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lére PARTIE

DONNEES SUR LA CROISSANCE
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ET LA
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I - INTRODUCTION HISTORIQUE

Dans son "Origine des espéces” DARWIN 1859, considérait déja
la morphologie comme le domaine le plus intéressant de la Biologie
("Morphology is the most interesting department of natural history,
and may be said to be its very soul").

Mais c'est notamment a E.J. H. CORNER (1), dans les années
1950, que revient le mérite d'avoir donné un souffle nouveau a l'étude
morphologique des plantes.

La "théorie du Durian" a en effet été la premiére du genre a
suggérer que sous l'apparente anarchie des formes végétales, se cache
en fait un réseau de corrélations étroites entre les différentes parties
du végétal (CORNER 1949, 53, 54, 75).

C'est cette intuition fondamentale qui a ensuite permis de
concevoir puis de vérifier l'existence d'une trentaine de "modéles
architecturaux" (2) distincts.

Toutefois, la mise en évidence de formes intermédiaires entre
deux ou plusieurs modéles a permis de concevoir ces modéles non
comme des quantités discrétes (chaque modéle constituant une entité
clairement définie et stable), mais comme formant un continuum
architectural (HALLE 1986; HALLE, OLDEMAN, TOMLINSON 1978). A

(1) 1l conviendrait de citer aussi les chercheurs allemands qui dés la
fin du 19éme siecle, avec GOEBEL, puis durant la premiére moiti¢ du
20éme siecle avec RAUH et TROLL, ont contribué de maniére trés
importante a la connaissance de la croissance et de la ramification des
végétaux ligneux (sur un plan général, une analyse des "bases
conceptuelles de la morphologie végétale” est proposée par CUSSET,
1982).

(2) Par "modéle architectural” on entend la "stratégie de croissance
qui définit a la fois la maniére dont la plante élabore sa forme et
U'architecture qui en résulte” , EDELIN 1984.
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ce titre, les modeles sont donc des "émergences" au sens défini par
MORIN 1977 (1), correspondant a des formes plus stables que
d'autres.

Les ouvrages de synthése sur les modeéles architecturaux
demeurent ceux de HALLE, OLDEMAN 1970 et HALLE, OLDEMAN,
TOMLINSON 1978.

L'originalité de l'approche architecturale tient essentiellement
au niveau auquel se situe l'analyse du végétal : la plante est envisagée
dans sa totalité de la germination a la sénescence, a partir de
l'observation de quelques caracteéres simples déterminant
I'architecture. Il s'agit pour l'essentiel :

- du mode de croissance (monopodial ou sympodial ; rythmique
ou continu)

- du mode de ramification

- de la différenciation morphologique des axes

- de la position de la sexualité (EDELIN 1984)

Le concept d'architecture propose donc une vision a la fois
global et dynamique du cycle de vie du végétal. Il assimile et les
replace dans un cadre plus large les concepts plus anciens de
"controle” et de "dominance apicale”, et de "corrélation d'inhibition"
(ainsi que le souligne FISHER 1984).

Une étude plus précise de l'architecture des coniféres propose
par ailleurs d'affiner cette description du modéle en déterminant
I'architecture spécifique de l'espéce étudiée par le “diagramme
architectural" (EDELIN 1977, 84 ; HALLE, EDELIN 1986).

Cette description de l'architecture réalisée initialement sur les

(1) Selon cet auteur la notion d'émergence permet de concevoir lidée

d'un saut qualitatif d'un niveau a un autre. "l'idée d'émergence est

inséparable de la morphogenése systémique, c'et-d-dire de la création

d'une forme nouvelle qui constitue un tout : l'unité complexe organisée”’
(TOME 1 - p. 115;voir aussi TOME 2, 1980).



arbres et arbrisseaux s'est ensuite étendue aux herbes (JEANNODA
ROBINSON 1977) et aux lianes (CREMERS 1973, 74 ; ETIFIER 1981 ;
HUC 1975).

Dans le méme temps (OLDEMAN 1972) s'est développé le
concept de réitération congue comme l'apparition sur un organisme
d'un systéme d'axes reproduisant partiellement ou totalement
I'architecture de l'organisme porteur (EDELIN 1984 ; HALLE-EDELIN
1986 ; OLDEMAN 1974) (1).

En paralléle avec ces ouvrages spécifiquement biologiques, nous
devons citer également l'éventail des travaux effectués dans une
optique de modélisation, et éventuellement de simulation, des formes
végétales.

On note ainsi les travaux de LUCK 1966-75 ; LUCK et coll.
1980, 81, 82 qui sont plus particuliérement orientés sur l'étude de la
croissance des axes et de leur organisation cellulaire.

En 1987 BUIS met particuliérement bien en évidence les
différents niveaux d'intégration biologique auxquels doit se situer
I'étude afin de dégager les "propriétés ou notions essentielles de la
dynamique des structures végétales". L'accent est ainsi mis sur
"I'édification organisée de cellules, tissus, organes, série d'organes."

Différents auteurs ont proposé une vision plus globale du végétal
en étudiant la forme des arbres comme résultante de lois de
ramification précises (angles de ramification, distribution dans la
couronne...) : FISHER 1986 ; FISHER, WEEKS 1985 ; HONDA 1971 ;
HONDA, FISHER 1979 ; HONDA, TOMLINSON, FISHER 1982 ;
OOHATA, SHIDEI 1971.

(1) La réitération s’avére étre un phénoméne fondamental et
inéluctable pour la plante, lui permettant de s’adapter a son
environnement. Elle correspond a un mécanisme déterminé mais elle
n'‘est pas pour autant spécifique du monde végétal ainsi que le
montrent DAUGET sur les coraux (1981, 85, 86) ou De FORESTA sur
une termitiére au CONGO (HALLE, communication personnelle).



D'autres auteurs se sont davantage intéressés a la simulation de
la croissance des plantes : BAKKALI 1985 ; BELL 1986 ; HONDA,
TOMLINSON, FISHER 1981 ; De REFFYE 1973, 76, 78, 79, 81, 83 ;
De REFFYE et coll. 1976, 77, 78, 86, 87.

I1 est a noter que cette recherche orientée sur la
modélisation/simulation informatisée de la croissance végétale, peut
avoir des applications trés concrétes dans les pratiques de taille des
arbres fruitiers (HALLE, EDELIN 1986).

Nous noterons enfin la contribution importante des
paléobotanistes pour lesquels l'approche morphologique (et la mise en
évidence des corrélations quantitatives précises entre les différentes
parties du végétal) est un outil d'investigation fondamental dans
l'interprétation des formes fossilisées : relations feuille-axe,
ramification, port des organes reproducteurs etc... (CHALONER,
MEYER BERTHAUD 1983 ; EDELIN, GALTIER 1988 ; EGGERT 1961 ;
GALTIER 1975 ; HOLMES 1977 ; SCHECKLER 1976).

Mais il est & présent nécessaire d'élargir notre vision afin de
rendre compte du concept, & nos yeux fondamental, qui oriente
actuellement le champ de la morphologie végétale : celui de

mouvement morphogénétique.

Nous envisagerons ensuite (chapitre III) quelques aspects de
nos connaissances sur le probléme de la transition vers la sexualité.

Dans un quatriéme chapitre enfin, l'intérét d'une approche
quantitative considérant la plante dans les différentes phases de son
ontogenése sera développé.



H -LE CONCEPT DE MOUVEMENT MORPHOGENETIQUE

Par sa tentative d'interprétation globale de la morphologie et de
la croissance de la plante, le concept de "mouvement
morphogénétique” et de "cycle morphogénétique" émis par NOZERAN
et son équipe (NOZERAN 1978 , 84 , 86 ; NOZERAN, DUCREUX,
ROSSIGNOL BANCILHON 1982 ; NOZERAN, NEVILLE 1974,
NOZERAN, BANCILHON, NEVILLE 1971) est particuliérement riche.
En effet il propose une vision ordonnée et prévisible de la croissance
des végétaux (Angiospermes ligneuses et herbacées mais aussi
Ptéridophytes et Thallophytes).

D'une part ce concept met l'accent sur le fait que dans sa
morphogenése le végétal "est un ensemble en mouvement ; chacune de
ses parties participe par son mouvement propre au mouvement de
I'ensemble, mais, inversement, est tributaire de celui-ci" (NOZERAN et
coll. 1982).

Par ailleurs la vision de ce mouvement est cyclique puisqu'elle
englobe toute la vie du végétal issu d'une graine, il produira lui-méme
des graines plus tard : "The processes which lead to reproductive
organs and the formation of seeds constitute a "return to zero" of the
system of differentiation” (NOZERAN et coll. 1971). Mais ce
mouvement morphogénétique est aussi non-linéaire. Il est en effet
marqué par des "sauts en avant" et des "retours en arriére" qui sont le
fait de la croissance rythmique et de la ramification.

D’autre part il correspond a trois groupes de phénomeénes :

1 - Certaines potentialités morphogénétiques ne s'expriment
que pendant un temps déterminé dans la vie de la plante. Elles sont
ensuite perdues. Il en est ainsi de la formation de feuilles juvéniles en
tout début de croissance de certaines espéces. Cette capacité est
perdue quand la plante grandit (dans ce mémoire Alstonia vieillardii
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et Cecropia obtusa illustrent ce phénomeéne).
Les cultures de tissus montrent également que des fragments

prélevés a différents stades de la vie de la plante n'ont pas tous les
mémes potentialités. Ainsi sur Hevea brasiliensis, cupressus dupreziana

et Citrus il a été mis en évidence une perte progressive de la capacité

a produire des racines au cours des phases de croissance successives.

2 - A lopposé, d'autres potentialités n'apparaissent qu'au bout
d'un certain temps de vie du végétal. C'est le cas des ramifications

plagiotropes issues d'un axe orthotrope (ex : Coffea arabica).

On peut également citer le cas de l'installation progressive de
I'halophilie dans le genre Suaeda.

3 - Enfin on observe également un retour partiel aux
caractéristiques initiales.

L'apparition de feuilles juvéniles dans la cime de vieux arbres
des genres Eucalyptus ou Artocarpus en est un exemple.

De facon plus générale GATSUK et coll. (1980) décomposant la
croissance végétale en huit étapes (age states) caractérisent les deux
derniéres étapes "subsenile" et "senile", par la présence de feuilles
juvéniles.

Une autre illustration de ce fait est la production de graines
aprés la floraison.

En effet, c'est au niveau d'une structure éphémeére, trés
rapidement sénescente, la fleur, que se déroule un processus de
dédifférenciation fondamental aboutissant a la formation de la graine
signe de rajeunissement (BANCILHON, NOZERAN, ROUX 1963). La
floraison constitue ainsi "l'articulation veillissement - rajeunissement"”
(NOZERAN et coll. 1982).
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Cette notion de "mouvement morphogénétique” nous fait ainsi
passer de la vision Goethienne d'une plante-entité protéiforme
(GOETHE 1790, voir ARBER 1946) (1) devenue plante "calculatrice" et
réalisatrice étonnante” (GUENOD 1951), l'auteur s'exprime ainsi a
propos des spirales génératrices de la tige) & un organisme pourvu de
"centres organisateurs" ou "orienteurs" gérant 1'enchainement cyclique
des fonctions méristématiques (EDELIN 1984).

(1) GOETHE dans son approche de la croissance et de la forme des
végétaux pressentait déja les interactions entre physiologie et
morphologie, associant par exemple la différenciation florale a la
production d'une "séve plus pure” (ARBER 1946 ; BLOCH 1952 ;
OLDEMAN 1974).

Tranchant avec une vision analytique (“destructive” dit-il mémel!) de la
morphologie, héritée du siécle des lumiéres il nous invite a une
contemplation globale, intuitive, qualitative des formes végétales. Dans
ce domaine notre dette a son égard est surement trés importante.



IOI - NOTION DE VIGUEUR ET FLORAISON

Le terme vigueur est d'une utilisation extrémement répandue.
On l'emploie en effet aussi bien pour désigner les caractéristiques de
croissance d'un axe que celles d'un arbre entier. Toutefois la notion de
vigueur reste ambigué (CRABBE 1984a, 87). Il apparait donc nécessaire
de récapituler ici quelques définitions récentes afin d'en extraire si
possible les propositions communes.

LECRENIER (1962), sur le poirier, relie la vigueur d'un axe avec
sa longueur et avec le nombre de feuilles qu'il porte.

GILL,TOMLINSON en 1971 sur Rhizophora mangle L. mesurent
la vigueur (vigor) en prenant comme critére le plastochrone moyen.

Un axe aérien est d'autant plus vigoureux que son plastochrone est plus
court.

TOMLINSON (in FISHER 1978) définit celle-ci par "the growth
rate of the orthotropic axes".

En 1978 HALLE, OLDEMAN, TOMLINSON proposent de
retenir, pour définir la vigueur d'un arbre entier, le rapport entre le
taux de mortalité des tissus et leur taux de croissance. La définition
thermodynamique donnée par OLDEMAN en 1974 en était la
formulation théorique (CRABBE 1987).

En 1980, LUCK, LUCK quantifient la vigueur relative des
rameaux issus d'un noeud a partir de I'hypothése d'un développement
polarisé des méristémes apicaux, entrainant une croissance
différentielle des systémes ramifiés. Mais cette hypothése exige pour
étre formalisée, un outil mathématique élaboré.

En 1986 CRABBE paraphrase le mot vigueur de la facon
suivante: c'est le potentiel global de croissance disponible a4 un
moment donné. Ce concept de vigueur est donc basé sur le
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différentiel existant entre l'énergie disponible (fourni par une

"SOURCE") et l'énergie "demandée" par les méristémes (effet SINK").
Cet équilibre dépend donc a tous moments de la quantité de centres
de croissance, sur le rameau ou sur l'arbre.

De cet ensemble de définitions se dégagent finalement les idées
suivantes :

Sur un plan général la vigueur dépend étroitement de cet
équilibre énergétique directement lié a l'effet SOURCE-SINK (Ainsi
une grande vigueur des rameaux peut étre due notamment a une
"SOURCE" importante et & un nombre peu €levé de "centres SINK").

De facon plus précise la vigueur serait correlée positivement a
un allongement des entre-noeuds et a un raccourcissement du
plastochrone. Elle peut alors se préter a des mesures.

Cette description de la vigueur rejoint probablement la
perception trés subjective des arboriculteurs qui dés le début du siécle
parlent d'un "axe vigoureux" comme d'un axe "fort" "robuste" "fougueux
en séve" (BALTET 1913 ; VERCIER 1917).

L'existence d'un lien entre la variation de la vigueur et
I'évolution morphogénétique est couramment énoncée sans toutefois
amener a une étude précise de ces relations. Cependant WAREING
(1959) décrit deux phénomeénes qui selon lui marquent 1'évolution de
I'arbre au cours de son ontogenése.

Le premier correspond a la perte de vigueur de ses axes en
relation avec la croissance. Ce phénoméne est appelé "ag(e)ing".

Le second traduit le passage de 1'état juvénile a 1'état adulte et
est marqué par l'apparition de la floraison, et chez les arbres
hétérophylles, par l'apparition des feuilles adultes. Ce phénoméne est

s on

appelé "maturation”.



14

On retiendra également les travaux de BORCHERT 1976 a et b ;
BORCHET, SLADE 1981 ; PRALORAN 1971, qui montrent la relation
existant entre une forte croissance, une vigueur importante, et un
nombre élevé d'axes latéraux bien développés.

Par ailleurs l'influence de 1'age d'un arbre sur la vigueur de ses
axes (BORCHERT 1976 ; KOZLOWSKI 1964 ; WAREING 1959), ou
l'action des feuilles sur l'élongation, et le rythme, de l'axe
(CHAMPAGNAT 1974 ; CRABBE1968,69a3bc,d ; HALLE, MARTIN 1968
et I'analyse qui en est faite par HUC 1977 ; JEUNE 1984 ; NOZERAN
et coll. 1971) sont également bien étudiées.

Il est acquis que la floraison intervient a un moment singulier
et spécifique, dans la croissance de la plante (CHAMPAGNAT 1969, 83;
CHAMPAGNAT, CRABBE 1974 ; CHOUARD 1962 ; CRABBE 1984 ;
ROBINSON,WAREING 1969 ; WAREING 1959 ; WHITE J. 1979 ;
GANRY 1977).

Il est aussi communément admis que le passage a la floraison
s'effectue lors de la transition de la "phase juvénile" vers la "phase
adulte". Cette derniére phase correspond a la "période reproductive"
(reproductive period) de GATSUK et coll. (1980). Ces auteurs
distinguent par ailleurs une derniére période "post-reproductive"
caractérisée par la disparition quasi compléte de la sexualité et une
croissance végétative simplifiée.

On dit donc que l'arbre est "adulte" quand il fleurit (BORCHET
1976 a et b ; CRABBE 1987 ; LONGMAN 1978 ; ROBBINS 1964).

De fagon plus précise la non compatibilité entre poussée
végétative et mise a fleur est en général bien étayée (et ceci dés
GOETHE 1790, voir ARBER 1946 ; CRABBE 1987 ; HARPER 1977 ;
KOZLOWSKI 1971 ; VERCIER 1917) et surtout le lien entre la floraison
et la baisse de vigueur est établi.
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Ainsi BORCHET (1976 b) reprenant les deux notions de
WAREING (1959), "ageing" et "maturation”, relie la baisse de vigueur
liée a l'age (age-related loss in vigor) et la propension a former des
fleurs : "The tendency to form flowers... increases with progressive age
and in many case appears to be related directly to the attainment of a
certain minimum size and inversely to the vigor of shoot growth...
Flowers are formed only on shoots of low vigor bearing adult foliage".
CRABBE (1984 a)travaillant sur des arbres nains (dwarf trees) établit
également une relation entre la mise a fleur précoce et une réduction

de la vigueur.

Globalement on observe donc au cours de l'ontogenése d'un
individu une réduction générale des dimensions des axes paralléle a
une réduction de leur vigueur.

A un degré précis de cette évolution la floraison apparait déterminant
I'entrée du végétal dans sa "phase adulte” ou "reproductive".

Cette aptitude a la floraison est appelée depuis KLEBS (1918)
"maturité de floraison" (cit¢é dans CHAMPAGNAT 1969 ; CRABBE 1987;
WAREING 1959). CHOUARD (1962) parle quant a lui de l'acquisition
de la "propension a fleurir".

Les durées des phases juvénile et adulte varient
considérablement suivant les végétaux.

Par ailleurs 1'équilibre entre les deux fonctions de végétation et
de floraison n'est pas résolu de la méme facon par les plantes.

Ainsi certains végétaux, polycarpiques, font coexister
durablement les développements végétatifs et génératifs en effectuant
une séparation temporelle et/ou spatiale des deux fonctions.

Chez d'autres végétaux, monocarpiques, la floraison apparait
aprés une période juvénile plus ou moins longue et elle est suivie par la
mort de l'individu (CRABBE 1987).
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L'étude des bases morphologiques de la taille des arbres et plus
généralement celle des complexes réitérés traumatiques apporte
également beaucoup d'éléments intéressants dans la compréhension
de ces relations végétation-floraison (CHAMPAGNAT, CRABBE 1974 ;
COSTES 1983 ; PRALORAN 1971 ; TORQUEBIAU 1979).

Toutefois 1'étude précise de ces relations se heurte a la
complexité du "réseau de corrélation” déterminant l'expression de la
croissance et de la forme des végétaux. Cette complexité apparait
comme un point d'achoppement majeur dans certains cas (CRABBE
1984 b)

Néanmoins un élément d'investigation tout a fait intéressant est
apporté par la mise en évidence d'une analogie, existant entre les
phases de croissance juvénile (pris ici dans le sens étroit
correspondant aux premiers entre-noeuds de l'axe initial) et adulte.

En effet si la floraison se manifeste habituellement a partir de la
"phase adulte”, par définition, elle peut se manifester également dans
la premiére.

L'exemple de Phyllanthus distichus Miill. Arg. le montre
particuliérement bien (BANCILHON 1965, 69 et l'analyse qui en est
faite par NOZERAN 1978, 84, 86). En effet sur cette EUPHORBIACEAE
asiatique la floraison peut apparaitre dés que se forme la premiére
ramification plagiotrope. Cette tendance a la floraison diminue ensuite
pour ne réapparaitre que bien plus tard quand la plante atteint une
certaine taille.

Ce cas rejoint en fait de nombreux exemples de néoténies cités
dans la littérature. Des observations comparables sont ainsi notées par
NOZERAN 1986 (Citrus Palmier - dattier...)

La question posée par l'existence de telles formes néoténiques
améne CHAMPAGNAT (1987) a la considération suivante :



"La possibilité de l'expression florale chez une espéce
néoténique est de courte durée : tout se passe comme si des
inhibiteurs se mettaient rapidement en place qui disparaitraient
beaucoup plus tard lors de la différenciation florale ou

inflorescentielle".

Pour clore cette vision d'ensemble il nous faut considérer
briévement le probléme du déterminisme de la floraison comme

résultante d'équilibres trophiques particuliers.

I1 ne semble plus que la simple évolution du rapport
Carbone/Azote (C/N) soit la cause essentielle de la mise a fleur. Selon
cette hypothése en effet un C/N élevé favoriserait la floraison, tandis
quun C/N bas entrainerait une croissance végétative accrue
(CHAMPAGNAT 1969 ).

Selon cette conception la taille, en modifiant ce rapport
(c'est-a-dire en perturbant les apports en assimilats
photosynthétiques, carbonés, par rapport aux nutriments azotés
provenant des racines) agirait donc tout naturellement sur la vigueur
des axes et corollairement, sur leur mise a fleur. Cette interprétation
par le C/N de la floraison s'avére aujourd'hui insuffisante. Tout au moins
elle ne rend pas compte des "régulations fines que les phénoménes
d'induction et d'initiation florales requiérent au niveau
méristématique” (CRABBE 1987).



IV - POSSIBILITE D'UNE APPROCHE QUANTITATIVE

"Comprendre la plante entiére doit demeurer notre but"
CHAMPAGNAT 1974

Si nous suivons WHITE J. (1984) c'est au 18° siécle avec
GOETHE et CUVIER, qu'il nous faut remonter pour trouver l'idée que
les plantes sont composées de la juxtaposition d'unités répétitives liées
entre elles par tout un "réseau de corrélations harmonieuses”
(harmonious correlated combinations) (1). Il semble que ce soit dés le
début du 19° siécle et grace a la phyllotaxie que la pensée d'une
"mathématisation” possible ait pénétré dans le champ de la biologie
(LE GUYADER 1987).

Mais c'est trés probablement a CORNER que revient le mérite
d'avoir incité le botaniste a chercher les moyens mathématiques de
mettre en évidence ces corrélations entre les différentes parties du
végétal (CORNER 1949). En 1954 cet auteur proposait ce qu'il est
convenu d'appeler les lois de CORNER ("CORNER's rules" - HOT 1978;
STEBBINS 1950 cité dans WHITE J. 1984 ; WHITE P.S. 1983).
Celles-ci peuvent se résumer en deux principes :

- Les feuilles sont d'autant plus grandes que l'axe est de plus
gros diameétre.
Ce principe de conformité axiale compose les deux phénomeénes de
pachycaulie et de leptocaulie.

- Plus la ramification est importante, plus les axes ultimes sont
de petite taille.

C'est sur la base de ces deux lois empiriques que se sont
effectués différents travaux (ASHTON 1976 a et b ; BORCHERT 1983 :
BORCHERT, SLADE 1981).

(1) Nous avons la d‘ailleurs l'ancétre probable de la notion de
"métameére”, par ailleurs classique en zoologie (WHITE J. 1979, 84).



En 1977 CHUAH reprenant ces deux notions a jeté les bases de
leur vérification quantitative. Elle a ainsi été amenée a considérer que
la relation inverse "entre le nombre et les dimensions chez les organes
des plantes traitent d'un seul probléme ou la pachycaulie et la
leptocaulie représentent deux extrémes dans la gamme de variation
des deux parameétres principaux : le diamétre de l'axe et la surface
foliaire".

Ces différents auteurs ont chacun pour leur part contribué -les
uns par leur intuition globale, les autres par des approches plus
précises- a la mise en évidence de faits généraux décrivant les plantes
et leur croissance.

C'est dans cette ligne de recherche que se situe ce mémoire.

Ainsi que nous l'avons vu, nos connaissances actuelles en
matiére de morphogenése sont basées sur deux notions fondamentales.

D'une part celle d"architecture végétale" a laquelle je donne ici
un sens trés large puisque j'inclue sous cette expression les deux
autres notions de "diagramme architectural” et de "réitération".

Cette notion nous permet de regarder la plante dans sa totalité
en mettant en évidence la séquence de fonctionnement des étapes

morphogénétiques qui conféreront a la plante son architecture
spécifique.

D'autre part celle de "mouvement morphogénétique” qui
montre qu'en réalisant son modéle architectural spécifique, la plante
parcourt une trajectoire morphogénétique non pas linéaire et continue
mais cyclique, avec des "discontinuités" et un "retour partiel aux
processus morphogénétiques initiaux" (NOZERAN 1984).
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Ces deux notions proposent donc une vision synthétique qui
permet de concevoir la plante individu dans sa globalité et au travers
de sa dynamique de développement et de croissance.

Par ailleurs un autre courant de la morphologie correspond aux
tentatives d'interprétation des phases de développement et de
croissance de la plante par le biais de la quantification. Ces études, en
général trés précises, concernent souvent la transition vers la sexualité
des méristémes : évolution du diameétre de l'apex au cours de la
transition vers la floraison (CHARLES EDWARDS et coll. 1979 ;
THORNLEY, COCKSHULL 1980). Réole du "coefficient de vitesse de
croissance des feuilles" sur la mise a fleur chez le bananier (GANRY
1977 ; voir aussi SIMMONDS 1982). Corrélation entre 1'évolution du
poids sec de différents organes de Solidago et différentes étapes du
développement dont la floraison (HARPER 1977). Relation entre la
croissance en "lamp-brush" chez I'hévéa et la stérilité (HALLE, MARTIN
1968, HUC 1977). Etablissement d'une corrélation positive entre la
"fréquence d'obtention de fleurs" et le nombre de feuilles ou la surface
foliaire sur des lambourdes de poirier (HUET 1972 ; LECRENIER
1962). Nous avons donc la, en somme, deux directions de recherche
paralléles :

- D'une part, I'approche mathématique, quantitative.

- D'autre part l'approche purement morphologique, qualitative,
globale.

Ces approches ont toutes deux pour but de mieux cerner les
faits généraux du développement et de la croissance des plantes. Elles
ont donc permis de dégager des considérations communes. Ainsi, la
sexualisation des points végétatifs étant le domaine le mieux étudié des
liens généraux ont été établis entre 1'évolution vers la "sénescence", ou
la diminution de la "vigueur”, et la floraison. Et partant, la notion de
non-compatibilité entre végétation et floraison est en général affirmée
(références citées lére PARTIE II)
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Mais il nous faut reconnaitre ici la relativité des notions de
"sénéscence" et de "juvénilité" (NOZERAN et coll. 1982), le manque de
définition précise et généralisable de la "vigueur", l'existence de cas
particuliers contredisant apparemment l'antagonisme développement
végétatif-floraison (trois cas de ce type seront considérés dans ce
mémoire - cf. DISCUSSION p.is4.

Il m'a donc semblé qu'une approche originale pouvait étre
menée, et des éléments nouveaux apportés, en utilisant l'outil
mathématique tout en se situant explicitement dans les cadres
conceptuels de l'architecture et du mouvement morphogénétique.

Est-il possible de trouver un indicateur morphologique
quantitatif fiable permettant a la fois de décrire cette courbe
morphogénétique cyclique, et d'autre part de marquer les différentes
étapes du processus morphogénétique accompli durant ce cycle ?

La description architecturale des plantes s'est jusqu'ici attaché
essentiellement a la partie axiale pérenne. Néanmoins différents
travaux sont consacrés a la description de l'appareil racinaire, (KAHN
1977 ; VEILLON 1976-80. D'autres études sont en cours qui cherchent
a relier l'architecture des appareils aérien et racinaire, ATGER). Mais
I'architecture doit également considérer la place quantitative jouée par
les feuilles, ces capteurs solaires, "agents moteurs du mouvement
morphogénétique” (NOZERAN 1986) outre bien entendu leur réle
physiologique-hormonal (CRABBE 1987). Les travaux actuels sur les
unités de croissance (MARADENE) cherchent d'ailleurs a mieux
comprendre la place des feuilles dans l'édification architecturale du
végétal.

Ne peut-on pas concevoir l'existence d'un équilibre feuille-axe
qui jouerait un réle important dans cet enchatnement de
fonctionnements conduisant de la germination a la sénescence puis a
la mort ?
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En somme par le biais de la quantification est-il possible de
proposer un schéma d'évolution intégrant les différents aspects :
juvénilité - phase adulte - sénescence - floraison - etc... ?

Les idées qui vont étre développées ci-dessous ont été acquises
progressivement a la faveur de différents séjours dans des aires
floristiques variées (Pacifique Sud, Amérique équatoriale
essentiellement) et a partir de l'observation de plusieurs dizaines
d'espéces.

Mais c'est plus précisément a travers l'étude de onze espéces
tropicales ou équatoriales que je vais tenter d'apporter quelques
éléments de réponse a ces questions. J'exposerai ensuite les
conclusions globales auxquelles, a mon sens, je suis ameneé.

La diversité des formes arborescentes est trés grande. Les
différents travaux auxquels nous nous sommes référés dans cette
premiére partie le prouvent.

Mais cette liberté morphologique ne trouve son plein
épanouissement que dans la forét tropicale humide. Cette "liberté
d'expression” est en effet due au faible niveau de contraintes
climatiques mais également a l'extréme diversité floristique qui
caractérisent ce milieu.

Pour cette raison, les morphologistes se sont trés vite tournés
vers ces régions chaudes et humides, trouvant la un terrain
d'observation et d'expérimentation prodigieux.

C'est ainsi que CORNER, en 1964, dans "La vie des plantes",
invitait le botaniste a séjourner dans la forét hyléenne (1) afin de

(1) Hylaea : nom attribué par HUMBOLDT (17éme-18éme siécle) a la
Jorét des régions tropicales humides caractérisée par une température
moyenne élevée et une pluviométrie abondante.
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"découvrir comment se sont formés les arbres modernes et en quoi
consiste vraiment la vie des arbres".

Ce travail a été réalisé a l'occasion de différents séjours en
NOUVELLE-CALEDONIE et en GUYANE FRANCAISE.
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2éme PARTIE

APPROCHE STRUCTURALE DU DEVELOPPEMENT ET DE
LA CROISSANCE DE QUELQUES ESPECES
BUISSONNANTES ET ARBORESCENTES



25

I - BUT ET METHODES

I -1 : APPROCHE STRUCTURALE ET FONCTIONNELLE DE LA
MORPHOGENESE

I-1-1-Préliminaire

Le terme de morphogenése intégre la description de la forme
mais aussi la dynamique d'édification de cette forme.

La complexité de l'organisation biologique concour ant a
I'édification, le maintien et l'évolution de cette forme peut étre
abordée de multiples facons. Ce mémoire se propose de suivre les
différentes étapes morphogénétiques de quelques espéces par le biais
de I'étude de leur structure. Comme il est matériellement trés difficile,
voire impossible de suivre la plante de fagon continue dans son
évolution, nous sommes réduits a procéder par "instantanés”
successifs. Chacun d'eux fixe l'organisme a un moment précis de son
histoire. C'est cette succession de clichés qui restituera ensuite l'allure
générale de la courbe morphogénétique suivie par le végétal (Cette
méthode diachronique est utilisée habituellement en architecture) (1).

II va de soi que la qualité et la fidélité, par rapport a la réalité
mesurée, de la représentation finale, seront d'autant meilleures que
I'échantillonnage aura été fait avec plus de soin et de discernement.

(1) Cette approche de l'étude morphologique du végétal trouve ses
racines dans l'oeuvre de GOETHE qui en 1807, distinguait deux types
de forme :

- la forme fixée (statique) ou GESTALT et

- la forme changeante (dynamique) ou BILDUNG (White 1984).
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I-1-2-Définition de I'axe de recherche

Dans l'accomplissement de sa "trajectoire morphogénétique”
(voir 1ére PARTIE 1II ; EDELIN 1984) la plante, on le sait, traverse
toute une succession de phases marquées par l'apparition et la
disparition de qualités singuliéres : orthotropie/plagiotropie, feuilles
juvéniles/feuilles adultes, végétation/floraison.

Ainsi il est courant de constater la diversité de croissance
existant entre les différents axes d'une méme plante. Nous distinguons
par exemple trés bien, sur nos arbres fruitiers tempérés les rameaux
longs des rameaux courts. Les premiers sont considérés comme des
axes "vigoureux"', peu feuillés, a longs entre-noeuds, tandis que les
seconds sont composés de nombreuses feuilles séparées par des
entre-noeuds courts.

Ces deux types d'axes ont par ailleurs des roles différents :

- les rameaux longs, typiquement végétatifs sont a croissance
rapide et constituent le squelettre architectural de l'arbre.

- les rameaux courts sont a croissance lente et florifére.
Cet exemple correspond a un dimorphisme axial tout a fait net.

Nous pouvons relier ici cette capacité de croissance (dont la
vitesse d'allongement de l'axe n'est qu'une manifestation parmi
d'autres) au rapport entre surface assimilatrice et volume d'axe
porteur. Ce rapport indique en effet clairement une "prépondérance
de l'axe" pour les rameaux longs, et une "prépondérance des feuilles”
pour les rameaux courts.

Mais sur un plan plus général, ou ce dimorphisme axial n'est pas
aussi net, est-il possible de relier I'évolution morphogénétique,
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qualitative, a cette évolution différentielle de surface foliaire et de

volume axial ?

L'intuition de base ayant guidé ma recherche est donc la
suivante : le mouvement morphogénétique peut-étre suivi pas a pas par
I'évolution de ce rapport surface assimilatrice/volume d'axe construit.
Il est par conséquent nécessaire de ne considérer l'axe feuillé que
dans sa croissance primaire.

J'ai fait I'hypothése que ce rapport n'était pas constant mais
qu'il évoluait de facon définie et donc prévisible au cours de
I'accomplissement de la trajectoire morphogénétique de la plante.

Il me faut maintenant définir plus précisément les deux
approches qui m'ont conduit a la conception puis a la réalisation de ce
travail de quantification.

