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Busimany ;A deseriplive and experimeniol study of ike lateral branching of Uhe
Llrunk in some Ueee-ferns, specially of Tropieal Weslk Africa.

Tree-ferns seem Lo be separmbed saburally in two archilecioral groups :

&, == Tree-ferms withoutl Ialeral branching, or with a very poor aee, and thas
without vegetative reproaduction. The unsiable trunk 5 unalde (o prow high. Tree
ferns of Lhis drst group stay shorl.

f. — Tree-ferms with, sl the trunk-base, laleral bmnches serving togelher as
runners and me slills, Intensive vegelative reproduction. The stabilized trunk can

reach & very greal highness,
Experimentolions. have demonsiraied thal, im Cpelbea maonniera Hooker, Uhe

greatesi Lree-fern of Wesl Africa, the morphological differencialion of ke runmers
(eg. posilive pealropizm, reduction of ihe fronds) §s conbroded by funclionmal fromids
of the main trunk.

A. — INTRODUCTION - HISTORIQUE

Les fougéres arborescenles (Cyatheacées el Dicksoniacées) sont
considérées généralement comme des arbres monocaules Lypiques, o est-
i-dire comme des arbres donl Vappareil végélalil aérien se compose
d'un seul axe, édifié par un seul mérstéme. Pluz oo moinz imphicitement,
I'absence de ramification est tenue pour caractéristique de la morpho-
logie de ces plantes par Massart (1923), CHmisTExsEx (1938), CanrpeLL
(1940), Coreraxp (I'M7), Decexenr (1945}, Conxer (1M9), Taroieu-
Bror [1953), Avsrox (1959, Hovrrosm (1961), GuinocHieTr [165)...

La structure d'une fougere arborescente, telle que la congoivent
cex auleurs, esl clairement induquée dans la figure 1, due & Trovs, (1952) :
le trone est unique, dépourve de loule ramification latérale, el enliére-
ment recouvert d'un manchon de racines adventives. La stabilizalion
de I'arbre en position verticale est assurée par un épaississement consi-
dérable de ce manchon radiculaire autour de la partie basale du trone.

Pour plusieurs especes de fougéres arborescenles, le schéma de
Trovr correspond & la réalité; nous en donnerons plus loin des exemples,
Chez d'aulres espéces, par conbre, 'architeclure végélalive est rendue

L. Ce travail, eMeciud soug la direclion de M. le professear G Mascgxor, &

conaliiud la « Deuxitnae These » annexe de la Thise de Docloral soulenue be 25 lEvrker
1966 devant bo jury de la Faculté des Sciences de I'Université d' Abidjan,
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beaucoup plus complexe par la présence de ramificalions du trone. Ces
ramificalions, qui onl déja &lé signalées depuis longtemps par quelques
auleurs, peuvenl étre de deux Lypes différents :

I. #chéma d'ane fougére artsorescente d'aprés Troce [1952).

1. Des axes & croissance verlicale, morphologiquement idenligques
au Lrone émetteur, eb donnant & 'arbre un port en candélabre caracté-
rshique. ScuovTe (1906, 1914) a décrit et figuré de Lelles ramilicalions
cher deux Cyatheacées de Malaisie, Hemilelia crenulala Mett. el Cyalhea
eordaminans (Wall. ex Hook.) Cop. 1l note que cez ramificalions sont excep-
tionnelles, et qu'elles sont probablement d'origine Lraumalique, Hovr-
Tusm (1963) donne également une figure de ces ramifications alypiques
cher . conlaminans, la plus belle des fougires arborescentes malaises.
Dropeie (1929) fait des constatations analogues dans les foréts de fougires
arboreacentea, an Mouvelle-Félamide,

2, Des axes & cromssance horizonlale zouterraine, el & (rondes réduiles,
iggug de la partie basale du trone. Twowt (1952) donne une ligure de ces
pousses latérales dilférencides. Eames (1936) allire 'allenlion sur le
rile que ces axes latéraux peuvent jouer dans la mulliplication végé-
lative de ces plantes @ « chex quelques espices de Cyatheacdes, des Liges
semblables & des slolons (runner-like] se forment & la base du trone et
redonnent de nouveaux lrones & leur extrémild = Accas (196]1) note
ce méme mode de muoltipheaton  végélalive chez une Dicksoniacée
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de Nouvelle Zélande, Dicksonia squarrosa, Il donne de celte espéce la
deseriplion suivante : « Rhizomes s'allongeant d'un metre ou plus @
partir d'une souche principale, et donnant naissance @ des troncs dressés
secondaires formant souvent un bosquet. » Dospmie [1'%3) donne une
figure relalive aux « stolons » de cette méme espéce, nommée Wheki
en Nouvelle-Zélande,

Récemment, Espacsac (1963) a précisé la posilion des bourgeons
latéraux chez I'espiéce aflricaine Cypathea mannigna Hooker : ces bour-
geons sonl siludés au dos de la partie décurrente du pétiole de la fronde;
ce sonb done des bourgeons hypophylles.

