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1. Introduction 

Les aspects quantitatifs et écologiques de la photosyntèse et 
de la respiration ont une grande importance pour le sylviculteur 
car ils sont en rapport direct avec la production. 

D'après Assmann (1) les feuilles qui sont exposées à la 
lumière présentent les taux brut et net les plus hauts d'assimilation. 
De façon absolue aussi bien que relative - c.à.d. par rapport à 
leur proportion à la masse du feuillage - la part qui revient aux 
feuilles d'ombre dans l'assimilation totale est d'après le même 
auteur, très limitée. 

Les recherches de Burger et Ladefoged (voir Assmann, 1) 
ont confirmé cette théorie. Burger a établi que les hêtres et 

les épicéas de l'étage co-dominant et de l'étage dominé présentaient 
une production beaucoup plus limitée que les arbres de l'étage 
dominant. Par unité de poids, les feuilles de lumière produisaient 
près de 2 fois plus que les feuilles d'ombre. 

Ladefoged a trouvé que pour les épicéas de 21 ans qui 
avaient de 9 à Il couronnes de branches, les 2 ou 3 couronnes 
inférieures pouvaient être ôtées sans modifier la production. La 
moitié de la production était fournie par les 4 ou 5 couronnes du 
sommet (aiguilles de lumière), tandis que le tiers inférieur de la 
tête de l'arbre (aiguilles d'ombre) ne fournissait que 15 % de la 
production totale. 

Par contre Tranquillini (14) a établi que les feuilles 
d'ombre à partir d'une lumière très félible (50-100 lux) atteignaient 
le point de compensation c.à.d. le point où il est produit autant de 
CO2 qu'il en est absorbé. Pour 500-1000 lux, l'assimilation des 
feuilles d'ombre par unité de poids de matière sèche était de 4 à 5 
fois plus importante que pour les feuilles de lumière et, par unité 
de surface de feuilles, 2 fois plus importante. Il a constaté aussi que 
les feuilles qui poussent là où il y a environ 2000 lux assimilent 
autant que les feuilles de lumière en pleine exposition. L'auteur 
montrait en même temps que la balance de carbone des feuilles 



de hêtre aux endroits les plus obscurs (400 lux) était posItIve et 
qu'il n'était donc pas question de feuilles consommatrices aux 
dépens de feuilles productrices. 

Il en a conclu que les feuilles d'ombre remplissent un rôle 
important dans le processus d'assimilation de l'arbre entier. 

De son côté, N eu wirth (10, Il, 12) est arrivé à la conclusion 
que ce ne sont pas les arbres à grandes couronnes et dont la position 
sociale est dominante, mais les arbres à petite couronne de l'étage 
co-dominant et de l'étage dominé qui assimilent le plus intensément 
par unité de masse d'aiguilles ou de feuilles, du moins pour autant 
que la lumière ne devient pas un facteur de limitation. 

Les recherches pour des peuplements hétérogènes ont 
démontré, de plus, que le facteur âge exerce une influence im
portante. Dans des conditions micro-climatiques définies, de jeunrs 
plantes peuvent, en dépit d'un manque de lumière, assimiler plus 
intensément que les couronnes plus âgées qui se trouvent en pleine 
lumière. Ainsi se produit dans le peuplement une courbe d'assi
milation en sens inverse de celle de lumière. Ce phénomène ex
plique, d'après N eu wirth, l'extraordinaire caractère de tolérance 
à l'égard de l'ombre des jeunes plantes de certaines essences. 

Finalement, au coms d'examens de feuilles du chêne rouvre 
prélevées dans les trois positions sociales, Van Miegroet (16-17) 
a constaté que la respiration et la photosynthèse réelles baissent 
avec la position sociale de l'arbre. L'influence de cette gradation 
descendante était plus notable pour la respiration que pour la 
photosynthèse. La balance d'assimilation (= photosynthèse 
apparente) progresse à mesure que baisse l'éclairement. 

Les résultats obtenus par les divers auteurs ne concordent 
donc pas toujours, semblent parfois même se contredire. Le pro
cessus d'assimilation est donc à tout le moins un phénomène très 
complexe qui paraît variable d'un cas à l'autre. 

Afin d'obtenir une meilleure perspective dans ces processus 
biologiques, la respiration et la photosynthèse ont été examinées 
chez des frênes qui croissent dans des conditions très différentes. 
Ce sont: 

1. Une régénération naturelle de frêne ayant poussé durant 20 ans 
sous un couvert très épais de façon qu'elle atteignait à peine 
45 à 60 cm. de haut. Une partie a été transplantée sur place 
(à Virelles) sous le même couvert (Rég. Nat. Supp. = Régénéra
tion Naturelle Supprimée), une autre partie a été transplantée 
à découvert à Gontrode (Rég. Nat. Dég. = Régénération 
Naturelle Dégagée). 

2. Des plants de pépinière âgés d'un an, d'une hauteur de 40 à 
60 cm. Ces plants ont été repiqués en partie sous le couvert à 
Virelles (Pép. Supp.) et à découvert à Gontrode (Pép. Dég.). 
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3. Une régénération naturelle âgée d'environ 15 ans et dont les 
dominantes ont une hauteur d'environ 6 à 7 m. Cette régénéra
tion se présente également à Virelles et on peut déduire de sa 
croissance annuelle qu'elle a toujours été modérément abritée. 
Dans ce groupe de régénération on a prélevé des feuilles des 
trois différents étages: de l'étage dominant (Rég. Nat. DOM.), 
de l'étage co-dominant (Rég. Nat. Co-Dom.) et de l'étage 
dominé (Rég. Nat. Dom.). 

