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A un stade de développement donné, la structure globale d’une plante peut étre décomposée
en un petit nombre d’entités morphologiques homologues, qui correspondent a différents
niveaux d’organisation emboités les uns dans les autres (Barthélémy, 1991 ; Godin et
Caraglio, 1998). On distingue ainsi couramment chez les phanérogames, du niveau le plus
simple au plus englobant : le métamére’, Vunité de croissance’, la pousse annuelle’, le
modulée®, la tige feuillée, 1'unité architecturale’ et I'arbre entier. Le développement de la
plante se construit par répétition des ces entités botaniques élémentaires au cours de trois
processus fondamentaux : la croissance, la ramification et la réitération® (Caraglio et
Barthélémy, 1997 ; Barthélémy et al., 1997).

Les différentes entités botaniques répétées par ces trois processus peuvent étre connectées
entre elles par différents types de relations qui définissent la topologie de la plante. La
croissance induit une relation de succession (« suivi de .../précédé de ... ») tandis que la
ramification induit une relation de filiation (« porté par .../ porteur de ... »). Le fait que les
niveaux d’organisation soient emboités les uns dans les autres se traduit par une relation de
décomposition/changement d’échelle (« se décompose en .../ est constitué de ... ») ; (Godin et
Caraglio, 1998). L’information structurelle qui résulte de cette organisation peut étre plus ou
moins dégradée selon le référentiel topologique ou I’on se place. L'« arborescence » intégre
I’ensemble des entités et leurs connections, les « séquences » correspondent a une succession
d’entités tandis que les « vecteurs » qualifient les propriétés d’entités botaniques isolées.

En dehors de sa position topologique, une entité botanique peut se caractériser par un
ensemble de variables qualitatives (type d’organe foliaire ou type de production axillaire...)

ou quantitatives (longueur, nombre de branches...).

Une méthodologie d’analyse des plantes fondée sur la description de leurs structures
topologiques a ét¢ implémentée dans le logiciel AMAPmod (Godin et al., 1997a, 1997b) qui
permet & un utilisateur de constituer des bases de données qui préservent 1’organisation des
entités botaniques telles qu’elles apparaissent au sein de la structure de la plante, puis
d’analyser les données a 1’aide d’outils statistiques appropriés (Godin et al., 1997b ; Godin et
al., 1999 ; Guédon et Costes, 1999 ; Guédon et al.,, 2001a). Dans le cas des arbres, la

' Ensemble formé par le nceud associé a la (aux) feuille(s), sa (ses) production(s) axillaire(s) et son entre-nceud sous-jacent
(White, 1979)

% Portion de tige mise en place au cours d’une période d’allongement ininterrompue (Hallé et Martin, 1968)

3 Portion de tige mise en place au cours d’une saison de végétation (Caraglio et Barthélémy, 1997)

* Succession d’entités morphologiques (métaméres, unité de croissance ou pousses annuelles) édifiée par un seul méristéme
apical (Prévost, 1967 ; Hall¢ et al., 1978).

> Stade de développement ou les différentes catégories d’axes végétatifs aux propriétés morphologiques homogenes au sein
du systéme aérien ramifié sont exprimées (Edelin, 1977 ; Barthélémy et al., 1989).

6 Duplication d’une partie ou de la totalité de I’architecture (Oldeman, 1974).
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constitution de telles bases de données architecturales permet d’envisager I’étude des regles
qui président d’une part a 1’édification de la structure de I’arbre et d’autre part a I’apparition
de nouveaux événements morphologiques (polycyclisme, ramification, floraison,...) et a leur
régularité¢ d’expression. La prise en compte simultanée de plusieurs niveaux d’organisation
(entre-nceud, unité de croissance, pousse annuelle, tige, arbre entier) permet d’expliciter
précisément le contexte de développement des différents organes et des différentes structures

le long du tronc ou au sein de la couronne.

