Le Pinus merkusii est une essence de fumidre
lotale. Sur celle photo, le sujet surcimé dépérit et
disparalira en quelques années. Cambedge.
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SUMMARY

OUR PLANET'S MOST IMPORTANT CHENMICAL REACTION : PHOTOSYNTHESIS

Affer a brief reference o the tmportance of photesynthesis, the author reviews the principal stages which led to modern ideas
concerning the details of how this phenomenon occurs.

He then examines the sfruclures of the foliar mechanism and ils reaclions lo varialions in environmental fuelors. Passing
from the leaf o the ree, simple examples are given of the delermination of relative compensation lighting and relafive saturation
lighting for cerlain forest species in a nedurel environment or under culitivation. Lastly, the author shows how the increase in standing

' limber in general can be linked with the quantily of tighf energy absorbed by treelops.
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RESUMEN

LA REACCION QUINICA NMAS IMPORTANTE PE
LA TIERRA : LA FOTOSINTESIS

T'ras haber evocado, de manery sucinta, la imporlancia de la fofosinlesis, el aulor examine las principales etapas que kan
conducido a los conceplos modernos respecto al desurrollo intimo de este fendmeno.

Acta seguido, el anfor procede al examen de las estructuras de la formacion foliar y las reacciones de estu ttltima o las varia-
ciones de los faclores del medio ambiente. Pasando de la hoja al arbol, el autor indica algunos efemplos simples de deferminacion
de la luminosidad relafiva de compensacién y de la Inminosidad relafiva de saturacion, por Io que se refiere a algunas especies
foresfales en medio nalural i en vivero. Finalmente, considerando Ia repoblacién forestal en su conjunto, el mismo demuesira

de qué manera se puede relacionar su desarrollo con la canfidad de energia luminesa delenida por las cimas.

Il est & peu prés admis, actuellement, que les
végétaux pourvus de chlorophylle élaborent, sur
Fensemble dn Globe, grice a la lumiére naturelle,
au dioxyde de carbone atmosphérique, 4 ’ean et 4
_quelgues substances minérales, d’énormes guantités
de matitres, d’un tounage infiniment supérienr a
celui produit par toutes les activités industrielles
humaines. Cette réaction est, actucllement, présen-
tée de la facon suivante, qui tient compte, comme il
sera exposé plus loia, du fait que I'oxygéne, finale-
ment rejetd, provient de la décomposition de 1’eau
du sol :

Energie
6C0, 4+ 12 H,0 +
2648 (2168 (675 Keal) (180g) (1928

A vral dire, étant donné la variété considérable
des diverses formations végétales, et les grandes
différences qui existent entre leurs activités photo-
synthétiques respectives, on a avanceé, depuis une
trentaine d’années, des chiffres assez dissemblables,
En 1945, aux U. 8. A, I'un des biochimistes qui ont
contribué le plus efficacement 4 faire progresser les
connaissances en ce domaine, RABINOWITCH, esti-
mait la fixation annuelle du carbone atmosphérique
4 155 milliards de t, pour les océans, et & 19 milliards
de t, pour I'ensemble des terres émergées. D’oll une

- synthése théorique de polyholosides {du type
amidon, cellulose, lignine, efe...) ¢«de Tordre»
de 400 milliards de & par an, au total, mais avec une
supériorité trés marquée pour la photosynthése des
plantes marines. En 1964, opag, excellent
spécialiste de ces problémes en U. R. S. 8., réduisait
sensiblement ce chiffre &4 environ 100 milliards de t
de matiéres séches, synthétisées chaque année,
avec une supériorité trés atténuée pour les plantes
marines, .

Lors du Colloque organisé par I'UNESCO, en
1969, sur la productivité des écosystémes terrestres
et marins, des conclusions différentes ont été
avancées, étayées, semble-t-il, par des estimations
bien plus nombreuses et bien plus précises que celles
qui avaient conduit aux chiffres précédents. Ce
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sont les éléments les plus récents diffusés sur cet
important probléme : pour Pensemble du Globe,
la photosynthése produirait, chaque année, environ
164 milliards de t de matiéres séches, dont 55 pour
les océans, et 109 pour les terres émergées (y
compris les riviéres, lacs, étangs, marais, ete...).
Les foréts tropicales interviendraient pour 40 mil-
liards de t par an, les foréts tempérées, pour 23 mil-
liards de t, les foréts boréales pour 10 milliards de t,
les savanes pour le méme tonnage, et les broussailles
désertiques pour 1,3 milliard de t. L’accroissement,
par hectare et par an, varierait ainsi de 0,7 t, dans

le cas de ces derniéres formations, 4 20 i,

pour les foréts tropicales humides (avec une

entendu, de la formation annuelle de la
« biomasse » (trones, branches et racines, avec
leurs écorces, feuillages, semences, etec...); la
partie utilisable économiquement, selon les habi-
tudes commerciales actuelles, ne représente guére
que Je 13 ou le 1f4 des tonnages ci-dessus.
Quant 4 la proportion, effectivement exploitée, de
cet accroissement, on sait qu’elle est encore trés
nettement inférieure.

En tout cas, ces chiffres récents mettent en
évidence la relativement faible productivité des
formations wvégétales marines, sur lesquelles on
avait pourtant beaucoup compté (1,25 t par ha et
par an, exception faite des estuaires et des régions
cOtitres), et la grande supériorité des formations.
forestiéres, qui réaliserafent, 4 elles seules, la moitié
de la production végétale de Vensemble du Globe.
On peut penser, bien entendu, que ces chiffres ne
sont pas définitifs.

