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Transformations énergétiques en biochimie

par J.-M. BOVE
Institut Francais de Recherches Fruitiéves.
(Service de biochimie.)

Dans un wuwméro précédent de FRUITS (*), nous avons abordé I'étude de la photosvnthése, phénoméne dont la connaissance est indispensable
si Pon vent arriver G comprendre dans loute sa complexilé la série de processus exécutés par la plante lors de Pélaboration des tissus de réserves
du fruil. Nous avous conmence par exposer I'bistorique des vecherches effectudes sur ceite question fondamentale,

Au moment d'aborder Uaspect actuel de ce probléme, il nous a paru nécessaire de rappeler quelques notions essentielles de thermodynamique.
Lexposé de ces notions fuil Uobjet de nolre présent arlicle.

La thermodynamique nous apparatl comme la science qui nous permel de discerner ce qui est possible de ce qui ne Pest pas. Appliquée i la
biochimie, elle va nous permetive de prédive quelles sont Ies réactions qui peusent avoir liew sfoplandément, aulrement dil elle va nous permelire
de développer un « critéve de spontanéité ». Ce critéve, cesi I' « dnergie libre v, D'apris les variations & énergie libre d’une réaction nous pourrons
dire si la réaction peut avoir lew spontonément ou 80l fuul la « pousser » en fournissant de Pénergie. De plus, Ia varialion d’énergie libre nous
indiquera gu'elle est o quantité d'énergie libérée par une réaction spontande, ou nécessaive four « pousser » une réaction non spontandée.

Aw début de cet article, nous vervons conument le concepl d'énergie libre se déduil des principes de la thermodynamigue. Ensuile, lorsque nous
serons en possession de nolre eritére de sponlanéilé, nous verrons comment Uénergie libérée au cours d'une réaction spontande peut étre ulilisée
pour « pousser » wne véaction nou sponlande. Ces transformations énergeliques se fonl par Uintermédiaire de composés d haule énergie. Nous
étudierons, en dernier lien, commenl sont formés ces composés a4 haule énergie.

I. ENERGIE INTERNE

Considérons un systéme qui passe d'un état initial A
4 un état final B. La transformation de I'état initial A
a l'état final B peut étre effectuée de plusieurs fagons.
Soient respectivement Q, et W, la chaleur absorbée et le
travail effectué par le systéme pour passer de A 4 B d'une
premiére facon. Pour passer de A 4 B d'une deuxiéme
fagon, la quantité de chaleur absorbée par le systéme ne
sera pas Q, et le travail effectué par le systéme ne sera
plus W,. Ils seront maintenant Q, et W,. La chaleur ab-
sorbée et le travail effectué ne sont donc pas des quantités
caractéristiques du systéme quand il passe de A & B, puis-
qu’ils dépendent de la fagon dont la transformation est
effectuée. On congoit qu'il serait trés utile d'avoir une
grandeur qui serait caractéristique du systéme quand il
passe de A 4 B, quels que soient les moyens utilisés. Le
premier principe de la thermodynamique affirme qu’il
existe une telle grandeur : c’est la différence Q, — W, ;
elle est constante quel que soit le moyen utilisé pour faire
passer le systéme de 1’état initial A & 1'état final B. On a
donc

(1) Qi —W,=0,—W,=AE

A E est caractéristique du systéme quand il passe de
A a B. AE est la variation d'énergie interne du systéme
quand il passe de A a B. On arrive ainsi a définir une gran-
deur, I'énergie interne, représentée par E. Quand le sys-
teme est & I'état initial A, son énergie interne est E, ;
quand il est a 1'état final B, son énergie interne est Eg, La

variation d’énergie interne entre 1'état A et I'état B est :

(2) AE =Ezg—E,

D'aprés (1) et (2), on a :
AE=Es—Ex=Q—W,;=Q—W,=Q—W
(3) AE=Q—W

Q et W étant la chaleur absorbée et le travail effectué
par le systéme pour passer de A 4 B d’une certaine facon.

Il existe deux cas particuliers de Iégalité (3) :

a) le travail W effectué par le systéme est nul : W = o.
Dans ce cas

AE=Ez—Ej) =0Q

le systéme absorbe de la chaleur sans effectuer du travail
(W = o) ; son énergie interne va augmenter. Par exemple
on peut augmenter I'énergie interne d’une montre... en la
chauffant ;

D) la chaleur absorbée par le systéme est nulle : Q = o.

Es—Ei=—W

Par convention, W est un nombre positif quand le sys-
téme effectue du travail. Quand le systéme absorbe du tra-
vail, autrement dit quand du travail est dépensé en faveur
du systéme, W est un nombre négatif ; dans ce cas — W
est un nombre positif et il en est de méme de Ez — E,,
et on a

Ezxs—Es >0 ou Ez >E,

L’énergie interne a augmenté quand le systéme est
passé de I'état A 4 I'état B. Ainsi, quand on remonte le
ressort d'une montre, on augmente 'énergie interne de
cette montre.
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Pour augmenter l'énergie interne d’'une montre on peut
donc soit la chauffer, soit remonter son ressort. Du point
de vue du premier principe de la thermodynamique, ce
sont 14 deux opérations équivalentes, mais non en ce qui
concerne le bon fonctionnement de la montre. Le premier
principe ne fait pas de distinction entre les diverses formes
d’énergie, chaleur et travail, par exemple. « Le premier
principe ne s’'oppose pas... 4 ce que le systéme produise
du travail en empruntant de la chaleur a4 I’'eau de met...
On pourrait par exemple concevoir un navire qui mar-
cherait tout seul, en laissant derriére lui un sillage de
glace. » (Fabry, 1950).

Ainsi, d'aprés le premier principe de la thermodyna-
mique, la notion d’énergie interne ne nous permet pas de
prédire quelles sont les transformations d'un systéme qui
sont possibles. Appliqué, aux réactions chimiques, cela
revient & dire que la notion de variation d’énergie interne
ne nous permet pas de prédire dans quel sens une réaction
chimique va se produire. Or, c'est justement la ce qui
nous intéresse le plus : discerner si une transformation
chimique est possible ou non sous certaines conditions
bien déterminées.

On pourrait étre tenté de dire qu'une transformation
est possible quand I'énergie interne du systéme est plus
petite dans I'état final que dans 1'état initial, autrement
dit si I'énergie interne du systéme a diminué ; dans ce cas
la variation d'énergie interne est négative :

353

Es<< Ea
EB'—EA<0
AE< o0

Or il existe des processus qui peuvent se produire spon-
tanément et ol I'énergie interne est plus grande dans
I'état final que dans I'état initial. Par exemple, lorsqu’on
met en contact un ion cuivrique Cu'" et une molécule
de protéine P, la sérumalbumine, p. ex., il y a formation
spontanée d'un complexe (KLOTZ, 1957) :

Cut*+P — P—Cutt
état initial état final
énergie interne E, énergie interne Ep

Pour cette réaction

Eg—Eis= 43 K cal. (1 K cal = 1 000 cal)
AE=3; AE >o.