I-1-3- Approche fonctionnelle

J'ai trés vite été amené a considérer 1'approche fonctionnelle
comme la seule opérante dans ce type de recherche (suivant en cela
TOMLINSON 1982 : "I wish to discuss plant morphology in the context
of immediate functional processes rather than in the more idealistic

context of how structure is arrived at by past evolutionary processes").

L'aspect ontogénique intervient dans la description
morphologique et architecturale préalable de la plante. Mais c'est
ensuite en fonction du réle fonctionnel des axes que les zones
d'échantillonnage ont été choisies (cf. 2éme PARTIE I -2 - 3 - 1).
Pour en donner un exemple simple : que le tronc d'un arbre soit un
monopode (dans le modéle de RAUH par exemple) ou un sympode
(dans le modéle de KORIBA) je peux le traiter comme une entité
propre, avec une morphologie apparente ("axe vigoureux") et un roéle
fonctionnel ("axe charpentier”) identiques quel que soit le modéle
architectural. On remarque donc que suivant le modéle considéré,
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cet aspect entogénique peut se confondre ou non avec l'aspect
fonctionnel. Ainsi pour un arbre se développant selon le modele de
LEEUWENBERG, les axes d'un méme niveau de ramification peuvent
étre considérés comme fonctionnellement identiques. Alors que pour
le modéle de KORIBA ces deux approches ne concordent pas, et une
quantification opérée par niveau de ramification (sans isoler l'axe
dominant des autres) ne donnerait aucun résultat probant.

I1 est maintenant nécessaire de préciser les outils
d'investigation utilisés.

I -1 - 4 - Approche structurale comme moyen
d' investigation

I1 m'a semblé que cette démarche originellement intuitive ne
pouvait se formaliser que par le biais d'une quantification systématique
de quelques parametres de structure de la plante.

Le terme "structure" a de multiples acceptions. Généralement
nous le comprenons comme étant l'ensemble des régles de liaison,
d'interdépendance et d'évolution entre les différentes variables
décrivant un systéme (FRANQUIN 1972 ; MORIN 1977). Dans ce
meémoire j'entendrai donc par "structure" la facon dont sont agencés
les €léments de base servant a décrire la morphologie d'une plante (la
feuille et sa surface, les axes et leur diamétre ainsi que la longueur des
entre noeuds etc...)

C'est a partir de la combinaison des paramétres structuraux que
s'édifie le modéle architectural caractéristique d'un végétal. Suivant
cette conception 1'étude structurale étudie donc les éléments de base
utilisés par l'analyse architecturale.
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I-2 - METHODOLOGIE

Une remarque préliminaire s'impose concernant les paramétres
retenus pour cette étude et les caractéristiques du matériel végétal sur
lequel j'ai travaillé. Cette recherche ne revétait un intérét que dans la
mesure ou seuls les axes feuillés en croissance primaire étaient
retenus (SINNOT 1936). En ce sens elle se distingue généralement
des travaux de quantification de la structure et de la croissance
réalisées sur des espéces arborescentes ou la croissance secondaire est
également considérée (BORCHERT, TOMLINSON 1984 ; COOMBE
1960 ; COOMBE, HADFIELD 1962 ; FARMER 1918 ; FISHER 1978 ;
JARVIS, JARVIS 1964 ; KOZLOWSKI 1963, 71 ; LARSON 1963 ; Me
MAHON 1973 ; WHITTAKERWOODWELL 1968 ; ZIMMERMANN 1978).

I-2-1-Choix des parameétres

1-2-1-1-Données bibliographiques

En 1977 CHUAH a étudié un certain nombre de corrélations
quantitatives entre"parameétres déterminant la forme végétale". Elle a
travaillé sur huit espéces tropicales et a retenu les huit paramétres

structuraux suivants :

- Densité de ramification, DR

- Vitesse de croissance, V

- Longueur de l'entre-noeud, LE
- Angle de ramification, o

- Diameétre de l'axe, D

- Longueur de l'axe, L

- Surface foliaire, SF

- Ordre de ramification

Elle en concluait que deux paramétres jouent un réle
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particuliérement important dans 1'élaboration de la forme de l'arbre : la
surface foliaire et le diamétre axial.

Les différents travaux de modélisation ont largement montré a
quel point d'autres variables, tel le degré de ramification étaient
importants pour déterminer la forme globale des arbres.

En 1982 (1) (Sur différentes espéces de Macaranga -
EUPHORBIACEAE et de Ficus - MORACEAE ainsi que sur Homalanthus
populneus - EUPHORBIACEAE}et en 1986 (1) (sur Commelina
communis) j'ai retenu quatre paramétres dont les interactions

contribuaient essentiellement 4 mon avis, a la croissance des axes : SF,
LE, SSE (surface de la section de l'entre-noeud) et le rapport LE/SSE
appelé "coefficient d'allongement”.

J'ai alors vérifié l'existence d'une corrélation élevée entre SSE
et SF. Ce résultat était attendu et faisait écho aux travaux de CHUAH
1977 et ceux relatifs a la "Pipe model theory" (KOBAYASHI 1975 ;
SHINOZAKI et coll. 1964). Voir aussi plus récemment WHITE P.S.
1983.

Mais j'ai également mis en évidence que plus la surface foliaire
augmente (et donc corollairement la section de l'axe) plus la longueur
relative de l'entre-noeud, son "coefficient d'allongement”, diminue.

Graphiquement on a donc une corrélation inverse entre SSE (ou
SF) et LE/SSE. En somme l'entre-noeud parait d'autant plus "tassé"
qu'il porte une plus grande surface foliaire.

BLANC 1977 , 80, 82 met bien en évidence cette
corrélation inverse sur les axes dressés et les flagelles ou les stolons de
quelques ARACEAE.

Tout récemment MIDGLEY, BOND 1986 et BOND, MIDGLEY
1986 ont confirmé sur différentes espéces de Leucadendron

(1) LAURI 1982 ; BARCELLOS DE SOUZA , LAURI, BLANC 1986 (voir
aussi BARCELLOS DE SOUZA 1984)
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(PROTEACEAE) ces corrélations entre le diamétre axial et la surface
foliaire.

Mais l'originalité de leur travail consiste surtout dans la mise en
évidence d'une corrélation tout aussi étroite et positive entre la taille
de l'inflorescence (estimée par son volume ou son poids) et le
diameétre de 1'axe porteur.

I1-2-1-2-Paramétres retenus et leur mesure

IIs sont relatifs a une feuille et son entre-noeud inférieur en
croissance primaire. Par souci de concision je parlerai par la suite de
"niveau foliaire", que les feuilles soient alternes ou verticillées.

Cette "Unité morphologique" au sens donné par GUENOD 1951
et HOWARD 1974 (TORT 1987, sur le crosne du Japon, parle d"unité
ontogénique"), correspond au métameére que WHITE J. 1979, 84
définit comme suit : "I favor the use of the term metamer to denote
the node-leaf (leaves) axillary meristem (s) -(roots) - internode
complex".

Dans ce mémoire je m'attache spécifiquement a 1'étude de
I'évolution, absolue et relative de quelques parameétres au cours de la
vie du végétal. J'ai considéré :

- La surface foliaire (surface supérieure du limbe et du pétiole) :
SF. Elle est exprimée en cm2.

Dans la pratique il s'est avéré que la technique consistant a
estimer cette surface a partir des mensurations de longueur et de

largeur de la feuille était suffisamment fiable pour que je la retienne.

L'ANNEXE 1 expose les modalités d'application de -cette
méthode, et un résumé des autres techniques.

- La longueur de l'entre-noeud : LE . Elle est exprimée en cm et
correspond a la mesure de l'entre-noeud inférieur.
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- La surface de la section de ce méme entre-noeud : SSE
(biologiquement plus évocatrice que le diamétre). Elle est exprimée en
cm2, et a été estimée a partir du diameétre axial primaire (la section

étant assimilée a un disque).

- Le volume de l'entre-noeud : VE
Il est exprimé en cm3 et correspond au produit de LE par SSE.

Enfin une "analyse discriminante" réalisée a partir des nuages
de points SF - VE a permis de créer deux autres paramétres que
j'appelle T et A .

Le premier correspond a une évolution concomitante de SF et
VE. 1l s'assimile donc globablement a la "taille" de l'entre-noeud
considéré.

Le second correspond a une évolution inverse de ces deux
parametres et rend compte de la prédominance axiale ou foliaire au
niveau de l'entre-noeud. Nous verrons en quoi ce paramétre A s'avére
intéressant dans son rodle descriptif mais aussi probablement
"marqueur" de certaines étapes de la morphogenése.

La description de la méthode statistique utilisée est consignée
dans I'ANNEXE 2. Les données chiffrées correspondant a ces
différents paramétres ,pour toutes les espéces, sont contenues dans
I'ANNEXE 4.

On a donc au total six parameétres dont trois découlent de
mesures immédiates et trois en sont déduits.

Par ailleurs il m'a été possible, sur huit parmi les onze espéces
étudiées, d'effectuer des mesures de vitesse d'allongement des axes : L
(voir annexes 3 et 5).

Nous verrons dans la partie DISCUSSION en quoi ces résultats
peuvent s'intégrer dans la proposition de schéma global de croissance
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de la plante.

Nous savons que cette vitesse d'allongement axial est trés
dépendante du milieu extérieur (LONGMAN 1972). Mais comme nous
le verrons ce ne sont pas tant les valeurs absolues de croissance qui
sont intéressantes que 1'évolution entre ces variables, au cours de la

croissance.

I est ainsi intéressant de relier ce parameétre L avec les
variables T et A .

I-2-2-Choix des espéces

I1-2-2-1-Critéres de sélection

Le choix des espéces a du répondre a différents impératifs pour
permettre une interprétation valable des résultats.

1 - Les différents individus de l'espéce considérée doivent étre issus
d'un peuplement aussi homogéne que possible, aussi bien
génétiquement qu'écologiquement. Ainsi nous savons notamment le
role de l'insolation sur la surface foliaire (Pour une méme espéce, une
"feuille d'ombre" a une surface plus grande qu'une "feuille de lumiére",
BOARDMAN 1977 ; EVANS 1972).

Bien que le facteur génétique nous échappe totalement, on peut faire
I'hypothése raisonnable de cette double homogénéité si les individus
proviennent tous d'un peuplement bien circonscrit sur le terrain.

2 - Le peuplement doit étre suffisamment important pour permettre
un choix correct des individus.

3 - 1l doit étre facile d'accés pour permettre une observation suivie.
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4 - Ces espéces doivent si possible avoir une croissance rapide pour
permettre des mesures de vitesse d'élongation des axes (cette
condition n'a malheureusement pas toujours étre remplie).

Pour ces quatre raisons, il est vite apparu que les espéces
colonisatrices, en bordure de route ou dans des carriéres abandonnées,
étaient un matériel de choix pour ce type d'étude.

I-2-2-2-Espéces étudiées

Le travail de terrain a été fait en NOUVELLE-CALEDONIE : NC
(en Grande-terre et a Maré) et en GUYANE FRANCAISE : GF (Piste de
St Elie et Cacao).

Elles sont citées par ordre alphabétique de genre :

- Alstonia vieillardii V. Heurch et Muell. Arg. var. vieillardii
APOCYNACEAE - NC

- Cecropia obtusa Tréc.-MORACEAE - GF

- Coffea arabica L.var.nain-RUBIACEAE (sur parcelle d'expérimentation
du service de l'agriculture) - NC

- Isertia spiciformis DC - RUBIACEAE - GF

- Loreva mespiloides Miq. - MELASTOMACEAE - GF

- Miconia alata (Aubl.) DC - MELASTOMACEAE - GF

- Miconia ciliata (Rich.) DC - MELASTOMACEAE - GF

- Palicourea guianensis ssp guianensis Aubl.-RUBIACEAE - GF

- Ricinus communis L. - EUPHORBIACEAE - NC

- Scaevola sericea Vahl. - GOODENIACEAE - NC

- Solanum rugosum Dun. - SOLANACEAE - GF

Ce sont des especes arborescentes ou buissonnantes.



35

I-2-3- METHODES D'ECHANTILLONNAGE

I-2-3-1-Considérations préliminaires

Une fois l'espéce choisie et le peuplement, susceptible de
permettre un échantillonnage complet, déterminé, 1'é¢tude peut alors
débuter.

Je vais présenter ici les différentes phases précédant
I'échantillonnage proprement dit :

1 - Etude de l'architecture de l'arbre, afin d'en comprendre 1'évolution
générale. Différents renseignements sont notés : hauteur totale
moyenne de l'arbre, hauteur moyenne de la premiére ramification,
position des premiéres fleurs ou inflorescences (1), dimorphisme axial
éventuel, existence ou non d'une forme juvénile caractéristique
(notamment feuilles juvéniles).

2 - Parallélement, est notée de visu l'évolution de quelques parameétres
significatifs (SF, SSE, LE).

3 - Ces trois étapes permettent alors de distinguer empiriquement
dans le végétal différentes "strates homogeénes" ou les paramétres
structuraux et de croissance prennent des valeurs singuliéres, et se
stabilisent autour de valeurs moyennes sur plusieurs entre-noeuds
consécutifs. Sur les rameaux a développement immédiat, par exemple,
les entre-noeuds initiaux sont en général trés développés
(hypopodiums), ils sont alors systématiquement rejetés de
I'échantillonnage car ils ne correspondent pas a une phase de

(1) La définition de linflorescence adoptée ici est avant tout
morphologique et correspond a celle de Van STEENIS (1963) : "a
specialised fertile part (or parts) of an individual plant which
post-anthesis does not participate in the vegetative extension of the
individual.' voir le commentaire dans HALLE, OLDEMAN, TOMLINSON
1978.
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initial a alors le numeéro le plus élevé. Ce systéme de numérotation
implique que deux axes contigus peuvent avoir un numéro différent
suivant le nombre d'axes qui en sont issus par ramification (FRANCON
1984).

La "méthode d'équivalence d'étages" repose sur le méme
principe que précédemment, mais ici, deux axes contigus, de "méme
étage" porteront le méme numéro d'ordre.

Le principal probléme lié a ces deux méthodes réside dans le
fait que par principe méme dés qu'une ramification apparait elle prend
le numeéro 1 et par conséquent décale d'une unité supplémentaire tous
les axes qui se trouvent en aval.

Une troisiéme méthode, "classique”, résoud le probléme en
inversant la numérotation : l'axe initial porte le numéro 1, ceux qui en
sont issus le numéro 2, puis 3 etc... Cette méthode est donc additive :
une fois attribués les numéros ne changent plus, et plus un arbre est
ramifié, plus ses ramifications ultimes ont un numéro d'ordre élevé.

Dans le type d'étude réalisée ici, la "méthode classique"
présente l'avantage de pouvoir nommer définitivement les différents
axes suivant leur ordre d'apparition. C'est donc la méthode que j'ai

retenue ici.

I-2-3-2-Réalisation de l'échantillonnage et des
mesures

Une fois les "strates homogénes" de prélévement définies par
I'étude préliminaire, la récolte peut avoir lieu.

J'ai arbitrairement fixé a quarante le nombre de niveaux
foliaires prélevés dans chaque "zone homogéne". Ces strates de
prélévement contiennent donc un certain nombre d'axes appartenant
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"croissance stabilisée" (1) de ces rameaux. C'est aussi pour cela que je
n'ai considéré que des espéces dont la croissance ne s'opérent pas par
"poussées de croissance" successives, comme par exemple, cela
s'observe chez Theobroma cacao (BOYER 1974 ; COOK 1916 ;
GREATHOUSE et coll. 1971 ; HALLE, OLDEMAN, TOMLINSON 1978 ;
LENT 1966) ou Hevea brasiliensis (HALLE, MARTIN 1968 ; HALLE,
OLDEMAN, TOMLINSON 1978). L'expérience montre qu'il est
important d'échantillonner a4 au moins trois niveaux systématiquement:

- L'axe initial a sa sortie du sol

- ce méme axe dans sa "phase d'expansion” maximale . SF, SSE,
LE et VE y ont alors souvent leur valeur maximale.

- Enfin, les premiers axes portant des organes reproducteurs.

Suivant le modeéle architectural ou les modalités particuliéres de
croissance, une a quatre zones de prélévement supplémentaires sont
définies.

Par commodité j'appellerai ces zones "stades de croissance".

Une derniére remarque s'impose en ce qui concerne
I'appellation des ordres de ramification. J'ai préféré la méthode dite
"classique”, aux méthodes "de STRAHLER" ou "d'équivalence d'étages"
(Un exposé de ces méthodes peut étre trouvé dans BARKER et coll.
1973 ; BORCHERT, SLADE 1981 ; CHUAH 1977 ; FRANGON 1984).

Dans la méthode de STRAHLER, utilisée a l'origine pour décrire
les systémes de drainage, les branches ultimes, périphériques,
recoivent le numeéro d'ordre le plus bas (en l'occurrence 1). L'axe

(1) par "croissance stabilisée” jentends une homogénéité la plus
grande possible entre les entre-noeuds successifs.
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ou non au méme individu. En effet dans la mesure ot un seul individu
ne permet pas un échantillonnage suffisant, on est contraint de
compléter celui-ci sur des individus voisins (Le probléme se pose
notamment pour des axes aux stades "lj", "1a" ou "Ir" - voir 2éme
PARTIE 1I).

Une fois la récolte effectuée les trois paramétres "immeédiats"
sont mesure€s :

- LE, grace a un décimétre

- Le Diameétre, grace a un pied a coulisse (au 10éme de mm
prés). Il est pris en milieu d'entre noeud afin d'éviter que les
bombements fréquents au niveau des points d'insertion foliaire ne
faussent les résultats. SSE en est déduit.

- SF, en utilisant la méthode développée dans I'ANNEXE 1.

C'est a partir de ces paramétres mesurés directement (LE) ou
par extrapolation (SF, SSE) que sont construits les trois autres
variables : VE, T et A.

I-2-4- Traitement des données

La méthode de traitement utilisée, 'analyse discriminante, est
explicitée dans 'ANNEXE 2.

"Connaitre c'est mesurer" a pu dire Léon BRUNSCHVICG (1).
Sans étre entiérement convaincu par un tel postulat, j'ai néanmoins
tenté d'utiliser un outil statistique de traitement des données afin de

mettre en évidence ce qui a priori pouvait 1'étre par quantification.

Ce faisant j'ai toujours eu présent a l'esprit un certain nombre
de recommandations élémentaires auxquelles tout biologiste utilisant

(1) "Pour la Science” n° 114.



39

l'outil statistique doit se conformer. LUCK 1977, nous rappelle fort
bien la méthodologie stricte a suivre si I'on veut tirer des conclusions
valables et parlantes pour le biologiste (choix des variables, choix du
matériel végétal, choix de l'outil statistique). Dans cette optique il m'a
semblé que l'analyse discriminante utilisée ici était particuliérement
performante puisqu'elle a permis un traitement adapté aux données
brutes dont je disposais et a finalement conduit a une lecture
graphique du cycle de vie de la plante, vu sous l'angle particulier des
variables suscitées (cf. ANNEXE 2).

I-2 -5 - Echantillonnage et interprétation

Deux remarques sont a faire concernant 1'échantillonnage et le
traitement des données qui en résulte :

La méthode utilisée aboutit, pour chaque paramétre a la
juxtaposition sur un graphique, de points isolés les uns des autres et
que seule 1'étude morphologique préliminaire nous permet de relier.
L'interprétation permettant de transformer la distribution discréte
issue de la méthode d'échantillonnage en une distribution continue
(décrivant un "mouvement” ou une "trajectoire") se justifie donc par
I'é¢tude biologique antérieure.

D'autre part, si ainsi que je l'ai exposée,la définition des zones
de prélévements se fait a_priori, aprés observation de l'arbre, la
quantification et son analyse vont permettre ou non une justification a
posteriori de l'échantillonnage dans ces différentes phases de

croissance.

Dans la pratique, il est donc préférable d'effectuer un
traitement, méme grossier des données afin, si nécessaire de rectifier
ou compléter 1'échantillonnage.



40

II - RESULTATS

Remarques préliminaires

Les différentes espéces vont étre traitées successivement de la

facon suivante :

L'ordre de présentation respecte l'ordre alphabétique des
genres.

Chaque espéce fait 1'objet d'une présentation botanique rapide.

Une description de l'architecture est ensuite proposée. Ceci
permettra de voir a quel modéle architectural la plante se conforme.

Une troisiéme partie définit les zones d'échantillonnage.

Dans une quatriéme partie sont présentées les graphes,
fonctions de répartition et courbes, pour les différents parameétres.
Un "graphe signature" (cf. ANNEXE 2) de l'espéce est ainsi dessiné.

Les données de vitesse de croissance des axes sont ensuite
exposées sous forme graphique et commentées (seules huit des onze
espeéces ont pu faire l'objet de mesures suffisantes).

Enfin une synthése est proposée pour chaque espéce.

Celle-ci est résumée par un "schéma virtuel" de l'arbre adulte
représentant celui-ci dans 1'évolution de sa croissance primaire.

L'aspect technique des mesures et du traitement des données
est détaillé dans les ANNEXES suivantes :
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ANNEXE 1 - Techniques de mesure de la surface foliaire.

ANNEXE 2 - Traitement des données : travail préparatoire et
utilisation de la méthode d'analyse discriminante.

ANNEXE 3 - Estimation de la vitesse de croissance des axes.
Les ANNEXES 2 et 3 apportent par ailleurs des précisions
terminologiques concernant quelques termes utilisés dans la suite de

ce meémoire.

Toutes les données chiffrées sont réunies dans les ANNEXES 4,
5et6:

ANNEXE 4 - Données relatives a l'approche statique (Pour les onze
espeéces).

ANNEXE 5 - Données de vitesse de croissance (Pour huit espéces).

ANNEXE 6 - Données relatives a la taille de l'inflorescence (Pour

Ricinus communis uniquement).



Alstonia vieillardii V. Heurch et Muell. Arg,.
var. vieillardii
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II - 1 - Alstonia vieillardii V. Heurch et Muell. Arg var. vieillardii
APOCYNACEAE

Herbier : LAURI PE.n° 40-41
(Herbier du centre ORSTOM de NOUMEA - NOUVELLE CALEDONIE)
Site d'étude : lieu-dit : LA COULEE

GRANDE-TERRE

NOUVELLE-CALEDONIE

On trouve en Nouvelle-Calédonie quatorze espéces d'Alstonia,
toutes endémiques.

BOITEAU (1981) note dans sa "FLORE des APOCYNACEES de la
NOUVELLE-CALEDONIE et DEPENDANCES" l'existence pour ce genre
de formes de jeunesse capables de fleurir et de fructifier (formes
néoténiques).

Ce méme auteur distingue pour l'espéce A. vieillardii deux
variétés : vieillardii et glaberrima Guillaumin. La premiére, étudiée ici,
se distingue de la seconde plus rare, par la présence d'un tomentum
plus ou moins dense, souvent jaunatre ou fauve sur la face inférieure
des feuilles. Les fleurs jaunes & préfloraison dextrorse sont assemblées
en cymes di ou tri-chasiales. Les fruits sont des follicules longs de 15 a
20 cm.

On trouve A. vieillardii essentiellement dans le sud de la
Grande-Terre (notamment au niveau du "bassin minier") sur sols
remaniés issus de roches ultrabasiques (péridotites...).

C'est d'ailleurs une excellente plante de recolonisation pour ce
type de sols. Cette espéce semble se développer de facon optimale en
bordure de forét. Mais on la trouve aussi le long des pistes en zone de
"maquis minier".



43

II - 1- 1 - Présentation morphologique

L'arbre adulte peut atteindre 10 m en lisiére de forét, ou 3 - 4
m en zone de maquis. Les feuilles sont simples et entiéres disposées
selon une phyllotaxie opposée - décussée. Elles sont toujours
verticillées par deux. Le limbe est coriace de couleur vert sombre sur
sa face supérieure et a nervures primaires et secondaires saillantes sur
la face inférieure. On observe sur l'axe initial en début de croissance
des feuilles de jeunesse caractérisées par un limbe trés étroit. La forme
du limbe va ensuite évoluer progressivement pour atteindre sa
conformation de feuille adulte en fin d'axe initial. Le rapport longueur
sur largeur de la feuille passe ainsi de 20 a 25, pour une feuille
juvénile, a 3 - 5 pour une feuille adulte. Ce rapport reste ensuite
constant avec la ramification. Le graphe largeur - longueur des feuilles
(Fig. 1) permet de distinguer les feuilles juvéniles des feuilles adultes
(Fig. 2) - Planches 1-A et 1-B.

II -1 -2 - Mode de croissance

Les individus étudiés ici proviennent tous d'une zone de maquis.
L'axe d'ordre 1, orthotrope, peut atteindre 1 - 1,50 m avant d'arréter
sa croissance (par parenchymatisation du méristéme apical) et de se
ramifier. I1 produit alors quatre relais identiques d'ordre 2. Ceux-ci
vont se développer jusqu'a 0,5 - 1 m avant de former a leur tour quatre
relais (Planche 2 - A et 2-B). Ce schéma de croissance se répéte ainsi
pour chaque niveau de ramification (d'ordre 3, 4...)

La floraison est terminale et apparait en général a partir des
ramifications d'ordre 3 ou 4 (Planche 3-A et 3-B). Le nombre de relais
végétatifs alors produits passe de quatre a deux. Ils sont associés a
deux ou trois axes inflorescentiels. Cette diminution de la ramification
végétative liée a la floraison est commentée dans la 3éme PARTIE,
paragraphe I1-2-3-2} (Planche 4).

La croissance d'Alstonia vieillardii peut donc étre résumée
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comme suit :

-Axe initial orthotrope. Il est relayé en fin de croissance par
quatre axes équivalents.

-Chacun de ces relais reproduit le méme schéma de croissance
sympodiale.

-Quand la floraison, terminale, intervient le nombre de relais
végétatifs émis tombe a deux.

On a donc typiquement ici un systéme d'axes constitué de la
juxtaposition de modules successifs orthotropes.

A. vieillardii se conforme donc au modéle de LEEUWENBERG.

NOTE : En bordure de forét on observe une transformation sensible de ce type
de croissance.

L'axe initial se ramifie entre 2 et 3,5 m. Parmi les quatre relais émis, un seul
devient prédominant, déjetant ainsi les trois autres sur le coté.

L'axe d'ordre 2 préséant répete alors ce méme schéma de croissance, ainsi que
I'axe d'ordre 3 préséant etc...

On a donc finalement formation, progressive d'un "tronc" atteignant 8 a 10 m
et rejetant latéralement a chaque niveau de ramification, deux a trois relais. La
floraison intervient assez vite sur les axes "dominés" (des la mise en place des
axes de troisiéme ordre) mais beaucoup plus tard sur les relais
"dominants"(Elle n'apparaissait pas encore au sommet d'un "tronc" de 8 m,
ayant développé 7 modules).

On voit donc qu'A. vieillardii adopte une stratégie différente suivant son

milieu de vie :

En milieu ouvert, cette espéce optimise 1'occupation harmonieuse de I'espace,
en se conformant au modele de LEEUWENBERG.

En milieu fermé (forét) ou semi-ouvert (lisiere), elle favorise davantage la

croissance en hauteur en se développant selon un modele qui rappelle celui
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de KORIBA. Cet exemple illustre la notion de "continuum architectural”
(voir aussi FISHER 1984, 86 ; FISHER, HIBBS 1982). On remarque que ceci a
une incidence directe sur l'aptitude florifere des axes.

En effet les axes "dominants" & gros diametre, "vigoureux", ne fleurissent pas
encore quand ils sont d'ordre 7. Par contre les ramifications déjetées sur le
c6té, de petit diametre, "peu vigoureuses”, peuvent fleurir des la mise en

place d'axes de troisiéme ordre.

II - 1-3-Zones d'échantillonnage

Les différents niveaux de ramification ont été systématiquement
échantillonnés jusqu'a l'ordre 9.

Seuls les individus se développant en milieu ouvert sont pris en
compte ici.

La notation suivante a été adoptée :

. Axe d'ordre 1 juvénile de 0,05 a 0,45 m : "1j".

. Axe d'ordre 1 adulte de 0,8 a 1,5 m : "la".

. Axes d'ordre 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9 : respectivement : "2", "3",
"4', "5", "6", "7", "8", "9".



~Alstonia vieillardii var.vieillardii-

PLANCHE 1-A :Axes juveéeniles

PLANCHE 1-B :Transition des feuilles juvéniles{(FJ)vers

les feuilles adultes(FA)






~Alstonia vieillardii var.vieillardii-

-Figure 1 :Graphe,largeur-longueur(l-L)des feuilles

On distingue les feuilles juvéniles(ou le rapport L/1

est élevé) des feuilles adultes{(ou ce rapport est plus

faible)

-Figure 2 :Feuilles juvénile et adulte
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-Alstonia vieiliardii var.vieillardii-

PLANCHE 2-A et 2-B :Départ de quatre relais d'ordre

deux sur un axe d’'ordre un{(Al)






-Alstonia vieillardii var vieillardii-

PLANCHE 3-A :Inflorescences terminales sur un axe

d’'ordre quatre

PLANCHE 3-B :Inflorescences a la périphérie d'un arbre






~Alstonia vieillardii var.vieillardii-

PLANCHE 4 :Deux axes végétatifs(AV) associés & des

vestiges d'infrutescences(It)
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II - 1 -4 - Présentation graphique des résultats

Les figures 3, 4 et 5 montrent pour les trois variables SF, SSE et
LE des évolutions globalement semblables, quoiqu'avec des variations
d'amplitude différentes. On trouve les valeurs minimales en "1j", les
valeurs maximales en "2" ("1a" se situe entre ces deux extrémes). Les
autres stades évoluent plus ou moins réguliérement autour de valeurs
moyennes a minimales.

Le graphe s - v des figures 6 et 7 permet de distinguer
nettement les stades "1j" et "2". Les autres stades se répartissent entre
ces deux extrémes.

Les fonctions de répartition tracées pour A (Figures 8 et 9)
forment nettement deux groupes principaux.
Le stade 1j et les stades d'ordre supérieur a 3 sont caractérisés par de
faibles valeurs de cet indice. Les stades 8, 9 et 1j sont pratiquement
confondus (Ils se recouvrent deux a deux a environ 90 %).
A l'opposé "1a" et "2" sont caractérisés par de fortes valeurs de A et se
recouvrent a 80 %.

~

Le stade 3 du groupe des basses valeurs est disjoint de "1a" a 60 %.

Les fonctions de répartition tracées pour T (Figures 10 et 11)
séparent nettement "1j" des autres stades. A l'opposé, on trouve "1a" et
"2" (qui se recouvrent a 65 %). Les axes d'ordre supérieur se
répartissent ensuite de fagon plus ou moins ordonnée entre "la" et
"1j".

La Figure 12 résume les variations conjointes de T et A en
fonction des stades de croissance.
On note l'évolution progressive de ces deux indices entre "1j", qui
présente les valeurs minimales, et "2" qui présente les valeurs
maximales, en passant par "l1a".
Les autres stades, d'ordre supérieur ou égal a 3, se succédent de fagon
plus ou moins réguliére. On remarque toutefois 1'évolution globale vers

des valeurs moyennes, pour T, & minimales pour A .
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Le "graphe signature" des Figures 13 et 14 montre ainsi une
évolution en boucle, presque fermée.



—Alstonia vieillardii var.vieillardii-

-Figure 3 :Variation

fonction du stade de

-Figure 4 :Variation

l1’entre-noeud(SSE)en

-Figure 5 :Variation

de la surface foliaire(SF)en

croissance

de la surface de la section de

fonction du stade de croissance

de la longueur de 1°'entre-noeud

({LE)en fonction du stade de croissance
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~-Alstonia vieillardii var.vieillardii-

-Figures 6 et 7 :Dessin des nuages de points et des

"patates" correspondant aux différents stades de

croissance.

Chague niveau foliaire est représenté par un point
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-Alstonia vieillardii var.vieillardii~

~Figures 8 et9 :Tracé des fonctions de répartition de

1'indice d’axialisation (A) pour les différents stades

de croissance

~-Figures 10 et 11:Tracé des fonctions de répartition de

1'indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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~Alstonia vieillardii var.vieillardii-

Figure 12 :Evolution des indices de taille (T)et

d'axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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~Alstonia vieillardii var.vieillardii-

"GRAPHE SIGNATURE"

-Figure 13 :Graphe en fil

-Figure 14 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la

sexualite

Les fléches indiquent le sens de 1'évolution

ontogénique
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II -1-5-Données de vitesse de croissance
Vingt-sept axes ont été récoltés et mesurés.
En sept mois le nombre d'entre-noeuds dégagés varie de un a
quatre, ce qui donne un plastochrone variant de 53 jours a 210 jours
(respectivement pour un axe "2" et un axe "1j").

L'unité de croissance est l'entre-noeud lui-méme.

La vitesse d'allongement varie de 0,05 a 1,4 cm/semaine
(respectivement pour un axe "1j" et un axe "2").

Les Figures 15 et 16 indiquent une meilleure corrélation de
I'allongement de 1'axe avec A, qu'avec T : les coefficients de corrélation
linéaire sont respectivement de 0,925 et 0,706.

On peut donc en conclure que plus un rameau est axialisé plus
sa vitesse d'allongement est élevée, plus son plastochrone est court.



-Alstonia vieillardii var.vieillardii-

-Figure 15

Graphe indice d'axialisation-élongation axiale(l&—L)

-Figure 16

Graphe indice de taille-élongation axiale( T -L)



L(cm)

30
15
. * M= 0,925 (SteniFicarie a 9%%)
0 | L=1171. 4- 4,069
0 10 20 Acm
fig 15
L(cm) g
°
30,
15]
r= 0706 (sioniricaric o aan,)
0 L=0468 T-3864
0 20 40 Tcm)

fig.16



49

II-1-6-Synthése

Ces différents éléments permettent de proposer un schéma
général de croissance pour A. vieillardii var. vieillardii.

Trois phases de croissance successives peuvent €tre dégagées :

- Premiére phase : c'est l'axe initial en début de croissance. 11 a des
feuilles juvéniles.

Les paramétres de dimension (SF, SSE et LE) y sont minimaux.
L'indice de taille T y prend donc sa valeur minimale. Cet axe est trés
foliarisé ( A est minimum), sa vitesse de croissance est faible.

- seconde phase : elle comprend l'axe initial développé ainsi que les

axes d'ordre 2. Les parameétres de dimension (SF, SSE, LE et donc T) y
sont maximaux.