Quelles sont les idées actuelles sur les mécanismes
intimes de ce phénomeéne primordial ? Comment
est-on arrivé 4 nos conceptions modernes ? C’est ce
qui va étre exposé ci-aprés. On me retiendra, du
reste, que certaines des étapes, ou que quelques-nns
des éléments qui auront semblé essentiels 4 I’auteur
de cette analyse, mais qui, de toutes facons, ne
représenteront qu’'une faible partie de ce qu’il aurait
fallu dire sur ce irés vaste et trés important sujet



d’études et de réflexions. Au surplus, on parlera
surtout des espéces forestitres de I'Europe et de
I’Amérique du Nord, gni sont étudiées depuis un

certain nombre d’années ; Uextension de ces recher-
ches aux espéces tropicales est bien plus récente, et
loin d’&tre achevée. :

LES DECOUVERTES FONDAMENTALES

UNE LONGUE COHORTE DE CHERCHEURS

Les prétres de ’ancienne Egypte, au Moyen
Empire, enseignaient déja que ¢’était RA, le soleil,
qui faisait croitre les plantes et conditionnalt toute
la vie; ceel prés de quatorze siécles avant J.-C.
Mais, un millénaire plus tard ArisToTE, avec
I'immense autorité qui s’était attachée a son nom,
imposa seés vues de philosophe-naturaliste a de
nombreuses générations de savants. Il affirmait, par
exemple, que les végétanx se développaient grice
aux matiéres diverses digérées par le sol, devangant
ainsi les futurs tenants de la « théorie de I'FIumus »,
Les feuilles vertes n’étaient ¢ue des ornements, ou,
4 la rigueur, des sortes de pare-soleil, et, pendant
deux rnille ans, parce gqu’ArisToTE «Yavait dits,
on ne chercha pas plus avant.

Ef puis, brusquement, tout se mit 4 changer vers
la fin duo xvime siécle ; en quelques décennies, des
esprits perspicaces et observateurs : Marricur,
PriesTLEY, Lavorsier, INGEN HoUsSE, SENEBIER,
DE SAUSSURE... montrérent que c’était la lumidre
solaire gui, grace 4 I'eau et aux matiéres minérales
du sol, ainst qu’au gaz carbonique de I’air, provo-
fuait, dans les fenilles des végétaux, la synthése
de toutes les substances qui leur permettaient de
vivre, et de croitre. Bien plus, ces mémes végétaux
rendaient 1'air favorable & la vie des étres animés,
en y rejetant de l'oxygéne (en le « dephlogisti-
quant », pour reprendre l'expression des premiers
savants de cette époque, d’intense remise en
question des connaissances scientifiques). Tout
paraissait alors assez net, et ’on pensa 4 ce moment
guw'it n'y avait plus grand chose 4 découvrir de
nouveat. Mais, d’éminents esprits restaient insatis-
faits : LIeBIG, MAYER, BAEYER, SAacHs, C. BERNARD,
et todfe une foule de chercheurs établirent, par la
suite, que c¢'était la chlorophylle, & laquelle on
avait peun prété attention jusqu’alors, gui était
T’agent principal de cette action, que l'on pouvait
suspendre ses fonctions en anesthésiant les feuillages
et que le volume de gaz carbonique absorbé était,
d’abord veisin, puis égal, au volume de Yoxygéne
rejeté. :

Fia. 1. — Formule développée de la chlorophylle a, selon
J. Carles. Remarquer le groupement caracléristique {un
alome de Mg enfouré de 4 alomes de N, apparienan! atix
quatre noyaux pyrolliques, numéretds de I ¢ I'V ).

11 ¥ a & peu prés un sidcle, GRANDEAU, dans le
cours d’Agriculture gqu’il professait 4 ’Ecole Fores-
tidre de Namncy, soulignait Iimportance «de cet
acte fondamental de la vie des plantes », accompli
grice 4 la chlorophylle {de composition encore
inconnue en 1879), mais reconnaissait que 1’on était
dans la plus compléfe ignorance des détails des
mécanismes de ce processus. 11 soutenait fermement,
du reste, les vues de Liemig, contre les idées de
Tuaer, éminent porte-parcle des fenants de la
théorie de humus.

Un demi-siécle plus tard, vers 1925, on était
un peu plus avancé ;: BrackmaNN avaift montré
qu'h chté des réactions prevoquées indiscutablement
par la lumiére, d’autres se poursuivaient trés bien
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traient gue c’étajent les radiations
absorbées dans le bleu, ef dang le
rouge, (ui étaient de beaucoup les
plus actives pour stimuler ce que
I'on appelait : 'assimilation chloro-
phyllienne. Mais, les mécanismes
intimes étaient encore inconnus. Une
théorie avait alors un certain succés :
la synthése des glucides (du type
CoH,,04, comme le glucose} résul-
tait de la jonction de 6 molécules
d’aldéhyde formique (CH,O}, forme,
lui-méme, d’une fagon trés simple :
€0, + H,0 = CH;0 4 0, Par
perte d'une molécule d’eau, le glu-
cose fournissait 1’élément de base :
CgH;405, dont la réunion en longue
chaine donnait 1'amidon, la cellu-

400 440 480 520 560 600 640 680

Fia. 2. — Le specire d’absorption de la feuille, soumnise &
des radiations de différentes longueurs d'onde (poinles au
voisinage de 440 ef 680 nm), conecorde assez bien avec le
speetre d'aefion des mémes radiafions (ecaraclérisé par les
quantités de CO, fixdes, par nne feuille identique, el dans des
condilions énergéliques égales). Reproduit par A. Moyse
(Ilm = 10-? m).