4. Une régénération artificielle âgée de 10 ans d'une hauteur 
d'environ 7 m. Ici aussi on a prélevé des feuilles des trois étages 
(Rég. Art. DOM., Rég. Art. Co-Dom. Rég. Art. Dom.). 

5. Un arbre de la futaie mélangée, à Gontrode. Pour des raisons 
techniques, on n'a prélevé de cet arbre que des feuilles de 
l'étage dominé (Arbre Dom.). 

Les déterminations ont été pratiquées fin juillet - début 
août, d'après la méthode manométrique directe de Warburg (15). 
Toutes les déterminations ont été exécutées à 10 reprises. Pour la 
photosynthèse, l'intensité de la lumière mesurée à la hauteur du 
tissu végétal s'élevait à 20.000 lux. 

Les résultats ont été exprimés par: 
a. La régression linéaire de l'assimilation et de la respiration dans 

le temps. 

b. L'intensité en [LI 02/h. 
et aussi bien par rapport à l'unité de poids de matière sèche que 
par rapport à la surface de feuilles. 

2. La respiration 

La respiration par unité de surface de feuilles varie très fort 
d'un sujet à l'autre (Tableau I). 

Dans tous les cas comparables la respiration est plus intense 
pour les feuilles de lumière que pour les feuilles d'ombre. 

Rég. Nat. Dég./Rég. Nat. Supp.: 39,84-10,74 
Pép. Dég./Pép. Supp. : 46,92 -13,02 
Rég. Nat. DOM./Rég. Nat. Dom. : 31,74-13,86 
Rég. Art. DOM./Rég. Art. Dom. : 59,40 -29,52 

Dans les diverses classes sociales de la régénération naturelle 
(sujets 5 à 7) et de la régénération artificielle (sujets 8 à 10) la 
respiration est plus active à mesure que s'élève la position sociale: 
suivant un rapport de 1-1, 49-2,29 pour le premier cas cité et 
1-1,31-2,01 pour les sujets qui sont cités ensuite. La différence 
est plus grande entre l'étage dominant et l'étage co-dominant 
qu'entre l'étage co-dimonant et l'étage dominé. 
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TABLEAU 1 
La respiration par 10 CIIl2 de surface de feuilles 

Objet 

Rég. Nat, Supp. (1) 
Rég. 1 al. D g. (2) 
Pép .• upp. (3) 
Pép. Dég. (4) 
Rég. at. DO L (5) 
Rég. lal. o·clom. (6) 
Rég. "al. Dom. (7) 
Rég. rl.] , (8) 
Rég. Art. a-dom. (9) 
Rég. Art. Dom. (10) 
Abre D m. ( 11 ) 

Régression respiration 
linéaire III 02/10 cm2/h 

y = 0,179x 10,74 
Y = 0,664x 39.84 
y = 0,217x 13;02 
Y = 0,782x 46,92 
Y = 0,529x 31,74 
y = 0,345x 20,70 
y = 0,231x 13,86 
y = O,990x 59,40 
y = 0,644x 38,64 
y = 0,492x 29,52 
y = 0,444x 26,64 

Par rapport 
à la Rég. 

Nat. Supp. 

100 
371 
121 
437 
296 
193 
129 
553 
360 
275 
248 

L'intensité de la respiration n'est pourtant pas la même pour 
toutes les feuilles de lumière. C'est ainsi que les feuilles de l'étage 
dominant du groupe de régénération artificielle présentent une 
activité respiratoire de 49 % supérieure à celle de la régénération 
naturelle dégagée. 

Il est clair que l'intensité lumineuse n'est pas seule à excrcer 
une infIu nc ' sur le niveau cl la r sp iration mais que d'autres 
fact ur int l'vi nncnt aussi. On p ut en premier lieu penser 
encoreà l âg d ·splantes ce qu'a fait euwirth, mais il stplu 
correct d prendre la hauteur en con idération. En ffet, )'âg de. 
arbres n'est pas toujours en corrélation avec 1 ur hauteur. Ainsi 
par exemple, les semis naturels dégagés sont caractérisés par une 
hauteur de 45 à 60 cm et un âge moyen de 20 ans, tandis que le 
groupe de régénération artificielle atteint une hauteur de 7 m. 
pour un âge de 10 ans. 

Pour les feuilles d'ombre aussi le niveau de la respiration peut 
différer beaucoup. Les plus grandes différences se présentent entre 
les semis naturels supprimés et les feuilles de l'étage dominé de la 
régénération artificielle dans la proportion de 1/2,75. 

La respiration par unité de surface de feuilles, aussi. bien 
pour les feuilles de lumière que pour les feuilles d'ombre, est donc 
plus intense pour les grands arbres que pour les arbres plus petits. 

Pourtant les différences entre les feuilles de lumière et les 
feuilles d'ombre sont plus grandes pour les petits plants que pour 
les grands: 

sujets 
-Pép. Dég./Pép. Supp. 

différences absolues/cm 2/h. 
3,39 

- Rég. Nat. Dég./Rég. Nat. Supp. 2,91 
--Rég. Art. DOM./Rég-. Art. Dom. 2,99 
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C'est quand on compare l'intensité de respiration des deux 
types de feuilles que les différences apparaissent le plus nettement. 