Le présenl travail est une élude descriplive et expérimentale de
la ramification du tronc chez les Cyatheacées, principalement & parlir
de deux exemples africains, Cyalhea camerooniana Hooker, el Cpathea
manniana Hooker. Cette élude montrera linfluence manifesle de la
structure morphologique sur la biologie de ces plantes; elle monlrera
aussi que la syslémalique des Cyatheacées, actuellement =i confuse,
devrail étre refaile sur des bases plus larges que la seule observation des
appareils sexuels,

B. — LA RAMIFICATION DU TRONGC
CHEZ CYATHEA CAMEROONIANA Hooken

i. — ETUDE DESCRIFPTIVE DES AXES LATERAUX

Cyalhea camerconiana esl une fougere arborescente de Laille modesle,
qui pousse le long des cours d'eau en forél, depuis la Guinée jusqu'au
Gabon !, Nos observations onb éLé faites dans la haule vallée du Banco,
pris d'Abidjan (Cite d'lvoire), ol l'espéce est abondante.

Les figures 2 & O représentent une population de Cyalhea eamero-
oniang, avee les principaux stades de la croissance. Dhis les slades
jeunes (2 el 3), des bourgeonz latéraux hypophylles sont présents a
divers niveaux du Lronc, maiz ils ne se développent pas el restent cachés
dans le manchon de racines adventives : la plante possiéde alors la struc-
ture monocaule indiquée par Trovwe {fig. 1).

Au stade 4, o1 le trone a une hauteur d'environ | métre, quelques
bourgeons hypophylles se développent ¢l lraversenl le manchon radi-
culaire; les axes laléraux ainsi formés portent a leur extrémilé des frondes
de dimensions réduitez, mais parfailement fonclionnelles en ce qui coneerne
aclivité de pholosynthése,

La hauleur habituelle du trone chez les individus adulles de Cyalhea
cameroeniana esl d'environ 1 métre (fig. 4). A ce slade, la slabilisation
du tronc en posilion verticale est assex précaire, car elle esl assurde
uniquement par les racines advenlives qui conslituenl un socle posé
sur le sol gravillonnaire du lit du ruissean, Lorsque le trone dépasse

i. En ce qui concerne la descriplion déiaillée de O ommersonimne, nous remvoyons
le lectewir aux travauax de M. L. Tanieo-Boor (1953, 1064) el de A G H. Astos
(0050 Idem powr © menniene (voir phs loin).
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LUne pepulation de Cypafhea camersonions Hoser, 2 i B,

Cralbea camersoniana Hooker : @, Mode d'insertbsn d'um bowrgesn hypophyile 15 as
dos de la partie hasale d'un péliole. F ; cicatrice |akesie par In ebiuls dis lmbe Bollaire.
I*: « poeumalophores « crypies ressembslant & des lenticelles, Bt 1 recines sdveniives elles
ennt emilses préferentisl ll-nlgpl;r Ia bordure Enféricure de chagquee hrdche fadinine. [Herlsier

e pétérence ; F. Hatck n® 1179, forél de Hamce, Chte d' Ivolre —— Herbber du Centre Onsvos
A Aminsan), — 7, Levie de Uinhibition d'wn bosrgeon latéral & bs suite d ume décapitation
du trome.
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I métre de hauteur, il s'affaisse (fig. ) le méristéme apical se redresse
el reprend une croizsance verlicale, quelques ménstemes laléraux font
de méme.

MNous avons observé des individus exceplionnels présenlant un trone
de 1,50 metre ou 2 métres de longueur, mais ils étaient loujours partiel-
lement alfaisés sur le sol,

La figure & montre I'émizsion d'une ramification lalérale & partir de
la région basale d'une fronde. Cerlaines frondes seulemenl sont
porteuses de bourgeons hypophylles el. chex Cyalhea camerooniana,
nous n'avons pas pu mellre en évidence de localisation particulidre
pour les frondes « porleuses » ; les bourgeons hypophylles sonl disséminés
de facon réguliere de haul en baz du Lrone.

