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La matinée a été consacrée a l'exposition des
concepts ayant trait a ’architecture des plantes
ainsi qu’a la projection de diapositives. Un résu-
mé a été distribué. La sortie sur le terrain s’est
déroulée l'apres-midi. Le texte qui suit reprend
les themes qui ont été abordés au cours de la
journée, en particulier pour ce qui est de la défi-
nition des catégories d’axes et de la réitération.
Il est d’ailleurs impossible d’exposer le concept
de réitération avec un minimum d’ambiguité si
les axes (troncs, branches, rameaux, etc.) ne sont
pas définis clairement.

Mais il est aussi important d’expliquer la
méthode de 'analyse architecturale. A cette fin,
deux exemples ont été choisis, le premier concer-
ne une architecture monopodiale (Daphne lau-
reola) et le second, une architecture sympodiale
(Corylus avellana).

Létude de l'architecture des plantes se fait
obligatoirement par 'observation d’individus sur
pied. Idéalement il faudrait observer de nom-
breux individus d’'une méme espece a des stades
différents mais on peut, dans une certaine mesu-

Figure 1. A-B. Plantules non ramifiées. C. Début de la rami-
fication. D. Unité architecturale réalisée par la plante adulte.
Al: axe d’ordre 1 (tronc); A2: axes d’ordre 2 (rameaux); rl:
rameaux latéraux; fl: inflorescence; r: rejet. Les doubles bar-
res délimitent les unités d’extension. Remarque: les feuilles
persistent pendant deux ou trois ans.

re, inférer la séquence de développement en étu-
diant un trés petit nombre de plantes. Le lecteur
retrouvera dans cet article quelques concepts
utiles déja exposés dans le précédant numéro du
bulletin (KELLER, 2008).

Daphne laureola

La graine germe et produit une tige qui pousse
verticalement. La croissance de cette tige (le
tronc) est trés rythmique, chaque cycle d’élon-
gation produit au printemps une unité d’exten-
sion (UE) tres bien individualisée par des séries
d’entre-nceuds courts en ses deux extrémités
(figures 1A, 1B). Les premieres feuilles formées
par une UE sont nettement plus petites que les
suivantes et sont rapidement caduques. Le tronc
de la plante doit produire un nombre relati-
vement élevé d'unités d’extensions (correspon-
dant a autant d’années de croissance) avant de
se ramifier (figure 1C). Les rameaux latéraux
sont dressés (orthotropes) et aussi a croissance
trées rythmique. Il n'y a pas de formation de
bourgeons entourés d’écailles chez cette espece;
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ce type d’'organe est d’ailleurs absent chez une
majorité de taxons d’origine tropicale comme,
précisément, la famille des Thymeleacaeae. Le
méristéme apical du tronc continue de fonction-
ner (photo 1) apres ramification (ramification
monopodiale). La plante fleurit dés que les bran-
ches ont produit leur deuxiéme (ou troisiéme)
unité d’extension (figure 1D). Les inflorescences
sont de petites grappes axillaires, elles sont por-
tées par le tronc et les branches, ces derniéres
ne se ramifient pas. La croissance des axes est
dite indéterminée, car les méristemes apicaux
ne meurent pas tant que la plante est capable de
poursuivre sa croissance. Au final, la plante ne
comporte que deux sortes d’axes: le tronc (Al) et
les branches (A2 ou axes d’ordre 2). En général la
plante produit un ou plusieurs rejets a la base de
son tronc (figure 1D), rejets qui se comportent de
maniere tres semblable a la plante-mere et qu’on
nomme réitérats.

Remarque

Bien que le terme «monopodial» s’applique au
sens strict a un certain mode de ramification, par
extension on parle d’architecture monopodiale
quand le tronc et les branches d’ordre 2 se rami-
fient monopodialement.

Corylus avellana
La graine germe et produit une tige qui pousse
verticalement (figure 2A). La croissance de cette

