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FIGURE 3.1 : Effet de I’incubation au sulfite a un pH

de 8.0 des complexes du PSII.
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FIGURE 3.2 : Effet du traitement au sulfite a un pH de 9.8 sur les PSII.
La figure A montre la composition intacte en protéines de 1’échantil-
lon contréle de PSII. La ligne 1 a la figure B représente la composi-
tion en protéines des PSII traités a un pH de 9.8 sans sulfite tandis
que la ligne 2 de la figure B représente I’effet du traitement au sulfite

(50 mM) a un pH de 9.8.
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L'etfet de 'incubation au sulfite a un pH de 9.8 sur les polypeptides du photosysteme 11 est
montré a la figure 3.2B. L ¢chantillon controle incubé a un pH de 9.8 dans un milieu sans sultite
est analysé a la ligne 1, tandis que I’effet du traitement au sulfite (50 mM) est analysé a la ligne 2.
Le gel d'électrophorése présenté a la ligne 2 nous indique que I'incubation au sulfite des
membranes enrichies en photosystéme [I & un pH de 9.8 méne a la perte des sous-unités de 18, 23
et 33 kDa associées au complexe d’¢émission d'oxygene du photosysteme [1. Cependant, nous
observons qu'un haut pH utilisé seul permet I’enlevement des polypeptides de 18 et 23 kDa, mais

laisse la protéine de 33 kDa entierement liée.

L’effet du sulfite a un pH de 9.8 semble ainsi enlever seulement la sous-unité de 33 kDa.
L’enlévement de cette protéine de 33 kDa a un pH de 9.8 se réalise a une faible concentration en
sulfite (50 mM). Ceci nous indique que le polypeptide de 33 kDa montre une grande sensibilité
au sulfite lorsque I'incubation a lieu @ un pH de 9.8. Le fait qu aucun enlevement de la sous-unité
de 33 kDa ne se constate lorsque I’incubation au sulfite est faite & un pH de 8.0 (voir figure 3.1)

nous indique que le sulfite et un haut pH sont nécessaires pour enlever la protéine de 33 kDa.

L’existence de ponts hydrogenes entre le polypeptide de 33 kDa et le cceur du complexe du PSII
a €té proposée précédemment par Franzen et Andreasson en 1983 (42), tandis Ono et Inoue
suggerent la contribution d’attraction €lectrostatique (68). Dans notre ¢tude, la perte de la sous-
unité de 33 kDa peut étre dépendante du bris des ponts hydrogéne par incubation & un pH élevé.
En plus d’un pH ¢levé, I’exigence en sulfite pour la perte de la protéine de 33 kDa indique que
des forces électrostatiques sont aussi impliquées dans la liaison de cette protéine. Il n’apparait pas
que des interactions hydrophobiques (64) contribuent a la liaison de la protéine de 33 kDa au

complexe du PSII.



CHAPITRE 4

INHIBITION AU SULFATE
DU COMPLEXE D’EMISSION D’ONYGENE
DU PHOTOSYSTEME I1

4.1 RESUME

L’effet du sulfate sur I'émission d’oxygene chez des membranes enrichies en PSII d’orge est
étudié. Les membranes purifiées, a partir de 1’orge. ont été exposées a 'effet du sulfate dans le
noir et sous une faible illumination. La présence de 10 mM de CaCl, pendalnt le traitement au
sulfate prévient la perte d’émission d’oxvgene. La protection est complete méme a une
concentration de 50 mM en Na,SOy4. Cependant, la lumiere sumule I’inhibition au sulfate de
I’émission d’oxygene par les PSII. Aprés incubation avec le sulfate. nous avons observe une perte
chez les polypeptides de 18 et 23 kDa du complexe du PSII. Nous fournissons dans cette étude de
nouvelles observations concernant la perte d’émission d’oxygene suite au traitement au sulfate
qui peut étre causé par la perte des ions chlorure et calcium du complexe d’émission d’oxygene

plutdt que par la perte partielle des polypeptides de 18 et 23 kDa de ce complexe.
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4.2 INTRODUCTION