A Vobscurité. WILLSTAETTER & SrtoLL, et leurs
émules, avaient proposé des formules chimiques
" potir les denx formes de chlorophylles découvertes,
a et b. WuRMSER avait commencé 4 déterminer les
spectres d’absorption de ces chlorophylles en solu-
tion dans l'acétone et dans I’éther, ou hien telles
qu’elles se préseniaient dans des algues marines.
Des expérimentateurs ingénieux, comme Tisvx-
RIAZEFF, ENGELMAN, DANGEARD, et autres, mon-

720 M\ ennm.

lose, et autres polyholosides. Cepen-
dant la toxicité, bien connue, de
. T'aldéhyde formique, rendait cetie
hypothése difficile & accepter par de nombreux bota-
nistes ; c’est pour cette raison que MARQUEWNE,
4 cette méme époque, proposait d’admetire que la
chlorophylle entrait en combinaison temporaire
avec le gaz carbonigue, ce qui écartait objection
précédente.

Certains chercheurs, aux Etats-Unis, commen-
caient 4 employer des méthodes originales : Emer-
soN, par exemple, qui soumettait les végétaux i de
brefs éclairs de lumidre, afin de tenter de déterminer
Iimportance relative des réactions lumineuses, et
obscures, dans le déroulement de ce que Fon
commengait & appeler «la photosynthése ». En
effet, jusqu’alors, on étudiait plutdt « I'assimilation
chlorophyllienne », 1a « décomposition dua gaz carbo-
nique », ou ¢ Uassimilation du carbone ».

LA FECONDE PERIODE AMERICAINE

Vers le milieu du xxe siécle, au moment ol se
préparait, puis se déclenchait la seconde guerre
mondiale, dans leurs laboratoires, aux Etats-Unis
surtout, les chercheurs poarsuivaient I’étude de la
photosynthése, et les progrés considérables qui ont
été réalisés récemment sont dus, pour une bonne
part, & Pemploi de techniques trés nouvelles :

— Tutilisation des «isotopes » (éléments chimi-
quement identiques, mais dissemblables par leurs
propriétés radioactives, ouleurs masses atomicues);

— la ¢chromatographie », dont on rappellera
seulement qu’elle utilise la vitesse différente de
déplacement sur un papier filtre de substances
organiques complexes, selon leur nature, ef selon
le solvant employé.

(Cest ainsi que RuBew, en 1941, en utilisant un
isotope lourd (mais non radioactif) de 'oxygéne :
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180, montra, d’abord, que c’était I'eau, et non le
gaz carbonique, qui fournissait ce gaz, indispen-
sable 4 tous les étres vivants.

La tras complexe incorporation du gaz carbonique
& la substance vivante de la plante fut suivie surtout
en utilisant des isotopes radioactifs du carbone ;
d’abord, le 11, d’'un emplei difficile, car sa période
(ou temps pendant Ilequel sa radioactivité est
réduite de moiti€) est bréve et voisine de 20 mn.
Puis, le ¢, hien plus stable, puisque sa période
dépasse 5.700 ans. Les divers éléments, successive-
ment synthétisés par les plantes (en général des
algues marines, qui furent les plus utilisées), 4 qui
I'on a fourni du dioxyde de carbone marqué au 4G,
sont dissociés par la méthode dela chromatographie.
Puis, le papier filtre qui les supporte est placé, a
I'obscurité, contre une émulsion sensible aux rayons
X (émis par le 1), et les éléments dont T'on
recherche la nature et la présence s’inserivent d’eux-




mémes, par «autoradiographie», sur 1’émulsion,
Ces procédés furent & l'origine d'une période
d’intense activité pour les chercheurs des Etats-
‘Unis : aprés RueeN, Hassip et Kamen, utilisant

le 11G, ce fut Véquipe dirigée par CaLvIN, avec -

Bassnay, BEnNsoy, Massini, WiLson notamment,
qui grice 4 'emploi du C, contribua le plus effi-
cacement & élucider, tout au moins en grande
partie, Ie mécanisme intime de la photosynthése,
Le schéma qui résume leurs travaux est appelé, en
général, ¢« Cycle de CALvIN » (ou « Cycle de CALvVIN-
BassuAM ») du nom de I'animateur de cette équipe

qui regut, en 1961, le prix Nobel de chimie,

Voici, du reste, comment CarLviN et BasszHAM
analysent sommairement le mécanisme de Ia
photosynthése :

¢ L’eau est d’abord décomposée, par une réaction
photolytique, en donnant un réducteur et un
composé intermédiaire instable, qui libére l'oxy-
géne ; ensuite, le réducteur sert 2 réduire le gaz
carbonique, par une, ou plusieurs réactions obs-
cures. » D’une fagon assez laconique, ces auteurs
indiquent que le réducteur est [H], et Ie composé
qui libére l'oxygéne [OFL], selon le processus :
2 [OH]} - 12 0, 4+ H,0.

F1c. 3. — Schéma trés simplifié
du « Cycle de CALVIN »,

L’eau du sol (H,0) arrive, par les nervures, dans les cellules
& chloroplastes (C5;H O N Mg = chiorophylle @ -+ Gyl ==
caroféne -+ ...), soumises & un flux de pholons. L’oxygéne est
rejeté par les stomates (0,) @ Uadénosine diphosphale (ADP)
est transformée en adénosine Iriphosphate (ATP), el le nico-
tinamide adénine dinucléolide phosphale (NADPY) est réduil
en NADPH ; ATP ef NADPH sonf enrichis en énergie
chintique.