AE qui, pour certaines réactions spontanées, est né-
gative et qui pour d'autres est positive ou méme égale a
zéro, n'est pas un critére permettant de prédire le sens
d'une transformation, d’'une réaction. Le deuxiéme prin-
cipe de la thermodynamique permet de définir un tel cri-
tére :

Il. ENTROPIE

D’une fagon générale on peut écrire :
(4) Energie = Facteur d’intensité x Facteur de capacité.

Par exemple, en soulevant un objet de poids P d'une
hauteur %, le travail effectué est & x P. & est le facteur
d’intensité et P est le facteur de capacité.

Essayons d'écrire 'égalité (4) pour 1'énergie calorifique ;
Q = facteur d'intensité x facteur de capacité,

Que pourrions-nous choisir comme facteur d’intensité
et comme facteur de capacité ? On congoit assez aisément
que la température T soit un facteur d’intensité. Plus la
température est élevée, plus 'énergie calorifique peut étre
grande. Avec T comme facteur d’intensité, quel sera alors
le facteur de capacité ? La quantité,%est un facteur de
capacité. En effet :

Q
Q = T X T

Energie facteur d’intensité

facteur de capacité.

Q est exprimé en calories, et T, température absolue, en
degrés Kelvin.
Nous venons ainsi d’introduire une nouvelle fonction,

Q
T ’
tablir un critére de spontanéité. Considérons en effet deux
états d'un systéme, I'état A et 1'état B. Est-ce que le pas-
sage du systéme de A en B peut étre spontané ?

Pour le savoir, nous devons procéder en trois étapes :

1) Ce qui nous intéresse, c'est la transformation réelle
du systéme quand il passe de A en B. Cependant on peut
imaginer d'autres moyens d’effectuer le passage de A en
B. En particulier, nous pouvons imaginer un moyen qui
nous permette de passer de A en B d'une fagon réversible,

2) Ayant imaginé une transformation réversible allant
de I'état A a 1'état B, calculons la variation de la fonction

Q

T pour le systéme au cours de cette transformation réver-

extrémement intéressante, car elle va permettre d’é-

sible.
Q

Soit A T cette variation.

3) La transformation réelle du systéme de A & B
produit, dans le milieu environnant, des changements.

Q

Calculons également la variation deTpour le milieu

environnant oli ces changements se produisent.
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> Q’
Soit A T/

Nous sommes maintenant en mesure de dire sila trans-
formation réelle de notre systéme de 1'état A 3 1'état B
peut étre spontanée. En effet, les résultats de trés nom-
breuses expériences montrent que si

Q Q
A T + A T
la transformation peut étre spontanée.

Si cette somme est égale & zéro, le systéme est en équi-

libre.
Lasomme / Q 4+ A %’ peut étre écrite d'une facon plus

T
simple sous la forme

cette variation.

>0

Fruits — Vol. 16, no 7, 1961

Q

La fonction T porte un nom spécial : c'est 'entropie,

représentée par S. On peut écrire

Q

on Qs
LAT AS

En résumé :

— si ¥AS > o0, la transformation envisagée du sys-
téme peut étre spontanée :
— si XA S = o, le systéme est en équilibre.

Voila ce qu'affirme le deuxiéme principe de la thermo-
dynamique.

Cette affirmation est posée « en principe » et ne se dé-
montre pas. Sa validité est basée sur les résultats positifs
de trés nombreuses expériences.

ll. ENERGIE LIBRE

Nous venons de voir que le calcul de la variation d’en-
tropie permet de prédire 1'évolution d'un systéme, le sens
dans lequel une réaction chimique peut se produire. Mais
I'entropie n'est pas une fonction commode & utiliser. Il
faut d’abord imaginer une transformation réversible fai-
sant passer le systéme du méme état initial au méme état
final que dans la transformation réelle envisagée et, en
ce qui concerne les transformations chimiques, il est sou-
vent difficile d'imaginer une transformation réversible
correspondante. Ensuite il faut calculer non seulement
A g mais aussi A ,%, correspondant au milieu environ-
nant. Cela est génant ; il serait plus commode de n'avoir
a s’occuper que des transformations du systéme sans avoir
a4 tenir compte du milieu environnant dont, de toute fagon,
nous pouvons assez bien contréler les facteurs (utilisa-
tion de thermostat, etc...). Enfin, en ce qui concerne le
systéme spécial constitué par des corps biochimiques en
présence et dont la transformation est la réaction biochi-
mique, ce systéme est caractérisé par certaines conditions
particuliéres : on peut admettre que les réactions biochi-
miques s’effectuent & pression constante (pression atmo-
sphérique) et a température constante.

11 serait donc intéressant d’avoir un critére de sponta-
néité plus commode que 'entropie et applicable sous les
conditions spéciales des réactions biochimiques. Un tel
critére a été défini en combinant les notions d’énergie
interne et d’entropie. C’est I’énergie libre. Les expressions
énergie utilisable, et potentiel chimique, sont synonymes
d’énergie libre.

La variation d’énergie libre pour une transformation

opérée a température et & pression constantes est définie
par la relation

(5) AF = AE—TAS + PAV

AF @ variation d’énergie libre,
A E : variation d'énergie interne,
AS : variation d’entropie,
T : température absolue,
P : pression,
AV : variation de volume produite par la transformation.

AV est trés petite pour la majorité des réactions en so-
lution, et la relation (5) devient, en négligeant le terme
PAV.

(6) AF = AE—TAS

L’intérét de la notion d’énergie libre vient de la régle
capitale suivante :
— Si AF est négative, c’est-a-dire si
(7) AF = — n (n = nombre positif)
la réaction envisagée est possible ; elle peut étre spontanée.
(8) — Si AF est positive, c’est-a-dire si
AF = +4 n (n = nombre positif).

la réaction n’est pas possible ; elle ne peut pas se produire
spontanément. Par contre, la réaction inverse peut se pro-
duire et sa AF est — u.,

(9) — Si AF = o, les corps participant & la réaction
sont & leur concentration d'équilibre.
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IV. ENERGIE LIBRE

S’il fallait calculer la variation d’énergie libre suivant
la relation (6), le calcul serait encore plus compliqué que
celui de la variation d’entropie. Heureusement, il existe
une autre relation permettant de calculer AF.

On démontre que l'énergie libre ou le potentiel chi-
mique, F¢, d'un composé chimique C, en solution, est fonc-
tion de la concentration C (!) de ce composé

(10) F¢ = RTL (C) + constante

R — constante des gaz parfaits

T = température absolue

L (C) = logarithme népérien de la concentration (C) du
corps C.

