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Sommaire

La présente these est le résultat de la rencontre de deux disciplines de recherche qui abordent
la dynamique de la végétation & des échelles d’intégration différentes : I'étude des
successions végétales et I'architecture des arbres. Le phénomeéne de succession végétale
releve de la dynamique de la végétation & ’échelle de la communauté. Son étude implique
I'analyse des espéces impliquées et leurs rapports. Les grandes théories de la succession sont
ici révisées, de méme que les méthodes descriptives de la structure et du développement des
arbres et les corrélations établies entre les caracteéres des espéces arborescentes et leur statut
successionnel. Tout dépendant des travaux, les caractéristiques des arbres ont été jusqu’ici
abordées selon une approche statique, dimentionnelle ou partielle. Dans le cadre d’études sur
les successions, 'auteur propose de compléter le portrait des especes végétales en abordant le
caractére organisationnel de leur structure et la dynamique de leur développement. L’auteur
propose la méthode d’analyse architecturale, telle que développée depuis les travaux de Hallé
et Oldeman dans les années ’60 et 70, qui permet d’étudier le mode de développement
caractéristique des espéces selon une approche globale et dynamique de l'arbre. Il est suggéré
que la dynamique de la communauté, en I'occurence le phénomeéne de succession, puisse
découler dans une certaine mesure de la dynamique du développement des plantes. Cette

réflexion s’insére dans un mouvement de pensée récent, le «process structuralism».

Le but de la présente thése est de démontrer le lien fonctionnel entre les caractéristiques
architecturales des espéces et leur statut successionnel. L’analyse de neuf espices d’arbres de
la forét feuillue du sud-ouest du Québec révele qu'une telle relation existe principalement a
l'échelle de l'alternance des plans d’organisation (hiérarchique et polyarchique) lors de
'établissement du tronc et du potentiel de réitération dans la cime. Les espéces de début de

succession (Betula populifolia Marsh. et Populus tremuloides Michx.) présentent une
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architecture hiérarchisée tout au long de leur ontogenese. La hiérarchie du systéme ramifié
favorise une montée rapide du tronc. Le potentiel de réitération totale dans la cime est trés
limité. A 'opposé, les especes de fin de succession (Acer saccharum Marsh., Fagus
grandifolia Ehrh. et Tsuga Qanaden.gis (L.) Carr.) présentent une architecture a plusieurs
niveaux d’organisation. L’alternance des phases de développement hiérarchiques et
polyarchiques confere & l’arbre une plus grande plasticité de la forme, au détriment de la
vitesse d’allongement du tronc. La réitération dans la cime est abondante. Elle favorise son
étalement latéral et une prolongation de la durée de vie de 'arbre. Les espéces de mi-
succession (Ulmus americana L., Fraxinus americana L., Tilia americana L. et Carya
cordiformis (Wang.) K. Koch) se situent entre ces deux extrémes. Elles présentent i la fois
une grande hiérarchie dans la structure du jeune arbre et un potentiel de réitération dans la

cime.

D’autre part, deux stratégies de croissance ont été distinguées chez les espéces de fin de
succession. L'une est reliée a la plagiotropie et au potentiel d’autodifférenciation des axes.
Elle favorise la croissance & 'ombre chez Fagus grandifolia et Tsuga canadensis. L’autre
est reliée & l'orthotropie et au mode de différenciation du tronc. Elle permet & Acer
saccharum (semblable sur ce point & Carya cordiformis, espéce de mi-succession) de profiter

efficacement de la lumiére des trouées.

Mots-clés: succession végétale, architecture des arbres, dynamique de la végétation,
stratégie, adaptation, plan d’organisation, plagiotropie, module, réitération,

sympode, forét tempérée.
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Summary

This thesis results from the reconciliation of two scales of analysis of vegetation dynamics:
plant succession and tree architecture studies. Plant succession is a phenomenon ascribed to
vegetation dynamics at the scale of the plant community. The study of plant succession
implies the analysis of the species involved and their relationships. We have revised the
principal theories of succession, the methods of describing structure and development of tree
and relationship established between tree species’ attributes and their successional status.
Depending on the research done, the characteristics of trees have been studied according to
either static, dimensional or partial approaches. During studies of succession, we propose
that the profile of plant species be completed by including the organizational attributes of their
structure as well as their development dynamics. We suggest an approach to the architecture,
as developed since the pioneering work of Hallé and Oldeman in the 60’s and 70’s, that
allows the study of the development pattern, characteristic to each species, in a global and
dynamic perspective of the tree. We hypothesize that community dynamics, in succession,
may to a certain degree arise from the dynamic nature of plant development. This line of

reasoning is in accordance with the current school of thought on process structuralism.

The purpose of this thesis is to show the existence of a functional link between the architecture
characteristics of species and their successional status. The analysis of nine tree species
from the deciduous temperate forest of south-western Québec reveals that such a relationship
exists, mainly on the scale of the alternation of organization plans (hierarchic and
polyarchic) during the growth of the trunk and for the reiteration potential within the crown.
Early successional species (Betula populifolia Marsh. and Populus tremuloides Michx.)
have a hierarchic architecture throughout their ontegenesis. The hierarchy of the branched

system promotes a rapid growth of the trunk. The potential for total reiteration in the crown is
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very limited. Conversely, late successional species (Acer saccharum Marsh., Fagus
grandifolia Ehrh. and Tsuga canadensis (L.) Carr.) have an architecture with several
levels of organization. The alternation of hierarchic and polyarchic phases of development
confer a greater shape plasticity upon the tree, to the detriment of the speed of growth of the
trunk. However, reiteration within the crown is common and abundant. This process
increases the lateral spread of the crown, as well as it prolongs the life span of the tree itself.
Mid-successional species (Ulmus americana L., Fraxinus aemericana L., Tilia americana
L. and Carya cordiformis (Wang.) K. Koch) have architectural developments in between
these two extremes. They combine a great hierarchy in the structure of 'fhe young tree with a

potential for reiteration in the crown.

Moreover, two growth strategies were identified among the late successional species. One is
based on the plagiotropy and on the autodifferenciation potential of the axes. It facilitates
growth in the shade in Fagus grandifolia and Tsuga canadensis.. The other is based on the
orthotropy and on the mode of differenciation of the trunk. It allows Acer saccharum ( as well
asCarya cordiformis, mid-successional species) to benefit from light increases under

€anopy gaps.

Key-words: plant succession, tree architecture, vegetation dynamics, strategy, adaptation,

organization plan, plagiotropy, module, reiteration, sympodium, temperate

forest.



Glossaire

Acrotonie
Rapport du degré d’élongation des axes latéraux dans un systéme ramifié hiérarchisé selon
lequel les axes latéraux distaux, le long d"un axe porteur, sont les plus développés.

Axe
Structure caulinaire linéaire, de son origine & son extrémité, provenant du fonctionnement
d’un ou d"une série de méristémes.

Hiérarchie
Plan d’organisation d’un systéme ramifié dont les axes sont liés par des corrélations
morphogénétiques qui conduisent & la différenciation de ces axes selon un ordre
hiérarchique.

Hypotonie

Rapport du degré d’élongation des axes latéraux dans un systeme ramifié hiérarchisé selon
lequel les axes latéraux de la face ventrale de 1’axe porteur sont les plus développés.

Module
Structure élémentaire d'un sympode mise en place par un seul méristéme dont la croissance
est définie a court ou moyen terme. Le module peut étre ramifié ou non.

Monopode
Axe construit a partir d'un méristeme unique a fonctionnement indéfini. Le monope peut étre
ramifié ou non.

Orthotropie
Etat de différenciation d’un axe qui se traduit par un syndrome de caractéres: direction de
croissance verticale, symétrie radiale, phyllotaxie spiralée ou opposée décussée.
L’orthotropie est considérée comme un état de différenciation moins poussé que la
plagiotropie.

Plagiotropie
Ftat de différenciation d'un axe qui se traduit par un syndrome de caractéres: direction de
croissance horizontale, symétrie bilatérale, phyllotaxie distique ou orientation secondaire
dorsiventrale des feuilles. La plagiotropie est considérée comme un état de différenciation
plus poussé que l'orthotropie.

Polyarchie
Plan d’organisation d'un systéme ramifié dont les axes sont équivalents, autonomes et
disposés sans ordre apparent.

Réitérat
Axe ou systéme ramifié provenant du processus de réitération.

Réitération
Processus de ramification conduisant a la duplication partielle ou totale de 1'unité
architecturale. -

Sympode
Systeme ramifié construit a partir d’une succession de méristémes a fonctionnement défini.
Le sympode est formé d"une succession de modules.



Sympode divariqué
Sympode constitué par la succession de modules formant des fourches.

Sympode complexe
Systéme ramifié constitué par la succession de sympodes monochasiaux et de sympodes
polychasiaux.

Sympode linéaire ou monochasial
Sympode constitué par la succession linéaire de modules portant un seul relais a leur
extrémité.

Sympode mixte
Sympode constitué par la succession de modules ramifiés monochasiaux.

Sympode polychasial
Sympode constitué par la succession de modules portant plusieurs relais a leur extrémité.

Unité architecturale

Structure hiérarchisée, a une ou plusieurs catégories d’axes différenciés, dont les limites
sont marquées par une discontinuité de la hiérarchie dans le développement de la plante.
Des unités architecturales dites «élémentaires» peuvent se succéder dans la structure de
I'arbre et former une unité architecturale de niveau d’organisation supérieur. On parlera
d'UA1, UA2, UA3, etc. pour désigner les unités architecturales des différents niveaux, 'une
étant la structure élémentaire de la suivante. L'«unité architecturale de l’espéce» est
l'unité de plus haut niveau reconnue chez une espéce donnée et constituée du plus grand
nombre de catégories d’axes.
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La grande majorité des caractéres structuraux et de développement qui ont été reliés au statut
successionnel de 'arbre sont de nature statique et généralement considérés comme fixes
pour I'espéce (ex: taux moyen de croissance en hauteur, hauteur maximale, durée de vie, taux
de bifurcation, forme monoétagée ou multiétagée). Or, les écrits de Goethe (1790), Nozeran .
(1978, 1986), Hallé et Oldeman (1970, 1978) et plusieurs autres (Edelin 1984, 1991; Barthélémy
1988; Loubry 1994) mettent en évidence le caractére dynamique de la croissance de 'arbre.
Avons-nous négligé I'importance de cet aspect dans ’étude des processus successionnels?
L’arbre ne contribue-t-il pas différemment & la dynamique de I'écosystéme selon la nature
de la dynamique de son développement? Afin d’éclairer cette voie de recherche, 'analyse
architecturale d’espiéces arborescentes est ici abordée selon une approche dynamique du
développement de 'arbre. L’objet de la présente thése est de démontrer le lien fonctionnel

entre 'architecture des arbres, ainsi envisagée, et le statut successionnel des espéces.

La these se présente sous la forme de trois chapitres qui correspondent & trois articles. Le
premier est déja accepté pour publication, dans sa version anglaise, par la revue Acta
Biotheoretica (vol. 46(1), 1998). Les deux autres seront prochainement soumis pour
publication dans des revues avec comité de lecture. Les trois chapitres forment un tout allant
d’aspects théoriques a des analyses mettant en relation l’architecture et le statut
successionnel des arbres. Le premier chapitre expose le cadre théorique de I’étude. On y fait
1’his£orique de l'étude de la dynamique de la végétation dans le cadre de deux disciplines
scientifiques, 1’écologie végétale et I’architecture des arbres. Chaque discipline aborde la
dynamique de la végétation & une échelle particuliere, celle de la population et celle de
I'individu respectivement. L’objectif du chapitre I est de montrer l'intérét de faire le
rapprochement entre les deux échelles. La réflexion qui y est présentée appuie le choix de
Papproche architecturale des arbres (selon Hallé et al. 1978) comme outil d’exploration des

liens entre le mode de développement des arbres et le statut succesionnel des espéces.



Afin de bien comprendre le rdéle de la dynamique structurelle sur la dynamique
successionnelle, neuf espéces d’'importance de la forét feuillue de 'Amérique du Nord et bien
représentées dans la vallée du Saint-Laurent ont été sélectionnées. Ces espéces occupent des
positions différentes dans la série successionnelle. Les chapitres deux et trois rendent
compte des résultats de leur analyse. Le chapitre II présente la démarche de la recherche et
traite & part les résultats des analyses d’'un premier groupe de quatre especes. Celles-ci,
désignées «especes plagiotropes», ont un tronc et des branches a croissance primaire
plagiotrope. Le réle de la plagiotropie et de 'autodifférenciation des axes dans la stratégie de

croissance des espéces est discuté.

Le troisidme chapitre représente le coeur de la thése. On y présente ’ensemble de la
problématique ainsi que les résultats des analyses de quatre esp2ces orthotropes, c’est a dire
dont le tronc et les branches ont une croissance primaire orthotrope. L’analyse des résultats
porte sur I'ensemble des huit especes (plagiotropes et orthotropes) étudiées dans le cadre de la
these , de méme que sur I'érable & sucre (Acer saccharum Marsh.) étudiée par 'auteur dans
le cadre d’'un autre projet (Millet & Ouellet 1992). L’architecture des neuf espéces
arborescentes est analysée sous l'angle d'un rapprochement avec leur écologie. Le chapitre
III traite de l'alternance des plans d’organisation (hiérarchique et polyarchique), du
potentiel de réitération dans la cime de 'arbre adulte et du lien entre ces caractéres et le

statut successionnel des espéces.



Chapitre I

Successions végétales et architecture
des arbres: essai de rapprochement
de deux échelles d’analyse

de la dynamique de la végétation"

(jk) Ce chapitre est accepté pour publication dans sa version anglaise sous: Millet, J., A. Bouchard & C.
Edelin. 1998. Plant succession and tree architecture: an attempt at reconciling two scales of analysis of
vegetation dynamics. Acta Biotheoretica, 46(1).



L1. Introduction - Une approche dynamique de la végétation

Les plantes vasculaires sont pour la plupart des organismes fixés. Leurs mouvements étant
de faible amplitude et peu perceptibles, on ne s’étonne pas de la vision statique qu'on a
généralement de la plante. On reconnait bien sir que la plante pousse, mais on a longtemps
cru que son développement ne consistait qu'en l'expansion progressive d'un organisme
accompli intrinséquement. C’est Goethe, & la fin du XVIII iéme s., qui expose le premier le
caractére dynamique du développement d’'une plante (Goethe 1790). En effet, il reconnait
chez les plantes une répétition d’unités élémentaires (composées d'un segment d’axe, dune
feuille et d’'un bourgeon axillaire) dont I’apparence extérieure change progressivement au
cours de leur empilement successif. La feuille simple fait place plus haut sur la tige a la
feuille composée, puis au sépale, au pétale, etc.. La tige peut devenir vrille ou épine.
L'empilement des structures sur la plante au cours de son développement, la pérennité méme
de certaines facilite I'observation des composantes élémentaires qui se succédent, le suivi de
leur métamorphose au cours du temps (Goethe 1790) et leur agencement relatif dans ’espace.
Le caractére dynamique du développement dune plante est dorénavant reconnu et reléve du
changement de «comportement» des méristémes édificateurs au cours du temps.
L’approfondissement de cette perception du végétal se retrouve dans les écrits de Nozeran
(1978, 1986) qui parle de mouvement morphogénétique chez les plantes vasculaires. Ce
mouvement morphogénétique serait inhérent au développement des organismes, sous la
dépendance de leur bagage génétique, bien que pouvant étre influencé dans son cours par les
conditions de l'environnement. L’approche architecturale des plantes développée par Hallé
et Oldeman (1970; Hallé et al. 1978) permet d’aborder cette dynamique du développement des
plantes 4 I’échelle de la différenciation entre des types d’axes, donc & une échelle
d’intégration supérieure par rapport aux unités qui composent I'axe. Hallé et Oldeman
proposent une série de modeles qualitatifs qui traduisent l'organisation méme de ces

systémes dynamiques que sont les systémes ramifiés en développement. Les concepts de
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réitération (Oldeman 1974), de métamorphose architecturale (Hallé & Ng 1981; Edelin 1984),
d’unité architecturale (Edelin 1977; Barthélémy et al. 1989) et de plan d’organisation (Edelin
1991) permettent aujourd’hui d’approfondir I'analyse et la compréhension de la dynamique

du développement des arbres.

A Péchelle de la communauté végétale, on a mis plus de temps 4 percevoir la dynamique de
la végétation. On y reconnait également des unités élémentaires dont ’apparence extérieure
prend plusieurs formes, les espices. Cependant, leur succession dans le temps implique un
remplacement des unes par les autres sur un méme sol plutét qu'un empilement comme dans
le cas des unités de la plante. Les traces des espéces remplacées se perdent. L’observation
directe ne réveéle qu'un cliché de la dynamique. Celle-ci ne peut qu'étre déduite et demeure
longtemps insoupgonnée. Il faudra attendre les travaux de Cowles (1899) pour que les
dimensions espace et temps soient reliées dans I'étude de la végétation a 1’échelle de la
communauté. Cowles est un des premiers & parler de succession végétale, faisant référence
au changement des espéces dominantes sur un site au cours du temps. Il introduit I'idée que
les différents types de végétation qu'on peut retrouver dans un environnement relativement
homogeéne (sol, topographie, climat, etc.) puissent représenter les différentes phases d’'une
succession susceptible de mener 4 un type ultime unique de végétation. Par la suite,
Clements (1916) établi les bases conceptuelles solides du phénomeéne de succession. Il
envisage la forét mature, qui semble stable au niveau de sa composition, comme un
organisme en soi dont les stades successionnels préalables exprimeraient en quelque sorte
Pembryogeneése. Pour lui, les espeéces sont interdépendantes & lintérieur de leur
association. Les idées de Cléments s’insérent dans une vision holistique de la communauté
végétale. Sa thése a grandement été remise en question par la suite. Gleason (1926) est a
l'origine d'une approche plus réductionniste du phénomene ol on ne considére plus la forét
comme un organisme en soi mais plutét comme un regroupement d’individus dont la

succession peut mener a différents patrons de végétation. La communauté végétale sera



7

alors le plus souvent abordée a partir de ses composantes (les espéces) dont on étudie les
caractéristiques et les interrelations pour chercher a4 dégager un modgle du fonctionnement
global de l'’ensemble, en l'occurence le phénoméne de succession. Malgré les différences
.d’approches qui se sont confrontées, le phénoméne méme de succession n’a pas été remis en
cause. Au contraire, il fait encore 'objet de recherches soutenues et ses mécanismes sont de
plus en plus documentés. Le phénomene de succession traduit le caractére dynamique de la

végétation considérée i 'échelle de la communauté ou méme de I'écosystéme.

Dans le présent article, nous tenterons de faire le rapprochement entre deux disciplines qui
abordent la dynamique de la végétation & des échelles d’intégration différentes:
Parchitecture des plantes et ’étude des successions végétales. Cet exercice permettra de
proposer l'approche architecturale des arbres (selon Hallé et al. 1978) comme outil
d’exploration du rdle de la dynamique du développement des arbres dans la dynamique
successionnelle & I'échelle de la communauté. Nous aborderons la dynamique des systémes
sous I'angle d’'une approche internaliste (Alberch 1993) en nous demandant si la dynamique
4 une échelle peut découler de la nature des composantes du systéme et de la dynamique
interne de leur développement. Nous ferons ici: 1) une révision rapide des modeles et des
mécanismes de la succession afin de mettre en évidence les intéréts pour les
caractéristiques structurelles des arbres dans I’étude des successions, 2) une revue des
caractéres descriptifs de la structure et du développement des arbres et une classification de
ces caracteéres en fonction des différents types d’approches utilisées, ceci permettra de cibler
la position de I'approche architecturale de Hallé et Oldeman (1970; Hallé et al. 1978) par
rapport a celle des autres approches, architecturales ou non, 3) une présentation des concepts
théoriques qui entourent I'approche architecturale de Hallé et Oldeman, des intéréts d’une
telle approche du végétal dans le contexte d’une étude de la dynamique de la végétation et des

critiques qui lui sont portées dans la littérature, et enfin 4) quelques considérations



théoriques des liens possibles entre le fonctionnement de systémes relevant de différents

niveaux d’intégration.



L.2. Modéles et mécanismes de la succession

Depuis Cowles, beaucoup de travaux ont été produits sur le théme des successions végétales.
Certains ont porté exclusivement sur la description des séries observées (descriptions
phytosociologiques) (Dansereau 1946), d’autres ont abordé directement la question des
mécanismes de la succession (Horn 1983; Connell & Slatyer 1977), tandis que plus
récemment, on a proposé des modéles mathématiques qui reproduisent le phénomene de
succession dans un but de prédiction et de gestion de la forét (Shugart & West 1980).
Plusieurs approches, concepts et modeles théoriques ont été développés depuis 80 ans. Nous
nous baserons sur la synthése de Barbour et al. (1987) pour identifier les grandes lignes de la

compréhension du phénomeéne de succession.

Aprés révision des modeéles théoriques proposés depuis Clements (1916), Barbour et al. (1987)

retiennent quatre «forces» principales pouvant étre & l'origine du phénoméne de succession:

1. «Transformation de Penvironnement par les plantes»
Idée qui origine des vues de Clements (1916) selon lesquelles la succession
viendrait du fait que des communautés d’espéces associées se succédent les unes
aux autres avec leurs espéces propres et changeraient successivement I'habitat
pour le rendre accessible aux espéces suivantes. Celles-ci seraient alors mieux
adaptées et plus compétitives. Cette vision de la succession est appelée «Relay
floristics» (Egler 1954; McCormick 1968). Elle correspond au «falicitation
model» de Connell & Slatyer (1977) dans lequel on assume que la végétation

premiére prépare le terrain pour la végétation a venir.

2. «Chance et longévité des plantes»
Idée qui origine des vues de Egler (1954) selon lesquelles le cours de la
succession dépendrait d’abord de la chance que certaines espéces plutét que

d’autres s'implantent sur le site, puis de la longévité propre a chacune. Cette
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vigion de la succession fait appel a4 la composition floristique initiale (IFC,
théorie de Egler). Elle rejoint en quelque sorte le «Tolerance model» de Connell

& Slatyer (1977).

3. Interactions entre les espéces»
Les interactions d’espices & espéces (positives ou négatives) pourraient initier
certaines successions. Cette catégorie inclue le «Inhibition model» de Connell &
Slatyer (1977) dans lequel on assume que les espéces pionniéres inhibent la
succession par I'allélopathie et sont remplacées seulement lorsqu’elles meurent

ou sont endommagées.

4. «3élection naturelle»
Les communautés climaciques pourraient avoir été soumises a la sélection
naturelle, au méme titre que les populations, menant ainsi 4 une optimisation
des solutions aux problémes de temps et d’allocation de 'énergie (Cody 1974). Le
cours de la succession pourrait aussi étre déterminé par des forces sélectives
opérant & une échelle au-dessus de celle des populations. Ceci demeure

N

néanmoins & étre vérifié.

Les modeles de succession élaborés par la suite (MacMahon 1981; Tilman 1985) intégrent
des aspects de ces différentes théories. Barbour et al. (1987) proposeﬁt ces quatres forces
comme étant susceptibles d’agir conjointement ou successivement au cours d’une
succession. De facon générale, les forces 1. et 3. font appel a I'effet que peuvent avoir les
espéces sur leur environnement et conséquemment sur la végétation & venir (interactions),
tandis que les forces 2. et 4. font appel aux caractéristiques propres de chaque esp&ce qui
expliquent leur disposition dans le temps et 'espace. Ce survol rapide nous permet de
constater qu'on aborde lexplication des successions selon deux aspects: a) les

caractéristiques des espéces et b) les interactions entre elles.
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Dans une optique de modélisation mathématique, Pickett et al. proposent en 1987 une
considération hiérarchique des mécanismes et causes des successions. Leur tableau
(tableau 1 dans Pickett et al. 1987) regroupe un ensemble des mécanismes et facteurs jugés
responsables de la succession, dans un ordre de causalité. A la différence de Clements et
Egler, Pickett et al. (1987) ne partent pas de la succession en elle-méme pour en chercher les
mécanismes actifs mais plutét des composantes de l'écosystéme dans lequel a cours la
succession. Ils émettent la question «What causes succession?» pour retenir les trois
premiers points: a) «sites availability», b) «differential species availability» c)
«differential species performance». Dans la deuxiéme colonne du tableau apparaissent les
processus écologiques impliqués et dans la troisiéme, les facteurs a considérer lors de
l’élaboration d’un modele. A notre avis, les éléments retenus comme causes principales
dans la premiere colonne (Tableau 1, Pickett ef al. 1987) n’expliquent pas le phénomeéne de
succession, son fonctionnement, sa mécanique. Ils sont les éléments de base nécessaires au
démarrage du phénomeéne. Ils en orientent le cours certe, en déterminent la nature et
I'amplitude de ’expression. Mais la succession en soi, prise comme phénomeéne général qui
touche une multitude de types de végétation, dépend vraisemblablement de la nature méme
des organismes végétaux, voire de la nature méme du vivant. Si, lors de la recherche d’un
modéle, on cherche dés le départ &4 considérer la grande multitude des facteurs qui
influencent la dynamique, on risque de confondre la dynamique qui se joue & plusieurs
échelles d’intégration et de se perdre dans la complexité des phénomeénes étudiés. Dans une
incompréhension inévitable, on attribuera au hasard une partie des événements jugés

déterminants mais difficiles & prévoir.

Noy-Meir & Van der Maarel (1987) ont révisé les travaux de différents auteurs (Egler,
Gleason, DuRietz, Whittaker, Goodall) qui ont attribué au hasard les facteurs qui relevent de
fait de niveaux d’intégration supérieurs ou inférieurs a celui dans lequel la dynamique est
étudiée (ex: tornade, feu, floraison, mortalité de I'individu). De tels facteurs s’intégrent mal

au modeéle de succession car la corrélation entre leur dynamique et la dynamique
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successionnelle n’est pas évidente. Néanmoins, le développement des connaissances peut a
tout moment nous permettre d’intégrer dans un modeéle dynamique un facteur qui pendant
longtemps avait été attribué au hasard. Depuis quelques décennies, par exemple, le réle du
feu dans le cycle naturel de développement de la forét a été mis en évidence et son passage
n’est plus autant attribué au hasard depuis que des cycles de feu ont été reconnus comme étant
caractéristiques de certains types de foréts et de milieux (Mutch 1970). Il en va de méme pour
certains facteurs reliés a la dynamique du développement de l'arbre. Par exemple,
Barthélémy (1988) a montré que le moment de floraison et la position de I'inflorescence sur
Parbre ne dépendaient pas du hasard mais qu’au contraire ils pouvaient répondre a des
regles précises du mode de développement de l'arbre (concept de floraison automatique).
L’intégration des connaissances permet de diminuer le nombre de facteurs attribués au

hasard et d’approfondir notre connaissance de la dynamique & 1’échelle considérée.