Cependant en au un cas ill1'a été constaté que le niveau des 
feuilles d'ombre des grand plants approch. >nt du niv au des 
feuilles de lumière des petits plants. Les djffér nce 1 p lus 
petites se trouvent entre les s mi naturels dégagés t le feuille. 
d'ombre de l'étage dominé du groupe de régénération artificielle 
(39,84 - 29,52). 

On pourrait upposer qu.e l'jnfluence de la hauteur e ·t 
de fait dét rm.inée par l' paisscur des feuilles, par e que des plants 
plus gra nds pbS èd raient des feuill s plus épai es. Ccci n' t 
pourtant pa 1 cas. En effet, l'épaisseur de fe'uilles d s arbres plu 
grand est pratiquement la même que celle des petits plants: 
-Rég. Nat. Dég. 0,235 mm; Rég. Nat. Supp. 0,125 mm 
-Pép. Dég. : 0,201 mm; Pép. Supp. 0,115 mm 
-Rég. Art. DOM. : 0,227 mm; Rég. Art. Dom. 0,145 mm 

Ce n'est que pour les feuilles d'ombre qu'il y a une légère 
différence d'épaisseur de feuilles pour les petits et les grands plants. 

Mais ce ne sont pas seulement l'intensité de la lumière et la 
hauteur qui exercent une influence sur la respiration, l'origine 
joue aussi un rôle certain. Ceci ressort de la différence entre les 
semis naturels supprimés et les plants de pépinière. Pour ces derniers 
l'activité par rapport à celle du premier groupe est supérieure de 
21 % sous le couvert à Virelles, et de 18 % à découvert à Gontrode. 
Ce qui est en un cel tain sens remarquable, c'est qu'en toutes 
circonstances, aussi bien en pleine lumière que sous le couvert, 
les plants de pépinière présentent une plus grande intensité que les 
semis naturels. 

Les résultats de l'activité respiratoire, déterminés par unité 
de poids, sont totalement différents de ceux déterminés par unité 
de surface (Tableau II). 

Les phénomènes les plus frappants sont: 

1. Les différences entre les divers sujets, donc aussi entre feuilles 
de lumière et les feuilles d'ombre ont beaucoup diminué: entre 
les deux extrêmes, il ne subsiste plus qu'une différence de 105%, 
tandis que ce taux se montait à 435 % quand il était exprimé 
par cm2 • 

2. Une distinction nette entre les feuilles de lumière et les feuilles 
d'om l re n' st pas toujours possible. 
Les mis naturels et les plant de pépinière ont, à découvert, 
à Gontrode, un plus grande activité respiratoire que sous 
le couvert à VircU s : respectivement 1,22/1 - 1 17/1. 
Pour le groupe de régénération natureU modérément abrité 
(sujets 5, 6, 7) il n'y a pratiquement pas de différence entre les 
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TABLEAU II 

La respiration par gramme de matière sèche 

/ Respiration 
1 

Pal' rapPol'l Régression 
1 Objet linéaire j.l1 02/g à la Rég. 

1 
mat. sèche al. Supp. 

1 

Rég. Nal. . upp. (1) y = 8,182x 490,92 
1 

100 
R ég. lat. Dé~. (2) y = 1O,004x 600,24 122 
Fép. upp. (3 y = 12,578x 754,68 154 
Pép. Dég. ij) y = 14,693x 881,58 180 
Rég. Nal. OMo (5) Y = 16,773x 1006,38 205 
Rég. al. Co-dom. (6) y = J6,517x ' 991,02 202 
Rég. at. Dom. (7J y = L3,467x 808,02 165 
R ég. rt. DOM. ( ) y = 12,135x 728,10 148 
Rég. rt. Co-Dom. (9) y = J5,580x 934,80 

1 
190 

Rég. rl. Dom. ( 10) y = 15,267x 916,02 187 
Arbr Dom. ( I I) y = 12,905x 774,30 

1 
158 

feuilles de l'étage dominant et celles de l'étage-codominant 
(1,5 %), mais la respiration est de 23 % plus intense à l'étage 
co-dominant qu'à l'étage dominé. 

Finalement dans le groupe cl régénération artifici Il , l 's 
rapports sont totalement inversés. L activité la pltl' basse e t 
n effet, observée ici pour les fi uill d lumière. Entr l'étage 

co-dominant et l'étag dominé il n xi te pratiquement aucune 
différence. La respirat ion d · feuilles de l'étag co-dominant 
est de 28 % plus intense 'lu celle de l'étage dominanl. 

3. L'infiu nec de la hauteur des plants n'est pas n tte non plus. 
Il est pourtant p ssible que la respiration par poids de matière 
sèche soit, en général, plus intense pour les petit'! plants que 
pour les feu iUes de lumièr , tandis que le phénomène inverse 
se présente pour les grands arbres. 

Les différences d'après l'origine persistent cependant. LeS 
plants de pépinière ont sous le couvert, à Virelles, comme à dé
couvert, à Gontrode, une activité respiratoire plus intense (54 % 
à Virelles et 4·7 % à Gontrode) . Il est, de plus, à noter que la 
respiration des p lants de pépiniere supprimés est de 26 % supérieure 
à celle des mis naturels dégagés. 