La constante de (10) est définie de la fagon suivante :
c’est I'énergie libre, F§, pour la concentration (C) = 1 Mole
(concentration molaire).

FS¢ = RTL (1) + constante
Comme L (1) =0, F{ = constante. D'olx
(11) Fe = F§ - RTL (C)

Utilisons maintenant la relation (11) pour calculer la
variation d’énergie libre pour la réaction réversible (12)

(12) A-+B e C+D
corps de gauche  corps de droite

Soient respectivement, (A), (B), (C) et (D) les concen-
trations des corps A, B, C et D en présence. Nous avons

AF = Energie libre des corps de droite — Energie libre
des corps de gauche :

AF = F¢ 4+ FP — Fs — F¥®, et d’aprés (11)

(C) (D)
AF = F¢ + FP—FA—F¥ + RTL
i TR Ay (B)
Posons AF, = FY + FP — Fg —F§, il vient
(€) (D)
AF = AF, + RTL -
(13) o (&) (B)

L’égalité (13) constitue l'expression de la variation
d’énergie libre de la réaction (12).

D’aprés (13) on voit que AF° est la variation d’énergie
libre dans le cas particulier o1 les corps A, B, C et D en
présence sont tous 4 la concentration 1 M dans un sol-
vant pur (condition standard) :

(14) (A) = (B) = (C) = (D) = 1, solvant pur,

A Fy est la variation d'énergie libre standard. La rela-

(Y) Nous admettrons ici que les concentrations sont égales aux
activités.

ET CONCENTRATION

tion (13) montre que si on connait la variation d'énergie
libre AFy, correspondant 4 la condition standard, c'est-
a-dire au cas particulier ol1 les concentrations de A, B,
C et D sont 1 M, il est facile de calculer AF pour des con-
centrations autres des corps en présence, par exemple les
concentrations physiologiques de ces corps dans les réac-
tions biochimiques.

C’est cette variation d’énergie libre standard /\ F, qui est
généralement indiquée dans les livres et les tables de réfé-
rence. C'est elle qui sert & comparer les variations d’énergie
libre des diverses réactions biochimiques. Il faut bien voir
que cette variation d'énergie libre standard telle que nous
l'avons introduite n’est que le résultat d'une définition.
Nous avons convenu d'appeler variation d'énergie libre
standard la variation d’énergie libre sous la condition stan-
dard (corps a la concentration de 1 M, solvant pur). Cette
définition permet de déterminer expérimentalement AF,
d'une fagon assez simple de la fagon suivante :

Considérons a nouveau la réaction réversible (12)

(12) A+B = C-+D

A Téquilibre, les concentrations de A, B, C et D auront
des valeurs bien déferminés.
Soient

(Al  (Bloy  (C)g

ces concentrations d'équilibre.
On sait que la constante d’équilibre de la réaction (12) est

_ (€) (D)
K= (a).(B).

Ceci posé, calculons la variation d’énergie libre, AF,
pour la réaction (12), 4 I'élal d’équilibre. D’aprés (9), nous
savons que cette variation d’énergie libre est nulle, car
I'équilibre est réalisé :

et (D),

AF =0
De plus

(A) = (A) g
(B) = (B)w

Nous avons donc, d’aprés (13)

(€) = (C)
(D) = (D)

o= 4% RL D D)

(A)w (B) o
(O _ & i1 vient:
(A) . (B) K, il vient:
o= AFy, 4+ RTL K

Comme

et (15) AFo= —RTL K

Pour donner un exemple, calculons AF, pour la réac-
tion suivante



(16) Fumarate + H,0 = Malate
~00C—CH + H,0 = HO— CH — CO0~

I |
CH—C00~ CH, — COO-

Cette réaction est catalysée par une enzyme, la fuma-
rase. La constante d’équilibre de cette réaction a 25°
(273°16 + 25 = 208°16 Kelvin, dans 1'échelle des tem-
pératures absolues) est de 4,42. Cela veut dire que I'équi-
libre est atteint lorsqu= aura été transformée une quan-
tité de fumarate telle qu'il y aura 4,42 fois plus de moles
de malate que de moles de fumarate.

La constante d’équilibre 4,42 correspond & la réaction
(16) dans le sens de gauche A droite. (Dans le sens de droite

a gauche, la constante d’équilibre serait i)

4,42
Sachant que R= 1,987, L 4,42 = 1,486 et T = 298°16 K,
d’aprés (15), AF, = — 1,087 X 298,16 x 1,480
AF, = — 88o cal.

Nous trouvons donec une variation d’énergie libre stan-
dard de — 880 cal.; c’est un nombre négatif. AF, étant
négative, cela veut dire que, lorsque a la température ab-
solue de 298916 les concentrations de fumarate et de malate
en présence sont de 1 M, la réaction (12) se fait dans le sens
de gauche & droite. La réaction inverse, celle de droite &
gauche, dont le AF, est | 880 cal,, donc positive, ne peut
pas se faire dans ce cas (conditions standard). Mais cela
ne signifie pas que la réaction ne puisse pas se faire spon-
tanément dans le sens de droite a4 gauche pour d’autres
concentrations de malate et de fumarate que celles de I'état
standard. Pour que la réaction se fasse dans ce sens
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(malate — fumarate), il suffit que les concentrations de
fumarate et de malate en présence vérifient la relation.

fumarate 1

‘malate - K
;{ étant la constante d’équilibre de la réaction dans le sens
malate — fumarate. Dans ce cas, bien que AF, soit
positive, AF est néanmoins négative.

Ainsi donc, suivant que AF est négative ou positive,
la réaction chimique correspondante peut se produire spon-
tanément ou non. Dire que la réaction puisse se produire
spontanément ne signifie pas qu'elle se produise effecti-
vement.

Reprenons la réaction (16)

(16) Fumarate + H,0 = malate
AFy = — 880 cal.

Bien que, pour cette réaction, /A F, soit négative, cela
ne veut pas dire qu'il se forme du malate dés qu’on dis-
sout du fumarate dans I’eau ; pour que I'équilibre chimique
soit atteint, il faudrait attendre infiniment longtemps.
Pour que cette réaction biochimique, thermodynamique-
ment possible, se produise, il est nécessaire de la catalyser
par une enzyme, la fumarase. Le rble de cette enzyme
consiste «simplement » & augmenter la vitesse de la
réaction et & diminuer ainsi le temps nécessaire pour
atteindre 1'équilibre de la réaction.

Cela veut dire aussi que la seule présence de 'enzyme
ne peut pas rendre possible une réaction qui est thermody-
namiquement impossible, c’'est-a-dire dont AF est posi-
tive.