Néanmoins, plutét que de chercher a intégrer tous les niveaux d’organisation dans un super
modeéle de la dynamique de la végétation, il apparait essentiel, dans un premier temps, de
comprendre les lois générales qui gérent la dynamique & une échelle choisie. I’approche
réductioniste des communautés depuis Gleason a provoqué un éclatement dans 'étude des
mécanismes impliqués au cours de la succession et a repoussé la perspective qu’il puisse y
avoir un certain nombre de lois qui régissent la succession en général quelles que soient les
composantes végétales impliquées et surtout que certaines de ces lois puissent s’appliquer a
plusieurs échelles d’organisation du végétal. Il serait utile de comprendre
fondamentalement ce qu’est le phénoméne de succession avant de vouloir considérer dans
un super modele 'ensemble de ce qui peut l'influencer. Cette compréhension devrait
faciliter 1’élaboration de modeles successionnels «globaux» qui s’appliqueraient dans
plusieurs contextes. De tels modeéles pourraient servir de base & I'élaboration de modeéles plus
spécifiques, selon des contextes biophysiques particuliers, en leur permettant une relative
simplicité tout en rendant compte d’'une grande part de la complexité de la dynamique

observée.
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La recherche d'une compréhension du phénoméne méme de la succession végétale nous
raméne donc aux quatre forces citées par Barbour et al. (1987) et &4 l'importance de la
reconnaissance 1) de la nature des éléments qui composent le systeme, en l'occurence les
espéces végétales et 2) de la nature des interactions qui les lient. Or, la nature des
interactions découle directement de la nature méme des organismes en cause. La
reconnaissance des caractéristiques des espéces végétales s’avere donc é&tre de toute

premigre importance.
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L3. D’'une analyse partielle vers une analyse globale

Dans le cadre des travaux sur les successions, les caractéres descriptifs de la végétation ont
été choisis en fonction des mécanismes étudiés. Par exemple, reconnaissant la compétition
pour la lumiére comme un des mécanismes les plus importants de la succession (Horn 1971),
les caractéres des espéces qui ont été étudiés de fagon prioritaire sont: le taux de croissance
en hauteur des arbres, leur hauteur maximale, la disposition et I'étalement de leur feuillage,
leur longévité, etc. (Horn 1971; Yamamura et al. 1993). Dans ce cas particulier, on s’est
intéressé prioritairement aux valeurs maximales d’étalement de la cime dans I'espace et a
sa vitesse d’accroissement en volume, ce qui permettait déja une comparaison entre les

especes & un moment donné de la succession.

Si par ailleurs on considére un autre mécanisme de la succession, comme Pimplantation
différentielle des espéces, l'attention est alors prioritairement portée sur l'effort de
reproduction sexuée des espéces, lefficacité du mode de dispersion des graines, ’dge a
maturité sexuelle, la longévité, le potentiel de reproduction végétative, les conditions
environnementales favorables a l'implantation, la germination de la graine, le
développement de la jeune plantule (Pickett et al. 1987; Barbour et al. 1987). S'ajoute ici toute
la dimension du cycle de vie des espices végétales (life history). L’étude morcelée du
phénomeéne de la succession au travers de chacun de ses mécanismes pris individuellement
a mené a une étude parallele tout autant morcelée des caracteres de la végétation. Van Andel
et al. (1993) insistent sur I'importance d’étudier toute la diversité des mécanismes impliqués
au cours de la succession végétale en ne se limitant pas au seul mécanisme de compétition
pour la lumiére. La considération des multiples facettes de la dynamique successionnelle
demande de se pencher sur l’ensemble des caractéres propres aux arbres et aux
caractéristiques de leur développement. En définitive, le développement d’une vision

globale des mécanismes de la succession appelle au développement d’une vision globale des
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caractéristiques des organismes impliqués. Considérons la grande diversité des caracteres

observés jusqu’ici chez les arbres et évaluons le sens de l'information qu’ils nous donnent.
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L4. Diversité des caractéristiques de Parbre

La structure d’'un arbre peut &tre abordée selon plusieurs approches, tout dépendant du point de
vue de l'observateur. Nous avons inventorié celles qui ont été utilisées pour la description
d’arbres dans le cadre d’études sur les successions végétales ou de I'architecture des arbres.
Nous les avons réunis dans un méme tableau (tableau I) afin de trouver les correspondances

entre elles.

De fagon générale, la structure d’'un arbre peut étre considérée soit du point de vue de son
organisation soit du point de vue de ses dimensions (tableau I). L'un fait appel aux relations
qui existent entre les parties constituantes de la structure de I'arbre tandis que I'autre rend
compte des rapports d’importance entre la structure de I’arbre considérée comme un tout et les
éléments qui constituent son environnement. Les aspects dimensionnels de la structure sont
ici considérés dans un sens trés large, faisant référence a toute mesure de I'expansion et de
Poccupation de 'espace-temps par un organisme et ses extensions (drageons, graines, etc).
Les dimensions sont exprimées en valeurs quantitatives absolues, faisant référence a des
échelles de mesure conventionnelles. Ces valeurs d’importance sont classées en quatre
catégories: a) les dimensions dans l'espace, b) la masse, c) le temps et d) Iefficacité de la
reproduction (tableau I). Les dimensions dans l’espace sont prises soit de facon linéaire
(hauteur, diameétre), soit en termes de surface (surface foliaire ou projection du
recouvrement au sol), soit en termes de volume. La mesure, sous tous ses aspects, permet la
comparaison fine de caractéres isolés entre différentes espéces. Ces valeurs d’importance
des organismes sont généralement prises en considération dans la modélisation de la
succession (Shugart & West 1980). La plante est généralement considérée comme une
structure qui prend de l'expansion et dont linfluence sur son environnement et les

organismes qui I'entourent dépend de I'amplitude et de la durée de cette expansion.
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- feuille/arbre: disposition du feuillaﬁe - hauteur de la premiére branche accroissement latéral
"monolayered" ou "multilayered" (Horn, - hauteur de la premitre fourche annuel moyen
1971) C. Dimensions relatives dans - diamétre maximal
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55 Iatéral # rapports de diamétre - taux moyen
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b e T o - rapports de biomasse biomasse
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ey : 7 # rapport de durée de vie des - Ape maximum
2 ny - symétrie radiale et dorsi-ventrale pp : “
o - symétrie longitudinale et latérale 2xe5 (ou des fenilles selon les {longévité)
= ; 4 A ” axes) - age a maturité sexuelle
> # fleur/axe: floraison terminale ou latérale D. Efficacité de 1
< - fleur /unité architecturale: stade de maturité Y e et
m e alle reproduction sexuée:
C. Rythmes et niveaux d’organisation i} ?&sigg:ézr)‘ s grbldes
# crolssance rythmique ou. e -effort de reproduction
- croissance déterminée ou indéterminée Eoxube Gaimbrade
# ramification proleptique ou sylleptique grainesS
# ramificatio j inue ou di
- nombre de niveaux d’organisation dans la
structure
- réitération totale et partielle dans la cime
- régénération végétative (rejet, marcotte,
drageon)
A. Arbre considéré comme un tout:
A Silhouette Quantification de tous les
< | B. Arbre considéré a partir de I’organisation caractéres de la structure
e | de ses parties: avec rapports de mesure
9] Architecture de I'arbre (selon Hal}é et (étape gans deReffye et al.,
O Oldeman, 1970; Halléetal., 1978) 4 un 1986)
moment fixe
Courbe du comportement de Ex.1: Valeurs absolues de
3 production de biomasse (Doyon | biomasse en fonction de
3 Ex: Suivi de 'envahissement de la cime par la et al,, 1991; Oldeman, 1974) ’age ou de la hauteur
) floraison (Barthélémy, 1988) Ex.2: Evolution des rapports de (étape dans Doyon, et al.,,
g E diamétre en cours de 1991)
o ﬁ développement Ex.2: Changements du
E < taux de croissance en
. fonction du temps
E P (*)Mode de dévelo;;gernent architectural (Hallé
[a] — et Oldeman 1970, Halléet al. 1978, Edelin1977): (*)Modélisation du mode
g - modéle architectural ) de développement 2
(@) - unité architecturale -> Etape intermédiaire > I'ordinateur
d - schéma architectural (deReffyeetal., 1986)

- mode de réitération

(*): valable a I’échelle de l'espéce

(**): valable seulement pour le cléne étudié

caractére: caractére inclus dans la définition des modéles architecturaux (Hallé et Oldeman, 1970; Hallé et al.,

1978)

#: caractére considéré dans la description de l'unité architecturale (Edelin, 1977; Barthélémy et al., 1989)

Tableau I. - Catégorisation des caractéres descriptifs de la structure de 1'arbre et de son

développement
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Par ailleurs, lorganisation de la structure est liée au fonctionnement méme de
Porganisme. Elle se réflete dans la forme générale de 'arbre et dans I'agencement relatif
de ses parties. La forme de 'arbre entier est donnée par sa silhouette. Celle-ci fait appel aux
contours grossiers de l'arbre et porte généralement sur sa partie feuillée. Hightshoe (1988)
reconnait par exemple trois types de silhouettes chez les arbres de milieux ouverts:
«columnar», «obovoid» et «ovoid». Néanmoins, en forét on considére que la silhouette de
I'arbre réflete surtout les limites de I'expansion de sa cime et de la survie de ses branches qui
sont dues & la compétition et au manque de lumiere. Dans ces conditions, elle est moins
susceptible de réfléter les caractéres propres de 'esp&ce et on aura surtout recours a

T’architecture pour caractériser le mode d’organisation de I’arbre.

L’architecture d'une plante repose sur la nature et 'agencement relatif de chacune de ses
parties (Edelin 1984). Dans le cadre des recherches sur les successions menées en régions
tempérées, elle a le plus souvent été étudiée de facon fragmentaire (approche partielle) et
statique en vue de distinguer les espéces d’arbres selon leur statut successionnel. Certains
auteurs, par exemple, I'ont abordée exclusivement sous I'angle de la disposition du feuillage
(surface assimilatrice) dans la cime. Ainsi, Horn (1971) distingue les arbres monoétagés
des arbres multiétagés. Les uns ont les feuilles densément regroupées en une seule couche,
tandis que les autres ont les feuilles dispersées et disposées selon plusieurs couches (Horn
1971). Borchert & Slade (1981) notent, pour leur part,’ l'influence des rameaux courts et des
rameaux longs sur la disposition du feuillage. Yamamura et al. (1993) s’attardent & la
surface d’assimilation (projection du feuillage au sol et recouvrement des feuilles) et &
Iinclinaison du tronc. D’autres auteurs décrivent l’architecture de I’arbre & partir d’'un
aspect particulier de la disposition relative de ses axes. Ainsi, Zimmerman & Brown (1971)
distinguent deux formes: «excurrent» et «decurrent». Chez la premiére le tronc dominant
est bien différencié des branches latérales, tandis que chez la deuxiéme de nombreuses
branches maitresses se partagent la dominance et poussent verticalement. Oohata & Shidei

(1971) appliquent aux arbres la notion de taux de bifurcation qui a Yorigine fut pensée pour
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Iétude des cours d’eau (Horton 1945). Le taux de bifurcation est un indice du degré de
ramification. Plus un axe porte un grand nombre de branches, plus son taux de bifurcation
est élevé. De leur c6té, Stevens & Perkins (1992) décrivent 1’architecture des arbres en
termes de rapport de diameétres entre les branches et le tronc, Honda (1971) par les angles
d’embranchement et la longueur des branches, Kiippers (1985) par la symétrie longitudinale
(basi-, méso-, acrotonie) ou latérale (épi-, hypotonie) des axes, etc. Certaines de ces méthodes
rendent compte de l'architecture des arbres d'une fagon qualitative (forme, symétrie,
disposition du feuillage), d’autres sont quantitatives (rapports de longueurs, de diamétres, de
nombre, angles) et font alors appel & des valeurs relatives contrairement aux mesures de
dimension qui sont représentées par des valeurs quantitatives absolues (tableau I). Mais que
I'approche soit qualitative ou quantitative, ces méthodes d’analyse architecturale ont toutes
en commun d’avoir été appliquées a la structure de I’arbre d’'un point de vue statique
uniquement, sans tenir compte des changements possibles de ces caractéres au cours du
développement. Des valeurs moyennes ou des types sont assignés a chaque espéce. Par
exemple, le tremble (Populus tremuloides Michx.) peut étre considéré comme une espéce &
forme multiétagée, «excurrent», & taux de bifurcation élevé et au rapport de diamétre

branches tronc faible.

Au-dela de la structure, certaines caractéristiques du développement des arbres ont été
explorées en fonction du statut successionnel des especes. Mais tout comme pour la structure
de P'arbre, les caractéristiques du développement ont été abordées de facon trés sommaire et
statique. L'intérét a surtout porté sur les caractéristiques de la croissance en hauteur: taux
d’allongement annuel (valeur d’importance, approche quantitative) et mode de croissance
déterminé ou indéterminé (mode d’organisation, approche qualitative) (tableau I). Des
valeurs moyennes et des caractéres fixes ont généralement été assignés aux espéces. Outre
ces méthodes d’approche statique, quelques rares études ont abordé la nature dynamique du
développement des arbres dans le contexte des successions végétales. Un exemple est 'étude

de Doyon ef al. (en prép.) sur la production de biomasse des arbres et ses changements au
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cours du temps; elle montre que le patron de production differe selon le statut successionnel

de I'espéce dans la région tempérée du sud-ouest du Québec.
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L5. Vers une vision globale de Parbre - Corrélations et stratégies

Plusieurs travaux ont permis de faire des liens entre certains caractéres isolés de la
structure d’'un arbre. Par exemple, Stevens & Perkins (1992) établissent la corrélation entre
la hauteur des arbres et la grosseur relative de leurs branches. L'exploration de la forme ef
du développement de I'arbre, parallelement & I'étude de son mode de reproduction et des
caractéristiques de son cycle (ou de son implantation), permet de faire des corrélations entre
les différentes fonctions de l'organisme (reproduction et développement végétatif) et de
reconnaitre des «stratégies». MacArthur & Wilson (1967) reconnaissent par exemple les
stratégies «r» et «K». Les espeéces de stratégie «r» auraient une croissance rapide, une
reproduction sexuée rapide et efficace et une durée de vie courte. Les espéces de stratégies
«K» auraient au contraire une croissance lente, une maturité sexuelle tardive, une
production annuelle de graines plus faible et une grande longévité. Grime (1977), pour sa
part, parle des trois stratégies: «ruderal», «stress tolerant» et «competitive». La premigre
rejoint les caractéristiques de la stratégie «r» mais il ne l'attribue qu’aux herbes, tandis que
les arbres répondraient aux deux dernieéres stratégies. L’'ensemble des caractéres retenus
pour dégager des stratégies de développement chez les arbres sont de nature statique et ne
concernent généralement pas I'architecture des arbres mais font plutét appel a des valeurs

quantitatives absolues (approche dimensionnelle).

On fait un rapprochement entre les stratégies adoptées par les espéces et leur position dans la
série successionnelle. Nous avons regroupé dans le tableau II un ensemble de
caractéristiques attribuées aux espéces de début de succession et de fin de succession. Nous
avons joint & cette liste I'apport de quelques études effectuées en régions tropicale et sub-

tropicale.

En région tempérée, Canham (1988) pousse plus loin la discrimination des stratégies en

reconnaissant deux stratégies différentes chez les espéces d’ombre (ou de fin de succession).



Tableau II. - Caractéristiques des espéces d’arbres selon leur statut successionnel

P

Milieu | Espéce de début de succession Espéce de fin de succession Auteur
- & petites feuilles, nombreuses, - a feuilles plus grandes, moins
orientées au hasard, qui se font de nombreuses, disposées dans un Barbour et al., 1987
’ombre plan, & recouvrement limité Horn, 1971
- multiétagé - monoétagé (*)
K-selected (climax):
r-selected: - croissance lente
- croissance rapide - longue durée de vie
- courte durée de vie - faible allocation annuelle Barbour et al., 1987
- erande allocation de ressource a d’énergie dans la reproduction
a reproduction sexuée sexuée
E - taux photosynthétique élevé - Taux photosynthétique plus bas
N - graines plus lourdes et dispersées
[ par les animaux
E - espeéce tolérante au stress - espéce moins tolérante au stress
b= - pousse rapidement - pousse moins vite

- Fousse moins haut
- longévité moindre
- grande dispersion de graines

& [)ousse plus haut
- longévité plus grande
- moins de dispersion de graines

Drury et Nisbet, 1973

croissance indéterminée
ousse plus et plus longtemps dans
a_saison

croissance déterminée
pousse moins sur une moins grande
période dans la saison

Marks, 1975

taux de bifurcation élevé

taux de bifurcation bas

Whitney, 1976

forte production de biomasse a bas
Age

faible production de biomasse 2 bas
age

Doyon et al. (en prép.)

SUB-TROPICAL

- croissance indéterminée

- pousse plus et plus longtemps dans

la saison

- plus de rythmicité de la croissance

dans la saisan

- syllepsie

- pousse plus en hauteur que

latéralement

- cime plus allongée el étroite

- plus grande production et plus
and taux de remplacement des

euilles

- croissance déterminée

- pousse moins et moins longtermnps

dans la saison

- moins de rythmicité de la croissance

dans la saison

- prolepsie

- pousse latérale favorisée

- taux de bifurcation variable selon

que l'espéce se développe en forét ou

en milieu ouvert (plasticité)

- cime Flus courte et plus large

- plus faible production et f us faible
e

taux de remplacement des feuilles

Boojh et Ramakrishnan, 1982a,
1982b

TROPICAL

- graine petite, & longue durée de vie,
dormance a déterminisme exogeéne,
germination rapide

- croissance en hauteur rapide

- se ramifie trés tot

- ne réitére pas adaptativement

- biomasse surtout investie dans la
partie aérienne

- systéme racinaire peu important et
superficiel

- surface foliaire importante par
rapport a Ja densité du feuillage

- feuilles évitent le chevauchement (*)
- feuilles constamment renouvellées

- sexualité apparait trés tot
- réponses végétatives

aprés
traumatismes importants

Sanoja, 1985

- hauteur de 10 a 20m.

- grande aire de distribution

- taux de croissance tres rapide

- espérance de vie de 102 20 ans

- trés intolérante a 'ombre

- plantules peu abondantes

- pgraines et fruits de petites
dimensions e

- longue durée de vie des graines dans
le so%u

- bois du tronc trés léger

- hauteur de 30 a 45m.

- aire de distribution réduite

- Taux de croissance trés faible

- espérance de vie de 100 2 1000 ans
- tolérante a 'ombre

- plantules abondantes

- graines et fruits de grandes
dimensions

- courte viabilité des graines

- bois du tronc dur et pesant

Budowsky 1965, cité par
Oldeman 1990

{*) Noter qu’en région tropicale I'évitement du chevauchement des feuilles est observé chez les espéces de début de succession tandis

qu'en région tempérée on I'observe chez les espéces de fin de succession (disposition du feuillage monoétagé).



&3

Il compare le développement de deux espéces, le hétre (Fagus grandifolia Ehrh.) et 'érable &
sucre (Acer saccharum Marsh.), et montre que la premiére pousse mieux 4 la pénombre
tandis que la deuxiéme profite mieux de la lumiere des trouées. Il émet I'hypothése que
certaines especes d’'ombre peuvent étre favorisées quand il y a peu de perturbations tandis

que d’autres seraient favorisées par les trouées.

La reconnaissance de stratégies représente une amorce de définition de modéles du
développement des arbres & partir de caractéres jugés importants par rapport au phénoméne
de succession. Une considération plus complete des multiples caractéres du développement
de l'arbre et une intégration de ces connaissances autour d’une vision globale de I’arbre
permettrait d’intégrer dans la définition des stratégies la dimension dynamique
organisationnelle de I'arbre. Ceci permettrait de mieux comprendre les stratégies dans leur

ensemble et d’explorer plus & fond leur réle dans la succession.
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L.6. Limites de Papproche statique de Parbre

On découvre progressivement les limites des méthodes utilisées pour rendre compte des
caractéristiques de la structure et du développement des espéces d’'un point de vue statique
uniquement. Par exemple, les travaux de Whitney (1976), suggérent queﬁ le tauzlc de
bifurcation soit une valeur caractéristique et constante de 'espéce; il attribue aux espéces de
début de succession un haut taux de bifurcation et aux espéces tolérantes a I'ombre un taux
bas (tableau II). Ces conclusions découlent toutefois d’études effectuées sur un nombre
restreint d’espéces & un moment donné de leur développement. Steingraeber ef al. (1979) ont
tot fait de remettre en question I'idée que le taux de bifurcation puisse étre constant pour une
espéce. Ils montrent que ses valeurs sont trés variables chez I’érable & sucre (Acer
saccharum Marsh.) selon le milieu dans lequel il pousse. Cette espéce présente un taux
particulierement élevé en milieu ouvert comparativement au milieu fermé. La constance du
taux de bifurcation a également été remise en question par Borchert & Slade (1981) qui
montrent que le taux peut varier a l'intérieur de la cime d’un arbre et entre les arbres d’une

méme espéce poussant dans des milieux différents.

De la méme facgon, la forme «excurrent» ou «decurrent» ne semble pas &tre un caractére
stable pour l'espéce. Zimmermann & Brown (1971) ont noté chez plusieurs espéces feuillues
~ des régions tempérées (Acer saccharum Marsh., Carya cordiformis (Wang.) K. Koch,
Ulmus americana L.) un changement avec ’dge de la forme «excurrent» a «decurrent». Le
taux d’allongement d’un arbre peut également varier en fonction de son 4ge, de méme que le
mode de croissance (déterminé vs indéterminé). Steingraeber (1982) montre par exemple
que les érables & sucre (Acer saccharum Marsh.) ont une croissance déterminée en bas age
et qu'a partir du moment ou leurs unités de croissance produisent plus de quatre entrenoceuds

a la fois, ils présentent une croissance indéterminée.
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La simulation du développement de I'arbre sur ordinateur met aussi en évidence les limites
d’une approche statique de la plante. Par exemple, Honda (1971) simule le développement
d’arbres théoriques en faisant varier le rapport des longueurs du tronc et des branches et
I'angle qui les sépare. Dans chaque cas, le rapport des longueurs et 'angle demeurent
constants tout au long du développement de 'arbre. Par son étude, il met en évidence
I'importance de ces deux caractéres dans le développement de 'arbre mais surtout le fait
qu'une petite différence répétée de nombreuses fois peut mener & de grandes différences dans
la forme finale de I'arbre. Honda & Fisher (1979) réajustent le modéle théorique utilisé par
Honda (1971) en induisant un changement d’orientation par rapport a ’horizontale dans le
développement des branches. La simulation obtenue s’apparente grandement au
développement de jeunes Terminalia. Toutefois, Borchert & Slade (1981) notent que ces
modeles théoriques ne s’appliquent qu’aux jeunes arbres et ne sont plus valables & partir
d’'une certaine taille. Honda (1971, Honda & Fisher 1979) pose comme régle dans ses
modéles théoriques que les rapports de longueurs et 'angle entre les branches et 'axe
principal sont constants tout au long du développement de 1’arbre. Une telle conception
statique de 'architecture de I'arbre ne rend pas compte des changements des caractéristiques
organisationnelles que I'arbre peut subir au cours de son développement. L’architecture, de
méme que toutes les caractéristiques du développement de 'arbre et de sa structure en
général sont susceptibles de connafitre des changements au cours de la vie de P’arbre. Pour
pouvoir les caractériser de facon & ce qu’ils soient représentatifs d’'une espece, ils doivent

nécessairement étre considérés d’un point de vue dynamique.
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L7. Proposition d'une méthode d’approche globale et dynamique de

Parbre

Dans le cadre d’études sur les successions végétales, nous avons mis en évidence le besoin
d’une approche globale et dynamique des caractéristiques de I'arbre, ceci dans le but de
parfaire la reconnaissance des caractéristiques propres aux espéces afin de mieux cerner
leur role dans la dynamique successionnelle. La seule approche, & notre connaissance, qui
semble répondre & ces critéres est I'approche architecturale de Hallé & Oldeman (1970;
Hallé et al. 1978) (tableau I). Inspirée des idées de Corner (1949, 1953, 1954), elle se développe
depuis plus de vingt ans en régions tropicales (Hallé & Oldeman 1970; Hallé et al. 1978;
Oldeman 1974; Edelin 1977, 1984, 1991; Barthélémy 1988) ou se retrouve la plus grande
diversité de formes végétales. Appliquée d’abord aux structures aériennes des arbres, elle a
ensuite été mise & profit dans I'étude d’une variété de systémes ramifiés tels les herbes
(Jeannoda-Robinson 1977), les lianes (Coudurier 1992; Cremers 1983, 1984), les systémes

racinaires d’arbres (Atger 1992) et les coraux (Dauget 1986).

L’analyse architecturale repose sur I'observation de caractéres morphologiques et le suivi de
leur évolution dans le temps et dans I'espace au cours du développement de la plante et méne
a l'intégration de leurs rapports de corrélation sous forme de modeles architecturaux. Pour
Hallé et Oldeman (1970; Hallé ef al. 1978; Hallé & Edelin 1986), le suivi du développement
architectural d’'une plante passe par I'étude de quatre critéres architecturaux: 1. le mode de
croissance (rythmique ou continu), 2. le mode de ramification de 'appareil végétatif aérien
(présence ou absence; terminale ou latérale; monopodiale ou sympodiale; rythmique,
continue ou diffuse; sylleptique ou proleptique), 3. la différenciation morphologique des axes
en croissance (orthotropie ou plagiotropie) et 4. la position de la sexualité (terminale ou
latérale). L’ensemble de ces critéres rend compte du comportement des méristémes apicaux
de la plante. Le suivi du développement architectural équivaut en quelque sorte a la

reconnaissance de la séquence comportementale des méristemes. Suite 4 de nombreuses



27

observations sur le terrain, Hallé et Oldeman (1970; Hallé ez al. 1978) notent qu'un nombre
restreint de 23 modeles architecturaux se retrouve dans la nature malgré une combinaison
possible de caractéres (criteres architecturaux) de 'ordre de plusieurs centaines. Cette
constatation suggére 1. que la construction des arbres répond & des lois organisationnelles,
et 2. que les forces (intrinséques et extrinseques) qui ont influencé le sens de I'évolution ont
contraint I’ensemble des végétaux a se conformer 4 un nombre limité de modeles de
construction, indépendamment des liens phylogénétiques entre les espéces (Hallé &
Oldeman 1970). Quelques exemples de modéles apparaissent a la figure 1. Notons que la
représentation graphique n’illustre ici que la phase ultime d’'une mise en place progressive

de la structure de la plante selon un modele de croissance.