A l'aide de ces données sur la respiration, il est possible de 
constater, pour la pratique ultérieure, des réactions importantes 
qui peuvent être résumées comme suit: 

1. Lorsque l'éclairement décroît, l'intensité respiratoire diminue par 
unité de surface de feuilles, alors qu'elle augmente lorsque 
l'éclairement s'accroît. 
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2. Quand on passe d'un climat de luminosité à un autre, le plant 
adapte aussi son intensité respiratoire au nouveau climat de 
luminosité; toutefois, le climat de luminosité d'origine continue 
d'exercer son influence: quand on transplante des éléments 
de pépinière à Virelles, l'intensité respiratoire par rapport à la 
surface diminue; mais elle demeure à un niveau plus élevé que 
celui des semis naturels sous le couvert, à Virelles; quand on 
opère une transplantation de Virelles à Gontrode, l'intensité 
respiratoire croît au point de vue surface, mais elle demeure 
à un niveau inférieur à celui des plants de pépinière repiqués 
à Gontrode. 

Il apparaît spécialement que les s mis naturels, supprimés 
pour une longue périod , réar,issen l pu issament à la transplantation 
accompagnée d'un dégagement. Cela indique que ces plants qui 
ont, n moyenne, pou sé de 2,5 cm, possèdent encore la possibilité 
de r prendre une croissanc ' nOl'1nal , cl 1 moins lorsque les cir
constances leur sont favorables. 

3. Photosynthèse 

Les résultats de la photosynthèse, exprimés par unité de 
surface de feuilles, correspondent dans une grande mesure à ceux 
de la respiration par unité de surface de feuille. (Tableau III). 

TABLEAU III 

La photosynthèse par 10 crn2 de surface de feuilles 

1 Par rapport 
Objet 

1 

R égression Photosynthèse à la Rég. linéaire III O2/10 cm2/h Nat. Supp. 

Rég. Na t. . upp. (1) y = 0,283x 16,98 100 
R ég. . la t. D~~. (2) Y = 0,827x 49,62 292 
Pép .• upp. (3 y = 0,409x 24,54 145 
Pép. Dég. (4) Y = 0,895x 53,70 316 
Rég. Nat. nOM. (5) y = 0,659x 39,54 233 
Rég. at. Co-clom. (6) y = 0,511x 30,66 181 
R ég . . lat. Dom. (7) y = 0,390x 23,40 138 
Rég. An. DOM. (8) y = 1,192x 71,52 421 
RC:g. l't. o-dom. (C ) y = 0,868x 52,08 307 
Rég. l't. Dom. (10) y = 0,769x 46,14 272 
Arbr ' Dom. (II ) y = 0,655x 39,30 231 

1. La photosynthèse est notablement plus grande pour les feuilles 
de lumière que pour les feuilles d'ombre. Pour tous les sujets 
à comparer, ce fait s'exprime ainsi: 
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Rég. Nat. Dég.jRég. Nat. Supp. : 49,62 -16,98 
Pép. Dég.jPép. Supp. : 53,70 -24,54 
Rég. Nat. DOM.jRég. Nat. Dom. : 39,54-23,40 
Rég. Art. DOM.jRég. Art. Dom.: 71,52-46,14 

Aux divers étages, la photosynthèse augmente aussi à mesure 
que s'élève la position sociale. 

2. Non seulement le caractère des feuilles à l'égard de la lumière, 
mais aussi la hauteur des plants exerce une influence sur l'inten
sité de la photosynthèse. 

Pour les feuilles de l'étage dominant de la régénération 
artificielle, la photosynthèse est de 33 % plus élevée que pour les 
plants de pépinière dégagés et de 44 % plus élevée que pour la 
régénération naturelle dégagée. 

Pour les feuilles d'ombre des divers sujets, les différences 
entre grands et petits plants sont encore plus importantes. 

Les différences entre feuilles de lumière et feuilles d'ombre 
sont aussi plus considérables pour les petits plants que pour les 
plants plus grands, et cela ne s'exprime pas seulement dans la 
relation entre les différents types de feuilles mais même dans des 
différences absolues: 

sujets différences absoluesjcm2jh rapports 

-Rég. Nat. Dég.jRég. Nat. Supp 3,26 2,92 
-Pép. Dég.jPép. Supp. 2,92 2,19 
-Rég. Art. DOMjRég. Art. Dom. 2,54 l,55 

Bien que les principaux résultats de la respiration et de la 
photosynthèse par unité de surface de feuilles suivent la même 
tendance, certains résultats définis diffèrent dans une plus ou moins 
grande mesure : 

les différences entre les feuilles de lumière et les feuilles d'ombre 
sont généralement moindres pour la photosynthèse que pour la 
respiration. A l'égard de la photosynthèse, les extrêmes sont 
dans le rapport 1j4,21, tandis que pour la respiration, ils se 
trouvent dans le rapport 1j5,53. 

Les semis naturels dégagés donnent 2,92 fois plus d'oxygène 
que les semis naturels supprimés mais ils absorbent 3,71 fois plus 
d'oxygène. 

Pour les plants de pépinière ces rapports sont respectivement 
de 2,19 et 3,60. 
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modérément abrité, contre respectivement 101 % et 129 % 
pour la respiration. 