V. REACTIONS EXERGONIQUES ET ENDERGONIQUES

La variation d’énergie libre AF au cours d’une réaction
ne nous renseigne pas seulement sur le sens dans lequel
cette réaction peut se faire mais elle représente aussi I'é-
nergie disponible pour produire du travail chimique utile.
Une réaction dont AF est négative est une réaction au
cours de laquelle une quantité d’énergie égale en valeur
absolue & AF devient libre et peut produire du travail
chimique. C’est une réaction exergonique. Les réactions
exergoniques peuvent se produire spontanément. Par
exemple, une réaction dont AF, est de — 880 cal. (réac-
tion (16)) libére, sous les conditions standard, une éner-
gie correspondant & 880 calories. Une réaction dont AF
est positive est une réaction impossible spontanément.
Pour qu’elle se produise, il faut lui fournir au moins une
quantité d'énergie égale, en valeur absolue, & AF. Clest
une réaction endergonique.

L’énergie libérée au cours d’une réaction exergonique
peut étre utilisée pour rendre possible, pour « pousser »,

une réaction endergonique. Prenons par exemple la réac-
tion (17), inverse de la réaction (16) :

F
(17) Malate —oror0  Fumarate + H,0

A Fo) = - 700 cal. & 3100 K

Considérons aussi la réaction (18) :

Aspartase
(18) Fumarate - NH{ _‘_p dasid Aspartate
AF18) — — 3 120 cal. & 310° K

La somme de ces deux réactions (17), (18) est la réaction
« mixte » (19).
Fumarase
Aspartase

i

(19) Malate + NH{ Aspartate -+ H,0

AF,, pour cette réaction, est la somme des AF, de
(17)) et de (18)
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AF9) — AF,07 | AF,08)
AF1% = + 700 — 3 720
AF1® = — 3 ozo cal.

La réaction (19), dont AF, est négative, peut donc se
produire dans les conditions standard. Que se passe-t-il
exactement ? « Dans les conditions standard », c'est-a-
dire quand 1 mole de malate et 1 mole de fumarate sont
en présence, la réaction (17) ne peut avoir lieu, méme en
présence de fumarase : le malate n’est pas transformé en
fumarate. Cependant si on ajoute au mélange : malate
1 M, fumarate 1 M, et fumarase, des ions NH; a la con=-
centration 1 M et de l'aspartase, la réaction (18) dent
, Fo est largement négative, va prendre place, le fumarate
va étre transformé en aspartate. Il arrivera donc un mo-
ment oil I'inégalité suivante se trouvera vérifiée :

concentration fumarate 1
concentration malate K

Ik- étant la constante d’équilibre de la réaction (17) & 3100,

Dés ce moment, la réaction (17) aura lieu car, comme nous
avons vu plus haut, AF sera négative. A quel moment
les réactions vont-elles s'arréter ? Quand I’équilibre de la
réaction mixte (19) aura été atteint. Il est facile de calculer
la constante d’équilibre de la réaction mixte, connais-
sant AF,.

Nous avons vu que

AFo (4 = L 700 — 3720 = — 3 020 cal.

— 357

Par ailleurs
AFy, = — RTLK
D’olt
— 3020 = — 1,087 %X 310 X LK
* K = 132

Les réactions (17) et (18) vont donc s’arréter quand

concentration aspartate

concentration malate

A ce moment, une trés grande partie du malate aura été
transformée en aspartate.

L'exemple des réactions (17), (18) et (19) nous permet
de faire deux constatations :

1) les réactions (17) et (18) ont un composé commun :
le fumarate,

2) AF.(" est négative car AF,0% est un nombre
négatif dont la valeur absolue est grande par rapport a
AF07),

Nous entrevoyons la l'un des principaux mécanismes
mis en ceuvre pour effectuer les réactions biochimiques
endergoniques nécessaires 4 la vie. Par l'intermédiaire
d'un composé commun, les réactions endergoniques sont
« couplées » a une réaction fortement exergonique. Un
tel intermédiaire d’'une treés grande importance a été décou-
vert et isolé en 1929 (LOHMAN, 1929). C’est 'adenosine
triphosphate (abréviation : 4 TP).

VI. L'ADENOSINE TRIPHOSPHATE : ATP

La fig. 1 montre la formule de I'ATP,

le FIGURE | - ADENOSINE 5' TRIPHOSPHATE (ATP)
/c
i ——N\
| - | on
HE, c—un7"
N,/
w o

Adénine Ribese 3 groupes phogphate

Adéncaine

Adénosine 5' phosphate (AMP)

Adénosine 5' diphosphate (ADP)

Adénosine 5' triphosphate (ATP)
11 existe deux réactions exergoniques associées & 'ATP.
(20) ATP + H,0 == ADP - phosphate
AFo = —8 000 cal. (a pH 7,5 et 30° C).

(21) ATP + H,0 == AMP -} pyrophosphate
/AFo = — 8 ooo cal. (2 pH 7,5 et 30° C).
Considérons la réaction dite de phosphorylation :
(22) Glucose - Phosphate <> Glucose-6-phosphate
AFo = 3000 cal. (4 pH 8,5 et 37°C).

C’est une réaction endergonique. Dans les conditions
standard, cette réaction ne peut pas se faire. Mais en la
couplant avec I'hydrolyse de I'A T P, suivant (20), elle a
lieu en présence d’hexokinase.

hexokinase
(23) Glucose + ATP —————> Glucose-6-phos-
phate + ADP
AFy = 3 000 — 8 000 = — 5 000 cal.

La réaction (23), catalysée par I'hexokinase, est for-
tement exergonique et son équilibre est loin vers la droite.
Dans ce qui précéde, nous avons considéré la réaction
(23) comme la somme des réactions (20) et (22). Nous
avons le droit de faire cette opération pour le raisonnement
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thermodynamique, mais il ne faut pas penser que dans cette
réaction de phosphorylation in vivo, il se fait d’abord une
hydrolyse de I’A T P puis une phosphorylation du glucose.

Dans la réaction (23) on peut dire que le groupe phos-
phate terminal de I'ATP a été transféré au glucose. Le
glucose -6-phosphate ainsi formé est plus riche en énergie
libre que le glucose. En effet, I'hydrolyse du glucose 6-
phosphate est une réaction exergonique :

hosphatase
glucose-6-phosphate + H,0 pi‘p__: glucose -
phosphate

/Fo = — 3 000 cal.