L'indice A y atteint sa valeur maximale indiquant une forte axialisation.
Ces axes ont une vitesse de croissance élevée.

- troisiéme phase : elle englobe tous les axes de numéro d'ordre

supérieur ou égal a 3.

Les parameétres SF, SSE, LE et T y prennent des valeurs moyennes a
minimales.

Ils sont moyennement a trés foliarisés. Leur vitesse de croissance est
donc faible.

La floraison apparait dans cette phase.

La figure 17 résume ces différentes étapes de la croissance dans le
schéma virtuel d'Alstonia vieillardii var. vieillardii.



-Alstonia vieillardii var.vieillardii-

Figure 17:SCHEMA VIRTUEL

~Les échelles de hauteur et de longueur ont éteé
respectées dans la mesure ou l'ensemble restait lisible

-La structure en forme de cbne renversé a la base des
axes rend compte de 1’'augmentation de leur diamétre
primaire paralléle & leur croissance en longueur

-Symboles utilisés:

X ® Inflorescence

3 E;j Entre—-noeuds

* ///1//7 Zone d’échantillonnage

3 13" Notation adoptée pour la zone

d’échantillonnage

Tissus secondaires



*La valeur prise par les paramétres synthétiques T et A
est donnée en face des cadres hachurés représentant les
zones d échantillonnage.Suivant les cas ces valeurs de T
et A peuvent éire communes a plusieurs zones
d’échantillonnage

Le code suivant a étée adopté:

T |éleve [moyen|faible

AN T T

eleve
A TATAL <A
moyen
A | TA| TA| 1A
faible

A | Ta Tal 14
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Cecropia obtusa Tréc.
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II - 2 - Cecropia obtusa Tréc - MORACEAE

"BOIS CANON". "IMBAUBA" (BRESIL)

Herbier : LAURI PE.n° 187

(Herbier du centre ORSTOM de CAYENNE-GUYANE
FRANCAISE )

Site d'étude : Piste de St Elie,prés SINNAMARY
GUYANE FRANCAISE

C'est avec Cecropia sciadophylla Mart., une espéce trés

répandue dans toute 1'Amérique tropicale. Ce sont deux espéces
"nomades héliophiles" typiques (VAN STEENIS 1956, cité dans De
FORESTA 1981) a croissance rapide. Leur durée de vie est estimée a
environ 20 ans.

Ces deux espéces dioiques, a infrutescences digitiformes
latérales (Planche 5-A), sont facilement observables en bord de piste,
dans les carriéres abandonnées et en général dans toutes les zones
anthropisées. Elles apparaissent dés la premiére vague de

recolonisation par les plantes pionniéres.

Cecropia obtusa présente la particularité de vivre en association

avec des fourmis du genre Azteca, envahissant les cavités internodales

trés développées chez cette espéce (En moyenne 55 % seulement de
la surface de la section de l'axe primaire est constitué de tissu végétal
(Planche 5-B). Le ro6le de ces Hyménoptéres n'est pas encore
clairement élucidé. Toutefois on sait que ces fourmis se nourrissent de
corpuscules spécialisés riches en glycogéne, produits a la base des
pétioles : les "corps de MULLER" (JANZEN 1969, 73).
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II - 2 - 1 - Présentation morphologique

Adulte, l'arbre atteint 15 a 17 m. Les feuilles a disposition
alterne spiralée (3/7) et a pétiole trés développé, sont simples et
entiéres quand l'axe est jeune (en moyenne jusqu'a 0,6-0,7 m). Elles
deviennent ensuite progressivement plurilobées. Cette
complexification semble étre fonction du diamétre de l'axe porteur
puisque quand celui-ci atteint sa valeur maximale, le nombre de lobes
est maximal. Mais ce nombre diminue a nouveau quand ce diameétre
décroit (1) (Planche 6-A).

Ces arbres portent des racines-échasses a leur base d'autant
plus développées que l'individu est plus grand.

I - 2 - 2 - Mode de croissance

L'architecture et la croissance de C.obtusa ont été étudiées
récemment par BARTHELEMY, EDELIN (1988, non publié).

Les individus étudiés ici proviennent d'une formation ouverte.

L'axe principal d'ordre 1, orthotrope, monopodial, reste non
ramifié jusqu'a 6 m environ.

Jusqu'a ce niveau la taille des feuilles et des entre-noeuds
augmente progressivement. Les ramifications, orthotropes
apparaissent a l'aisselle de 3 a 5 feuilles successives sur l'axe principal.
Ces premiers axes latéraux se développent sur 2 a 3 m en s'affaissant
progressivement.

IIs produisent a leur tour une ramification, rarement plusieurs,
orthotrope elle aussi.

(1) CROTTY (1955) propose, a partir de l'étude d'Acrostichum
daneaefolium, une interprétation de la complexification progressive du
limbe foliaire par une variation de la production d'auxine et de
nutriments par les feuilles sous-jacentes (voir aussi ASHBY 1948).
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Une fois ramifié 1'axe d'ordre 2 se redresse, ses entre-noeuds se
tassent et il porte latéralement les inflorescences a l'aisselle de
plusieurs feuilles consécutives. Ce schéma de ramification des axes
latéraux se poursuit pour les niveaux d'ordre supérieur (3, 4...). L'axe
principal produit ensuite rythmiquement plusieurs autres étages de
ramifications (planche 6-B et 6-C). Mais dés l'apparition du second, il
peut porter lui aussi latéralement des inflorescences. Les éléments

décrivant le modéle sont donc en résumeé :

- Axe principal Al, monopodial, orthotrope
- Axes latéraux monopodiaux, orthotropes disposés de facon
rythmique sur l'axe porteur (Al, A2..))

- Floraison latérale.

Ce type de croissance rattache Cecropia obtusa au modéle de

RAUH. Cet arbre pourrait méme étre considéré comme le type du
modeéle de RAUH.

II - 2 - 3 - Zones d'échantillonnage

4 phases de croissance ont été échantillonnées :

1) L'axe principal, a sa sortie de terre, entre 0,3 et 0,6 m de
hauteur. C'est I'axe d'ordre 1 juvénile. J'ai sélectionné arbitrairement
les axes dont les feuilles les plus récentes étaient encore entiéres.

notation : "1j".

2) L'axe principal entre 3,5 et 5,5 m de hauteur, avant
ramification. Les feuilles y ont entre 5 et 9 lobes. C'est l'axe d'ordre 1
adulte.

notation : "la".

3) L'axe principal vers 10 m de hauteur, aprés 2 étages de
ramification et portant des inflorescences. C'est l'axe d'ordre 1 ramifié.
notation : "Ir".
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4) Les axes de numéro d'ordre 2 et 3 portant des
inflorescences, c'est-a-dire dans leur partie distale redressée et apreés
ramification.

notation : "2 - 3".



~Cecropia obtusa-

PLANCHE 5-A :Infrutescences latérales

PLANCHE 5-B :Coupes longitudinales d'axes.On remarque

les cavités internodales(Cl) trés développées






-Cecropia obtusa-

PLANCHE 6-A :Variation du nombre de lobes en

de la taille des feuilles

FJ:Feuille juvénile

FA:Feuille adulte

PLANCHE 6-B et 6-C :Etages de ramification

fonction






II - 2 - 4 - Présentation graphique des résultats

La SSE prise en compte ici est calculée d'aprés le diamétre
total de l'axe. Des mesures effectuées sur une vingtaine d'axes de
numéros d'ordre différents montre que la cavité internodale, centrale,
correspond a environ 45 % de la SSE brute de l'axe. Elle est donc

relativement importante.

J'ai toutefois donné priorité, quant a l'interprétation des
résultats a I'aspect mécanique plus qu'a l'aspect trophique. En effet
l'axe en croissance primaire ne peut porter de telles surfaces foliaires
qu'en raison de ce diamétre apparent important {ce que l'on peut
appeler l'effet "tuyau"). Je parlerais volontiers dans ce cas comme dans
d'autres (Carica papaya  Ricinus communis...) d'une astuce mécanique
utilisée par la plante pour optimiser sa surface assimilatrice (ce
probléme des contraintes en architecture végétale ou animale est
discuté dans Me MAHON 1973) (1).

Les figures 18, 19 et 20 montrent la variation des paramétres
SF, SSE et LE en fonction du stade de croissance. On remarque que
globalement leurs évolutions sont paralléles :

Au niveau de l'axe initial juvénile "1j", les dimensions sont

minimales.

En "l1a" et 1r", I'axe initial atteint sa croissance maximale, avec
toutefois une baisse de SSE en "Ir" {I'axe voit donc son diamétre

diminuer quand il se ramifie).

Au niveau des premiéres ramifications, "2-3", les dimensions
deviennent moyennes. Pour ces trois variables on observe donc une
courbe en cloche plus ou moins symétrique.

(1) Voir aussi STEVENS 1974 et la comparaison entre les cavités qui
existent dans les tissus des plantes pionniéres (Cecropia Musa,
Musanga. etc...) et la technique du béton évidé des architectes
modernes.




Le graphe s-v (figures 21 et 22) résume pour sa part cette
évolution en joignant dans une méme boucle les stades "1j", "la" et
lell puis 112_311.

Les fonctions de répartitions tracées pour A et T montrent
sensiblement la méme évolution de ces deux parameétres en fonction
des stades de croissance (Figures 23 - 24 et 25 - 26) :

- "1j" est de petite taille et foliarisé

- "1a" est de grande taille et axialisé

- "1r" est trés proche de "la" par sa taille (recouvrement a
presque 100 %) mais est légérement plus foliarisé que "l1a" (70 % de
disjonction entre les deux fonctions).

- "2-3" présente des valeurs intermédiaires pour ces deux
variables.

Cette variation paralléle de T et A apparait nettement sur la
Figure 27.

Ces différentes observations sont résumées dans le "graphe
signature" des Figures 28 et 29. On retrouve d'ailleurs la boucle
évolutive qui se dessinait déja sur le graphe s-v des Figures 21-22.



~Cecropia obtusa-

-Figure 18 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

-Figure 19 :Variation de la surface de la section de

1’entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

-Figure 20 :Variation de la longueur de 1'entre-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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-Cecropia obtusa-

~Figures 21 et 22 :Dessin des nuages de points et des

"patates"” correspondant aux différents stades de

croissance.

Chaque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d'échantillonnage
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~-Cecropia obtusa-

~Figures 23 et 24 :Tracé des fonctions de répartition de

1’indice d’axialisation (A) pour les différents stades

de croissance

-Figures 25 et 26 :Tracé des fonctions de répartition de

1'indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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-Cecropia obtusa-

Figure 27 :Evolution des indices de taille (T)et

d’axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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~Cecropia obtusa-

"GRAPHE SIGNATURE"

-Figure 28 :Graphe en fil

-Figure 29 :Graphe en ruban

LLes pointillés marquent la présence de la

sexualité

Les fléches indiquent le sens de 1’évolution

ontogénique
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II - 2 - 5 - Données de vitesse de croissance

Vingt axes d'ordre 1 ont pu étre récoltés. La difficulté d'accés
des axes d'ordre supérieur n'a pas permis de les mesurer.

En cinq semaines le nombre d'entre-noeuds édifiés varie de
trois a cinq ce qui donne un plastochrone variant de 7 a 12 jours
(respectivement pour une portion d'axe "la" et une portion d'axe "1j").

La vitesse d'allongement varie de 0,5 a 3,5 cm/semaine,
respectivement pour un axe "1j" et un axe "1a".

Les Figures 30 et 31 montrent une corrélation forte et positive
entre l'allongement de l'axe et les indices A et T (les coefficients de
corrélation linéaire sont respectivement de 0,951 et 0,916).

On peut donc en conclure que plus I'axe d'ordre 1 est de grande
taille, plus il est axialisé, plus il croit vite, plus son plastochrone est
court (jusqu'a cinq entre-noeuds dégagés pour une élongation de
0,17m en cing semaines).



-Cecropia obtusa-

~-Figure 30

Graphe indice d’'axialisation-élongation axiale( A -L)

-Figure 31

Graphe indice de taille-élongation axiale( T -L)
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II -2 -6 - Synthése

Ces différents éléments nous permettent maintenant de

proposer un schéma d'ensemble de la croissance de Cecropia obtusa.
On peut distinguer trois phases.

- Premiére phase : Elle est représentée par l'axe initial juvénile a
feuilles entiéres, de petite surface.

Les entre-noeuds sont courts et peu épais.

Cet axe est foliarisé et a croissance lente.

- Deuxiéme phase : Ce méme axe atteint ses dimensions maximales : la
surface foliaire et le volume de l'entre-noeud prennent leurs plus
hautes valeurs.

Les feuilles ont une durée de vie plus longue que celle des feuilles
juvéniles. Ce rameau est axialisé et a une croissance rapide.

- Troisiéme phase : Elle englobe aussi bien l'axe initial ramifié et

florifére que les axes latéraux floriféres.

En effet la courbe évolutive du "graphe signature" permet de penser
que ces deux stades s'inscrivent dans une méme dynamique et que la
forte diminution de taille et la foliarisation accrue observées en "2-3"
ne sont que la suite du mouvement amorcé en "lIr". Cette phase est
caractérisée par des valeurs moyennes de SF, LE, SSE, T et A.

Elle est marquée par l'apparition de la floraison.

On peut donc maintenant dessiner le schéma virtuel suivant -
Figure 32.



~-Cecropia obtusa-

Figure 32:SCHEMA VIRTUEL

~-Les échelles de hauteur et de longueur ont
respectées dans la mesure ou l’'ensemble restait lisible

~La structure en forme de cdne renversé a 1la base

[0}
-+
[0}

des

axes rend compte de 1’'augmentation de leur diamétre

primaire paralléle a leur croissance en longueur
-Symboles utilisés:

L ® Inflorescence

* Eéj Entre—-noeuds

% Zone d'échantillonnacge

L I3 Notation adoptée pour la zone

d’'échantillonnage

L r.e. Racine—-échasse
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Le code suivant a &té adoptée:

T |eleve Imoyenifaible

AN T | T |

eleve

A [TAITA| <A
moyen
AL TA| TAL 1A

faible
A TA Tal 1A




hauteur{en m.)

A1

10.

TA

fig.32




Coffea arabica L. var. nain
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II - 3 - Coffea arabica L. var. nain - RUBIACEAE

Herbier : LAURI P.E. n° 178

(Herbier du centre ORSTOM de NOUMEA - NOUVELLE CALEDONIE)
Site d'étude : Lieu dit PORT-SAID

Parcelle d'expérimentation du service de l'agriculture

TUO - MARE-NOUVELLE- CALEDONIE

Originaire des hauts plateaux éthiopiens (800 a 1800 m
d'altitude) cette espéce trouve son plein épanouissement en climat
tropical tempéré par l'altitude et a saisons contrastés. Ceci explique
les difficultés rencontrées pour cultiver cette espéce en région
tropicale de basse altitude (COTE d'IVOIRE, CONGO...). En
NOUVELLE CALEDONIE, la variété naine ("caturra”) de Coffea arabica
semble s'accomoder du climat tropical tempéré par l'océan Pacifique,
des iles Loyauté. Le facteur limitant y est davantage d'ordre
pédologique.

L'inflorescence trés odorante est une cyme a axe trés court
portant de 5 a 9 fleurs. Ces inflorescences sont regroupées en
glomérules généralement sur le bois lignifié d'un an au minimum.

Seules les ramifications sont floriféres.
Les fruits sont des drupes rouges a maturité.

II - 3 - 1 - Présentation morphologique

La variété naine étudiée ici donne des adultes de 2 4 3 m de
hauteur.

Il n'y a pas de forme juvénile caractéristique selon les critéres
morphologiques retenus ici.

Les feuilles, entiérement glabres et de couleur vert sombre sur
leur face supérieure, sont opposées- décussées.
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II - 3 - 2 - Mode de croissance
HOT 1978 - De REFFYE 1983 - VAROSSIEAU 1940.

Les individus étudiés ici, sont cultivés au soleil.

L'axe initial d'ordre 1, monopode orthotrope, assume 1la
croissance en hauteur de l'arbre et atteint au maximum 3 m. Aprés
germination, il poursuit sa croissance sur 0,15 a 0,25 m avant de
produire la premiére paire de ramifications, d'ordre 2. Celles-ci sont
des axes monopodiaux plagiotropes et portent toujours un long
hypopodium basai.

Ces premiéres ramifications sont émises tous les 3 - 5 noeuds
en position décussée par rapport aux précédentes. Le rythme
d'apparition de ces ramifications va s'accélérer progressivement et sur
I'axe principal en pleine croissance, chaque aisselle foliaire émet une
ramification (ramification continue - Planche 7-A et 7-B).

Ces axes d'ordre 2 peuvent se ramifier a leur tour de fagon
diffuse et donner des axes d'ordre 3 (Planche 8). Souvent alors une
seule aisselle foliaire est concernée.

La floraison apparait sur les premiéres ramifications d'ordre 2
aprés la mise en place des 10 a 15 premiers noeuds. On observe
ensuite un gradient centripéte : la sexualité se manifeste de plus en
plus tot sur les ramifications quand on se rapproche du sommet de
I'axe d'ordre 1. Coffea arabica fleurit sur le bois a peine lignifié (1 an).
11 fleurira ensuite chaque année sur tous les noeuds ayant déja fleuri.
(Planche 8) Ceci distingue cette espéce de Coffea canephora ou seuls

les noeuds édifiés lors de 'année précédente sont floriféres.

En résumé les données architecturales de Coffea arabica var.
nain sont celles-ci :

- Axe initial orthotrope a croissance monopodiale
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- Ramifications latérales d'ordre 2, plagiotropes, monopodiales,
émises de facon diffuse puis continue par l'axe principal.

- Ramifications d'ordre supérieur ou égal a 3, plagiotropes,
monopodiales diffuses sur l'axe porteur.
- La floraison est latérale sur les ramifications uniquement.

Nous nous trouvons donc typiquement devant la description
d'un modé¢le de ROUX.

III - 3 - 3 - Zones d'échantillonnage

L'échantillonnage a été réalisé dans les 4 zones suivantes :

1) L'axe initial a sa sortie de terre, entre 0,05 et 0,1 m de
hauteur. C'est I'axe d'ordre 1 juvénile.
notation : "1j".

2) Ce méme axe développé en période de ramification continue,
entre 1 et 2 m de hauteur. C'est l'axe d'ordre 1 ramifié.
notation :"1r".

3) Les ramifications d'ordre 2, floriféres .

notation : "2".

4) Les ramifications d'ordre 3, floriféres également, issues des
précédentes .
notation : "3".



~-Coffea arabica var.nain-

PLANCHE 7-A et 7-B :Ramification continue

Al:Axe d'ordre 1

A2:Axe d’ordre 2






-Coffea arabica var.nain-

PLANCHE 8 :Axes d'ordre deux{(A2) et trois{(A3).0n note

la présence d'infrutescences{(It) sur 1'axe d’'ordre deux
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II - 3 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les figures 33, 34 et 35 montrent une variation sensiblement
identique pour SF et LE. Les valeurs sont minimales en "1j", moyennes
en "Ir" et "2" et maximales en "3". C'est donc au niveau de ces
ramifications d'ordre 3 que les feuilles ont leur plus grande surface et
que les entre-noeuds sont les plus longs.

SSE montre quant a elle une évolution plus "classique" en
prenant une valeur minimale en "1j", maximale en "1r" et moyenne en
Il2ll et ll3ll.

Le graphe s-v (Figures 36 et 37) montre que "lj" est
effectivement caractérisé par de faibles valeurs de s et v. En "Ir" s et v
augmentent.

Les stades "2" et "3" sont caractérisés par une baisse sensible de
v, tandis que s voit une augmentation de sa plage de variation.

Dans les Figures 38 - 39 et 40 - 41, les fonctions de répartition
tracées pour A et T permettent de distinguer plus clairement deux
faits:

Concernant l'évolution de A, on remarque que l'axe initial "1r"
est fortement axialisé (il est disjoint de "2" a 40 %). Le stade 1j est
quant a lui le plus foliarisé de tous (il est disjoint a 66 % du stade 3).

L'évolution de T est quelque peu différente. Les tailles de "1r",
"2" et "3" sont en effet sensiblement identiques et se distinguent bien

de celle de "1j" ("2" 1ui est disjoint a 50 % par exemple).

La Figure 42 explicite davantage ces variations de T et A en
fonction des stades de croissance :

- A a une courbe d'évolution en cloche.



62

- T présente un plateau entre "Ir" et "3", indiquant bien ainsi
une stabilisation de la taille générale de ces axes.
Le "graphe signature" des Figures 43 et 44 résume ces
observations. On observe une boucle d'évolution relativement ouverte.



-Coffea arabica var.nain-

-Figure 33 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

-Figure 34 :Variation de la surface de la section de

1’entre-noeud{(SSE)en fonction du stade de croissance

-Figure 35 :Variation de la longueur de 1'entre-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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~-Coffea arabica var. nain-

~-Figures 36 et 37 :Dessin des nuages de points et des

"patates”" correspondant aux différents stades de

croissance.,

Chaque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d’échantillonnage
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-Coffea arabica var. nain-

~-Figures 38 et 39 :Tracé des fonctions de répartition de

l1’indice d’axialisation (A) pour les différents stades

de croissance

~-Figures 40 et 41 :Tracé des fonctions de répartition de

1'indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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~Coffea arabica var.nain-

Figure 42 :Evolution des indices de taille (T)et

d’axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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~Coffea arabica var.nain-

"GRAPHE SIGNATURE"

~Figure 43 :Graphe en fil

~Figure 44 :Graphe en ruban
LLes pointillés marquent la présence de la

sexualiteé

Les fléches indiquent le sens de l'évolution

ontogénique
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II - 3 -5 -Données de vitesse de croissance

Vingt sept axes ont pu étre récoltés.

En huit semaines d'observation le nombre d'entre-noeuds
édifiés varie de un a quatre, ce qui donne un plastochrone variant de
14 & 56 jours (respectivement pour un axe "Ir" et un axe "1j")

L'unité de croissance est 'entre-noeud lui-méme.

La vitesse d'allongement des axes varie de 0,3 a 1,4
cm/semaine, respectivement pour un axe "1j" et un axe "Ir".

Les figures 45 et 46 montrent une corrélation forte et positive
entre la vitesse d'allongement et les indices A et T (les coefficients de
corrélation linéaire sont respectivement de 0,829 et 0,826). En
d'autres termes un axe croit d'autant plus vite, avec un plastochrone
court, que sa taille est plus grande et qu'il est plus axialisé (Jusqu'a 4
entre-noeuds dégagés pour un allongement de 0,11 m en huit
semaines).



-Coffea arabica var.nain-

-Figure 45

Graphe indice d'axialisation-élongation axiale(A -L)

-Figure 46

Graphe indice de taille-élongation axiale( | -L)
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II - 3 - 6 - Synthése

Trois étapes successives peuvent étre distinguées dans 1'étude
de la dynamique de croissance de Coffea arabica :

- Premiére phase : Elle concerne l'axe principal quand il est jeune. Les
dimensions sont faibles (SF, SSE, LE et donc T sont minimaux). Il est
par ailleurs caractérisé par une foliarisation importante ( A minimum)
et une croissance faible.

- Seconde phase : Il s'agit de ce méme axe quand il se ramifie de fagcon
continue. Ces dimensions (SF, SSE, LE et T) sont maximales et on
note une axialisation nette ( A maximum).

I1 a une croissance rapide.

- Troisiéme phase : Ce sont les ramifications d'ordre 2 et 3. Leur taille
globale (T) est maximale mais on note une diminution de SSE.

Par contre ces rameaux sont moyennement foliarisés. Leur vitesse de
croissance est moyenne a forte.

Cette phase est par ailleurs marquée par 'apparition de la floraison.

On peut donc maintenant résumer ces différentes observations
dans le schéma virtuel de coffea arabica var. nain (Figure 47).

NOTE : 1l ne m'a pas été possible de procéder a un échantillonnage complet
sur l'axe d'ordre 1 en phase terminale de croissance. J'ai toutefois noté a partir

de 2 - 2,5 m de hauteur une baisse sensible du diametre de I'axe.



~Coffea arabica var.nain-

Figure 47:SCHEMA VIRTUEL
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~LLes échelles de hauteur et de 1longueur ont
respectées dans la mesure ou 1’ensemble restait lisible

~La structure en forme de céne renversé a 1la base des
axes rend compte de 1'augmentation de 1leur diameétre

primaire paralléle a4 leur croissance en longueur
-Symboles utilisés:

3 ® Inflorescence

* E%j Entre-noeuds

3 Zone d’échantillonnage

3 "1 Notation adoptée pour la zone

d’'échantillonnage

% e Tissus secondaires




*#La valeur prise par les paramétres synthétiques T et A
est donnée en face des cadres hachurés représentant les
zones d’échantillonnage.Suivant les cas ces wvaleurs de T
et A peuvent étre communes a plusieurs zones
d’échantillonnage
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Isertia spiciformis DC
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H - 4 - Isertia spiciformis DC - RUBIACEAE

Herbier : LAURI PE.n° 184
(Herbier du centre ORSTOM de CAYENNE-GUYANE FRANCAISE)
Site d'étude : Piste de St Elle - GUYANE FRANCAISE

Cette espéce répandue dans les GUYANES et en Amazonie est
relativement commune au bord de la piste de St Elie. Elle est
reconnaissable a ses inflorescences en grappe composée, a axe et
corolle rouge-rose, de 0,1 a 0,2 m de longueur.

Les feuilles stipulées sont légérement gaufrées, glabres sur leur
face supérieure, rapeuse sur la face inférieure. Le bourgeon terminal
est englobé dans des sécrétions de cire.

On la trouve souvent associée a Isertia coccinea (BARTHELEMY
1986) qui est un arbre de plus grande taille (en moyenne 10 a 15 m),
a inflorescence plus développée , a axe rouge et corolle rouge-orangé .
Pour ces deux espéces, les fruits sont des drupes contenant quelques
graines.

II - 4 - 1 - Présentation morphologique

Adulte ce petit arbre atteint 4 a 5 m de haut. Dans de vieilles
formations secondaires il a pu toutefois étre observé a 10 m (Daniel
SABATIER communication personnelle). Mais ceci reste semble-t-il un
cas d'exception.

Les feuilles sont opposées - décussées,simples et entiéres
(Planche 9-A).

Il n'y a pas de forme juvénile caractéristique sur le plan des
critéres morphologiques utilisés ici.
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II - 4 - 2 - Mode de croissance
BARTHELEMY 1986 a et b

Les individus étudiés ici proviennent d'une zone ouverte.

L'axe initial, orthotrope, a croissance monopodiale, peut se
ramifier dés 0,5 m. 11 produit, de fagon rythmique des ramifications
latérales d'ordre 2, qui, aprés 1 ou 2 niveaux de ramifications d'ordre
3, également orthotropes, forment une inflorescence terminale
(Planche 9-B).

Ces ramifications de troisiéme ordre fleurissent en général
rapidement apreés s'étre elles-mémes ramifiées.

Sur des individus exposés au soleil, plusieurs cas de floraison
terminale sur l'axe initial ont pu étre observés, aprés plusieurs niveaux
de ramification et a4 une hauteur n'excédant pas 2 m (1). Ceci semble
étre un cas général pour les espéces de ce modéle. En résumé les
éléments décrivant l'architecture sont donc :

- Axe initial orthotrope monopodial.

-Celui-ci produit de fagon rythmique des branches latérales
orthotropes constituées de modules se terminant chacun par une
inflorescence.

Ce type de croissance rattache Isertia spiciformis au modéle de
SCARRONE.

II - 4 - 3 - Zones d'échantillonnage

L'étude préliminaire a permis de distinguer 4 zones
d'échantillonnage :

(1) Des cas analogues existent ainsi que le montre TEMPLE (1977) sur
Arbutus. Le cas des Pandanus est identique (HALLE communication
personnelle).
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1) L'axe principal jeune entre 0,03 et 0,1 m de hauteur. C'est
l'axe d'ordre 1 juvénile.
notation : "1j".

2) Ce méme axe principal ramifié, entre 1 et 2 m. C'est l'axe
d'ordre 1 ramifié.
notation : "1r".

3) Les ramifications d'ordre 2 et 3 au niveau des 4 derniers
entre-noeuds précédant l'inflorescence.
notation : "2-3".

4) Les ramifications d'ordre 6, au niveau des 4 derniers
entre-noeuds précédant l'inflorescence.
notation : "6".



~Isertia spiciformis-

PLANCHE 9-A :Transition de feuilles jeunes(FJ) a

adultes(FA)

PLANCHE 9-B :Inflorescence terminale
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II - 4 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les figures 48, 49 et 50 montrent une évolution globalement
similaire pour les trois paramétres SF, SSE et LE.

Ils prennent leur valeur minimale en "1j", leur valeur maximale
en "1r" puis reviennent a des valeurs moyennes en "2-3" et "6".

On remarque toutefois une augmentation sensible de SSE en
"6", par rapport a "2-3". On observe donc une courbe en cloche plus ou

moins réguliére.

Le graphe s-v des Figures 51, 52 confirme cette évolution en
donnant a "1j" les plus faibles valeurs de s et v. En "Ir" les valeurs
deviennent maximales. En "2-3" et "6" on observe un retour vers les
valeurs qui caractérisent le stade 1j.

Les Figures 53-54 et 55-56 permettent de distinguer 1'évolution
différentielle de A et T en fonction des stades.

Pour A , "1j" et "Ir" sont nettement opposés tandis que le
groupe composé des stades 2-3 et 6, qui sont confondus a 95 %, se
rapproche de"1j’("2-3" recouvre "1j" a 50 %) et s'éloigne de "1r’("2-3"
est disjoint a 60 % de "1r").

Pour T, on observe une évolution semblable. Les stades "2-3" et
"6" restent groupés (ils se recouvrent a presque 100 %) et occupent
une position intermédiaire entre "1j" et "1r" ("2-3" est disjoint a 50 %
de "Ir" et a 95 % de "1j").

La Figure 57 résume ces observations. On remarque la grande
variabilité de A en "1r" mais dans les deux cas on note une courbe en
cloche asymétrique avec une stabilisation autour de valeurs moyennes
pour les ramifications.
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Le "graphe signature” des Figures 58 et 59 indique une
évolution en boucle assez ouverte.



~-Isertia spiciformis-

~-Figure 48 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

-Figure 49 :Variation de la surface de la section de

l'’entre—-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

-Figure 50 :Variation de la longueur de 1l’'entre—-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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~Isertia spiciformis-

-Figures 51 et 52 :Dessin des nuages de points et des

"patates" correspondant aux différents stades de

croissance.

Chaque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d’'échantillonnage
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~Isertia spiciformis-

-Figures 53 et 54 :Tracé des fonctions de répartition de

1’indice d’axialisation (/) pour les différents stades

de croissance

~Figures 55 et 56 :Tracé des fonctions de répartition de

1’indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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~Isertia spiciformis-

Figure 57 :Evolution des indices de taille (T)et

d’axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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~Isertia spiciformis-

"GRAPHE SIGNATURE"

~-Figure 58 :Graphe en fil

~Figure 59 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la
sexualiteé

Les fléches indiquent le sens de 1'évolution

ontogénique
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~]lsertia spiciformis-

Figure 60:SCHEMA VIRTUEL
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II -4 -5 -Synthése

Les six semaines d'étude n'ont pas permis d'obtenir une
croissance suffisante des axes pour en permettre une évaluation fiable.

Les données précédentes permettent de distinguer trois phases
se succédant au cours de la croissance d’ Isertia spiciformis.

Premiére phase : L'axe initial jeune est de petite taille. Il est trés
foliarisé (T et A sont minimaux).

Deuxiéme phase : Ce méme axe s'est développé et ramifié. Les
entre-noeuds et leurs feuilles atteignent leurs dimensions maximales

(T prend sa plus haute valeur) et sont axialisés ( A est maximum).

Troisiéme phase : Elle englobe les productions latérales floriféres.

Elles sont de taille moyenne et moyennement foliarisées.

La figure 60 résume dans le schéma virtuel d'Isertia spiciformis,
ces différents éléments d'observation.

NOTE : 1l n'a pas été possible de récolter des échantillons corrects sur les axes
d'ordre 1 floriféres. Mais il m'a semblé d'apres les quelques cas observés que
ces portions d'axes s'intégraient dans la troisieme phase décrite ci-dessus

(donc en position intermédiaire, entre "1j" et "Ir" pour T et A).



$La valeur prise par les paramétres synthétiques T et A
est donnée en face des cedres hachurés représentant les
zones d’'échantillonnage.Suivant 1les cas ces valeurs de T
et A peuvent &tre communes a plusieurs zones
d'échantillonnage

Le code suivant & été adopté:

T [elevé |moyen|faible

ANy T | T

éleve

A |TAITA A

moyen

AL TAl TA| A
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A TA Tal 1A
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Loreya mespiloides (Aubl.) DC
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II - 5 - Loreya mespiloides Miq.- MELASTOMACEAE

Herbier : LAURI P.E. n° 181
(Herbier du centre ORSTOM de CAYENNE - GUYANE FRANCAISE)
Sites d'étude : Piste de St Elie et Cacao - GUYANE FRANCAISE

Ce petit arbre cauliflore est caractéristique des jeunes
formations secondaires. Il est répandu dans les GUYANES et le Nord
du BRESIL.

Les fleurs apparaissent sur les axes lignifiés (d'ordre 1 et
ramifications latérales) en dessous des zones feuillées et tendent avec
le temps a envahir toutes les branches charpentiéres et le tronc dans
un mouvement basipéte. C'est donc un cas de rami-et tronciflorie
(SABATIER 1983 - Planche 10-A). Elles sont groupées en faisceaux de
2 a 5 fleurs a l'aisselle des cicatrices foliaires. La floraison se produit
de fagon groupée et périodique. Elle est précoce (a 4 ans sur ARBOCEL
(1) - De FORESTA 1981). Les fruits sont blancs a4 maturité. Ce sont des
baies comestibles contenant de minuscules graines (Planche 10-B).

II -5 - 1 - Présentation morphologique

La taille de I'arbre adulte dépasse rarement 5-6 m, quoiqu'il ait
pu étre observé a 10 m (De FORESTA 1981).

Les axes bruns sont recouverts d'un tomentum de méme
couleur. Les feuilles simples et entiéres sont opposées-décussées. Elles
sont pubescentes sur leur face inférieure. Le bord du limbe est hérissé
de fines dents pointues.