En présence du ribulose diphosphate (RuDP), carbonalé
par le gaz carbonique de Uair (GOy), pénétrant par les slo-
mates, se forme Uacide phosphoglycérique & 3 alomes de
carbone (APG), puis des sucres lrioses phosphales (TP),
puis des sucres hexoses phosphates (HP) qui, d'une part,
donnent du saccharose (CyzH,,0y,), base de la synthése des

glucides, d’aulre parl, avec les TP, ef grdce & un nouvel
apport d’ATP, reformen! du RuDP, qui renlre dans le cyele.
En oulre, les TP donnen! des acides aminés (du lype alanine
{C,H;—COOH—NH,)), base de la synihése des protides, et
également du glycérol (C,H;(OH),), base de la synthése des
lipides.

REMARQUE: Pour rendre le schéma plus concrel, il a élé
situé dans une feaille coupde transversalement ; la phololyse
de Peau a lieu, lrés probablement, dans les cellules palisso-
diques sifudes dans la partie supérieure (la mienx delairée)
de la feuille. Mais, pour le surplus du « Cyele », il ne faul
absolumenl pas rechercher une quelconque localisalion des
diverses réactions.

Photons
Epiderme
Nervure
{CzHé-COOH-NH,l-..Q Protides
CoHy fOH)a ——>lipides
Stomates CigHyn01p —ﬂaﬁtucides
002 ' 02
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En ce qui concerne l'énergie nécessaire 4 ces
opérations, les photons (minuscules parcelles d’éner-
gie qui, en nombre extrémement grand, constituent
le flux lumineux qui atteint les feuillages des
végétaux), ¢ excitent » des groupes de molécules de
chlorophylle (associées en « antennes colleckrices »
et en « centres réactionnels »), en déplacant certains
de leurs électrons sur des orbites plus externes.
Quand ces électrons reviennent sur les orbites
primitives, ils libérent une énergie chimique cui va
se concentrer, temporairement, dans des sortes
« d’accumulateurs », molécules organiques
complexes, caractérisées par la présence d’atomes
de phosphore, et dont les formules détaillées ne
seront pas données ici:

— PADP (adénosine diphosphate) qui se trans-
forme en ATP (adénosine triphosphate) ;

— le NADP (nicotinamide adénine dinucléotide
phosphate) qui se transforme en NADP H, (forme
réduite).

Tout n’est pas encore clair, dans ces problémes de
transfert d’énergie; on a dit que la chlorophylle
absorbait spécialement deux groupes de radiations :
les radiations bleues, dont la longueur d’onde est
voisine de 440 nm, et les radiations rouges, dont la
longueur d'onde est voisine de 680 nm. Or, il semble
que ce sont surtout ces derniéres radiations qui
joueraient un rdle important dans le mécanisme des
transferts d’énergie : les premidres interviendraient
aussi, mais aprés aveir perdu, sous forme calorifique
une partie de leur énergie primifive, et étant
ramenées, ainsi, an nivean énergétigque des secondes,
Par ailleurs, la chlorophylle @, 1a mienx connue,
n’est sans doufe pas le seul pigment gui joue un
role dans la photosynthése : d'autres types de
chlorophylles interviennent, et aussi les caroté-
noides (caroténe et xantophylle). De toutes fagons,
on aecorde actuellement une grande importance

4 deux groupes de pigments, le Py, et le Py, qui

absorbent les radiations de 680 et de 700 nm, et
constituent, dans les études théoriques de transferts
d’énergie, Ies photosystémes I et I,

Dans le « Gycle- de Canvin oy, qui ne comprend
pas moins de 14 réactions (nécessitant la présence
de plus de 10 sortes d’enzymes) le premier produit
synthétisé est I'acide phosphoglycérique (APG),

4 3 atomes de carbone; d'ol le nom de végétaux
en C, donné aux plantes, extrémement nombreunses,
qui suivent ce cycle, et qui intéresse tout spéciale-
ment les sylviculteurs.

Assez  récemment, cependant, KORTSCHAK,
Harnr et Burr, puis Harca et Scack, faisaient
connaitre (1965-1970) que certaines graminées
tropicales le mais et le sorgho, par exemple)
utitisaient une voie différente : Ie premier produit
élaboré était un oxaloacétate (comprenant 4 atomes
de carbone). Aprés quelgues hésitations et quelques
vérifications, le cycle en C,; a été admis ; les végétanx
qui s’y conforment représenteraient environ 180 es-
péces apparfenant pour une bonne part & la famille
des Graminées, A premiére vue, ce type de plante
n’inféresse pas, directement, les forestiers.

Enfin, certaines plantes grasses (des Crassulacées)
fixent, de nuit, le dioxyde de carbone atmosphé-
rique, pour Yutiliser, pendant le jour 4 leur photo-
synthése.

5i Ton compare Pactivité photosynthétigne .des
plantes en C, avec celle des plantes en C,, on peut
remarquer que les premiédres s’arrdtent d’assimiler
le carbone, quand la teneur de l'atmosphére, en
dioxyde de carbone (mormalement voisine de
0,03 9%,), descend au-dessous de 0,005 %, alors que
les secondes coniinuent 4 fonctionner jusqu’a une
teneur de lordre de 0,001 9. Par ailleurs, les
plantes en C; n’assimilent, dans les meilleures
conditions, que la moitié environ du carbone refenu,
dans les mémes conditions, par les plantes en C,.