En comparaison de 1'énergie libérée dans I’hydrolyse
de I'ATP (AF, = —8 coo cal), celle obtenue danS$
I'hydrolyse du glucose-6-phosphate est faible (AFo
= — 3 000 cal.). Clest pourquoi on a coutume de dire
que la liaison phosphate dans le glucose-6-phosphate est
une liaison phosphate & faible énergie, alors que la liaison
phosphate terminale de ’ATP est 4 haute énergie. On
peut également dire que le potentiel de transfert du grou-
pement phosphate est faible dans le glucose-6-phosphate
et élevé dans 'ATP : I'ATP transfére plus facilement son
phosphate terminal & d’autres accepteurs que ne le fait
le glucose-6-phosphate.

L’ATP contient deux liaisons phosphates a haute
énergie. L'une, celle dont nous venons de parler, se trouve
entre le 2° et le 3¢ groupement phosphate ; 'autre est située
entre le 1°7 et le 2 groupement phosphate. Les liaisons
phosphates & haute énergie sont représentées d'habitude
par le signe - (voir figure 1).
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L’énergie de la liaison phosphate entre le 1er et le 2¢
groupement phosphate de 'ATP est mis en ceuvre dans
la réaction suivante, catalysée par l'acetokinase :

(24) C,A — SH + CH,COO- + ATP
coenzyme A acétate =

CoA—S - COCH,; + AMP - pyrophosphate
acétyl coenzyme A

AFo =0

Dans la réaction (24), 'énergie de I'ATP intervient
pour réaliser la synthése de 'acétyl coenzyme A ; ce corps
contient une liaison & haute énergie entre le groupement
acétyl et le groupement sulfhydryl — SH du coenzyme A.
Autrement dit, I'acétyl coenzyme A a un potentiel trés
élevé pour transférer le groupement acétyl 4 d’autres ac-
cepteurs, tels que, par exemple, I'oxalacétate

(25) acétyl-CoA | oxalacétate + H,0 = citrate | CoA
ANFy = — 7 000 cal.

En considérant la somme des réactions (24) et (25) on
peut dire que ’ATP a servi & rendre possible la synthése
de citrate a partir d’acétate et d’oxalacétate,

Nous pourrions multiplier les exemples de réactions
ot intervient 'ATP. On est donc en droit d’appeler
I'ATP le véritable « carburant » de la cellule, rendant
possible de trés nombreuses synthéses.

Sachant donc que 'ATP est la « monnaie d’échange »
de la cellule, il nous faut voir maintenant comment, dans
I’ATP, les liaisons phosphates 3 haute énergie sont syn-
thétisées.

VI. LA FORMATION DES LIAISONS PHOSPHATES A HAUTE ENERGIE DE L’ATP

Alors que, dans ce qui précéde, nous avons considéré
le couplage de réactions endergoniques aux réactions exer-
goniques de I'ATP, nous allons voir maintenant com-
ment, dans la cellule, certaines réactions exergoniques
sont couplées & la formation d’ATP & partir d’ADP et
de phosphate inorganique.

Les étres hétérotrophes obtiennent leur énergie & partir
des aliments qu'ils absorbent : glucides, lipides, protéines...
Dans la cellule, ces aliments sont « dégradés » au cours
d’une série de réactions en majorité exergoniques. La for-
mation d’ATP est couplée & ces réactions exergoniques.

Les grandes lignes de ce métabolisme sont schématisées
dans la figure 2.

Au cours d'une premiére étape, les glucides sont hydro-
lysés ou phosphorylés en hexoses ou hexoses phosphates
respectivement ; les protéines sont hydrolysées en acides
aminés, et les lipides en glycérol et acides gras. A partir
de substances de poids moléculaire élevé, et souvent
insolubles dans l’eau, on obtient des produits de poids

moléculaire beaucoup plus petit et solubles dans l'eau
pour la plupart. C'est en somme une étape préparatoire.
Les nombreux produits obtenus au cours de la premiere
étape sont décomposés au cours d'une deuxiéme étape en
quelques composés seulement. A partir de certains acides
aminés on obtient des acides organiques ; a partir du gly-
cérol et des acides gras on aboutit au glycérol-phosphate
et 4 'acétyl CoA. Acides organiques, glycérol-phosphate
et acétyl CoA vont ensuite participer aux réactions de
décomposition des hexoses. Au cours de cette décompo-
sition on peut distinguer deux séquences : la premiére cor-
respond & la dégradation anaérobie des hexoses : c'est la
glycolyse. Pendant la glycolyse, il va se former du pyru-
vate. Ce pyruvate peut étre décomposé en 'absence d’oxy-
géne : c'est la fermentation alcoolique (bactéries, levures,
plantes), lactique (animaux, bactéries)... L’éthanol, 'acide
lactique... constituent les produits finaux de la glycolyse.
Le pyruvate peut aussi étre dégradé avec participation de
Poxygéne, Cest 1a la deuxiéme des séquences que nous
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FIGURE 2
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avons distinguées plus haut. Au cours de cette séquence,
le pyruvate est oxydé en gaz carbonique et eau (fig. 2).

C’est au cours de la glycolyse et surtout pendant la dé-
composition aérobie du pyruvate qu'une grande quantité
d’ATP est formée.

a) Glycolyse et fermentation.

La figure (3) représente les réactions successives qui
meénent du glucose au pyruvate. Il se forme 4 molécules
d’ATP par molécule de glucose mais il en faut également
deux : I'une pour phosphoryler le glucose en glucose-6-
phosphate, et l'autre pour phosphoryler le fructose-6-
phosphate en fructose 1,6-diphosphate. D’oli nette for-
mation de 2 molécules d’ATP seulement.

L’ATP est formé par transfert d'un groupement phos-
phate du 1,3 diphosphoglycérate, ou du 2 phosphoenol
pyruvate, sur 'ADP :
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00-0PO3™= Toa-
B-C-CH + ADP 3=—>= H-0-0H + MIP
CH5-0P03"~ CHR0P0™"

1, 3-diphosphoglyoerats 3~phoa phogl ycerate

& P s = 4.600 cal.

[ 1]

co0= ooo=
C|—0P03“' T e —— (I‘. =0 + ATP
!!Hz £|:‘H5

2-phoepho enclpymuvate pyTuvate

A Fyp = = 4,300 eal,

Nous appellerons « phosphorylation liée au substrat »
ce genre de phosphorylation.

La décomposition anaévobie du pyruvate en éthanol et
gaz carbonique (fermentation alcoolique) ou en acide lac-
tique (fermentation lactique) peut &tre schématisée comme
suit :

oy
acetaldehyde pyruvate — e acide lactique
DK, DPNHp  DFH
IFR
éthanol

formen tation alcoolique fermentation lactique

Le diphosphopyridine nucléotide réduit, DPNH, (voir
plus loin), qui participe & ces réactions est généré pendant
la réaction suivante (fig. 3) :

POy + tricse phosphate ——e 1, 3-diphosphoglycerate

DPN  DPWHg

b) Le cycle de Krebs.