tige (le tronc) est rythmique, mais il n’y a pas
production de séries d’entre-nceuds tres courts a
la fin ou au début de I'unité d’extension (UE). La
limite entre deux UE consécutives se dénote par la
présence d’une série d’entre-nceuds légérement
plus courts (figure 2B). La plante se ramifie assez
tot (des la deuxieme ou troisieme UE formée par
la tige). Le tronc commence par étre monopodial
(figure 1A-C ; photo 2a), puis devient sympodial
(figure 1D, E ; photo 2b). Les rameaux d’ordre 2
poussent horizontalement (croissance plagio-
trope), leur phase monopodiale est de durée plus
breve que celle du tronc. Les rameaux d’ordres
2, 3 et 4 posseédent en commun une phyllotaxie
alterne distique et une croissance relativement
horizontale mais, a 'inverse du tronc, leurs UE
commencent par produire quelques entre-nceuds
tres courts (pour les A2, dés que la phase sympo-
diale est atteinte. Les rameaux d’ordre 3 et 4 sont
nettement sympodiaux, les méristémes de toutes
leurs UE meurent aprés une saison de croissance.
Une fois que le tronc a terminé sa phase de crois-
sance monopodiale, les relais poussent de plus
en plus obliquement pour se rapprocher de 1'ho-
rizontale. C’est ce mode de croissance qui donne
aux vieux noisetiers leur silhouette arquée. La
photo 2b montre I'apparition de la premiére UE
issue de la ramification sympodiale d’un tronc,
UE qui pousse déja de maniére légérement obli-
que.

A partir de I'édification des axes d’ordre 3 la

Figure 2. A noter, le changement
., d’échelle en passant de C a D,
~ k- puis encore de D a E. Les lignes
N0 5, A3“A interrompues matérialisent des
3’ hauteurs identiques sur la plante.
A-B: Plantules non encore rami-
=~ fiées. C: Début de la ramification.
D: Le tronc et les branches devien-
nent sympodiaux et les rameaux
adoptent un développement sym-
podial. E: Unité architecturale
réalisée par la plante adulte fleu-
rissant. F: Rameau A3 portant un

rameau court A4 avec ses inflorescences males (fl m); a la base du A4: deux bourgeons axiliés par les cataphylles C_ et C, un
de ceux-ci contient l'inflorescence femelle; f: trace de la feuille portée par A3 qui axile A4; fl m: inflorescence méle; r: rejet ou
réitérat. Une croix (x) marque la mort d’'un méristéme apical. Les doubles barres délimitent les unités d’extension de la phase
monopodiale, les doubles fleches inversées ‘>-<’ délimitent les unités d’extension de la phase sympodiale.
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plante est capable de fleurir. Les sexes sont sépa-
rés et portés différemment par les axes (figure
2E). Les bourgeons (figure 2F), déja bien déve-
loppés en automne, sont entourés d’écailles (les
cataphylles du futur rameau) et les entre-nceuds
disposés entre ces cataphylles ne s’allongeront
pas, d’oli la présence d’entre-nceuds trés courts
a la base des UE des axes d’ordre 2, 3 et 4.
Les inflorescences maéles sont des épis axillaires
compacts (chatons), elles sont portées par de
petits rameaux d’ordre 4 (figure 2F), les inflores-
cences femelles naissent sur les A3 - A4 dans des
bourgeons couverts d’écailles (cataphylles). En
général I'arbuste produit un ou plusieurs rejets
a la base de son tronc (figure 2E), rejets (ou réi-
térats) qui se comportent comme la plante-mere
du point de vue de leur unité architecturale (voir
plus loin pour la définition de ce terme).

Remarque

Bien que le terme «sympodial» s’applique au
sens strict 4 un certain mode de ramification,
par extension, on parle d’architecture sympo-
diale quand les branches d’ordre 2 se ramifient
sympodialement et que la phase de ramification
monopodiale du tronc est breve ou absente.

L'unité architecturale

Quand on a pu dénombrer tous les types d’axes
produits par un arbre (il faut pour cela qu'’il ait
atteint la capacité de fleurir), on peut résumer
en un tableau les caractéristiques de chacun des
types d’axes. On reportera en général le caractere
monopodial ou sympodial, rythmique ou conti-
nue de la ramification, si 'axe en question est
dressé ou relativement horizontal, la phyllotaxie,
I'apparition d’écorce, etc. On aura alors établi le
«diagramme architectural» de l'arbre.