Des études intensives ont ¢t¢ réalisée sur les eftets du SO, sur le processus physiologique des
plantes (1-5). Les réactions lumineuses de la photosynthese sont connues comme étant une cible
sensible de I'effet inhibiteur du SO (6-9). Le SO, absorbé par les feuilles est converti en anions
bisulfite, sulfite. et sulfate dans les cellules végetales (9-11). 11 est connu que ’anion sulfate
s’accumule dans le cytosole de la plante. Quelques expériences démontrent qu’apres fumigation
au SO», le sultate est difficilement éliminé des cellules (10, 12). L accumulation de sulfate dans
la cellule devrait amener la présence de sulfate dans les chloroplastes (13). Bien que le sulfate
interfére avec 1'activité du chloroplaste, le site de son action dans la membrane du chloroplaste
n’est pas précisément identifié (9, 11). 'I'l y a quelques indications montrant que le PSII pourrait
étre sensible & l'accumulation du sulfate dans les chloroplastes (71). Dans cette étude, nous
essayons de caractériser et de localiser I’effet du sulfate sur le PSII. Nous avons des membranes
enrichies en PSII pour étudier les effets du sulfate sur les composantes structurelles et
fonctionnelles du complexe du PSII. Prenant en considération les données précédemment
rapportées sur le SO, nous fournissons un nouveau témoignage concernant I’effet du sulfate sur

I"activité du PSII comme pouvant étre une part de 'effet du SO, sur les plantes.
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4.3 RESULTATS

[’émission d’oxygene des particules de PSII a été mesuree apres 5 heures d'incubation a la

noirceur ou sous une faible illumination avec différentes concentrations en sultate.

La figure 4.1 montre I'effet du sulfate sur I’eémission d’oxygeéne mesurée apres incubation a la
noirceur. La présence de 10 mM de CaCl. pendant les traitements previent la perte d’émission
d’oxygéne. La protection est compléte méme a une concentration de 50 mM en Na,SO,;. En
absence de CaCls, I'inhibition de I’émission d’oxygene par le sulfate est evidente. A 50 mM en

sulfate, seulement 40% d’émission d’oxygene demeure compare a ['échantillon contréle.

L’effet de a lumiére sur I’inhibition au sulfate est €tudié en exposant I’échantillon a un faisceau
de lumiére (1 mW/cm?) pendant les traitements au sulfate. Une faible illumination est utilisée afin

d’éviter la photoinhibition de 'activitée du PSII.

La figure 4.2 montre ’effet des traitements au sultate avec illumination sur I’émission
d’oxygene. Les résultats démontrent [’effet inhibiteur du sulfate que ce soit en absence ou en
présence de 10 mM de CaCl,. L inhibition de I’€mission d’oxygene par les traitements au sulfate
en presence de 10 mM de CaCls est de 15% comparé a 1"échantillon contrdle. Cependant, en

absence de CaCl,, le taux d’¢mission d’oxvgene est inhibé de 95% comparé au controle.
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FIGURE 4.1 . Inhibition au sulfate des particules de PSIIL

L’émission d’oxvgene des particules de PSII
incubées en présence de 10 mM de CaCl, (cercles)
ou en absence de CaCl, (carrés) pendant le
traitement au sulfate.
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FIGURE 4.2 = Effet de la lumiére sur I'inhibition au sulfate de

’émission d’oxygene des PSIL

Les ¢chanullons de PSIl ont été traités
avec une faible illumination.

L’émission d oxygéne des PSII incubés avec 10
mM de CaCl, (cercles) ou sans CaCl, (carrés)
pendant le traitement.
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Pour localiser l'effet du sulfate sur la structure du PSIL nous avons étudié la composition en

polypeptides apres les traitements au sulfate.

La figure 4.3 montre les densitogrammes des bandes de protéines colorées séparées par
¢lectrophorese sur gel de polyacrylamide. Le profil de I'échantillon contréle est montré a la
figure A, tandis que I’échantillon avec 50 mM en sultate est présenté a la figure B. La
comparaison des densitogrammes démontre une perte relative des polypeptides de 18 et 23 kDa
apreés les traitements. [l semble que le sulfate affecte directement le systeme d’émission

d’oxygene puisque ces deux polypeptides font partie du complexe d émission d oxygene du PSIL

La Tableau 4.1 montre la perte de ces protéines évaluce a partir des densitogrammes pour chaque
concentration de sulfate utilisée. Nous constatons aucune perte de polypeptides pour des
concentrations inférieures a 25 mM en sulfate. L’¢tendue des pertes de ces deux protéines
demeure inchangée, que le CaCl, soit présent ou non pendant I’incubation; ni méme la présence
de lumieére n’affecte les pertes observées (données non montrées). Ces résultats démontrent que la
perte des polypeptides de 18 et 23 kDa du complexe du PSII n’inhibe pas fortement I’émission

d’oxygene st 10 mM de CaCl, est présent pendant I'incubation, mais fortement en absence de

CaClz..
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FIGURE 4.3 : Perte en polypeptides dans le complexe du PSII par
incubation des particules de PSII en présence de sulfate.