2. — ETUDE EXPERIMENTALE

Des décapitations ont éé praliquées sur des pieds de Cyalbea came-
rooniana & divers stadez de leur croissance (fig. 7). Dans ce cas, un
bourgeon hypophylle se développe el régénére une nouvelle cime
feuillée, Des corrélations d'inhibition existent donc entre la partie apicale
du trone el les méristémes laléraux; elles zeront éludices de fagcon plus
détaillée chez €. manniana.

3. — REPRODUCTION VEGETATIVE ET REPRODUCTION SEXUEE

La présence de bourgeons hypophylles sur le trone donne & la plante
quelques possibilités de reproduction végétative : lorsqu’un trone s"alTaisse
par suile de insuflisance de la stabilisalion radiculaire, plusieurs bour-
geons latéraux se développent qui donneronl ensuile, aprés disparilion
du trone inmitial, plusieurs individus indépendants. Ce mode original
de reproduction wvégélalive a déja élé signalé par Ricwanns [(196G2)
pour divers arbres de la rain-forest marécageuse | Grewia, Dimorphandra
el Cyrilla.

=i la reproduction végélalive exisle, elle est malgre loul Lres peun
friquents chex Cyalhea camerconiana. Par conlre, celle planle se repro-
duil facilemenl par voie sexuelle, el, dans a station nalurelle, les plantules
sonl excessivement abondantes, formanl des « semiz » denses le long des
fossés el des berges,

4. — REPARTITION DE CE PREMIER TYPE DE STRUCTURE
PARMI LES FOUGERES ARBORESCENTES

Des slructures idenliques & celles de Cyalhea camersoniana, ou
n'en differanl que par de menus détails, sont probablement brés fré-
quentes chez les fougéres arborescentes.

Cependant, nous n'en pourrons citer que bries peu d'exemples, car
les pléridologues 2¢ sonl allachés pluz volonliers 4 décrire la lobation
de la fronde el U'agencement des organes sexuels, qu'a déerire la mor-
phologie d'ensemble des fougires qu'ils éludiaienl.

Source | MNP, Parss
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a) Cuez LeEs [MCKSONIACEES :

- Dheksonea lanala @ déent aves précision par Arvax, Flora of New
Zealand (1961).
— [Meksamta fibrosa : idem.
— Cibolium glewenum : espiee hawatenne, décrite et figurée par DEGe-
RER [1945).

b) CHEZ LES CYATHEACEES ©

— Cyalhea  boninsimensis: espéce japonaise, figurée dans TrouLt
(1952).

Cyalhea gp. ¢ B, Fouglre indéterminde de b fordt de Guyane, Scbidma 48 & 1L (hupesax,
Iz I:H;l-qru'nnl lafFmiax. [Meshior de rfffrence : K. OiniEwas, n® 1ATE, rividre Tonfgmaale
i.u:,.'.lnmllarhlﬂ du Cenire Omsvos el Herhisr du Muséum de I"I.I'H:I
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— Cyalhea sp.: espéce malaise, décrite el figurée par HoLtTum
[1961).

= Cpathea zp. : espéce indélerminée de la forél guvanaise (OLDE-

san, n® 1674) qui a la méme morphologie el le méme mode de vie

que €. camerconiana (fig. 8).

En fait, il est probable que la majorilé des fougeres arborescentes

sont construites sur ce modéle, qui est, nous |'avons vu, le modéle commu-
nément admis par la plupart des botanistes.

C. — LA HRAMIFICATION DU TRONGC
CHEL CYATHEA MANNIANA Hooker

Cyalhea manniana, dont le trone dépasse 12 meélres de hauleur,
esh la plus grande fougére arborescenle d"Afrique. Son aire, tréz vasle,
a'#lend depuis la Guinée jusqu'en Ethiopie, en Fhodésie et en Angola.
Elle pousse exclusivemenl dans les régions monlagneuses, ol elle peut
former dex peaplementz purs assez &lendus, plus parliculiétrement au
fond des ravins, Nos observalions ont é1¢ faites dans la forél & Parinari
ercelsa du Mont Tonkouy, prés de Man (Cote d'lvoire), entre SN el
1100 métres d'altitude. Ces observalions onl éLé réunies dans une nole
récente (Havvg, 1960).