L’avancement des travaux de recherche dans le domaine de I’architecture des arbres, depuis
la parution de la premiére synthése de Hallé et Oldeman (1970), a permis de mettre en
lumiére des reégles de construction des plantes qui dépassent aujourd’hui la seule
reconnaissance du modéle. De nombreux concepts théoriques ont été élaborés et rendent
compte de notre compréhension grandissante de ’architecture des plantes. Oldeman (1974) a
défini la réitération comme étant la répétition d’'un méme modele dans la structure d’'une
plante. Plusieurs modes de réitération sont reconnus (Castro e Santos 1980; Edelin 1986). La
réitération peut se faire en réponse & un traumatisme, sous l'effet de changements des
conditions de 'environnement ou tout simplement faire partie intégrante du développement
caractéristique de la plante. On lui attribue généralement un caractére opportuniste (Hallé

et al. 1978).

Deux espéces se conformant & un méme modele peuvent présenter des différences
architecturales. Edelin propose en 1977 le diagramme architectural, aujourd’hui appelé
unité architecturale (Barthélémy et al. 1989), comme étant 'expression spécifique d’un

modele. Il montre que certains caractéres, tels la durée de vie relative des axes ou le nombre
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modéle de Holttum modéle de Chamberlain

modele de Leeuwenberg

modéle de Mc Clure modéle de Koriba modéle de Petit

modele de Rauh modéle de Massart modéle de Troll

Figure 1.- Représentation graphique de quelques modeéles architecturaux.
Tiré de Hallé et al. (1978).
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d’ordres de ramification, peuvent donner des résultats trés différents d’architectures chez
des especes du méme modele tout en faisant partie du mode de développement caractéristique
de I'espece. L'unité architecturale est décrite 4 partir des traits propres a chacun des ordres de
ramification qui la composent. Aux quatre critéres architecturaux de base qui ont servi a la
définition du modele, s’ajoutent tous les caractéres qualitatifs et quantitatifs susceptibles
d’aider a caractériser les différents types d’axes. Dans le tableau I, nous en avons identifié
quelques-uns par le signe #. La description de 'unité architecturale peut prendre la forme

d’un tableau et ses régles de construction peuvent étre illustrées par un dessin schématique.

Lorsque la répétition d'une méme unité architecturale dans la structure d’'une plante se fait
de fagcon ordonnée, un deuxiéme niveau d’organisation apparait (Barthélémy 1990; Hallé
1986) et peut donner lieu a la reconnaissance d’une unité architecturale d’ordre supérieur
(Caraglio & Edelin 1990; Hallé 1986; Millet & Ouellet 1992). Plusieurs niveaux
d’organisation peuvent ainsi &tre pergus dans la structure d’un arbre avec une unité
architecturale caractéristique a chaque niveau; chaque unité architecturale pouvant se
conformer & un modele architectural différent (Millet & Ouellet 1992). Aujourd’hui, l'unité
architecturale se définie comme une structure hiérarchisée, & une ou plusieurs catégories
d’axes différenciés, dont les limites sont marquées par une discontinuité de la hiérarchie
dans le développement de la plante. La séquence compléte du développement d'une espece
(figure 2), se résumant é\ la mise en place d’une ou plusieurs unités architecturales
successives et aux modalités de la réitération, est l'expression de la métamorphose
architecturale de l'espéce (Hallé & Ng 1981; Edelin 1984). Celle-ci peut montrer des
variantes selon les espéces, méme si elle méne parfois & l'expression finale d’un méme
mode de construction. Enfin, Edelin propose en 1991 que le caractére monopodial ou
sympodial d’'une structure ne soit pas aussi important que son caractére hiérarchique ou
polyarchique dans la discrimination des architectures. Il introduit le concept de plan
d’organisation et montre que l'architecture d'une plante est continuellement en oscillation

entre les deux plans hiérarchique et polyarchique.
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Figure 2.- Exemple de schéma architectural.- Tiré de Edelin (1987)
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La considération de tous ces concepts nous permet aujourd’hui d'intégrer de nombreux
aspects de l'architecture des arbres dans une vision globale de leur développement. On est
ainsi & méme de définir les regles de construction caractéristiques de Iespéce. Les
conditions du milieu influencent I'expression de Parchitecture de l'arbre en accélérant ou
en retardant, par exemple, la progression d’'une phase de développement vers une autre,
néanmoins la séquence d’apparition des différentes phases de développement demeure
relativement stable pour une espéce. L'expression finale de la plante peut varier selon les
conditions qui l'ont modelée mais répond vraisemblablement aux mémes lois de contruction
mises & jour par I'analyse architecturale. Ces lois peuvent étre résumées soit graphiquement
a l'aide d'une séquence de dessins schématiques, soit textuellement sous la forme d’autant
de tableaux qu’il y a d’unités architecturales. Mais elles trouvent leur pleine expression
dans un exposé détaillé du mode de développement de l'espéce ou sous la forme d’une
simulation par ordinateur aprés transcription des données en langage mathématique et

informatique (de Reffye et al. 1986, 1991).
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L8. Rapprochements entre 'architecture et 'écologie des especes

Depuis le développement du domaine de I'architecture des végétaux (sensu Hallé et al. 1978),
la question suivante est soulevée: I'architecture d’une plante peut-elle avoir une fonction
adaptative vis-a-vis de conditions environnementales particulieres? Cette question a été peu
explorée jusqu'a présent. On s’est surtout limité & la considération des modeles
architecturaux et a leur répartition. Hallé & Oldeman (1970) ont noté qu’en forét tropicale,
tous les modeles se retrouvent sous forme arborescente. Le climat favorable et relativement
constant de ces régions permet vraisemblablement & toute une diversité de formes de
s’exprimer. En régions tempérées, cependant, les arbres n’expriment qu’'un nombre limité
de modéles (Rauh, Massart, Troll) (Hallé & Oldeman 1970). Il semble que seules les espéces
dont le potentiel de développement les rend suffisamment compétitives et tolérantes ont pu y
survivre. «It does seem reasonable to assume that in order to survive in a competitive and

restrictive environment, plant form must confer fonctional benefits»(1) (Tomlinson 1982).

Hallé et al. (1978) ont tenté de faire un rapprochement entre les modeles architecturaux et les
stratégies «r» et «K». Toutefois, les liens n’ont pu étre démontrés clairement que dans des
cas exceptionnels. Par exemple, le modéle de Holttum peut clairement étre associé a la
stratégie «r». Fournier (1979) a révisé les données accumulées sur I'architecture des espéces
arborescentes et a tenté de corréler les modeles a des biotopes spécifiques. Elle reconnait
certaines associations entre des criteres architecturaux pris isolément et les conditions de
I'environnement. Par exemple, I'orthotropie est le plus souvent associée 4 des conditions de
luminosité intense et la plagiotropie & des conditions ombragées. La prolepsie est associée &
des facteurs limitatifs et per¢ue comme un mécanisme qui permet la synchronisation de la
croissance avec les conditions favorables intermittentes (Fournier 1979). A I’échelle des

modeles, elle note une plus grande fréquence d’apparition de certains modeles par rapport a

(1) 11 semble raisonnable d’assumer que pour survivre dans une environnement compétitif et restrictif, la
forme doit fournir & la plante des bénéfices fonctionnels.
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d’autres dans certains milieux. Par exemple, le modeéle de Nozeran est corrélé aux sous-bois
de la forét tropicale humide et le modele de Attims aux mangroves (Fournier 1979).
Néanmoins, il semble que la seule considération des modeles architecturaux ne suffise pas
pour rendre compte des liens entre le statut écologique d’une espéce et son architecture.
Hamilton (1985) est d‘avis que les modéles architecturaux de Hallé & Oldeman (1970) ne
réflétent pas directement la géoméf,rie adaptative des plantes matures (Horn 1971) qui, elle,
peut &tre d’un plus grand intérét pour les écologistes. Fisher & Hibbs (1982) partagent le
méme avis. Ils démontrent par leur étude comment plusieurs espéces du méme modéle
architectural peuvent adopter des formes de croissance trés différentes. Selon eux, «model of
a species and its strategy (niche, the life history, etc.) have little or no relationships because
tree form and leaf distribution are so plastic»(2) (Fisher & Hibbs 1982). Néanmoins, ils
admettent que la plasticité est adaptative, qu’elle tient du génotype de l'espéce et que la
réitération «is a programmed response to environmental parameters»3) (Fisher & Hibbs
1982). Selon Fournier (1979), méme si cela ne peut pas toujours &tre exprimé en termes de
modele architectural, I'architecture d’une plante détermine clairement le biotope qu’elle peut

occuper.

Borchert et Slade (1981) notent I'importance de considérer la différenciation entre les axes
plagiotropes et orthotropes ou entre les rameaux longs et courts (caractéres pris en compte lors
d’'une analyse architecturale), aussi bien que l’architecture globale de Plarbre pour
caractériser la géométrie adaptative des arbres puisque, selon eux, ces caractéres
structuraux déterminent et caractérisent les potentiels de fonctionnement et de
développement d’une branche. Ils montrent un intérét marqué pour l'approche de Hallé &

Oldeman. Dans le méme sens, Kiippers (1989) se montre également sensibilisé a Yapport de

(2) ... e modéle d’une espéce et sa stratégie ont peu ou pas de relations parce que la forme de I'arbre et la
distribution des feuilles sont des caractéres trop plastiques.

@) ... est une réponse programmée aux parameétres de 'environnement.
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Parchitecture globale selon Hallé et al. (1978) dans le cadre de sa recherche sur la

signification écologique des patrons architecturaux de la partie aérienne des arbres.

Le modele réflete une partie de ce qui est propre au développement de l'espice et n’est
certainement pas sans lui fournir certains atouts pour son adaptation au milieu.
Néanmoins, 'unité architecturale, le cours de la métamorphose architecturale, le mode de
réitération et les niveaux d’organisation sont autant de caractéres architecturaux qui
complétent le portrait du mode de développement d’une espece et qui doivent &tre considérés
lors de la recherche des liens entre I'architecture des espéces et leur statut écologique. Le
travail de Bégin (1991) est un exemple de I'apport de I’architecture globale dans le cadre de
travaux en écologie. Par des analyses architecturales, complétées par des analyses
dendrochronologiques, il met en évidence les particuliarités du mode de développement de
I'épinette noire (Picea mariana (Mill.) BSP) qui lui permettent d’avoir une si grande
plasticité de sa forme en régions subarctiques et qui favorisent son maintien malgré les
refroidissements climatiques et les limites imposées & sa régénération sexuée. Les concepts
architecturaux élaborés depuis les derniers 30 ans permettent de comprendre du point de vue
de l'organisation de la structure de l'arbre ce qui favorise, chez certaines espéces plutét que

chez d’autres, une plus grande plasticité de la forme (Bégin 1991; Millet & Ouellet 1992).

Oldeman et van Dijk (1991) insérent des caractéres architecturaux, pris & plusieurs niveaux
d’organisation (organes, axes, patrons d’embranchement, patrons de réitération), dans le
diagnostique des «tempéraments» des arbres en forét tropicale (<hard gambler» & <hard
strugglers»). La diversité des formes arborescentes étant moins grande en forét tempérée, la
classification de Oldeman & van Dijk ne suffit pas pour séparer les espaces selon leur statut
successionnel (obs. perso. dans les foréts du sud-ouest du Québec). Des travaux
supplémentaires sont nécessaires en architecture des arbres en milieu tempéré afin de
mettre en lumiére les liens présentis entre leur mode de développement et leur statut

successionnel.
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L9. Conclusion - Apports de Papproche architecturale des arbres

dans Pétude des successions

L’approche architecturale, telle que développée par Hallé & Oldeman (1970; Hallé et al.
1978), est la seule & notre connaissance qui aborde de facon globale et dynamiqu‘e les
caractéres de la structure et du développement des plantes. Elle s’avére tout-a-fait appropriée
pour P'étude des caractéristiques des arbres dans l'optique de la recherche de leur role dans la
dynamique successionnelle. On peut déja envisager les apports de cette méthode sous trois
angles: 1. dans la reconnaissance des stratégies des arbres en fonction de leur statut
successionnel, 2. dans lexploration de l’ajustement des formes aux conditions de
I'environnement et 3. dans la comparaison de la nature de la dynamique de la végétation

aux deux échelles d’intégration, arbre et communauté.

- Définition des stratégies: Les stratégies de croissance et de cycle de vie repérées chez
les espéces arborescentes des régions tempérées selon leur statut successionnel (tableau II)
ont été décrites jusqu'ici & partir d’'une liste de caractéres de nature statique uniquement
(taux de croissance, longévité, etc). Une approche globale des caractéristiques de V’arbre est
nécessaire pour intégrer la grande diversité de ces caractéres structuraux et de
développement dans la définition des modeles de croissance. Une approche dynamique des
caractéristiques de l'arbre permettra d’approfondir d'un point de vue dynamique notre
connaissance des stratégies et de distinguer la part de la dynamique de croissance qui
découle des caractéres propres de l'espece, de celle qui dépend des seuls effets de

I’'environnement.

La dynamique du développement de I'individu influence nécessairement le développement
de la communauté. Une meilleure compréhension de ce qui est propre 4 chaque espece
menera & une meilleure compréhension des mécanismes méme de la succession végétale.

La succession ne pourra plus &tre pergue seulement comme le résultat de rapports
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d’importance entre les arbres (pour ne parler que d’eux), mais aussi comme la conséquence
de leurs «comportements» de croissance (ex: potentiel de se maintenir sous forme latente) et

des rapports qu'ils ont entre eux.

- Exploration de l'ajustement de la forme: Les espéces ont un mode de développement et
une organisation de leur structure qui évoluent, des potentialités qui apparaissent,
disparaissent ou qui sont plus ou moins fortes selon leur stade de développement. On parle de
production de feuilles, de fleurs, de racines, de potentiel de régénération végétative, de
plasticité de la forme comme du potentiel d’adopter une forme latente et de reprendre la
pousse en hauteur au retour des conditions favorables, de potentiel d’étendre une cime vers la
lumiére d’une trouée, du potentiel de remettre en place des axes feuillés sur un tronc élagué,
etc. L’ajustement de la forme de I'arbre aux conditions de I'environnement se fera selon les
potentialités dont il dispose. Selon P'espéce, selon le stade de développement de I'individu,
I'ajustement sera différent. L’apparition dune fourche ou I'affaissement d’un apex sont
deux exemples de traits qui peuvent faire partie du mode de développement normal d’une
espéce sans étre symptomatiques de conditions environnementales défavorables ou au
contraire, pour d’autres espéces, annoncer une dégradation de la forme de croissance et peut-
étre méme un point de non retour. Une meilleure connaissance du mode de développement
propre aux espéces apparait comme un outil important pour une exploration éclairée des
ajustements de la forme de croissance aux conditions de environnement. Ceci permettrait
ensuite de faire a) de meilleures interprétations des formes dans une optique de
reconstitution historique de la dynamique de la végétation et des conditions de
l'environnement et b) de meilleures prévisions de la dynamique & venir de la forét compte
tenu de I'état actuel de la communauté et de I'environnement. Les prédictions ne doivent
plus étre basées uniquement sur les caractéres démographiques d’'une population mais aussi

sur 'étude de la forme des arbres et de la régénération.
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L’assignation d’'un modele dynamique & l'espéce permet d’explorer la place qu’elle occupe en
tant que systéme dynamique au sein d’'un systéme dynamique de plus haut niveau
d’'organisation, la communauté. Vraisemblablement, les modeéles de l’avenir seront des

modéles de modéles.

- Comparaison de la dynamique de la végétation aux deux échelles d'organisation: A
la lumiére des analyses architecturales (Hallé et al. 1978; Kdelin 1977, 1984; etc.), on peut

distinguer dans la dynamique du développement de I'individu trois principes:

1. répétition (d’entrenoeuds, d'unités de croissance, d’axes, d’unités
architecturales).

2. métamorphose (différenciation, spécialisation) des unités qui composent
lorganisme; la métamorphose s'est faite au cours de I’évolution et de la
phylogénése. Elle s’exprime aujourd’hui dans la succession d’unités différenciées
dans l'ontogénese de la plante.

3. organisation (relations physiologiques, rythmes, cycles, intégration) entre les

unités qui font I'objet de répétition.

Il est intéressant de considérer la dynamique de la végétation a I'échelle de la communauté

et d’y retracer les trois mémes principes:

1. répétition (des individus, des esp&ces par reproduction sexuelle ou végétative).

2. métamorphose (différenciation entre les espéces qui s’est déroulée au cours de
I'évolution et qui a mené a des spécialisations entre les espéces, mais qui s’observe
aujourd’hui au cours de leur succession dans le temps et dans I’espace).

3. organisation (relations écologiques entre les especes et les individus).

Sans vouloir restreindre notre compréhension de la dynamique & Péchelle de la
communauté a ce qui est retracé a ’échelle de l'individu, le paralléle annoncé mérite d’étre

~

considéré. Il nous invite & voir la succession comme la prolongation possible d’un
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phénomeéne qui s’exprimait déja dans I'’évolution de la structure des plantes. Il nous invite a
envisager la succession comme un phénomeéne qui découle de la nature du vivant, au méme
titre que la métamorphose architecturale. Il nous invite, enfin, & concevoir qu'il puisse y
avoir un certain nombre de lois communes qui s’appliquent a plusieurs échelles
d’organisation du végétal. Ce qui rejoint I'énoncé des cinq attributs de tous systémes vivants

selon les regles sylvigénétiques de Oldeman (1990).

La perspective que la succession végétale puisse découler dans une certaine mesure de la
nature des composantes de la communauté nous méne & proposer ici une cinquiéme force
aux quatre forces retenues par Barbour et al. (1987) comme étant susceptibles d’expliquer le
phénoméne de succession (voir plus haut). Cette cinquiéme force serait un complément &
leffet de la sélection naturelle et représenterait une force interne qui découlerait de la
nature méme du végétal. Elle pourrait étre, par exemple, une tendance des organismes & se
développer et & se différencier dans un sens et par le fait méme & induire, a partir de leur

propre nature dynamique, le phénomeéne de succession.

Drury et Nisbet (1973) nous mettent sur cette piste lorsqu’ils notent la tendance que semblent
avoir les espéces végétales a adopter des stratégies de développement opposées. Selon eux, la
succession s’explique par cette tendance. Notons qu’elle correspond au deuxiéme des trois
principes évoqués plus haut (tendance a la métamorphose ou différenciation), avec en plus
un élément d’opposition et de complémentarité. Selon Drury & Nisbet (1973), les deux
hypothéses «Dispersal mechanisms and tolerance of physical stress are correlated (together
they constitute colonizing ability)»(4) et ‘«Colonizing ability and growth rate tend to be
inversely correlated with size at maturity and with longevity.»(5) indiquent que certaines

stratégies adaptatives seraient mutuellement exclusives. Les espéces dont les graines ont un

(4) Les mécanismes de dispersion et la tolérance aux stress physiques sont corrélés (ensemble ils costituent
I'habileté & coliniser).

(5) L’habileté 4 coloniser et le taux de croissance tendent & &tre inversément corrélés & la hauteur & maturité
et a la longévité.
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grand pouvoir de dispersion et dont les plantules poussent rapidement dans des conditions
difficiles ne peuvent pas, en plus, donner de grands individus qui vivent longtemps. La
croissance en hauteur et la longévité seraient plutdt corrélés & un faible taux de croissance.
Selon eux, l'explication de cette corrélation devrait étre cherchée soit dans des théories de la
sénescence ou dans des théories de l'organisation de l'organisme. Drury et Nisbet (1973)
suggerent qu'une théorie compléte de la succession végétale soit cherchée au niveau de
l'organisation de l'individu, de sa physiologie et méme au niveau cellulaire plutdét qu'au
niveau des propriétés des populations ou des communautés. Drury et Nisbet (1973) ne
tranchent pas & savoir si cette tendance est le résultat exclusif de la sélection naturelle
(approche externaliste) ou dérive conjointement d’une tendance évolutive propre au vivant

(approche internaliste) (Alberch 1993).

Cette éventualité, de méme que les trois principes de la dynamique de la végétation proposés
ci-haut appuient un mouvement de pensée récent, le «process structuralism» (Ho &
Saunders 1984). Cette philosophie ne s’oppose pas a la théorie de I'évolution de Darwin mais
se propose comme un complément en défendant I'idée que des contraintes de développement
puissent avoir joué un réle dans le cours de I’évolution (Kauffman 1993).«The process
structuralist critique of neo-Darwinism holds 1) that there are general laws in biology and
that biologists should search for these laws; 2) that there are general forms of morphology
and development and that biologists should attempt to uncover these forms; 3) that organisms
are unified wholes that cannot be understood without adopting a holistic perspective; and 4)
that no special, causal primacy should be given to the genes in development and

morphology»(8) (Resnik 1994).

6) La critique structuraliste du néo-Darwinisme maintient 1) qu’il y a des lois générales en biologie et que
les biologistes devraient rechercher ces lois; 2) qu'il y a des formes (ou types) générales en morphologie et
développement et que les biologistes devraient tenter de découvrir ces formes; 3) que les organismes sont
des ensembles unifiés qui ne peuvent pas étre compris sans quon adopte une perspective holistique; et 4)
qu’on ne devrait pas donner aux génes de primauté causale en morphologie et développement.
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Chapitre 11
Mode de développement plagiotrope et statut
successionnel de quatre especes d’arbres

en milieu tempéré
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II.1. Introduction

La plagiotropie se définit comme un syndrome de caractéres: direction de croissance
horizontale de I’axe, symétrie bilatérale, phyllotaxie distique ou orientation secondaire
dorsiventrale des feuilles (Hallé et al. 1978). L’axe plagiotrope se différencie de I'axe
orthotrope dont la direction de croissance est verticale, la symétrie est radiale et la
phyllotaxie spiralée ou opposée décussée. Une telle différenciation touche le plus souvent des
axes distincts (différenciation morphologique des axes, Hallé et al. 1978). Par exemple, chez
des arbres comme le sapin (Abies sp) ou certains Araucaria, le tronc est orthotrope et les
branches sont plagiotropes (delin 1981). Chez certaines plantes néanmoins, les axes
peuvent présenter une autodifférenciation, leurs caractéres changeant au cours de leur
développement; un axe orthotrope dans sa partie proximale peut &tre plagiotrope dans sa
partie distale, ou inversement. Hallé et Oldeman (1970; Hallé et al. 1978) ont identifié trois
modeles architecturaux composés d’axes autodifférenciés, dits axes mixtes: les modeles de
Troll, de Mangenot et de Champagnat. Le premier, le modéle de Troll, résulte de
I’empilement successif d’axes plagiotropes dont la partie proximale se redresse
secondairement. I’'empilement des bases redressées des modules permet la croissance du
trone, les portions des modules demeurées plagiotropes étant a l'origine de branches (Hallé

et Oldemanv 1970; Hallé et al. 1978).

Selon Hallé et al. (1978), le modéle de Troll est le plus fréquent chez les espéces
arborescentes. Ils estiment qu’environ 20 4 30% de tous les arbres se conforment plus ou
moins a ce modéle. On le retrouve dans une grande diversité de milieux, chez des espéces
souvent sans affiliation taxonomique. Certains genres sont néanmoins reconnus pour se
développer selon ce modéle, notamment Fagus, Tilia et Ulmus (Hallé et al. 1978). Malgré la
grande quantité d’espéces d’arbres qui répondent au modéle de Troll, un nombre limité
d’entre elles ont fait I'objet d'une analyse architecturale détaillée (Durand 1993; de Reffye et

al. 1991; Nicolini 1991; Barthélémy 1988; Thiébaut & Puech 1984; Thiébaut 1982; Hallé et al.



51

1978; Ramaroson-Ramparany 1978). Les résultats de ces analyses, de méme que des
observations isolées, révelent des différences entre les espéces et témoignent d’'une grande

variabilité architecturale chez le modéle de Troll (voir tableau III):

1. Hallé et al. (1978) parlent de la variabilité des proportions orthotropes et plagiotropes
des modules et par conséquent de I'importance de la contribution de chaque relais dans la
croissance en hauteur de I'arbre. Ce caractére influence fortement le port de I'arbre.

2. Chez un certain nombre d’espéces (ex.: Ulmus effusa), la plantule présente une
phase de croissance initiale orthotrope avant que I'axe principal adopte les caracteres de la
plagiotropie par différenciation primaire (Troll 1937, cité par Hallé et al. 1978). Selon Hallé
et al. (1978), ce phénoméne suggére une parenté entre les modeles de Troll et de Mangenot.

3. L’étude du mode de développement de Zelkova serrata (de Reffye et al. 1991) révele
qu’il n’y a pas de réelle autodifférenciation de I'axe principal chez la plantule puisque son
apex avorte alors qu’il est encore orthotrope et que c’est un axe latéral qui initie le
développement plagiotrope de la plante. En prenant la releve de la dominance apicale, le
relais d’origine latérale donne & ’axe principal son caractére plagiotrope.

4. Hallé et al. (1978) donnent des exemples de modeles de Troll entidrement
monopodiaux dont Cleistopholis patens.

5. Thiébaut (1982) observe une alternance de phases de développement
orthotrope/plagiotrope avec un retour possible & l'orthotropie lors du développement
polycyclique de la tige principale chez Fagus sylvatica.

6. Chez plusieurs espéces, le tronc devient orthotrope avec 'apparition des derniers

ordres de ramification (ex.: Ulmus campestris, Fagus sylvatica).

L’étude de la variabilité des architectures a I'intérieur du modele de Troll n’a pas encore été
envisagée dans une optique de rapprochement entre le mode de développement de Pespece et

son écologie. Dans le présent article nous nous pencherons sur cette question en portant une
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attention particuliére sur le degré de hiérarchie entre les parties constituantes de la structure
de l'arbre. L’élaboration du concept de plan d’organisation (hiérarchique ou polyarchique)
par Edelin (1991) met 'emphase sur I'importance du degré de hiérarchie & lintérieur d’un
systéme ramifié, indépendamment du caractére monopodial ou sympodial de la croissance
de la plante. En effet, un mode de croissance monopodial peut mener 4 la mise en place de
fourche et, & I'inverse, un mode de croissance sympodial peut mener a I’élaboration d’une
structure trés hiérarchisée semblable & un systéme monopodial (Caraglio & Edelin 1990).
Edelin (1991) suggére que le plan d’organisation soit plus important que le mode de
croissance monopodial ou sympodial pour rendre compte de la réalité architecturale d’une
plante et du lien qu’elle peut entretenir avec I'environnement. Le modéle de Troll a été
défini entre autres par son caractére sympodial. Nous tenterons ici de I'envisager sous
I’angle des plans d’organisation afin d’évaluer limportance de caracteres comme la
hiérarchie entre les parties dans I'adaptation des espéces & des conditions particulidres de

croissance.