L'influence de l'origine n'est plus nettement marquée dans 
chacun des cas: à découvert à Gontrode, il n'y a pratiquement 
plusd c1iffér J'lC entrelcss misnaturelsell . plant cl pépinière 
(1/1,08). ous le couvert, à Virelles, par cootr , 1 . différences 
. ont plus a cusé s : 1 plants de pépinièr libèrent 45 % 
d 'oxygèn d plus que 1 emis naturels originai.r d il'cUcs. 
Les différences entre les feuilles d'ombre des grands plants et 
I ~ [euilles de lumière des petits pl ants ont beaucoup dimillu : 
pOUl' 1 s feuilles de l'étage dominé du grou,p> de régénération 
artifi i Ile, la photosynthèse es t praliqu m nt égale à c >11 de 
la régénéra Li n naturelle dégagée et d s plants d · pépjni l' 

(1/1 ,08 ct 1/1, 16), mais ,lie est de 17 % supél'i UJ'e à eU 
cl feuilles de l'étage dominant du roup d régénéra tion 
naturelle modérément abrité. 

Les résultats de la photosynthèse par poids de matière sèche 
diffèrent beaucoup de ceux par unité de surface de feuilles 
(Tableau IV). 

TABLEAU IV 

La photosynthèse par gram.m.e de m.atière sèche 

Régression Photosynthèse Par rapport 
Objet linéaire III 02!g à la R ég. 

mat. sèche Nat. Supp. 

Rég. at. Supp. ( l) 1 y = 12,906x 774,36 100 
Rég. al. J)é~. (2) Y = 12,467x 748,02 97 
Pép. Supp. (3 1 y ~ 23,72 lx 1423,26 184 
Pép. Dég. ~.) y = 16,804x 1008,24 130 
Rég. al. OM (5) y = 21,004x 1260,24 163 
R ég. 1 at. o,dom. (6) y = 24,637x 1478,22 191 
R g. al. Dom. C1J y = 22,750x 1365,00 176 
R g. :\1'1. DO L ( ) y = 14,620x 877,20 113 
Rég. 1'1. o-Dom. (9) 1 y = 21,043x 1262,58 163 
R ég. Art. Dom. (10) y = 23,850x 1431,00 185 
J\ rbrc Dom. (11) y = 19,067x 1144,02 148 

Les résultats sont en général très complexes. La distinction 
entre feuilles de lumière et feuilles d'ombre n'est plus possible. 

l>our 1 . P tits s mis naturels il n'y a plus de différn e cntr 
les plants abrit 's à Virelles ct ceux à découv rl à Gontrod '. Pour 
l s plan t de p 'pinièr par ontre . .Ia photo ynthèsc par poid de 
matièr sèche est notablement plus élevée (4 1 %) pou r 1 s plants 
. tlppl'im és que pour les pLants dégagés. Pour le group de régéné
ration artifici Il e au 'i, ce ont les feuill ' d'ombre qui montrent la 
plus gra~lc1e aclivit' (63 % d plu lU les feuilles de lumière) . 

lais pOUl' 1 groupe modérément abrité, 1 activité la plus int ns 
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est observée dans les feuilles de l'étage co-dominant, tandis qu'il 
existe seulement peu de différence entre les feuilles de l'étage 
dominé et celles de l'étage dominant. 

Il n'existe plus de différence très marquante entre les divers 
sujets. 

Ces résultats ne présentent plus guère de concordance avec 
la respiration pal' poids de matièr sèche. C'est ainsi que les plants 
d pépinière dégagés con 'omment plu ' d'oxygène que les plants 
de pépinière sLlpprimés, tandis qu · la libération d'oxygène est 
n ' ttement plus intense pour les feuilles d lumièr d ces sujets que 
pOUf leurs feuilles d'ombr . Le clas ement des uj ts du groupe de 
régénération naturel! modérém nt abrité t de ceux du groupe 
d la r 'génération a l,tificielle n'est égal ment plu. le m~e. 

Dans la photosynthèse par poids de matière sèche l'influence 
d , l'intensité de la lumière et d la grandeur des plant net pa 
n tt . Par contre l influence de J'origine e t assez grande, surtout 
quand les plants sont supprimés. 'c. t insi qu'à Vil'elles 1 s plant 
d pépinièr libèr nt 84% plu d'oxygène qu 1 s s mi naturels. 

décoLlv l't, à Gontrode, les différences son moindres (35 %) , 
mais c sont le plants de pépinière qui exerc nt l'activité la plus 
intense. 

4. Le rapport photosynthèse-respiration 

La relation entre la photosynthèse et la r :piration, exprimée 
par le rapport (activité de photosynthèse 1 activité respjratoire) 
x 100, permet de rechercher l'efficience de la photosynthèse. Le 
rapport est indépendant du mode selon lequel la photosynthèse 
et la respiration sont exprimées (Tableau V). 

TABLEAU V 

Le rapport photosynthèse - respiration 

Objet (Phot.jresp.) X 100 Par rapport à 
la Rég. Nat. Supp. 