(1) Parcelle de 25 hectares de forét primaire, coupée en 1976, a titre
expérimental, dans des conditions simulant celles d'une exploitation
papetiére.
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Il n'y a pas de forme juvénile caractéristique selon les critéres

utilisés ici.

II -5 -2 - Mode de croissance

Les individus étudiés proviennent d'une zone de lisiére.

L'axe initial orthotrope, monopodial, peut se ramifier dés 1-1,5
m. Il produit alors de fagcon rythmique des axes latéraux, d'ordre 2,
orthotropes, sympodiaux. Ceux-ci donnent a leur tour des ramifications
de 3éme ordre présentant les mémes caractéristiques et ainsi de suite.

Les éléments déterminants l'architecture sont donc en résumé :

- Axe initial et principal monopodial et orthotrope.

- Ramifications latérales émises de facon rythmique. Elles sont
orthotropes et a croissance sympodiale.

Ceci rattache donc Loreya mespiloides au modéle de
SCARRONE.

II - 5 - 3 - Zones d'échantillonnage.

Le fait de travailler sur une espéce cauliflore a posé un probléme
d'échantillonnage particulier.

I1 m'a semblé que la floraison n'apparaissait qu'a partir d'une
certaine hauteur de l'arbre, au minimum 2 m, correspondant trés
probablement a I'age de floraison cité par De FORESTA 1981.

Par ailleurs elle concerne davantage un groupe d'axes qu'un axe
seul. En d'autres termes il semble que ce soit un "état général" des
axes feuillés qui permette la floraison. Celle-ci, une fois apparue en
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dessous des derniéres feuilles s'étend graduellement au rythme des
vagues de floraison sur les axes indurés, jusqu'a envahir le tronc
lui-méme.

J'ai cherché par conséquent a déterminer sur le terrain la taille
maximale de l'arbre n'ayant pas encore fleuri et celle de 1'arbre venant

de fleurir pour la premiére fois.

J'ai ainsi déterminé, a priori, 5 zones de prélévement :

1) L'axe principal entre 0,1 et 0,4 m. C'est l'axe d'ordre 1 jeune.
notation : "1j".

2) Ce méme axe entre 0,5 et 1,5 m, ramifié.
notation : "1r".

3) Les axes latéraux ultimes de numéro d'ordre égal 4 5, sur un
individu de 2 m, avant que la floraison n'apparaisse.
notation : "5".

4) Les axes latéraux ultimes de numéro d'ordre 8, sur un
individu de 3 m venant de fleurir pour la premiére fois.
notation : "8".

5) Les axes ultimes de numéro d'ordre égal a 9 sur un arbre de
5 m.
notation : "9".



-Loreya mespiloides-

PLANCHE 10-A :Rami- et tronciflorie

PLANCHE 10-B :Baies comestibles
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II - 5 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les Figures 61, 62 et 63 permettent de distinguer I'évolution de
SF et SSE d'une part et celle de LE d'autre part.

Pour les deux premiers parameétres, "1j" correspond aux valeurs
minimales, "Ir" aux valeurs maximales, tandis que les stades 5, 8 et 9
se stabilisent autour de valeurs moyennes.

La longueur de l'entre-noeud (LE) quant a elle prend sa valeur
minimale en "1j", "5", "8" et "9". C'est en "Ir" que LE est maximum.

On retrouve donc bien pour ces trois parameétres une courbe en
cloche avec un sommet en "Ir".

Les Figures 64 et 65 distinguent nettement par s et v les stades
1j et 1r, tandis que "5", "8" et "9" sont en position intermédiaire entre
ces deux extrémes.

Les Figures 66 - 67 indiquent la variation suivante de A pour les
5 stades : "Ir" correspond aux plus hautes valeurs (il est disjoint de
"1j" qui lui est le plus proche, a 70 %). Les stades 1j et 5 sont assez
proches et se recouvrent a 80 %. "8" et "9" s'éloignent ensuite
davantage vers des valeurs plus faibles : ils sont disjoints de "5"
respectivement a 35 % et 60 %.

Les fonctions de répartition des Figures 68-69 montrent pour T
I'évolution déja notée sur les Figures 64-65 :"1j" et "Ir" ont des valeurs
extrémes et opposées, tandis que "5", "8" et "9" forment un groupe
intermédiaire et distinct. Le stade 8 est disjoint a 55 % de "Ir" tandis
que "5" est disjoint de "1j" a 75 %.

La Figure 70 résume ces évolutions : on remarque bien que si
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les ramifications d'ordre 5, 8 et 9 ont une taille moyenne (entre "1j" et
"1r") elles sont par contre fortement foliarisées.

Le "graphe signature" des Figures 71 et 72 montre pour Loreya
mespiloides une boucle relativement ouverte.




~Loreya mespiloides-

~Figure 61 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

-Figure 62 :Variation de la surface de la section de

l1’entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

~Figure 63 :Variation de la longueur de 1l'entre-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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-Loreya mespiloides—

-Figures 64 et 65 :Dessin des nuages de points et des

"patates"” correspondant aux différents stades de

croissance.

Chague niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d’échantillonnage
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-Loreya mespiloides-

~-Figures 66 et 67 :Tracé des fonctions de répartition de

l1’indice d'axialisation (A) pour les différents stades

de croissance

-Figures 68 et 69 :Tracé des fonctions de répartition de

l1'indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance



40 ¢
¢
4
46
30 !
M L
4 4
o
&
H [4
9 q
20 $
4 q
q b4
q [ 4
by {
4 {
q b
q %
q 4
10] § S
§ o
fi)
age SS
‘9155
;] ges
J 5
4.0
30,
20
10
4
1,

" 25 Aem)
f|q.66
, A
s 9 ' S
g p e
' .t At
S A
' A0
( i
1 g A:'r
. Ar
; e
1 e
'q 44r
: "
P
: i
Ap
Ai‘ﬁ
Arp
Ar
Ae
Ap
40
r
0
441-»
i
j’ﬁr
A
44"
Ar r

20
fig.68




1S5 8 1r

fig. 67

f1g.69



-Loreya mespiloides-

Figure 70 :Evolution des indices de taille (T)et

d'axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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-Loreya mespiloides-—

"GRAPHE SIGNATURE"

-Figure 71 :Graphe en fil

-Figure 72 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la

sexualite

Les fléches indiquent le sens de 1'évolution

ontogénigque
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II -5 -5 - Synthése

En six semaines d'observation les axes de Loreva mespiloides

ont eu une croissance trés faible ou nulle. Peut-étre faut-il voir 1a un
effet de la croissance rythmique. Ceci n'a donc pas permis d'effectuer
des mesures de vitesse de croissance fiables.

Les données graphiques ainsi que les observations réalisées sur
le terrain permettent de distinguer dans la croissance de cetteespéce
trois phases distinctes :

- Premiére phase : c'est 'axe initial en début de croissance. 1l est de
petite taille et est caractérisé par un indice d'axialisation moyen.

- Deuxiéme phase : ce méme axe s'est développé et ramifié. SF, SSE et
LE y ont des valeurs maximales, la taille globale est donc maximale. Cet
axe est fortement axialisé.

- Troisiéme phase : elle englobe les ramifications issues de l'axe
principal. Leur taille est moyenne tandis qu'elles sont fortement

foliarisées. C'est au cours de cette phase que la floraison apparait.

On peut donc établir pour Loreya mespiloides, le schéma virtuel
suivant - Figure 73.

Note : Je n'ai pu effectuer d'échantillonnage complet sur 1'axe d'ordre 1 en

période de floraison. Mais les résultats partiels obtenus me permettent de
penser qu'a ce niveau de croissance, vers 3-3,5 m de hauteur, il est

morphologiquement trés comparable aux ramifications périphériques.



~Loreya

mespiloides~-

Figure 73:SCHEMA VIRTUEL
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*La valeur prise par les paramétres synthétiques T et A
est donnée en face des cadres hachurés représentant les
zones d’échantillonnage.Suivant les cas ces valeurs de T
et A peuvent étre communes a plusieurs zones
d’'échantillonnage

Le code suivant a été adopté:
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Loreya mespiloides (Aubl.) DC
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II - 5 - Loreya mespiloides Miq.- MELASTOMACEAE

Herbier : LAURI P.E. n° 181
(Herbier du centre ORSTOM de CAYENNE - GUYANE FRANCAISE)
Sites d'étude : Piste de St Elie et Cacao - GUYANE FRANCAISE

Ce petit arbre cauliflore est caractéristique des jeunes
formations secondaires. Il est répandu dans les GUYANES et le Nord
du BRESIL.

Les fleurs apparaissent sur les axes lignifiés (d'ordre 1 et
ramifications latérales) en dessous des zones feuillées et tendent avec
le temps a envahir toutes les branches charpentiéres et le tronc dans
un mouvement basipéte. C'est donc un cas de rami-et tronciflorie
(SABATIER 1983 - Planche 10-A). Elles sont groupées en faisceaux de
2 a 5 fleurs a l'aisselle des cicatrices foliaires. La floraison se produit
de fagon groupée et périodique. Elle est précoce (a 4 ans sur ARBOCEL
(1) - De FORESTA 1981). Les fruits sont blancs a maturité. Ce sont des
baies comestibles contenant de minuscules graines (Planche 10-B).

II -5 - 1 - Présentation morphologique

La taille de I'arbre adulte dépasse rarement 5-6 m, quoiqu'il ait
pu étre observé a 10 m (De FORESTA 1981).

Les axes bruns sont recouverts d'un tomentum de méme
couleur. Les feuilles simples et entiéres sont opposées-décussées. Elles
sont pubescentes sur leur face inférieure. Le bord du limbe est hérissé
de fines dents pointues.

(1) Parcelle de 25 hectares de forét primaire, coupée en 1976, a titre
expérimental, dans des conditions simulant celles d'une exploitation
papetiére.
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Il n'y a pas de forme juvénile caractéristique selon les critéres

utilisés ici.

II -5 -2 - Mode de croissance

Les individus étudiés proviennent d'une zone de lisiére.

L'axe initial orthotrope, monopodial, peut se ramifier dés 1-1,5
m. Il produit alors de fagcon rythmique des axes latéraux, d'ordre 2,
orthotropes, sympodiaux. Ceux-ci donnent a leur tour des ramifications
de 3éme ordre présentant les mémes caractéristiques et ainsi de suite.

Les éléments déterminants l'architecture sont donc en résumé :

- Axe initial et principal monopodial et orthotrope.

- Ramifications latérales émises de facon rythmique. Elles sont
orthotropes et a croissance sympodiale.

Ceci rattache donc Loreya mespiloides au modéle de
SCARRONE.

II - 5 - 3 - Zones d'échantillonnage.

Le fait de travailler sur une espéce cauliflore a posé un probléme
d'échantillonnage particulier.

I1 m'a semblé que la floraison n'apparaissait qu'a partir d'une
certaine hauteur de l'arbre, au minimum 2 m, correspondant trés
probablement a I'age de floraison cité par De FORESTA 1981.

Par ailleurs elle concerne davantage un groupe d'axes qu'un axe
seul. En d'autres termes il semble que ce soit un "état général" des
axes feuillés qui permette la floraison. Celle-ci, une fois apparue en
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dessous des derniéres feuilles s'étend graduellement au rythme des
vagues de floraison sur les axes indurés, jusqu'a envahir le tronc
lui-méme.

J'ai cherché par conséquent a déterminer sur le terrain la taille
maximale de l'arbre n'ayant pas encore fleuri et celle de 1'arbre venant

de fleurir pour la premiére fois.

J'ai ainsi déterminé, a priori, 5 zones de prélévement :

1) L'axe principal entre 0,1 et 0,4 m. C'est l'axe d'ordre 1 jeune.
notation : "1j".

2) Ce méme axe entre 0,5 et 1,5 m, ramifié.
notation : "1r".

3) Les axes latéraux ultimes de numéro d'ordre égal 4 5, sur un
individu de 2 m, avant que la floraison n'apparaisse.
notation : "5".

4) Les axes latéraux ultimes de numéro d'ordre 8, sur un
individu de 3 m venant de fleurir pour la premiére fois.
notation : "8".

5) Les axes ultimes de numéro d'ordre égal a 9 sur un arbre de
5 m.
notation : "9".



-Loreya mespiloides-

PLANCHE 10-A :Rami- et tronciflorie

PLANCHE 10-B :Baies comestibles
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II - 5 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les Figures 61, 62 et 63 permettent de distinguer I'évolution de
SF et SSE d'une part et celle de LE d'autre part.

Pour les deux premiers parameétres, "1j" correspond aux valeurs
minimales, "Ir" aux valeurs maximales, tandis que les stades 5, 8 et 9
se stabilisent autour de valeurs moyennes.

La longueur de l'entre-noeud (LE) quant a elle prend sa valeur
minimale en "1j", "5", "8" et "9". C'est en "Ir" que LE est maximum.

On retrouve donc bien pour ces trois parameétres une courbe en
cloche avec un sommet en "Ir".

Les Figures 64 et 65 distinguent nettement par s et v les stades
1j et 1r, tandis que "5", "8" et "9" sont en position intermédiaire entre
ces deux extrémes.

Les Figures 66 - 67 indiquent la variation suivante de A pour les
5 stades : "Ir" correspond aux plus hautes valeurs (il est disjoint de
"1j" qui lui est le plus proche, a 70 %). Les stades 1j et 5 sont assez
proches et se recouvrent a 80 %. "8" et "9" s'éloignent ensuite
davantage vers des valeurs plus faibles : ils sont disjoints de "5"
respectivement a 35 % et 60 %.

Les fonctions de répartition des Figures 68-69 montrent pour T
I'évolution déja notée sur les Figures 64-65 :"1j" et "Ir" ont des valeurs
extrémes et opposées, tandis que "5", "8" et "9" forment un groupe
intermédiaire et distinct. Le stade 8 est disjoint a 55 % de "Ir" tandis
que "5" est disjoint de "1j" a 75 %.

La Figure 70 résume ces évolutions : on remarque bien que si
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les ramifications d'ordre 5, 8 et 9 ont une taille moyenne (entre "1j" et
"1r") elles sont par contre fortement foliarisées.

Le "graphe signature" des Figures 71 et 72 montre pour Loreya
mespiloides une boucle relativement ouverte.




~Loreya mespiloides-

~Figure 61 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

-Figure 62 :Variation de la surface de la section de

l1’entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

~Figure 63 :Variation de la longueur de 1l'entre-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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-Loreya mespiloides—

-Figures 64 et 65 :Dessin des nuages de points et des

"patates"” correspondant aux différents stades de

croissance.

Chague niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d’échantillonnage
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-Loreya mespiloides-

~-Figures 66 et 67 :Tracé des fonctions de répartition de

l1’indice d'axialisation (A) pour les différents stades

de croissance

-Figures 68 et 69 :Tracé des fonctions de répartition de

l1'indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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-Loreya mespiloides-

Figure 70 :Evolution des indices de taille (T)et

d'axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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-Loreya mespiloides-—

"GRAPHE SIGNATURE"

-Figure 71 :Graphe en fil

-Figure 72 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la

sexualite

Les fléches indiquent le sens de 1'évolution

ontogénigque
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II -5 -5 - Synthése

En six semaines d'observation les axes de Loreva mespiloides

ont eu une croissance trés faible ou nulle. Peut-étre faut-il voir 1a un
effet de la croissance rythmique. Ceci n'a donc pas permis d'effectuer
des mesures de vitesse de croissance fiables.

Les données graphiques ainsi que les observations réalisées sur
le terrain permettent de distinguer dans la croissance de cetteespéce
trois phases distinctes :

- Premiére phase : c'est 'axe initial en début de croissance. 1l est de
petite taille et est caractérisé par un indice d'axialisation moyen.

- Deuxiéme phase : ce méme axe s'est développé et ramifié. SF, SSE et
LE y ont des valeurs maximales, la taille globale est donc maximale. Cet
axe est fortement axialisé.

- Troisiéme phase : elle englobe les ramifications issues de l'axe
principal. Leur taille est moyenne tandis qu'elles sont fortement

foliarisées. C'est au cours de cette phase que la floraison apparait.

On peut donc établir pour Loreya mespiloides, le schéma virtuel
suivant - Figure 73.

Note : Je n'ai pu effectuer d'échantillonnage complet sur 1'axe d'ordre 1 en

période de floraison. Mais les résultats partiels obtenus me permettent de
penser qu'a ce niveau de croissance, vers 3-3,5 m de hauteur, il est

morphologiquement trés comparable aux ramifications périphériques.



~Loreya

mespiloides~-

Figure 73:SCHEMA VIRTUEL
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Miconia alata (Aubl.) DC
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II - 6 - Miconia alata (Aubl.) Dc.- MELASTOMACEAE

Herbier : LAURI P.E. n° 186
(Herbier du centre ORSTOM de CAYENNE - GUYANE FRANCAISE)
Site d'étude : Piste de St Elie - GUYANE FRANCAISE

Cette espéce répandue de TRINIDAD au BRESIL est rare sur la
piste de St Elie. Elle ne semble pas étre typiquement une espéce de
formation secondaire (PREVOST, communication personnelle), bien
qu'elle ait été trouvée en lisiére, mélangée a des espéces colonisatrices
caractéristiques.

Elle est aisément identifiable grace a ses infrutescences en
panicule de cymes, de 0,1 a 0,15 m de long, a axe jaune-vert et a fruits
rouges.

H - 6 - 1 - Présentation morphologique

Adulte, ce petit arbre dépasse rarement 3,5 m. Les axes a bois
trés dur possédent, quand ils sont jeunes, quatre ailes membraneuses

vert clair, pubescentes.

En vieillissant, ces ailes séchent et se desquament, laissant ainsi
I'axe nu, de couleur brune, cannelé sur ses quatre faces (Planche 11-A).
Les feuilles opposées-décussées sont pubescentes sur leur deux faces,
davantage sur la face inférieure. Les nervures sont saillantes.

I1 ny a pas de forme juvénile caractéristique selon les
critéres utilisés ici.

II - 6 - 2 - Mode de croissance

Les individus étudiés ici proviennent d'une zone de lisiére. L'axe
initial, orthotrope a croissance monopodiale se développe jusqu'a 1 -
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1,5 m avant de produire deux ramifications.

Par la suite ces axes 2 sont émis de facon diffuse par l'axe
d'ordre 1.

Chacune de ces ramifications va donner un ou deux niveaux de
ramifications de troisiéme ordre avant de former une inflorescence en
position terminale (Planche 11-B).

Les ramifications de troisiéme et de quatriéme ordre fleurissent
quant a elles dés la mise en place du premier niveau de ramification.

Trés souvent, vers 2,5-3 m, l'axe principal fleurit lui-méme en
position terminale en produisant deux axes latéraux.

Les caractéristiques décrivant l'architecture sont donc en
résume :

- Axe Al orthotrope, a croissance monopodiale.

- Ramifications d'ordre 2 diffuses sur l'axe principal,
sympodiales, orthotropes.

Les ramifications d'ordre 3, 4 etc... sont également des
sympodes orthotropes.

La floraison est terminale.
Ces €éléments nous permettent donc d'affecter Miconia alata au
modéle de STONE (1).

II - 6 - 3 - Zones d'échantillonnage

5 étapes de croissance ont été échantillonnées.

(1) La floraison apicale sur l'‘axe 1 semble étre un phénoméne trés
Jréquent dans le modéle de STONE.
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1) L'axe principal entre 0,03 et 0,1 m. C'est l'axe d'ordre 1
Jjeune.
Notation : "1j".

2) L'axe principal développé avant ramification entre 0,8 et

1,2m.

notation : "1a".

3) L'axe principal en zone de ramification entre 1 et 2,5 m.

notation : "1r".

4) Les premiers axes latéraux avant floraison.

notation : "2",

5) Les axes d'ordre 4, floriféres dés le premier niveau de
ramification

notation : "4".



~-Miconia alata-

PLANCHE 11-A :Axe induré et cannelé(A i c) sur ses

quatre faces aprés desquamation des ailes membraneuses

Axe d’ordre un jeune(Aly)

PLANCHE 11-B :Inflorescence terminale

On note la présence d’'ailes membraneuses

sur 1'axe porteur{(a m)
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II - 6 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les Figures 74, 75 et 76 permettent de distinguer l'évolution de
SF et SSE d'une part, et celle de LE d'autre part. SF, SSE et LE
présentent des valeurs minimales en "1j", puis passant par "la"
deviennent maximales en "1r".

Mais c'est au niveau des stades 2 et 4 que 1'évolution différe : SF
et SSE y atteignent en effet une valeur moyenne, tandis que LE se
maintient & un niveau proche de celui de "1r" décrivant ainsi un

plateau.

Le graphe s-v des Figures 77 et 78 montre bien la forte
progression de ces deux variables de "1j" vers "lr", puis leur
diminution vers des valeurs intermédiaires en "2" et "4".

Les fonctions de répartition de A et T (Figures 79 - 80 et 81 -
82) permettent de distinguer clairement les faibles valeurs de "1j", les

fortes valeurs de "1r" et les valeurs moyennes de "1a".

Les stades 2 et 4 sont confondus & 95 % (pour A et T) et se
situent entre "1a" et "1r".

Ceci est résumé dans la Figure 83.

Le "graphe signature" des Figures 84 et 85 montre une
évolution en boucle trés fermée.



-Miconia alata-

~Figure 74 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

~-Figure 75 :Variation de la surface de la section de

1’entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

~-Figure 76 :Variation de la longueur de 1'entre-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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-Miconia alata-

-Figures 77 et 78 :Dessin des nuages de points et des

"patates" correspondant aux différents stades de

croissance.

Chagque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d’'échantillonnage
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-Miconia alata-

-Figures 79 et 80 :Tracé des fonctions de répartition de

1'indice d'axialisation (A) pour les différents stades

de croissance

-Figures 81 et 82 :Tracé des fonctions de répartition de

1’indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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~Miconia alata-

Figure 83 :Evolution des indices de taille (T)et

d'axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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-Miconia alata-

"GRAPHE SIGNATURE"

-Figure 84 :Graphe en fil

-Figure 85 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la

sexualiteé
Les fléches indiquent le sens de 1l'évolution

ontogénique
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II - 6 - 5 - Données de vitesse de croissance
Vingt-cinq axes ont pu étre récoltés.

En cinq semaines le nombre de noeuds édifiés varie de 1 a 2,
ce qui donne un plastochrone variant de 18 a 35 jours (respectivement
pour une portion d'axe "1r" et une portion d'axe "1j").

La vitesse d'allongement des axes varie de 0,4 a 4,3
cm/semaine (respectivement pour un axe "1j" et un axe "1r").

Les Figures 86 et 87 indiquent une corrélation L - A un peu
meilleure que la corrélation L - T (les coefficients de corrélation
linéaire sont respectivement de 0,835 et 0,805).

On peut donc en conclure que plus un rameau est axialisé, plus
il est de grande taille, plus sa vitesse d'élongation est élevée avec un
plastochrone court (jusqu'a 2 entre-noeuds dégagés pour 0,10 m
d'élongation en cinq semaines).



~Miconia alata-

-Figure 86

Graphe indice d'axialisation-élongation axiale(A -L)

-Figure 87

Graphe indice de taille-élongation axiale( | -L)
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II - 6 - 6 - Synthése

Ces données conjointes sur la croissance de Miconia alata

permettent 4 présent de distinguer les 3 phases suivantes :

- Premiére phase : Elle correspond a l'axe "1j". Ses dimensions (SF,
SSE, LE et donc T) sont minimales. Il est trés foliarisé et sa vitesse
d'allongement est faible.

- Deuxiéme phase : Cet axe aprés s'étre développé et ramifié, atteint
des dimensions maximales. Il est fortement axialisé et sa vitesse de

croissance est élevée.

- Troisiéme phase : Ce sont les axes latéraux.SF et SSE y prennent une

valeur moyenne, mais LE demeure élevé (proche du niveau atteint en
"1r"). De ce fait l'indice de taille prend une valeur moyenne a élevée.
Ce sont des axes moyennement foliarisés. La vitesse de croissance est
moyenne. C'est au cours de cette troisiéme phase que la floraison
apparait (entre les stades 2 et 4).

Ces différents éléments sont résumés dans le schéma virtuel de
la Figure 88.

NOTE : Les mesures partielles effectuées sur des axes d'ordre 1, devenus
floriferes permettent de constater une évolution du diametre comparable a

celle observée au niveau des axes latéraux floriferes.



~Miconia alata-

Figure 88:SCHEMA VIRTUEL
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Miconia ciliata (Rich.) DC
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II - 7 - Miconia ciliata (Rich) DC - MELASTOMACEAE
Herbier:LAURI P.E. n° 185

(Herbier du centre ORSTOM de CAYENNE - GUYANE FRANCAISE)
SITE D'ETUDE : Piste de St Elie - GUYANE FRANCAISE

Cette petite Melastomaceae des savanes et des foréts
secondaires est répandue dans toute l'Amérique intertropicale, du
centre du BRESIL au MEXIQUE.

Lors de la fructification on reconnait aisément les baies noires,
globuleuses et brillantes assemblées en grappes dressées de 0,1 a 0,15
m de long.

H -7 - 1 - Présentation morphologique

Cette espéce semi-herbacée dépasse rarement 1,50 m. Certains
échantillons de l'herbier du centre ORSTOM de CAYENNE décrivent
des individus de 2 a 3 m de haut.

Ses feuilles simples et entiéres sont opposées-décussées.

Il n'y a pas de forme juvénile typique, selon les critéres utilisés
ici.

II - 7 - 2 - Mode de croissance

L'axe orthotrope, d'ordre 1, peut former une inflorescence
terminale dés qu'il atteint 0,3 - 0,4 m de hauteur (Planche 12-A).
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I1 produit parallélement deux ramifications latérales

équivalentes.

Celles-ci vont a leur tour reproduire ce schéma de croissance.

On a ainsi une succession de modules formant chacun une
inflorescence aprés s'étre ramifié (Planche 12-B).

L'étude architecturale se résume donc de la maniére suivante :

- Axe initial orthotrope. Il arréte sa croissance en produisant
deux ramifications sympodiales.

- Chacune reproduit ensuite le méme schéma de croissance.
- Les inflorescences sont terminales sur chaque module.
Nous avons typiquement ici une architecture correspondant au

modéle de LEEUWENBERG.

II - 7 - 3 - Zones d'échantillonnage

Cing zones ont été échantillonnées :

1) L'axe initial en début de croissance entre 0,04 et 0,1 m de
hauteur. C'est 'axe d'ordre 1 juvénile.
notation : "1j".

2) Ce méme axe en plein développement avant qu'il ne se
ramifie et fleurisse.
notation : "la".
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3) Les ramifications d'ordre 2.
notation : "2".

4) Les ramifications d'ordre 3.
notation : "3".

5) Les ramifications d'ordre 4.
notation : "4".



~-Miconia ciliata-—

PLANCHE 12-A :Inflorescence terminale sur axe d'ordre

un

PLANCHE 12-B :Inflorescences terminales sur des

modules successifs
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II - 7 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les Figures 89, 90 et 91 montrent une évolution relativement
semblable pour les trois paramétres SF, SSE et LE en fonction du
stade.

Ils prennent une valeur minimale en "1j", une valeur maximale
en "la" (pour SF et SSE) ou en "3" (pour LE). Ils reviennent a une
valeur moyenne en "4".

Le graphe s-v des Figures 92 et 93 montre cette évolution. "1j"
est nettement distinct des autres stades, alors que ceux-ci se
recouvrent largement. Le stade 4 marque toutefois un retour vers "1j".

Les Figures 94 - 95 nous montrent une variation trés faible de A
en fonction du stade. Les deux stades extrémes, ici "2" et "4", ne sont
disjoints qu'a 55 %. Les trois autres stades se répartissent dans cet
intervalle.

Les Figures 96 - 97 permettent de distinguer trois groupes :
"1j" se caractérise par de faibles valeurs de T. "l1a" "2" et "3" a 1'opposé
sont confondus a 100 % et ont de fortes valeurs de ce parameétre. Le
stade 4 prend quant a lui une position moyenne (il est disjoint a 60 %
de "3" et a 95 % de "1j").

Ceci est clairement résumé dans la Figure 98. Alors que T
présente une évolution typique en cloche (les stades "la" "2" et "3" en
constituant le sommet), A varie trés peu en fonction des stades .

Cette évolution spécifique de A confére au “graphe signature”de
M. ciliata une allure caractéristique en 70 Figures 99 et 100.



-Miconia ciliata-

-Figure 89 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

-Figure 90 :Variation de la surface de la section de

1’entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

~-Figure 91 :Variation de la longueur de 1l'entre-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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-Miconia ciliata-

~Figures 92 et 93 :Dessin des nuages de points et des

"patates" correspondant aux différents stades de

croissance,

Chaque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d'échantillonnage
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~Miconia ciliata-

~Figures 94 et 95 :Tracé des fonctions de répartition de

1'indice d'axialisation (A) pour les différents stades

de croissance

-Figures 96 et 97 :Tracé des fonctions de répartition de

1’indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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~Miconia ciliata-

Figure 98 :Evolution des indices de taille (T)et

d’axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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~Miconia ciliata-

"GRAPHE SIGNATURE"

-Figure 99 :Graphe en fil

~Figure 100 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la

sexualité

Les fléches indiquent le sens de 1'évolution

ontogénique
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II - 7 -5 - Données de vitesse de croissance.

Vingt-trois axes ont pu étre récoltés.

En cinq semaines, le nombre de noeuds développés varie de 1 a
2, ce qui donne un plastochrone variant de 18 a 35 jours
(respectivement pour un axe "2" et un axe "lj").

La vitesse d'allongement des axes varie de 0,3 a 3 cm/semaine
(respectivement pour des axes "1j" et "2").

La Figure 101 indique une trés faible corrélation L- A (r = 0,23).
Ceci doit sans doute s'expliquer par la trés faible variation de A chez

Miconia ciliata.

La Figure 102 montre une corrélation positive moyenne entre L
et T (r = 0,679).

On peut donc dire que plus l'axe est de grande taille plus son
élongation est rapide avec un plastochrone court.



~Miconia ciliata-

-Figure 101

Graphe indice d'axialisation-élongation axiale(A -L)

~-Figure 102

Graphe indice de taille-élongation axiale( | -L)
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II - 7 - 6 - Synthése

Ces différents éléments permettent maintenant de donner une
vue d'ensemble de la croissance de Miconia ciliata.

Trois phases sont distinguées :

- Premiére phase : C'est l'axe initial en début de croissance. Ses
dimensions sont faibles. Sa croissance est lente.

- Seconde phase : Elle englobe "la", "2" et "3". Leurs dimensions sont

maximales. Leur vitesse d'allongement est élevée.

- Troisiéme phase : Elle comprend les axes de numéro d'ordre égal a 4

et probablement au dela. Les paramétres SF, SSE, LE et donc l'indice
T se stabilisent autour de valeurs moyennes.

On note donc que si I'évolution des dimensions des axes suit
une courbe en cloche, le degré d'axialisation quant a lui ne varie
pratiquement pas. Il n'intervient donc pas comme critére de
différenciation de ces trois phases.

Il est utile de rappeler par ailleurs que tous les axes, a partir de
"la" sont floriféres.

La Figure 103 fournit le schéma virtuel de Miconia ciliata tels
que ces différents éléments permettent de le donner.



~Miconia ciliata-

Figure 103:S5CHEMA VIRTUEL

o
ot
o

-Les échelles de hauteur et de longueur ont
respectées dans la mesure ou 1'ensemble restait lisible

~La structure en forme de c¢bne renversé a la base des
axes rend compte de 1’augmentation de 1leur diamétre

primaire paralléle & leur croissance en longueur
-Symboles utilisés:

L ® Inflorescence

% Egﬂ Entre—-noeuds

L Zone d’'échantillonnage

¥ T Notation adoptée pour la zone

d’'échantillonnage

L T Tissus secondaires




$La valeur prise par les paramétres synthétiques T et A
est donnée en face des cadres hachurés représentant les
zones d’échantillonnage.Suivant les cas ces valeurs de T
et A reuvent éire communes a plusieurs zones
d’échantillonnage
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Palicourea guianensis ssp guianensis
Aubl.
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II - 8 - Palicourea guianensis ssp guianensis Aubl.- RUBIACEAE

Herbier : LAURI PE.n° 179
(Herbier du centre ORSTOM de CAYENNE - GUYANE FRANCAISE)
Site d'étude : Piste de St Elle - GUYANE FRANCAISE

Cette espéce forme plusieurs peuplements assez denses le long
de la Piste de St Elie.

On la trouve également en forét secondarisée. Elle est aisément
repérable dés mars-avril grace a ses inflorescences en grappes
composées de 0,1 a 0,2 m de long, a axes et fleurs jaunes.

II - 8 - 1 - Présentation morphologique

Bien qu'un échantillon de l'herbier de Cayenne fasse état
d'individus atteignant 20 m, la taille maximale moyenne en bord de
piste semble plutét proche de 10 m.

Les feuilles sont simples, entiéres, coriaces,
opposées-décussées et stipulées. Les nervures sont saillantes sur la

face inférieure.

Les axes cylindriques ont une couleur vert sombre tant qu'ils
restent feuillés.

Les feuilles des jeunes individus ont la particularité d'étre de
couleur lie de vin sur leur face inférieure (Cette coloration est due a la
forte concentration en pigments anthocyaniques dont le réle n'est pas
encore clairement élucidé ; LEE et coll. 1979, 80, 87).



Al

im

-Palicourea guianensis ssp.guianensis-
~Figure 104 :Existence d'une spirale phyllotazigue
privilégiée sur 1’'axe d'ordre 1l:& chague niveau de

ramification ,un seul axe d'ordre 2 va se développer.
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II - 8 - 2 - Mode de croissance

Les individus étudiés ici poussent en sous-bois.

L'axe initial orthotrope a croissance monopodiale peut se
ramifier dés 0,5-0,6 m (Planche 13-A). Sur les deux axes latéraux
existant potentiellement a chaque niveau de ramification, un seul va se
développer en suivant une méme spirale phyllotaxique d'un noeud au
suivant. I1 semble ainsi qu'une spirale soit favorisée par rapport a
l'autre (PREVOST, communication personnelle - Figure 104).

Il n'y a pas de rythme de ramification et assez vite aprés deux ou
trois niveaux de ramification, tous les noeuds sont ramifiés.