Tableau 1. Diagramme architectural de Daphne lau-

Tableau 2. Diagramme architectural de Corylus ave-

lana

Tronc (Al)

Branches (A2)

Croissance indéterminée,
puis devenant détermi-
née

Croissance devenant pré-
cocement déterminée

Croissance faiblement
rythmique, la longueur
des entre-nceuds varie
peu

Croissance rythmique,
avec séries d’entre-nceuds
courts au début des UE

Direction de croissance
verticale

Direction de croissance
horizontale

Ramification différée

Ramification différée

Ramification
diale

monopo-

Ramification sympodiale

Phyllotaxie spiralée

Phyllotaxie distique

Pas de floraison

Pas de floraison

Rameaux (A3)

Rameaux (A4)

Croissance déterminée

Croissance déterminée,
axe de longueur réduite a
quelques cm

Croissance rythmique,
avec séries d’entre-nceuds
courts au début des UE

Croissance rythmique,
avec séries d’entre-nceuds
courts au début des UE

Direction de croissance
horizontale

En général courbés vers
le bas

Ramification différée

Pas de ramification

Ramification sympodiale

Pas de ramification

Phyllotaxie distique

Phyllotaxie distique

Pas de floraison ou parfois
inflorescences femelles
latérales subterminales *

Inflorescences males et
femelles latérales

* On dit d'une inflorescence latérale qu’elle est subterminale
quand elle est axiliée par la dernieére feuille (ou cataphylle) de
I'UE, on risque alors de la confondre avec une inflorescence

apicale.

Deux remarques importantes :

reola

Tronc (A1)

Branches (A2)

Croissance indéterminée

Croissance indéterminée

Croissance rythmique
matérialisée par des séries
d’entre-nceuds courts au
début et a la fin des UE

Croissance rythmique
matérialisée par des séries
d’entre-noeuds courts au
début et a la fin des UE

Direction de croissance
verticale

Direction de croissance
verticale

Ramification différée

Pas de ramification

Ramification monopo-
diale

Pas de ramification

Phyllotaxie spiralée

Phyllotaxie spiralée

Floraison latérale

Floraison latérale

2009

La définition de 1'unité architecturale n’est réa-
lisée, en principe, qu’apres l'observation de la
floraison. Cependant, il arrive que des individus
puissent fleurir avant qu’ils aient produit toutes
les catégories possibles d’axes.

En architecture, le terme «rythmique» s’appli-
que avant tout a la variation de la longueur des
entre-nceuds observée le long d’un axe (ou de la
variation d’un autre caractére morphologique)
bien qu’au sens physique du terme, le rythme est
une fonction du temps écoulé. Sous nos climats,
la croissance est toujours tres rythmique car elle
est en phase avec le cycle annuel des tempéra-
tures. Toutefois, c’est une chose que de produire
des entre-nceuds courts et une autre de pous-
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ser lentement pendant la «mauvaise saison».
De nombreuses plantes tropicales montrent des
croissances tres rythmiques qui sont de nature
endogene et ne sont en général pas calquées sur
les phases de 'année astronomique. D’autre part,
un fort ralentissement de croissance peut ne pas
se matérialiser par une forte diminution de la
longueur des entre-nceuds, comme le montre le
jeune tronc chez le noisetier.

Modeéles architecturaux

HALLE et al. (1978) ont dénombré une vingtaine
de modeles architecturaux différents. Chaque
modele peut étre considéré comme une repré-
sentation synthétique d’une classe de diagram-
mes architecturaux ayant un nombre restreint
de caractéres communs. Par exemple le modele
de RAUH est attribué aux plantes dont le tronc
se ramifie monopodialement, dont les branches
sont dressées et aussi a ramification monopo-
diale et ou la floraison est latérale (exemple:
Daphne laureola). Le fait qu'’il puisse exister ou
non des axes d’ordre 4 ou 5 ne compte pas dans
la définition de ce modele, pas plus que le fait
que les inflorescences existent sur les ordre 2 ou
3 (oules deux). L'architecture de Corylus avellana
est assez conforme a celle du modele de MASSART
(ramification du tronc rythmique, branches pla-
giotropes et sympodiales).

La réitération

Bien que certaines plantes se conforment a leur
unité architecturale pendant toute la durée de
leur vie, la plupart des arbres reproduisent leur
unité architecturale au cours de leur développe-
ment. OLDEMAN (1974) a nommé ce processus
«réitération». Le résultat de ce processus est un
complexe réitéré (HALLE ef al., 1978) ou un réité-
rat (MILLET et al., 1998).

Les deux exemples pris comme illustration de
I'analyse architecturale sont des arbustes, tout au
plus le noisetier peut devenir un petit arbre attei-
gnant huit, voire dix metres de haut. On a ainsi pu
avoir une premiere idée des processus de réitéra-
tion, car il se manifeste de manieére spectaculaire
a partir de la base du tronc de I'individu chez ces
deux especes. On pourrait d’ailleurs définir le
port «arbustif» comme la capacité d’une plante
a produire des copies d’elle-méme a partir de sa
souche, le terme «arbuste» s’appliquant plut6t
a des plantes ligneuses de petites dimensions.
Ainsi il existerait des arbustes a port arbores-
cent (formes érigées de Juniperus communis) et
des arbres a port arbustif (grands individus de

54

Corylus avellana). Pour revenir a la réitération,
il en existe des modes qui se manifestent de
maniere caractéristique chez les «vrais arbres»
(voir plus loin).