On a surtout parlé, jusqu’ici, de la seule photo-
synthése, au sens strict du terme, ¢’est-3-dire de
I’acte par lequel le végétal se nourrit, comme il a été
dit, grace a la lumiére, au dioxyde de carbone
atmosphérique, 4 leaun et & quelques matidres
minérales ‘du sol. Or, actuellement, on étend parfois
cette étude a la respiration, obscure, ou bien stimu-
lée également par la lumiére, et que I'on nomme
alors ¢ photorespiration » ; il s’agit, dans ce cas, des
fonetions par lesquelles le végétal réutilise les sub-
stances provenant de la photosynthése qui, oxydées
grice & Voxygéne atmosphérique, Ini permettront
de satisfaire ses besoins énergétiques. Ce genre
d’éinde, trés Intéressant en lni-méme, sort nette-
ment du cadre, obligatoirement restreint, de cette
analyse.

LA FEUILLE, MAITRE D'EUVRE DE LA PHOTOSYNTHESE

STRUGTURE
DE LA MACHINERIE VEGETALE

Bien que 1’on ait décelé une activité photosynthé-
tique dans toutes les parties verfes des végétaux
(jeunes tiges comprises), c¢’est, évidemment, la
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fenille qui est 'organe de beaucoup le plus impor-
tant pour I'accomplissement de cette fonction
essentielle. On ne s'étendra pas sur leur description



détaillée : qu’il s’agisse des alguilles

des résineux, ou bien parfois des
écailles, soudées aiix rameanx des
Cyprés, ou, au confraire, des fenilles

plus ou moins Iargement étalées des
arbres dits feuillus, elles ont toutes

le méme réle, et Fon y discerne tou-
jours un certain nombre de régions
principales : une assise de cellules
externes, 1’épiderme, au-dessous, des
cellules renfermant la chlorophylle,
souvent de forme allongée, ou palis-
sadique, mais aussi sans grande
différenciation parfois avec la forme

de leurs voisines. Enfin des cellules
collectrices qui recueillent les pro-
duits élaborés dans les cellules 4
chiorophylle et les conduisent vers

les nervures qui évacuent lesdits 3
produits vers l'axe central. De
minuscules ouvertures, ou stomates,
localisées, en général, sur la face
inférieure des feuilles des arbres
feuillus, ou bien sur 'ensemble du
pourtour des aiguilles des arbres
résineux, permettent an dioxyde de
carbone de pénétrer dans ia machi-
nerie végétale, 4 I'oxygéne et &
I'eau de transpiration d’en sortir.

A cbté des stomates, cependant,

i1 est de nombreux eas ol les mou- 5
vements de 'ean et des gaz se font,
d’une fagon le plus scuvent réduite,
au travers de Pépiderme lui-méme,
recouvert d'une cuticule de pro-
tection plus ou moins épaisse, et
plus ou moins étanche.

La structure des fenilles dépend, assez fréquem-
ment, des conditions microclimatiques sous les-
quelles elles se sont développées; pour les sujets
du genre Quercus, des études anatomiques nom-
breuses ont été effectuées, en particulier 4 P Institut
Botanique de Besangon (TRONCHET, GRANDGIRARD,
GiroubEAw, GogurLY), en liaison avee le Service
forestier local. Par exemple, pour Q. pedunculata,
Pépaisseur de la feuille augmente régulitrement,
({e 100 g environ, gquand le sujet s'est développé
sous un couvert assez dense, jusqu’a 170 p environ,
pour le sujet développé en plein découvert; la
cuticule supérieure, qui protége la feuille contre
I'excdés de radiations, présente, dans les mémes
conditions, un triplement d’épaisseur (2,4 w4 6,4 p).
Les cellules palissadiques, renfermant la majorité
de la chlorophylle, doublent de longueur (24,5 p
4 54 p); le tissu lacuneux, ou circulent les substances
diverses, gazeuses ou liquides, voit son épaisseur
passer de 40 4 74 . Le nombre des stomates, par
lesquels se font les échanges avec le milien extérieur,
augmente sensiblement, quand le sujet passe de
Pombre assez dense (200 stomates au mm?) a la

Fig. 4. — Anatomie simplifiée
de la feullle de chéne pédanculé,

1. — Bouquel de feitilles de chéne pédonculé (Quercus
pedunculata).

2. — Coupe fransversale d'une fenille développée & la
lumiére. De haut en bas : cuficule ef épiderme, cellules palis-
sadiques allongées renfermani de nombreux chloroplastes,
celliles collectrices, chambres sous-sfomaliques el stomates,
dens Uépiderme inférieur.

3. — Un chloropluste partiellement ouverl, laissant poir
les grana, baignant dans le siroma fillamenteu.

4. — Une pile de grana, sories de disques unis par des
filuments, ¢l renfermant la chlorophylle.

5. — Coupe perpendiculaire & la surface des grana, lais-
sant poir leur sfructure intime.

6. — Méme conpe agrandie : la partie hachurée représente
une associafion de molécules de proléine, les pelils frails
verticaux, des molécules de lipides, el les pelils raits verficauzx
surmenlés d'un petit plateau, des groupes de moléecules de
chlorophylle réunies en anlennes collectrices de lumitre ef en
centres réactionnels.