Les branches latérales sont des sympodes et peuvent porter des
inflorescences en position terminale sur les ramifications d'ordre 3
(Planche 13-B).

Les caractéres architecturaux sont donc ceux-ci.

- Axe principal, orthotrope, monopodial.

-1 émet de facon diffuse puis continue des ramifications
sympodiales, orthotropes.

-La floraison est terminale sur les axes latéraux.

Palicourea guianensis a donc une architecture conforme au
modéle de STONE (De FORESTA 1981 considére la ramification
comme rythmique et rattache ainsi cette espéce au modéle de
SCARRONE]).

II - 8 - 3 - Zones d'échantillonnage -

Quatre zones ont été échantillonnées :

1) L'axe principal jeune, entre 0,05 et 0,25 m. Cela correspond
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a la zone ou la face inférieure des feuilles est couleur lie de vin.
notation : "1j".

2) Ce méme axe développé entre 1 et 2,5 m. Il est ramifié.
notation : "1r".

3) Les ramifications latérales floriféres de numeéro d'ordre 4 et
notation : "4-5".
4) Les ramifications floriféres de numéro d'ordre 8, prélevées

sur un arbre de 6 m.
notation : "8".



-Palicourea guianensis ssp.guianensis-

PLANCHE 13-A :Ramification sur 1’axe d’ordre un(Al)

PLANCHE 13-B :Inflorescences terminales
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II - 8 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les figures 105, 106 et 107 montrent pour les paramétres SF,
SSE et LE une évolution réguliére et homogéne. Les valeurs sont
minimales en "1j", maximales en "lr", puis moyennes a minimales en
"4-5" et "8". On a donc la une courbe en cloche, asymétrique.

Les Figures 108 et 109 montre une évolution de s et v trés
marquée : "1j" prend les plus basses valeurs, "Ir" s'‘en distingue
nettement avec notamment de fortes valeurs de v. Les stades "4-5" et
"8" sont intermédiaires entre "1j" et "1r".

Les Figures 110-111 et 112-113 indiquent pour A et T le méme
type d'évolution.

Pour A, on trouve trois groupes distincts. Les stades 4-5 et 8
confondus a 95 % ont les plus basses valeurs tandis que "Ir" a les
valeurs les plus €levées.

"1j", disjoint de "8" et de "1r" a 95 %, occupe une position
intermédiaire.

Pour T, on retrouve bien ces trois groupes mais ici "1j" et "1r"
sont nettement opposés et disjoints "4-5" et "8" se situent entre ces
deux extrémes et se recouvrent a 83 %.

La Figure 114 résume ces observations. On note un bon
parallélisme dans les variations de T et A , et la forte foliarisation des
rameaux floriféres "4-5" et "8".

Le "graphe signature" des Figures 115 et 116 montre une
évolution en boucle ouverte.



-Palicourea guianensis ssp.guianensis-

-Figure 105 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

-Figure 106 :Variation de 1la surface de la section de

1'entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

—Figure 107 :Variation de la longueur de 1l’entre—-noeud

({LE)en fonction du stade de croissance
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-Figures 108 et 109 :Dessin des nuages de points et des

"patates”" correspondant aux différents stades de

croissance.

Chagque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d’'échantillonnage
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-Palicourea guianensis

-Figures 110 et 111 :;:Tracé des

de 1’indice d’'axialisation (A)

stades de croissance

-Figures 112 et 113 :;:Tracé des

de 1'indice de taille (T) pour

croissance

ssp. guianensis-

fonctions de répartition

pour les différents

fonctions de répartition

les différents stades de
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~Palicourea guianensis ssp.guianensis-

Figure 114 :Evolution des indices de taille (T)et

d’axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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-Palicourea guianensis ssp.guianensis-

"GRAPHE SIGNATURE"

-Figure 115 :Graphe en fil

-Figure 116 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la
sexualiteé
Les fléches indiquent le sens de 1'évolution

ontogénique
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Il - 8 - 5 - Synthése

Les six semaines d'observation n'ont pas permis d'enregistrer
une croissance suffisante pour fournir des données de vitesse de
croissance fiables. En effet sur trente axes marqués seuls quelques uns
manifestaient un début de croissance.

Trois phases peuvent étre distinguées dans la croissance de

Palicourea guianensis.

- Premiére phase : Il s'agit de I'axe principal en début de croissance. Il
est de petite taille et moyennement foliarisé.

- Seconde phase : Ce méme axe s'est considérablement développé et

ramifié. Sa taille est maximale et il est trés axialisé.

- Troisiéme phase : Elle comprend les axes floriféres. Les dimensions
sont moyennes. Ces axes sont trés foliarisés.

Ces différents éléments nous permettent a présent de proposer
pour Palicourea guianensis le schéma virtuel de la Figure 117.

NOTE : La difficulté de prélevement d'axe d'ordre 1 a plusieurs metres de
hauteur n'a pas permis d'obtenir des résultats statistiquement fiables pour
cette zone. Toutefois il m'a semblé que 1'axe principal suivait une évolution
comparable a celle des ramifications latérales avec notamment une

diminution marquée de la taille.



~Palicourea guianensis ssp.guianensis-—

Figure 117:SCHEMA VIRTUEL
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~Les échelles de hauteur et de 1longueur ont
respectées dans la mesure ou l’'ensemble restait lisible

~La structure en forme de c¢dne renversé a la base des
axes rend compte de 1’'augmentation de leur diamétre

primaire paralléle a leur croissance en longueur
~-Symboles utilisés:

X ® Inflorescence

¥ E;j Entre—-noeuds

* Zone d’'échantillonnage

¥ 15" Notation adoptée pour la zone

d’échantillonnage

x PRI Tissus secondaires




*La valeur prise par les paramétres synthétiques T et A
est donnée en face des cadres hachurés représentant les
zones d’échantillonnage.Suivant les cas ces valeurs de T
et A peuvent 8tre communes a plusieurs zones
d'échantillonnage
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Ricinus communis L.
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II - 9 - Ricinus communis L. - EUPHORBIACEAE

"RICIN"

Herbier : LAURI PE.n° 176

(Herbier du centre ORSTOM de NOUMEA - NOUVELLE CALEDONIE)
Site d'étude : TAREMENE - MARE- NOUVELLE CALEDONIE

Originaire d'Ethiopie (VAN DEN ABEELE et coll. 1956 (1)) ,
cette espéce nettement anthropophile semble s'étre répandue trés tot
vers I'Asie puis dans toute la zone tropicale et méditerranéenne.

Le Ricin (désignant non seulement cette espéce mais également
R. persicus et R. zanzibarensis qui sont deux espéces voisines) est en
effet cultivé pour ses graines oléagineuses aux utilisations trés variées
(c'est notamment l'origine du RILSAN, matiére plastique d'origine
végétale de grande qualité utilisée pour la fabrication de fibres textiles
et dans l'armement).

En Nouvelle Calédonie, cette plante pluri-annuelle a grand
développement racinaire est largement dominante dans la premiére
vague d'espéces colonisatrices, sur terrain récemment défrichés. Elle
sera ensuite relayée par Psidium guajava

Ses inflorescences en grappes coniques de 0,1 a 0,3 m de long
sont dressées en bout d'axe. Les fruits sont des capsules hérissées de
pointes, de 0,5 a 2 cm de diamétre, plus ou moins déhiscentes a
maturité (Planche 14-A).

On notera enfin que cette espéce vivace sous les tropiques se
comporte comme une annuelle de petite taille en climat tempéré.

(1) Cité dans le "mémento de l'agronome” 1980.
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II - 9 - 1 - Présentation morphologique

Adulte cette petite espéce sous-ligneuse dépasse rarement 3,5

La phyllotaxie est alterne spiralée (2/5).

Bien qu'il n'y ait pas de forme juvénile caractéristique on
remarque une complexification du limbe foliaire liée a sa taille. Le
nombre de lobes évolue ainsi avec la croissance de la plante : 6-8 lobes
pour les feuilles de 1'axe a la sortie du sol (Planche 14-B), 9-10 lobes
pour les feuilles produites par des axes de gros diamétre et a
croissance rapide.

II - 9 -2 - Mode de croissance

Les observations et les mesures portent sur des individus
poussant en zone ouverte.

L'axe initial poursuit sa croissance en augmentant
progressivement son diamétre jusqu'a 1,5-1,8 m maximum. Toutefois
en zone trés ouverte il a été observé des axes restés gréles et devenant
floriféres a O,5 m de hauteur aprés avoir développé 13 a 20
entre-noeuds.

Cet axe produit alors une premiére ramification sylleptique a
long hypopodium basai, puis au noeud suivant une seconde ramification
et finalement donne une grappe dressée en position terminale
(Planche 15-A et 15-B). Ces deux ramifications d'ordre 2 répétent le
méme schéma de croissance, de méme que les ramifications d'ordre
3, 4 etc.

Nous avons donc 1la un mode de croissance modulaire,ou chaque
module se termine par une inflorescence,que l'on résumera ainsi :

- Axe initial orthotrope. C'est un sympode.
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-1l produit systématiquement deux axes latéraux par ramification
subterminale. Chaque axe latéral produit a son tour deux autres
ramifications d'ordre 3 et ainsi de suite pour les axes d'ordre
supérieur.

-La floraison est terminale sur tous les axes.

Ce schéma de croissance rattache Ricinus communis au modéle

de LEEUWENBERG (Planche 16).

II - 9 - 3 - Zones d'échantillonnage

Les échantillons ont été prélevés a 5 niveaux différents.

1) L'axe initial entre 0,2 et 0,3 m de hauteur,
notation : "1j".

2) Ce méme axe en pleine croissance avant qu'il ne se ramifie et
fleurisse entre 0,8 et 1,5 m.
notation : "1a".

3) Les ramifications d'ordre 2.
notation ; "2".

4) Les ramifications d'ordre 3.
notation : "3".

5) Les ramifications d'ordre 8.
notation : "8".



-Ricinus communis-

PLANCHE 14-A :Infrutescence

Capsules déhiscentes & maturité

PLANCHE 14-B :Jeunes feuilles comportant six & huit

lobes






-Ricinus communis-

PLANCHE 15-A :Grappe dressée(G) en position terminale

PLANCHE 15-B :Vestige d’une grappe(G) sur 1'axe

d'ordre un{(Al),et départ de deux relais d’ordre

deux(A2)






-Ricinus communis-

PLANCHE 16 :Modele de LEEUWENBERG
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II - 9 - 4 - Présentation graphique des résultats

Remarque préliminaire :

La SSE prise en compte ici est déduite du diamétre global de
I'axe. Mais la coupe de l'axe met en évidence l'existence d'une cavité
centrale internodale assez importante. Des mesures effectuées sur
quelques sections d'axes en croissance primaire montrent que la
surface de conduction effective correspond a environ 70 % de la
section brute. Toutefois de méme que pour Cecropia obtusa j'ai
considéré la surface totale de la section (cf. 2éme PARTIE II - 2 - 4).

Les Figures 118, 119 et 120 montrent les variations de SF, SSE
et LE.

Les valeurs minimales sont observées en "1j", tandis que les plus
hautes valeurs le sont en "la" et (ou) "2". Les stades 3 et 8 ont des
valeurs intermédiaires pour ces trois parametres.

Les Figures 121 et 122 montrent une évolution semblable de s
en fonction de v : "1j" et "2" s'opposent aux deux extrémes, tandis que

"la", "3" et "8" sont intermédiaires.

Les Figures 123 - 124 montrent une évolution pratiquement
nulle de A en fonction des stades; On remarque la grande dispersion
des points pour le stade 2, qui recouvre le stade 1a a 80 %. Les autres
stades sont trés groupés : les deux extrémes "3" et "1j" se recouvrent a
60 %.

Les Figures 125 - 126 indiquent, par contre, pour T une
évolution importante entre "1j", "la" puis "2" (ces deux derniers se
recouvrant a 80 %). Les stades 3 et 8 marquent ensuite un retour vers
"1j" ("3" est disjoint a 30 % de "la" qui le précéde et de "8" qui le
suit).
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Ces évolutions de T et A sont nettement visibles sur la Figure
127 : alors que l'indice de taille T montre une variation en forme de
cloche, l'indice d'axialisation A ne varie pratiquement pas.

Ceci confére au "graphe signature" des Figures 128 et 129 une
allure spécifique en7o qui rappelle ce que I'on a observé pour Miconia

ciliata (cf. Figures 99 et 100).



~-Ricinus communis-—

~-Figure 118 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

~Figure 119 :Variation de la surface de la section de

1’entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

-Figure 120 :Variation de la longueur de 1'entre-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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~Ricinus communis-—

~-Figures 121 et 122 :Dessin des nuages de points et des

"patates"” correspondant aux différents stades de

croissance.

Chaque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d’'échantillonnage



S(c m)

ch)

40
Ao Aa 2
Az Aa
2 A 2
: 3 A ,
Ao o
4«13 3(.1/'0\- X
2
30 4 3 3533 Jo 1
A
(93 '%‘é"“m;z d
3 S/l o
3 33 14 ‘14.0'110»
‘55'%13 T 3
3 %‘) LY 3
S B
o RV g8 fs
20 Jo 1 ;(”z’( 1
184 Jo. 1 M
ky
1 it
11517 Aa. 3
o
K4
10 A
A
K4
'
/]
5555
by
0 L s
0 1 2 3

fig 121



fig. 122



-Ricinus communis-

-Figures 123 et 124 :Tracé des fonctions de répartition

de 1'indice d’'axialisation (A) pour les différents

stades de croissance

-Figures 125 et 126 :Tracé des fonctions de répartition

de 1’'indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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-Ricinus communis-

Figure 127 :Evolution des indices de taille (T)et

d'axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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-Ricinus communis-

"GRAPHE SIGNATURE"

~-Figure 128 :Graphe en fil

-Figure 129 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la

sexualité

Les fleéches indiquent le sens de 1l'évolution

ontogénigue
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II - 9 -5 - Données de vitesse de croissance
Trente axes ont été récoltés.

En quatre semaines, le nombre d'entre-noeuds développés varie
de trois a sept ce qui donne un plastochrone variant de 4 a 9 jours
(respectivement pour un axe "2" et un axe "l1j"). La vitesse

d'allongement des axes varie de 0,2 a 11,3 cm /semaine
(respectivement pour des axes en "1j" et en "2").

Ces mesures ont par ailleurs permis de constater que
I"ensemble assimilateur" (1) terminal sur un axe au stade "la" se
renouvelle totalement en un mois environ (la plus jeune feuille
marquée par baguage du pétiole, devient un mois plus tard la plus

131

vieille de 1""'ensemble assimilateur").
La Figure 130 permet de distinguer 2 nuages de points
distincts.

Le premier correspond aux stades 1j et la. Les valeurs de A y
sont pour l'essentiel négatives. La corrélation L-A y est négative (r =
-0,646).

Le second correspond aux stades 2 et 3. Les valeurs de A y sont
pour l'essentiel positives. La corrélation L- A y est fortement positive (r
= 0,979).

La Figure 131 montre une forte corrélation positive entre L et T
(r = 0,851).

(1) Patrick BLANC (communication personnelle) préconise ce terme
pour désigner lensemble des feuilles assimilatrices présentes a un
moment donné sur un groupe d'axes ou sur un seul axe, constituant
une jeune plante. C’est avec cette deuxiéme acception qu'il est utilisé
ici.
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Autrement dit quelque soit 'axe considéré plus il est de grande
taille plus sa croissance est rapide, avec un plastochrone court. Par
ailleurs pour les stades supérieurs a "la" la corrélation L-A apparait
trés bonne et positive. Mais le faible échantillonnage réalisé a ce niveau

n'autorise pas de conclusions plus précises.



-Ricinus communis-

-Figure 130

Graphe indice d’axialisation-élongation axiale(A -L)

-Figure 131

Graprhe indice de taille-élongation axiale( T -L)
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II - 9 - 6 - Synthése

Avant d'aborder la description proprement dite des différentes
phases de croissance de cette espéce, il faut considérer 1'étude
particuliére menée sur les inflorescences.

J'ai ainsi cherché a corréler la taille de l'inflorescence a SSE
ainsi qu'a T, de l'entre-noeud végétatif précédant immédiatement
l'inflorescence. Différentes possibilités d'estimation de la taille de
I'inflorescence ont été envisagées. J'ai finalement retenu la mesure de
la longueur de l'inflorescence (LI), de l'aisselle de la derniére feuille
végétative de l'axe porteur a l'extrémité de l'inflorescence (Figure
132).

La taille de l'inflorescence est fortement corrélée a SSE (r =
0,868) et plus généralement avec la taille du dernier entre-noeud (r =
0.629) (Figures 133 et 134). On peut donc en déduire que plus l'axe
porteur est de grande taille, avec notamment un diamétre important,
plus l'inflorescence est développée.

Trois phases peuvent étre distinguées dans la croissance de
Ricinus communis :

- Premiére phase : c'est 1'axe initial quand il est jeune. Les paramétres

de dimension (SF, SSE, LE) sont minimaux. Sa taille globale est donc
faible. 11 a une croissance lente.

- Seconde phase : Elle comprend les axes ou portions d'axes, "1a" et
"1r". La taille y est maximale. La vitesse d'élongation des axes est
élevée. Les inflorescences sont de grande taille.

- Troisiéme phase : Il s'agit des axes "3", "4" et au dela. La taille baisse
progressivement pour atteindre une valeur moyenne. La vitesse de
croissance diminue. La taille des inflorescences diminue avec la
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ramification.

L'indice d'axialisation ne variant pratiquement pas, il

n'intervient donc pas dans la distinction opérée entre ces phases.

Par ailleurs il est utile de rappeler que tous les stades a partir
de "la" sont floriféres.

La Figure 135 résume les données graphiques et d'observation
dans le schéma virtuel de Ricinus communis.
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~Ricinus communis-

2cm

-Figure 132:Mesures de la leonguesur de 1’inflorescence

(LI) et de la surface de la section du dernier

entre-noeud végétatif précédant celle~ci{58E)}



-Ricinus communis-

~Figure 133 :Graphe,surface de la section du dernier

entre-noeud végétatif (SSE)-longueur de 1’inflorescence

sus- jacente (LI)

-Figure 134 :Graphe indice de taille du dernier

entre-noeud végétatif(T)-longueur de 1'inflorescence

sus-jacente(LI)



Llcm)

I‘:O‘868 (SieNIFicATiF oo 49%)

0 _ _ L1602 SSE+4499 SSF (¢
0 05 1 15 7 .
f19.133
L lcm)
30] ©
o

r= 0,629( SIGNIEICATIF o §37,)
0 | LI=0565T-2086 T,

0 20 30 0 50 £ig.134




~Ricinus

communis-

Figure 135:5CHEMA VIRTUEL
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Scaevola sericea Vahl.







103

II - 10 - Scaevola sericea Vahl.-GOODENIACEAE
Herbier : LAURI PE n° 188
(Herbier du centre ORSTOM de NOUMEA-NOUVELLE
CALEDONIE)
Site d'étude : Carriére de Kaca - TADUREME - MARE
NOUVELLE CALEDONIE

Cette espéce a large répartition pacifique est courante dans la
végétation secondaire des iles coralliennes. On la trouve sous forme de
buissons touffus en bord de piste et en général dans toutes les zones
anciennement défrichées.

Dans l'océan indien il existe une espéce vicariante, Scaevola
taccada (VEILLON-communic. perso.) Les fleurs de couleur blanche
assemblées en cymes latérales, sont caractéristiques de ce genre avec

leurs pétales groupés de facon asymétrique face aux étamines.

II - 10 - 1 - Présentation morphologique

Cette espéce buissonnante atteint au maximum 1,5 m de
hauteur mais est surtout caractérisée par une extension rayonnante
horizontale, par marcottage naturel des ramifications latérales.

Les feuilles glabres, de couleur vert clair sont simples et
entiéres. La phyllotaxie est spiralée (2/8).

Il n'y a pas de forme juvénile typique selon les critéres retenus
ici.
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II - 10 - 2 - Mode de croissance

Les individus étudiés ici sont tous issus d'une formation ouverte.
L'axe initial 4 croissance monopodiale, orthotrope, assume la poussée
en hauteur du végétal. A l'origine vertical il peut secondairement se
coucher sur le sol au fur et & mesure qu'apparaitront les ramifications.

La premiére ramification latérale, d'ordre 2, issue de cet axe
principal, apparait a une hauteur de 0,3 a 0,5 m. Elle est suivie de 3 a
4 ramifications successives. On a ainsi un premier niveau de
ramifications suivi par 5 4 10 aisselles foliaires sans axes latéraux. Un
second niveau de ramifications (d'ordre 2 également) apparait alors et
ainsi de suite. On a donc une ramification en étages (Planche 17-A).
Ces ramifications de deuxiéme ordre reproduisent elles aussi le méme
mode de croissance et de ramification pour donner des ramifications
de troisiéme ordre. I1 en est de méme pour les ramifications de
quatriéme ordre. Les premiéres inflorescences apparaissent
latéralement, i l'extrémité des ramifications d'ordre 2, aprés plusieurs
niveaux de feuilles. Elles apparaissent ensuite de plus en plus tét sur
les ramifications supérieures.

Paralléelement on observe un mouvement de floraison basipéte
sur toutes les ramifications ayant déja fleuries. Finalement l'axe initial
lui-méme devient florifére, en général aprés le second niveau de
ramification (Planche 17-B). Plus précisément cette floraison de l'axe
principal intervient dés que les ramifications d'ordre 2 fleurissent sur
le premier noeud.

On observe donc un gradient de floraison a la fois temporel (les
ramifications successives d'ordre croissant fleurissent de plus en plus
tot) et spatial (avec l'existence, sur chaque axe, d'un gradient de
floraison basipéte-centripéte).

En résumé le schéma de croissance de Scaevola sericea s'établit
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donc ainsi :

- Axe initial orthotrope a croissance monopodiale.

- Les ramifications de numéro d'ordre supérieur ou égal a deux
sont orthotropes et & croissance monopodiale.

- Tous les axes se ramifient de facon rythmique, par groupes de
4 a 6 ramifications latérales.

- La floraison est latérale.

Nous retrouvons le modéle de RAUH.

II - 10 - 3 - Zones d'échantillonnage

Tous les individus étudiés sont issus de semis. Les marcottes
trés fréquentes chez cette espéce ont été systématiquement rejetées.

Quatre zones d'échantillonnage ont été définies.

1) L'axe principal entre 0,05 et 0,1 m.
notation : "1j".

2) Ce méme axe quand il se ramifie entre 0,5 et 1 m.
notation : "Ir".

3) L'axe principal quand il fleurit au niveau de toutes les
aisselles foliaires.
notation : "1i".

4) Les ramifications de second ordre, quand elles fleurissent au
niveau de toutes les aisselles foliaires.
notation : "2",



-Scaevola sericea-

PLANCHE 17-A :Position des axes d'ordre deux(A2) sur

l'axe d'ordre un{Al) :ramification en étages

PLANCHE 17-B :Apparition des inflorescences

latérales(I1l) sur 1'axe d'ordre un(Al)
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II - 10 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les Figures 136, 137 et 138 montrent une évolution
comparable des trois parameétres SF, SSE et LE.

Ils ont leurs valeurs minimales en "1j", leurs valeurs maximales
en "1r" et présentent des valeurs moyennes a minimales en "1i" et "2".

Les Figures 139 et 140 indiquent une évolution semblable pour
s et v:"1j" et "Ir" se situent aux deux extrémes, tandis que les stades
1j et 2 marquent un retour vers les valeurs qui caractérisent "1j" ;

Les Figures 141 - 142 permettent de distinguer nettement les
quatre stades de croissance par leur indice d'axialisation. On retrouve
aux deux extrémités les stades 1j et 1r.

On note la proximité des deux stades intermédiaires 1li et 2 qui
se recouvrent a 75 %. Les stades 1i et 1r sont disjoints a 75 %.

Ces stades sont ordonnés de la méme facon selon l'indice de
taille (Figures 143-144). On trouve successivement en allant de "1r" a
"1j", le stade li qui recouvre "1r" a 55 %, puis "2", disjoint a 80 % de
"li" et a4 85 % de "1j".

La Figure 145 résume ces observations. On remarque que ces
deux indices ont une évolution paralléle. Dans les deux cas en effet,
"1j" prend la valeur la plus basse, "1r" prend la valeur la plus haute,
tandis que "1i" et "2" sont en position moyenne.

Cette évolution confére au "graphe signature" des Figures
146-147 un aspect en boucle refermée sur elle-méme.



-Scaevola sericea-

-Figure 136 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

~Figure 137 :Variation de la surface de la section de

1’entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

~Figure 138 :Variation de la longueur de 1l'entre-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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~Scaevola sericea-

~Figures 139 et 140 :Dessin des nuages de points et des

"patates” correspondant aux différents stades de

croissance.

Chagque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d’échantillonnage
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~-Scaevola sericea-

—Figures 141 et 142 :Tracé des fonctions de répartition

de 1’indice d'axialisation (A) pour les différents

stades de croissance

~-Figures 143 et 144 :Tracé des fonctions de répartition

de 1'indice de taille (T) pour les différents stades de

croissance
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-Scaevola sericea-

Figure 145 :Evolution des indices de taille (T)et

d’axialisation (A)en fonction des stades de croissance
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~-Scaevola sericea-

"GRAPHE SIGNATURE"”

~Figure 146 :Graphe en fil

~-Figure 147 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la
sexualité
Les fléches indiquent le sens de 1'évolution

ontogénique
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II - 10 - 5 - Données de vitesse de croissance
Trente et un axes ont été marqués puis récoltés.

En douze semaines, deux a onze entre-noeuds se sont
développés. Le plastochrone varie donc de 8 a 42 jours
(respectivement pour un axe "2" et un axe "4").

La vitesse d'allongement des axes varie de 0,06 a 3,3
cm/semaine (respectivement pour un axe d'ordre 4 et un axe d'ordre

2).

La Figure 148 montre une forte corrélation positive L - A (r =
0,949).

La Fig. 149 indique par contre une trés faible corrélation L-T (r
= 0,121).

On note donc que pour Scaevola sericea la vitesse de croissance
d'un axe est beaucoup mieux corrélée a son degré d'axialisation qu'a
sa taille globale.



-Scaevola sericea-

-Figure 148

Graphe indice d’axialisation-élongation axiale( /A -L)

~-Figure 149

Graphe indice de taille-élongation axiale( | -L)
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II - 10 - 6 - Synthése

Les différentes observations permettent de distinguer trois
phases distinctes dans la croissance de Scaevola sericea (Fig. 150).

- Premiére phase : C'est 'axe principal d'ordre 1, a sa sortie du sol,
issu de semis. Sa taille est minimale, il est trés foliarisé. Sa vitesse de
croissance est donc faible.

- Deuxiéme phase : Cet axe s'est développé et ramifié. Il atteint sa taille
maximale. Il est fortement axialisé. Sa croissance est rapide.

- Troisiéme phase : FElle comprend l'axe principal devenu florifére
ainsi que les ramifications floriféres. Leur taille est moyenne. Ils sont
relativement foliarisés et ont une vitesse de croissance également
moyenne.



~-Scaevola sericea-

Figure 150:SCHEMA VIRTUEL

-Les échelles de hauteur et de longueur ont
respectées dans la mesure ou l'ensemble restait lisible

-La structure en forme de c¢8ne renversé a 1la base
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Solanum rugosum Dun.
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II - 11 - Solanum rugosum Dun.- SOLANACEAE

Herbier : LAURI P.E. n° 182
(Herbier du centre ORSTOM de CAYENNE - GUYANE FRANCAISE)
Site d'étude : Piste de St Elle - GUYANE FRANCAISE

Cette espéce, répandue dans les GUYANES, est caractéristique
des formations ouvertes et forme des peuplements assez denses en
bordure des pistes. La croissance est rapide et la floraison précoce
(dés 6 mois - 1 an. De FORESTA 1981). L'inflorescence est portée au
bout d'un axe vertical de 0,05 4 0,1 m, au dessus des derniéres feuilles
de l'axe. C'est une cyme terminale de petites fleurs blanches. Les fruits
sont des baies, vertes a maturité, contenant de nombreuses petites
graines (Planche 18-A et 18-B).

II - 11 - 1 - Présentation morphologique

Ce petit arbuste atteint en moyenne 3-4 m de hauteur quand il
est adulte. Certains échantillons de l'herbier de CAYENNE font état
d'individus de 5-6 m. Les feuilles sont simples, entiéres, hispides sur
leur deux faces. La phyllotaxie est alterne spiralée (2/5).

Il n'y a pas de forme juvénile caractéristique selon les critéres
morphologiques utilisés ici.

II - 11 - 2 - Mode de croissance

Les individus étudiés proviennent d'une formation ouverte.

L'axe initial orthotrope poursuit son développement sur 0,6-1,2
m avant d'arréter sa croissance et de former quatre axes équivalents
(Planche 19-A,19-B). Ceux-ci, a leur tour, vont se développer sur 0,4 a
0,6 m et de la méme facon donner quatre relais. D'un niveau de
ramification au suivant la longueur de ces relais diminue
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progressivement.

Les inflorescences apparaissent en général sur les axes de
troisiéme ordre. (Elles sont abortives sur les premiéres fourches). Le
nombre de relais végétatifs passe alors de quatre a deux en moyenne.
On observe par ailleurs souvent la préséance d'un rameau sur l'autre.

Nous avons donc ici une architecture relativement simple, que
I'on peut résumer ainsi :

- Toutes les branches sont des sympodes orthotropes.

- Ceux-ci forment quatre relais tant qu'ils demeurent végétatifs,
puis un a deux relais végétatifs quand intervient la sexualité.

- La floraison est terminale.

Ce type de croissance par juxtaposition de relais sympodiaux
rattache Solanum rugosum au modéle de LEEUWENBERG.

II - 11 - 3 - Zones d'échantillonnage
Six zones ont été échantillonnées.

1) L'axe initial entre 0,03 et 0,35 m.
notation : "1j".

2) Ce méme axe avant ses quatre relais, entre 0,6 et 1,2 m.
notation : "la".

3) Les relais d'ordre 2.
notation ; "2".

4) Les premiers axes d'ordre 3 ou 4 se terminant par une
inflorescence.
notation : "3-4".
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5) Axes floriféres, au septiéme degré de ramification.
notation : "7".

6) Axes floriféres, au huitiéme degré de ramification.
notation : "8".



-Solanum rugosum-

PLANCHE 18-A :Inflorescence terminale

PLANCHE 18-B :Infrutescence terminale composée de

baies vertes a maturiteé






~-Solanum rugosum-—

PLANCHE 19-A :Axe d’'ordre 1 haut de 1,20m,avant

ramification

PLANCHE 19-B :Axe d'ordre 1 relayé par quatre axes

d’'ordre deux

-I1 a:Inflorescence abortive



I
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II - 11 - 4 - Présentation graphique des résultats

Les Figures 151, 152 et 153 indiquent des variations de SF,
SSE et LE en fonction des stades de croissance, assez homogénes. Les
valeurs minimales sont observées en "1j", les valeurs maximales en "13"
et "2". Il y a ensuite une baisse progressive dans les stades 3-4, 7 et 8.
On note toutefois une brusque remontée de SF en "8". Ceci peut
s'interpréter comme une fluctuation due a lI'échantillonnage. Le graphe
s - v des Figures 154 et 155 montre une évolution semblable de ces
deux variables en fonction des stades:"1j" et "l1a" se situent aux deux
extrémités du graphe. Les stades 3-4, 7 et 8 se répartissent ensuite
entre eux.

Les fonctions de répartition pour A et T (Figures 156-157 et
158-159) témoignent d'évolutions un peu différentes entre ces deux
indices.

Pour l'indice A, les fonctions sont groupées. Dans les basses
valeurs on note les ordres 1j et 8 confondus a 95 %. L'ordre 7 occupe
une position intermédiaire et est disjoint de "1j" a 50 % et de "3-4" a
60 %. Dans les hautes valeurs de A on trouve ensuite les trois stades

3-4, 2 et 1a ("3-4" et "1a" sont confondus a 70 %).

Pour l'indice T, on distingue trois groupes:"1j" dans les basses
valeurs de T, "1a" dans les valeurs maximales, puis les ordres 2, 8, 3-4
et 7;2et'7’se recouvrent a 45 %. On note donc l'inversion du stade 8,
d'indice T plus grand que celui de "3-4" et "7".

L'ordre 2 est disjoint a 58 % de "l1a" tandis que "7" est disjoint
a 85 % de "1j".

La Figure 160 résume les variations respectives de T et A.

On note clairement la courbe de variation de A en forme de
cloche, "1j" et "8" ayant les plus basses valeurs tandis que "la" et "2"
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ont les valeurs maximales.

On remarque une amplitude de variation moindre pour T, "1j"
et "l1a" y ont cependant bien les valeurs respectivement les plus basses
et les plus hautes. Les stades 2, 3-4, 7 et 8 occupent une position
moyenne.

Ces éléments de variation conférent au "graphe signature" des
Figures 161 et 162 un aspect en boucle fermée caractéristique.



-Solanum rugosum-

-Figure 151 :Variation de la surface foliaire(SF)en

fonction du stade de croissance

-Figure 152 :Variation de la surface de la section de

1'’entre-noeud(SSE)en fonction du stade de croissance

-Figure 153 :Variation de la longueur de 1'entre—-noeud

(LE)en fonction du stade de croissance
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~-Solanum rugosum-

~Figures 154 et 155 :Dessin des nuages de points et des

"patates"” correspondant aux différents stades de

croissance.