Les objectifs de la présente étude sont donc i) de mettre en lumigre la nature des différences
architecturales entre quatre espéces d’arbres du modele de Troll qui poussent dans un méme
type de milieu mais qui ont un statut successionnel différent, ii) d’interpréter 'influence de
ces différences sur les stratégies de croissance des espéces et iii) d’en faire ressortir les liens

avec le statut successionnel des especes.
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IL.2. Le choix des espéces

L’étude a été menée dans le domaine climacique de I'érablidre a caryers (Grandtner 1966)
dans le sud-ouest du Québec, plus précisément dans la municipalité régionale de comté du
Haut-Saint-Laurent (figure 3), territoire faisant l'objet d’'une étude multidisciplinaire
(Bouchard et al. 1985). Ce territoire fait partie de la région forestidre des Grands Lacs et du
Saint-Laurent, section forestiére du Haut-Saint-Laurent (Rowe 1972). Au total, 37 espéces
d’arbres indigénes surtout feuillues poussent dans la région. L’étude a porté exclusivement
sur les espéces qui poussent sur sols mésiques développés sur des dépdts morainiques de
facon & comparer les architectures d’espéces qui sont en relation directe les unes avec les
autres au cours de la succession de la forét. Neuf espéces, les plus fréquentes, ont été retenues
pour leur représentativité des différents stades de la succession de la forét et la diversité de
leur architecture: Befula populifolia Marsh. et Populus tremuloides Michx. comme espéces
de début de succession; Ulmus americana L., Fraxinus americana L., Tilia americana L.
et Carya cordiformis (Wang.) K. Koch comme espéces de mi-succession; Acer saccharum
Marsh., Fagus grandifolia Ehrh. et Tsuga canadensis (L.) Carr. comme espéces de fin de
succession (Bergeron et al. 1988; Brisson et al. 1988). Nous présentons ici les résultats de
Panalyse architecturale des quatre espéces qui répondent au modele de Troll: Ulmus

americana, Tilia americana, Fagus grandifolia et Tsuga canadensis.



54

L ipa
- &
s '
i

L

i

s

e
OB

’l Québec (Canada) .
s =TT 27 7 New-York (Etats-Unis)
T S J ’
MRC Haut' : P4 ¢
int- - i { Lac
=aint-Lamrent Nl Champlain

= ~{ Riviéres
~

Trois-

Shérbrooke

" Figure 3.- Lieu de I'étude, MRC du Haut-Saint-Laurent et région de Montréal.



55

IL.3. Méthode d’analyse architecturale

Pour rendre compte du mode de développement des espéces, nous avons opté pour une
approche globale et dynamique de I'architecture des arbres (Millet ef al. sous presse ou
chépitre D. Nous avons eu recours & la méthode d’analyse architecturale de Hallé &
Oldeman (1970) qui permet de déduire la dynamique du développement & partir de

Vobservation de traits fixés dans la structure des arbres.

Nos observations ont porté sur environ 150 individus d’ages et de stades de développement
différents par espéce. Un suivi a été fai_t des architectures adoptées par les plantes depuis le
stade de plantule jusqu’a celui d’arbre sénescent. Par recoupement, la séquence compléte du
mode de développement de I'espéce a été déduite. On a d’abord procédé au tracé de croquis.
Une fois le mode de développement compris, un individu représentatif de chaque stade de
développement a été choisi et dessiné. Nous avons ainsi pu vérifier la justesse de notre
compréhension et décrire dans le détail chaque stade. Les résultats ont ensuite été validés
sur le terrain en s’assurant que tous les individus rencontrés dans une diversité de milieux
répondent au patron de développement retenu. Seuls les caractéres communs & tous ont été
retenus. La validation, de méme que certaines analyses, ont été complétées dans un rayon
de 100 km autour de Montréal (figure 3). Les résultats des analyses sont présentés sous la
forme d'un texte descriptif des architectures et du mode de développement de I’espce,
accompagﬁés d'un portrait schématique de son unité architecturale caractéristique et de la
liste des caractéres des différentes catégories d’axes. Les travaux de terrain se sont
échelonnés de mai 1993 & septembre 1996. Divers outils ont été utilisés pour faciliter les
observations: loupe 10X, jumelles (Bausch & Lomb 8X40 WA) et longue vue (Kowa TSN-1
avec zoom 20X & 60X), trépied, lames de rasoir pour les coupes, cordages et poignées d’arrét
pour grimper 4 méme les arbres, sécateur 4 perche. Les analyses ont principalement porté
sur le développement du jeune arbre, les mécanismes de croissance du tronc, la

différenciation des axes et le potentiel de réitération dans la cime. Pour la description des



56

différentes catégories d’axes des systémes ramifiés, nous n’avons pris en compte que les
critéres pour lesquels nous avions suffisamment d’information. Quelques éléments
additionnels pourront éventuellement compléter les portraits (ex: position des
inflorescences, croissance cambiale). Ils n’ont pas été inclus ici parce que considérés non

essentiels pour les besoins de notre analyse.

Afin d’éviter toute ambiguité dans le sens donné aux mots dans la suite du texte, voici
quelques précisions. Le caractére orthotrope ou plagiotrope attribué aux axes fait référence a
la direction de leur croissance primaire. Le térme «axe» désigne toute structure caulinaire
linéaire, de son origine a son extrémité. Dans cette acception, 'axe peut étre aussi bien
monopodial, construit 4 partir d'un méristéme unique, que sympodial c’est & dire formé par
une succession de modules. Nous désignons par «module» toute structure élémentaire d’un
sympode, qu’elle soit ramifiée ou non. Le terme «sympode complexe» désigne un systéme
ramifié constitué par la succession de sympodes monochasiaux et de sympodes
polychasiaux. Le «sympode mixte» est un sympode constitué par la succession de modules
ramifiés monopodiaux. L’«unité architecturale» se définie comme une structure
hiérarchisée, 4 une ou plusieurs catégories d’axes différenciés, dont les limites sont
marquées par une discontinuité de la hiérarchie dans la développement de la plante. Nous
considérons qu’il y a polyarchie lorsquun ou plusieurs axes sortent du réseau de
corrélations d’un systéme hiérarchisé et qu’ils sont a 'origine d’une fourche. Le partage de
dominance apicale peut étre transitoire ou persistant. Plusieurs niveaux d’organisation
(Barthélémy 1990; Hallé 1986) peuvent étre décelés dans la structure d’un arbre. Ainsi, des
unités architecturales dites «élémentaires» peuvent se succéder et former une unité
architecturale de niveau d’organisation supérieur. On parlera d’'UA1, UA2, UA3, etc. pour
désigner les unités architecturales des différents niveaux, I'une étant la structure
élémentaire de la suivante. L’«unité architecturale de l'espéce» est 1'unité de plus haut
niveau reconnue chez une espéce donnée et constituée du plus grand nombre de catégories

d’axes.



Clé d'interprétation des symboles graphiques

: limite des unités de croissance

_H_

K

: mortalité de I'apex

: phyllotaxie spiralée

: phyllotaxie opposée-décussée

b 4 *

: phyllotaxie alterne-distique

Ap :axe de catégorie n

UAn : unité architecturale de catégorie n

1990, ’91, ’92, etc. : année de P’allongement de I'unité de croissance

u.c. : unité de croissance
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I1.4. Résultats

11.4.1. Architecture et mode de développement de orme d’Amérique, Ulmus

americana L.

Structure:

La plantule (figure 4a) est un sympode (A1) monochasial orthotrope a croissance rythmique.
Les modules correspondent & une seule unité de croissance dont lapex est avorté. Les
modules dérivent les uns des autres par ramification subterminale; ils prennent leur
origine d'un bourgeon axillaire resté latent durant la période hivernale. Les premiers
modules ont une phyllotaxie spiralée, tandis que les suivants ont une phyllotaxie alterne

distique.

Le jeune plant (figures 4b et A16) est constitué de quatre catégories d’axes. L'axe Al est un
sympode complexe, orthotrope & la base et plagiotrope & son extrémité. Les branches A2
(figure A17) et les rameaux A3 sont des sympodes dichasiaux linéaires plagiotropes. Les
rameaux A4, encore peu nombreux, sont des axes courts sympodiaux monochasiaux et
plagiotropes. Toutes les catégories d’axes ont une phyllotaxie alterne distique et sont
constitués de modules successifs. Les axes produits latéralement proviennept de bourgeons
restés latents pendant la saison hivernale et se différencient selon leur position sur le
module acrotone; les axes latéraux les plus longs et de plus longue durée de vie sont en
position apicale. Sur les axes A2, les rameaux se disposent tous dans un méme plan
horizontal, ce qui confere aux branches une symétrie bilatérale avec dorsiventralité. En
revanche sur le jeune tronc (A1) les axes A2 sont disposés de maniere radiale, I'orientation
du plan de ramification pouvant changer d’un module 4 I'autre. La disposition des branches

le long du tronc n’est pas régulitre. Dans sa partie basale, les A2 sont distants les uns des
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vu de coté

Figure 4.- Ulmus americana L.

(a): plantule orthotrope agée de 9 ans; (b): jeune plant d’environ 15 ans dont la
structure a quatre catégories d’axes représente 1'unité architecturale élémentaire de
I'espece, 'UAL; (c): jeune arbre dont la structure a cinq catégories d’axes résulte de
I'empilement d’UA1 et représente I'unité architecturale caractéristique de 'espéce,
I'UA2. Cet arbre a été choisi pour l'expression extréme des décrochements de son
tronc. Ces déviations témoignent de la lenteur de résorption des fourches dans un
milieu ombragé. Généralement a ce stade, les ormes ont un tronc linéaire trés
droit; (d): arbre adulte d’environ 15m de haut, présentant de la réitération totale

dans la cime; certains réitérats totaux sont pendants, d’autres ont une forte
tendance orthotrope.
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Al A2 A3 Ad A5
sympode sympode sympode sympode sympode
complexe complexe complexe dichasial monochasial
linéaire
phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie
alterne alterne alterne alterne alterne
distique distique distique distique distique
ramification ramification ramification ramification
rythmique rythmique rythmique rythmique non ramifié
différée différée différée différée
acrotone acrotone acrotone acrotone
bilatérale bilatérale bilatérale bilatérale
plagiotrope plagiotrope plagiotrope plagiotrope plagiotrope
symétrie symétrie symétrie symétrie symétrie
radiale bilatérale bilatérale bilatérale bilatérale
croissance croissance croissance croissance croissance
indéterminée | déterminée a| déterminée & | déterminée a| déterminée 2
long terme moyen terme | court terme court terme

Figure 5.- Description de 1'unité architecturale (UA2) d'Ulmus americana L.
X :avortement spontané annuel de 1'apex, An : axe d’ordre n
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autres de plusieurs modules, alors que dans sa partie apicale tous les modules du tronc

portent au moins une branche latérale.

Le jeune arbre (figures 4c et A19) présente un tronc sympodial complexe, plagiotrope & son
extrémité mais vertical sur la presque totalité de sa longueur. Les modules qui le constituent
ont une ramification acrotone mais d’'un module & 'autre la taille de la branche située en
position subterminale varie. Sur certains il s’agit de simples rameaux & 2 ou 3 catégories
d’axes, tandis que sur les autres ce sont de grandes branches & 4 catégories (figures A20 et
A21). Toutes ces formations latérales sont des systémes ramifiés sympodiaux linéaires
plagiotropes & symétrie bilatérale. Les caractéristiques détaillées de chaque catégorie d’axe

sont résumées a la figure 5.

L’arbre adulte (figure 4d) qui peut atteindre 20 4 30m de haut porte des branches maitresses.
Situées & 'extrémité du tronc, elles forment une fourche terminale dont chaque élément,
identique au jeune arbre, est un réitérat total plagiotrope. La cime de l’arbre est constituée
d'une série de tels réitérats dont les plus périphériques sont trés courts et comportent

seulement 3 catégories d’axes. L’aptitude & réitérer est importante chez 'orme. Elle lui

permet d’avoir une couronne étalée et prolonge sa durée de vie.

Ontogenése:

Le développement de I'orme d’Amérique est marqué par trois étapes importantes. La
premiére correspond & 1'édification de la structure modulaire & quatre catégories d’axes
décrite au stade de jeune plant: elle constitue l'unité architecturale élémentaire de arbre, le
premier niveau d’organisation du systéme ramifié ou UA1. Au cours de sa mise en place on
assiste tout d’abord a I’acquisition de la plagiotropie par I'axe Al, puis a son redressement
secondaire (modele de Troll); ses parties défeuillées initialement horizontales deviennent
progressivement verticales & mesure que leur diam&tre s’accroit. Ce phénoméne permet

Pérection du tronc et se prolonge durant toute 'ontogenése de ’arbre.
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La seconde phase de développement correspond 4 la duplication de 'UAL: & extrémité du
dernier module, une fourche apparait & partir du développement de deux bourgeons latéraux
subterminaux. Chaque élément de la fourche acquiert une architecture identique a celle de
I'unité structurale dont il dérive. Cependant, une différenciation s'établit précocement entre
chacun des brins. Un est déjeté latéralement et forme une vaste branche a 4 catégories
d’axes, tandis que l'autre se développe dans le prolongement des modules précédents et
participe & I'accroissement du tronc. La répétition de ce processus conduit a ’établissement
d’'une nouvelle unité structurale dans la plante: c’est I'unité architecturale de Pespece (UA2).
Son organisation est conforme au modele de Troll. Un dessin schématique de 'UA2 apparait

a la figure 5.

La troisitme phase correspond & la réitération totale de I'arbre. A 'extrémité du tronc,
plusieurs relais subterminaux se forment et dupliquent I'unité architecturale (UA2) formée
par le jeune arbre. Aucune dominance ou différenciation ne se manifeste entre ces réitérats
de sorte que l’accroissement du tronc en hauteur est définitivement arrété. Chaque réitérat
apparu est capable 4 son tour de réitérer totalement de sorte que la couronne de I’arbre se
construit en formant une succession de fourches terminales dont les brins sont de plus en

plus petits et peu ramifiés. Le stade de I'unité minimale n’a pas été observé.

Variations:

La principale variation observée tient & I'individualisation plus ou moins grande des unités
architecturales qui caractérisent cette espéce. Dans la plupart des cas, les UA1 ne sont
clairement visibles que sur les trés jeunes arbres sur lesquels on voit une alternance entre
des modules 4 rameaux subterminaux peu développés et d’autres & branches latérales plus
grandes (illustré a la figure 4c). Au cours du développement, la ramification devient plus
homogene d'un module & l'autre, au profit des grandes branches a 4 catégories d’axes a tel

point que le plus souvent sur le jeune arbre on ne distingue plus qu'une seule unité
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architecturale, celle de niveau 2. Ces ormes au tronc rectiligne et a la ramification uniforme

ressemblent fort & des monopodes avec leur plan d’organisation hiérarchisé.

La deuxiéme variation concerne la symétrie des branches (A2) du jeune plant a quatre
catégories d’axes. Généralement bilatérale, elle est radiale chez certains individus (figure
Al8) en raison du changement d’orientation des plans de ramification d’un module a

Pautre. Ces branches sont néanmoins horizontales et toujours considérées plagiotropes.

La troisiéme grande variation concerne l'orientation des axes dominants de I’arbre adulte.
La plupart du temps leur direction de croissance plagiotrope conduit & 'édification de cimes
étendues et méme pleureuses en périphérie. Cependant chez certains individus les axes, bien
que plagiotropes, s’affaissent peu. Ceci donne naissance 4 des arbres dont la cime est plus

étroite et dressée (Marie-Victorin 1995).

I1.4.2. Architecture et mode de développement du tilleul d’Amérique, Tilia

americana L.

Structure:

La plantule (figure 6a) est formée d'un axe Al sympodial monochasial orthotrope a
phyllotaxie spiralée et & croissance rythmique. Les modules du Al correspondent & une seule
unité de croissance dont 'apex est avorté et dérivent les uns des autres par ramification
subterminale; ils prennent leur origine d'un bourgeon axillaire resté latent durant la

période hivernale.

Le trés jeune plant (figures 6b, A32 et A33) est constitué de deux catégories d’axes. L'axe Al
est un sympode complexe plagiotrope & son extrémité et orthotrope & sa base. Les axes A2 sont
des sympodes monochasiaux plagiotropes. Les deux catégories d’axes ont une phyllotaxie
alterne distique et sont constitués de modules successifs. Le long de 'axe A1, la ramification

des modules est acrotone et la disposition des rameaux A2 est radiale.
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Figure 6.- Tilia americana L.

(a): plantule orthotrope dgée d'environ 4 ans; (b): trés jeune plant d’une dizaine
d’années aux axes entiérement plagiotropes et dont la structure a4 deux catégories
d’axes représente l'unité architecturale élémentaire de l'espece, 'UAL (c): jeune
plant d’environ 2m de haut dont la structure a trois catégories d’axes résulte de
l'empilement d'UA1 (d): jeune arbre d’environ 12m de haut dont la structure
hiérarchisée et orthotrope a cinq catégories d’axes représente 'unité architecturale
caractéristique de 1’espeéce, 'UA2; (e): arbre adulte d’environ 20m de haut
présentant de la réitération totale dans la cime; les réitérats totaux sont pour la
plupart orthotropes.
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note: les A5 ne sont pas représentés

Al A2 A3 A4 A5
sympode sympode sympode sympode sympode
complexe complexe complexe dichasial monochasial
linéaire
phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie
alterne alterne alterne alterne alterne
distique distique distique distique distique
ramification ramification  |ramification |ramification
rythmique rythmique rythmique rythmique non ramifié
différée différée différée différée
acrotone acrotone acrotone acrotone
bilatérale bilatérale - bilatérale bilatérale
orthotrope orthotrope orthotrope orthotrope agéotrope
symétrie symétrie symétrie symétrie
radiale radiale radiale radiale
croissance croissance croissance croissance croissance
indéterminée | déterminée a| déterminée a | déterminée a| déterminée i
long terme moyen terme | court terme court terme

Figure 7- Description de l'unité architecturale (UA2) de Tilia americana L.
X : avortement spontané annuel de I'apex, An : axe d’ordre n
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Le jeune plant (figures 6¢ et A36) présente un tronc sympodial complexe, plagiotrope & son
extrémité mais orthotrope sur les deux tiers de sa longueur. La taille des branches situées en
position subterminale sur les modules du tronc varie. Certaines sont longues et composées de
deux catégories d’axes (figure A37) tandis que d’autres sont plus courtes et non ramifiées.
Les longues branches A2 sont des sympodes complexes plagiotropes et leurs rameaux A3 sont
des sympodes monochasiaux plagiotropes composés d'un nombre restreint de modules. Sur
les branches A2, les rameaux A3 sont disposés dans un plan horizontal, avec une légeére
épitonie, ce qui donne a la branche une symétrie bilatérale avec dorsiventralité. Le long du
tronc, les branches se disposent de maniére radiale, l’orientation du plan de ramification

pouvant changer d’un module a 'autre.

Le jeune arbre (ﬁgures 6d et A38) est constitué d’un tronc sympodial complexe orthotrope, le
long duquel la disposition des branches est & peu prés réguliere. Dans sa partie basale, les
branches A2 sont des sympodes complexes plagiotropes distants les uns des autres de
plusieurs modules tandis que dans sa partie apicale, tous les modules du tronc portent au
moins une branche latérale orthotrope. Les branches plagiotropes du bas de I'arbre sont
vieillissantes, partiellement élaguées et réitérées. Les branches du haut, sympodes
complexes orthotropes, sont composées de quatre catégories d’axes 4 symétrie radiale (A2 a

Ab) dont les caractéristiques détaillées sont résumées a la figure 7.

L'arbre adulte (figures 6e et A39) qui peut atteindre 20 a4 30m de haut porte des branches
maitresses. Prenant leur origine dans la partie subterminale des derniers modules du
tronc, elles dupliquent chacune l'architecture du jeune arbre. Ces réitérats totaux se
succedent par fourchaison et constituent la cime de P'arbre. Les plus périphériques sont les
plus courts et comptent seulement trois catégories d’axes. Le tilleul présente un grand
potentiel de réitération totale, ce qui favorise 'étalement latéral de sa cime et prolonge sa

durée de vie.

Ontogenése:
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Le développement du tilleul d’Amérique est marqué par quatre grandes phases. La premiére
consiste en la mise en place de la structure modulaire 4 deux catégories d’axes décrite au
stade de trés jeune plant: elle constitue I'unité architecturale élémentaire de I’arbre, le
premier niveau d’organisation du systéme ramifié ou UAL. Au cours de son édification, on
assiste tout d’abord a l'acquisition de la plagiotropie par 'axe Al, puis & son redressement
secondaire qui se fait depuis la base de I'axe vers le haut. La zone de courbure entre la partie
orthotrope et la partie plagiotrope se situe généralement au niveau d’une section non feuillée,

c’est a4 dire de plus d'un an. L’organisation de I'UA1 est conforme au modéele de Troll.

La deuxieme phase de développement consiste en la duplication de ’'UAL. Une fourche se
forme a l'extrémité du dernier module & partir de deux bourgeons subterminaux. Chaque
élément de la fourche reproduit I'architecture de 'UA1 mais trés tot ils se différencient 'un
de l'autre; un est déjeté latéralement et forme une longue branche & deux catégories d’axes
tandis que l'autre se développe dans le prolongement des modules précédents et participe a
Paccroissement du tronc. La répétition de ce processus conduit & I'établissement du jeune
plant plagiotrope & trois catégories d’axes dont l'organisation de la structure est toujours

conforme au modele de Troll.

La troisieme phase consiste en la métamorphose des UA1 qui se succédent le long du tronc et
a leur intégration dans la structure de plus en plus hiérarchisée de I'arbre. Leur nombre
d’ordres de ramification éugmente progressivement et l’ensemble des axes ramifiés
deviennent orthotropes. Le tronc de l'arbre pousse alors selon un plan d’organisation
hiérarchisé & la maniére d'un monopode. Cette métamorphose architecturale (Hallé & Ng
1981; Edelin 1984) conduit 4 I'édification d’une unité structurale orthotrope & cing catégories
d’axes: c’est I'unité architecturale de I'espéce (UA2). Son organisation est fortement
apparentée au modeéle de Rauh (Hallé ef al. 1978). Un dessin schématique de 1'UA2 apparait &

la figure 7.
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La quatrieme phase de développement consiste en la réitération totale de I'arbre. A
lextrémité du tronc, plusieurs relais subterminaux se forment et dupliquent la structure du
jeune arbre (UAZ2). Aucune dominance ou différenciation ne se manifeste entre ces réitérats
de sorte que I'accroissement du tronc en hauteur est définitivement arrété. Chaque réitérat
apparu réitére ensuite & son tour. La couronne de I’arbre est une succession de fourches

terminales dont les éléments sont de plus en plus petits et peu ramifiés. Le stade de I'unité

minimale n’a pas été observé.

Variation:

La principale variation observée sur le terrain concerne la vitesse de redressement de la
partie plagiotrope du tronc. Dans la plupart des cas, le redressement est progressif et de plus
en plus rapide &4 partir du moment ou l'arbre produit ses premiers A4, jusqu'a ce qu’il soit
complétement orthotrope avec 'apparition des A5. Il arrive néanmoins, chez certains arbres,
que la partie horizontale du tronc soit trés longue comparativement & la partie dressée,
malgré 'augmentation progressive du nombre d’ordres de ramification. Le redressement
semble alors compromis. Le diametre du tronc dans sa partie recourbée augmente et les
branches latérales demeurant plagiotropes et secondaires ne prennent pas la reléve du tronc.
Malgré l'interruption du redressement de l'axe 1, la hiérarchie du systéme ramifié se

maintient et ne semble pas autoriser la différenciation d’'une branche en relais du tronc.

I1.4.3. Architecture et mode de développement du hétre a grandes feuilles,
Fagus grandifolia Ehrh.

Structure:
La plantule (figures 8a et A49) est un monopode (A1) orthotrope & croissance rythmique. Ses
premieres feuilles sont opposée's et décussées par rapport aux cotylédons. Le semis (figures 8b

et A51), légérement plus 4gé, a I'extrémité de son axe Al inclinée et une phyllotaxie alterne
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Figure 8.- Fagus grandifolia Ehrh.

(a): plantule orthotrope de l'année; (b): semis plagiotrope agé de 4 ans représentant
le premier module de l'arbre ou l'unité architecturale élémentaire de l’espéce,
I'UAT; (c): tres jeune plant d’environ 12 ans dont la structure & deux catégories
d’axes résulte de 'empilement d’UA1; (d): jeune plant d’environ 1,50m de haut a
trois catégories d’axes; (e): jeune arbre d’environ 13m de haut dont la structure a
cing catégories d’axes résute de l'empilement d’UA1 métamorphosées et
représente I'unité architecturale caractéristique de 'espece, 'UA2. Les tétes déjetées
des modules sont indiquées par des fleches; (f): arbre adulte d’environ 20m de haut
présentant de la réitération totale dans la cime.
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alterne alterne alterne alterne alterne
distique distique distique distique distique
ramification ramification ramification ramification
rythmique rythmique rythmique rythmique non ramifié
différée différée différée différée
acrotone acrotone acrotone acrotone
bilatérale bilatérale bilatérale bilatérale
plagiotrope plagiotrope- plagiotrope plagiotrope plagiotrope
oblique
symétrie symétrie symétrie symétrie symétrie
radiale bilatérale bilatérale bilatérale bilatérale
croissance croissance croissance croissance croissance
indéterminée | déterminée a| déterminée a déterminée a| déterminée a
long terme moyen terme | court terme court terme

Figure 9.- Description de 'unité

An : axe d’ordre n

architecturale (UA2) de Fagus grandifolia Ehrh.,
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distique. Le premier axe latéral (A2) est plagiotrope et est apparu en différé sur une unité de

croissance acrotone.

Le trés jeune plant (figures 8c, A60 et A61) est constitué de deux catégories d’axes. Le jeune
tronc Al est un sympode mixte, plagiotrope & son extrémité et orthotrope & sa base. Les axes
A2 sont des monopodes plagiotropes. Les deux catégories d’axes ont une phyllotaxie alterne
distique. Les modules qui composent 'axe Al correspondent & des unités monopodiales
composées de plusieurs unités de croissance et dont I'apex est avorté. Les modules dérivent
les uns des autres par ramification subterminale. L’ensemble des axes produits
latéralement proviennent de bourgeons restés latents pendant la saison hivernale et se
différencient selon leur position sur le module acrotone; insérés le long du module sur des
unités de croissance acrotones, ce sont des axes de deuxiéme ordre (A2) tandis que celui qui
est apparu en position subterminale est plus long et prend le relais de I'axe Al en formant le

module suivant. Les axes d’ordre 2 sont disposés de maniére radiale le long de I'axe Al.

Le jeune plant (figure 8d) est un sympode mixte. Ses modules sont de grands axes
monopodiaux & croissance rythmique dont la partie proximale est dressée et la partie distale
plagiotrope. Les modules dérivent les uns des autres par ramification au niveau de la zone
de courbure entre ces deux parties. Cette structure conduit & la différenciation de trois
catégories d’axes. Le tronc (Al) est formé & sa base par de courts modules dont I'apex est
avorté et, plus haut, par Pempilement des parties dressées de chaque module monopodial. Les
axes A2 sont des axes morphologiquement semblables mais ayant deux origines possibles.
Ils correspondent soit & la partie distale plagiotrope de chaque module, soit 4 des formations
latérales issues de bourgeons axillaires situés dans la partie subterminale des unités de
croissance du tronc. Sur 'ensemble des axes A2, les rameaux A3 sont courts et disposés dans
un plan horizontal, ce qui confere aux branches une symétrie bilatérale avec

dorsiventralité. En revanche, sur le jeune tronc (Al) les axes A2 sont disposés de maniére
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radiale, l'orientation du plan de ramification pouvant changer d'un module & 'autre et

certains A2 pouvant dévier hors des plans.