1. — ETUDE DESCRIPTIVE DES AXES LATERAUX

La figure 9 montre I'aspect géndéral d'un pied de Cyalhea man-
niana dans son milieu naturel. Dans la partie haoute du Lrone, on
remarque de courles ramifications latérales dirigées vers le sol. Plus bas,
au niveau ol les racines advenlives deviennenl nombreuses, 'une de
ces ramilicalions a pris un grand développemenl el s'est accrue, Loujours
en direclion du sol, de 80 em. Son diamétre ezl d'environ 20 mm.

Il faul noter ici que ces ramificalions issues des parlies supérieures
el moyennes du Lrone n'enl qu'un développement limité et qu'elles
n'alleindront jamais le sol : leurs méristémes apicaux sont définilivement
inhibés. Le mécanisme de celte inhibition sera étudié plus loin,

La figure 10 montre Paspect extérieur d'une de ces ramifications
latérales issues de la région moyenne du trone. Parmi les racines
advenlives [r|, on remarque de peliles éminences qui, aprés enlévement
des écailles épidermiques, se révilent étre des ébauches de frondes (f),
Les ramificalions émises, i divers niveaux, par le trone de €. manniana
sonk done des ares feuillés,

a) Mong D'INSERTION DES AXES LATERAUX SUR LE TRONC

La figure 11 montre que les axes latéraux ne sonl pas émis en des
points quelconques du Lrone, mais uniquemenl au dos de la partie
basale du pétiole de certaines frondes. Les « bourgeons hypophylles »
(Esracxac, 1963), qui donnenl naizsance i ces axes laléraux, onl une

Source | MM, Paris



Caaliesa marniama Hooker ; l. Hawleiar dia tposne @ 8 m. Frosdes josqos 4 ometres de
I:-nu-_ ilerbder de rédtremee @ F, H, n* 1064, Mont-Tenkeuy, Cole d Ivedre. Herbiler dua
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lrome. § : dbmuches dé frondes: r @ racines advenlives. IFaprés un dessim de N, Hall
Edliaes, Gabom. Heslsler de référence ; N,H,, n* 3330, Muséum de IMaris.
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initiation précoce sur les frondes qui bez portent puisqu'ils =ont déji visibles
& courte distance du méristéme apical du Lrone, sur les bases péliolaires
des dbauches de [rondes.

Le bourgeon hypophylle se développe d'abord vers le haul, puis
tréz rapidement, le jeune axe latéral se renverse ecers le gal (fig. 12).
Cet axe laléral posséde, i parlir de cel instant, un géolropizme posilaf.
L'observation dez axes laléraux emiz par un brone incling (hg. 16)
confirme celle maniére de voir. Nous reviendrong ullérieurement sur ce
geolropisme posilil qui constitue une des particalarilés les plus curieuses
de la différencialion des axes latéraux de 0. manniana.

b) REPARTITION DESE AXES LATERAUX LE LONG DU TRONC

Les bourgeons hypophylles ne sont pazs répartis de f[acon homo-
gene le long du trone, mais suivanl un gradient de densité fort net :
loul ze passe comme si le mérisléme apical perdail progressivement
la facullé de produire des frondes porleuses de bourgeons hypophylles.

Au niveasn du sol, presque Loules les frondes sonl porteuses. Une
méme base péliolaire peul méme, & e nivean, porler Lroiz ou qualbre
bourgeons (fig. 13).

Vers 1 & 2 m de hauteur, le bourgeonnement hypophylle devient
moins inlense : & ce niveau, on trouve par exemple 4 % de frondes por-
teuses, ce qui correspond & un écarlement moyen d'environ 25 cm entre
deux bourgeons successifs. Enfin, chez les trones de 6 & 12 m de hauleur,
I'apparition d'une fronde & bourgeon hypophylle est un phénoméne
rare : une fronde sur 300 est portense en moyenne, d'od un écartement
moyen d'environ 3 m entre deux bourgeons suceessifs.

€) ANATOMIE DES AXES LATERAUX

La figure 12 montre, en coupe longitudinale, l'insertion d'un axe
latéral sur le btrone et le raceordement des vascularisations.

L'anatomie de I'axe latéral (PL 6, fig. 14 ¢) est fondamentalement
identique & celle du trone (fig. 14 a). 1l s’agit dans les deux cas d'une
dictyostéle & symétrie radiale. La seule différence importante réside
dans le fail que les bréches folinires de 'axe latéral sont de simples
perforalions de la siphonostéle, Landis que les bréches foliaires du trone,
beaucoup plus grandes et complexes, sont ouverles au sommel d'un
riseau de crites longitudinales, ce qui donne aux mérstéles, en coupe
transversale, leur allure caracléristique.