Chaque niveau foliaire est représenté par la notation

adoptée pour les différentes zones d'échantillonnage
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~-Solanum rugosum-

~-Figures 156 et 157 :Tracé des

de 1'indice d’'axialisation (A)

stades de croissance

~Figures 158 et 159 :Tracé des

de 1'indice de taille (T) pour

croissance

fonctions de répartition

pour les différents

fonctions de répartition

les différents stades de
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-Solanum rugosum-

Figure 160 :Evolution des indices de taille (T)et

d'axialisation (A)en fonction des stades de croissance



20

10

STADE

1a 2 34 7 8

f1g.160



~-Solanum rugosum-—

"GRAPHE SIGNATURE”

-Figure 161 :Graphe en fil

-Figure 162 :Graphe en ruban
Les pointillés marquent la présence de la
sexualité

Les fléches indiquent le sens de 1'évolution

ontogénique
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~Solanum rugosum-

Figure 165:SCHEMA VIRTUEL

[}
-+
[}

-Les échelles de hauteur et de longueur ont
respectées dans la mesure ou 1l’'ensemble restait lisible

~La structure en forme de c8ne renversé a la base des
axes rend compte de 1’augmentation de 1leur diamétre

primaire paralléle & leur croissance en longueur
~Symboles utilisés:

L4 &® Inflorescence

* Ega Entre—-noeuds

3 Zone d'échantillonnage

% 13" Notation adoptée pour la zone

d’'échantillonnage

L i.a. Inflorescence abortive

* SPSTINE, Tissus secondaires




*La valeur prise par les paramétres synthétiques T et A
est donnée en face des cadres hachurés représentant les
zones d’échantillonnage.Suivant les cas ces valeurs de T
et A Peuvent étre communes a plusieurs zZones
d’'échantillonnage

Le code suivant a é€té adopté:

1 |éleve |moyen|faible

ANJ T T

eleve

A TYX Tﬂs r/\
moyen
AL Tal TA] TA

faible
A | Tal Tal ta
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II - 11 - 5 - Données de vitesse de croissance
Vingt-neuf axes ont été récoltés.

En cinq semaines le nombre d'entre-noeuds dégagés varie de
deux a quatorze, ce qui donne un plastochrone variant de 3 a 18 jours
(respectivement pour les portions d'axes "1a" et "1j").

La vitesse de croissance des axes varie de 0,3 a 4,9 cm/semaine
(respectivement pour les portions d'axes "1j" et "la')

La corrélation L- A est trés forte et positive (r = 0,965) de
méme que la corrélation L-T (r = 0,852).Voir Figures 163 et 164.

Ceci indique que la vitesse d'allongement d'un axe est d'autant
plus élevée avec un plastochrone court, qu'il est plus axialisé, et de
plus grande taille.



-Solanum rugosum-

-Figure 163

Graphe indice d'axialisation-élongation axiale(A\—L)

-Figure 164

Graphe indice de taille-élongation axiale( | -L)
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I - 11 - 6 - Synthése

Ces données sur la croissance et sa dynamique, de Solanum
rugosum permettent d'en donner un schéma général (Fig. 165). Trois
phases successives sont distinguées :

- Premiére phase : Elle correspond a l'axe initial en début de
croissance. Il est de petite taille et trés foliarisé. Sa vitesse de
croissance est faible.

- Seconde phase : Elle englobe l'axe principal développé, avant
ramification et les axes d'ordre 2. Leur taille est maximale, ils sont trés
axialisés. Leur croissance est rapide.

- Troisiéme phase : Elle comprend les axes de numéro d'ordre
supérieur a 2. Ils sont floriféres. Leur taille est moyenne. Ils sont
moyennement a trés foliarisés. Leur croissance est donc faible.
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IIléme PARTIE

DISCUSSION
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I - SYNTHESE DES RESULTATS GRAPHIQUES

I - I : REMARQUES PRELIMINAIRES

Avant d'aborder l'exposé proprement dit des résultats, il me

semble important d'effectuer les remarques suivantes :

1) Bien que ce travail ait été effectué sur des espéces appartenant a 5
modéles architecturaux différents, tous les graphes vont maintenant
étre mis en paralléle. Cette méthode trouve sa justification dans
I'approche fonctionnelle telle qu'elle a été congue a l'origine de cette
recherche (cf. 2éme PARTIE 1.1.3).

A ce titre la portion d'axe "l1a" ou "Ir" d'un modéle de RAUH, ROUX,
SCARRONE ou STONE, peut étre assimilée,de par son rdle charpentier,
a la portion d'axe "la" ou "2" d'un modéle de LEEUWENBERG.

Les différents graphes présentés ici forment donc bien un ensemble
homogéne sur le plan de 1'étude fonctionnelle des axes.

2) Le travail préparatoire a 1'échantillonnage a consisté a déterminer
des "zones de prélévement" précises sur l'arbre en croissance. Ces
"stades de croissance" sont donc des moments arbitraires dans ce
continuum de croissance. Cette synthése des résultats, et a fortiori
l'interprétation qui suivra, vont donc replacer ces "stades" dans leur
enchainement progressif et ordonné.

La conception méme de dynamique de croissance ne peut étre congue

que dans la vision de cette transition graduelle.

3) Par ailleurs, suivant le "modéle architectural" que l'on considére,
ces "stades de croissance" n'ont pas la méme existence relative les uns

par rapport aux autres.
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- En effet dans le modéle de LEEUWENBERG, il y a uniquement
succession temporelle entre les stades "1j", "la"", "2", "3", "4"...

- Pour les modeéles de RAUH, ROUX, SCARRONE et STONE, s'il
y a succession temporelle il peut y avoir également coexistence
spatiale entre ces stades. Ainsi "1j", "1a" et "Ir" se succédent bien sur
l'axe principal, mais parallelement a ce dernier on observe la
croissance des ramifications d'ordre "2", "3", "4" etc... qui vont
coexister avec lui.

4) Enfin, et ainsi qu'il a ét€ noté pour C. arabica var. nain . spiciformis,
L. mespiloides, M. alata et Palicourea guianensis ssp guianensis, il n'a
pas été possible d'effectuer un échantillonnage statistique correct au

niveau de l'axe principal devenu florifére, ou plus généralement dans sa
phase, supposée terminale, de croissance. Des mesures partielles ont
toutefois pu étre réalisées : on remarque toujours une diminution du
diameétre axial consécutive a ce qui est observé en "l1a" et/ou "Ir". Le
schéma virtuel en tient compte.

I - 2 : EXPOSE DES RESULTATS

I-2 -1 -Rappel de la démarche suivie

L'étude structurale conduite sur ces différentes espéces se
décompose en deux approches :

- Une premiére approche a consisté en I'étude des variations de
trois parameétres SF, SSE et LE en fonction des étapes de croissance
(Toutes les mesures sont réalisées sur des unités individualisées :
feuille/entre-noeud inférieur)

Les indices de taille (T) et d'axialisation (A} en sont déduits.
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Il est utile de rappeler ici que ces deux indices sont des
grandeurs relatives, permettant de comparer les axes d'une méme
espéce. Je considére ainsi qu'un axe est de taille plus grande, ou qu'il

est plus foliarisé qu'un autre axe de la méme plante.

Cette approche est indépendante du temps d'observation. Je la
qualifie donc d'approche statique.

Remarque : Les résultats graphiques auxquels je me refére dans cette
synthése correspondent aux tracés reliant les médianes (1) entre elles.
En effet si les intervalles interoctiles (1) définis autour de chaque
médiane donne une idée de la variabilité du paramétre (laquelle est en
général élevée pour les grandes valeurs (2)), seule la médiane s'avéere
réellement significative dans la mesure ou elle constitue un paramétre
"robuste”, par opposition aux bornes extrémes.

- Une approche complémentaire a été réalisée non pas sur les
feuilles/entrenoeuds isolés mais sur des portions d'axes dont la
croissance est mesurée en un temps donné. Cing paramétres
principaux ont été enregistrés, tous relatifs a cette portion d'axe

développée : SFT, L, VT, T et A.

(1) Voir 'ANNEXE 2.

(2) Cette plus grande variabilité des paramétres T ou A, quand ils
prennent une valeur élevée peut déja étre pressentie a partir du
graphe S-V..

On remarque ainsi que lorsqu’elles prennent de faibles valeurs les deux
variables S et V. sont en général bien corrélées. Pour de grandes valeurs
on note par contre une plus grande indépendance entre elles (celle-ci
est manifestée par un plus grand étalement des nuages de points pour
les stades "1a” et/ou "Ir" sur les graphes S-V,cf. 2éme PARTIE II).

En premiére analyse il semble donc que le groupe des hautes valeurs

de S et V, et par extrapolation de T et A , est constitué de classes

différentes caractérisées par des lois d'évolution différentes.
L’interprétation morphogénétique de cette observation reste délicate.
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C'est donc par opposition a la précédente une approche
dynamique, directement liée au temps d'observation (voir ANNEXE 3).
Chacun de ces deux niveaux d'étude va faire l'objet d'une

synthése séparée. Je verrai ensuite, quelles sont les conclusions
générales que l'on peut en tirer.

I- 2 -2 - Approche statique : récapitulation

I-2-2-1-Evolution des 3 parameétres : SF,
SSE et LE

Celle-ci est pratiquement la méme quelle que soit l'espéce

considérée.

L'axe initial "1j" est caractérisé par les plus basses valeurs de
ces trois parameétres. C'est donc une portion d'axe dont les dimensions
sont minimales.

Il va ensuite se développer pour atteindre des dimensions
maximales. C'est ce que l'on observe en "la" - "2", parfois "3" (chez M.
ciliata) pour le modéle de LEEUWENBERG, et/ou en "Ir" pour les
modéles de RAUH, ROUX, SCARRONE et STONE.

La ramification intervenant, les dimensions vont de nouveau
baisser : pour les ramifications elles-mémes (dans tous les cas), comme
pour l'axe d'ordre 1 s'il continue sa croissance (C. obtusa, S. sericea
notamment). Les valeurs observées sont alors moyennes a minimales,

avec des variations plus ou moins réguliéres selon les espeéces.
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Remarque : C. arabica présente pour SF et LE des valeurs maximales au
niveau des ramifications. On verra par la suite en quoi cette évolution
se révéle intéressante.

Ce type d'évolution était en fait attendu dans la mesure ou il est
facilement apprécié lors de 1'étude de terrain.

Graphiquement, on obtient donc une courbe d'évolution en
forme de cloche asymétrique, quel que soit le paramétre.

FIGURE 166
Evolution de SF, SSE et LE au cours de l'ontogenése

valeurs
croissanfes

SF(crm)
SSE(cm)
LEcm)|

1, (g O 2 3 4
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L'évolution progressive de SSE entre les stades 1j et la/lr,
c'est-a-dire pendant l'édification de l'axe initial, rappelle les
caractéristiques de la croissance juvénile des monocotylédones, que
différents auteurs anglophones (TOMLINSON, ZIMMERMANN 1966 ;
TOMLINSON 1964, 70, 80 ; TOMLINSON, ESLER 1973) appellent
"establishment growth". CASTRO-DOS SANTOS (1981) a traduit cette

expression par réalisation du diamétre maximum de la tige,
antérieurement a sa croissance en longueur.

Selon TOMLINSON, ESLER (1973), "During this phase the
primary axis, which is narrow in the seedling becomes converted into
the massive structure capable of generating the wide trunk such as
that of the palm". Ce processus conduit finalement a la formation d'une
structure de tissus primaires en forme de cone renversé, dont le
sommet se situe au niveau du collet de la plante (pour l'axe d'ordre 1).
Chez les dicotylédones et les gymnospermes, l'augmentation du
diamétre primaire de l'axe se réalise en méme temps que sa
croissance en longueur. La mise en place des tissus secondaires,
résultant du fonctionnement du cambium masque cette structure
conique au fur et a mesure de l'allongement de 1'axe.

Le schéma virtuel effectué pour chacune des espéces étudiée ici
rend compte de cette évolution du diameétre primaire des axes au
cours de leur croissance.

La fagon dont s'effectuent ces variations quantitatives appelle
toutefois deux remarques :

1) Dans le cas du modéle de LEEUWENBERG, l'augmentation de
valeur de ces paramétres s'effectue de fagon continue de "1j" a "la". En
"2" on observe un saut quantitatif vers des valeurs en général
supérieures. Au cours des ramifications ultérieures, les valeurs vont
diminuer non pas continument, mais par a-coups successifs d'un axe
d'ordre n a un axe d'ordre n + 1.
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Remarque : Il n'entrait pas dans le cadre de cette étude de considérer
systématiquement les variations de ces paramétres a l'intérieur méme
d'un module ( Ce travail n'a été fait que pour l'axe d'ordre 1). Toutefois
des mesures effectuées sur des articles d'A. vieillardii en croissance

montrent nettement :

- une augmentation de SSE

- une augmentation de SF

- une diminution de LE (aprés I'hypopodium basal).

En fin de croissance du module, ces parameétres se stabilisent
ensuite a un niveau inférieur a celui du relais précédent (dans le cas de
ramifications de numéro d'ordre supérieur a 2-3 en général) ou
supérieur a celui du relais porteur (pour un axe d'ordre 2, parfois 3).

En considérant le cas de SSE, ou SF, on obtient alors le schéma
suivant . L'exemple pris est celui d'Alstonia vieillardii var. vieillardii.
FIGURE 167
Alstonia vieillardii var. vieillardii : Représentation graphique de la
variation de SF et SSE au cours de l'édiflcation de modules successifs
(en croissance primaire). Le schéma de la plante est donné a gauche.

hauteur

valeur du ‘
parametre(SF,SSE)

[ tissus primaires

tissus secondaires
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On observe le méme phénoméne pour les ramifications
latérales, sympodiales, des modéles de STONE ou SCARRONE.

2) Cette évolution typique des systémes sympodiaux différe de
ce que l'on observe pour les axes a croissance monopodiale : c'est le
cas de tous les axes des modéles de RAUH et de ROUX, et des axes
principaux d'ordre 1 des modéles de SCARRONE et STONE. En effet
l'augmentation comme la diminution des valeurs de ces parameétres se
fait de fagon continue.

Si on prend comme exemple la variation de SSE ou SF, on
observe le graphe suivant, quel que soit le numéro d'ordre de 1'axe.
L'exemple pris ici est celui de l'axe d'ordre 1 chez Scaevola sericea.

FIGURE 168
Scaevola sericea : représentation graphique de la variation de SF et
SSE au cours de I'édification d'une structure monopodiale : l'axe
d'ordre 1 (en croissance primaire). Le schéma de I'axe est donné a
gauche (les ramifications ne sont pas représentées)

distance au
point d'emission

o5 I valeur du
777777777777 parametre

(SF, SSE)

[ fissus primaires

tissus secondaires
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I-2-2-2- Evolution de l'indice de taille(T)

Ainsi que l'on s'y attendait cet indice résumant les variations
des trois autres paramétres, présente une évolution similaire.

- Il prend donc une valeur minimale en "1j".

- I1 atteint le maximum de sa valeur en "la" - "1r", parfois "2".

- I1 diminue et se stabilise, avec plus ou moins de régularité,
autour de valeurs moyennes a minimales, au niveau de l'axe 1 en phase
de croissance terminale, et des ramifications.

Remarque : Chez Coffea arabica var. nain, on observe une valeur
maximale pour T, au niveau des ramifications (Ceci correspond a ce
qui a déja été noté pour SF et LE).

La courbe d'évolution de T est donc en résumé celle-ci :
FIGURE 169

Evolution de l'indice de taille T au cours de 'ontogenése des onze
espeéces étudiées

valeurs
croissantes

Ticm)

- .,

. . . . , .stade
15 (1a) (1r) 2 3 L
On observe donc bien une réduction générale des dimensions
des axes parallélement a la ramification.
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I1-2-2-3-Evolution de l'indice

d'axialisation (A)

Globalement on observe deux types d'évolution :

1) Dans un premier groupe d'espéces son €évolution semble
calquée sur celle de T. C'est le cas pour A. vieillardii var. vieillardii, C.
obtusa, C. arabica, var. nain, 1. spiciformis, L. mespiloides, M. alata, P.
guianensis ssp guianensis, S. sericea, S. rugosum.

On a donc de méme que pour T, une valeur de A faible en "1j".

Elle devient maximale en "la" - "2" ("3") ou en "la", "Ir". Enfin A
prend une valeur moyenne a minimale au niveau des ramifications
d'ordre supérieur ou égal a 3.

On note méme que pour deux espeéces, L. mespiloides et P.

guianensis, ssp guianensis la valeur de A est sensiblement plus faible
dans cette phase, qu'au niveau de l'axe initial en début de croissance.

Pour ces espéces, le schéma général d'évolution de A est donc
celui-ci :
FIGURE 170
Evolution de l'indice d'axialisation A au cours de l'ontogenése de
quelques espéces ligneuses

valeurs
croissantes

Acm)

1‘j (1.c1) (1.r) 2 3 b
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2) Pour le second groupe d'espéces, M. ciliata et R. communis, on

remarque une évolution de A trés faible, alors que T wvarie

normalement. On obtient donc le schéma suivant :

FIGURE 171

Evolution de l'indice d'axialisation A au cours de I'ontogenése
de M. ciliata et R. communis

valeurs
croissanfes

Aanml

stade

17 1a 2 3 4 5

1-2-2-4-Essai de typologie des "graphes
signatures"”

Les variations conjointes de T et A ont permis d'établir pour
chaque espéce un "graphe signature". Celui-ci revét un caracteére
spécifique dans la mesure ou il a une évolution propre a chacune de
ces espeéces. Mais ainsi que cela a été noté (ANNEXE 2), la constance
d'un tel graphe dans toute l'aire de répartition de l'espéce reste a

étudier.

Les Figures 172 et 173 donnent une vue d'ensemble de ces
graphes.
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-Figure 172 :Récapitulation des "GRAPHES SIGNATURES"



fig.172

ALSTONIA vieillardi CECROPIA obtusa
var. vieillardn

17 4

COFFEA arabica ISERTIA spiciformis
var. nain

T[__A TI——A

LOREYA mespiloides MICONIA alata

TLA TLA




130

-Figure 173 :Récapitulation des "GRAPHES SIGNATURES"

On remarque la forme spécifique des"Graphes signatures"”

de Miconia ciliata et Ricinus communis(encadrement par

un double trait)



fig173

MICONIA ciliata

TL—A

PALICOUREA guianensis
ssp.quianensis

TI__A

RICINUS communis

S/ (

TLA U

SCAEVOLA sericea

T|—A

TI—-A

SOLANUM rugosum
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Les variations quantitatives ne constituent pas en elles-mémes
les considérations les plus intéressantes (cf. ANNEXE 2). Je préfére
donc ici m'attacher a l'aspect qualitatif de ces boucles évolutives.

Une typologie des formes peut ainsi étre réalisée.

Elle permet de distinguer deux grands types de boucles :

- Le premier type correspond aux espéces suivantes : A,

vieillardii var. vieillardii, C. obtusa, C. arabica var. nain, 1. spiciformis,

L.mespiloides, M. alata, P. guianensis ssp guianensis, S. sericea, S.

rugosum.

L'allure générale est celle d'une boucle plus ou moins fermée

sur elle-méme mais ou les évolutions de T et A restent paralléles.

Le cycle d'évolution est composé d'une augmentation puis d'une
baisse conjointe de ces deux composantes.

- Le second type correspond aux espéces M. ciliata et

R.communis. La boucle évolutive prend ici une allure en )°

caractéristique. Dans un premier temps on a une évolution de T alors
que A ne varie pas ou trés peu. Dans un second temps, on observe a

l'opposé une variation de A alors que T ne varie que peu. Ces deux

espéces sont encadrés par un double trait sur la Fig. 173.

On remarque que la différence de forme distinguant ces deux
groupes de graphes tient essentiellement a la différence d'évolution
entre les stades "1j" et "l1a".

D'une fagon générale il semble que ces "graphes signatures”,

basés sur les variations conjointes de T et A , constituent une
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représentation graphique possible du mouvement morphogénétique tel
que le décrit NOZERAN.

I-2 -3 -Approche dynamique : récapitulation

Les résultats obtenus pour cette approche sont résumés dans

les deux graphes :L-T et L- Aétablis pour les différentes espéces dont
la vitesseécroissante a été mesurée, (cf. RESULTATS). La variable L
correspondant a la longueur d'axe édifiée en un temps déterminé,
c'est donc pour une espéce donnée, l'expression de la vitesse
d'allongement de cet axe.

Les degrés de corrélation ont été spécifiés a chaque fois.

o D'une fagon générale on note une corrélation forte et positive

entre L et A .

Les corrélations linéaires sont toujours supérieures a 0,8 (sauf
pour Miconia ciliata et Ricinus communis, dont les cas sont discutés
plus loin).

oLa corrélation L-T est plus variable et globalement moins élevée
que la précédente.

Scaevola sericea montre une trés mauvaise corrélation L-T. 11
semble qu'elle soit due en partie a des axes, de taille moyenne a

petite, caractérisés par une forte vitesse d'allongement.
Globalement la meilleure corrélation L- A peut s'expliquer par

le fait que la variable L concerne spécifiquement l'axe et que A est un
facteur qui par nature "privilégie" la part de l'axe dans le rameau
feuillé.
Remarque :

= Le cas de Miconia ciliata, s'il montre une corrélation L-T

moyenne indique par contre une trés mauvaise corrélation L- A(cf. Fig.
101).
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» Chez Ricinus communis il semble que la corrélation L-A

permette de distinguer deux types d'axes mais aucune conclusion
définitive ne peut étre apportée (cf. Fig. 130 et § II-9-5 2¢éme
PARTIE). La corrélation L-T, par contre, est bonne.

Pour ces deux espéces la mauvaise corrélation L-A peut

s'expliquer par la faible amplitude de variation de A .

On peut donc dire que dans le cas général :
- plus un rameau a une forte prédominance axiale (c'est-a-dire, plus il
est axialisé) plus il est de grande taille, plus il a une croissance rapide.
- plus un rameau a une forte prédominance foliaire (c'est-a-dire, plus il
est foliarisé) plus il est de petite taille, plus sa croissance est lente.

Pour M. ciliata et R. communis, les axes ayant tous le méme
degré d'axialisation, un axe croit d'autant plus vite qu'il est plus
développé.

On peut donc tracer le graphe général suivant :
FIGURE 174
Variation de la vitesse d'allongement axial (L) en fonction des indices

de taille (T) et/ou d'axialisation (A), pour les onze espéces étudiées

. valeurs
crmssan?es de L

valeurs
croissantes

de Tet/ou A
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I-3 :PROPOSITION D'UNE LECTURE GRAPHIQUE DE LA
CROISSANCE

Ces deux approches ayant été explicitées, il est maintenant
possible de donner les grandes étapes de la croissance végétative et du
développement de ces espéces.

Trois paramétres sont retenus dans la définition de ces étapes :

- I'indice de taille, T
- I'indice d'axialisation, A
- la vitesse de croissance, par inférence a partir de 1'évolution

de TetA,L

Il est utile de rappeler que l'expression "vitesse de croissance"
s'entend ici comme le résultat de la croissance en un temps donné,
que la croissance soit continue ou rythmique (cf. ANNEXE 3).

Trois phases principales de croissance ont généralement été
distinguées, pour les onze espéces étudiées.

= Une premiére phase correspond a l'axe initial en tout début de
croissance.

T y prend une valeur minimale

A y est faible (il est minimal dans neuf cas sur onze).
La vitesse de croissance y est donc faible.

C'est donc un axe peu développé, foliarisé et a croissance faible.

Je propose donc de considérer cette phase comme la phase
foliarisée initiale.

» Une seconde phase englobe cet axe initial en pleine croissance
et a fortiori, quand il se ramifie, au niveau des premiéres ramifications.
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Dans le modéle de LEEUWENBERG, elle comprend aussi les
axes de numéro d'ordre 2, ou méme 3.

- Ty prend sa valeur maximale

- A y atteint également son maximum

- On en déduit une vitesse de croissance élevée.

Ce sont donc des axes trés développés, a forte prédominance

axiale et a fort potentiel de croissance.
Je propose l'appellation de phase axialisée.

= Une troisiéme phase correspond a l'axe initial quand son
diamétre diminue (quand la plante est monopodiale), et aux

ramifications latérales périphériques.

On remarque en effet que ces axes ou portions d'axes sont
marqués par une évolution sensible des parametres.

-Tet A y prennent une valeur moyenne a minimale
- Par conséquent la vitesse de croissance y est également

moyenne a faible.

On observe donc la un retour de T et A vers les valeurs

observées dans la phase foliarisée initiale.

De plus, c'est dans cette troisiéme phase que la floraison se

manifeste.

Je propose donc de l'appeler phase foliarisée sexuelle.

En résumé on peut donc tracer le schéma d'évolution suivant :
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FIGURE 175
Evolutions conjointes de la vitesse d'allongement axial , de la taille et
du degré d'axialisation au cours de 1'ontogenése d'un végétal ligneux.
La description des phases est donnée dans le texte

vifesse . .. .
. .~ axialisahon | -
delongation - oiccqnfe faille

croissante croissante

ﬁ /\ phase 2

phase 1

Kid

5 (a) O 2 3 4

phase 1 : phase foliarisee initiale
phase? . phase axialisée
phase3 : phase foliarisée sexuelle

O L'existence d'une phase de croissance caractérisée par une
taille importante des axes feuillés et une vitesse de croissance élevée
(phase axialisée) semble s'accorder avec la relation qu'établissent
BARTHOU et BUIS (1979 a et b, 81) entre un "facteur général
important" (le facteur général est défini comme "une similitude des
tailles des différents organes de la série") et "une croissance plus forte
et un développement plus rapide", sur des axes végétatifs de Mirabilis
jalapa L.

Cette observation ameéne ces auteurs a considérer "la
coordination croissance dimensionnelle- cinétique du développement"
commemi)ropriété fondamentale du comportement morphogénétique
de l'axe.
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O Cette lecture graphique de la croissance de ces espéces
arborescentes ou buissonnantes trouve un écho tout a fait intéressant
dans la description du développement de Lycopodes arborescentes
fossiles du Paléozoique, faite par des paléobotanistes. L'étude de
I'évolution du diameétre primaire a en effet permis a EGGERT (1961)
de distinguer chez ces végétaux trois phases de croissance :

- I'épidogenése, ou ce diameétre augmente
- la ménétogenése, ou ce diamétre reste stable
- 'apoxogenése, ou ce diameétre diminue.

L'évolution observée ici permet d'établir le paralléle suivant :

- l'épidogenése correspond a la transition entre la phase
foliarisée initiale et la phase axialisée.

- la ménétogenése correspond au maintien de l'axe en phase
axialisée.

- l'apoxogenése traduit l'évolution vers la phase foliarisée

sexuelle,

En somme si nous parlons de cette évolution en terme de
dynamique, nous pouvons décrire la phase d'épidogenése comme
marquée par une dynamique d'axialisation, tandis que l'apoxogenése
correspond a une dynamique de foliarisation.

O Par ailleurs, l'existence de cette foliarisation progressive des
ramifications trouve un paralléle intéressant dans le travail de RENARD
1971 sur Fagus sylvatica (cité dans WHITE 1984).

En effet des mesures effectuées sur des individus agés de 25 a
120 ans ont permis a cet auteur de fournir les résultats suivants :
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individu de moins de 25 ans individu de 120 ans
bois surface foliaire bois surface foliaire
pousses 70 % 60 % 63 % 23 %
longues
pousses 30 % 40 % 37 % 77 %
courtes

Les chiffres sont exprimés,
- pour le bois, en pourcentage de la biomasse produite dans l'année
- pour la surface foliaire, en pourcentage de la surface foliaire totale.

On constate donc que les surfaces foliaires portées par les
pousses longues et les pousses courtes sont respectivement divisées et
multipliées par deux, entre un arbre de moins de 25 ans et un arbre de
120 ans.

En marge de ce cas général, il faut maintenant considérer les
*cas particuliers‘de C. arabica var. nain d'une part et de M. ciliata et R.
communis d'autre part.

-Pour C. arabica var. nain on observe bien les deux premiéres
phases mais la troisitme phase montre un maintien de la taille 4 un
niveau élevé. Autrement dit quand la floraison apparait, les rameaux
s'ils sont nettement foliarisés, n'en conservent pas moins une taille
élevée. Le schéma d'évolution de Coffea arabica var. nain est donc le

suivant :
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FIGURE 176
Evolution de la vitesse d'allongement axial(L)de la taille (T) et du

degré d'axialisation ( A) au cours de I'ontogenése de

Coffea arabica var. nain.
Les trois phases de croissance sont identiques a celles figurées sur la
Figure 175
d,él\é:esfse axialisation faill
qanon crgissante 1011€
croissanfe croissantfe T
L
A
— stade
1) r 2 3

- Pour M. ciliata et R. communis, la seule évolution dont on puisse
parler est celle de la taille, car tous les axes de la premiére a la
troisiéme phase sont également foliarisés.

A ceci se superpose un autre phénomeéne : la floraison y apparait
dés la seconde phase donc quand la taille est maximale.
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Il n'y a donc pas ici de phase axialisée proprement dite.
Toutefois, il apparait justifié de distinguer trois phases de croissance,
comme pour les espéces précédentes, mais leur appellation doit
varier. Je parlerai donc plutét de phase foliarisée initiale, de phase
foliarisée sexuelle développée et enfin de phase foliarisée sexuelle peu
développée.

Pour ces deux espéces on a donc 1'évolution suivante :

FIGURE 177
Evolution de la vitesse d'allongement axial(lL)de la taille (T) et du

degré d'axialisation ( A) au cours de I'ontogenése de Miconia ciliata et

Ricinus communis

vitesse A
d’elonga tion uxmllsuhonmme
Croissante CrOISSANte e inte
phase
N foliarisée
sexuelle

developpee

TeflL o
phase foliansee

e ___Sexuelle
phase foliarisee A _p_ep_c!évelo ppée
inifiale : stade

i 1a 2 3 4 5

Nous verrons plus loin en quoi ces trois cas particuliers
s'avérent tout a fait intéressant dans l'interprétation du schéma
croissance-floraison que je propose.
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II - INTERPRETATION DES RESULTATS

II - 1:INTRODUCTION

La synthése des résultats a permis de dégager les observations

communes aux différentes espéces.

Ces faits généraux concernent d'une part les espéces, d'autre

part I'évolution des paramétres.

Faits généraux sur les espeéces :

Quel que soit le modéle, on observe trois phases de croissance
successives ou coexistantes. Ces trois phases marquent des moments
précis dans une évolution progressive. Elles concernent :

- I'axe initial en tout début de croissance

- les axes charpentiers, qui constitueront plus tard le tronc et
les branches mattresses du modéle, que la croissance soit monopodiale
ou sympodiale.

- les ramifications périphériques (en général a partir des ordres
3-4)

La floraison intervient au cours de cette troisiéme phase, pour 9
espéces parmi les onze étudiées dans ce mémoire.

oL'avantage de l'approche structurale telle qu'elle a été
développée ici tient donc essentiellement au fait qu'elle permet de
résumer considérablement les grandes étapes morphogénétiques du
végétal. Cette simplification conduit a établir pour chaque espéce une
courbe-résumé d'évolution des paramétres. Les graphes d'évolution de



143

SF, SSE, LE, T et A au cours de l'ontogenése, en constituent une

illustration.

La juxtaposition des courbes-résumés conduit alors au tracé
d'une enveloppe globale résumant l'évolution des paramétres pour
toutes les espéces.

La synthése des résultats met ainsi en évidence 1'homogénéité
des résultats pour les différentes espéces, que celles-ci soient a
fonctionnement monopodial (ex : Cecropia_ obtusa) ou a

fonctionnement sympodial (ex : Solanum rugosum).

Toutefois a4 un niveau d'analyse plus fin, celui du diagramme
architectural, la méthode d'échantillonnage adoptée dans ce travail
(basée sur l'aspect physionomique-fonctionnel des niveaux foliaires)
apparait comme hétérogéne. En effet l'étude du diagramme
architectural montre que l'évolution morphogénétique d'une plante
monopodiale est différente de celle d'une plante sympodiale. De ce
fait, les ordres de ramification n'ont pas la méme signification dans
I'in et l'autre cas. Ainsi un axe d'ordre 2 provenant d'un
fonctionnement monopodial n'est pas comparable 4 un axe d'ordre 2
provenant d'un fonctionnement sympodial. En ce sens le fait d'avoir
compris dans un méme ensemble les axes d'ordre 2 et 3 de Cecropia
obtusa peut étre considéré comme une hétérogénéité

morphogénétique, sur le plan de l'étude du diagramme architectural,
alors que sur un plan fonctionnel, on peut les assimiler parce qu'ils
sont tous deux floriféres.

Il n'y a donc pas lieu d'opposer ici ces deux approches dans la
mesure ou elles ne se situent pas au méme niveau d'étude du végétal.
L'accent doit étre mis au contraire sur leur profonde
complémentarité.
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0 Ainsi que nous l'avons vu 3éme partie 1-3 , I'enchainement de
ces trois phases de croissance peut étre con¢ue comme la résultante
de deux dynamiques successives :

Dans un premier temps, la dynamique d'axialisation permet
1'évolution de la "phase foliarisée initiale" vers la'phase axialisée". Cette
dynamique concoure donc a I'édification centrale des

branches-maitresses du modéle (et éventuellement d'un tronc).

Dans un second temps, la dynamique de foliarisation conduit a
la formation d'axes foliarisés floriféres. Cette dynamique concoure au
développement périphérique de la phyllosphére, lieu d'apparition de la
sexualité.

Cette considération me semble corroborer la notion
d'intercalation qu'EDELIN (1984) a développé a partir de son étude de
I'architecture monopodiale. Cet auteur constate en effet que "la
morphogenése d'un systéme ramifié monopodial ne s'effectue pas par
adjoncion de rameaux qualitativement nouveaux a sa périphérie, mais
par intercalation de structures nouvelles au coeur méme de son
architecture, la différenciation périphérique étant déja en place dés
I'origine”. On peut concevoir que la mise en place de ces structures
nouvelles" au coeur "de la plante est étroitement liée au processus
d'axialisation. La couche de rameaux qui limite la plante
extérieurement résulte quant a elle du processus de foliarisation.

o La mise en évidence de trois étapes majeures dans la croissance
de ces onze espeéces apportent des éléments de réflexion intéressants
dans la compréhension de l'évolution du végétal au cours de son
ontogeneése.



Ainsi que nous l'avons déja noté (l1ére PARTIE II) deux phases
sont généralement distinguées par les morphologistes dans la
croissance des plantes vasculaires : la "phase juvénile" et la "phase
adulte”, la seconde étant marquée par l'apparition de la sexualité.

Le paralléle suivant peut étre noté :

- La "phase juvénile" de ces auteurs englobe donc la "phase
foliarisée initiale" et la "phase axialisée" que je décris ici.

- Quant a la "phase adulte", elle correspondrait a la "phase

foliarisée sexuelle".

L'approche structurale permet a mon sens d'affiner cette
description de deux phases en distinguant dans la "phase juvénile" ces
deux étapes si dissemblables quantitativement et surtout en insistant
sur l'aspect dynamique reliant ces différentes étapes entre elles. C'est
en effet au cours de la "phase juvénile" de la littérature, que se réalise
le processus d'axialisation progressif des axes tandis que la "phase
adulte" interviendrait durant le processus de foliarisation.