Echelles des dessins : ¢ = 10~%m ; A = 10 1°m (d’aprés
des dessins de A. GranDGIRARD, J. DE Rosyvay, J. A. Bas-
sHAM et M. GaLvin).
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pleine lumidre (400 stomates au mm®). Gréice a la
technique délicate des coupes faites parallélement
4 la surface des feuilles, on a pu montrer que le
vohmme ddes cellules palissadiques {(oll se déroule
I'essentiel des réactions de la photosynthése), est
triplé quand le sujet passe de 'ombre 4 la pleine
lumiére,

Pour les résinenx, diverses études ont déja été
effectuées ; dans le cas de Picea excelsa, par exemple,
s5i laiguille du snjet développé 4 l'ombre dense
(environ 3 9, d’éclairement relatif) a une section
peu inférieure 4 celle du sujet développé en pleine
lumiére (les 5/6 environ de celle-ci), 1a cuticule est
nettement plus développée chez ce dernier sujet

* (épaisseur de 3 p, contre 1 p. environ pour le sujet

d’ombre). Les cellules de 1’épiderme ont des mem-
branes un peu plus minces chez le sujet d’ombre ;
on ne distingue pas, chez cetfe espéce, de paren-
chyme palissadique chlorophyllien individualisé,
comme chez les feunillus, mais plusieurs couches
concenirigues de parenchyme lacuneux, qui ren-
ferment la chlorophylle. La densité des stomates
varie assez peu et reste « de Pordre » de 50 au mm?,
chiffre nettement inférieur & celui observé, en
général, chez les arbres feuillus, Aussenac a trouvé,
sur divers sujets des genres Abfes, Pseudolsuga et

Piceat, des différences plus marquées entre les
aiguilles d’ombre el les aiguilles de lumiére, dans le
sens indigqué plus hant pour les arbres feuillus. La
surface des stomates, élément Important, a été
étudiée 4 Innsbruck., Ce genre de recherche est
relativement encore peu développé, bien qu’il cons-
titue, cependant, une approche pratique des
problémes de la photosynthése des espéces fores-
tidres.

La chlorophylle est localisée dans les chloro-
plastes, sortes de corpuscules en général lenticu-
laires, répartis dans le cytoplasme des cellules
palissadiques, chez les arbres feuillus, comme les
chénes, ou bien dans le parenchyme lacunenx,
comme chez de nombreux résineux, parfois aussi
autour des vaisseaux externes. Selon Bourpu leur
nombre est trés variable (de 5 & 500 par exemple,
dans une seule cellule selon les espéces); leur
volume est également variable, de 30 4 300 p3).
Chaque chloroplaste est constitué d’'une double
membrane périphérique, entourant une sorte de
gelée, le stroma, dans laguelle sont placés des
empilements de disques accolés, les grana. C’est
dans ces grana que sont disposées, en associations
distinctes (antennes collectrices et centres réaction-
nels), les molécules de chlorophylle.

INFLUENCE DES VARIATIONS DES FAGTEURS DU MILIEU
SUR L’ACTIVITE PHOTOSYNTHETIQUE DES FEUILLES

La facon dont les feunilles réagissent, en ce qui
concerne leur activité photosynthétique, est étudiée,
en général, dans des appareils & absorption de

"rayonnement infrarouge (URAS dans les pays de

langue germanique et IBRGA, dans cenx de langue
anglaise), Bien entendu, cn peut faire intervenir
de trés nombreux facteurs, soit simultanément,
soit en séquence, et se placer, parfois, dans des
conditions que les végétaux ne rencontrent pas,
pratiguement, dans le milieu naturel. C'est le cas,
par exemple, des wvariations artificielles dans la
teneur, en cdioxyde de carbone, de l'air que I'on
envoie-dans ces appareils. On peut, par exemple,
montrer facilement gue la plupart des arbres,
résineux et feuillus, habitués & une abtmosphére
contenant, en movenne, 0,03 % de dioxyde de
carbone, assimilent davantage quand cette teneur
augmente, jusqu’a 0,3 9 environ. Ceci, sans dom-
mage apparent pour les végétaux en expérience.
S11'on angmente encore la teneur de I'air en dioxyde
de carbone, on obtient souvent une majoration de

‘Tassimilation carbonée, mais, cette fois, avec

quelques signes de fatigue, des nécroses, ete...
Cependant, en restant dans des limites assez strictes,
on doit pouvoir améliorer nettement la croissance

>
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des jeunes sujets en expérience, et ainsi, gagner un
ou deux ans dans I'obtention de planks utilisables
pour les boisements. Mais, ¢’est surtout I'influence
de la lumitre et de la température, sur I'activité
photosynthétique des feuilles et des aigunilles, qui a
été le mieux analysée, tout spécialement, d’abord,
a PInstitut Botanique d'Innsbruck et au Phytotron
du Patcherkofel, en Autriche. Sous la direction du
Professeur Pisex, des chercheurs perspicaces
comme TRANQUILLINI, WINKLER, LARCHER ek leurs
collaborateurs ont accumulé les observations, et ce
qui est trouvé actuellement ne fait souvent que
confirmer des résultats publiés dés les années 1950.

Les observations ont porté surla photosynthése
nette, telle qu'elle est analysée dans les appareils
mentionnés plus haut : les chiffres correspondent
aux quantités de carbone effectivement fixé par la
feuille. Pour les études de physiologie végétale plus |
développées, on recherche la photosynthése brute,
en ajoutant anx chiffres obtenus . ci-dessus, la
respiration obseure (nocturne, dans le miliex nato-
rel) et la photorespiration, plus délicate & déter-
miner, qui se produit pendant le jour.