A) Densitogramme de I'échantillon contréle :
B) Densitogramme des particules de PSII traitées avec.
50 mM de sodium de sulfate (sans CaCl, et sans

lumiere).



TABLEALU 4.1

Effet de 'incubation au sulfate sur les protéines de 23 kDa et 18 kDa.

o ]
 [Na:SO-], mM 18 kDa, % 23 kDa, % I
— ) 00 100 1
T 100 100
25 0 90
s | 3 65

La figure 4.4 représente la comparaison des données sur I’émission d’oxygene du PSII et les taux
de perte des protéines de 18 et 23 kDa affectées par les traitements au sulfate. Il est évident qu’il
n’y a pas une interdépendance compléte entre I’inhibition de ['émission d oxygéne et le taux de
perte en polypeptides du PSII causé par I’incubation au sulfate. Cela indique la complexité des

effets du sulfate sur les fonctions et la structure des composantes du PSIIL.
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FIGURE 4.4 : Comparaison de la perte en polypeptides avec I'inhibition

de I’émission d’oxygeéne par les particules de PSIL
L émission d’oxygene apres le traitement au sulfate est
désignée par les cercles noiwrs. Les cercles ouverts
représentent I’émission d'oxygéne des PSII traités avec le
sulfate en présence de 10 mM de CaCl,. Les carrés
représentent le pourcentage de la protéine de 23 kDa liée au
PSIT et les triangles indiquent le pourcentage de la protéine
de 18 kDa qui reste liée aprés le traitement au sulfate.
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4.4 DISCUSSION

Dans notre étude, nous avons observé I'inhibition de I’émission d’oxygene chez les PSII par le
sulfate. Cette inhibition est augmentée par la lumiére, mais moindre en présence de CaCls. Il a éteé
rapporté précédemment que la lumiere peut stimuler la compétition du sulfate avec les ions
chlorure pour le site de liaison du chlorure dans le complexe du PSII (71-72). Il semble que
’addition de 10 mM de CaCl, fournit suffisamment de chlorure pour compétitionner avec le
sulfate et maintenir ’activité du complexe d’emission d'oxygeéne. Dans un rapport, il a été
mentionné que le statut protecteur du chlorure tient de son intluence sur la structure du complexe

d’émission d’oxygene. (73).

De plus, nous observons une perte des polypeptides de 18 et 23 kDa dans le complexe du PSII
apres 5 h d’incubation avec une concentration en sulfate supérieure a 10 mM. Ces polypeptides
font partie tous les deux du complexe d’émission d’oxygéne et sont attaches a la surface interne
de la membrane photosynthétique. Ils peuvent étre facilement enlevés de la membrane par
traitements avec de haute concentration en sels (68, 74). Il semble ainsi que I'incubation au
sulfate libere les protéines en augmentant la force ionique du milieu. La perte des polypeptides de
18 et 23 kDa du complexe du PSII resulte en une diminution de I’émission d’oxygene (75-76). 11
est supposé que le role de ces deux polypeptides soit de fournir la concentration nécessaire en
chlorure et en calcium pour les fonctions du PSII (76-77). La perte de ces polypeptides
« concentrateurs » en chlorure et calcium va conséquemment décroitre la concentration en ions
pres du PSIT ; ils peuvent ainsi participer a I'inhibition de [’émission d’oxygene. (78). Notre étude
indique que PI’inhibition au sulfate de I’émission d’oxygene est induite par la perte des ions
chlorure et calcium étroitement associee avec le PSII plutot qﬁe la perte partielle des polypeptides

de 18 et 23 kDa.