Quelle que soit I’entité botanique considérée, de nombreux travaux montrent que sa répétition
par les processus de croissance, de ramification et de réitération ne conduit jamais a une
duplication conforme de 1’entité mais se traduit par des changements brusques ou progressifs
de ses propriétés qualitatives ou quantitatives. Cette différenciation s’exprime le plus souvent
par une succession ordonnée de transformations qui peut étre alors qualifiée de « séquence de
différenciation » et s’exprime des niveaux d’organisation les plus élémentaires aux plus
intégrateurs (Barthélémy et al., 1997).

Par exemple, au niveau le plus élémentaire, les métameres successifs formés le long d’un axe
a croissance continue, ou de la base au sommet d’une unité de croissance, subissent une série
de transformations qui peuvent concerner la taille de I’entre-nceud, le type d’organe foliaire
ou le type de production axillaire. Le long de 1’axe, qui traduit la « trajectoire » pérennisée du
méristéme édificateur, le métamere apparait comme un index morphologique naturel des
étapes successives qui ont conduit a I’édification de 1’axe. Les propriétés d’'un métamere a un
rang donné ne sont que le reflet des caractéristiques et des potentialités du méristéme a un
moment précis.

La succession ordonnée et indexée des valeurs prises par une variable qualitative ou
quantitative correspond a une « séquence d’événements botaniques » (Guédon et al., 2001a).
Ces séquences peuvent €tre uni- ou multivariées et présenter des dynamiques diverses :
séquences stationnaires, séquences présentant une tendance ou des successions de phases

transitoires bien marquées.

L’¢étude récente d’un certain nombre d’especes fruitieres (Costes et Guédon, 1997 ; Costes et
Guédon, 1998a, 1998b ; Godin ef al., 1999; Sabatier ef al., 1998, Guédon et Costes, 1999) ou
forestieres (Guédon et al., 1999 ; Sabatier, 1999 ; Grosfeld, 2001) a permis d’élaborer un
nouveau contexte méthodologique statistique adapté a 1’analyse des séquences extraites des
architectures mesurées et s’appuyant sur une palette d’outils intégrés dans le logiciel
AMAPmod. Bénéficiant du caractére central que représente la problématique d’analyse de
séquence au sein de disciplines d’horizons trés divers comme la reconnaissance de la parole
(Rabiner, 1989), ou la biologie moléculaire (Baldi et Brunak, 1998 ; Durbin ef al., 1998), de
nombreux outils statistiques ont été développés dans le cadre de la problématique

d’architecture végétale. Intermédiaire entre le niveau de I’arborescence et du vecteur, 1’échelle
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de description que constituent les séquences permet a la fois de garder une partie de
I’information topologique et de bénéficier d’une large panoplie d’outils statistiques. Divers

types de techniques sont utilisés:

- des techniques purement descriptives (visualisation de séquences, construction de
caractéristiques sous forme de corrélogrammes ou de familles de lois),

- des procédures de construction de modeles a partir d’échantillons de séquences,

- des méthodes de comparaison (de séquences, de modeles).

Ces outils permettent non seulement de répondre a des questions biologiques (extraction de
structures et de régularités « cachées » dans des séquences, aide a I’interprétation de
mécanismes biologiques) mais s’appliquent aussi dans le cadre de problématiques
agronomiques ou forestiere (comparaison de clones ou de traitements, analyse discriminante
de familles d’hybrides, comparaison de ’architecture d’un génotype en fonction du milieu) ;
(Guédon et al., 2001a).

Le stade méthodologique et conceptuel atteint aujourd’hui permet donc d’aborder beaucoup
plus systématiquement qu’auparavant des problématiques agronomiques/foresticres sur la

base de protocoles expérimentaux adaptés a cette approche statistique d’analyse de séquences.