Le jeune arbre (figure 8e) est constitué de cinq catégories d’axes. Le tronc est toujours un
sympode mixte, plagiotrope & son extrémité mais orthotrope sur la presque totalité de sa
longueur. Toutes les autres catégories d’axes (A2 & A5) sont des monopodes plagiotropes a
phyllotaxie distique. A la base du tronc, les branches proviennent des tates de modules et sont
affaissées et moribondes. Plus haut sur l'arbre, les branches sont obliques, de faible
diametre et ont deux origines possibles; certaines sont des tétes de modules mais la grande
majorité dérivent de la ramification monopodiale de la partie dressée des modules. Toutes
les branches A2 sont des systémes & quatre catégories d’axes disposées dans un méme plan
horizontal, ce qui leur donne une symétrie bilatérale avec dorsiventralité. Les axes ultimes
(A5) sont des rameaux courts agéotropes aux feuilles trés rapprochées (entrenoeuds courts).
Les rameaux courts se retrouvent le long des A4 mais également sur les A3 et les A2. La

description détaillée de toutes les catégories d’axes apparait & la figure 9.

L'arbre adulte (figure 8f) qui peut atteindre 30m de haut porte des branches maitresses dans
la partie supérieure de son tronc, formant une fourche a son extrémité, Ces branches sont
obliques, de fort diameétre et reproduisent la structure du jeune arbre. Ces réitérats totaux
fourchent terminalement. La cime de I'arbre est constituée d’une succession de tels réitérats,
les plus périphériques étant les plus courts et constitués seulement de trois catégories d’axes.
Le hétre a une grande aptitude & réitérer, ce qui lui permet d’avoir une cime étalée et prolonge

d’autant sa durée de vie.

Ontogenése:

Le développement du hétre & grandes feuilles est marqué par trois grandes phases. La
premigre consiste en I'établissement du premier module décrit au stade de semis. Cette
structure monopodiale constituée de plusieurs unités de croissance, & la base dressée et a

Pextrémité plagiotrope et munie d'un premier axe latéral représente le premier niveau
p
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d’organisation de 1'arbre, son unité architecturale de premier niveau (UA1). L'organisation

de YUA1 est conforme au modeéle de Troll.

La deuxiéme phase du développement correspond a I’édification de la structure modulaire &
cinq catégories d’axes, décrite au stade de jeune arbre, par duplication des UA1 et
augmentation progressive de leur nombre d’ordres de ramification. Le premier module
(UAl) connait un redressement secondaire de sa tige jusqu’au point d’insertion de Paxe
latéral qui prend le relais de la dominance apicale. L’extrémité plagiotrope du module n’a
pas, & ce stade, une grande espérance de vie. Il peut poursuivre son développement
I'horizontale mais le plus souvent il avorte rapidement. Le relais plagiotrope se redresse
secondairement et reproduit la structure de I'UAL. En cours de succession, les UA1 gagnent
en nombre d’ordres de ramification et I'espérance de vie de leur extrémité plagiotrope
augmente, donnant une branche. La répétition de ce phénomeéne conduit & I’établissement
d’'une nouvelle unité structurale dans la plante; c’est Punité architecturale de I'espece (UA2,

figure 9) dont l'organisation est également conforme au modéle de Troll.

La troisieme phase du développement correspond 4 la réitération totale de Iarbre. A
I'extrémité du tronc les branches deviennent fortes et obliques et une fourche se forme a
partir de bourgeons subterminaux. Les relais ne se différencient pas les uns des autres de
sorte que I'allongement du tronc est définitivement arrété. Chaque réitérat fourche et réitere
4 son tour, donnant des réitérats de plus en plus petits et peu ramifiés. L’'unité minimale n’a

pas été observée,

Variations:

La premiére variation observée concerne le nombre d’ordres de ramification du premier
module de I'arbre. Le plus souvent, le premier axe latéral du semis est & l'origine du premier
relais, initiant trés tot la croissance sympodiale. Néanmoins, quelques individus ont été

vus ramifiés en A2 et méme en A3 avant que le premier relais ne se différencie (figure A53).
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Une deuxiéme variation concerne le nombre de modules impliqués dans la croissance du
tronc; nous en avons observé de 1 & 5 chez des jeunes plants a trois catégories d’axes, de
tailles relativement semblables (figures A53 et A54). Les conditions d’extréme ombrage
semblent en effet augmenter le nombre des modules du tronc tout en limitant le
redressement de chacun. Sous conditions plus favorables, les modules prennent plus
d’expansion verticalement et contribuent individuellement 4 une plus grande section du
tronc (figures A53 et A56). Cette variation se réflete dans le nombre d’unités de croissance
trouvées entre I'extrémité plagiotrope du module et le point d’insertion du relais au moment
du transfert de la dominance apicale ainsi que dans le rapport des longueurs des unités de

croissance d'une méme année entre un module et son relais (figure 8d).

La troisiéme variation observée concerne l’expression plus ou moins franche d’une fourche
a l'extrémité du tronc lors du transfert de la dominance apicale entre deux modules. Ceci
dépend de 'équivalence deé longueurs entre les deux éléments (la téte du dernier module et
son relais) ainsi que de leur orientation respective. Finalement, une quatriéme variation
concerne la mise en place de jeunes branches dans la partie inférieure du tronc. Celles-ci,
d'origine différée, remplacent les plus vieilles branches élaguées. Cette réitération partielle
différée chez le hétre peut donnér des branches & symétrie bilatérale pouvant atteindre 2m de

long.

I1.4.4. Architecture et mode de développement de la pruche du Canada,
Tsuga canadensis (L.) Carr.

Structure:
La plantule (figures 10a et A63) est un monopode (A1) & croissance rythmique, & Pextrémité
plagiotrope et a la base orthotrope. Sa phyllotaxie est spiralée; les aiguilles sont disposées de

maniére radiale autour de 'axe Al.
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Figure 10.- Tsuga canadensis (L.) Carr.

(a): plantule plagiotrope adgée de 2 ans, représentant le premier module de 1'arbre
ou son unité architecturale élémentaire, 'UA1; (b): trés jeune plant 4gé de 7 ans
dont la structure a deux catégories d’axes résulte de I'empilement d’'UA1 (c): jeune
plant d’environ 1,50m de haut a quatre catégories d’axes (d): téte du plant (c) vue
du dessus et mettant en évidence le transfert de dominance apicale de la téte a4 un
axe latéral qui se dédifférencie; (e): gros plan d’une branche de l'individu (c) vue
du dessus et mettant en évidence le mécanisme de remplacement des axes; les axes
dont le développement est différé de plus d’un an sont dessinés en trait gras; (f):
jeune arbre d’environ 8m de haut dont la structure a cinq catégories d’axes résulte
de l'empilement d’'UA1 métamorphosées et représente l'unité architecturale

caractéristique de l'espece, 'UA2. Dans le tiers inférieur du tronc, les branches
commencent a étre remplacées.
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A3

A4

Al A2 A3 A4 A5
sympode sympode monopode monopode monopode
mixte mixte
phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie
spiralée spiralée spiralée spiralée spiralée
ramification ramification ramification ramification
rythmique rythmique rythmique rythmique non ramifié
différée différée différée différée
acrotone acrotone acrotone acrotone
bilatérale bilatérale bilatérale bilatérale
plagiotrope plagiotrope plagiotrope plagiotrope plagiotrope
symétrie symétrie symétrie symétrie symétrie
radiale bilatérale bilatérale bilatérale bilatérale
croissance croissance croissance croissance croissance
indéterminée | déterminée a| déterminée a | déterminée a| déterminée a
long terme moyen terme | court terme court terme

Figure 11.- Description de l'unité architecturale (UA2) de Tsuga canadensis (L.) Carr.
An ; axe d'ordre n
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Le trés jeune plant (figures 10b et A64) est constitué de quelques modules juxtaposés et
ramifiés. Les modules correspondent & des structures monopodiales de plusieurs unités de
croissance, a la base dressée et a I'extrémité horizontale. Ils dérivent les uns des autres par
ramification latérale dans leur zone de courbure ou par ramification subterminale lorsque
leur partie dressée se termine par un apex avorté. Les axes produits latéralement
proviennent généralement de bourgeons restés latents pendant la saison hivernale sur des
unités de croissance acrotones. La disposition des modules les uns par rapport aux autres est
telle que deux catégories d’axes se distinguent. L’axe Al est un sympode mixte, a Pextrémité
plagiotrope et 4 la base orthotrope. Il est formé de la base dressée de plusieurs modules
successifs et d'un dernier module plagiotrope. Les axes latéraux A2 sont des monopodes
plagiotropes. Ils ont deux origines possibles: certains correspondent a la partie plagiotrope
des modules relayés le long du tronc, les autres résultent de la ramification latérale de la
partie orthotrope des modules. Les deux catégories d’axes (Al et A2) ont une phyllotaxie
spiralée et une disposition radiale de leurs aiguilles. Les rameaux A2 sont disposés de

maniére radiale le long de 'axe Al.

Le jeune plant (figures 10c, d et e, A67, A68 et A69) présente une structure modulaire & quatre
catégories d’axes. Le tronc (A1) est un sympode mixte orthotrope sur la presque totalité de sa
longueur et plagiotrope & son extrémité. Les rameaux A2 sont des monopodes plagiotropes.
Ils ont deux origines possibles, tel que décrit chez le trés jeune plant, et alternent le long du
tronc. Les tétes de modules donnent les branches les plus longues, les plus ramifiées et de
plus grande durée de vie. Elles supportent des rameaux longs (A3) disposés dans la partie
subapicale de ses unités de croissance. Ce sont des monopodes plagiotropes & croissance et
ramification rythmique disposés dans un plan horizontal. Leurs unités de croissance sont
acrotones et portent subterminalement des rameaux courts latéraux qui constituent la
quatrigme catégorie d’axe (A4) chez cette espece. Les axes A2 et A3 se ramifient uniquement
sur leurs faces latérales de sorte que malgré une phyllotaxie spiralée les branches ont

globalement une symétrie bilatérale avec dorsiventralité. Dans la partie médiane des plus



78

longues branches (figures 10e et A69), des axes A3 au développement différé de plus d’'un an
s'intercalent entre les axes A3 séquentiels situés en position acrotone sur les unités de
croissance. Les A3 au développement différé, représentés en traits gras, ont une position
basitone; ils proviennent du fonctionnement de bourgeons latents situés & la base de chaque
unité de croissance des A2. Ils sont légérement plus dressés & leur base que les axes

séquentiels.

Le jeune arbre (figures 10f, A70, A71 et A72) a une structure modulaire a cinq catégories
d’axes. Le tronc (Al) orthotrope sur la presque totalité de sa longueur et plagiotrope & son
extrémité et les branches A2 plagiotropes sont des sympodes mixtes. Les rameaux A3, A4 et
A5 sont des monopodes plagiotropes. Dans la partie basse du tronc, les branches A2
séquentielles sont élaguées et remplacées par des branches & développement différé de plus
d'un an. Celles-ci sont légérement affaissées. Elles reproduisent la structure
caractéristique des branches avec leurs quatre catégories d’axes disposés dans un méme
plan horizontal. Dans la partie médiane du tronc, les branches A2 sont plus longues et plus
affaissées. D’origine séquentielle, elles correspondent majoritairement & des tétes de
modules (tels que décrites dans les stades précédents). Plus haut sur P'arbre, des branches A2
des deux origines alternent: des tétes de modules et des axes latéraux produits par les parties
dressées des modules. Les caractéristiques des cinq catégories d’axes sont résumées & la

figure 11.

L'arbre adulte (non représenté ici) peut atteindre 20 & 25m de haut. Il présente une structure
modulaire semblable & celle du jeune arbre, avec ses cing catégories d’axes
caractéristiques. Son tronc unique a toujours 'extrémité plagiotrope et les axes A2, A3 et Ad &
développement différé de plus d'un an sont plus nombreux dans les parties vieillissantes de

I’arbre en remplacement des axes séquentiels élagués.

Ontogenése:
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Le développement de la pruche du Canada est marqué par trois étapes importantes. La
premiére correspond & l’édification du premier module et se fait rapidement dans les
premiéres années de vie du jeune plant. Le module, avec sa partie verticale et sa partie
horizontale, correspond au premier niveau d’organisation de ’arbre; c’est 1'unité
architecturale élémentaire de I'arbre, 'UAL. Son organisation est conforme au modale de

Troll.

La deuxiéme étape du développement correspond a 1édification de la structure modulaire a
cing catégories d’axes. Elle résulte de l’empilement de modules successifs et de
l'augmentation progressive de leur nombre d’ordres de ramification. Le premier module se
redresse secondairement jusqu'au point d’insertion de 'axe latéral qui prend le relais de sa
dominance apicale. Le relais plagiotrope se redresse ensuite & son tour et reproduit la
structure du premier module (UA1). Le phénoméne se répete et en cours de succession, les
modules sont de plus en plus ramifiés latéralement par métamorphose. Leur empilement
conduit & Pédification de l'unité architecturale de l'espéce (UA2, figure 11) dont

Yorganisation est également conforme au modéle de Troll.

La troisieme étape du développement de la pruche correspond au remplacement des axes A2,
A3 et A4 vieillissants par réitération partielle différée. Les réitérats se développent a partir
de bourgeons restés latents dans. la partie proximale des unités de croissance et Iapparition
des nouveaux axes peut s’étendre sur plusieurs années. Cette réitération a pour conséquence
de retarder le dégarnissement des parties les plus 4gées de I'arbre et de maintenir une

surface d’assimilation en sous-bois au-dela de la durée de vie des premitres branches.

Variations:

La principale variation observée concerne la vitesse de redressement des modules et la
rapidité du transfert de leur dominance apicale & un relais. Ceci se réflete dans les
proportions entre les parties orthotropes et plagiotropes des modules de méme que dans le

nombre d’unités de croissance entre la téte du module et son relais au moment du transfert
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de la dominance. Cette variabilité dans l'expression du transfert de la dominance apicale
influence la vitesse d’élongation du tronc comparativement au développement latéral des

branches.

Une deuxiéme variation concerne le mode de réitération. En plus du mécanisme de
réitération partielle qui permet le remplacement d’axes le long du tronc, il semble que la
pruche puisse également faire de la réitération totale sur ses branches (ce qui ne nuit pas a la
différenciation de son tronc unique). Sur les arbres observés dans le sud-ouest du Québec,
ces réitérats étaient trés petits et semblaient d’'un avenir incertain (figures A70 et A73).
Toutefois, une observation effectuée dans les vieilles foréts de la Pennsylvanie (USA)
confirme la possibilité qu’a P'espéce de réitérer totalement de facon latérale. L’étude des

vieux sujets mériterait d’étre approfondie.
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IL5. Discussion

Chez les quatre espéces, le tronc résulte de I'empilement de modules plagiotropes &
redressement secondaire. Tous les axes ont une ramification différée, rythmique, acrotone
et bilatérale. Deux unités architecturales se reconnaissent au cours de 'ontogenése. L'UAL,
en tant qu'unité architecturale élémentaire, est dupliquée. Les UA1l successives se
métamorphosent et se disposent de fagon hiérarchique pour donner I'UA2, unité
architecturale caractéristique de l'espéce. Les limites entre les UA1, unités hiérarchisées,
sont marquées par le passage par une phase de développement polyarchique. L’alternance
des phases de développement hiérarchique et polyarchique au cours du développement de
Parbre leur procure une plasticité de la forme. L'expression de la polyarchie entre deux UA1
est généralement transitoire. Les fourches sont le plus souvent résorbées les unes aprés les
autres, ce qui permet l'établissement du tronc. Ce n’est qu’en fin d'UA2, chez les espéces qui
font de la réitération totale, que la phase de développement polyarchique laisse une fourche

permanente dans la structure de I'arbre et démarque définitivement les UA2 successives.

La principale différence décelée entre les quatre espices étudiées concerne I'importance et la
nature de la phase de développement polyarchique entre deux UA1. En effet, chez Porme et le
tilleul, espéces de mi-succession, le développement du jeune arbre devient le plus souvent
trés hiérarchisé. Les modules s’intégrent dans la structure des UA1 et les UA1 s'integrent
dans la structure des UA2 au point que le jeune arbre présente un mode de croissance qui
ressemble fortement a celui d’un monopode. L'individualisation des UA1, qui correspondent
aux modules chez le hétre et la pruche (espéces de fin de succession), est plus marquée et le
demeure tout au long du développement du jeune arbre. Chez ces espéces, la phase de
développement polyarchique entre deux UA1l ne dépend pas du méme mécanisme de
croissance. Chez les espéces de mi-succession, la fourche susceptible d’apparaitre entre deux
UAl dépend d’un simple délai dans la différenciation entre les deux axes subterminaux qui

sont apparus sur une méme unité de croissance terminale. Le plus long et le plus dressé finit
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généralement par imposer sa dominance et par prendre le relais de la croissance du tronc.
Lorsqu’il n’y a pas de délais de différenciation, il n’y a pas de polyarchie. Chez les especes de
fin de succession, la phase de développement polyarchique entre deux UA1 dépend plut6t d’un
transfert de dominance entre deux axes; 'un étant la téte du dernier module et Pautre son
relais qui provient d'un de ses axes latéraux. Il s’opére un changement important dans
Porganisation du systéme, ce qui démarque fortement les UA1 (ou modules) entre elles tout
au long du développement du jeune arbre. Les différences entre les deux modes de
développement décelés chez les especes étudiées dépendent fondamentalement du potentiel
d’autodifférenciation de leurs axes. Trois aspects de cette autodifférenciation distinguent
clairement les espéces selon leur statut successionnel et influencent leur stratégie de

croissance:

IL5.1. Passage de Uorthotropie a la plagiotropie chez la plantule

Chez T'orme et le tilleul, 'apex avorte annuellement en fin d’unité de croissance et assure
aux espeéces un développement sympodial strict. Le caractére inhérent chez ces espéces de
l'avortement spontané de I'apex a été rapporté par Millington (1963). Le passage de
lorthotropie & la plagiotropie, chez la plantule, se fait par I'entremise d’'un sympode. L’apex
avorte en phase orthotrope et c’est un axe d’origine latérale qui initie la plagiotropie chez la
plante et qui prend la releve de la croissance du tronc par son redressement secondaire. Le
méristeme apical de la tige principale ne connait donc pas de réelle autodifférenciation
puisque les fonctions orthotrope et plagiotrope sont tenues par des axes différents. De Reffye

et al. (1991) ont observé le méme phénomene chez Zelkova serrata (tableau III).

Chez le hétre et la pruche, le scénario est différent. La croissance est monopodiale. Dans les
premiers stades de croissance de la plantule, un seul et méme méristéme apical est a
lorigine des parties orthotrope et plagiotrope de I'axe principal. Le méristéme connait dans

ce cas une réelle autodifférenciation (tableau III). Toutefois, il est intéressant de noter qu’a
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: mode de croissance mono

podial, ¥ : mode croissance sympodial, | : tige

orthotrope,  : tige plagiotrope, 3 : phyllotaxie spiralée, 4 : phyllotaxie opposée
décussée, -© : phyllotaxie alterne distique,: phyllotaxie spiro-distique X : avor-
tement de l'apex, F : tige principale et branches plagiotropes, E
orthotrope et branches plagiotropes, P : tige principale et branches orthotropes, An
- axe ultime produit avant réitération, considérant que le tronc est Al.

: tige principale
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ce stade la différenciation de 'axe qui se fait de P'orthotropie & la plagiotropie n’est pas
encore totale et irréversible dans le sens que ce dernier bénéficie toujours d’un potentiel de
redressement secondaire. Un décalage, seulement, s’est établi entre les deux fonctions
d’allongement et de redressement de la tige. Bien que la croissance primaire du module soit
maintenant plagiotrope, son apex conserve sa dominance a I’échelle de lindividu. Les
éventuels axes latéraux du r-nodule ne seront pas dotés, pour leur part, d'un potentiel de

redressement secondaire.

La phase initiale de la croissance de la plantule montre chez le hétre et la pruche un réel
potentiel d’autodifférenciation du méristéme apical et le maintien d’une hiérarchie a
Péchelle du module assurée par une croissance monopodiale. Chez 'orme et le tilleul, le
passage de l'orthotropie a la plagiotropie de I'axe Al sort de 'organisation du module et

reléve déja d’'un niveau d’organisation supérieur.

I1.5.2. Intégration du module dans le tronc

Chez l'orme et le tilleul, les modules qui participent & la montée du tronc se redressent
généralement sur toute leur longueur étant donné la position acrotone du relais sur la
derniére unité de croissance du module (tableau III). On ne peut pas qualifier les modules
d’axes mixtes. Ils sont soit totalement inclus dans le fronc aprés leur redressement, soit
totalement inclus dans la branche. Ils se différencient clairement les uns des autres selon
leur position. Il s’intégrent parfaitement dans la structure de I'arbre dont Porganisation

privilégie la montée du tronc.

A Topposé, chez le hétre et la pruche, les modules sont mixtes (tableau III). Le redressement
secondaire de I'axe plagiotrope se produit tout comme chez 'orme et le tilleul, mais une partie
du module finit par demeurer plagiotrope. La perte du potentiel de redressement secondaire

représente la deuxidme étape de I'autodifférenciation du module dans I’expression de sa
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plagiotropie. La téte du module peut alors poursuivre sa croissance en tant que branche. Au
moment du transfert de la dominance apicale, le relais se trouve a une distance de I'apex qui
peut atteindre plusieurs unités de croissance; Hibbs (1981) a observé une distance de 6 unités
de croissance. Le décalage entre les deux fonctions d’allongement et de redressement, de
méme que la distance entre I'apex et le relais, ont pour conséquence de laisser a I'horizontale
une portion d’axe qui a d’abord profité de la dominance apicale lors de son développement et
qui poursuit ensuite sa croissance en tant que branche. Ce mécanisme explique quon
retrouve parfois de plus longues unités de croissance dans la partie proximale de certaines
branches (A2) comparativement aux unités de croissance correspondantes sur le tronc
(figure 8d). Le développement latéral des branches peut ainsi étre favorisé au détriment de la
croissance du tronc chez les especes de fin de succession. II le sera plus ou moins en fonction
des conditions du milieu. Les conditions d’extréme ombrage semblent en effet accentuer le
décalage entre les fonctions allongement et redressement de la téte et la distance entre le
relais et 'apex. Ceci favorise un plus grand étalement latéral du plant, ce qui aide a sa
survie sous conditions fortement ombragées. Au-dela de l'influence des conditions du
milieu, le phénoméne de sympode avec survie de la téte plagiotrope du module est
omniprésent chez les individus observés. L’empilement sympodial de modules a structure
mixte est retenu comme une caractéristique fondamentale du mode de développement des
deux espéces (Fagus grandifolia et Tsuga canadensis). Hibbs (1981) avait pour sa part décidé
de ne pas inclure le sympode dans le mode de développement caractéristique de la pruche,
car il semblait imprévisible. Effectivement, le moment de son expression n’est pas
prévisible comme il peut I'étre chez I'orme et le tilleul ot sa fréquence d’apparition est
annuelle. Il n’en demeure pas moins, pour le hétre et la pruche, un caractére propre a 'espece
et le fait qu’il ne soit pas rigoureusement prévisible est justement signe d’un degré
d’individualisation plus grand des modules chez ces espéces. Cette individualisation
favorise tout au long du développement de I'arbre un ajustement de la forme a des conditions

de faible luminosité.
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11.5.3. Transfert de la dominance apicale et mécanismes de différenciation

en cause.

Chez les espéces de mi-succession, Ulmus americana et Tilia americana, 'apex avorte
annuellement et le transfert de la domiﬁance af)icale se fait directement & un bourgeon.
Bien qu'il puisse parfois y avoir une fourche 4 la téte de I'arbre, un élément de la fourche plus
long et plus dressé depuis le début de son développement finit généralement par imposer sa
dominance. Il n’y a pas, dans ce cas, de changement de rble chez les axes au cours de leur
développement, seulement une intensification progressive de ’expression de la dominance

apicale.

Chez le hétre et la pruche, il en est autrement. Le transfert de la dominance donne lieu & une
double différenciation. La téte du module connait une autodifférenciation en prenant un réle
d’axe secondaire tandis qu'un de ses axes latéraux qui a déja eu le temps de pousser sous sa
dominance se dédifférencie pour prendre la reléve de la dominance apicale; la téte devient
branche et la branche devient téte. Le potentiel d’autodifférenciation des axes donne i I’arbre
une plasticité de la forme qui favorise sa survie et son développement sous des conditions
d’extréme ombrage. La plagiotropie de la téte peut par exemple persister plusieurs années
sans pour autant compromettre la reprise éventuelle de la croissance du tronc. La distance
possible entre I'apex et le relais prévient les culs-de-sac morphogénétiques tels qu’ils ont été
observés a P'occasion chez le tilleul. Le hétre et la pruche semblent a I'abri d'un blocage de la
croissance en hauteur car le relais du tronc provient toujours de la dédifférenciation d’un
axe latéral (potentiel d’autodifférenciation). Ce mécanisme bermet d’éviter de compromettre
Pérection du tronc aprés une trop longue période de latence. La souplesse des fonctions de
différenciation des axes chez le hétre et la pruche contribue largement & leur adaptation aux

conditions de faible luminosité en sous-bois.