La décomposition adrobie du pyruvate en gaz carbonique
et eau s'effectue par toute une série de réactions dont 'en-
semble constitue le cycle de Krebs, d'aprés le nom de ce-
lui qui en a fait I'hypothése en 1937 (Krebs, 1937).

La figure « 4 » schématise le cycle de Krebs, encore
appelé cycle tricarboxylique, & cause des acides tricar-
boxyliques qui y participent.

Le cycle de Krebs est un « cycle », car l'oxalacétate qui,
par condensation avec l'acétyl CoA donne le citrate, est
finalement régénéré. Entre le passage du citrate 4 l'oxa-
lacétate, 2 atomes de carbone ont été perdus sous forme
de z CO..

Le cycle de Krebs constitue essentiellement une suc-
cession de réactions d'oxydo-réduction, ou plus exac-
tement de transfert d’hydrogéne puisque, comme on sait,
une oxydation peut é&tre une perte d’atomes d’hydrogéne
et une réduction un gain d’atomes d’hydrogéne. Par
exemple, le malate perd deux atomes d’hydrogéne pour
donner l'oxalacétate : :
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HoC - CO0- H,C-C00™
prm— | + 2(H}

HO-CH-COO~ 0= C-Co0~

Cette réaction de « déshydrogénation » est catalysée
par une enzyme appelée déshydrogénase, plus précisément
« malate déshydrogénase ». Pour que cette enzyme puisse
fonctionner, il Iui faut un « cofacteur » ou « co-enzyme ».
Ce cofacteur est le diphosphopyridine nucléotide (D P N)
et constitue un transporteur
d’hydrogéne. La figure « 5 »
représente le noyau pyridine,

FIGURE 4 - CYCLE DE KREBS

actif dans ce transport d’hydro- Rytiente
gene. allCi,
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contre, l'acide isocitrique est
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Enfin, l'acide succinique est Malate
déshydrogéné, non pas par une P

déshydrogénase fonctionnant -

avec DPN ou TPN, mais directe-
ment par une flavoprotéine dont
le coenzyme est une flavine. Il existe plusieurs flavines :
la flavine mononucleotide (FMN) et la flavine adenine
dinucléotide (FAD), par exemple. Dans ces flavines, le
groupe actif dans le transport d’hydrogéne est le noyau

———— (xalacetate

FIGURE § H L] i
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(substrat réduic) {substrat oxydé)
iso-alloxazine (fig. 6). La succinate déshydrogénase est
une flavoprotéine fonctionnant avec un dérivé du FAD,
représenté par « F » dans la fig. 4.

Il peut sembler que ’étude, bien schématique, du cycle
de Krebs, nous ait éloignée de notre préoccupation prin-
cipale, la formation d’ATP. Il n’en est rien.
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En effet, il existe deux modes de formation d’ATP,
associés au fonctionnement du cycle de Krebs.

1) Un premier genre de phosphorylation a lieu entre
le succinyl-CoA et le succinate (fig. 4), Cette phospho-
rylation est analogue & celle que nous avons décrite plus
haut : c’est une phosphorylation liée au substrat. Deux
intermédiaires y participent : le guanosine diphosphate
GDP et le guanosine triphosphate GTP. Ce sont deux
corps analogues a 'ADP et I’ATP, mais dans lesquels la
guanine remplace l'adénine.

C. B X}, c L] N
H’C-C/ \t‘.'/ \:I-j \KII = 0 H C-E’f \C/ \C// \C = 0

¢ G H-H C L c H=H
N Nt NS SN

o H H o

FIGURE 6

HyC-C, Hy0-

AB, -F -Fil,

(substrat réduit) (substrat oxydé)

a) Succinyl CoA -} GDP - Phosphate <> Succinate
-+ GTP + CoA.

b) GTP + ADP = GDP | ATP.

@) -+ b) Succinyl CoA -+ ADP -+ phosphate <> Suc-
cinate -|- ATP + CoA.

2) L'examen de la figure « 4 » montre qu’au cours du
cycle de Krebs il se forme 3 molécules de DPNH,, 1 mo-
lécule de TPNH, et 1 molécule de FH,, par molécule de
pyruvate oxydée.

Le deuxiéme genre de phosphorylation, de beaucoup
le plus important, est lié & la réoxydation de DPNH,,
TPNH, ou FH, par l'oxygéne de l'air. C’est la phospho-
rylation oxydative.

c) La Phosphorylation oxydative.

Considérons la réaction
DPNH, + 1/20, == DPN 4 H,0

2 électrons de DPNH, sont transférés & 1 atome d’oxy-
gene. La variation d'énergie libre standard pour cette
réaction peut étre estimée & — 50 ooo cal. C'est donc une
réaction fortement exergonique. L’énergie libérée pour-
rait servir & former un maximum de 6 liaisons phosphate
a haute énergie (6 X 8 ooo = 48 ooo cal).

La cellule posséde un mécanisme remarquable pour cap-
ter cette énergie sous forme d’ATP, L'oxydation de DPNH,,
par 'oxygene de l'air, ou plus exactement le transfert des
électrons de ce pyridine nucléotide vers I'oxygéne, ne se fait
pas en une seule étape mais au confraire par toute une
série de réactions successives. Avant d’arriver 4 I'oxygéne,
les électrons passent par plusieurs transporteurs d'électrons.
On parle d'une « chaine de transport d’électrons». Les
maillons, dans cette chaine, sont successivement :

Pyridine nucléotide,
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Flavine,

Coenzyme Q,

Cytochromes (cytochrome C,, cytochrome C, cyto-
chrome a...).

Oxygeéne.

Les Cytochromes interviennent dans le transport des
électrons par leur fer, qui passe successivement de 1'état
ferrique a 1'état ferreux. Dans le schéma ci-desssous, les
traits renforcés indiquent le trajet des électrons.

\\ Fett alh'"

P

JPares eFatt P
+4
- EF‘i—.<:h'
(myeene

Tous ces transporteurs d’électrons sont groupés et main-
tenus structurellement ensemble dans des particules cel-
lulaires hautement organisées : les mitochondries. La
figure « 7 » représente schématiquement la chaine de
transport des électrons dans une mitochondrie.