L’objectif de cette thése sera :

- D’¢valuer la pertinence de cette approche couplant analyse architecturale et analyse
statistique de séquences extraites d’architectures mesurées. Nous discuterons de 1’apport
de la prise en compte explicite de I’information structurelle des arbres dans la mesure et
I’analyse statistique des données ;

- D’apporter une vision et une compréhension nouvelle des phénoménes de croissance, de
ramification et de développement des arbres par I’utilisation de modeles mathématiques
adaptés a I’analyse des séquences d’événements biologiques ;

- Dr’analyser les applications possibles des comparaisons de séquences et de modeles dans
I’é¢tude de l'influence du milieu, sur la stabilité et la plasticité architecturale de quelques
especes. Nous discuterons les éventuelles applications dans diverses disciplines telles que

I’agronomie ou ’amélioration génétique.

Les especes étudiées ont été choisies afin de répondre aux exigences suivantes :

» Couvrir des niveaux de descriptions de séquences variés (métameres, unité de croissance,
pousses annuelles, axes...). Pour cela les espéces ont été choisies en fonction de leurs

modes de croissance et de la diversité des niveaux d’organisation qu’elles présentent. En
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regard du temps imparti au cours de cette these, les résultats porteront sur des entités
botaniques décrites a I’échelle du métamére. Les autres niveaux de description seront
cependant discutés.

= En fonction des variables mesurées, présenter des dynamiques variées (stationnaires ou
transitoires)

» [llustrer des problématiques précises et distinctes afin d’évaluer 1’étendue du champ

d’application des méthodes présentées.

En fonction de ces contraintes notre choix s’est porté¢ sur I’étude de Quercus rubra L.
(Fagaceae), Cecropia obtusa Trécul (Cecropiaceae) et sur plusieurs especes du genre

Cupressus L.

Problématique dans le cas du Chéne rouge d’Amérique (Quercus rubra L.)

Le chéne rouge est une essence a croissance rythmique et polycyclique (Dickson, 1994). Les
pousses annuelles (PA) sont ainsi établies en une ou plusieurs vagues d’allongement
successives durant lesquelles des unités de croissance (UC) sont mises en place. Pour le chéne
rouge (Dickson, 1994 ; Collin ef al. 1996 ; Guérard et al., 2001), comme pour les chénes
sessiles ou pédonculés (Collet et al., 1997 ; Chaar et al., 1997 ; Heuret ef al., 2000 ; Nicolini
et al., 2000), il a ét¢ montré que les unités de croissance avaient, sur la base de critéres de
croissance et de ramification, des propriétés différentes en fonction de leur position au sein de
la pousse annuelle et du caractére mono- ou polycyclique de celle-ci. Dans ces travaux, le
processus de ramification n’a été étudié que d’un point de vue global (par un nombre moyen
de rameaux, un nombre de rameaux par metre linéaire...). D’autre part, bien que différents
modes de ramification soient connus (ramification immédiate, différée d’un cycle ou d’un an ;
Caraglio et Barthélémy, 1997), les rameaux issus de ces modes de fonctionnement n’étaient
jamais différenciés dans ces travaux. Ainsi I’organisation structurelle des différents types de
rameaux sur I’UC porteuse est mal connue et souvent résumée en terme d’acrotonie, la

majorité des rameaux étant globalement regroupés vers le sommet de I’UC.

Des premiers travaux ont ét€¢ menés chez le chéne rouge en décrivant les unités de croissance
sous forme de séquences d’événements, 1’index considéré étant le nceud et les variables
mesurées, le type de production axillaire et le type d’organe foliaire (Guédon et al., 1999). Ce
travail a permis de mettre en évidence, pour les premiéres unités de croissance de pousses
annuelles bicycliques, des zones homogeénes qui se répétaient sur I’ensemble des séquences

étudiées.

En s’appuyant sur cette précédente analyse, le but de ce travail sera de caractériser la

répartition structurelle de la ramification le long des unités de croissance en décrivant les
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productions axillaires des UC sous forme de séquences discrétes. Nous analyserons et
comparerons les processus de ramification pour les UC des pousses annuelles monocycliques
et bicycliques et en différenciant plusieurs catégories de rameaux. L’apport de cette méthode
par rapport aux méthodes plus classiques basées sur des indicateurs globaux (nombre moyen
de rameaux, densité¢ de ramification moyenne...), ainsi que la mise en évidence de régularités

et de caractéristiques propres a chaque type d’UC feront 1’objet d’une discussion.