La comparaison des architectures des quatre espéces suggére que la plasticité de leur forme

ne dépende pas tant de la fréquence des sympodes mais plutét du degré d’intégration des
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unités dans la structure de I'arbre et de la nature du mécanisme de croissance impliqué lors
des phases de développement polyarchiques. Un lien a été observé entre le mode de
développement des quatre espéces et leur statut successionnel. Les espéces chez qui la
dominance apicale est toujours mise au profit de la montée du tronc dominent la canopée en
mi-succession tandis que les espéces chez qui le développement latéral peut étre favorisé
sans pour autant compromettre la poursuite de la croissance du tronc dominent le couvert

forestier en fin de succession.
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I1.6. Conclusion

L’analyse architecturale de quatre espéces d’arbres en milieu tempéré a permis de déceler
des différences dans leur mode de développement et leur architecture qu’on peut mettre en
relation avec leur statut successionnel. L'étude d'un plus grand nombre d’espéces, incluant
les espéces & structure orthotrope, permettra de valider cette corrélation et fera l'objet d'un
prochain article (Millet et al. en prép. ou chapitre III). L’étude des quatre espéces plagiotropes
confirme néanmoins l'intérét de considérer I'architecture de I’arbre d’un point de vue
dynamique et global en vue d’un rapprochement avec son écologie (Millet et al. sous presse
ou chapitre I). On a pu constater que des structures semblables tels des axes plagiotropes a
redressement secondaire pouvaient dériver de modes de croissance différents. Selon les
especes, ils n’ont pas la méme origine (latérale ou terminale) ni le méme devenir
(avortement de I'apex et redressement total ou perte de redressement secondaire et poursuite
d'une croissance plagiotrope). L’analyse architecturale a permis de différencier les
stratégies de croissance des espaces. Nos résultats confirment qu’une part de la nature
dynamique du développement est d’origine endogéne et caractéristique de l'espéce. On
comprend ainsi que l'arbre est susceptible de réagir de fagon différente a son
environnement selon son stade de développement. Cet état de fait nous invite dorénavant &
considérer les stades de développement des arbres, plutét que seulement leur 4ge ou leur
hauteur, lors d’études comparatives des architectures sous conditions de croissance

variables.
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IIL.1. Introduction

L’étude des successions végétales et la recherche des «forces» qui initient la dynamique
successionnelle (Barbour et al. 1987; Pickett et al. 1987; Millet et al. sous presse ou chapitre I)
passent directement par I'étude des caractéristiques des espeéces impliquées. Diverses
approches ont été employées (tableau I). L’étude souvent morcelée du phénomene de
succession dans chacun de ses mécanismes pris individuellement (ex: compétition pour la
lumiére, implantation différentielle des espéces) a mené & une étude paralléle tout autant
morcelée des caractéres de la végétation (Horn 1971; Pickett et al. 1987; Barbour et al. 1987;
Yamamura et al. 1993). Van Andel et al. (1993) insistent sur l'importance d’étudier toute la
diversité des mécanismes impliqués au cours de la succession végétale en ne se limitant pas
au seul mécanisme de compétition pour la lumiére. La considération des multiples facettes
de la dynamique successionnelle demande de se pencher sur I'’ensemble des caractéres
propres aux arbres et aux caractéristiques de leur développement. En somme, le
développement d'une vision globale des mécanismes de la succession invite au

développement d'une vision globale des caractéristiques des organismes impliqués.

L’exploration de la forme et du développement de ’arbre, parallélement a I’étude de son
mode de reproduction et des caractéristiques de son cycle (ou de son implantation), ont
permis de faire des corrélations entre les différentes fonctions de I'organisme (reproduction
et développement végétatif) et de reconnaitre des «stratégies». MacArthur et Wilson (1967)
ont reconnu et décrit les stratégies «r» et «K». Grime (1977) distingue, pour sa part, les
stratégies «ruderal», «stress tolerant» et «competitive». L’ensemble des caractéres qui ont
été retenus pour dégager des stratégies chez les arbres sont de nature statique uniquement
(ex: taux moyen de croissance en hauteur, durée de vie). La grande majorité des caractéres
structuraux et de développement reliés au statut successionnel de 'arbre, sont également de
nature statique et généralement considérés comme fixes pour l'espéce (ex: taux de

bifurcation, hauteur maximale, forme monoétagée ou multiétagée). Certaines corrélations
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ont été décelées. Le tableau II résume les conclusions qui en ont été tirées. Toutefois,
Pattribution de certains traits jugés fixes pour I'espéce est contestée. On découvre les limites
de I'approche statique de la structure et du développement de ’arbre. Steingraeber et al. (1979)
et Borchert & Slade (1981) montrent par exemple que le taux de bifurcation ne peut étre
considéré comme une valeur caractéristique et fixe pour l'espéce, tel que I'avait d’abord
proposé Whitney (1976). Zimmermann et Brown (1971) remarquent que les formes
«excurrent» et «decurrent» peuvent se succéder chez un méme arbre au cours de son
développement. Steingraeber (1982) note le passage d’une croissance déterminée & une
croissance indéterminée chez les jeunes érables & sucre (Acer saccharum Marsh.). La
simulation du développement de I'arbre sur ordinateur met encore plus en évidence les
limites d'une approche statique de la plante. Les modeles théoriques, valables pour la
prévision du développement des jeunes arbres, ne s’appliquent plus & partir d’une certaine
taille (Honda & Fisher 1979; Borchert & Slade 1981). Les caractéres physiologiques et
morphologiques de la plante changent vraisemblablement au cours de son développement.
Le mouvement morphogénétique (Nozeran 1986) qui se produit chez la plante en
développement et qui est & l'origine de la métamorphose observée dans sa structure (Goethe
1790; Hallé & Ng 1981; Edelin 1984) est une caractéristique fondamentale de son ontogenése.
La considération de la nature dynamique du développement des plantes semble essentielle
pour une interprétation éclairée des relations existant entre le mode de fonctionnement des
espéces, qui se réflete dans leur forme, leurs dimensions, leur durée de vie, etc., et leur statut

écologique, en T'occurence leur statut successionnel.

C'est pour répondre au besoin dune approche globale et dynamique de Parbre, dans le cadre
d’études sur les successions végétales, que I'approche architecturale des végétaux de Hallé et
Oldeman (1970; Hallé ef al. 1978) a été proposée (Millet ef al. sous presse ou chapitre I).
L’analyse architecturale des arbres permet de rendre compte de la différenciation
morphologique entre les types d’axes et de mettre & jour les régles d’organisation de la

structure et la dynamique de développement propre 4 chaque espéce. La considération de
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quatre critéres architecturaux (mode de croissance, mode de ramification, différenciation
morphologique et position de la sexualité) a permis 4 Hallé et Oldeman (1970; Hallé et al.
1978) d’identifier 23 modeles architecturaux dans la nature. La question de la valeur
adaptative des modeles architecturaux fut alors soulevée. Des corrélations ont été
recherchées entre les critéres architecturaux pris isolément et les modeles architecturaus,
d’une part, et I'écologie des espéces, d’autre part. Mais les études, fondées sur la notion de

modele architectural, se sont révélées peu concluantes (Hallé et al. 1978; Fournier 1979).

De nouveaux concepts ont été développés en architecture des arbres au cours des derniers
trente ans. Aujourd’hui, la description du mode de développement d’une espeéce, i.e. la
reconnaissance de la suite des phases de développement caractéristiques, dépasse la seule
reconnaissance du modeéle. Les notions de réitération (Oldeman 1974), d’unité
architecturale (Barthélémy et al. 1989; Edelin 1977), de niveaux d’organisation (Barthélémy
1990; Hallé 1986) et de plan d’organisation (Edelin 1991) ont été élaborés et permettent de
tracer un portrait plus détaillé de I'architecture et du mode de développement d'une espéce.
Ces nouveaux concepts ont déja permis de comprendre, du point de vue de I'organisation de
la structure de I'arbre, ce qui favorise chez certaines espéces une grande plasticité de la
forme (Millet ef al. en prép. a ou chapitre II; Loup 1994; Genoyer 1994; Nicolini & Caraglio
1994; Prosperi et al. 1995; Bégin 1991; Millet et Ouellet 1992). Oldeman et van Dijk (1991) ont
inséré des caracteres architecturaux, pris a plusieurs niveaux d’organisation (organes,
axes, patrons d’embranchement, patrons de réitération), dans le diagnostique des
tempéraments des arbres en forét tropicale (<hard gambler to hard strugglers»). La diversité
des formes étant moins grande en forét tempérée, la classification de Oldeman et van Dijk
ne suffit pas pour séparer les espéces selon leur statut successionnel (obs. pers. dans les
foréts du sud-ouest du Québec). Ces derniéres semblent en effet appartenir principa.lemeni_: a
la classe «gambler». Des travaux supplémentaires en architecture des arbres en milieu
tempéré sont nécessaires afin de mettre en lumitre les liens pressentis entre leur mode de

développement et leur statut successionnel.
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Les objectifs de la présente étude sont de i) comparer P’architecture de plusieurs espéces
d’arbres qui se trouvent en étroite relation les unes avec les autres au cours de la succession
de la forét en région tempérée, i) identifier les traits qui discriminent les espéces en accord
avec leur statut successionnel, iii) interpréter I'influence de ces différents traits sur la
stratégie de croissance des espéces et enfin iv) conclure sur les relations existant entre
Tarchitecture et le mode de développement des espéces d’une part et leur statut successionnel
d’autre part. Nous vérifierons hypothése selon laquelle cette relation se situerait au niveau

de I'alternance des plans d’organisation hiérarchiques et polyarchiques.
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IIL.2. Le choix des espéces

L’étude a été menée dans le domaine climacique de I'érabliére & caryers (Grandtner 1966)
dans le sud-ouest du Québec, plus précisément dans la municipalité régionale de Comté du
Haut-Saint-Laurent (figure 3), territoire faisant l'objet d’une étude multidisciplinaire
(Bouchard et al. 1985). Ce territoire fait partie de la région forestitre des Grands Lacs et du
Saint-Laurent, section forestiere du Haut-Saint-Laurent (Rowe 1972). Au total, 37 espéces
d’arbres indigénes surtout feuillus poussent dans la région. L'étude a porté exclusivement
sur les espéces qui poussent sur sols mésiques, développés sur des dép6ts morainiques, de
fagon & comparer les architectures d’espéces qui sont en relation directe les unes avec les
autres au cours de la succession de la forét. Neuf espéces, les plus fréquentes, ont été retenues
pour leur représentativité des différents stades de la succession de la forét et la diversité de
leur architecture: Betula populifolia Marsh. et Populus tremuloides Michx. comme espéces
de début de succession; Ulmus americana L., Fraxinus americana L., Tilia americana L.
et Carya cordiformis (Wang.) K. Koch comme esp2ces de mi-succession; Acer saccharum
Marsh., Fagus grandifolia Ehrh. et Tsuga canadensis (L.) Carr. comme espéces de fin de
succession (Bergeron ef al. 1988; Brisson et al. 1988; Domon et al. 1986). L’érable & sucre
(Acer saccharum Marsh.) a déja été étudié par Millet et Ouellet (1992). Nous ferons ici
référence aux résultats tels qu'ils sont présentés dans le plus récent compte rendu (Millet et
al. en prép. b). Les résultats de l’analyse architecturale des quatre especes dont le
développement est conforme en tout ou en partie au modele de Troll (Ulmus americana,
Tilia americana, Fagus grandifolia et Tsuga canadensis) ont été présentés et discutés dans
un précédent article (Millet et al. en prép. a ou chapitre IT). Nous présentons ici les résultats
des quatre derniéres espaces (Betula populifolia, Populus tremuloides, Fraxinus americana

et Caryc_z cordiformis) ainsi qu'une synthese des résultats des neuf espéces.



99

omaaua/s

Shérbrooke

7
¢/ _Québec(Canada) _ .. .
= ...--—-7—---—-'

New-York (Etats-Unis)

: i Lac

* Figure 3.- Lieu de I'étude, MRC du Haut-Saint-Laurent et région de Montréal.
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IIT.3. Méthode d’analyse architecturale

Pour rendre compte du mode de développement des espéces, nous avons eu recours a la
méthode d’analyse architecturale de Hallé et Oldeman (1970), analyse qui permet de déduire
la dynamique du développement a partir de I'observation de traits fixés dans la structure des
arbres. Nos observations ont porté sur environ 150 individus d’Ages et de stades de
développement différents par espéce. Un suivi a été fait des architectures adoptées par les
plantes depuis le stade de plantule jusqu'a celui d’arbre sénescent. Par recoupement, la
séquence compléte du mode de développement de I'espace a été déduite. On a d’abord procédé
au tracé de croquis. Une fois le mode de développement compris, un individu représentatif de
chaque stade de développement a été choisi et dessiné. Nous avons ainsi pu vérifier la
justesse de notre compréhension et décrire dans le détail chaque stade. Les résultats ont
ensuite été validés sur le terrain en s’assurant que tous les individus rencontrés dans une
diversité de milieux répondent au modéle retenu. Seuls les caractéres communs a tous ont
été retenus. La validation, de méme que certaines analyses, ont été complétées dans un
rayon de 100km autour de Montréal (figure 3). Les résultats des analyses sont présentés sous
la forme d’un texte descriptif des architectures et du mode de développement de I'espéce,
accompagné d'un portrait schématique de son unité architecturale caractéristique et de la
liste des caractéres des différentes catégories d’axes. Les travaux de terrain se sont
échelonnés de mai 1993 a septembre 1996. Divers outils ont été utilisés pour faciliter les
observations: loupe 10X, jumelles (Bausch & Lomb 8X40 WA), longue vue (Kowa TSN-1 avec
zoom 20X & 60X), trépied, lames de rasoir pour les coupes et sécateur a perche. Les analyses
ont principalement porté sur le développement du jeune arbre, les mécanismes de la
croissance du tronc, la différenciation des axes et le potentiel de réitération dans la cime.
Pour la description des différentes catégories d’axes des systémes ramifiés, nous n’avons
pris en compte que les critéres pour lesquels nous avions suffisamment d’information.

Quelques éléments additionnels pourront éventuellement compléter les portraits (ex:
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position des inflorescences, croissance cambiale). Ils n’ont pas été inclus ici parce que

considérés non essentiels pour les besoins de notre analyse.

Afin d’éviter toute ambiguité dans le sens donné aux mots dans la suite du texte, voici
quelques précisions. Le caractére orthotrope ou plagiotrope attribué aux axes fait référence a
la direction de leur croissance primaire. Le terme «axe» désigne toute structure caulinaire
linéaire, de son origine & son extrémité. Dans cette acception, 'axe peut étre aussi bien
monopodial, construit a partir d'un méristéme unique, que sympodial c’est 4 dire formé par
une succession de modules. Nous désignons par «module» toute structure élémentaire dun
sympode, qu’elle soit ramifiée ou non. Le terme «sympode complexe» désigne un systéme
ramifié constitué par la succession de sympodes monochasiaux et de sympodes
polychasiaux. Le «sympode mixte» est un sympode constitué par la succession de modules
ramifiés monopodiaux. L’«unité architecturale» se définie comme wune structure
hiérarchisée, & une ou plusieurs catégories d’axes différenciés, dont les limites sont
marquées par une discontinuité de la hiérarchie dans la développement de 1a plante. Nous
considérons qu’il y a polyarchie lorsqu'un ou plusieurs axes sortent du réseau de
corrélations d'un systéme hiérarchisé et qu’ils sont a l'origine d’une fourche. Le partage de
dominance apicale peut étre transitoire ou persistant. Plusieurs niveaux d’organisation
(Hallé 1986; Oldeman 1979, 1989; Barthélémy 1990) peuvent étre décelés dans la structure
d’'un arbre. Ainsi, des unités architecturales dites «élémentaires» peuvent se succéder et
former une unité architecturale de niveau d’organisation supérieur. On parlera d’UA1,
UA2, UA3, etc. pour désigner les unités architecturales des différents niveaux, I'une étant la
structure élémentaire de la suivante. L’«unité architecturale de I'espéce» est I'unité de plus
haut niveau reconnue chez une espéce donnée et constituée du plus grand nombre de

catégories d’axes.



K3

Clé d’interprétation des symboles graphiques

: limite des unités de croissance

_H_

ped

: mortalité de 'apex

.% : phyllotaxie spiralée

—d} : phyllotaxie opposée-décussée
-~ : phyllotaxie alterne-distique

Ap : axe de catégorie n

UAn : unité architecturale de catégorie n

1990, 91, '92, etc. : année de 'allongement de l'unité de croissance

u.c. : unité de croissance
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IIL4. Résultats

II1.4.1. Architecture et mode de développement du bouleau a feuilles de
peuplier, Betula populifolia Marsh.

Structure:

La plantule (figures 12a et Al) est un monopode (Al) orthotrope & phyllotaxie spiralée
d’indice 2/5 et & croissance rythmique. Les feuilles ont un bourgeon unique & leur aisselle et
sont disposées de manieére radiale autour de ’axe Al. Le long de la tige, les limites entre les

unités de croissance sont trés peu marquées.

Le jeune plant (figures 12b et A2) est formé d’'un axe Al monopodial orthotrope & phyllotaxie
spiralée d’indice 2/5 qui est ramifié rythmiquement. Ses unités de croissance, aux limites
peu marquées, sont acrotones et portent des rameaux latéraux (A2) sur la presque totalité de
leur longueur. Les axes d'ordre 2 sont des monopodes orthotropes 4 phyllotaxie spiralée
d’indice 2/5 et & croissance rythmique. Ils sont disposés de maniére radiale autour de I'axe
Al et ont une origine différée; ils proviennent de bourgeons restés latents pendant la

dernitére période hivernale.

Le jeune arbre (figures 12c et A4) présente une architecture hiérarchisée ramifiée jusqu’a
Pordre 5. Toutes les catégories d’axes sont des sympodes linéaires orthotropes & phyllotaxie
spiralée d'indice 2/5 et & croissance rythmique. Les modules correspondent & une seule unité
de croissance dont I'apex est avorté. Les modules dérivent les uns des autres par
ramification subterminale; ils prennent leur origine d’'un bourgeon axillaire resté latent
durant la période hivernale, tout comme les axes produits latéralement sur des unités de
croissance acrotones (Al 4 A4). Seul le tronc et la plus vieille branche a la base du tronc
peuvent posséder dans leur partie proximale quelques unités de croissance monopodiales

mises en place au stade de jeune plant. Mais la croissance secondaire de ces axes cache toute
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____._nhiveau
du sol

Figure 12.- Betula populifolia Marsh.

(a): plantule 4gée de 3 ans, a croissance monopodiale, (b): jeune plant de 3 ans,
croissance monopodiale et ramifié de A2 orthotropes, (c): jeune arbre d’environ
4m de haut dont la structure hiérarchisée a 5 catégories d’axes représente I'unité

architecturale caractéristique de l'espéce, (d): arbre adulte, d’environ 12 m. de haut,
présentant deux tétes.
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Al A2 A3 A4 A5
sympode sympode sympode sympode sympode
complexe complexe complexe complexe monochasial

phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie
spiralée 2/5 spiralée 2/5 spiralée 2/5 spiralée 2/5 spiralée 2/5
ramification ramification ramification ramification
rythmique rythmique rythmique rythmique non ramifié,
différée différée différée différée rameau
acrotone acrotone acrotone acrotone court
axile axile axile axile
orthotrope orthotrope orthotrope orthotrope orthotrope
symétrie symétrie symétrie symétrie symétrie
radiale radiale radiale radiale radiale
croissance en | croissance en | croissance en | croissance en | peu ou pas de
épaisseur épaisseur épaisseur trés | épaisseur trés | croissance en
moyenne faible faible faible épaisseur
croissance croissance croissance croissance croissance
indéterminée | déterminée a | déterminée & | déterminée & | déterminée a
long terme moyen terme court terme court terme

Figure 13.- Description de l'unité architecturale de Betula populifolia Marsh.
X : avortement spontané annuel de 1’apex, An : axe d’ordre n
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trace de ce caractere passé et I'ensemble de I’arbre apparait essentiellement comme un
sympode aux axes différenciés et linéaires. Les branches (A2) sont disposées en étages
successifs le long du tronc dont les dimensions sont modestes. Les axes A2 sont des
sympodes complexes qui portent de longs et gréles rameaux (A3). Ces derniers sont disposés
de maniere radiale autour des axes A2. Les axes A3 portent dans la partie distale de leurs
unités de croissance des rameaux A4 dont la croissance en épaisseur est trés faible. Les axes
A4 sont disposés de maniére radiale autour des axes A3 et ils supportent des rameaux courts
(Ab), sympodes monochasiaux aux feuilles trés rapprochées. Les rameaux courts se
retrouvent sur les axes A4 mais également le long des axes A3 et 4 I'extrémité distale des
branches A2 et du tronc. Les caractéristiques détaillées de chaque catégorie d’axe sont

résumées a la figure 13.

L'arbre adulte peut atteindre 10 & 12m de haut et posséde un tronc unique, linéaire et
orthotrope. Les branches sont élaguées a la base, laissant des marques sur le tronc. Les
branches qui composent la cime sont menues et ont une structure trés divariquée rendant
impossible la reconnaissance des catégories d’axes. Le tronc se termine distalement par un
systéeme de fourches menues et courtes de structure semblable & celle des branches
divariquées. La figure 12d (ou figure A5) représente un cas exceptionnel d’arbre adulte a
deux cimes dont la structure est identique & celle de 'arbre rectiligne, hormis la deuxiéme

cime.

Ontogenése:
Le développement du bouleau a feuilles de peuplier est marqué par trois phases importantes.
La premiére survient dans les toutes premiéres années de vie du jeune plant. Elle est

monopodiale et méne & la différenciation des rameaux A2 et du tronc.

La deuxiéme phase de développement est sympodiale. Ce sont les axes A2 qui adoptent en
premier une croissance sympodiale, puis 'axe Al. La différenciation des axes se poursuit

selon ce mode et conduit & I'édification d’une unité hiérarchisée & 5 catégories d’axes. Cest
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l'unité architecturale de l'espéce décrite au stade de jeune arbre. Son organisation est

apparentée au modele de Rauh (Hallé et al. 1978) malgré qu’elle soit sympodiale.

La troisieme phase de développement correspond & la perte de la dominance des axes. Les
branches et 'extrémité du tronc adoptent une structure divariquée avec des unités de
croissance trés courtes, annongant la sénescence de l'arbre. L'essentiel de Pontogenese du
bouleau & feuilles de peuplier porte sur la mise en place de 1'unité architecturale.
L’avénement des fourches de trés faibles dimensions ne défait pas la linéarité générale du

tronc.

Variations:
La premiére variation observée concerne l'origine des axes latéraux. Généralement
différée, il arrive qu’elle soit immédiate. Ce mode de ramification, bien qu’observé a

I'occasion, n’a pas fait Pobjet d'un suivi détaillé.

La deuxiéme variation concerne la dominance du tronc. Il arrive & bas age, généralement
dans des milieux plus fermés, que la téte du plant perde sa dominance, avorte de Papex et
qu'une fourche se forme a partir de deux bourgeons subterminaux. Les formes divariquées
qui en résultent sont rares et reprennent le plus souvent leur croissance linéaire par le
redressement d’un des éléments de la fourche. Il arrive également qu'on observe des arbres
adultes possédant plus d’'une téte (figures 12d et A5). Dans ces rares cas, chaque téte reproduit
la structure de l'arbre (réitération totale), mais leur nombre demeure toujours tres limité
(maximum observé de deux tétes par arbre). Les axes principaux de ces réitérats totaux sont
longs, verticaux, avec un angle d’ouverture entre les deux faible, ce qui suggere leur grande
individualité. Le phénomeéne de réitération totale dans la cime de I’arbre adulte étant
occasionnel et d’expression trés limitée lorsqu’il survient, n’a pas été retenu comme faisant

partie du mode de développement caractéristique du bouleau a feuilles de peuplier.
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IIT.4.2. Architecture et mode de développement du peuplier faux-tremble,
Populus tremuloides Michx.

Structure:

La plantule est un monopodé (A1) ofthotrope & phyllotaxie spiralée et & croissance rythmique.
Les feuilles sont disposées de maniére radiale autour de ’axe Al et portent un bourgeon
unique a leur aisselle. La figure 14a (ou figure A6) représente un drageon de l'année de

structure semblable.

Le jeune plant (figures 14b et A7) est formé d’un axe A1 monopodial orthotrope a phyllotaxie
spiralée d’indice 2/5 qui est ramifié rythmiquement. Les rameaux latéraux (A2) sont
insérés dans la partie supérieure des unités de croissance de I'axe Al (ramification
acrotone); la zone de ramification peut s’étendre &a la presque totalité de la longueur de
P'unité de croissance. Les axes A2 (figures 14b et ¢, A7 et A8) sont des monopodes orthotropes &
phyllotaxie spiralée d’indice 2/5 disposés de maniére radiale autour de l'axe Al. Ces
rameaux ont une origine différée; ils proviennent de bourgeons restés latents durant la

période hivernale.

Le jeune arbre (figure 14d) est constitué de quatre catégories d’axes dont la phyllotaxie est
spiralée d’'indice 2/5 et la croissance rythmique. Le tronc (Al) est toujours un monopode
orthotrope et porte des branches (A2) disposées en étages successifs. Les branches sont des
monopodes orthotropes de faible diameétre. Leurs unités de croissance sont acrotones et
portent de longs rameaux A3 dans leur partie supérieure. Ces derniers sont monopodiaux,
orthotropes et leur croissance en épaisseur est trés faible, Les rameaux situés sur la face
ventrale des axes A2 sont plus développés que ceux portés par leur face dorsale, ce qui confere
aux branches une légeére symétrie bilatérale. Les axes A4 sont des rameaux courts a
symétrie radiale dont les feuilles sont trés rapprochées. Bien que les rameaux A4 les plus

courts ne présentent pas un tropisme clairement visible, certains rameaux plus longs que
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(d)

Figure 14.- Populus tremuloides Michx.

(a): drageon de I'année d’environ 25cm de haut (b): jeune plant 4gé de 5 ans et haut
d’environ 1m (c): gros plan d'un A2 de 3 ans, (d): croquis d’un jeune arbre dont la
structure hiérarchisée a 4 catégories d’axes représente l'unité architecturale

caractéristique de l'espéce, (e): arbre adulte d’environ 20m de haut présentant un
réitérat total (RT) de l'unité architecturale sans nuire 4 la linéarité du tronc.
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~d B4
=
Al A2 A3 A4
monopode monopode monopode monopode
phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie phyllotaxie
spiralée 2/5 spiralée 2/5 spiralée 2/5 spiralée 2/5
ramification ramification ramification non ramifié,
rythmique, rythmique, rythmique, rameau court avec
différée, acrotone | différée, acrotone | différée, acrotone | zone d’abscission
et axile et axile et axile basale
agéotrope a
orthotrope orthotrope orthotrope tendance
orthotrope

symétrie radiale

symétrie légérement
bilatérale par
hypotonie

symétrie radiale

symétrie radiale

croissance en
épaisseur forte

croissance en
épaisseur faible

croissance en
épaisseur trés

peu ou pas de
croissance en

faible épaisseur
croissance croissance croissance croissance
indéterminée déterminée a long déterminée a déterminée a court
terme moyen terme terme

Figure 15.- Description de 1'unité architecturale de Populus tremuloides Michx.

An : axe d’ordre n
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d’autres et dont I'extrémité a tendance & se redresser, suggerent que leur croissance est
fondamentalement orthotrope. Les rameaux courts sont situés tout au long des axes A3 mais
on les retrouvent également dans la partie inférieure des unités de croissance des axes A2 et
méme sur le tronc. De durée de vie courte, ils s’élaguent spontanément au moyen d’une zone
d’abscission basale. Les caractéristiques détaillées de chaque catégorie d’axe sont résumées

a la figure 15.