Résumé: les différents niveaux d’organisa-
tion de la plante

En se basant sur la description des deux espe-
ces précédentes, on peut considérer, comme
BARTHELEMY et CARAGLIO (2007), cing niveaux de
développement chez une plante arborescente.

1° Le métamere est I'ensemble constitué par

I'entre-nceud, la (les) feuille(s) issue(s) de
ce nceud et, généralement, d’'un bourgeon
situé a l'aisselle de la feuille (ou de chaque
feuille du nceud).

2° L'unité d’extension est le segment de tige

produit au cours d’'une phase ininterrom-
pue de croissance.

3° L'axe (tronc, branche, rameau, etc.) est

formé par la juxtaposition d'unités d’exten-
sions possédant des caractéristiques mor-
phophysiologiques constantes (ex.: bran-
che plagiotrope a croissance indéterminée
et a phyllotaxie alterne-distique). Dans cer-
tains cas l'axe peut ne comporter qu'une
seule unité d’extension.

4° L'unité architecturale (UA) est I’ensemble

simplifié des différentes catégories d’axes,
de leur morphologie et des relations hié-
rarchiques résidant entre eux. L'UA est
une idéalisation, ou une sorte de «portrait
robot» de la plante, car elle ne prend pas
en compte des dimensions et des nombres
exacts d'unités d’extension. L'unité archi-
tecturale est en principe réalisée une fois
que la plante fleurit.

5° Le réitérat est la reproduction de 1'unité

architecturale ou d’un sous-ensemble de
celle-ci. A l'origine du processus, tout se
passe comme si le programme morpho-
génétique se réinitialisait, et c’est pour-
quoi on parle de la «dédifférentiation» d’un
méristeme, méristéme qui sera a la source
d’'un futur réitérat.

Les cinq catégories d’organes ou d’entités
décrites ci-dessus coexistent au sein d’une struc-
ture hiérarchisée, mais les processus qui sont
a l'origine des spécificités des organes sont de
nature tres diverses, ce que le tableau suivant
tente de résumer.
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Organe Processus fondateurs

Différentiation cellulaire au
niveau du méristeme apical
Phénomenes de croissance ryth-
mique

Axe Phototropisme, gravitropisme,
induction florale, croissance
secondaire, sénescence

Unité architectu- | Intégration des différents proces-
rale sus de croissance et de tropismes
ayant cours chez I'ensemble des
axes, phénomenes de préséance
entre bourgeons
Dédifférentiation de méristemes

Métamere

Unité d’extension

Réitérat

Aspects complexes de I’analyse architectu-
rale: dérive des unités d’extension et pro-
bléemes posés par la définition des ordres
des axes

Dérives des unités d’extension

La dérive rend compte du fait qu'au fur et a
mesure que l'arbre grandit, certaines caracté-
ristiques des unités d’extension produites a la
périphérie de la couronne changent progressi-
vement. On observe d’'une manieére générale que
les nombres d’entre-nceuds des unités d’exten-
sion diminuent au fur et a mesure que l'arbre
vieillit: faudrait-il alors rejeter I’équivalence des
axes pour le cas exposé du Rhus typhina? D’autre
part, chez Corylus avellana, la croissance des
axes d’ordre 1 devient peu a peu plagiotrope: le
tronc se transformerait-il alors en branche? On
voit donc que l'existence de phénomenes de ce
genre complique l'interprétation des processus
et rend plus difficile I’établissement des concepts
servant a structurer ’analyse architecturale.

Détermination de I'ordre des axes

Il est tout a fait logique d’attribuer au tronc l’or-
dre 1, aux branches qu'il porte les ordres 2, aux
rameaux que portent ces branches, les ordres 3,
etc. On constate que, pour un arbre adulte de
grande dimension, on arriverait ainsi facilement
a énumérer plus d’une dizaine d’ordres différents
d’axes. Mais cette maniere de procéder n’est pas
pertinente car, les organismes étant ce qu'ils
sont, ils se plaisent a reproduire des recettes déja
éprouvées. Pratiquement, le nombre de catégo-
ries d’axes différentes excéde rarement le nombre
de six, en fait, 3, 4 ou 5 dans la grande majorité
des cas. Ceci tient au fait que la typification d’'une
catégorie d’axe se base sur des caracteres mor-
pho-physiologiques plutét qu’anatomiques et,
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pour en débattre, considérons les trois exemples
suivants:

1° On constate que chez un individu de Thuja
plicata adulte, représenté par le schéma associé
a la photo 5, les branches basales se redressent.
Afin d’alléger l'illustration, les axes d’ordre 5
n’'ont pas été représentés, quant aux ordres 4
figurés (les O4), ce sont en fait des ordres 3 (ou
des A3), expliquons-nous !