Problématique dans le cas de Cecropia obtusa Trécul.

Le Genre Cecropia Loefl. regroupe une centaine d’especes néotropicales (Berg, 1978)
réparties du sud du Mexique au nord de I’ Argentine ainsi qu’aux Antilles (Wheeler, 1942). Ce
sont des arbres pionniers, a croissance rapide, qui colonisent les aires défrichées et les milieux
ouverts a fort ensoleillement (Whitmore, 1989 ; Alvarez-Buylla et Martinez-Ramos, 1992).
La détermination de I’age des arbres, qui sont associés aux phases initiales de succession
végétale, permettrait de dater la perturbation a I’origine de leur installation. Pour cela, la
compréhension de leur dynamique de développement et d’édification de leur forme au cours
du temps est une étape nécessaire.

Chez les arbres tempérés, le fonctionnement des méristemes est synchronisé par les pauses
hivernales forcées et chaque année une pousse est mise en place sur I’ensemble des axes de
I’arbre. L’observation de marqueurs morphologiques ou macro-anatomiques (cicatrices de
cataphylles, diminution de la longueur des entre-nceuds, cernes de croissance, réduction du
diamétre de la moelle... ; Hallé et al., 1978, Edelin, 1993 ; Raimbault, 1998 ; Heuret et al.,
2000) peut souvent permettre de localiser a posteriori les arréts de croissance annuels. Cette
référence temporelle, permet d’estimer rétrospectivement 1’dge d’un axe et de comparer les
propriétés des pousses annuelles mises en place une année donnée sur les axes d’un méme
arbre ou d’arbres différents. Chez beaucoup de plantes tropicales, 1’absence de marqueurs
morphologiques temporels évidents rend difficile I’analyse rétrospective du développement
de la plante. L’étude de la régularité d’expression des processus de croissance, de floraison et
de ramification au cours du temps et I’analyse du synchronisme de ces processus sur des axes
distincts peut aider 1’observateur dans sa compréhension des événements morphologiques

passés.

Chez Cecropia peltata L. et Cecropia insignis Liebm., la floraison est annuelle et s’étend sur
une période de plusieurs mois (Fleming et Williams, 1990 ; Frankies et al., 1974, Milton,
1991). Sur une étude menée sur C. obtusifolia Bertol. et C. peltata au Costa Rica, Davis
(1970) montre que la longueur des entre-nceuds fluctue selon un rythme annuel corrélé a la
pluviométrie. Cette relation a également été soulignée au Brésil, chez C. glaziovii Snethl., C.

pachystachya Trécul et C. hololeuca Miq. (Sposito, 1999).
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Les espéces du genre Cecropia ont une architecture trés simple conforme au modele
architectural de Rauh (Hallé er al., 1978). Les axes sont constitués d’une succession de
métameres ou la longueur de I’entre-nceud et les cicatrices de productions axillaires restent
visibles et mesurables pendant plusieurs années. Le but de ce travail est d’étudier la
possibilité de déduire rétrospectivement a partir des marqueurs des événements associ€s aux
nceuds successifs d’un axe (cicatrice ou présence d’inflorescence, de branche, longueur de
I’entre-nceud sous-jacent) la variabilité du rythme de croissance et la régularité des processus
de ramification sur les axes appartenant au houppier d’un méme individu ou d’individus
différents. La possibilité d’estimer la dynamique de croissance des arbres en s’appuyant sur la

comparaison de séquences mesurées a partir de leur structure statique sera discutée.

Problématique dans le cas du genre Cupressus L. (Cupressaceae Rich. Ex Bartl.)