Rég. Nat. . upp. (1) 158 100 
Rég. al. Oé~. (2) 125 79 
Pép. upp. (3 188 119 
Pép. Dég.~) 114 72 
Rég. at. 0 L (5) 125 79 
Rég. Nal. Co-dom. (6) 148 94 
Rég. 'al. Dom. (7J 169 107 
Rég. A~'t. DOM. ( ~( 120 76 
Rég. 1 t. o-Oom. 9) 135 85 
Rég. rl. Dom. ( 10 156 99 
Arbre Dom. ( .Il ) 148 

1 

94 
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Il est important de constater que ce rapport ('st plus grand 
pour les feuilles d'ombre que pour les feuilles de lumière. Cela 
se présente pour tous les o~jets : 

-Rég. Nat. Dég./Rég. Nat. Supp. : 125/158 ou 1/1,26 
-Pép. Dég./Pép. Supp. : 114/188 ou 1/1,65 
-Rég. Nat. DOM.jRég. Nat. Dom. : 125/169 ou 1/1,35 
-Rég. Art. DOM./Rég. Art. Dom. : 120/156 ou 1/1,30 

Ce rapport est à peu près le même pour les différents sujets 
d'ombre: 158 -188 - 169 -156. Entre les deux extrêmes il n'y a 
qu'une différence de 20 %. Pour les sujets de lumière l'analogie 
est encore plus grande: les différences maxima comportent seule
ment 10 %. 

La hauteur des plants n'exerce donc apparemment aucune 
influence sur le rapport photosynthèse/respiration. 

Par contre on peut constater une influence certaine de l'origine 
des plants. Cela ressort des différences entre les plants de pépinière 
et les semis naturels à découvert à Gontrode, mais surtout sous le 
couvert à Virelles. 

Le rapport photosynthèse/respiration est en général supérieur 
de 39 % pour les feuilles d'ombre à l'égard des feuilles de lumière. 
Cela montre que dans des conditions de luminosité défavorables 
ou pour des plants qui ont poussé à l'ombre, l'efficience de la photo
synthèse se trouve surélevée. 

Il est possible que ce phénomène contienne l'explication 
d'une croissance atteignant à retardement son point culminant 
pour des plants chez qui elle a été longtemps entravée par suite 
de leur situation à l'ombre; le même phénomène peut aussi ex
pliquer l'extraordinaire puissance de récupération des semis 
naturels originaires de Virelles, supprimés pendant une longue 
période. 

Dans le même ordre d'idées, il devient aussi plus clair que 
le passage d'un milieu de luminosité à un autre, aussi bien que les 
réactions qui s'ensuivent, seraient à expliquer par une efficience 
augmentée ou diminuée de la photosynthèse; celle-ci trouverait 
sa cause dans le changement de teneur en chlorophylle par unité 
de poids ou de masse de la feuille. 

L'adaptation des plants de pépinière au milieu de luminosité 
de Virelles serait ainsi à ramener à l'élévation de l'efficience de la 
photosynthèse qui atteint même un point plus haut que pour les 
semis originaires de Virelles même. 

Inversement la transplantation de ces semis dans une station 
avec un éclairement pratiquement illimité (Gontrode) s'accom
pagne d'une diminution d'efficience de la photosynthèse. 

11 



Rég. 
Rég. 

Lorsque des plants de pépinière sont transplantés à Virelles, 
la réaction est d'autre part plus forte que lorsque des plants de 
Virelles sont transplantés à Gontrode: dans le premier cas l'efficience 
monte de 64 %, dans le second elle diminue de 26 %. 

5. Photosynthèse apparente 

Le calcul du rapport photosynthèse/respiration a pour in
convénient principal de ne donner de renseignements directs ni 
sur les différences absolues entre la photosynthèse et l'activité 
respiratoire, ni par conséquent sur le résultat de l'assimilation. 
Il est possible cependant qu'un rapport élevé photosynthèse/respira
tion coïncide avec une photosynthèse apparente peu élevée. 

Bien que les différences entre feuilles de lumière et feuilles 
d'ombre s'expriment fort bien en calculant l'activité de la photo
synthèse et celle de la respiration par unité de surface, il n'en est 
pas de même pour la photosynthèse apparente par cm2 (Tableau 6). 

TABLEAU VI 

Photosynthèse apparente 

1 
Par surface de feuilles 

1 
Par gramme de matière sèche 

Objet 
Photos. apparente Par rapport à la Phot. apparente 1 Par rapport à la 

l.tI 02/10 cm 2/h Rég. Nat. Supp. III 02/g Rég. Nat. Supp. 

a t. upp. ( I ) 6,24 1 100 1 283 100 
al. D \g. (2 ) 9,78 157 148 52 

1 Pép. lIpI'. (3) 11,52 185 669 236 
Pép. Dég. ~) 6,78 127 109 45 
Rég. al. OMo (5) 1 

7,80 125 254 90 
Rég. Nat. o-dom. (6) 9,96 160 487 172 
Rég. Nat. Dom . (76 9,54 153 557 197 
Rég. Art. DOM. ( ) 12,12 194 149 53 
Rég. rt. .o-dom,. (9) 13,44 

1 
215 328 116 

Rég. Art. Dom . (10) 16,62 266 515 182 
Arbre Dom. ( 11 ) 12,66 

1 

203 370 131 

C'est lorsque la photosynthèse apparente est exprimée par 
rapport au poids de matière sèche que ces relation se manifestent 
le plus clairement. 