Dans sa parlie basale, avant I'émission de sa premiére fronde, |'axe
latéral a une analomie siphonoslélique Lypique (fig. 4 b).

d) PHYLLOTAXIE DES AXES LATERAUX
Les ¢bauches de frondes portées par les axes labéraux sonk disposées
3
sur lrois parastiques, suivant une phyllotaxie spirale d'indice 7 La

phyllotaxie du lrone est beaucoup plus dense (voir plus loin).

Source | MEIE ), Pares



£ migamdaes: 11, Pesition des boargeons hypophyiies 15 12, inseribsn &'En axe
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versmle du tronc: diamidee ; 10 cm; b, coupe Dransversale de la bhaso do Pase latéral, sous
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#] TRANEFORMATION DER AXES LATERAUX EX STOLONS

C'esl dans la parlie basale du lrone que les axes laléraux prennent
leur développement maximum. A ce niveau, il devient nécessaire, pour
les suivre, de disséquer le manchon de racines advenlives dans lequel
ils sont enfouis. On voil alors (fig. 15) qu'ils onl un angle d’émer-
gence qui rappelle celui des « échasses » de Pandanus ou ' friarlea. s
assurenl la stabilisation du trone dans sa posilion verticale, les racines
¢lant trop souples el Lrop courles pour donner & 'arbre, & elles seules,
une assise suflizante,

Arrivés au nivean du sol, les axes laléraux s'enfoncenl d'une dizaine
de centimétres, puis, abandonnanl la crossance verlicale, ils rampent
horizontalement en s"écartant du pied de Uarbre qui leur o donné nais-
sance, conslituant ainsi de wvéritables stolons. La phase de croissance
horizontale souterraine ne semble pas correspondre & une disparition
du géotropisme pozilif; elle zemble lite plutit & des cavses exlernes,
peut-étre le besoin d'oxvgeéne, En eflfet, 'observation d'un pied de Cypa-
thea installé sur um bloc rocheux (flg. 17) montre qu'un slolon de
longueur importante [(environ un mébre] conserve son  géolropisme
positil,

Nous avons mesuré la vilesse de croissance des slolons dans leur
parcours soulerrain; elle est d'environ 256 mm par maois,

[} DEDIFFERENCIATION APICALE DES STOLONS, ET RETOUR A La
MORPHOLOGIE DU TRONC

Aprés un cheminemenlt soulerrain de un & deux mélres, au cours
dugquel il peut d'ailleurs se ramifler par bourgeonnement hypophylle,
le stolon subil plugsicurs modificalions importantez | son diamélre aug-
mente progressivement de 20 & 50 mm ; ses frondes prennent un dévelop-
pement de plus en plus complel; de nombreux stolons-fils apparaissent
i la base des pétioles foliaires; enfin I'extrémité du stolon se redresse
el perce la surlace du sol : un nouveau Cyathea sort de terre; il se Lrouve
d'emblée stabilisé par lez stolons-filz jssus de la zone de courbure.

Par la suite, le nouvean trone acquiert rapidement un diamelre
définitil de 8 & 10 cm, et le nombre des parastiques folisires augmentes ;
un méme trone peul présenter trois parastiques au niveau du sol, b &
2 m de hauteur, et 7 ou B & 10 m de haoteur.

Les stolons de ©. manniena assurent une reproduction végélalive
extrémement eflicace; la figure 18 donne le plan des communicalions
soulerraines qui unissent un individo initial 1, issu lui-méme de la
dédifférenciation apicale d'un zlolon, avee qualre individus-fils 1, Ce
plan ne représente qu'une faible partie du clone, ear bez individus 1; ont
dijh donné naissance & des individus Iy, [,, ele..,

2. — REPRODUCTION VEGETATIVE ET REPRODUCTION SEXUEE

Bi Cyathea manniana posséde un mode de reproduction végélative
particulitrement eflicace, sa reproduction par wvoie sexuclle est, par

Gource - PP, Pars
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contre, un phénoméne fort rare, Nous avons visité, dans le Massil des
Dans (Cote d'Ivoire), plusiears peuplements de cetle espéce comporiant
chacun plusieurs centaines de pieds; mais nous n'avons jamais pu obser-
ver une seule plantule, malgré que la sporulalion seil abondante toule
I'année.