4.5 CONCLUSION

Nous concluons que les traitements au sulfate des PSIl peuvent induire deux effets reliés au
complexe d’émission d’oxygene. Le premier est I'inhibition de 'activité d’émission d’oxygéne
dépendant des ions chlorure et calcium. Cette inhibition est stimulée par la lumiere et contenue
par la présence de 10 mM en CaCl,. Le second effet du sulfate sur les PSII, démontré pour la
premiere fois, est la perte partielle des polypeptides de 18 et 23 kDa du complexe d’émission
d’oxygene. Conséquemment, ces conclusions contribuent a expliquer quelques observations
antérieures sur les effets du sulfure sur les plantes dans des conditions in vivo. Il a été observé
pour les plantes exposées au SO, que le sulfate accumulé dans le cytosol ne peut pas étre
factlement éliminé (10, 12). Les chloroplastes isolés de plants traités avec du SO» montrent une
faible activité du systeme d’émission d’oxygene (4). Il a été rapporté que I’addition de chlorure
aux chloroplastes isolés et traités au SO, peut permettre de recouvrer I’activité en émission
d’oxygene (8). Par conséquent, nos données sur I'inhibition au sulfate de I’émission d’oxygene et

le réle protecteur du CaCl, sont en accord avec ces rapports.



CHAPITRE 5

INFLUENCE DU SULFATE )
SUR LES SPECTRES POLARISES DES THYLACOIDES

5.1 RESUME

Les spectres d’absorption, de fluorescence et de photoacoustique de thylacoides traités et non
traités avec du sulfate (Na,SOy) et incorporés dans un film d’alcool de polyvinyle ont été
mesurés. Les échantillons orientés de maniere isotrope et selon un seul axe par étirement du film
ont eté ¢tudiés en utilisant une radiation naturelle et polarisée. Le rendement en désactivation
thermique de 1’énergie absorbée par les pigments photosynthétiques augmente fortement suite au
traitement par le sulfate. Le rendement du transfert de I’énergie d’excitation entre les pigments

antennes dans les thylacoides traités au sulfate diminue.
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S2 INTRODUCTION

Les réactions lumineuses de la photosynthese sont des cibles sensibles aux effets inhibiteurs du
sulfate (80). Diverse méthodes spectrales peuvent €tre utilisées dans le diagnostique des effets
des polluants (9). Beauregard et coll. (70) ont trouvé que I’incubation au sulfate des membranes
photosynthétiques induit deux effets reliés au complexe d’émission d’oxygene : (1) Inhibition de
I"activité en émission d’oxygeéne et (2) Une perte partielle des polypeptides de 18 et 23 kDa du
complexe du PS 1. Ces deux effets peuvent expliquer I’observation de Shimazaki et coll. (80)
concernant des chloroplastes 1solés de plantes traitées au sulfate et démontrant une faible activité
en émission d’oxygene. La présence d’ions chlorure diminue la perte d’émission d’oxygene
causée par le sulfate (70) ; ce qui pourrait s’expliquer par des effets stabilisateurs de ces ions sur
les polypeptides de 18 et 23 kDa. Les ions Cl et Ca’* exhibent tous les deux des interactions
spécifiques avec le complexe du PS Il impliqué dans le processus d’émission d’oxygene, mais

I’apport de chacun des 1ons est différent (81-82).

Dans cette partie de I’étude, les spectres polarisés de thylacoides traités et non trait€s au sulfate et
incorporés dans des films de polymere, sont comparés pour voir comment le traitement influence
la structure de la membrane du thylacoide et les interactions mutuelles entre les pigments

antennes.
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5.3 RESULTATS ET DISCUSSION

L étirement d’un film de PVA contenant un ¢chantillon de thylacoides entraine un décalage de la
bande d’absorption rouge vers des longueurs d’onde plus petites (figure 5.1). Le traitement au
sulfate agit de maniere similaire (figure 5.1, courbes 1 et 5). Le maximum d’absorption relie a la
chlorophylle b dans tous les échantillons est situé dans la région 467-468 nm. Le ratio de la bande
rouge a la bande de Soret est changé Iégerement suite a [’€tirement du film ou du traitement au
sulfate. Les thylacoides sont déformés par Iélongation du film (83). A cause de cette
déformation, divers complexes pigment-protéine peuvent étre orientés différemment en regard du
plan du film. Une telle explication semble plausible puisque les composantes parallele et

perpendiculaire des pics d’absorption dans le rouge sont mutuellement décalées (figure 5.1).