On constate premierement I'existence
constante d'un motif bien particulier: celui de
la «pinnule» chlorophyllienne (photos 3 et 4).
Deuxiemement si, comme sur la photo-schéma.
5, on acceptait les ordres 4 comme étant les axes
principaux de ces pinnules, tout en sachant que
ces derniéres sont ramifiées deux fois, on aurait
alors des pinnules chlorophylliennes compor-
tant des axes d’ordre 4, 5 et 6. Raisonner ainsi
aboutirait a nier I'existence de catégories d’axes
bien définies puisque, selon 'endroit ot l'on se
place dans l'arbre, une pinnule pourrait étre un
ensemble 4-5-6, ou 5-6-7, voire 6-7-8. La seule
maniere d’éviter ce paradoxe est d’accepter le fait
que des axes d’ordre 3 puissent se transformer en
axes d’ordre 2 et, a la limite, que des axes d’ordre
2 puissent se transforment en axes d’ordre 1,
autrement dit, en «troncs».

Cette facon de concevoir les choses revient
a décrire une modalité de développement chez
Thuja plicata, modalité qui n’est autre qu’une
expression particuliere du phénomene de la
réitération: la réitération séquentielle partielle
(BARTHELEMY, comm. pers). On verra par la suite
qu'il existe d’autres types (modes) de réitération.

2° La figure 3 représente le développement
d’'une branche sympodiale par apposition,
constituée par une série d’'unités d’extension
(UE) dont chacune est issue de l'aisselle d’une
feuille réduite (f) de 'UE précédente. Ce sont les
extrémités des UE qui portent les feuilles. Bien
que la branche soit anatomiquement constituée
au sens strict et anatomique de deux axes d’or-

UE 5

Figure 3. Développement d’une branche sympodiale par
apposition; f: feuille réduite axillant le relais; A2: axe d’ordre
2 entouré d’un traitillé.
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dre 2, on considére ’ensemble comme un seul
axe (au sens morpho-physiologique) d’ordre 2
portant des rameaux courts avec leurs mouchets
de feuilles. Cette forme de croissance est incon-
nue de nos arbres indigenes, mais elle s’exprime
de facon remarquable chez le genre Terminalia
(Combretaceae), d’ou le terme anglosaxon «ter-
minalia branching».

3° La figure 4 illustre un cas nettement plus
fréquent ol la branche se construit par juxtapo-
sition d’unités d’extension dont les méristémes
apicaux meurent au cours d'un processus auto-
matique (tel qu’'on 1'a vu pour les A2, A3 et A4

UE,

Figure 4. Développement d’'une branche sympodiale par
substitution; x: mort d’'un méristéeme apical; UE: unité d’ex-
tension

1
UE;

de Corylus avellana). 11 ne viendrait pas a 'idée
dans ce cas de considérer la branche comme un
ensemble de plusieurs axes d’ordre 2 (ou 3) déri-
vant les uns des autres par réitération, l'entité
morpho-physiologique d’axe se définit ici sans
équivoque.

Siil estfacile, avec Thuja plicata, de distinguer
partout, chez un individu, les différentes catégo-
ries d’axes, il n’en va pas de méme chez beaucoup
d’autres especes. On touche ici a un délicat pro-
bleme d’interprétation qui ne peut étre maitrisé
qu’avec la pratique du «terrain». Cependant, cer-
taines especes se prétent mieux a une typologie
de leurs axes et ces especes posseédent en général
une architecture a axes nettement hiérarchisés,
tres souvent des arbres a ramification monopo-
diale (en général, les coniferes). L'architecture
des arbres a ramification sympodiale est souvent
plus difficile a analyser (le noisetier en fournit
un exemple), car les unités d’extension produites
successivement au long d'un A2 baissent gra-
duellement de vigueur, de sorte qu'’il est parfois
difficile de faire la différence entre un A2 faible et
un A3 vigoureux.