L’arbre adulte (figures 14e et Al4) peut atteindre 20m de haut. Son tronc monopodial et
orthotrope porte des étages de branches dont la structure varie selon leur position dans la
cime. Dans la partie basse de la couronne, quelques branches éparses présentent une
structure semblable 2 celle décrite au stade de jeune arbre. La plupart de ces branches sont
déja tombées ainsi qu’en témoignent les cicatrices qu’elles ont laissé sur le tronc.
L’essentiel de la couronne est constitué par des branches de plus grande taille caractérisées
par l'existence de fourches. Ces branches (A2) sont des monopodes orthotropes pouvant
atteindre 3m de long et environ 15cm de diametre 4 la base. Elles portent des rameaux A3
identiques a ceux précédemment observés sur le jeune arbre, ramifiés de A4, mais
également des axes plus grands, de durée de vie plus longue que les rameaux A3. Le
diameétre de ces derniers est équivalent a celui de 'axe 2 et leur ramification s’étend jusqu’a
I'ordre 5. Ces ensembles ramifiés sont des réitérats partiels; ils reproduisent la structure de
Iaxe 2 qui les porte. Insérés dans la partie subterminale de certaines unités de croissance de
Paxe A2, ils forment les fourches que I'on observe disposées de fagon irréguliere le long de la
branche. Dans la partie supérieure de la couronne, on note l’existence d’axes de fort
diametre en mélange avec les branches partiellement réitérées. Ce sont des systémes
uniformément ramifiés jusqu'a ’'ordre 5 et formés par 4 ordres d’axes différents. L’axe
principal est un monopode orthotrope a phyllotaxie spiralée et ramiﬁcatior; rythmique. Trés
vertical, cet axe ne subit quasiment aucun affaissement. A la différence des branches
voisines, il est pérenne et peut atteindre 4m de long. Les branches (axes d’ordre 3) qui sont

insérées dessus par étages successifs sont en tout point semblables & celles observées sur le
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jeune arbre (A2). Les axes d’ordre 4 ont la méme structure que les axes A3 du jeune arbre et
les axes d’ordre 5 sont des rameaux courts qui couvrent le presque totalité des unités de
croissance des rameaux d’ordre 4. En d’autres termes, ces branches particulieres sont des
réitérats totaux. Bien que présents de fagon réguliére chez les arbres adultes, ces réitérats
sont trés peu nombreux et de taille relativement modeste, de sorte que la dominance et la

linéarité du tronc ne se trouvent pas modifiées.

Ontogenése:

Le développement du peuplier faux-tremble est caractérisé par trois grandes étapes. La
premiére correspond & la différenciation des quatre catégories d’axes et conduit a
lédification de I'unité architecturale de I'espece (figures 14d et 15). Son organisation est
conforme au modeéle de Rauh (Hallé et al. 1978). La deuxiéme étape correspond a P'apparition
de la réitération partielle par la différenciation d’axes d’ordre 5 (équivalents & des A4 sur
des rameaux qui ont reproduit la structure de I'axe qui les porte) répartis irréguliérement le
long des branches. La troisiéme étape correspond la formation imprévisible de quelques
réitérats totaux de taille relativement modeste, qui restent trés minoritaire dans la cime.
Ainsi, l'essentiel de l'ontogenése du peuplier porte sur la mise en place de l'unité
architecturale, 'occurence de la réitération ne modifiant que trés peu la forme générale de

I’arbre.

Variations:

Les principaux caractéres susceptibles de varier d’un individu & l'autre concernent i) le
degré de plagiotropie et d’orthotropie des branches, les arbres se développant dans des
milieux un peu plus fermés ayant des branches & la fois plus gréles et plus horizontales qu’en
milieu ouvert (figure A10), ii) la réitération totale qui, toujours marginale chez cette espéce,
peut cependant étre plus ou moins représentée selon les individus et iii) la perte

occasionnelle de la dominance du tronc qui, dans certaines circonstances d’origine
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inconnue, peut s’incliner &4 I'horizontale et étre supplanté par une branche sous-jacente qui

en prend le relais (figure A10).

II1.4.3. Architecture et mode de développement du fréne d’Amérique,

Fraxinus americana L.

Structure:

La plantule (figures 16a et A23) est un monopode (A1) orthotrope & phyllotaxie opposée-
décussée et a croissance rythmique. Les feuilles, simples et entiéres, portent un bourgeon
unique & leur aisselle. Le semis un peu plus 4gé (figures 16b et A24) présente des feuilles

composées d’au moins trois folioles.

Le jeune plant (figures 16¢ et A25) est formé d’un axe A1 monopodial orthotrope & phyllotaxie
opposée-décussée et ramifié rythmiquement. Les rameaux latéraux A2 sont insérés dans la
partie distale des unités de croissance de 'axe Al. Les axes A2 sont des monopodes &
phyllotaxie opposée-décussée et a croissance rythmique disposés de maniére radiale autour
de I'axe Al. Les A2 du bas sont plagiotropes avec I'extrémité redressée tandis que ceux du
haut sont orthotropes. Ces rameaux ont une origine différée; ils proviennent de bourgeons
restés latents pendant la période hivernale. L’ensemble des feuilles du plant sont composées
de cinq & neuf folioles. Les feuilles insérées sur la face ventrale des axes A2 ont

généralement un pétiole plus long que celles portées sur la face dorsale.

Le jeune arbre (figure 16d) est ramifié jusqu’a l'ordre 4. Toutes les catégories d’axes sont des
monopodes orthotropes aux feuilles composées de 5 & 9 folioles, & phyllotaxie opposée-décussée
et & croissance rythmique. Les branches A2 de faible diametre sont disposées en étages
successifs le long du tronc (Al). Les branches les plus basses sont affaissées avec 'extrémité
redressée. Les plus hautes forment un angle plus fermé avec le tronc. Les unités de

croissance des axes A2 portent de longs rameaux A3 dans leur partie distale. Ces derniers



1995

1994

¥
. AjAl niveau du sol

4
.

Figure 16.- Fraxinus americana L.

o AT

4

o

__miveau du sol

114

(a): plantule dgée de 3 ans aux feuilles simples (b): semis 4gé de 12 ans aux feuilles
composées de 3 folioles (c): jeune plant d’environ 2m de haut, ramifié de A2
orthotropes (d): jeune arbre d’environ 10m de haut dont la structure hiérarchisée a
4 catégories d’axes représente 1'unité architecturale caractéristique de l'espéce, (e):
croquis d'un arbre adulte d’environ 20m de haut (f): croquis d’un arbre adulte

d’environ 30m de haut.
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Figure 17.- Description de l'unité architecturale de Fraxinus americana L.
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ont une croissance en épaisseur trés faible et sont souvent affaissés. Les rameaux A3 situés
sur la face ventrale des axes A2 sont plus développés que ceux portés sur la face dorsale, ce
qui confere aux branches une légére symétrie bilatérale. Les rameaux A3 sont ramifiés
rythmiquement. Les axes A4 sont courts et disposés de maniére radiale autour des axes A3;
ceux de la face ventrale sont recourbés vers le haut. Les rameaux courts sont situés tout le
long des axes A3 mais également dans la partie distale des axes A2 et du tronc. Les

caractéristiques détaillées de chaque catégorie d’axes sont résumées i la figure 17.

L'arbre adulte (figures 16e, f et A30) peut atteindre 20 & 30m de haut. Il a un tronc monopodial
orthotrope qui fourche dans sa partie supérieure suite 4 la mort de son apex. Des axes
latéraux, insérés directement sous l'apex nécrosé, prennent le relais du tronc. Ces axes sont
plus dressés et de plus gros diameétre que les axes A2 sous-jacents. Chaque élément de
fourche, pris individuellement, présente une architecture semblable & celle du jeune arbre
avec ses quatre catégories d’axes. Ces réitérats totaux se terminent a leur tour par une
fourche et sont & l'origine d'une nouvelle génération de réitérats. La cime de l'arbre
présente une structure de sympode mixte divariqué. Le fréne a une aptitude & réitérer qui

favorise I'étalement de sa cime et une plus longue durée de vie.

Ontogenése:

Le développement du fréne d'Amérique est marqué par deux étapes importantes. La
premiére correspond & l'édification de la structure hiérarchisée & quatre catégories d’axes
décrite au stade de jeune arbre; elle constitue I'unité architecturale caractéristique de
I'espéce (figures 16d et 17). Son organisation est conforme au modele de Rauh (Hallé et al.
1978). La deuxiéme étape de développement consiste en la duplication des unités
architecturales aprés fourchaison du tronc. Les relais d’origine subterminale ne se
différencient pas les uns des autres de sorte que 'allongement du tronc est définitivement

arrété. Chaque réitérat fourche et réitere a son tour. La miniaturisation des réitérats et les
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caractéristiques de I'unité minimale n’ont pas été observés étant donné le dépérissement du

fréne et la rareté des sujets 4gés dans la région.

Variations:
La premiére variation observée concerne l'orientation des branches (A2). Les jeunes arbres
se développant dans des milieux plus fermés ont des branches a la fois plus gréles et plus

horizontales qu'en milieu ouvert. Leurs extrémités sont néanmoins toujours redressées.

La deuxiéme variation concerne la dominance du tronc. Dans des milieux généralement
ombragés, il arrive qu'on observe une perte occasionnelle de la dominance du tronc et la
mise en place d'une ou de plusieurs fourches (figure A28). Si les conditions du milieu le

permettent, un élément de la fourche finit par se redresser et par prendre le relais du tronc.

La troisieme variation concerne le mode de formation des fourches. Chez le jeune plant
réprimé ou chez l'arbre qui réitére totalement, la téte peut s’incliner légérement au lieu que
son apex avorte. Dans ce cas, elle poursuit sa croissance en partageant la dominance avec

un axe d’origine subterminale plus dressé et plus long que les branches sous jacentes.

La quatriéme variation observée sur le terrain concerne I'expression possible de réitération
partielle sur les branches avant qu'il y ait réitération totale de Iunité architecturale i
Pextrémité du tronc. Les branches hautes sur le jeune arbre ont alors une tendance &
fourcher, chaque élément de la fourche portant les deux ordres de ramification

caractéristiques (A3 et A4).
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III.4.4. Architecture et mode de développement du caryer cordiforme, Carya
cordiformis (Wang.) K. Koch

Structure:

La plantule est un monopode (A1) orthotrope & phyllotaxie spiralée et & croissance rythmique.
Les premieéres feuilles de la plantule n’ont pu &tre observées mais celles du semis de
quelques années (figures 18a et A40) sont composées de 5 folioles. Les feuilles portent & leur

aisselle deux bourgeons sériaux.

Le jeune plant (figures 18b et A41l) est constitué de deux catégories d’axes aux feuilles
composées de 5 a 7 folioles, &4 phyllotaxie spiralée et & croissance rythmique. I’axe Al est un
sympode mixte orthotrope dont les modules, formés d’une & plusieurs unités de croissance, se
terminent par un apex nécrosé. Ils dérivent les uns des autres par ramification
subterminale & partir d’'un bourgeon axillaire resté latent durant la période hivernale. Les
axes A2 sont des monopodes orthotropes trés courts & phyllotaxie spiralée. Ils sont situés en
position acrotone sur les unités de croissance les plus longues et ont un développement

différé.

Le trés jeune arbre (figures 18c et A42) est constitué de trois catégories d’axes orthotropes aux
feuilles composées de 7 & 9 folioles, a phyllotaxie spiralée et & croissance rythmique. L’axe
Al est un sympode mixte dont le dernier module est un long monopode. Il est ramifié
rythmiquement. Les axes A2 et A3 sont des monopodes presque horizontaux dont la partie
terminale est dressée. La structure des axes A2 varie selon leur position sur le tronc. Sur les
unités de croissance les plus longues, les rameaux A2 sont longs et ramifiés (figure A43). Ils
alternent avec des rameaux A2 plus courts, non ramifiés, portés par des unités de croissance
plus courtes. Les rameaux A2 sont disposés de manieére radiale autour du jeune tronc. Les
rameaux A3 sont courts (figure A44) et portés par les axes A2, sur des unités de croissance

acrotones séparées d’'unités de croissance non ramifiées et plus courtes. Les axes A3 insérés
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Figure 18.- Carya cordiformis (Wang.) K. Koch

(a): semis agé de 6 ans a croissance monopodiale représentant 1'unité architecturale
de premier niveau (UA1), (b): jeune plant 4gé de 15 ans et plus, haut d’environ
1,50m, dont le tronc résulte de I'empilement de 3 modules (ou UA1), (c): tres jeune
arbre d’environ 5m de haut dont la structure hiérarchisée a trois catégories d’axes
représente 1'unité architecturale de deuxiéme niveau (UA2), (d): jeune arbre
d’environ 12m de haut dont la structure hiérarchisée a 4 catégories d’axes
représente 1'unité architecturale caractéristique de l'espéce, de troisiéme niveau
(UA3), (e): arbre adulte a réitération totale limitée, haut d’environ 20m, (f): arbre
adulte a réitération totale généralisée, haut d’environ 30m.
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latéralement sont plus longs que ceux positionnés sur les faces ventrale et dorsale, ce qui

confere a 'axe A2 une légadre symétrie bilatérale.

Le jeune arbre (figures 18d et A45) est constitué de 4 catégories d’axes orthotropes dont les
feuilles sont composées de 7 a 11 folioles. Le tronc (A1) est toujours un sympode mixte. Les
axes A2 ont une structure variable selon leur position sur le tronc. Dans la partie basse, on
retrouve les rameaux (A2) monopodiaux 4 deux catégories d’axes décrits au stade du trés
jeune arbre. Ils sont sénescents, plusieurs sont élagués. Plus haut sur le tronc, de grandes
branches (A2) dressées (figure A46) alternent avec des rameaux plus courts; tous sont des
sympodes divariqués. Les grandes branches ont un plus gros diamétre et forment avec le
tronc un angle plus fermé. Elles sont insérées dans la partie subterminale des modules
constituant le tronc. Elles sont composées de 3 catégories d’axes. Les rameaux A2, plus
courts, ont un diamétre plus petit, un angle d’insertion sur le tronc plus ouvert et ils sont
insérés sur les sections monopodiales du tronc. Ils ne sont composés que de deux catégories
d’axes. L'ensemble des axes A2 sont disposés de maniére radiale autour de I'axe Al. Le
détail des caractéristiques du tronc et des différentes catégories d’axes qui composent les

grandes branches est donné 2 la figure 19.

L'arbre pré-adulte, en début d’édification de la cime (figures 18e et A47), peut atteindre 20m
de haut. Il présente un tronc unique bien différencié et trois types de branches. Dans la partie
basse du tronc, on retrouve l'alternance des grandes branches 4 3 catégories d’axes et des
petites a 2 catégories tel que décrit au stade de jeune arbre. Dans la partie supérieure du tronc,
quelques rares branches & 4 catégories d’axes alternent avec les deux types précédents. Ce
sont des réitérats totaux qui reproduisent la structure du jeune arbre. Ils se démarquent des
autres branches par leur grande longueur, leur fort diamétre et leur redressement prononcé.
En nombre limité et de dimensions modestes, ils ne compétitionnent pas avec le tronc qui

garde encore parfaitement sa linéarité.
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L’arbre adulte (figures 18f et A48) peut atteindre 30m de haut. Il présente des branches
maitresses d’'origine subterminale & I'extrémité de son trone. Chacune est un réitérat total
qui reproduit la structure du jeune arbre avec ses 4 catégories d’axes. Il n’y a pas de
différenciation entre eux de sorte qu’ils forment une fourche et que la croissance en hauteur
du tronc est définitivement interrompue. Chaque réitérat total fourche a son tour. La cime est
constituée d'une succession de réitérats totaux dont les dimensions diminuent d’un a Pautre.
Le stade de I'unité minimale n’a pas été observé. L’aptitude du caryer a réitérer favorise

I'étalement de sa cime et une longue durée de vie.

Ontogenése:

Le développement du caryer cordiforme est marqué par six grandes étapes. La premiére
correspond a la mise en place de la premiére unité monopodiale décrite au stade de plantule.
Elle représente le premier niveau d’organisation de l’espéce, I'unité architecturale de

premier niveau, I'UAL.

La deuxiéme étape correspond a la duplication de 'UAL. L’apex de la premitre unité avorte et
un bourgeon subterminal est & 'origine d’un relais qui reproduit la structure de 'UA1, Les
UA1 se succedent de facon linéaire et forment 'axe Al. En cours de succession, les UA1
acquiérent le potentiel de se ramifier latéralement d’axes différenciés du tronc. Les UA1
sont acrotones et produisent des axes latéraux A2 au niveau de leurs derniéres unités de

croissance.

La troisieme étape du développement équivaut a l'intégration des UA1 dans une structure a
croissance monopodiale. En fin d’'UA1, les apex survivent. On ne devine plus les limites
entre les UA1 que par une variabilité dans la structure des axes A2 et une rythmicité dans
leur disposition, les plus longues branches rappelant les limites des UA1. Parallélement,
des rameaux A3 se forment sur les axes A2 les plus longs. Ceci compléte I'édification d’une

structure hiérarchisée a trois catégories d’axes, décrite au stade de trés jeune arbre, qui
y
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représente l'unité architecturale de niveau 2 (UA2). L’'organisation de 'UA2 est conforme au

modele de Rauh (Hallé et al. 1978).

La quatriéme étape correspond a la duplication de 'UA2. L’apex du jeune tronc avorte et une
fourche se forme & partir de deux bourgeons subterminaux. Chaque élément de la fourche
reproduit la structure de 'UA2. Un se redresse et prend le relais du tronc. L’autre s’affaisse
légérement et donne une branche & 3 catégories d’axes. L’empilement des UA2 conduit a
I'édification d'une structure hiérarchisée a 4 catégories d’axes décrite au stade de jeune
arbre. Elle représente 'unité architecturale de niveau 3 (UA3) qui est 'unité architecturale
caractéristique de I'espéce (figures 18d et 19). Son organisation est apparentée au modgle de

Koriba (Hallé et al. 1978).

La cinquieme étape du développement consiste en la duplication de 'UAS3. La mortalité de
I'apex du tronc est suivi de la mise en place d'une fourche dont les éléments reproduisent la
structure du jeune arbre avec ses 4 catégories d’axes. Un des deux éléments est plus long, il
se redresse rapidement et prend le relais du tronc. L’autre, plus petit et plus rapidement
divariqué dans son développement, demeure légérement de coté. A ce stade, la réitération
totale n’est pas encore généralisée dans la cime; les réitérats totaux se différencient
suffisamment les uns des autres pour qu'un tronc unique se démarque et poursuive sa

croissance en hauteur.

La sixieme étape du développement survient avec la perte de différenciation entre les
réitérats totaux et la persistance d’'une fourche a l'extrémité du tronc. La cime de Parbre

adopte une structure de sympode mixte divariqué.

Variations:

La premiére variation observée concerne l'indice phyllotaxique. Sur I’ensemble des axes et

a tous les stades de développement, l'indice peut varier de 3/8 a 2/5, pouvant parfois changer

plusieurs fois le long d’'un méme axe (figure A43).
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La deuxidme variation observée concerne P'apparition et la persistance de fourches en sous
bois par duplication des UAl. Il arrive qu’en fin d’'UA1, deux axes subterminaux se forment
et se partagent la dominance. Une fourche apparait et se maintient jusqu'a ce qu’une
différenciation entre les éléments permette le redressement de l'un, qui poursuit la

croissance du tronc, et 'affaissement ou la mort de I'autre.
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IIL5. Discussion

En comparant I'architecture et le mode de développement des neuf espices d’arbres (présente
étude; Millet et al. en prép. b), la premiére constatation en est une de ressemblance. Toutes
les espéces étudiées ont une structure composée d’axes équivalents, au sens de Oldeman
(1973); chez une méme espéce, I'ensemble des axes sont tous soit orthotropes, soit plagiotropes.
Le développement des neuf espéces, ou au moins une partie de leur développement, est
conforme au modele de Rauh ou de Troll:

- Ulmus americana, Fagus grandifolia et Tsuga canadensis: modele de Troll;

- Tilia americana: modele de Troll qui évolue en modéle Rauh;

- Betula populifolia, Populus tremuloides et Fraxinus americana: modele de Rauh;

- Carya cordiformis et Acer saccharum: modele qui s’apparente a celui de Koriba avec

sous-unités du modéle de Rauh.

Ces résultats vont dans le sens de I'observation de Oldeman (1973) qui avait reconnu en
régions tempérées la fréquence de modeles peu spécialisés, aux axes équivalents,
notamment les modeéles de Rauh et de Troll. Le faible degré de différenciation entre les axes
est considéré comme un élément de «souplesse» de la structure, favorisant une plus grande
adaptabilité des architectures végétales en régions tempérées par rapport aux espéces des

régions tropicales (Oldeman 1973).

Chez les neuf especes étudiées, I'équivalence des axes concerne la phyllotaxie, orientation
de la croissance primaire, la symétrie (bien que légérement différente pour certains A2) et le
mode de ramification; axile chez les espéces orthotropes et bilatérale chez les espéces
plagiotropes. Les neuf espéces présentent une ramification différée, rythmique et acrotone.
Au-delad de ces ressemblances, on remarque néanmoins des différences. Le tableau IV

résume les quelques éléments divergents qui ressortent des analyses architecturales.
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Un premier point divergent est bien siir le fait que certaines esp&ces sont orthotropes et
d’autres plagiotropes (orientation du Al chez le jeune plant, tableau IV). Nous avons
d’ailleurs discuté séparément les résultats des analyses des espéces plagiotropes (Millet et
al. en prép. a ou chapitre II) en raison de l’influence particulidre des modes
d’autodifférenciation des axes sur la stratégie de croissance des especes. Néanmoins, le
caractere plagiotrope ou orthotrope des axes n’est pas un caractére qui discrimine les espaces
selon leur statut successionnel. On retrouve des espéces orthotropes et des especes
plagiotropes autant en mi-succession qu’en fin de succession. Il est tout de méme intéressant
de noter quil n’y a pas d’espéces plagiotropes en début de succession. L'orthotropie a le plus
souvent été associée & des conditions de luminosité intense et la plagiotropie & des conditions

ombragées (Givnish 1984; Fournier 1979).

Un autre point divergent est le mode de croissance monopodial ou sympodial (tableau IV).
Encore 1a, il ne s’agit pas d’'un caractére qui discrimine les espéces selon leur statut
successionnel. On retrouve des espéces monopodiales et des espaces sympodiales autant en
début de succession qu’en mi-succession. En 1991, Edelin suggérait que le plan
d’'organisation (hiérarchique ou polyarchique) soit plus important que le mode de croissance
monopodial ou sympodial pour rendre compte de la réalité architecturale d’une plante et du
lien qu’elle peut entretenir avec I'environnement. La hiérarchie a Yintérieur du systéme
ramifié se réflete déms la différenciation entre le tronc et les branches et assure la
prédominance de I'allongement du tronc sur I'étalement des branches. Toutes les especes
observées ont un développement suffisamment hiérarchisé pour pousser en hauteur et
mériter l'appellation d’arbre. Toutes les espéces sont également en mesure d’interrompre
leur développement hiérarchique pour mettre en place une fourche (développement
polyarchique) lorsque les conditions de croissance sont trop contraignantes. Toutefois,
quelques-unes seulement ont comme caractéristique de leur mode de développement une
alternance de phases hiérarchiques et polyarchiques lors de la croissance du tronc. Les

ruptures de hiérarchie le long du tronc délimitent les unités architecturales. Le degré
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variable de hiérarchie et d’intégration entre les unités a permis de déceler différents
niveaux d’organisation (chaque niveau étant représenté par une unité architecturale). Un
nombre variable de niveaux d’organisation a été retracé chez les espéces. L’alternance des
plans d’organisation au cours de la croissance du tronc et le potentiel plus ou moins grand de
réitération dans la cime sont les deux éléments qui ressortent de notre analyse et qui sont

associés au statut successionnel des espéces (tableaux IV et V).

Chez les especes de début de succession (Populus tremuloides et Betula populifolia), un plan
d’organisation hiérarchique se maintient tout au long de I'ontogenése; on observe un seul
niveau d’organisation, trés hiérarchisé. Le peuplier est un monopode et le bouleau un
sympode au développement hiérarchisé semblable a celui d’'un monopode. La hiérarchie
ininterrompue du développement favorise une montée rapide du tronc. Le cycle de vie de
l'arbre est complété avec le déploiement d’'une unité architecturale unique (tableau V). La
réitération totale est quasi inexistante. Les deux espéces bénéficient d’une stratégie de

croissance axée sur 'efficacité et la croissance en hauteur.

Les espéces de mi-succession (Ulmus americana, Fraxinus americana, Tilia americana et
Carya cordiformis) sont caractérisées par un développement hiérarchisé du jeune arbre et
un potentiel de réitération dans la cime. Chez la majorité des espéces (tableaux IV et V) , on
observe un seul niveau d’organisation, trés hiérarchisé, représenté par une unité
architecturale unique (Fraxinus americana) ou une intégration progressive des UA1 a
Iintérieur d’'une UA2 qui devient hiérarchisée (Ulmus americana et Tilia americana). Le
fréne est un monopode. L'orme et le tilleul sont des sympodes dont le développement devient
hiérarchisé et semblable & celui d'un monopode (Millet et al. en prép. a ou chapitre II). Le
caryer est différent. Il présente plusieurs niveaux d’organisation et par 1a se démarque des
autres espéces (figure 19). Néanmoins, sa croissance est plus hiérarchisée que celle des
espéces de fin de succession et son statut successionnel n’est pas pour autant remis en cause

(voir la discussion plus loin sur la différence entre Acer saccharum et Carya cordiformis).
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La grande hiérarchie du développement des espéces de mi-succession favorise une montée
rapide du tronc. Cependant, a la différence des espéces de début de succession, elles sont
dotées de caractéres susceptibles de favoriser une plus grande tolérance 4 'ombre dans les
premiers stades de croissance: une plagiotropie des axes chez le tilleul et 'orme, et de larges
feuilles composées chez le fréne et le caryer. La plagiotropie des axes, dont celle de ’'axe
principal, permet un étalement latéral du feuillage sans toutefois nuire & la hiérarchie du
systeme. Le redressement secondaire du tronc assure l’efficacité de l'allongement en
hauteur (Millet et al. en prép. a ou chapitre II). Les larges feuilles composées permettent un
grand étalement du feuillage tout en étant, pour la plante, moins coliteuses énergétiquement
que des branches (Givnish 1978). Selon le méme auteur, I'énergie peut ainsi étre concentrée
sur la croissance en hauteur de l'axe principal. Enfin, la réitération totale de l'unité
architecturale est associée a4 une longue durée de vie de l'arbre et prolonge la période de
floraison. La réitération totale favorise I’étalement latéral de la cime, ce qui augmente la
stratégie de croissance axée sur une montée rapide du tronc, avec une certaine tolérance a

I'ombre, et I'étalement de la cime dans les hauteurs.