Les habitats à respectivement haute et basse intensité d'éclaire
ment sont caractérisés par des taux respectivement bas ou élevés 
de photosynthèse apparente par rapport au poids de matière 
sèche. 

Les différences entre feuilles de lumière et d'ombre sont 
particulièrement accentuées pour les plants de pépinière. Pour 
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es plant~ , la photosynthe e apparent u le couvert, à Virel.1 
t 5,27 fois plus grande qu'à découvl'l. P ur les semis naturels, 

par contre eett proportion ·st s ulemenl d 1,91. da montre 
en même temps qu l'origin · des plants peut x l' el' une très 
grand influence sur la photosynÙtèse apparent. 

Pour les feuil.lc d · lumièr typiql.l (Rég. Nat. Dég., P ép . 
Dég. et Rég. rt. DOM.) 1 ni\>' au de la ph to ynth ~se apparente 
d m ure à peu près égal t ·c montr par on équen.t indépendant 
d la grandeur. Pour Les uuill s d'ombr , le nivea 1 1 plu. élevé 
est lui des plant de pé i\1ièr t elui cl emi. natu r 1 est de 
beaucoup le plus bas. 

L taux r lativ m Ilt 1 a. de la photosynthèse appareil te pour 
les semis natur 1 su pprim . p nc1ant un longue période est l'u n 
des facteurs qui aid à 'pliquer la eroi sance en hauteur et en 
grosscUl' t.rès limitée d es plant ' . Mai., d' . on côté le taux r la
tiv ment élevé du l'apport 1 hotosynthèse/rc piration permet cl 
comprendre que ce plant. malgré 1 ut'eil's con tane's dc vic 
extr m ment difficil es, d 1em'cnt \1 vie, 

n est diffi île d tirer d onclusions bien nette cl s ré.'>ultats 
de la photosynth ' apparente par unité de surfac d feuille: 
les résultats vari nt tellement cl un sujet à l'autre qu on ne peut 
reconoaltr l'influ ne du mili u de luminosité, pas plus que cIl 
de la hauteur et de l'origine des plants. 

POU l' les semi naturels le taux le plus élevé s l' 11 ontr pOUl' 
les plant· dégagé tandis qu pour les pl ants d pépinière le taux 
1 plus élev c b 'OllVC chez 1 plants ·upprimés . Pour le group 
cl régénération modérément abrité et pour le groupe de régénéra
tion arti6. i lle, 1 rcl re d . différente classes ocialcs n'est pas ) 
mêm . L taux 1 plu ba. du groupe de régénération artifieie ll " 
est même supérieur à tous les taux des autres groupes. 

Une explication de tous ces phénomènes ne pourra peut-être 
s'obtenir que par l'étude approfondie de tous les processus physio
logiques qui se déroulent dans la feuille et dans le plant. 

6. Le rapport photosynthèse/chlorophylle 

Par la même occasion on a mesuré la teneur en chlorophylle 
de tous les sujets (Lust, 7). Ce paramètre est indépendant du mode 
selon lequel la photosynthèse et la teneur en pigment sont exprimés 
(Tableau VII). 

L'influence de la lumière se manifeste très nettement pour 
les petits plants; et exactement de la même manière pour les semis 
naturels et pour les plants de pépinière. De fait, le rapport photo-
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TABLEAU VII 

Le rapport photosynthèse - chlorophylle 

Objet 

Rég. Nat. Supp. (1) 
Rég. Nat. Dég. (2) 
Pép. Supp. (3) 
Pép. Dég. (4) 
Rég. Nat. DOM. (5) 
Rég. Nat. Co-dom. (6) 
Rég. Nat. Dom. (7) 
R ég. Art. DOM. (8) 
R ég. Art. Co-dom. (9) 
Rég. Art. Dom. (10) 
Arbre Dom. (Il) 

Photosynthèse en III 02/h 1 
par mg chI (a + b) 

53 
267 

81 
407 

85 
102 
85 

102 
132 
97 
86 

1 

Par rapport à la 
Rég. Nat. Supp. 

100 
504 
153 
768 
160 
192 
160 
192 
249 
183 
162 

synthèse/chlorophylle est 5 fois plus élevé pour les plants dégagés 
que pour les plants supprimés. 

Entre les deux groupes de plants il existe pourtant des différen
ces essentielles. Le rapport est de 53 % plus grand pour les plants 
de pépinière que pour les semis naturels, aussi bien à découvert 
que sous le couvert. L'influence de l'origine est donc nette. 

Dans chacun des cas, apparaît chez ces plants le fonctionne
ment assez médiocre de la chlorophylle quand ils sont abrités et 
de la haute activité de la photosynthèse par rapport à la teneur 
en chlorophylle quand ils sont exposés en pleine lumière. Les 
teneurs élevées en chlorophylle qu'on retrouve dans les feuilles 
d'ombre et dans les plants d'ombre seraient donc en grande partie 
compensées par une activité plus basse de la photosynthèse par 
rapport à l'unité de masse de chlorophylle. 