Le premier élément qui ressort de ces observa-
tions est que la photosynthése neffe la plus élevée
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Fre. 5. — I’URAS fou IRGA), donk Uemploi se généra-
lise, est un appuareil trés important pour éludier, du point de
e pratique, les réactions des feuillages aux variations de la
lumidre el de la température, principalemen!. Les romecre o
observer, alimenlés en eau pendani le temps de Pexpérience,
sonl placés dans les cuvetfes fransparenies (pholosynihése
nelte), ou opaques (respiralion obscure)}. I’éclairement vient
de la partie supérieure el peut alleindre 50.000 lux ; la lumidre
est de composilion voisine de celle de la Iumiére nalurelle.
La température des chambres ou cuvelles est réglée grdce & un

¢st obtenue, sous chaque éclairement, pour une tem-
pérature des feuilles (ou des aiguilles) bien déter-

sysléme de cireulafion d’equ, avec lhermorégulation. L'air
extérienur enlre par la parlie gauche (pompes) el circule
aulour des rameaur, puis, plus ou moins appauvri en CO,
(dans les cnwvelles fransparenies}, ou enrichi en GO, (dans
les chambres opagues), passe duns un analyseur d ragens
infrarouges (partie inférieure du dessin), qui constifue
P'TURAS proprement dil. Les indicalions relalives & Penrichis-
sement, ou & Uappauprissement de Pair en CO, sonf inscrites
sur des graphiques (bas du dessin, a gauche)}. La précision
aedmise est de lordre de + 3 %.

minée, et qui augmente légérement quand Ies
éclairements s’accreissent., La température trop
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. o co‘4p‘ar' ramime
d'aiguilles séches ef paf"g heure

Milligrammes

Khaya fvorensis. Plantation de Ngolon e 6 ans
bien delairde par la route. Cameroun, 1957,

Photo Sarlin,

basse ne permet pas aux cellules 4 chloro-
phylle de fonctionner dans de bonnes condi-
tions ; la température trop élevée accentue les
processus respiratoires, qui réutilisent partiel-
lement, et immédiatement, les substances
élaborées par la photosynthése. Le végéial,
griice 4 la transpiration (voir Boeis el Foréls des
Tropigues, n® 146) peut Iutter contre un échaul-
fement excessif de ses fenilles (ou de ses
aiguilles), et, dans les meilleures conditions,
se rapprocher des conditions optimales de
température, propres du reste 4 chaque espéce,
et a chaque éclairement,

Le second élément, qui intéresse plus spécia-
lement les sylviculteurs, est que, dans une
fourchette de températures, pas trop éloignées
de optimum défini plus haut, l'intensité de la
lumiére régle, d'une fagon trés efficace, la
marche de la photosynthése ; mais cette influ-
ence favorable est plus marquée aux éclaire-
ments faibles et moyens, qu’'aux éclairements
élevés. Clest ce (ue l'on exprime en disant
que «le coefficient d'utifisation de la lumiére
diminue gquand lintensité de 1'éclairement
s'accroit », et 'on arrive, plus ou meins tot, 4
un « palier de saturation ». Par ailleurs, on a
décrit précédemment les modifications de
structure que subissent les feuillages, selon
qu’ils se seront développés sous des couverts
plus ou moins denses, dans des troudes, ou
bien, en plein éclairement ; or, 'activiié pho-
tosynthétique de ces feuillages n’est pas la
méme, en conditions microclimatiques
égales, les fenilies d’ombre ayant, en

3.0
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Assimifation neffe
adu rameay dombre

e,
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général, une faculté d’assimilation du
carbone plus élevée, aux faibles éclai-

3.0 rements, que les fenilles de lumiére.

Aesimitation nelfe du

Fig. 6. — Courbes obfenues grdee & un
appareil URAS, pour des rameanx d'épicéa
commun {Picea excelsa), développé aulfour de
600 m &'aliitude. La phofosynthdse nette,
par unité de poids, augmenle avee I'inlen-
sité de Péclairement, mais, dans chague cas,
le marimum nlest alleinl qu’au poisinage
@’'une lempérature des aiguilles bien déler-
minde (& quelques degrés prés, évidemment ).
Méme sous upn  delairemenl assez dlevé
(30.000 lux), le rameau do'ombre assimile
davantuge que le rameau de lumidre. Obser-
vations failes & Innsbruck par Pisek el
Winkler.

La courbe « respiration obscure », oblenue
dans les chambres opeques, ne représente gue
la respirafion noclurne ; la respiralion
diurne, ou pholorespiration, est plus dlevée.

o}
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¥ia. 7. — Courbes oblenues grdce & un
appareil URAS, pour des rameaur de
Picea excelsa, ef de I'agus silvatica, se
développani vers 600 m d’altitude. influence
de Uintensité de Véelairemend sur Paclivilé
photosynthétigue nette des aiguilles el des
feuilles, dans une fourcheffe de lempéra-
{tures normales en élé.

Pour les organes foliacés d’ombre, el de
Tumiére, le « coefficient d’ulilisation de la
lumidre », qui peut élre malérialisé par
tg cce, ef tg o h., diminue consfamment
quand Uéclairement s'accrolf, Réserves
d’usage en ce qui concerne les chiffres des
résinent, par unité de surface, probable-
ment fei un peu sous-estimés.

D’aprés Pisex et WINKLER pour Piceq,
et LARCHER et RETTER, pour Fagus.

ot par houre
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Assimllation nette en mg CO? par dm2 (s. £

Température dea alguillas ; 1525+ C

Ecialrement en lux

11 est 4 noter aussi que Yon peut
rencontrer, dans les mémes stations,
des espéces a feuillages caducs, et
d’autres a feuillages persistants.
Dans les régions ol ces espéces ont
pu 8tre étudiées de fagon précise, on
observe que I'activité photosynthé-
tique est plus élevée, pour les pre-
miéres, que pour les secondes. Il
semble que les wvégétaux, dont les
feuillages ne ¢ travaillent » pas trés
longtemps dans une année, metient,
en quelgque sorte, les bouchées dou-
bles, de fagon a ne pas é&tre trop dis-
tancés par leurs concurrents immé-
diats (exemples : Larix europeda en
présence de Picea excelsa, et Quercus

. pubescens en présence de Quercus
ilex selon les travaux de LARCHER).