OPar ailleurs certains auteurs ont cherché a évaluer de facon
générale 1'évolution de la dynamique de croissance au cours de la vie
de la plante.

Ainsi pour ROBINSON, WAREING 1969 : "In the early stages of
growth of the seedling lasting some years in forest trees, shoot
extension growth is rapid... In time however the growth rate
declines...".Pour BORCHERT 1976-a : "Transition from juvenile to adult
foliage coincides with a decline in vigor of shoot growth".

L'approche dynamique réalisée dans ce mémoire permet de
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préciser cette évolution. On montre en effet que la vitesse de
croissance de l'axe initial augmente progressivement durant la phase
d'axialisation et qu'elle diminue avec la ramification, c'est-a-dire
parallélement i la foliarisation croissante touchant les ramifications et
I'axe initial s'il poursuit sa croissance .

Faits généraux sur I'évolution des paramétres :

Le cas le plus représenté ici est celui d'une évolution conjointe

de la taille (T) de l'axe et de son degré d'axialisation (A).
Pour huit des onze espéces on a donc la relation suivante :

- un rameau de grande taille est axialisé.
- un rameau de petite taille est foliarisé.

Deux espéces constituent un "cas particulier": M. ciliata et R.
communis. En effet on y observe une dissociation compléte entre ces
deux facteurs. Bien que la taille des axes varie, leur foliarisation reste
relativement identique a celle de l'axe initial en début de croissance.

Un cas intermédiaire est constitué par C. arabica var. nain, qui

présente en troisiéme phase des axes de grande taille mais foliarisés.

On constate donc ici l'intérét descriptif que présentent ces

deux indices T et A . Mais l'indice d'axialisation A revét également une

valeur interprétative de 1'évolution fonctionnelle des axes au cours de
leur croissance.

Ainsi a la suite de KAHN, JEANNODA-ROBINSON (1977)
propose de distinguer sur le plan fonctionnel les "axes d'exploration”
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et les "axes d'exploitation” du milieu aérien. Les premiers sont des
rameaux optimisant 1'occupation spatiale du végétal. De fagon générale
sont désignés ainsi les axes a croissance rapide, a entre-noeuds longs
et portant peu de feuilles ou des feuilles de petite taille. Les seconds
sont des axes dont la vitesse de croissance est plus faible. Ils ont des
entre-noeuds courts et portent une surface foliaire relativement plus

importante, par rapport a l'axe, que les précédents.

On retrouve d'ailleurs 1a, la relation établie par BARKER et coll.
(1973), entre le diamétre de l'axe et son réle trophique et mécanique.
Cette distinction est également valable que le végétal soit arborescent
ou herbacé (JEANNODA-ROBINSON 1977).

Travaillant sur les ARACEAE, BLANC (1978) assimile les stolons
et les flagelles a des "axes d'exploration". BARCELLOS De SOUZA
(1984), sur Commelina communis, désigne de la méme facon ces axes
et considére les tiges dressées comme des "axes d'exploitation”.

Par ailleurs sur un arbre tel que Theobroma cacao (COOK 1916 ;
LENT 1966 ; VOGEL 1975, 77, 78 ; WHEAT 1979), les axes
plagiotropes correspondent aux "axes d'exploitation” tandis que les
axes orthotropes sont les "axes d'exploration"”.

Suivant les cas les "axes d'exploration” sont donc orthotropes ou
plagiotropes. De méme pour les "axes d'exploitation”. Néanmoins dans
ces quelques exemples, ces deux notions permettent d'effectuer une
discrimination entre les axes.

Dans bon nombre de cas, toutefois, cette distinction est
beaucoup moins nette. Pour un arbre se développant conformément au
modéle de LEEUWENBERG par exemple, il n'y a pas de dimorphisme
axial. Chaque rameau peut présenter les caractéristiques des deux
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types d'axes. C'est également le cas de l'axe initial qui, chez les
espéces ligneuses typiques (Alstonia vieillardii, Cecropia obtusa...) se
comporte comme un axe d'exploitation en début de croissance puis

évolue en axe d'exploration a mesure que son diamétre augmente.

L'emploi de ces deux termes reste ainsi finalement limité a des
structures typiques, bien caractérisées (peut-étre monopodiales).

Il m'apparait donc intéressant de compléter cette nomenclature

par les valeurs que prend l'indice d'axialisation (A) dans les différents
cas de figure.

- D'une part on a les "axes d'exploration” correspondant
typiquement aux rameaux axialisés (a forte prédominance axiale).

- D'autre part on a les "axes d'exploitation”, foliarisés (a forte
prédominance foliaire).

Entre ces deux extrémes, l'indice d'axialisation permet de
définir une évolution graduelle d'un type d'axe vers l'autre.

Son utilisation me semble donc cerner la réalité plus finement
en décrivant des axes exploitant (prédominance foliaire) ou explorant
(prédominance axiale) le milieu a un degré variable (1).

(1) Cette idée serait probablement a poursuivre dans le domaine
racinaire; Il est en effet possible de distinguer, sur le plan fonctionnel
tout au moins, des axes d'exploration et des axes d’exploitation du
milieu souterrain, les seconds étant marqués par un chevelu racinaire
important.

Les marqueurs que constituent les brachyrhizes seraient a comparer a
des feulilles.

Il est a noter que de méme que pour l'appareil aérien, un méme axe
peut exploiter le milieu ou l'explorer suivant son stade de croissance. Il
en est ainsi du pivot de la plante : de faible diamétre sur la plantule il
se comporte comme un axe d'exploitation. Il va ensuite augmenter
progressivement son diamétre pour devenir un axe d'exploration
typique (ATGER communication personnelle ; KAHN 1977, 78, 80).
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II - 2 : PROPOSITION D'UN SCHEMA GENERAL
D'INTERPRETATION DE LA CROISSANCE
ET DU DEVELOPPEMENT

Les différents résultats tirés de 1'étude de ces onze espéces ont
permis la proposition d'une lecture graphique de leur croissance
(3¢éme PARTIE 1-3 ).

Une tentative d'interprétation de la croissance et du
développement peut maintenant étre proposée. La place de la floraison
dans ce schéma sera en l'occurrence envisagée.

Mais il est nécessaire auparavant de replacer ce travail dans le
cadre des connaissances récentes acquises en morphogenése végétale,
notamment celles développées dans le concept de mouvement
morphogénétique.

II -2 -1 -L'évolution morphogénétique du végétal

Le concept de mouvement morphogénétique ayant déja été
exposé (lére PARTIE II) je me contenterai d'effectuer les remarques
complémentaires suivantes :

- L'existence d'une évolution morphogénétique non linéaire
implique la nécessaire distinction entre 1'dge chronologique et 1'age
physiologique d'un tissu végétal. En effet la nature cyclique du
mouvement morphogénétique induit trés vite un décalage entre ces
deux ages.

Ainsi au tout début de la vie du végétal, les tissus sont en
général chronologiquement et physiologiquement jeunes. En d'autres
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termes ils sont a la fois "jeunes" et "récents". Mais dans la phase adulte
de sa croissance, la plante présente au niveau des derniéres structures
mises en place, donc chronologiquement jeunes ("récentes"), des
signes de sénescence physiologique (NOZERAN 1986 ; NOZERAN et
coll. 1982 ; ROBBINS 1964).

- De cette considération générale découle une notion
fondamentale : les axes qui se succédent au cours de la croissance
n'ont pas tous les mémes potentialités morphogénétiques. Celles-ci
évoluent progressivement d'un axe au suivant et le long d'un axe au
cours de sa croissance.

Ce phénomeéne est décrit par exemple sur différentes espéces
de Phyllanthus par BANCILHON (1965, 66, 69, 72) ; BANCILHON,
NEVILLE (1966) ; BANCILHON, NOZERAN, ROUX (1963).

De méme, les cultures "in vitro" montrent particuliérement
bien que les tissus n'ont pas toujours les mémes aptitudes
morphogénes, et que celles-ci varient suivant le site de prélévement
sur le végétal (CHOUARD 1962 et AGHION 1963 sur le Tabac ;
MARGARA 1982 sur le Tabac et la Chicorée ; NOZERAN 1986).

Ce phénoméne est connu par ailleurs sous le vocable de
"topophysis" (terme originel créé par MOLISH 1922, cité dans
WAREING 1959) ou "topophysie" (FRANCLET 1979). ROBBINS (1964)
définit ce terme ainsi : "The new plant retains the characters of the
portion of the plant from which it came" (voir aussi BORCHERT 1976 )

Divers exemples semblent montrer qu'il existe une
mémorisation de ces étapes morphogénétiques au niveau de chaque
axe ou portion d'axe. On a ainsi observé sur des Chénes, des Eucalyptus
(GOEBEL 1898), Cercis siliquastrum et Sequoia_sempervirens que les

rejets issus de la souche de l'arbre, partie du végétal la premiére mise
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en place, présentent des caractéres juvéniles (NOZERAN 1984, 86 ;
NOZERAN et coll. 1982). MEDARD (1972) parle, a propos du manioc
d'une "mémoire de la ramification" siégeant dans les boutures de
certains clones.

Un autre exemple est fourni par l'étude des réitérations d'A.
vieillardii ou d'A. plumosa. En effet sur un arbre adulte, les réitérations
présentent l'aspect morphologique correspondant au niveau de
ramification dont elles sont issues. Ainsi les réitérations portées a la
base du tronc sont typiquement juvéniles. Celles issues du "tronc" ont
des feuilles adultes et sont en général "vigoureuses". Tandis que les
réitérations se trouvant sur les axes périphériques fleurissent aprés
avoir formé deux entre-noeuds (observations personnelles).

TORQUEBIAU 1979 fait des observations comparables sur
Shorea mecitopteryx et une espéce d'Artocarpus.

Cette mise en mémoire persiste plus ou moins longtemps a
travers la croissance secondaire.

C'est ainsi que chez Loreya mespiloides (cf. 2éme PARTIE II-5),

on peut concevoir une perte progressive des potentialités originelles
des bourgeons dormants du tronc. Ceci permet finalement leur
sexualisation.

Le mouvement morphogénétique s'attache a décrire une
évolution essentiellement qualitative du végétal au cours de sa
croissance.

L'étude structurale telle qu'elle a €té menée ici met plutét
I'accent sur l'existence paralléle d'une évolution quantitative. Celle-ci

correspond d'ailleurs aux " deux voies de croissance " qui selon
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CHAMPAGNAT, CRABBE (1974) conduisent a la juxtaposition d'un
tronc et d'une couronne chez l'arbre : "During a first phase , a
proeminent, orthotropic axis (or system of axes) is built. In a second
phase this tendency regresses and the growth potential is distributed
among an increasing number of secondary shoots related to the main

axis".(cf. p144)

A la boucle morphogénétique se superpose donc bien une
boucle évolutive décrite par les paramétres structuraux.

Le "graphe signature" en constitue probablement une
formulation graphique tout a fait suggestive.

Mais il ne faut pas voir la un simple paralléle.

I1 semble que, ainsi que le suggére NOZERAN (1986) "ces
modifications quantitatives ouvrent la voie a des changements plus
profonds, qualitatifs”.

L'idée générale peut donc étre formulée de la fagon suivante :

Dans le domaine de la morphogénése, tout peut étre traduit en
terme de variation quantitative. La notion de forme elle-méme peut
étre quantifiée ainsi que l'ont montré des travaux sur les techniques de
reconnaissance de forme appliquées aux molécules chimiques et aux
bactéries (1).

De méme plus généralement la conception de la forme comme
résultante de phénoménes de croissance dans des directions variées
conduit logiquement a une quantification possible (BUIS 1987 ;
LINDENMAYER 1982).

Mais a des degrés précis de cette transition quantitative, des

qualités nouvelles apparaissent, ou disparaissent de fagon prévisible

(1) in "Pour la SCIENCE” n° 90 et 109.
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(WAREING 1959 le suggére pour la floraison). Peut-étre faut-il voir
dans cette relation le fait que l'accumulation de déséquilibres partiels
(évolution quantitative) peut provoquer, a un moment précis, un
déséquilibre plus important (saut qualitatif) ? Cette hypothése est en
tout cas suggérée par NOZERAN (1986) (1).

(1) Elle rejoint en outre l'idée de THOM (1972), qui dans sa "théorie
des catastrophes”, associe a la variation continue d'une variable x le
saut brusque d'une variable y qui lui est reliée. De fagcon plus précise LE
GUYADER (1985) pense que les travaux de BANCILHON (1969) sur la
morphogenése du Phyllanthus "peuvent s’interpréter en théorie des
catastrophes, en particulier les originalités liées a lacquisition de la
plagiotropie et la floraison”.

Mais il semble que la notion de mouvement morphogénétique
elle-méme puisse s’enrichir de la vision que propose la théorie des
catastrophes. En effet on peut comparer le processus qui selon
NOZERANlt{1982)conduit les cellules a "des pertes de fonctions
aboutissant a la mort alors que singulierement elles sont le siége,
manifestement, de retour en arriére, de rajeunissement”, avec limage
topologique qu’'en donne THOM (1972). Initialement congue a partir
de l'étude de métazoaires, on peut l'appliquer aux végétaux. Ce type de
représentation permet "de comprendre de maniére véritablement
ontologique l'antagonisme constructeur des mouvements vie-mort” (LE
GUYADER 1985).

FIGURE 178
Image topologique reliant la phase sénescente du développement du
végétal a son oeuf par la gamétogenése
(D'aprés LE GUYADER 1985 ; THOM 1972)

gametogenese

muf\ qonﬂde
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Les travaux de JAY ALLEMAND et coll. (1986) sur Juglans sp.
montrent que sur le plan de la physiologie €également, des variations
quantitatives de certains composés métaboliques peuvent étre
utilisées comme "marqueurs endogénes" des étapes (qualitatives) du
mouvement morphogénétique : juvénilité, maturité, croissance.

Ce probléme du passage quantitatif-qualitatif se retrouve dans le
fait méme d'associer usuellement croissance et développement. En
effet, a la croissance correspond une évolution quantitative tandis qu'au
développement correspond l'apparition ou la disparition de qualités
spécifiques.

I -2 -2 - Evolution structurale et floraison

Il1 est donc maintenant possible de proposer une interprétation
de la floraison, a partir de ces données structurales.

Si on juxtapose les graphes obtenus pour les onze espéces, on
observe quatre cas d'évolution :
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FIGURE 179

Différents cas d'évolution des indices T et A au cours de I'ontogenése
Pour l'appellation des différentes phases de la croissance de ces
espéces se reporter au paragraphe I-3
Les stades de croissance sont précisés
dans les paragraphes I-2-2-2 et I-2-2-3

sfade de
A vieillardi varvieill. croissance
| .spiciformis
L .mespilodes
M.alata
P .guianensis ssp quian.

47tas

< TIT T TD a

sfade de >stade de

C obtusa croissance M ciliafa croissance

R .communis

7771 zonesflorferes
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NOTE : Les trois premiers cas d'évolution constituent en fait des
modalités particuliéres du "premier type" d'évolution mis en évidence
par la typologie des formes des "graphes signatures”. Le quatriéme cas
correspond quant a lui, au "second type" de la typologie.

D'une fagon générale on remarque que la floraison a lieu quand
les valeurs de SF, SSE, LE et donc T diminuent mais il est montré ici
que chez Coffea arabica var. nain, Miconia ciliata et Ricinus communis,
le virage floral s'effectue sur des axes caractérisés par un indice de
taille T €levé. La floraison n'apparait donc pas reliée a un niveau
particulier de la taille.

Qu'en est-il de sa relation avec l'évolution de l'indice

d'axialisation ?

1) Pour les espéces correspondant au premier cas d'évolution,
la sexualité apparait nettement reliée a la foliarisation des axes.

Cette observation semble correspondre au cas généralement
noté chez les ligneux ou la floraison est contemporaine de la
ramification.

Je fais donc I'hypothése suivante :

La floraison est corrélée a la foliarisation des rameaux.

2) C. arabica var nain, second cas d'évolution, s'accorde

parfaitement avec cette premiére hypothése. Mais ce cas s'avére
intéressant dans la mesure ou ce cultivar a été sélectionné entre autre,
pour sa grande productivité en culture a haute densité. On remarque
que les inflorescences sont portées par des rameaux développés mais
foliarisés. Or on sait par ailleurs, d'aprés 1'étude de MIDGLEY et coll.



1986 sur Leucadendron ou celle, menée ici, sur R._communis, que la
taille de l'inflorescence est bien corrélée a la taille de 1'axe porteur.

Je pense donc qu'il faut voir la une conséquence directe de la
sélection qui tout en permettant la foliarisation normale des
ramifications, donc la floraison selon mon hypothése, a maintenu leur

taille élevée, donc une production de drupes de taille optimale (1).

3) Mais C. obtusa, troisiéme cas d'évolution, permet 4 mon avis
d'affiner cette hypothése. On remarque en effet que la floraison
apparait en "1r" alors que la taille et 1'axialisation de 1'axe sont encore
forts.

Je pense donc qu'il faut reprendre ici la conception dynamique
de la croissance de la plante.

Ceci m'améne a formuler une seconde proposition englobant la

premiére :

La floraison apparait et se maintient quand la dynamique
d'axialisation (marquée par une axialisation croissante) évolue
en une dynamique de foliarisation (c'est le cas de C. obtusa), ou

a fortiori, dans le cours méme de cette phase de foliarisation
(premier cas d'évolution).

Je propose donc le schéma suivant :

(1) La relation entre la taille des fruits et le développement végétatif
sous-jacent a été bien étudiée. Ainsi KOZLOWSKI, KELLER (1966) font
état de plusieurs travaux reliant la taille du fruit a la surface foliaire ou
au nombre de feuilles.
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FIGURE 180
Dynamiques d'axialisation et de foliarisation
Corrélation avec l'apparition de la sexualité

dynamique \  dynamique domaine
d'axialisation /, 1\ de foliarisation = de
croissante / \ "\ croissanfe floraison

phase foliansée phase foliarisée

initiale sexuelle . stade de
croissance
dynamique de foliarisation: dynamique d ‘axialisation -

croissante <> croissanfe
décroissante l> décroissante

4) M. ciliata et R.  communis constituent enfin un "cas

particulier”.

Pour ces deux espéces, la floraison est précoce (1). Or on

(I) Sur R.__communis si la premiére inflorescence se manifeste
généralement quand la taille de l'axe est maximale (l'indice de taille y
atteint sa plus haute valeur), elle a été observée également sur des axes

de 0,3 a 0,5 m restés gréles.



remarque que tous les axes sont également marqués par un fort degré
de foliarisation (identique a celui de l'axe initial en début de
croissance). Ceci m'améne a formuler une troisiéme hypothése
englobant les deux premiéres :

La floraison semble liée au processus de foliarisation des axes.
Elle apparait donc typiquement au cours de ce processus,
paralléle a la ramification. Mais elle peut aussi se manifester
trés tot s'il n'y a pas de phase d'axialisation préalable, ou quand
cette dynamique d'axialisation s'infléchit vers une dynamique de
foliarisation.

L'étude structurale conduite ici ne permet pas d'introduire une
relation de causalité entre 1'évolution vers la floraison et la sénescence,
ou a l'inverse entre l'inhibition de la floraison et la croissance
végétative (CHAMPAGNAT 1983, 87 ; WAREING 1959).

De facon générale il me semble nécessaire de présenter la
relation foliarisation-floraison en terme de corrélation et non en terme
de causalité.

J'insisterai donc ici uniquement sur le caractére contemporain
de ces deux phénomeénes.

Si une causalité quelconque est a chercher pour la floraison, ou
pour le déterminisme d'évolution de l'axialisation et de la foliarisation,
elle doit probablement étre congue en terme de "causalité complexe"”
(BONSACK 1978 ; MORIN 1977, 80), et doit donc inclure d'autres
aspects non considérés ici (écologie, physiologie).

La mise en évidence de l'évolution de l'indice d'axialisation et
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de sa corrélation avec la floraison permet également d'interpréter

l'existence des formes néoténiques.

TAKHTAJAN (1959) définit la néoténie ainsi : "the cessation of
ontogeny at an earlier stage than in ancestral forms".

Par ailleurs "In plants, neoteny involves the rapid essentially
precocious sexuality of most or all of the aerial axes" (HOT 1978). Ces
formes particuliéres de sexualité donnent a penser que trés tot la
plante posséde une aptitude a la floraison. Elle conjugue alors au niveau
de la plantule des caractéres de vieillesse et de jeunesse, d'ou
l'expression de "jeunes-vieux" donnée par NOZERAN (1986). Il y a
ensuite une perte progressive de cette potentialité, qui ne réapparaitra
qu'ensuite au niveau de l'adulte (BANCILHON 1969 ; CHAMPAGNAT
1969 , 87 ; CHOUARD 1951 ; CORNER 1964 ; NOZERAN 1986 ;
NOZERAN et coll. 1982 ; SCARRONE 1969 ; TAKHTAJAN 1969).

Or cette existence de potentialités floriféres en début et en fin
de croissance du végétal, recoupe bien la présence des deux "phases
foliarisées "que je mets en évidence par cette approche structurale :

- Au niveau de la plantule, la floraison est potentielle et se
manifeste dans les cas de néoténie.
- Au niveau des ramifications, la floraison est effective.

On peut donc concevoir l'existence d'un seuil de floraison
directement li€ a la présence de dynamiques concurrentes ou plus
exactement se relayant au cours de la vie du végétal.

Sur un plan graphique, ma proposition est la suivante :

Je considérerai les deux types mis en évidence par la typologie
des "graphes signatures".
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® Pour les espéces du "premier type", la figure 180 peut étre

complétée ainsi :

FIGURE 181
Dynamiques d'axialisation et de foliarisation
Place de la néoténie

phase
axialisee

floraison /- -\ floraison
potentielle @ \@) -effective
(neo’remebhﬂse foliarisée phase foliarisée
inifiale sexuelleﬁ) stade de
croissance

La floraison est normalement déclenchée au delda d'un certain
seuil de foliarisation entre @ et (@ Cela semble étre le cas général chez
les végétaux ligneux ou la floraison est normalement associée a la
ramification-foliarisation.

Elle n'est possible qu'en dec¢a d'un certain seuil d'axialisation

entre D et®

ex : formes néoténiques chez les végétaux ligneux.

Pour ce groupe d'espéces les "phases foliarisées" apparaissent
liées a deux étapes morphogénétiques précises :
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- La "phase foliarisée initiale” annonce la mise en place des axes de
charpente du modéle.

- La "phase foliarisée sexuelle” est contemporaine du développement
de la sexualité.

e Pour les espéces du second type, il n'y a pas de dynamique
d'axialisation. La floraison est donc possible a tout moment du cycle
végétatif, dés que l'apport trophique indispensable a la floraison et a la
fructification est assuré (probablement par le développement d'une
surface foliaire minimale). Nous avons la semble-t-il une
caractéristique des végétaux herbacés (1). Miconia ciliata et Ricinus

communis sont en effet les deux espéces les "plus herbacées" parmi

celles étudiées dans ce mémoire.

Pour ces deux espéces les "phases foliarisées" accompagnent
I'apparition précoce des organes sexuels.

Cette interprétation de la floraison s'intégre a l'idée
fondamentale de mouvement morphogénétique. Elle résulte en effet
directement de la conception dynamique de la croissance qui chez les
ligneux fait alterner la dynamique d'axialisation puis la dynamique de
foliarisation et chez les herbacées réduit considérablement la premiére
pour ne laisser place qu'a un systéme axial plus ou moins développé
mais nettement foliarisé.

Cette conception suppose par ailleurs l'existence d'un lien
fondamental reliant l'évolution quantitative (dont l'équilibre

(1) Cette absence d’axialisation peut a l'extréme conduire a lexistence
d'un unique "ensemble assimilateur” surmonté d'une inflorescence (ex:
plantaao_major). Ce processus de paupérisation ou d'appauvrismement
du systéme végétatif chez les herbes a été étudié par
JEANNODA-ROBINSON (1977).
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axialisation-foliarisation n'est qu'un aspect) et le saut qualitatif vers la

sexualité.

Mais il semble important de noter ici que la vision d'un seuil lié
a la dynamique propre de chaque plante implique qu'il soit spécifique
a l'individu étudié (Il est alors fonction de son potentiel génétique, de

I'écophysiologie etc...)

On peut alors se poser la question de l'utilité de chercher des
valeurs-seuils (morphologiques, physiologiques etc...) qui soient
communes a tous les individus d'une méme espéce.

En somme c'est en fonction de son histoire passée mais aussi
de son devenir potentiel que la plante fleurit.

Enfin si l'objet de cette étude était de mieux cerner 1'évolution
quantitative conduisant finalement a l'irruption de la sexualité, il nous
faut remarquer que l'hypothése qui permet de définir une "zone
morphogénétique de la sexualité" (correspondant a la "phase adulte”
de la littérature) permet aussi de prévoir l'existence d'une "zone
morphogénétique végétative" (correspondant a la "phase juvénile" de la
littérature), ou la floraison ne peut pas se produire. Il faut donc
considérer que la relation établie plus haut entre la foliarisation et la
sexualité a pour corollaire la relation complémentaire

axialisation-absence de sexualité.

C'est ainsi que CHAMPAGNAT (1969) a pu écrire a propos du
stade de "maturité de floraison" : "Il est bon de noter que cette notion
si importante résulte de la constatation empirique qu'avant tel age,
telle stature, tous les facteurs connus sont impuissants a faire fleurir la
plante”.
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Si nous considérons a titre d'exemple les cas de quelques
espeéces dont l'architecture est conforme au modéle de
LEEUWENBERG, l'existence d'une "zone morphogénétique végétative"
permet d'interpréter l'absence d'organes sexuels sur les premiéres
fourches d'Alstonia vieillardii ou d'Alstonia plumosa (observations

personnelles) ou les inflorescences abortives sur celles de Manihot
esculenta (MEDARD 1972) et de Solanum rugosum.

Le cadre d'interprétation de la floraison qui vient d'étre proposé
est basé sur un certain nombre de notions : dynamiques d'axialisation
et de foliarisation, seuil de floraison... Il est nécessaire de les intégrer
dans l'ensemble plus large de nos connaissances actuelles en matiére
de floraison.

IO -2 -3 - Considérations sur la transition vers la floraison

II -2 -3 -1 - Données apportées par 1'étude

structurale

L'évolution des parameétres de structure au cours de l'évolution
ontogénique du végétal a permis d'établir une corrélation étroite entre
la transition vers la floraison et 1'évolution vers la foliarisation des axes.

Cette évolution graduelle marquant la transition vers la
sexualisation des points végétatifs est marquée par le franchissement

irréversible de deux seuils.

- Le premier est qualitatif : 'axe est ou n'est pas florifére.



Ce seuil manifeste la discontinuité existant entre les

développements végétatif et floral.

-Le second est quantitatif.

D'une part les inflorescences tendent a envahir tous les axes au
fur et a mesure qu'ils se ramifient.

D'autre part, la taille de l'inflorescence varie en fonction du type
d'axe dont elle est issue. Ainsi que le montrent les données obtenues
sur R. communis, plus la taille de 'axe porteur est importante, plus
celle de l'inflorescence le sera également.

Des observations non chiffrées effectuées sur d'autres espéces
(A. vieiilardii, A. plumosa, A. coriacea, M. ciliata, S. rugosum) me font
considérer cette corrélation comme trés générale (1).

Les différents degrés que peut prendre cette transition
végétation-floraison peuvent étre illustrés par des observations
réalisées sur Alstonia vieiilardii et une autre espéce néo-calédonienne

Alstonia plumosa. Ces deux espéces ont une croissance comparable.

Ainsi que nous l'avons vu un axe non florifére est relayé par quatre
ramifications végétatives.

Un axe florifére donne quant a lui deux relais végétatifs, et deux ou

trois axes inflorescentiels que 1'on appellera "inflorescences simples
(cymes di- ou trichasiales longuement pédonculées).

(1) Il s'agit de la taille d'inflorescences développées. Chez le manioc, il
y aurait lieu de ne considérer que les inflorescences non abortives et
donc rejeter celles des fourches 1 et 2 (MEDARD 1972).
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Mais il a €été observé a plusieurs reprises des systémes de relais
intermédiaires ou les axes inflorescentiels, associés aux deux relais
végétatifs, portaient avant l'inflorescence proprement dite deux ou
trois niveaux de feuilles adultes de taille réduite. Ces axes
inflorescentiels semblent étre alors des formes de transition qui sont
au départ végétatives puis évoluent en inflorescence cymeuse. On
parlera d"inflorescences mixtes" (1).

Ces systémes de relais de transition ont été observés sur des
axes d'ordre 3, 4 ou 5. C'est-a-dire au niveau de l'apparition de la
sexualité (Figure 182).

Par ailleurs le caractére irréversible de ce processus est marqué
par le fait que quand un axe, ou une portion d'axe fleurit, tous ceux qui
en sont issus par ramification, ou lui-méme s'il continue sa croissance,
fleurissent également.

Enfin il semble important de souligner que les observations
réalisées sur les espéces considérées dans ce mémoire, comme sur
nombre d'autres, montrent que les organes sexuels peuvent étre
portés par des axes de longueur, de diameétre ou de nombre

d'entre-noeuds trés variable a l'intérieur d'un méme individu.

Ces observations ne sont pas nouvelles et demandent a étre
enrichies par celles que l'on trouve par ailleurs dans la littérature.

(I) Les termes "inflorescence simple” et "inflorescence mixte” sont
appliqués par COSTES (1988) aux panicules de Litchi chinensis Sonn.,
ou le méme phénoméne est observé,
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II -2 -3 -2 - Apports des travaux antérieurs et
discussion

I1 est courant de concevoir le passage du végétatif ou floral en
terme d'antagonisme. C'est ainsi qu'en parlent différents auteurs parmi
lesquels BORCHERT 1976 a et b, 83 ; COSTES 1983 ; HARPER 1977,
HELLER 1978 ; KOZLOWSKI 1971 ; KOZLOWSKI, KELLER 1966 ;
SABATIER 1983.

Il est de fait évident que l'appareil végétatif est typiquement
caractérisé par des axes de grande taille et a forte dynamique de
croissance, tandis que l'appareil reproducteur est en général annoncé

par une diminution de la croissance végétative.

C'est par exemple ce qu'avait montré BLACKMAN dés 1919 sur
Helianthus | Cannabis et Nicotiana en notant une diminution brusque
de la production de matériel végétal par les méristémes dés
I'apparition de la floraison.

Un autre exemple qu'il convient de citer ici est celui de
I'existence chez de nombreuses espéces (dont le pommier et le
poirier) d'auxiblastes (pousses longues et a croissance importante) et

de brachyblastes (pousses courtes, a croissance faible).

Aux premiers incombe l'exploration du milieu. Quant aux
seconds, ils sont les "sites privilégiés de floraison" (BORCHERT 1976 a
; CRABBE 1987 ; EDELIN 1977 ; THIEBAUT et coll. 1981).

Parmi les espéces étudiées ici, A. vieillardii var. vieillardii et S.
rugosum apportent également une illustration claire de ce phénoméne:

- Un axe végétatif donne par ramification quatre relais végétatifs
a longs hypopodiums.
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- Un axe florifére, a moindre développement végétatif, ne
donne que deux relais végétatifs associés aux axes inflorescentiels (au
nombre de deux ou trois).

Ce simple fait d'observation est en réalité classique pour les
espéces se développant de fagon modulaire (modéles de
LEEUWENBERG et de KORIBA notamment).

Mais d'autres auteurs ont également noté cette transition
progressive entre les deux systémes.

Ainsi BANCILHON (1969) travaillant sur Phvllanthus parle de
"gradient dans les processus floraux".

CHAMPAGNAT (1974) note un gradient de floraison sur des
cultures "in vitro" de segments isolés de hampe florale de Tabac (voir
aussi AGHION 1963).

CHOUARD (1962) sur le Tabac également, a effectué des
cultures "in vitro" de segments de tiges pris a différents niveaux,
depuis la base jusqu'au sommet de l'inflorescence. Il constate
I'existence d'un "gradient de propension a fleurir possédé par les
tissus internes".

BARTHELEMY (1988) montre particuliérement bien que ce
"gradient de floraison" ne doit se comprendre que dans le cadre plus
vaste du "gradient de différenciation" qui caractérise 1'évolution
ontogénique du végétal dés les premiers stades de croissance.

La conception d'une évolution progressive du systéme végétatif
vers le systéme génératif ne contredit pas celle d'un antagonisme, ou
plus justement d'une discontinuité entre les deux systémes. En effet il
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apparait, selon I'étude structurale, que ces deux "moments
morphogénétiques”, opposés quant a leur capacité de développement
végétatif, ne sont que deux termes d'un méme continuum : Celui de
I'évolution progressive et cyclique de la surface foliaire, de la longueur
et de la surface de la section de 1'entre-noeud et de facon plus générale
de la taille et du degré d'axialisation des niveaux foliaires. Ce
continuum, nous l'avons vu, peut étre résumé par la succession des
dynamiques d'axialisation et de foliarisation chez les ligneux.

C'est d'ailleurs ainsi que BUIS (1987) concoit l'existence d'un
"continuum ontogénique" dans lequel le floral n'est pas l'alternative du
végétatif (WAREING 1978).

Il est par ailleurs admis que la floraison n'apparait et ne se
maintient que si le végétal a atteint un certain stade de développement
végétatif, appelé "maturité de floraison", (voir 1ére PARTIE III).

Cette notion fondamentale de degré de maturité nécessaire a la
floraison induit bien l'existence d'un seuil que franchit la plante au
cours de son évolution (voir ci-dessus I1-2-2).

Plusieurs travaux ont cherché a estimer ce seuil. Ainsi
HARDWICK (1986) sur le pois ; GOOTLIEB (1986) sur la tomate ;
ROBINSON, WAREING (1969) ; WHITE J. (1979) ont relié la mise a
fleur 4 un certain nombre de divisions mitotiques ou de noeuds formés
(voir aussi BARTHELEMY 1988). De méme selon CRABBE (1987), la
mise & fleur, chez le pommier, requiert que le méristéme ait pu
accomplir une vingtaine de plastochrones.