Ordre des axes et réitération, le paradoxe du
modele de LEEUWENBERG

Il existe des plantes ramifiées chezlesquellesiln’y
a qu’une seule catégorie d’axes. Ce sont souvent
des herbes, mais les exemples arborescents sont
loin d’étre rares. Rhus typhina (Anacardiaceae)
en fournit un bel exemple. Ce genre d’arbre est
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défini par le modele de LEEUWENBERG (figure 5A,
photo 8) qui s’applique a une plante pour laquel-
le toutes les branches sont dressées, sympodiales
et capables de fleurir apicalement, (HALLE et al.,
1978). En outre, pour le modele de LEEUWENBERG,
on considére que le court tronc de l'arbre est
équivalent a une branche, car il est, en principe,
capable de donner une inflorescence avortée.
Par conséquent, chez ce modele, tous les axes
sont équivalents entre eux et les différences de
vigueur ou de nombres de feuilles des différentes
branches sont mises sur le compte de la dérive
(voir plus haut). Pourrait-on alors considérer le
modele de LEEUWENBERG comme la réitération
d’un modele a une seule catégorie d’axes, ceux-ci
tous dressés, sympodiaux et a floraison apicale?
On évacuerait alors ce modele pour en faire une
réitération du modele d’HorLLTuM (un seul axe
dressé a floraison apicale, ex. individus méales du
Cycas revoluta).

Une des raisons pour accepter ce modele
est de reconnaitre la forte stabilité de certai-
nes structures. Essayons de changer, par une
intervention mécanique, 'architecture de Rhus

r. t.

Figure 5. A. Modele de LEEUWENBERG. B. réitération hypo-
thétique, r.t. réitérat traumatique. C. Réitération chez Rhus
typhina apres la cassure d’une branche, r.t. réitérat traumati-
que. D. Modele de KoRriBA.
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typhina, pour cela on peut couper une branche
d’un individu. Ce faisant, I’arbre aura toutes les
chances de réagir comme sur la figure 5C, en pro-
duisant un «bletz» (réitération traumatique) qui
passera facilement inapercu et non pas un «arbre
en plus», comme sur la figure 5B.

Supposons toutefois, qu’apres la taille d’'une
de ses branches, Rhus typhina se mette a pousser
comme sur la figure 5B, c’est-a-dire en produi-
sant un réitérat ol tronc et branches sont diffé-
renciés. Si c’était le cas, cet arbre hypothétique
pousserait en toutes probabilités, déja au stade
juvénile, comme sur la figure 5D, ce qui abouti-
rait a un autre forme de croissance ou les axes ne
sont pas tous équivalents. Cette forme de crois-
sance existe bel et bien, elle est réalisée par le
modele de KoriBA (ex. Ailanthus altissima).

Pour conclure, il a été judicieux de considérer
le plan d’organisation de Rhus typhina comme
un modele a part entiére, car sa forme générale
est tres stable et la coordination de la croissance
de l’ensemble de ses axes possede un haut niveau
d’intégration. Il aurait été donc peu habile d’en
faire un réitérat d’axes simples, chacun réduit a
une seule unité d’extension. En exagérant encore
dans le méme sens, il serait extrémement sim-
pliste de considérer un arbre comme une simple
répétition (ou réitération) de métameres !

Les différents modes de réitération obser-
vables chez les grands arbres

Réitération séquentielle

Dans I’état de nos connaissances, ce mode de réi-
tération estinconnu chez les arbustes ou les petits
arbres. On a une réitération séquentielle totale
(figure 6) quand les axes latéraux nouvellement
produits par un tronc donnent «sans attendre»
des troncs surnuméraires. S’'il n’y a pas formation
de troncs surnuméraires, mais que des branches
d’ordres 2 (ou 3) se développent a la suite d'une
transformation de I’apex d’'un rameau d’ordre 3
(respectivement 4), on a une réitération séquen-
tielle partielle (photo-schéma 5, Thuja plicata).
La plupart des especes de Cupressacées fonc-
tionnent en général ainsi (observations person-
nelles). Ajoutons que, quand cela se produit chez
cette famille, les ordres 4 deviennent des ordres
3, et les ordres 5, des ordres 4; il y a donc dédif-
férentiation des méristémes apicaux. D’ailleurs
les branches basses de Thuja plicata tendent a
devenir des troncs, soit des axes d’ordre 1, ce
qui est pleinement réalisé quand le thuya fait du
marcottage au moyen de ses branches les plus
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basses. Il arrive aussi fréquemment que le tronc
se mette a produire, a partir d'une certaine hau-
teur ou d’un certain stade, des branches dressées
alors qu’elles étaient auparavant horizontales ou
légerement obliques: Metasequoia glyptostroboi-
des (photo-schéma 6) ou encore Alnus incana.
Dans ce dernier cas les axes A2 nouvellement
produits sont dressés au lieu d’étre a croissance
plagiotrope. On assiste donc a la formation d’une
nouvelle catégorie d’axes (puisque, auparavant,
il n’existait pas de A2 dressés) et 'on parle alors
plutét de «métamorphose» que de réitération
séquentielle (EDELIN, 1990). La métamorphose
architecturale est un phénomene qui est proba-
blement lié au dépassement d’un certain seuil
lumineux agissant sur la cime de 1'arbre quand
il prend de la hauteur, alors que la réitération
partielle de branches basses semble étre généti-
quement programmé.