La forme des PAS du méme ensemble d’échantillon différe des spectres d’absorption par un ratio
plus élevé de la bande rouge a la bande de Soret (figure 5.2). Un eftet similaire observé par
Wrobel et Hendrich (61) peut étre expliqué par les orientations différentes des divers complexes.;
un bassin de molécules contribue davantage au pic rouge, tandis qu’un autre contribue a la bande
de Soret. Les moments de transition (TM) d’absorption de la chlorophylle a dans la bande rouge
montrent une prédominance du type Q,, tandis que la bande de Soret est une superposition des
transitions B, et B, (28). Dans les divers complexes de chlorophylle, les TM sont projetés
différemment dans le plan du vecteur électrique du faisceau. et par conséquent, divers complexes
contribuent différemment aux bandes d’absorption dans le rouge et de Soret. Dans le méme
bassin de molecules, la conversion interne de I’état S, a 1'état Sy, induits par ’absorption d'un
photon bleu et d’un photon rouge respectivement, est trés efticace, et par conséquent, on s’attend
a ce que le rendement en désactivation thermique (TD) soit plus élevé dans la bande de Soret que

dans la bande rouge.
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Longueur d’onde (nm)

FIGURE 5.1 :  Spectres d’absorption des thylacoides incorporés dans
des films de PVA :

Courbes 1, 5 - échantillons dans film non €tiré, non
traité (1) et traités au sulfate (5).

Courbes 2, 3, et 4 — échantillons non traités et étirés
(lumiére naturelle et polarisée, la polarisation de la
lumiere est indiquée).

Courbes 6, 7, et 8 — échantillons traités au sulfate et
étirés (lumiere naturelle et polarisée).
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FIGURE 5.2 Spectres photoacoustiques de thylacoides dans des films de PVA.

a - non étires ;
courbe | —non traités :
courbe 2 — traités ;
h - étirés. lumiére naturelle :
courbe 1 —non traités ;
courbe 2 — traités ;
¢ - non traités, €tirés en lumiere polarisee ;
d — traités au sulfate, étirés en Jumiere polarisée.
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La TD peut étrc définic comme le ratio du signal PAS a ["éncrgie absorbée. TD (en unité
arbitraire), calculée a partir des spectres d’absorption ¢t de PAS (Tableau 5.1), était plus élevee
dans la bandc rouge que dans la bande de Soret ; ce qui suggere une plus grande contribution a la

bande rouge des complexes de Chl de type hautement « dissipatifs ».

Le rendement en fluorescence de la Chl b est plus petit que celui de la Chl a. Tout changement
conformationel amenant une modification de I’orientation et/ou de la distance entre ces pigments
peut conduire a une diminution du rendement du transfert de 1’énergie d’excitation de la Chl b a
la Chl a. Par conséquent, il devrait y avoir une TD plus élevée dans la région d’absorption de la
Chl b plutdt que dans la région de la Chl a. Sous un transfert d’énergie d’excitation efficace (ET)
entre ces deux pigments, la valeur de la TD dans les deux régions d’absorption de la Chl a devrait
étre similaire. Comme démontré au tableau 5.1, I’étirement du film et |'ajout de sulfate perturbe
le transfert d’énergie d’excitation entre la Chl b et la Chl a. Dans les régions de la Chl a (les
bandes rouges et de Soret), I’étirement et le traitement au sulfate ont caus¢ une augmentation des
valeurs de TD mais ces deux eftets ne sont pas équivalents. Dans 1’échantillon étiré, mais non
traité, les deux composantes polarisées de la TD sont différentes, tandis que dans les échantillons

traités, ils sont identiques.

Les spectres d’émission de fluorescence non polarisés des thylacoides dans les films de PVA
dépendent de la longueur d’onde d’excitation (figure 5.3, A et B). Les contributions des divers
complexes de Chl changent avec les différentes régions d’excitation de la bande de Soret et dans
le domaine des caroténoides. Le traitement au sulfate a une plus grande influence sur les
¢chantillons non étirés que sur les échantillons étirés & une excitation dans la région de la bande
de Soret. La différence est di a I’effet de I’excitation dans le domaine d’absorption des
caroténoides. Dans les échantillons étirés, le traitement améliore le transfert d’énergie
d’excitation des caroténoides a la chlorophylle. Les contributions a I’émission provenant des
complexes PS I (émettant dans une région de longucur d’onde plus longue) sont plus élevées dans
les échantillons non traités que traités. Les différences entre les deux composantes polarisées
d’émission de fluorescence dans les films étirés (figue 5.3 C, D) sont plus grandes que dans les
¢chantillons traités et excités a 436 et 530 nm (dans les régions d’absorption du PS T+ PS II et

des caroténoides) (figure 5.3).