Faut-il dés lors opposer la remarque faite plus haut sur la grande
variabilité des paramétres végétatifs avant floraison (cf. II-2-3-1) et la
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régularité dont font état les travaux exposés ci-dessus. Nous ne le
pensons pas. Il semble en effet que la disparité des résultats peut étre
expliquée de deux fagons essentiellement :

- En premier lieu, par I'hétérogénéité génétique des individus
étudiés.

- En second lieu, par I'hétérogénéité morphogénétique entre
les axes prélevés sur un méme individu.

La variabilité des résultats met donc en évidence la nécessité de
travailler sur la base d'une double homogénéité.

- Génétique : si on considére des individus différents. L'idéal
serait de travailler sur un cultivar précis se développant dans des
conditions optimales.

- Morphogénétique : en ne prenant en compte que des axes
ayant la méme place dans l'ontogenése de la plante. Ainsi, selon BUIS
(1987), cette variabilité "devrait étre abordée dans le cadre de la
dynamique du méristéme générateur, c'est-a-dire de ses modifications
accompagnant le cours de l'ontogenése".

Ce seuil est par ailleurs irréversible (BORCHERT 1976 a et b,
83 ; CHOUARD 1962) dans les conditions normales de croissance et a
conduit CHOUARD (1962) a considérer la floraison "comme un
phénomeéne autocatalytique a travers la plante une fois qu'elle est
installée".

NOZERAN et coll. (1971) utilisent les mots "état automaintenu”,
ou "autoentretenu” pour désigner le caractére acquis.

De méme CHAMPAGNAT parle de "transmission autocatalytique
du caractére acquis" (1969) ou de 1"acquisition d'un état automaintenu
de la floraison" (1987).
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Une fois ce seuil franchi, la fréquence des rameaux floriféres
augmente et la floraison va s'étendre progressivement a tout l'arbre
(BORCHERT 1976 a et b). De fagon plus précise BARTHELEMY (1986 a
et b, 88), montre que la floraison apparait a la "périphérie du végétal
dans les parties les plus distales". Elle se répand ensuite
progressivement en touchant les axes de plus en plus précocement.
C'est "l'envahissement par la floraison". Cette précocité de la floraison
va donc conduire a une réduction progressive elle aussi, du systéme
végétatif sous-jacent. Il apparait toutefois que "cet envahissement par la
floraison aboutit a4 une structure stable des axes que nous appelons
module minimum" (BARTHELEMY 1986 a, 88 ; cette expression
trouve son origine dans l'étude de plantes modulaires). Celui-ci

correspond a la structure végétative minimale en de¢a de laquelle la
floraison n'apparait plus (2 entre-noeuds chez Piper cf. hispidum ; 6 a
13 entre-noeuds chez Isertia coccinea, selon cet auteur).

L'absence de sexualité sur des systémes ramifiés extrémement

miniaturisés et inférieurs au module minimum, s'accorde

probablement avec les phases "subsenile" et "senile", stériles, que
décrivent GATSUK et coll. (1980 ; cf. 1ére PARTIE III).

Ces considérations rejoignent celles de WAREING (1959). En
effet ainsi que nous l'avons vu au début de ce mémoire (lére PARTIE
III), cet auteur considérait déja cette réduction générale des
dimensions (ageing) comme étant un fait notable de l'évolution du
végétal au cours de son ontogenése.

A ce premier phénoméne WAREING en associait un second :
celui de la transition de l'état :juvénile a 1'état adulte (maturation)
marqué par l'apparition de la floraison.
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Toutefois il ne me semble pas nécessaire, comme le fait cet
auteur, d'associer a cette réduction croissante du systéme végétatif une
baisse concomitante de la vigueur (loss of vigour). Cette notion de
vigueur reste en effet trop vague et subjective pour que nous puissions
l'exprimer sous forme d'un parameétre synthétique. Les différentes
variables que nous pourrions considérer comme constituant un
syndrome possible de la vigueur (cf. lére PARTIE III : plastochrone
rapide, entre-noeuds longs, vitesse de croissance élevée etc...) sont en
effet d'amplitude et d'unité différentes et n'ont probablement pas la
meéme importance relative. I1 m'apparait par contre intéressant de
noter que l'évolution vers la floraison se fait dans le méme temps que
la foliarisation progressive des axes périphériques, parallélement a la
réduction de leur taille.

Différents auteurs ont par ailleurs cherché a situer les différents
niveaux auxquels se plagait le déterminisme de la floraison.

Celui-ci a nécessairement de multiples composantes suivant le
niveau d'intégration auquel on se situe (méristéme, branche, appareil
aérien, plante entiére).

Ainsi CHAMPAGNAT (1986) souligne que si la floraison peut dépendre
de signaux externes tels que la photopériode ou la thermopériode, elle
est liée a des signaux internes provenant des feuilles et des racines.
Ceci rejoint l'observation des forestiers et des agronomes selon
lesquels un déficit nutritionnel grave entraine assez vite la mise a fleur
d'un arbre entier (KOZLOWSKI 1971, CHAPERON 1979).

Tout récemment BARTHELEMY 1988 décrivant
"l'envahissement par la floraison" montre que celui-ci s'intégre de
fagon précise dans l'évolution morphogénétique du végétal et qu'il est
sous la dépendance de deux facteurs essentiels, "l'influence du rang
ontogénique d'un organe" et/ou "l'influence de son ordre de
ramification” (ces deux facteurs peuvent agir ensemble ou
séparément).
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Mais a ce déterminisme interne général se greffe un
déterminisme local.

HUET (1972) étudiant l'influence des feuilles et des fruits sur
l'induction florale des brachyblastes du poirier conclue a l'autonomie
de ces brachyblastes.

BORCHERT (1983) souligne le fait que l'orientation du développement
d'un rameau au sein de la couronne d'un arbre dépend étroitement
d'équilibres internes a ce rameau.

BORY (1986), considére que chaque branche supplée a ses propres
besoins énergétiques nécessaire a son développement, la maturation de
ses fruits etc...

CRABBE (1987) parle a ce sujet d'une répartition spatiale des
différentes potentialités de développement des méristémes caulinaires
(voir aussi BUIS 1987).

L'é¢tude réalisée dans ce mémoire montre que la relation
foliarisation-floraison intégre ces deux aspects général et local, du
déterminisme de la floraison.

En effet sur le plan global celui-ci est bien lié a I'évolution de la
plante entiére et plus particuliéerement a la transition de la dynamique
d'axialisation vers la dynamique de foliarisation chez les ligneux, ou a
l'absence de toute axialisation chez les plantes herbacées.

Sur le plan local, il est étroitement corrélé au degré de
foliarisation de l'axe. L'apparition de la sexualité ne sera effective que si
une valeur-seuil est franchie au cours de l'évolution de l'indice
d'axialisation.
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CONCLUSION GENERALE
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Il est d'usage, quand nous décrivons 1'évolution d'une plante de
considérer parallélement sa croissance et son développement.

On associe de ce fait une évolution quantitative de paramétres
morphologiques, anatomiques ou de corps chimiques précis
(substances de réserve, hormones etc...), a une évolution qualitative,
marquée par l'apparition et/ou la disparition de qualités nouvelles
(orthotropie, plagiotropie, floraison...).

Notre connaissance actuelle de la morphogenése végétale ne
nous permet toutefois pas encore de proposer une interprétation
globale satisfaisante incluant ces deux notions de croissance et de

développement.

La complexité des réseaux de corrélation pressenti par les
morphologistes comme par les physiologistes, interdit toute
proposition de causalité simple entre les différents phénomeénes
observés.

Nous sommes donc conduits a établir des paralléles, les plus
précis possibles entre des étapes significatives de la croissance et des
phases caractéristiques du développement.

C'est a ce travail de recherche de corrélations que ce mémoire
est consacré a travers l'étude de onze espéces arborescentes ou
buissonnantes par le biais d'une quantification de quelques parameétres
de structure.
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Deux axes de recherche ont ainsi été définis en début de cette

étude :

- La description de 1'évolution quantitative de la structure

primaire du végétal au cours de sa croissance.

- La mise en évidence d'une corrélation éventuelle avec
certaines phases de 1'évolution qualitative du végétal, notamment avec
un phénoméne fondamental du développement : la floraison.

Sur le plan de la méthode de travail il faut souligner que
I'approche structurale telle qu'elle a été menée ici procéde davantage
d'une approche fonctionnelle que d'une approche ontogénique. Elle
s'avére donc étre indépendante de 1'étude architecturale proprement
dite. Plus précisément elle met en évidence l'évolution structurale
commune aux différents modéles étudiés.

Les conclusions générales qui ont pu étre dégagées sont les
suivantes :

* La quantification des paramétres de structure montre une variation
cyclique du végétal au cours de son évolution. On observe ainsi dans le
cas général des valeurs de taille des axes minimales en début et en fin
de croissance, a la faveur de la ramification. Ceci est la vérification
quantitative d'un fait d'observation connu, et confirme les "lois de
CORNER" (1lére PARTIE 1V).

* Les mesures de vitesse de croissance, estimée par la vitesse
d'allongement axiale, montrent une évolution de méme type.

* I1 est donc possible de suivre le mouvement morphogénétique
propre de la plante par le biais d'une étude quantitative.
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Une lecture graphique de la croissance peut ainsi étre proposée.

* Toutefois il est mis en évidence que si cette évolution de taille des

axes est relativement constante quelle que soit l'espéce, le degré

d'axialisation (A) de ces mémes axes ne varie pas de la méme fagon

suivant les espéces.

Deux groupes d'espéces sont ainsi distingués

- Un premier groupe d'espéces pour lesquelles la taille est
corrélée positivement avec le degré d'axialisation. Nous avons la
semble-t-il les ligneux typiques.

De facon plus précise deux phases ont été décrites chez ces
végétaux :

Dans une premiére phase on note une prépondérance
croissante de l'axe par rapport a la surface assimilatrice.

Dans une seconde phase on note une prépondérance
croissante des feuilles par rapport a l'axe.

Une étude anatomique serait probablement fort utile pour
vérifier cette observation morphologique.

I1 apparait donc que dans l'accomplissement du cyle
morphogénétique du végétal ligneux deux dynamiques concurrentes se
succedent :

. Dans un premier temps c'est la dynamique d'axialisation qui
domine.

. Dans un second temps c'est la dynamique de foliarisation qui
prend le relais.
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- Un second groupe d'espéces pour lesquelles le degré
d'axialisation ne varie pas. Il n'y a donc pas de dynamique d'axialisation.
Il s'agit de deux espéces semi-herbacées, a floraison précoce.

L'étude de l'évolution de A en fonction de l'espéce permet donc
d'appréhender plus finement l'évolution quantitative du végétal au
cours de sa croissance primaire.

On remarque ainsi que la variation de taille des rameaux,
observée "de visu" sur le terrain, n'est qu'un aspect de 1'évolution
quantitative couramment notée. La trajectoire cyclique dessinée par le
"graphe signature" pour chaque espéce en constitue une illustration
possible.

Ces différents résultats plaident donc en faveur de l'opportunité
d'une telle approche structurale quantitative.

Nous n'en sommes plus fort heureusement a l'idée que la
qualité de la "vraie science" puisse se mesurer a son degré de
mathématisation ! Cette approche peut donc étre envisagée comme un
complément de 1'approche morphologique architecturale classique.

En effet elle intégre non seulement 1'aspect statique du végétal,
par la description de phases précises de la croissance, mais aussi son
aspect dynamique, par la description de l'enchainement continu entre
ces phases.

Qu'en est-il a présent de la relation entre cet enchainement
quantitatif et 1'évolution qualitative qui méne notamment a la
sexualisation des méristémes ?
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On remarque tout d'abord que l'évolution cyclique de type
quantitatif semble correspondre assez précisément a l'évolution
qualitative exposée dans le concept de mouvement morphogénétique.

On peut donc concevoir qu'au dela d'une simple mise en
paralléle, des liens plus précis doivent étre recherchés entre ces

évolutions quantitatives et qualitatives contemporaines.

J'ai donc été conduit a faire I'hypothése suivante : si ainsi que
cela est connu par ailleurs la taille de l'inflorescence est bien corrélée
avec celle de l'axe porteur, il semble que la sexualisation du méristéme
soit liée quant a elle a un degré précis d'évolution de l'indice

d'axialisation de cet axe porteur :

- De fagon plus précise 1'étude menée ici conduit a penser que
la floraison semble nettement liée, chez le végétal ligneux, a une
absence d'axialisation ou a fortiori a une foliarisation de 1'axe.

- Selon cette méme hypothése, 1'absence de toute dynamique
d'axialisation chez les deux espéces semi-herbacées étudiées ici
conduit a la formation d'un ensemble d'axes foliarisés sur lesquels la
sexualité peut apparaitre précocement.

I1 m'apparait donc important de concevoir le "seuil de
floraison”, trouvé dans la littérature (correspondant a l'acquisition par
la plante de la "maturité de floraison") dans le cadre de l'équilibre
entre les deux dynamiques d'axialisation et de foliarisation.

Ce n'est certes pas a partir de 1'étude biométrique de onze
espéces que l'on peut tirer une conclusion générale sur la possibilité
de considérer 1'évolution de certains parameétres structuraux comme
"marqueurs” de la floraison.
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Il apparait toutefois que I'hypothése proposée ici offre un cadre
d'interprétation suffisamment large pour qu'il soit possible de 1'affiner
progressivement au cours de recherches ultérieures.

Mais ainsi que je pense l'avoir montré dans ce mémoire
I'analyse quantitative ne doit pas se contenter d'un rdéle purement
descriptif, elle doit s'efforcer de proposer une vision interprétative de

la réalité mesurée.

Il est par ailleurs certain que toute approche quantitative ne
peut apporter des éléments nouveaux que dans la mesure ou elle
repose sur une étude morphologique précise.

Cette étude a été réalisée sur les structures arborescentes ou
semi-herbacées ramifiées. Elle en a dégagé des lois d'évolution
globales.

Mais la méthode d'échantillonnage adoptée dans ce travail a
volontairement négligé certaines zones de discontinuités. Par exemple
les hypopodiums situés a la base des ramifications sylleptiques n'ont
pas €té considérés. Or ces discontinuités sont autant de renouveaux
morphogénétiques "partiels mais réguliers" ou de sauts en avant
(NOZERAN et coll. 1982) qui s'intégrent dans l'évolution globale du
végétal de sa naissance a sa mort.

I1 y aurait donc lieu d'étudier plus précisément ces
discontinuités morphologiques et de les intégrer dans cette courbe
d'évolution de la plante.

Ainsi que se passe-t-il a l'intérieur d'une unité de croissance, au
niveau d'un axe qui va se ramifier, d'un axe porteur d'organes sexuels

ou au niveau méme d'une inflorescence ?
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En somme un paralléle peut-il étre établi entre le diagramme

architectural d'un arbre et une analyse quantitative plus fine ?

D'autre part quelle est 1'évolution des systémes uniaxiaux au
cours de leur croissance ? L'évolution de la taille observée sur le
terrain est-elle la aussi corrélée et dans quelle mesure avec l'indice

d'axialisation ?

Enfin I'hypothése formulée ici d'un seuil de floraison reliée a la
dynamique de foliarisation est-elle applicable a de telles structures

uniaxiales ?

Tels me semblent étre a présent les principaux thémes de

recherches ultérieures.
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ANNEXE 1

TECHNIQUES DE MESURE DE LA SURFACE FOLIAIRE

Différentes techniques sont utilisées afin de déterminer la
surface foliaire (face supérieure du limbe et du pétiole). Les quatre
principales sont celles-ci :

1 - Utilisation de papier millimétré, sur lequel on reporte le
contour de la feuille.
Il suffit ensuite de compter les carrés (25 cm2, cm2 ou mm2). On en
déduit immédiatement la surface de la feuille.

commentaire : cette méthode est probablement la plus exacte mais
elle est longue, fastidieuse et "consomme" de grandes quantités de
papier millimétré. (Dans le cadre de ce travail, le "comptage des
carrés" était difficilement concevable pour les quelques 3 000 surfaces
quejj'ai eu a évaluer!).

2 - Evaluation d'aprés une courbe reliant le poids d'un papier et
sa surface.

Dans un premier temps on construit une courbe-étalon
(régression linéaire) entre le poids d'un papier donné et sa surface.
Il suffit ensuite de prendre l'empreinte de la feuille sur ce papier. On
découpe la forme obtenue et on la pése. On obtient immédiatement la
surface par report sur la courbe-étalon.

commentaire : On doit travailler toujours avec le méme type de papier.
Celui-ci doit étre faiblement hygroscopique (condition importante en
milieu équatorial ou tropical humide). Cette technique demande par
ailleurs une balance de précision (le 10éme de gramme semble
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raisonnable).

3 - Utilisation d'un photoplanimétre. Cet appareil équipé de
cellules photoélectriques permet, par application de la feuille sur
I'appareil, une évalutation relativement précise de la surface foliaire (La
précision de cette évaluation dépend en fait de la densité du réseau de
cellules).

commentaire : Cette méthode trés rapide est difficilement utilisable
dans les conditions habituelles de travail de terrain.

4 - J'ai pour ma part utilisé une quatriéme méthode qui permet
de traiter sur le terrain un grand nombre de feuilles. Elle se
décompose en deux étapes :

Dans un premier temps j'ai mesuré sur papier millimétré la
surface réelle de 10 a 15 feuilles de tailles variables. Pour chacune de
ces feuilles j'ai effectué le produit : longueur (L , pétiole inclus) x
largeur (1 , en sa plus grande largeur).

J'ai ensuite calculé les paramétres de la droite de régression
joignant (L x 1) et la surface réelle. La formule étant trouvé il suffit alors
de calculer systématiquement le produit (L x 1) des feuilles et d'en
inférer la surface approximative. La formule utilisée est du type :
Surface réelle =ax (L x1) + b.

Remarques :
Suivant la nature de la feuille les mensurations retenues n'ont
pas €té les mémes. Dans le cas d'une feuille simple : L et 1 sont apparus

comme convenables.

Dans le cas d'une feuille composée, des calculs préliminaires
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ont montré que la marge d'erreur était trés grande. J'ai donc plutét
considéré la longueur de la nervure principale (jusqu'au point
pétiolaire) : L1, et la moyenne des longueurs des deux nervures
adjacentes : L2, 3. De la méme fagon j'ai alors relié ce produit (L1 x L2,3)
a la surface foliaire réelle.

Schéma explicatif
Mesures réalisées sur une feuille juvénile et une feuille adulte de
Cecropia obtusa

feuille adulte lobee
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Par ailleurs selon les espéces, les formules de calcul utilisées

ont soit été les mémes quelle que soit la zone de prélévement

considérée, soit ont différé si les feuilles présentaient manifestement

une forme variable entre la phase juvénile et la phase adulte.

Tableau des formules utilisées par espéce:

feuille juvénile

feuille adulte

A. vieillardii v.
C.obtusa

C. arabica n.

1. spiciformis

L. mespiloides
M. alata

M. ciliata

P. guianensis g.
R. communis

S. sericea

S. rugosum

SF = 0,473x(Lx]}+4,209
SF = 1,314x(Lx]) 1,017

SF = 0,596x(Lx1)+3,996
SF = 1,366x(L1xLg 3)0.93
SF = 0,64x(Lx])-1,7

SF = 0,77 1x(Lx1)0,94

SF = 0,683x(Lx1)0.97

SF = 0,719x(Lx1)0,962

SF = 0,794x(1x1)0,952

SF = 0,614x(Lx])1.01

SF = 1,285x(L1xLg 3)0.98
SF = 0,512x(1x1) 1,987

SF = 0,623x(1.x1)0,989

NOTE : Dans le cas général la régression de type puissance a semblé

convenable, sauf pour C. arabica et A. veillardii v o la régression linéaire

était meilleure.

Commentaire : Cette méthode est sans conteste la plus pratique sur le terrain

car elle est rapide et nécessite peu de matériel.

Elle est probablement moins exacte que les 3 autres techniques mais convient,

a mon sens, dans le cadre d'un traitement statistique des données.
Pour plus ample information sur ces techniques cf. BONZON 1964 ; CHUAH
1977 ; WILLIAMS 1954.
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ANNEXE 2

TRAITEMENT DES DONNEES : TRAVAIL PREPARATOIRE ET
UTILISATION DE LA METHODE D'ANALYSE DISCRIMINANTE

I - BUT

On recherche une technique statistique qui, pour une espéce
donnée, permet d'évaluer 1'évolution différentielle de SF et VE en
fonction des zones d'échantillonnage.

II - METHODOLOGIE

La méthode de traitement des données adoptée ici, I'analyse
discriminante, se rattache au grand groupe des analyses en
composantes principales .

Sur un plan général, cette méthode consiste a choisir une
direction et sa perpendiculaire, qui permet de discriminer le mieux
possible les différents nuages de points (chacun d'eux correspondant a
une zone d'échantillonnage).

Ce type d'analyse des données est en général réalisé
mécaniquement. Mais dans le cas présent, le faible nombre de
variables (deux, SF et VE) a permis d'effectuer ce traitement a la main.
Ce faisant la méthode adoptée ici correspond au probléme spécifique
auquel j'ai eu a répondre (cf. ci-dessus, BUT). Ce traitement "sur
mesure” présente l'avantage de rester toujours trés proche des
données originelles.
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Les différentes étapes de ce travail sont maintenant détaillées

dans l'ordre ou elles ont été effectuées.

II - 1 - RECHERCHE DES INVARIANTS

Le fait de travailler sur des variables d'unités différentes (SF est
un carré tandis que VE est un cube) risque d'entrainer a priori une
distorsion d'autant plus grande que les valeurs prises par les variables
sont élevées.

La premiére démarche a donc consisté a réduire a une méme
unité ces deux variables. On a donc pris la racine carrée de SF et la
racine cubique de VE.

Ces deux nouvelles variables sont notées S et V respectivement
(leur unité est le cm).

II - 2 - REPRESENTATION GRAPHIQUE

La démarche suivante a consisté a représenter graphiquement
ces deux parameétres S et V en fonction des zones d'échantillonnage
(un graphe par espece).

Sur un graphe on identifie par un signe différent chacun des
stades, toutes les unités feuille-entre-noeud d'une méme zone ayant le
méme signe(l). On résume ensuite le graphe en représentant chaque
zone par une “patate". Il y a dans certains cas des points isolés ou

(1) Les signes utilisés correspondent a la notation adoptée pour les
zones d'échantillonnage. Pour Alstonia vieillardii cela aurait surchargé
le graphique j'ai donc préféré repérer chaque niveau foliaire par un
point.
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aberrants, on choisit alors de les ignorer dans le dessin de la patate.
On n'a pas pour autant jugé utile d'écarter systématiquement un
pourcentage donné (et arbitraire) de points.

On observe alors, pour chaque espéce deux propriétés
importantes de ces graphes et qui en justifient 1'utilisation.

1 - Les "patates" représentant les différentes zones (qui sont
autant de moments singuliers de la croissance) sont bien différentes
sinon disjointes.

2 - On peut, en reliant les "patates” dans l'ordre de succession
de ces stades de croissance dessiner une boucle évolutive de la plante
pour S et V (SF et VE).

FIGURE
Représentation graphique dans le systéme d'axes S-V
Dessin des "patates"
Scm) S(cm)

Vcm)

Vicm)
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II - 3 - CHOIX DE LA METHODE DE DISCRIMINATION DES
NUAGES DE POINTS

II -3 -1 - Préliminaire

L'utilisation du rapport S/V congue a priori comme intéressante
ne s'est finalement pas avérée la meilleure méthode pour distinguer
les différents nuages de points.

En effet, effectuer le rapport S/V pour chaque point c'est en fait
graphiquement, projeter ce point sur un quart de cercle trés
dissymétrique, joignant les axes V et S. De plus le fait méme de
réduire ces deux variables S et V, a une seule (S/V) fait perdre une
certaine quantité d'information.

FIGURE
Représentation graphique du parameétre S/V

Note : La position exacte des unités sur ce quart de cercle, de O 4 oo , varie bien
entendu selon les unités choisies pour S et V.
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II - 3 - 2 - Description de 1a méthode d'analyse
discriminante. Création de T et A

On a donc plutét cherché a créer un systéme d'axes (ici
orthogonaux) différents de S et V et optimisant de visu la
discrimination recherchée entre les "patates”.

Ces nouveaux systémes d'axes sont différents pour chaque
espéce mais batis selon le méme principe.

Chaque point de coordonnée ( V ) dans l'ancien repere se voit

dés lors attribuer de nouvelles coordonnees dans le systéme ( T)

FIGURE
Systéme d'axes S-V et nouveau repére T - A

Vicm)

projection sur A A

A(cm)
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Le fait de travailler sur des variables, V et S, de méme Unité, permet
d'accorder aux axes A et T, qui en sont des combinaisons linéaires, un
sens preécis :

- L'axe T a une équation du type a.v+s, avec a=>o0 et oppose les
fortes valeurs aux faibles valeurs, que ce soit de V ou de S.
T considére donc 1'évolution commune de S et V et correspond en fait
a la taille. T est donc un indice de taille (son unité est le cm).

- L'axe A a alors pour équation Z}f .v-s et oppose les unités
feuille-entre-noeud a "dominante foliaire" et ceux a "dominante axiale":
plus A est é€levé plus le rameau considéré a un axe développé
relativement a la surface foliaire.

On parlera d'axialisation ou a l'inverse de foliarisation (1).
A est donc un indice d'axialisation (son unité est le cm).

(1) Le vocable foliarisation nous a semblé tout a fait adéquat pour
désigner ce processus de prédominance relative croissante de la partie
JSoliaire sur la partie axiale. Toutefois EMBERGER (1952, 60) étudiant
l'origine phylogénétique de la feuille, décrit les deux phénoménes
suivants. D'une part la "cladodification d’'axes ou de groupes d'axes”,
conduisant a lacquisition de la dorsiventralité. D’'autre part la
foliarisation qui désigne alors l'évolution par laquelle la vascularisation
des axes devient bilatérale (voir aussi BANCILHON 1972).
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Schématiquement on a donc :

\ A FAIBLES FORTES
T VALEURS VALEURS

axe feuillé de axe feuillé de
FAIBLES petite taille petite taille
VALEURS foliarisé axialisé

ex : plantule ex : axe étiolé

axe feuillé de axe feuillé de
FORTES grande taille grande taille
VALEURS foliarisé axialisé

ex : axe dévelop-| ex:axe

pé de grande "vigoureux"

taille chez R.

communis et

M. ciliata

II - 3 - 3 - Fonctions de répartition

Pour analyser plus finement la répartition des points a
l'intérieur de chaque nuage de points on a recours au tracé des
fonctions de répartition.

Elles sont construites d'aprés la liste des valeurs disposées par
ordre croissant et sont établies pour chaque paramétre (T et A). Elles
permettent de se rendre compte de la variabilité du parameétre pour le
stade considéré, mais aussi de comparer entre eux les différents
stades.

On note ainsi, a partir des valeurs ordonnées, la valeur médiane,
ainsi qu'un intervalle de variation autour de celle-ci.

J'ai estimé ici que l'intervalle interoctile (éliminant 12,5 % des
valeurs les plus petites et 12,5 % des valeurs les plus é€levées) donnait
une bonne idée de la plage de variation du parameétre.
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FIGURE
Fonction de répartition
médiane
intervalle interoctile

numero d ordre des
valeurs(en pourcentage)

wy
e75{____ . i
1 |
! l
: i
sl i i
t ]
: I
1 1
s |
intervalle ! i
ol o interoctile ! E
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II - 3 -4 - Tracé des courbes d'évolution du parameétre en
fonction du stade

Ces médianes encadrées chacune par 75 % des points de la
distribution totale, permettent alors de donner une courbe d'évolution
du paramétre en fonction du stade d'échantillonnage.
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Le tracé de ces courbes d'évolution a été fait pour T et A mais
aussi pour les paramétres SF, SSE, et LE.

Pour ces trois derniéres variables les courbes reflétent alors les
observations relevées de visu sur le terrain.

FIGURE
Courbe d'évolution du paramétre étudié en fonction du stade

valeur du
paramefre

mediane

—

}encudremen’r a 5%
(in’rervullle interoctile)
stade d echanfillonnage
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II - 3 - 5 - "Graphe signature" de I'espéce.

Ce travail a été fait pour T et A. Ce type de graphe permet une
exploitation a deux dimensions (T et A considérés ensemble) de ce que
l'on vient de faire composante par composante (T et A étudiés
séparément).

La courbe est obtenue en joignant les points médians de

coordonnées ( % ) pour chaque stade.

Deux types de représentation ont été adoptées :

- "Un "graphe en fil" joignant systématiquement les différents
points médians. Il correspond fidélement a 1'échantillonnage.

- Un "graphe en ruban" qui traduit & mon avis mieux la réalité
en gommant des variations dues a 1'échantillonnage. (L'épaisseur du
ruban dans les premiers stades de croissance est arbitraire).

FIGURE
"Graphe signature"
"Graphe en fil" - "Graphe en ruban"

Tem) Tcm)

»
stade

Acm)

Acm)
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II - 3 - 6 - Remarque

Un essai de normalisation des différents graphes d'espéce a été
tenté en considérant non pas les valeurs absolues de T et A mais les

rapports : L (ou A) au stade x (i), je stade 1j étant pris comme
T (ou A) au stade 1j

référence.

Ce traitement supplémentaire était une tentative
d'’homogénéisation des graphes pour les différentes espéces, afin de
mieux les comparer. Toutefois il est vite apparu que la moindre
variation de valeur de ce stade 1j entrainait une forte variation du
rapport (1) . Ceci a notamment été le cas pour les espéces Palicourea
guianensis et Ricinus communis. Pour cette raison aucune

interprétation biologique satisfaisante ne peut étre portée.

D'autres essais ont été faits en choisissant différents stades de
référence, mais aucun ne s'est avéré concluant.

A la réflexion il est donc apparu que ce travail de normalisation
des résultats, visant a4 rendre comparables quantitativement ces
graphes ontogéniques ne pouvait étre mené plus loin.

I a semblé plus juste finalement, de privilégier l'aspect
qualitatif par rapport a I'aspect quantitatif; Ceci m'a amené a accorder

une plus grande importance quant a l'interprétation, a la forme des
graphes plutét qu'a leurs variations quantitatives.

Le terme de "graphe signature" est adopté ici dans la mesure ot
il rend compte de l'évolution spécifique des deux composantes T etA
pour une espéce donnée, dans un lieu donné (celui ou l'étude est
réalisée). La question reste posée de la constance d'un tel "graphe
signature" dans toute l'aire de répartition de 1'espéce.
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ANNEXE 3

ESTIMATION DE LA VITESSE DE CROISSANCE DES AXES

1 - Réalisation des mesures :
La démarche adoptée a été la suivante :

Dans un premier temps j'ai sélectionné au moins trente axes
situés a différentes étapes de la croissance du végétal.

Le marquage est réalisé par baguage du pétiole sur le niveau
foliaire ayant atteint le plus récemment sa taille maximale.

La récolte ne s'effectue qu'aprés le plein développement d'au
moins un ou deux niveaux foliaires supplémentaires.

Le temps d'attente varie de un a six mois, la vitesse de
dégagement des entre-noeuds étant trés variable suivant les espéces.

Sur les axes prélevés trois variables sont mesurées :

- Longueur totale d'élongation de l'axe (L) en cm.
- Volume correspondant (VT) en cm3 .

- Surface foliaire totale produite par cette portion d'axe (SFT) en cm?2.

A partir de ces données mesurées, quatre parameétres S, V puis
T et A sont calculés. Leur mode de calculestle méme que celui exposé
dans I'ANNEXE 2, mais ici, ils sont relatifs a une portion d'axe et non
plus a des niveaux foliaires isolés.
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Les résultats chiffrés sont exposés dans 'ANNEXE 5.

2 - Résultats graphiques

Deux corrélations sont testées pour chacune des espéces pour
lesquelles ces mesures ont pu étre réalisées : L - A et L - T.

Les nuages de points sont dessinés, les coefficients de
corrélation linéaire et leur degré de signification ainsi que les
parameétres des droites de régression sont fournis dans chaque cas.
(L'aspect technique de ces calculs est détaillé dans SCHWARTZ 1963).

3 - Remarques

A titre indicatif la vitesse d'allongement des axes (en
cm/semaine) est notée. Mais il est 4 remarquer que celle-ci ne fournit
aucune indication sur l'existence ou non d'un rythme. Il est ainsi
évident que si le dégagement des entre-noeuds se fait de facon
continue pour Ricinus communis ou Solanum rugosum, cela n'est pas
le cas pour Alstonia vieillardii var. vieillardii ot 1'unité de rythme est

I'entre-noeud lui-méme.

Il est finalement plus exact de considérer ces mesures
d'élongation des axes comme étant des "résultats de la croissance" que
celle-ci soit continue ou rythmique.

C'est pour cette raison qu'il m'a semblé préférable de ne pas
uniformiser les résultats de vitesse de croissance entre les différentes

espéces, au niveau des graphiques.

Par ailleurs le terme de "plastochrone"” utilisé dans ce travail fait
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- ’

référence a la définition de SCHMIDT 1924, qu
ERICKSON-MICHELINI 1957 énoncenainsi : "In the shoot of a higher
plant, leaves appear periodically, and the period between initiation of
successive leaves has been termed a plastochron”.

La mesure de ce plastochrone réel exige donc une méthode
d'étude destructive par approche microscopique (CRABBE 1987 ;
JEUNE 1984).

J'ai quant a moi cherché a apprécier le plastochrone apparent
qui convient a une observation "in situ" et suivie du végétal.

Notons qu'il ne s'agit pas ici du "plastochrone moyen" (1) qui
exige pour qu'on puisse lui accorder une signification biologique de
travailler sur un matériel végétal homogéne (méme numéro d'ordre,
méme rang, méme age).

On remarquera enfin la grande variabilité du plastochrone sous
I'effet conjugué de "facteurs externes" et de "l'état physiologique"
(TORT 1987, le note pour différentes espéces).

Une derniére précision concerne la saison durant laquelle les
mesures de vitesse de croissance ont été effectuées.

Pour les espéces étudiées en GUYANE FRANCAISE, 1'observation
a €té réalisée durant les mois de Janvier-Février 1986.

Il s'agit donc de la saison des pluies.

De FORESTA 1981 parle d'une moyenne des précipitations
mensuelles de 20 cm. (moyenne établie sur 1977-78 - 79-80 sur la

(1) FISHER 1980 en donne la définition suivante "The average time
between the expansion of successive leaves during the experimental
period”.
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piste de St Elie).

Pour les espéces étudiées en N