Les essais de germination de spores in pifre ne nous onl jamas donné
de résullals. Les spores sont-elles slériles? L'existence de €. manniana
dans Loute I'Afrique Lropicale, sous forme de populations isolées dans
bez dilférents massifls montagneux, empéche d admelttre 'hypothése d une
slérilité Lolale, Peul-élre exisle-1-il un Lrés faible pourcentage de spores
fertiles? Une étude cylologique permetirait sans doule de répondre
i cette question. DVaprés M. L. Tanmiec-Bror (inéd,) 'examen micros-
copique des spores montre, chez la pluparl des espéces du genre Cyathen,
un forl pourcentage de spores difformes, sans doule stériles,

Molons ici le curieux contraste qui exisle entre la reproduction
de €. manniana, qui se lail presque exclusivement par voie végétalive
et celle de €. comerconmiana, presque exclusivement sexuelle.

3. — ETUDE EXPERIMENTALE DES AXES LATERAUX

L architecture végélalive de €. manniana pose plusicurs problémes
dont la solution ne peat élre approchée que par 'expérimentation.
Parmi ces problémes, nous nous sommes attachés & en étudier deux,
qui sonl dsilleurs intimement ligs 'on a aulee ;

— e probléme de la différencialion morphologique des axes latéraux
par rapport au trone.

~ le probléme de I'inhibilion de la croissance des axes laléraux
de la parlie supérieure du trone.

@) LA DIFFERENCIATION MORPHOLOGIQUE DES AXES LATEMALX
AR MAPPORT AL TWOME

Nous avons vu que le développement d'un bourgeon hypophylle
donne naissance, chez . manniana, & un axe qui est morphologiquement
différent du trone qui le porte. Cetle diférenciation se margue princi-
palement par :

— l'existence d'un géotropisme posilil chez les axes laléraux;

— le blocage du développement des frondes.

Puisque cetle différencialion cesse spontanément lorsque le méris-
téme édilicateur du stolon se trouve & une distance sullisanle de |'axe
feuillé principal, nous pouvons supposer que cet axe feuillé principal,
ou I'une de ses parties, est responsable de la dilférenciation morpholo-
gique des axes laléraux.

Bowlurage des ares laléraur.

Une expérience de boulurage mous a permis de vérifier celle
hypolhise :
Dies axes latéraux sont prélevés & différents niveaux du lrone el

Source | M, Parss
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£, marenienda ; 18, plan pasticl J'um eldane,
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\ lllf ' F; \

\j _' _ | __.:.-::E:::_:;_::.::. .. Jﬂu '
- Al )

. maanfonse, expitienee de boularage ded nxes laléraux - 18 &, mise en plsee de
Pexpérience; 18 résuslink aprés 72 pours.
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ubilisés en € boulures de béte s avec le méristéme apical fowrnd pers le
hanl (g, 19 a). Quels que zoil Page et le degré de développement de
Vaxe laléral utilizé, le résullal e2l conslant

Le ménzléme apical, entrant en activité, différencie de nouvelles
frondes & développement normal. 1l n'y a aucun indice de renversement
du méristéme apical vers le sol : le géotropisme positil a disparu. Toulte-
fois, il s'est conservé dans les racines, qui reprennent leur croissance en
direclian du zal |:|'|5. 19 b,

Le bouturage de l'axe latéral a done pour conséquence une dédilfé-
renciation immédiale du méristéme apieal de cet axe, el un relour & la
morphologie du trone. Ge résultat est idenlique & celui qu'obtient Espa-
auac (1965) en bouturant Pextrémilé du stolon aphylle de Nephrolepis
erallala, Chez les Angiospermes & slolons, ce méme résultat est déja
clagsique,

L'existence de corrélations morphogénétiques enbre ez zlolons el
le trone étant ainsi démontrée, il devientl intéressant de déterminer =i
c'est le trone dans son ensemble, ou une de ses parlies seulemend, qui cst
responsable de la différenciation des axes laléraux.

Décapilalion du lrone.

La figure 20 montre le résullal d'une expérience de décapitalion
d'un brone de C, manniana, Tous lez axes laléraux, quelz que soienl lear

Z0a.

L3

1, manatena, explrience de décapilation dulrone ;20 &, mise en place de expiduience ;
B0 b, rsulial (envieos 5 mols).

Source - MM, Parss
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niveau d'insertion au trone el leur degré de développement, manifestenl
une dédilférenciation apicale :

— perte du géolropisme positif,

- formalion de nouvelles [rondes & grand développement.

Cette expérience permel de conclure que la dilférenciation des
axes latéraux en stolons esh zous la dépendance de la parlic supéricure
du trone. Des précisions supplémentaires ont é0é apportées par deux aubres
expériences b

Dreslraelion du méresléme apical du lrone.