Pour les plants modérément abrités et pour le groupe de 
régénération artificielle, ce rapport par contre n'atteint pas son 
taux le plus élevé dans les feuilles de l'étage dominant mais bien 
dans celles de l'étage co-dominant. Dans les deux cas le rapport 
est pratiquement le même à l'étage dominant et à l'étage dominé. 
Toutefois les taux sont partout un peu plus élevés pour le groupe 
de régénération artificielle que pour le groupe de régénération 
naturelle modérément abrité. Le rapport entre l'étage co-dominant 
et les autres étages est en moyenne de 1/0,79. 
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RÉSUMÉ 

La respiration et la photosynthèse de frênes 
qui poussent dans des conditions différentes 

On a déterminé divers taux. physiologiqu s chez des frênes de hauteur et 
d'âges divers qui croissent dans des conditions différentes de luminosité; 

respiration par rapport à l'unité d.c surface et par rapport à l'unité de 
poids, 
photosynthèse par rapport à l'unité de surface et par rapport à l'unité 
de poids, 
photosyllth ~sc apparente 
rappOl't photosynthèse - respiration 
rapport photosynthèse - l Ilcur en chlol'ophylle 

lle étude fail rcssonir qu , non s u\em nL le caractère ries feuilles pal' 
rapport à la lumière mais aussi 1 âge, la hauteur 1 1 origine d s planls cx rcenL 
une influence SUI' la respiration et .la photosynth , 

Pal' unit de sud'aee, Ics feuilles de lumièrc ont une l'Cspil'a lion Cl unc 
photosllllhès plus intense CJu' ICll feulllcs cL'ombre, 

Il est à notcr au si que lorsque des fcui.lles cl lumièr et (les feuilles cl ombre 
s · trouvent exposées au même éclairement, non s'ulcrn lit Ic rapport photo
synLhèsc-r spi ration mais aussi la photosynthèse apparente est pJus élevée pour 
les feuilles cl'ombr CJuc pOlir Its fi uilles de lumièJ'c, 

SUMMARY 

Respiration and photosynthesis of ashes, 
grown up under different cireunlstances 

ornc physiologicaJ 'hal'aetcl'isti ' S have becn l'cscarch d on ashes of 
diffcrenl ag , and h:gh and gro .. vn up und l' diffel' nt Iight il'cumSlallees : 

- Ù1C respiration pro unil of lcaf surface and pro unil of wcighL. 
the photosynlhesis pro unit of IcaC surfac and pro unit of wei 'ht. 

- lh ' aI pal' III pholosynlh sis 
- lh r alion phOloSyl thcsis-I'c pimlion 
- the l'elation photosynthesi -chlol'ophyll On l nI. 
Besides the influence of the light characterislics of th Ieavcs, th, research 

proves also the influence of age, height and provenance on the amount of photo
synthesis and respiration, 

The respiration and photosynthesis pro unit of leaf surface is higher with 
sun leaves as with shade leaves, 

With ashes, grown up at the same level of light intensity, not only the 
relation photosynthesis-respiration, but also the apparent photosynthesis is 
higher with shade leaves as with sun leaves, 

ZUSAMMENF ASSUNG 

Atnlung und Photosynthese von Eschen, 
unter verschiedenen Unlstande aufgewachsen 

Mehrere physiologische Merkmale sind untersucht worden bei Eschen 
verschiedenes Alters und Hohe und untel' verschiedenen Umstiinde aufge
wachsen; 

die Atmung pro Blattfliicheneinheit und pro Gewichtseinheit 
die Photosynthese pro Blattfliicheneinheit und pro Gewichtseinheit 
die apparente Photosynthese 
clie Relation Photosynthese-Chlorophyllgehalt. 
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Die Untersuchung zeigt dass nicht nur der Lichtcbarakter der Bliit ter 
aber aueh das Alter, die Hohe und die Herkunft der Pflanzen die Atmung und 
die Photosynthese beeinflussen. 

Die Intensitat der Atmung und Photosynthese pro BlattBiieheneinheit 
ist grosser bei Schattenbliitter aIs bei Lichtbliitter. 

Eine gleiehe Lichtquantitiit vorausgesetzt, i.lt nicht nur die Relation 
Photosynthese-Atmung, aber auch die apparente Photosynthese grosser bei 
Schattenbliitter aIs bei Lichtbliitter. 

SAMENV ATTING 

AdeIDhaling en fotosynthese van essen 
die onder verschillende oIDstandigheden groeien 

Bij essen van verschillende leeftijd en hoogte en die onder verschillende 
lichtomstandigheden groeien, werden diverse fysiologisch waardcn bcpaald: 

- de ademhaling per oppervlakteeenheicL cn pel" gcwicbtsccnbeid 
- de fotosynthest' per oppervlakteeenh 'id n pel' g wichtsce.nhcid 
- de schijnbare fotosynthese 
- de verhouding fotosynthese-ademhaling 
- de verhouding fotosynthese-chlorofylgehalte 
In het onderzoek komt tot uiting, dat niet aile en het lichtkarakter van de 

bhderen, maar ook de leeftijd, de hoogte en de herkomst van de planten een 
invloed uitoefenen op de ademhaling en de fotosynthesc. 

Lichtbladeren bebben een grotere ademhaling en fotosynthese pel' opper
vlakteeenheid dan schaduwbladeren. 

Belangrijk is eveneens, dat, wanneer licht- en schaduwbladeren bloot
gcstcld worden aan een zelfde belichting, niet alleen de verhouding fotosynthese
ackmhaling maar ook de schijnbare fotosynthese groter is bij schaduwbladeren 
dan bi,i li htblad('l'(·n. 
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