Chez les espéces de fin de succession (Acer saccharum, Fagus grandifolia et Tsuga
canadensis), on observe deux & trois niveaux d’organisation dans la structure du jeune
arbre en plus de lé réitération dans la cime (tableau V). L’alternance des phases de
développement hiérarchiques et polyarchiques lors de la croissance du tronc est une
caractéristique endogéne du développement des espéces. Elle favorise une plus grande
plasticité de la forme et permet régulierement un plus grand étalement latéral du feuillage
au détriment d’une croissance rapide en hauteur. La croissance en hauteur est moins
privilégiée mais l'adaptation & des conditions variables de croissance et & une lumigre
déficiente est plus grande. La mise en place de l'unité architecturale caractéristique de
I'espéce est suivie de la réitération qui permet une longue durée de vie de l'individu. Les

trois espéces de fin de succession bénéficient d'une stratégie de croissance axée sur la
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plasticité de la forme, une tolérance 4 'ombre et une longue durée de vie. Chez I’érable et le
fréne, la réitération totale dans la cime favorise son étalement latéral et augmente la
compétitivité de I'espece. Chez la pruche, la réitération partielle assure le renouvellement de

la structure qui se maintient sous conditions d’extréme ombrage.

Un examen plus attentif du mode de développement des espéces de fin de succession et du
caryer cordiforme révele deux stratégies de croissance distinctes qui dépendent du caractére
orthotrope ou plagiotrope des axes et dont I'influence sur I’écologie des especes semble
importante. Chez les espéces au développement hiérarchisé (Betula populifolia, Populus
tremuloides, Ulmus americana, Fraxinus americana et Tilia americana), le caractere
orthotrope ou plagiotrope des axes ne changeait pas le fait que la dominance apicale était
toujours mise au profit de I'allongement du tronc (Millet et al., en prép. a ou chapitre II).
L’arbre dont les axes plagiotropes se redressent secondairement est tout & fait comparable a
I'arbre aux axes orthotropes. Chez les especes a plusieurs niveaux d’organisation cependant
(Carya cordiformis, Acer saccharum, Fagus grandifolia et Tsuga canadensis), tout
dépendant de l'orthotropie ou de la plagiotropie des axes, la dominance apicale est
régulierement, soit partagée entre deux éléments de fourche, soit transférée d’un module a
un autre. La grande différence entre ces deux situations tient de leur influence sur la

dynamique de croissance du tronc.

Chez les espéces orthotropes (Acer saccharum et Carya cordiformis), la phase de
développement polyarchique qui survient entre deux UA1 ou deux UA2 se traduit par la mise
en place d’'une fourche. Le futur relais du tronc partage d’abord la dominance apicale avec
un ou plusieurs axes avant de s'imposer. Bien que la fourche puisse représenter une
adaptation de la forme & des conditions particulizres de croissance, elle n’est généralement
qu'une solution temporaire. Avec elle, la différenciation d’un tronc unique est compromise.
La fourche doit étre résorbée, par le redressement d’'un de ses éléments, pour qu’il y ait

reprise d’une croissance efficace du tronc. Si la fourche persiste trop longtemps, sous
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conditions d’extréme ombrage par exemple, la reprise de la croissance du tronc peut étre
entravée. Le caryer et I'érable profitent alors de la lumiere des trouées pour reprendre une
croissance hiérarchique orthotrope et, conséquemment, un allongement efficace de leur
tronc. En somme, la dominance apicale profite toujours, en tout ou en partie, au
développement des relais du tronc, ce qui représente un avantage pour la croissance en
hauteur. Cependant, 'ajustement de la forme 4 des conditions d’extréme ombrage implique
le plus souvent la mise en place de fourches qui empéchent, au moins temporairement, la

différenciation du trone.

Chez les espeéces plagiotropes (Fagus grandifolia et Tsuga canadensis), la phase de
développement polyarchique qui survient entre deux modules se traduit par un transfert de
la dominance apicale entre ces deux modules. Ce transfert n’implique pas nécessairement
la formation d’'une fourche et la perte de différenciation entre le tronc et les branches. La
forme latente, sous conditions d’extréme ombrage, a une croissance en hauteur ralentie
mais le tronc peut demeurer linéaire, bien différencié. Son extrémité plagiotrope peut
persister longuement dans cette position tout en continuant de profiter pour son
développement de la dominance apicale. Mais la téte n’a pas besoin de se redresser pour qu'’il
y ait reprise de la montée du tronc. Le potentiel de dédifférenciation des axes (Millet et al.,
en prép. a ou chapitre II) donne & la structure de I'arbre une grande souplesse qui facilite
lalternance des deux fonctions: développement latéral et développement en hauteur. La
dominance apicale peut profiter en alternance aux deux fonctions sans que la hiérarchie
globale du systéme soit défaite. Elle peut en effet favoriser le développement d’un axe
terminal, qui prendra plus tard un réle de branche, avant d’étre transférée au module
suivant (Millet et al. en prép. a ou chapitre II). L’ajustement de la forme a des conditions
d’extréme ombrage, par une augmentation de la persistance de la plagiotropie de la téte et
Pempilement successif de modules, donne une structure permanente qui ne nuit pas 4 la
différenciation du tronc. La croissance en hauteur est toutefois moins efficace chez ces

espéces que chez les espéces orthotropes, mais la tolérance a 'ombre est augmentée.
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Notre interprétation appuie les conclusions de Canham (1988) selon lesquelles le hétre
(Fagus grandifolia) est mieux adapté a des conditions stables d’ombrage et I’érable & sucre
(Acer saccharum) & des conditions variables avec un développement favorisé par la lumigre
des trouées. Canham est arrivé & ces conclusions en étudiant des caractéres quantitatifs du
développement, tels le taux de croissance des axes ou I'indice de recouvrement des feuilles, et
en comparant les différences pour chaque espéce en fonction des conditions de
Penvironnement. Notre analyse nous permet de mettre en relation les deux stratégies avec
les caractéristiques architecturales et développementales des deux espéces et d’apparenter la
pruche du Canada au hétre a grandes feuilles, d'une part, et le caryer cordiforme & 1’érable a
sucre, d’autre part. On peut ordonner les quatre espéces selon leur tolérance & ombre et
Pefficacité de leur croissance en hauteur dans la lumiére des trouées, de la plus héliophile &
la plus sciaphile, de la facon suivante: Carya cordiformis, Acer saccharum, Fagus

grandifolia et Tsuga canadensis.

Le classement des espeéces selon leur statut successionnel (Bergeron et al. 1988; Brisson et al.
1988; Domon et al. 1986) sépare le caryer des trois autres espaces. L’étude de I'alternance des
plans d’organisation et de la réitération ne permet pas de faire une distinction évidente entre
le caryer cordiforme et I'érable a sucre. Néanmoins, les observations sur le terrain réveélent
un plus grand degré de hiérarchie dans l’architecture du caryer. Comparativement a
I'érable, ses branches sont généralement plus courtes, plus rapidement divariquées et
s’élaguent rapidement. Il est difficile d’observer plusieurs A3 consécutifs le long d'un axe
A2 et encore plus difficile d’observer plusieurs A4 consécutifs le long d’un axe A3. Le
développement du tronc est clairement privilégié par rapport au développement et au
maintien des branches. Le recours & des méthodes quantitatives de description de
I'architecture des deux espéces permettrait de marquer la différence entre elles. Mais pour le
moment, il est surtout intéressant de noter que I’érable (Acer saccharum) est plus apparenté
au caryer (Carya cordiformis) pour sa stratégie de croissance qu’il ne I'est du hétre (Fagus

grandifolia) ou de la pruche (Tsuga canadensis).
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II1.6. Conclusion

Notre étude démontre un lien fonctionnel entre I'architecture de neuf espéces d’arbres et leur
statut successionnel dans la forét feuillue tempérée du sud-ouest du Québec. Les espéces
présentant une plus grande fréquence dans l’alternance des plans d’organisation de leur
structure (hiérarchiques et polyarchiques) sont les esp2ces les plus tolérantes a ombre et les
plus dominantes dans les derniéres étapes de la succession de la forét. En contre partie, les
espéces au développement le plus hiérarchisé dominent les sites les plus éclairés en début de

succession.

Cette régle est valable pour les espéces que nous avons étudié sur sols mésiques en forét
feuillue tempérée. D’autres études sont nécessaires pour déterminer si elle peut s’appliquer
dans d’autres contextes. Mais nous pensons que pour bien comprendre la dynamique
successionnelle, 'important n’est pas tant d’assigner des caractires aux statuts
successionnels des espéces mais plutét de comparer les architectures des espéces entre elles
dans un milieu choisi. C’est ainsi qu’il ressort de notre étude que le degré d’intégration des
unités architecturale dans la structure d’un arbre est une composante importante de la

dynamique successionnelle.
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La révision des théories entourant le phénoméne de succession végétale et des moyens
utilisés pour étudier ses mécanismes et comparer entre elles les espéces impliquées a mis en
évidence l'intérét d’une approche dynamique du développement de I’arbre. La méthode
d’analyse architecturale des arbres proposée par Hallé et Oldeman (1970; Hallé et al. 1978) et
développée par la suite en régions tropicales et tempérées (Edelin 1977, 1984, 1991; Barthélémy
1988; Caraglio & Edelin 1990; Atger 1992; Coudurier 1992; Sanoja 1992; ; Comte 1993; Drénou
1994; Loubry 1994; Loup 1994; Genoyer 1994; Prosperi et al. 1995; Bancilhon 1969; Cao
Kunfang 1995; Froebe & Gleifiner 1992/1993; Gleifiner 1996; Koop 1989; Kuiper 1988, 1994;
Peters 1992, 1997; Roloff 1989; Roux 1968), offre I'opportunité d’étudier le développement de
Parbre selon une approche dynamique et globale. L’analyse de neuf espéces de la forét
feuillue tempérée du sud-ouest du Québec a révélé que l'alternance des plans d’organisation
(hiérarchiques et polyarchiques) lors de la croissance du tronc et le potentiel de réitération
dans la cime de l'arbre adulte sont les deux principaux caractéres reliés au statut

successionnel des espéces.

Les especes de début de succession (Betula populifolia Marsh. et Populus tremuloides Michx.)
présentent une architecture hiérarchisée tout au long de leur ontogenése. La hiérarchie du
systéme ramifié favorise une montée rapide du tronc. Le potentiel de réitération totale dans
la cime est tres limité. A I'opposé, les espéces de fin de succession (Acer saccharum Marsh.,
Fagus grandifolia Ehrh. et Tsuga canadensis (L.) Carr.) présentent une architecture a
plusieurs niveaux d’organisation. L'alternance des phases de développement hiérarchiques
et polyarchiques confere a 'arbre une plus grande plasticité de la forme, au détriment de la
vitesse d’allongement du tronc. La réitération dans la cime est abondante. Elle favorise son
étalement latéral et une prolongation de la durée de vie de l'arbre. Les espéces de mi-
succession (Ulmus americana L., Fraxinus americana L., Tilia americana L. et Carya
cordiformis (Wang.) K. Koch) se situent entre ces deux modes de croissance. Elles
présentent a la fois une grande hiérarchie dans la structure du jeune arbre et un potentiel de

réitération dans la cime.
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D’autre part, deux stratégies de croissance ont été distinguées chez les espéces de fin de
succession. L'une est associée a la plagiotropie et au potentiel d’autodifférenciation des axes
chez le hétre et la pruche. Elle favorise chez ces espéces I'étalement du feuillage & 'ombre tout
en assurant le maintien de la différenciation du tronc et la poursuite de la croissance en
hauteur. L’autre est associée & I'orthotropie des axes et &4 la prédominance de I'axe le plus
long et le plus dressé comme relais du tronc. Rencontrée chez I'érable a sucre, elle favorise
la croissance en hauteur et permet a l'espéce de profiter efficacement de la lumitre des

trouées.

Nos résultats mettent en évidence des liens fonctionnels entre des composantes dynamiques
de la croissance des arbres et leur statut successionnel. Il serait intéressant de pouvoir
comparer ces résultats en effectuant des études semblables dans un méme contexte de forét
tempérée mais impliquant d’autres espéces, de méme que dans des contextes
biogéographiques différents. Néanmoins, nous savons déja qu'une part de la dynamique de
croissance d’un arbre est d’origine endogéne et que l’analyse architecturale permet de
déceler ce qui est propre a l'espéce. Nous savons également, et ceci nous est confirmé par
notre étude, que la dynamique de croissance de l'arbre est reliée 4 la dynamique du
développement de la forét. Le rapprochement des deux échelles d’organisation permet de

comprendre le phénomeéne de succession végétale sous un angle nouveau.

La poursuite des travaux en architecture des arbres pourra permettre entre autres d’explorer
plus & fond les rapports entre la diversité des formes chez une méme espéce et les conditions
du milieu. Si la fourche peut a la fois faire partie intégrante du mode de développement d’une
espece et révéler une profonde défiscience en ressources chez une autre, on comprendra que
la forme considérée isolément ne peut révéler en soi I’état de santé d’un individu. Mais si
elle est considérée en rapport avec le mode de développement caractéristique de I'espece, elle
peut devenir un outil de diagnostique important. Il serait particuliérement intéressant, dans

le contexte des études sur les successions végétales, de pouvoir interpréter les formes de
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croissance en vue de pouvoir faire des prévisions éclairées de I'évolution de la forét. La
prévision du remplacement d’'une espéce par une autre ne peut plus étre basée uniquement sur

des rapports de nombre et de hauteur des sujets.

Non seulement cette thése permet de comprendre sous un autre angle la forét décidue de I’est
de 'Amérique du Nord, surtout celle de la vallée du Saint-Laurent, mais elle ouvre de

nouvelles avenues de recherche autant sur les aspects théoriques qu’appliqués.
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Figure Al.- Betula populifolia, individu 1. Semis 4gé de trois ans. Milieu ouvert,
Chemin Neuf, Cazaville. 11 juillet 1994.
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Figure A2.- Betula populifolia, individu 6. Jeune plant 4gé de trois ans. Milieu
ouvert, Chemin Neuf, Cazaville. 12 juillet 1994.
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Figure A3.- Betula populifolia, individu 6. Détail d'un rameau court (A2) d'un an
(voir position sur le jeune plant 2 la figure A2). 12 juillet 1994.
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Figure A4.- Betula populifolia, individu 9. Jeune arbre d’environ 4m de haut.
Friche, Route 132, Dundee. 12 juillet 1994.
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Figure A5.- Betula populifolia, individu 10. Arbre adulte d’environ 12m de haut.
Bétulaie, Chemin Neuf, Cazaville. 15 juillet 1994.
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Figure A6.- Populus tremuloides, individu 1. Drageon de l’année. Milieu ouvert,
Chemin Neuf, Cazaville. 14 juillet 1993.
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Figure A7.- Populus tremuloides, individu 2. Jeune plant agé de 5 ans. Milieu
ouvert, Chemin Neuf, Cazaville. 14 juillet 1993.
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Figure A8.- Populus tremuloides, individu 2. Détail d’un rameau court (A2) de 3
ans (voir position sur le jeune plant a la figure A7). 14 juillet 1993.
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Figure A9.- Populus tremuloides, individu 5. Jeune plant & structure sympodiale
divariquée, dgé de 5 ans. Boisé-de-la-Réparation. 24 juin 1993.
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Figure A10.- Populus tremuloides, individu 3. Jeune arbre d’environ 8m de haut.
Bétulaie ouverte, Chemin Neuf, Cazaville. 14 juillet 1993,
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Figure All.- Populus tremuloides, individu 3. Détail d’une branche (A2") vue du
dessous (voir position sur le jeune arbre  la figure A10). 15 juillet 1993.
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Figure Al2.- Populus tremuloides, individu 3. Détail d’une branche (A2”) vue du
dessous (voir position sur le jeune arbre 2 la figure A10). 15 juillet 1993.
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Figure A13.- Populus tremuloides, individu 3. Détail d’une téte déjetée devenue

branche, vue du dessous (voir position sur le jeune arbre a la figure A10). 16 juillet
1993.
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Figure Al4.- Populus tremuloides, individu 4. Arbre adulte d’environ 20m de
haut. Chemin Cooper, Saint-Anicet. 20 juillet 1993.
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Figure A15.- Ulmus americana, individu 1. Jeune plant orthotrope 4gé de 9 ans.
Chemin des Prairies, Saint-Anicet. 25 mai 1994.
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Figure A16.- Ulmus americana, individu 2. Jeune plant d’environ 2m de haut, agé
d'une quinzaine d’années. Sous les trembles, Chemin de la 3ieme Concession,
Godmanchester. 6 juin 1994,
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Figure Al17.- Ulmus americana, individu 2. Détail d"un rameau latéral (A2) agé de
5 ans, vu du dessus (voir position sur le jeune plant a la figure A16). 8 juin 1994.
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Figure Al8.- Ulmus americana, individu 12. Croquis d’un jeune arbre de 5 4 6m de
haut avec des branches (A2) & symétrie axile. Bord de route, Chemin Cooper, Saint-
Anicet. 8 juin 1994.
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Figure A19.- Ulmus americana, individu 6. Jeune arbre d’environ 10m de haut

Boisé, Chemin des Prairies, Saint-Anicet, 15 juin 1994.
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Figure A20.- Ulmus americana, individu 6. Détail d’une br_anche (A2) vue du
dessous (voir position sur le jeune arbre 2 la figure A19). 15 juin 1994.
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Figure A21.- Ulmus americana, individu 6. Détail d'une branche (A2") vue du
dessous (voir position sur le jeune arbre a la figure A19). 16 juin 1994.
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Figure A22.- Ulmus americana, individu 16. Arbre adulte d’environ 15m de haut.
Milieu ouvert, Pointe Fraser, Dundee. 11 aoiit 1994.
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Figure A23.- Fraxinus americana, individu 14. Semis agé de trois ans. Arboretum
Morgan. 11 juin 1996.



x1vi

lcm

Figure A24.- Fraxinus americana, individu 1. Semis 4gé d’environ 12 ans. Boisé-
de-Saraguay. 14 septembre 1993. '
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Figure A25.- Fraxinus americana, individu 3. Jeune plant d’environ 2m de haut,
&gé d’au moins 10 ans. Chemin Curran, Godmanchester. 27 juin 1995.
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Figure A26.- Fraxinus americana, individu 3. Détail d'un rameau latéral (A2) vu
du dessus (voir position sur le jeune plant a la figure A25). 28 juin 1995.
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Figure A27.- Fraxinus americana, individu 3. Détail de 'apex (voir position sur le

jeune plant a la figure A25). 28 juin 1995.
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Figure A28.- Fraxinus americana, individu 15. Croquis d'un jeune plant & structure
sympodiale divariquée. Boisé Papineau. 30 aofit 1993.
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Figure A29.- Fraxinus americana, individu 10. Jeune arbre d’environ 10m de haut.
Bord de route, Chemin Curran, Saint-Anicet. 18 juillet 1995.
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Figure A31.- Tilia americana, individu 14. Semis orthotrope. Bord de route,
Chemin Curran, Saint-Anicet. 23 mai 1994.
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Figure A34.- Tilia americana, individu 16. Détail d'un apex. Cap Saint-Jacques. 26
mai 1993.
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Figure A35.- Tilia americana, individu 17. Croquis d'un jeune plant a structure
sympodiale divariquée. Cap Saint-Jacques. 26 mai 1993.
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Figure A36.- Tilia americana, individu 2. Jeune plant d’environ 2m de haut.
Bordure de sentier, chemin Curran, Saint-Anicet. 4 aofit 1993.
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Figure A37.- Tilia americana, individu 2. Détail d'un rameau latéral (A2) vu du
dessous (voir position sur le jeune plant a la figure A36). 5 aofit 1993.
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Figure A38.- Tilia americana, individu 15. Jeune arbre de 12m de haut. Bord de
route, Chemin Curran, Godmanchester. 24 mai 1994.
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Figure A39.- Tilia americana, individu 13. Arbre adulte d’environ 20m de haut.
Chemin Curran, Godmanchester, 8 aofit 1994.



Figure A40.- Carya cordiformis, individu 5. Semis 4gé de 6 ans. Chemin Curran,
Saint-Anicet. 16 aofit 1994.
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Figure A4l.- Carya cordiformis, individu 6. Jeune plant d’au moins 16 ans.
Chemin Curran, Saint-Anicet. 16 aofit 1994.
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Figure A42.- Carya cordiformis, individu 7. Trés jeune arbre d’environ 5m de haut,
développé en différé a partir d'un rejet. Chemin Curran, Saint-Anicet. 17 aofit
1994.
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Figure A43.- Carya cordiformis, individu 7. Détail d'une branche (A2) vue du
dessous (voir position sur le trés jeune arbre a la figure A42). 17 aofit 1994.
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Figure Ad44.- Carya cordiformis, individu 7. Détail d'un rameau court (A3) 4gé de 5
ans (voir position sur la branche A2 4 la figure A43). 17 aofit 1994.
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Figure A45.- Carya cordiformis, individu 18. Jeune arbre d’environ 12m de haut.
Chemin Curran, Saint-Anicet. 13 juin 1995.
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Figure A46.- Carya cordiformis, individu 18. Détail d’une branche (A2) d’environ

16 ans, vue du dessous (voir position sur le jeune arbre i la figure A45). 7 juillet
1995.
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Figure A47.- Carya cordiformis, individu 22. Arbre adulte d’environ 20m de haut.
Bordure d'une jeune prucheraie, Chemin Curran, Godmanchester. 19 juin 1995.
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Figure A48.- Carya cordiformis, individu 23. Croquis de la cime réitérée d’un arbre
adulte d’environ 30m de haut (il surcime ses voisins et il est trés difficile a
observer). Diamétre du tronc a 2m du sol: 47 cm. Premiére fourche 4 15m du sol.
Chemin Curran, Godmanchester. 12 juillet 1995.
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Figure A49.- Fagus grandifolia, individu 9. Plantule orthotrope de l'année. Hétraie,
forét Cook, Pennsylvanie, USA. 7 juin 1997.
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Figure A50.- Fagus grandifolia, individu 1. Semis 4gé de 2 ans et a I'extrémité
oblique. Chemin Curran, Saint-Anicet. 29 aofit 1994.
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Figure A51.- Fagus grandifolia, individu 7. Jeune plant 4gé de 4 ans et & I'extrémité
plagiotrope. Hétraie, Arboretum Morgan. 6 juin 1996.
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Figure A52.- Fagus grandifolia, individu 2. Jeune plant 4gé d’au moins 11 ans et
haut de 30cm. Hétraie, 560ieme Avenue, Saint-Hippolyte. 2 aofit 1995.
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Figure A53.- Fagus grandifolia, individu 8. Jeune plant 4 la structure monopodiale
(un seul module) et formé de trois catégories d'axes. Hétraie, Arboretum Morgan. 6
juin 1996.
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Figure A54.- Fagus grandifolia, individu 3. Jeune plant 4gé d’au moins 20 ans et
haut de 1,40m dont la structure résulte de 'empilement de plusieurs modules.
Jeune hétraie, 560iéme Avenue, Saint-Hippolyte. 3 aofit 1995.
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Figure A55.- Fagus grandifolia, individu 3. Détail d'un rameau latéral (A2) vu du
dessous (voir position sur le jeune plant a la figure A54). 16 aofit 1995,
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Figure A56.- Fagus grandifolia, individu 4. Jeune plant dgé d’'une quinzaine
d’années et haut de 4m dont la structure est principalement monopodiale (sauf a
la base). Erabliére a hétres, Saint-Hippolyte. 17 aofit 1995.
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Figure A57.- Fagus grandifolia, individu 4. Détail d’un rameau latéral (A2) dgé de 8
ans et vu du dessous (voir position sur le jeune plant a la figure A56). 23 aofit 1995.
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Figure A58.- Fagus grandifolia, individus 10 a 15. Croquis de jeunes plants entre
1,75 et 6m de haut; vue des empilements de modules. Erabliére a hétres, Saint-
Hippolyte. 16 aofit 1995.
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Figure A59.- Fagus grandifolia, individu 16. Gros plan d'un apex. Saint-Hippolyte.
2 aofit 1995.



Ixxxi1

vue agrandie de
la branche A2 &
la figure A61

-
—
\K

P N
l L ~ {~ : emplacement des
d 510 sympodes (au moins 4

} le long du trong, en plus

ol L ; de la fourche terminale)

Figure A60.- Fagus grandifolia, individu 6. Jeune arbre de 13m de haut. Hétraie,
boisé Papineau, Laval. 2 mai 1996.
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Figure A61.- Fagus grandifolia, individu 6. Détail d’une branche (A2) dgée de 20
ans (voir position sur le jeune arbre a la figure A60). 5 mai 1996.
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Figure A62.- Fagus grandifolia, individu 5. Arbre adulte d’environ 20m de haut.
Hétraie, boisé Papineau, Laval. 22 avril 1996.
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Figure A63.- Tsuga canadensis, individu 4. Semis plagiotrope 4gé de 2 ans et haut
de 3,5cm. Prucheraie, Montée Murchisson, Dundee. 28 juin 1994.
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Figure A64.- Tsuga canadensis, individu 5. Jeune plant 4gé d’au moins 7 ans.
Prucheraie, Montée Murchisson, Dundee. 28 juin 1994.
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Figure A65.- Tsuga canadensis, individu 6. Jeune plant 4gé d’au moins 8 ans.
Prucheraie, Montée Murchisson, Dundee. 28 juin 1994.
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Figure A66.- Tsuga canadensis, individu 6. Jeune plant vu du dessus. 28 juin 1994
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Figure A67.- Tsuga canadensis, individu 7. Jeune plant de 1,40m de haut. Montée

Cooper, Saint-Anicet. 29 juin 1994.
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Figure A68.- Tsuga canadensis, individu 7. Détail de la téte du jeune plant vue du
dessus (voir position de la section agrandie a la figure A67). 29 juin 1994.
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Figure A69.- Tsuga canadensis, individu 7. Détail d’un rameau latéral (A2) agé de
15 ans et qui origine d'une téte de module (voir position sur le jeune plant a la
figure A68). Mise en évidence des axes A3 & développement différé de plus d'un an
(trait gras). =: apex avorté; — pousse n'ayant pas allongé en 1994. 29 juin 1994.



Xcii

- : emplacement des sympodes g
(au moins 6 le long du tronc
en plus de la fourche terminale)

’ A3
vue agrandie
a la figure A71

iy

section du tronc
qui est élaguée
de ses premiers
A2 et ramifiée
de A2 a dévelop-
pement différé

vue agrandie
a la figure A73

0 Im

Figure A70.- Tsuga canadensis, individu 8. Jeune arbre d’environ 8m de haut.
Forét mélangée, Chemin Curran, Saint-Anicet. 5 juillet 1994.
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pement différé d’une seule
saison hivernale, a 20 ans)

Figure A71.- Tsuga canadensis, individu 8. Détail d"une branche (A2) d’environ 45
ans et qui origine d'une téte de module (voir position sur 1'arbre a la figure A70).

Vue du dessous. 5 juillet 1994.
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Figure A72.- Tsuga canadensis, individu 8. Détail d’'un axe A3 4gé de 10 ans et vu
du dessous (voir position sur la branche A2 a la figure A71). 5 juillet 1994.
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Figure A73.- Tsuga canadensis, individu 8. Détail d’un empilement de petits
modules (A3) sur une branche (A2) a développement différé de plus d’un an (voir
position sur l'arbre a la figure A70). 5 juillet 1994.
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