81 l'on détruit le ménstéme apical du trone en laissanl inlacles
toules les frondes développées, ainzsi que les plus grosses ébauches de
frondes (fig. 21). aucun des axes latéraux ne manifeste le moindre
sympldme de reprise de croissance, ni de dédifférencialion apicale,

Défelintton lolale du frone.

Par contre, 21 on supprime loules les frondes développées, ainsi
que les plus grosses ébauches de frondez, en laizzant intacl le mérnstéme

2

2 22

O, mamnlams: 34, destrucllon du merisiems npieal da lrome, bes frondes  pealamt
imtacles. IPas de rédsaltal. — 232, destructibon des frondes, ¢ mérisitoee apleal restant infactk.
lésultat ; cemene la fgure 20 b.

apical (fig. 22), le résullat que 'on obtient est sensiblement le méme
que pour l'expérience de décapilalion,

foanelision.,

Lez frondes fonclionnelles de Cyalhea manniana déterminen! La dédi [Jéren-
cialion des mérislémes apreaie des ares laléraue fslolons ).

Lez corrélalions morphogénétiques qui unizsenl ces deux groupes
d'organes 2¢ Lrowvent abolies lorsque les méristémes apieaux des stolons
parviennent & une distance suffisante du trone initial @ U'exislence d'un

1. Ces dbeux derniers casais ont 60é pratiquds sar un pombre trop Taible d%individes
(respectivement 3 el 4), et ils devronl done élre refaiiz. En conséquenos, c'esl & Llre
prroviseine, of sous towles réserves, qoe lears résulials sonl fadigués el

Source | MMM, Parss
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tel « seuil » assure, de fagon parliculitrement eflicace, la reproduction
vigelalive de |'espice,

Ces conclusions ne résolvent pas le probléme du mécanisme intime
de la diférenciation des stolons. Nous ne savons pas sur quel argane ou
tbauche d'organe agissenl les frondes fonclionnelles du trone, ni de quelle
maniére clles agissenl: nous ne pouvens, pour l'instant, que poser le
problémse,

b) L'INHIDITION DE LA CROIZZANCE DES AXES LATERAUX DE LA
PARTIE SUPERIEURE DU TRONC :

Ce probleme esl intimement li¢ au précédent, au point qu'il serait
peul=élre préférable de ne paz I'en séparer.

La figure 15 montre que les axes latéraux sont d’autant plus longs
qu'ils sont situés & un niveau plus bas sur le tronc. Cela n'est pas
di au fail gque les axes latéraux les plus inlérieurs sont aussi lez plus
anciens; en effel, nous avons vu que les axes laléraux de la partie supé-
ricure du Lrone ne s'accroissent plus, ou seulement de fagon excessive-
ment lente.

L'observation de la figure 150 améne & penser que les méristimes
latéraux subissenl une inhibition de la part du sommel de arbre. Celle
hypothése se Lrouve pleinemenl conflirmée par l'expérience de décapila-
tation du trone (fig. 20), Lezs phénomene: de dominance apicale,
classiques chez les Phanérogames, el reconnus par Espacwac (1963)
diverse familles de Filicinées, (Gleichénincées, Polypodiacées), existent
done également chez les fougires arborescentes,

Il et Lrés remarquable de constater que, chaque fois qu'il est possible
d"ablenir la levée de inhibition des méristémes latéraux (fig. 19, N, 22,
on oblient en méme Lemps la différenciation de ces méris témes. Cela
démontre que ce sont les frondes fonclionnelles du trone qui inhibent la
croissance des méristimes latéraux,

¢) CoNCLUSION DE L'ETUDE EXPERIMENTALE DES AXES LATERAUX !

Enlre les (rondes fonclionnelles do frone eb les mérizlomes édilica-

teurs des axes laléraux existenl done, cher Cyalhea manniana, deux Lypes
de corrélation agiszsanl & des distances dilférentes :

— des corrélations d'inhibilion,

- dea corrélations morphogénétiques,

~ Dans un premier temps, au moment de leur initialion, les bour-
geons hypophylles sont & proximité immédiale des frondes fonclionnelles,
el s¢ Lrouvent donc soumis simullanément & ces deux bypes de corrélation.