Pour préciser un peu ce qui vient
d’8tre dit au sujet de Vactivité
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ot par heure
o Y s
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Assimilation netts en mg COZ2 par dm2 {s. f)

10,000 20.000 30.000

10.000 20,000

apma

HETRE - 800 m
Température des feullles : 20022 C

photosynthétique des feuilles et des
aiguilles, on donnera ci-aprés quel-
. ques chiffres, exprimés en milli-
grammes de dioxyde de carbone assimilé par
heure, pour un gramme d’aiguilles ou de feuilles
séches, ou bien par décimétre carré de feuillage.
Une remarque importante est & faire sur ce
dernier point ;: pour des arbres feuillus, dont les
feuilles sont trés minces, par rapport A leur surface,
il 'y a auncune difficulté 4 mesurer celle-ci : c’est
Vélément « simple face » qui figure dans de nom-
breux t{ableaux relatifs 4 la photosynthése des
feuillages. Par contre, pour les aiguilles de résineux,
comme leur section va de lellipse plus ou moins
allongée, au losange, ou au cercle, on a dfi adopter
comme convention de considérer, comme simple
face, la moitié de leur surface totale. Or, du poini
de vue énergétique, la surface réelle qui entre en
ligne de compte est celle qui intercepte, effective-
ment, le rayonnement naturel ; suivant donc la
forme des aiguilles, on attribue fictivement, & une

Eclairement en Jux

10.600 20.600 30.000

surface conventionnelle, une activité photosynthé-
tique réalisée par une surface réelle, en général
inférieure. Il arrive done assez scuvent que I’activité
photosynthétique des aiguilles, formulée par uniié
de surface conventionnelle, soit plus faible que leur
activité réelle, par unité de surface éclairée,

REMARQUES : On trouve, dans les tableaux de
W. LarcuEer, de multiples autres indications, celles
des « points de compensation », par exemple, c’est-
d-dire des éclairements les plus bas (en général de
quelques centaines de lux) A partir desquels la
plante fixe plus de carbone, par la photosynthése,
qu’elle n’en perd par la respiration. Au-dessous, la
plante meurt rapidement par inanition énergétique.
Bien d'autres végétaux ligneux sont cités. D’une
facon générale, on ne reléve pas une différence trés
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ACTIVITE PHO’[‘OSYNTHETIQUE COMPAREE DES FEUILLAGES DE DIYVERSES ESPECES LIGNEUSES
(Chiftres réunis par W. LARCHER, 1969)

Quanti;é maximale de GOy
Espéees ligﬁeuses étudides o assimilé en mgfh ‘ Eclau'emen(%ud;) saknrakion
par g de poids sec]par dm? (simple face)
1} ARBRES A PEUILLES CADUQUES
Populits amerieand, . .. .. .ovee e - 15/25 22.000
Fagussilvalicd ..o i iiv i e iiniiennans 15 10/12 + de 30.000
Quercus robur .. ... L i i . 10111 ?
Froaxinus excelsior ... coiiiiiiiiiiiinnns 20 ?
2) ARBRES A FEUILLES PERSISTANTES
QUErClS J8T v v ee i enrnrenrnorsarnenenn 5 14 30.000
Bucalyptus globulus ... ... ccoovoiona.. .. 15{17 50.000
Biicalyplts 8P oo v iin it iia i en e PN 12 -+ de 50,000
Oleq elropaed .. .. .oovv ittt ai s 8 15 50.000
Shifasieboldli ........... ... ... i, 1112 13.000
Lithocarpusedulis .......................... 12 10.000
Eurya japonica .......... 11 25,000
Cinnemomum camphora 11/12 50,000
Iieusrefisd ... .. .o o 12 20.000
Calophyllum inophpllum ..o i, 7 + e 40.000
Ergthrophleum fordii ., ...... ... .. ........ 18 20.000
Moangliefia glatea ......... .o, 22 30,000
Melia azedarach .........cviiiiiiiiinen 16 30.000
Hhaga senegalensis . ..oo v veians 16 40.600
Aedeia craspedocarpa ... ..o i 7 ?
Boscia senegalensis. ...... ... ..o i, 10 ?
Salvgdorea persicd ... voviiiieiie it 8 ?
CHrus Mot <. ..o e e i rnaanenan 11 ?
-13) ARBRES CONIFERES

Pinus cembra ..o viviiean it ariieiinennas 34 3/5 + de 30.000
Pinus silvestris ... ..o i i e e, 57 Ve 20.000
Pleet exeels ... ..ot i 35 Bii -+ de 30.000 (70,000 %)
Ablesalba ..o e 5/8 . + de 20.000
Ablesgrandis ... . .0 i iiii i e 576 Cee ?
Pseudoisitge menziesii 18 mn2 35.000
Cedrus decdora . . . . .. 9 e ?
Lariedecidua .......... ... o i .. 915 3 ?
Thuya occidentalis .. .. ..o ..o ... 6 . ?
Cryplomeria japonica 5 20.000

.marquée entre Ia phofosynthése maximale des
arbres des régions tempérées, et celle des arbres
des régions tropicales ou équatoriales. 11 Faut aussi

30

nofer que Ies méthodes de travail ne sont pas
encore entiérement nniformisées, d’oll les nombreux
vides qui existent dans ces tableaux.

{A suivre).