Gréce a cette chaine de transport, la mitochondrie est
un véritable conducteur d’électrons. On peut donc parler
d'une différence de potentiel entre les différents ééments
de cette chaine. La différence de potentiel tota'e est de
1,1 volt (pH 7; 30°C). En passant d'un transporteur a

Mitochondrie

Succinate 2 {H] P,
SH"“'Q...-cl_c — Oxygéne

Pyruvate
Teocitrate N
H-cetoglutarate ]—' Z [H] £ _'F‘P"
malate - = —

a0p } nnpi ADPY

ATP ATP ATP Eau

PH......pyridine nuclégtide
Fp. - pyridine nucléotide deshydrogenase (ﬂavup‘rotéine)
Pg......succinate deshydrogenase (flavoprotéina)
/] Co-enzyme Q (quinone)
€.----.. €y tochrome cy
2 ... ....cytochrome ¢ hemoprotéines contenant du fler
a -«-.cy tochrome a FIGURE 7

'autre,'les_électrons subissent une chute de potentiel. A
ces chutes de potentiel, on peut faire correspondre des
variations d'énergie libre, d'aprés la formule :

AFg=nF AE,

AFqy : variation d’énergie libre standard,

n : nombre d’électrons mis en jeu; ici # = 2, car dans
l'oxydation d'une molécule de DPNH,, 2 élec-
électrons sont transférés & un atome d'oxygéne.

F : Faraday, égal & 23 063 cal. par volt-équivalent.

A Eq @ variation de potentiel standard ou chute de po-
tentiel standard.

La figure « 8 » représente schématiquement les chutes
de potentiel standard et les variations d'énergie libre stan-
dard correspondant (pH 7, 30° C) pour 2 électrons.
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A DPNHp
=043

- 9.200 = 1~P0y
1] FH2

o

-16.200 = 2'-'PE|4
+0, 25 Cytochrome c

-29.400 = 3~PO,
+0,8 Oxygéne

~50.800 cal. 5~P04

La chute de potentiel de 1,1 volt correspond & une va-
riation d’énergie libre standard de — 50 800 cal. Un maxi-
mum de six liaisons phosphates & haute énergie pour-
rait étre ainsi formé. Les expériences au moyen de mito-
chondries isolées montrent qu’on n'en obtient que 3 par
molécule de DPNH, oxydé par l'oxygéne de 'air. Comme
la déshydrogénation des acides pyruvique, z-cetogluta-
rique, malique ou isocitrique donne 1 molécule de pyridine
nucléotide réduit par molécules d'acide, on peut dire que
la déshydrogénation de chacun de ces acides permet la
formation de 3 molécules d’ATP par phosphorylation
oxydative, au niveau des mitochondries. La déshydrogéna-
tion de l'acide succinique, dans laquelle ni DPN ni TPN
n'interviennent, ne donne que 2z ATP par molécule d’'a-
cide.

La phosphorylation a lieu & trois endroits différents
de la chaine de transport. La premiére phosphorylation
est couplée au passage des électrons du pyridine nucléo-
tide & la flavoprotéine. La deuxiéme a lieu quand les élec-
trons passent de la flavoprotéine au cytochrome C et la
troisieme prend place pendant le transfert des électrons
du cytochrome C & I'oxygéne. C'est ce qui est représenté
sur la figure 7.

On peut considérer la formation d'ATP comme le ré-
sultat de trois réactions :

1) passage des électrons d'un transporteur T; & un trans-
porteur T,, avec une variation d’énergie libre négative,

2) formation couplée d'une liaison phosphate & haute
énergie, ~ P,

3) transfert de ~ P a4 I'ADP.

™R, ™

Ta L TaHp

P o ATF

Nous pouvons maintenant faire le compte final du
nombre total de molécules d’ATP qui peuvent se former
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effectivement, d’abord dans la dégradation du glucose en
acide pyruvique, ensuite dans l'oxydation de cet acide
par Poxygéne. Le tableau « 1 » résume ce calcul. 38 mo-
les d’ATP peuvent se former par mole de glucose dégradé.
Sur ces 38 moles, 30 sont fournies par le fonctionnement
du cycle de Krebs. A l'oxydation d'une mole de glucose
en gaz carbonique et eau, correspond une variation
d'énergie libre de — 68 800 cal., qui permettrait la for-
mation de 65 86a = 85 moles d’ATP.
8 ooo
Le rendement de l'oxydation biochimique du glucose
suivant ce mécanisme est donc :

38 X 100
85

= 45 %

d) Le Cycle des Pentoses.

Il convient d’indiquer qu'il existe d’autres mécanismes
que la glycolyse et le cycle de Krebs pour la dégradation
des sucres. La glycolyse ne permet pas d’expliquer, par

TABLEAU T
ATF PNHZ FHj ATP formé par
utilize phosph. phosph.
farmé forme liée au oxyd.
substrat
Clucoae
Glycolyse 2
2 Trioses-phosphates (o) (we)
Glucese 2 2x Yab
4
pyruvate 2 pyruvates
2 pyruvates 8 8 x
2 2 x
l 2
Cycle de gaz carbonique 6
Krebs —_— et eau —_———
2 40

40 - 2 = ¥ moles ATP/mole glucose

|e) utilisés au cours de la fermentation, pour réduire le pyruvate en lactate par

exemple.
(se) pas de phosphorylation oxydative dans le cas de la fermentation.

exemple, la présence, de pentoses-phosphates dans la cel-
lule. L’existence de ces composés s’explique par le fonction-
nement d’'un cycle appelé : «le cycle des pentoses». Ce
cycle catalyse 'oxydation des hexoses-6-phosphates par
les deux réactions globales suivantes :

6 hexoses-6-phosphates 4 12 TPN <
6 CO, + 5 Hexoses-6-Phosphate - 12 TPNH, | Phosphate
12 TPNH, + 6 O, —+ 12 TPN + 12 H,0

L’oxydation de TPNH, par 'oxygéne de l'air peut ser-
vir 4 la formation d'ATP par phosphorylation oxydative.

Le cycle du carbone en photosynthése comprend une
grande partie des réactions du cycle des pentoses.

e) Le Cycle glyoxylique.

Nous avons vu plus haut en quoi consistait le cycle de
Krebs. Ce cycle explique 'oxydation du pyruvate en gaz
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carbonique et eau, mais il n’explique pas 'accumulation
de grandes quantités de certains acides, l'acide citrique
par exemple, dans les cellules, les cellules végétales en
particulier. Le cycle glyoxylique permet de l'expliquer.

La figure « 9 » schématise le cycle glyoxylique, dans le
cas, par exemple, ol1 une molécule de succinate est for-
mée a partir de deux molécules d’acétyl-CoA.

FIGURE 9 - LE CYCLE GLYOXYLIQUE

Asetyl CoA

(xalacétate Citrate

Malate cig-aconitate

iasocitrate
Acdtyl CoA

auccinate
glyoxylate

f) Oxydation des Acides Gras.

L’oxydation des acides gras constitue également une
source d’énergie libre au moyen de laquelle les liaisons
phosphates 4 haute énergie de I'ATP peuvent étre for-
mées. Le mécanisme le plus classique sinon le plus ré-
pandu, pour la dégradation des acides gras, est la f-oxy-
dation. Le produit final de la f-oxydation est l'acétyl
CoA, et c’est par le cycle de Krebs que l'acétyl CoA sera
complétement oxydé en gaz carbonique et eau.