Réitération différée

Ce mode de réitération existe aussi bien chez les
arbustes que chez les grands arbres. Un tronc ou
une branche comporte en général de nombreux
méristemes dormants. Ces derniers peuvent se
«réveiller» apres un laps de temps plus ou moins
long pour donner de nouvelles branches, voire
reproduire l'arbre entier. Ce mode de réitération
est donc «différé» (EDELIN, 1994; BARTHELEMY et
CARAGLIO, 2007). La réitération peut étre totale
et on observe alors de «petits arbres greffés» sur
I'arbre principal (Acer pseudoplatanus, photo-
schéma 7a, photo 7b) ou partielle, quand ce sont
seulement des branches ou des rameaux surnu-
méraires qui sont formés. Un exemple de réité-
ration différée partielle est illustré par 'individu
de Picea abies, situé a droite du sapin en toupie
(photo 11). Cet arbre montre des branches (A2)
légerement obliques portant des réitérats succes-
sifs de rameaux d’ordre 3 formant ces sortes de
«draperies» typiques pour 'espéce.

Réitération adaptative

Quand la réitération différée se déroule au gré
des circonstances, comme, par exemple, a la
suite d'un changement de la luminosité ou des
ressources nutritives, de I'imposition d’un stress,
etc., on parle de réitération adaptative (photos 8 et
9). La réitération chez Daphne laureola et Corylus
avellana serait adaptative si on peut prouver,
ce qui semble probable, qu’elle est induite par
une mise a disposition suffisante d’eau et de
sels minéraux. D’autre part, les phénomenes de
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«descentes de cimes» (DRENOU, 1999) observés
chez des arbres ayant subi un stress hydrique ou
lumineux (on utilise parfois le terme de «crise
d’isolement») s’inscrivent aussi dans le cadre des
réitérations adaptatives.

Réitération traumatique

Ce mode de réitération existe aussi bien chez les
arbustes que chez les grands arbres. La réitéra-
tion traumatique a une cause d’origine acciden-
telle, qu’elle soit météorologique (coup de vent),
humaine (taille ornementale), animale (abrou-
tissement par le bétail ou morsure d’insecte),
photos 10, 11, 12. Le produit final de ce type de
réitération est souvent bien difficile a distinguer
de la réitération adaptative, probablement parce
que, dans le deux cas, ce sont des méristemes
dormants qui sont mis a contribution. Toutefois
les bouleaux, pins et autres coniféres «réagissent
mal» apres la rupture de leur tronc, méme si cel-
le-ci a lieu pres de 1’'apex. Ces especes conservent
en effet tres longtemps des traces bien visibles de
leurs anciennes blessures en exhibant des troncs
fourchus ou en baionnette alors que les tilleuls,
le charme ou le hétre, soumis aux mémes mau-
vais traitements, reprennent rapidement leurs
silhouettes habituelles.

Et a quoi sert tout ceci ?

Des concepts de réitérations judicieusement éta-
blis peuvent étre d’'un grand secours pour l'étude
de la biologie du développement. De plus, on
vient de voir qu'’il est utile de savoir ce qu’'une
plante ne peut pas faire. Cette démarche conduit
a mieux connaitre les regles de constructions
prévalentes chez l'arbre en toute généralité. Mais
pour des écologues ou des floristes tout cela n’est
pas d’un intérét immédiat, quoique ...