— Dans un deuxigme temps, I'dlévalion en hauteur du trone. en
écarlant les frondes inhibitrices, abolit progressivement les corrélalions
i’ inhibition. Un premier seuil étant franchi, les bourgeons hypophylles
entrent en croissance, mais, restant soumis aux corrélalions morphogénd-
Liques, ils donnenl naissance aux slolons,

SoircE | PRI P



— 48—

— [hans un troisieme Lemps, la croissance en longueur des stolons
vienl s'ajouter & la croissance en hauleur du trone @ les corrélalions
morphogénétiques disparaizsent a leur tour eb, ce deuxiéme senil élant
franchi, les stolons se dédilfTérencient el azsurent la  reproduction
vigélalive.

A lout moment de ce cycle, il est possible, en supprimant les frondes
fonclionnelles du trone, d'abolir simullonémen! les deux types de
eorrélalion,

4. — REPARTITION DE CE DEUXIEME TYPE DE STRUCTURE
PARMI LES FOUGERES ARBORESCENTES

a) Cuer LEs CYATHEACEES

Cyathea manniana Hooker. Les structures décrites ci-dessus font
partie des caractéristiques slables de I'espitce .En effet, elles ont été vues
et dessindes par N. Havpng dans la fordt de Bélinga [Gabon) en
novembre 194, Elles ont élé vues également par le professeur R, Noze-
rax sur le mont Camercun (com. verb. seplembre 1965).

[(MNotons el que Pautre fougére arborescente fréquente en Afrique
occidentale, €, camerooniana, ne posside pas de stolons, el gue =a Laille
modesle conbraste avec les dimensions imposanles de £, manniana. )

Alsophila microdonla Deav, prézente sensiblement la méme archi-
lecture et les mémes dimensions que ©. manniana. En compagnie de
H. Ovpemax, botaniste de I'OrsTom-Cavenne, nous avons ohservé celle
Lréa belle espiéce dans les bas-fonds marécageux de la roule de Sainl-
Jean & Saint-Laurenl du Maroni, en Guyane francaize (Herbier F, Hawnt,
n® 1149, mars 1965), Nous remercionz M, Knasen, d'Utrecht, zpécialiste
des fougires américaines, qui a bien voulu déterminer cetle plante.

[(Nolons qu'il existe également en Guyane plusieurs espéces sans
stolons. Herbier OLpeMan, n® 1467, 1665, 1591, 1603, 1674, Muséum de
Paris. Toutes sont de pelites Lailles,)

Alsophila aculeala. La figure donnde par Trovt (1952) monlre des
ramifications basales différencites, & glolropisme positil el & frondes
réduiles; mais il ne semble paz qu'elles fonclionnent comme stolons,

b) Cuez LEs DcKsoXIACEES

Dicksonia squarrosa. Eapece néo-zélandaize fort bien décrile par
Avvan (1'961), Le trone depasse 6 melres de hauteur; il émel 4 za base des
rhizomes d'un métre de longuear, ou plus, donnant naissance 4 des Lrones
secondairez formant un bosquel, (DVaprés le méme auteur, les aubres
espiéces néo-zélandaises de Dicksonia, beavcoup plus petites que 3. squar-
rogda, ou méme acaules, sont dépourvues de stolons).

Source . MEBE), Pares
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D. — CONCLUSION GENERALE

Les fougéres arborescentes semblent, du point de vue architeclural
se partager en deux groupes :

I. Fougires & ramifications latérales absentes | ou Lrss peu déve-
loppées, non différencées morphologiquement par rapport au lronc
émetleur, el ne servant pas & la stabilisation de la plante en position
verticale, Ces fougeres n'ont qu'une reproduction végétative tris réduite,
voire nulle; stabilisées unigquemenl par leurs racines adventives, elles
restent de petite Laille,

2. Fougeres & ramilicalions basales puissantes, jouant le double
rile d'échazses el de stolonz, La stabilization du trone permel & ces ezpeces
un grand développement en hauleur; la reproduction viégélative est
extrédmement eflicace.

Dans un cas au moins (€, manmiana), ces grandes possibililés de
reproduction végélalive coincidenl avec une diminution de eflicacilé
sexuelle. Celle observation est & comparer avec celles de Cuer (1913)
sur Wusanga, et de De Wicoesmax (1936) sur U'apaca. [V apris ces auleurs
ces deux arbres présentent & la fois un mode de reproduction végétative
efficace par néoformalion de bourgeons feuillés sur les échasses, el une

» pluz ou moins complile de la reproduction sexudée.

Enfin, la nature manifeslement caulinaire des échasses de Cyalhea
conduil & pozer la question de la vrae nature des Gchasses, qui zonl des
caracbéristiques majeurces de archilecture de nombreux arbres Lropicaux.,

&
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