Dans le premier cas, la composante parallele d’émission est plus éleveée que dans celle
perpendiculaire: dans le second cas, la situation est inversée. Les formes des spectres de
tluorescence polarisés a divers niveaux d’excitation sont ditférentes, mais a cause d’une faible

intensité d’émission et quelques effets secondaires, ces formes ne peuvent pas étre analysées en

détail 1cl.
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TABLEAU 5.1

Désactivation thermique (TD) de thylacoides (TH)
dans des films non étirés (u) et étirés (s). n — lumiere naturelle.

Echantillon| Film | Polarisation | Longue;d’onde de Ia mesure de TD [}1m]
TH 425 | 436 468 650 | 676
non traité u n | 148 | 136 | 147 | 214 1.63
traité u n | 227 2.24 2.21 234 | 255 |
non traité | s | n 2.08 2.78 3.41 4.14 403 |
traité | s n 4.75 441 | 517 5.04 4.69
oniaid | s R 1.47 2.13 3.51 4.05 428 |
- L 130 | 1.83 3.00 | 405 | 454
traite. | s | || | 256 | 334 | 5.2 750 | 656
. | BN 256 | 334 | 521 [ 7.07 6.61
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FIGURE 5.3 :

Spectres de fluorescence (A, B) et de fluorescence
polarisée (C, D) de thylacoides incorporés dans un film
de PVA non étiré (A) ou étiré (B, C, D) sous diverses
longueurs d’onde d’excitation (436 nm a 530 nm du
haut vers le bas). Les échantillons non traités (courbe 1
en A et B, toutes les courbes en C) ou les €chantillons
traités avec le sulfate (courbe 2 en A, et B, toutes les
courbes en D). HHH et HVH désignent les
composantes horizontale et verticale de I’émission de

fluorescence polarisée.
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5.4 CONCLUSION

Ainsi nous pouvons conclure :

(1) L’ajout de sulfate et I’étirement par film affectent Ja structure de ’appareil photosynthétique.
mais les eftets sont différents.

(2) Le traitement au sulfate cause une forte croissance dans la TD (désactivation thermique) des
molécules de pigment excitées. Cet eftet est partiellement relié a la perturbation du transfert
de 1'énergie d'excitation entre les divers pigments. L’accroissement de la TD démontre
qu’une grande part de I’énergie absorbée ne peut pas atteindre les centres réactionnels.

(3) L’influence du sulfate sur I'organisation des caroténoides est particulierement prononcée. La

texture du bassin de caroténoides des échantillons traités et non traités est différente.
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CONCLUSION

Dans ce travail de recherche, les observations obtenues a partir des diverses mesures

prises permettent de degager les points suivants :

1. Concernant |'effet du sulfate

1.

1.

Le sulfate inhibe [’activité des membranes (dégagement d’oxygene)

La présence de lumiére pendant les traitements au sulfate stimule cette

inhibition.

La présence de chlorure de calcium pendant les traitements au sultate a la

noirceur a permis de protéger I’activité en dégagement d’oxygene.

La présence de chlorure de calcium pendant les traitements au sulfate en
présence de lumiére ne permet qu'une protection partielle. A partir d’une
certaine concentration en sulfate (> 10 mM) des dommages structurels

apparents sont observes au niveau du complexe d’émission d’oxygene.
Les valeurs de désactivation thermique des membranes traitées au sulfate nous
montrent aussi que le mode de désexcitation des pigments €tait perturbé. Une

grande quantité de I’énergie absorbée n’atteint pas les centres réactionnels.

Le sulfate influence aussi I’organisation des caroténoides.
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2. Concernant I'eftet du sulfite :

Le traitement au sulfite des membranes nous fourni des informations sur la
nature du lien entre le polypeptide de 33 kDa et le complexe du PSII (présence

de torce ¢électrostatique et de ponts hydrogéne).

Il serait intéressant de poursuivre cette recherche en regard des développements
récents concernant la modélisation mathématique de la fluorescence (84-86). Nous
pourrions ainst en apprendre davantage sur le sort réservé a I’énergie d’excitation
buisque des changements dans les fonctions photosynthétiques peuvent se refléter

dans la cinétique de fluorescence variable.
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