La fig. « 10 » schématise les diverses réactions de la
f-oxydation. Il y a successivement activation, déshydro-
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génation, hydratation, déshydrogénation et coupure. La
déshydrogénase de la premiére réaction de déshydrogé-
nation a pour cofacteur le FAD, représenté par F sur la

R-CH ,~CH,~COOH

ATP Coh

P=-F + AMP activation

R=CHy~CHp=COCoA

F
l(:mz——zln] —Ptrf—“t—oz
AT AT

R-CH = CH-COCoA
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R-CO-CHp-COCoA
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coupure CoA

R=-COCoA + CBSCOCDA
acide gras sctivé Acétyl CoA
& deux stomes de
Carbone de moing
que l'acide gras

de départ
Boxydation & Cycle de FIGURE 10
nouveau Kreba J3-0XYDATION

fig. 10 (voir plus haut). La deuriéme déshydrogénase fonc-
tionne avec DPN. La figure 10 montre que pour chaque
acétyl CoA obtenu, 1 FH, et 1 DPNH, ont été formés.
FH, et DPNH, sont oxydés par le systéme enzymatique
mitochondrial avec participation de l'oxygéne comme ac-
cepteur d’'électron terminal. L'oxydation de 1 FH, et de
1 DPNH, permet l'obtention respectivement de 2 et de
3 ATP par phosphorylation oxydative.

CONCLUSIONS

Nous avons passé rapidement en revue quelques-uns des mécanismes qui expliquent com-
ment 'énergie chimique contenue dans les aliments est rendue utilisable pour les synthéses
biochimiques. Cette énergie est emmagasinée dans les liaisons phosphates & haute énergie de
I'acide adenosine triphosphorique et ¢’est principalement sous cette forme qu’elle interviendra
pour rendre possible les réactions endergoniques nécessaires a la vie.

Le mécanisme principal par lequel sont formées, chez les hétérotrophes, les liaisons phosphate
a haute énergie de 'ATP est la phosphorylation oxydative au niveau des mitochondries. Ces
particules cellulaires catalysent I'oxydation de l'acide pyruvique et de quelques autres acides
organiques au moyen de 'oxygéne de l'air. Cette oxydation constitue essentiellement un trans-
port d’électrons ; les électrons passent du substrat a I'oxygéne de l'air, par 'intermédiaire de
toute une série de transporteurs d’'électrons localisés dans les mitochondries. La formation
des liaisons phosphate a haute énergie est couplée & ce transport d'électrons. Chez les étres
aérobies stricts, I'acide pyruvique et les autres acides ne peuvent pas étre oxydés, enl'absence
d’oxygene ; en 'absence d’oxygene, le transport des électrons au niveau des mitochondries n’a
pas lieu et les liaisons phosphates 4 haute énergie ne peuvent se former. L'utilisation de
I'oxygéne comme accepteur final d’électron est caractéristique de la respiration (fig. 2).

Certains organismes sont des anaérobies facultatifs. Ils utilisent généralement 1'oxygéne,
mais ils peuvent aussi se développer en son absence. Ces organismes ont le pouvoir de rem-
placer l'oxygéne par d’autres accepteurs d’électrons : nitrates, sulfates, par exemple. Certains
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renferment dans leurs cellules des transporteurs d’électrons analogues aux cytochromes et la
formation des liaisons phosphates & haute énergie pourrait se faire par un mécanisme sem-
blable a la phosphorylation oxydative. L'utilisation d'accepteurs d’électrons minéraux a la
place de l'oxygéne caractérise la respiration anaérobie (fig. 2).

Chez d’autres anaérobies facultatifs, 'oxygeéne ne peut pas étre remplacé par un accepteur
« de rechange ». En I'absence d'oxygéne, ces organismes doivent former leurs liaisons phos-
phates a haute énergie par phosphorylation liée au substrat. C'est ce qui a lieu par exemple
dans la dégradation anaérobie du glucose en alcool par la levure. C'est la fermentation (fig. 2).

Enfin, chez les anaérobies stricts, la respiration anaérobie ou la fermentation fournirait
I'ATP.

L’oxydation d'une molécule de glucose en gaz carbonique et eau peut fournir 38 molé-
cules d'ATP (fig. 2 et tableau 1). La fermentation d'une molécule de glucose en éthanol et gaz
carbonique ne fournit que 2 molécules d’ATP. La respiration est beaucoup plus efficace que
la fermentation.

A Vorigine de l'évolution des organismes vivants, le milieu ambiant était trés certainement
caractérisé par une forte anaérobiose. Les premiers organismes vivants ont dii étre des anaé-
robies, et ils ne pouvaient avoir recours qu'a un mécanisme tel que la fermentation. Ce méca-
nisme était peu efficace ; il leur fallait sans doute de grandes quantités de substances orga-
niques pour pourvoir a leur existence. Ces substances étaient trés incomplétement dégradées
et les produits de la fermentation s’accumulaient.

On congoit que I'acquisition d'un appareillage permettant de dégrader plus avant les pro-
duits ou les avant-produits de fermentation ait pu étre un facteur important au cours de
I'Evolution. Cet appareillage a pu consister en un systéme de transporteur d’électrons tels
que les cytochromes. Un tel systéme, méme trés primitif, devait donner un avantage consi-
dérable aux organismes qui le possédaient sur ceux qui n’étaient capables que de fermenter.
En I'absence d’oxygéne, 'accepteur terminal d’électron pouvait étre un composé minéral et
la respiration anaérobie pouvait prendre place. )

Ensuite, grice a la photosynthése, le milieu ambiant s’est enrichi en oxygéne. L'oxygéne
peut maintenant servir d'accepteur terminal d’électron, et on aboutit 4 la structure complexe
de la mitochondrie qui peut étre considérée comme le systéme le plus perfectionné pour 'oxy-
dation des produits de la dégradation anaérobie.

La phosphorylation oxydative n'a pu prendre place qu’a partir du moment ot suffisamment
d’oxygene avait été produit par les étres photosynthétiques anaérobies. La photosynthése a
précédé la respiration : les organismes photosynthétiques anaérobies se sont développés avant
les étres doués de respiration. Quel est 'avantage dont ont bénéficié ces organismes photo-
synthétiques ? Ces organismes ont acquis le pouvorr d'utiliser I'énergie lumineuse pour former
des laisons phosphales de haute énergie (*). Grice a 'ATP ainsi formé, ils ont pu utiliser des
composés trés simples, tels que le gaz carbonique, comme source de carbone, pour la synthése
de leurs sucres, de leurs protéines, etc... Ils sont devenus autotrophes. Ils ont ainsi synthétisé,
non seulement leurs propres aliments, mais encore ceux des hétérotrophes.
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