... Sil’'on observe Cedrus atlantica (Atlas) et C.
libani (Levant), on est frappé par la tres grande
ressemblance de leurs rameaux, feuilles et cones.
En fait il sont difficilement distinguables 'un de
l'autre, car les différences portent sur de petites
variations de nature quantitatives plutdét que
qualitatives. Qui plus est, C. libani var. brevifo-
lia (Chypre) a des aiguilles plus dissemblables
(relativement courtes et épaisses) par rapport a
I'un ou l'autre des deux autres cedres. Autrement
dit, les cédres du Liban et de 1’Atlas se ressem-
blent plus entre eux que ceux-ci pris séparément
par rapport au cedre de Chypre ! Ne pourrait-on
pas envisager de réunir les trois taxons au sein
d’une seule et méme espece? C’est en fait sur le
terrain, en présence d’arbres bien développés
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et réitérés qu’on arrive a faire le plus facilement
la différence (photos 13, 15): le cédre du Liban
forme des sortes de plateaux avec ses branches
hautes, alors que les branches supérieures du
cédre de I’Atlas sont relativement dressées. Aux
stades ol ils sont représentés sur les photos, ces
individus sont en pleine phase de réitération.
Donc le caractére de nature qualitative qui per-
met de faire la différence est un caractere propre
au mode de réitération. Il aura fallu attendre que
se réalise le stade ultime de I'expression morpho-
génétique pour faire la différence entre les deux
taxons ! De plus, les branches horizontales du
cedre de Chypre (photo 14) donnent a ce dernier
une ressemblance plus forte avec le cedre du
Liban qu’avec le cédre de I’Atlas, ce qui conduit a
donner au cedre de Chypre le statut de variété au
sein de l'espece libani, plutét que d’en faire une
troisieme espece.
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Photo 1. Ramification monopodiale
chez Daphne laureola; m-ap: moelle
de 'axe principal continue. Observer la
moelle chlorophylienne !

Photo 2A. Ramification monopodia-
le dans la partie basse du tronc chez
Corylus avellana; m-ap: moelle de 1'axe
principal continue.

Photo 2B. Ramification sympodiale dans
la partie haute du tronc chez Corylus
avellana; m-ap: moelle de 'axe princi-
pal interrompue, chlorophylienne dans
la partie jeune, nécrosée dans la partie
basse plus dgée.

Photo 3. Branche de Thuja plicata
montrant quatre différentes catégories
d’axes. Les axes d’ordre 2 sont subérisés,
ceux d’ordre 3, 4 et 5 possédent un péri-
derme chlorophyllien.

Photo 4. Branche de Thuja plicata
montrant quatre différentes catégories
d’axes. L'axe qui commence a se subé-
riser est d’ordre 2, les axes d’ordre 3, 4
et 5 possedent un périderme chloro-
phyllien.
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Photo et schéma 5. Réitération séquen-
tielle partielle dans la partie basse de
I'arbre, Thuja plicata, Spiez (BE)

Al, A2, A3: ordres architecturaux

01, 02, 03, 04: ordres topologiques

Photo et schéma 6. Métamorphose ar-
chitecturale, Metasequoia glyptostroboi-
des, Le P’tit Train, Vidy.
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Figure 6. Réitération immédiate totale chez le Kapur Photo et schéma 7a. Réitération différée totale, (r.t.: réitérat
(Dryobalanops aromatica, Dipterocarpaceae), Malaisie. © C. total), Acer pseudoplatanus, le Vaju, vallée du Motélon (FR).
Edelin 1990.

E o Bt T
Photo 7b. Acer pseudoplatanus, méme arbre que précédem- Photo. 8. Rhus typhina. Ou se trouve le réitérat adaptatif ?
ment. Réponse ci-dessous !

—
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Photo 9. Photo 10.

Photo 9. Réitération différée, adaptative, due a 1’érosion éolienne, Larix decidua,
Randonne (VS).

Photo 10. Réitération traumatique, probablement due a un coup de vent, Larix deci-
dua, le Barfey, val Ferret (VS).

Photo 11. Réitération traumatique due a ’abroutissement par les vaches, Picea abies,
pres de Chez Lucien, Vallée de Joux.

Photo 12. Réitération traumatique, due a un amoureux de la trongonneuse, Pinus sp.,
la Vallombreuse, Lausanne.

Photo 13. Cedrus libani. BAtiment de la Vaudoise Assurances, Lausanne.
Photo 14. Cedrus libani var. brevifolia. Chemin de Messidor, Lausanne.

Photo 15. Cedrus atlantica. Lausanne.
(les traits rouges superposés indiquent les directions de croissance des branches)

Photo 13. Photo 15.
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