La famille des Cupressaceae est caractérisée par une remarquable variabilité de la phyllotaxie,
du type foliaire, et de la disposition des rameaux (de Laubenfels, 1953 ; Baillaud et Courtot,
1955, 1960, 1961 ; Courtot et Baillaud, 1961b ; Camefort, 1956 ; Rouane, 1973 ; Grosfeld,
2001). Au sein d’une méme espece, des modifications importantes de ces caractéres
interviennent au cours de I’ontogénie (de Laubenfels, 1953 ; Camefort, 1956, de Ferre, 1942 ;
Rouane, 1973 ; Grosfeld, 2001). Les individus du genre Cupressus possédent plusieurs
feuilles par nceud disposées en verticilles (phyllotaxie verticillée). Les plantules peuvent avoir
selon les especes de 3 a 6 feuilles par nceud, puis ce nombre diminue au cours de 1’ontogénie
si bien que les arbres plus agés possedent 2 feuilles par nceud (phyllotaxie opposée). Chaque
feuille axillant un méristeme latéral potentiellement a ’origine de la ramification, le nombre
maximal de rameaux pouvant &tre porté par un nceud dépend directement du nombre de
feuilles par verticille. Les modalités d’expression du processus de ramification apparaissent
ainsi liées aux modalités d’évolution de la phyllotaxie au cours de 1’ontogénie.

Les Cupressus présentent une stratégie de croissance conforme au modele architectural (au
sens de Hallé et Oldeman, 1970) d’Attims (Edelin, 1977). Plusieurs études menées sur
I’architecture de ce genre et de sa variabilité ont permis de déterminer son unité architecturale
ou cinq catégories d’axe aux propriétés morphologiques et fonctionnelles remarquables ont
¢té identifiées (Edelin, 1977 ; Ducatillion ef al., 1995 ; Flamant, 1996 ; Barthélémy et al.,
1999 ; Grosfeld, 2001). Que ce soit au niveau du concept du modele architectural ou de
I’unité architecturale, la ramification est qualifiée de « diffuse ». Ce terme ne correspond pas a
une définition propre, il est employé par défaut lorsque les rameaux ne sont ni portés sur tous
les noeuds d’un axe (ramification « continue »), ni regroupé en étages distincts sur un
ensemble de nceud précis (ramification « rythmique »). Cela ne veut pas pour autant dire qu’il

n’existe aucune organisation dans la répartition spatiale des rameaux le long d’un axe.
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Une organisation locale avec des successions précises de nceuds non ramifiés et de noeuds
ramifiés a été démontrée a plusieurs reprises pour le genre Cupressus et la famille des
Cupressaceae en général (Baillaud et Courtot, 1955, 1960, 1961 ; Rouane, 1973 ; Bouroulet,
1994 ; Grosfeld, 2001 ; Guédon et al., 2001a). Une simple observation morphologique permet
de voir, sur certaines catégories d’axes, différents plans dans la répartition géométrique des
rameaux. Pour Ducrey et al. (1999), les dispositions de rameaux dans un seul plan, ou dans
des plans multiples sont spécifiques de certaines espéces de cyprés. Chez Chamaecyparis
nootkaensis, et Cupressus macrocarpa var. guadalupensis, Baillaud et Courtot (1955, 1961),
qui analysent la position des rameaux sur les différents orthostiques' d’un axe, émettent
I’hypotheése que « chaque ramification soit le centre d’un champ d’inhibition qui affecterait
plus ou moins les aisselles voisines ». Rouane (1973) obtient des résultats similaires sur
plusieurs especes de Cupressus.

De premiers travaux ont été menés chez Cupressus dupreziana (Mazurek, 1996 ; Guédon et
al., 2001a) et quelques autres especes de Cupressaceae (Grosfeld, 2001) en décrivant des axes
sous forme de séquences d’événements, 1’index considéré étant le noeud et les variables
mesurées, la phyllotaxie et le nombre de rameaux portés. Ce travail a permis de faire ressortir
des notions de dépendance entre le nombre de rameaux portés sur un nceud et le nombre de
rameaux portés sur les nceuds précédents. Une organisation dans la disposition des rameaux a
pu ainsi €tre mise en évidence, celle-ci se traduisant principalement par la répétition de
courtes séquences- ou motifs- sur-représentés. Ces motifs impliquent une certaine régularité
dans le fonctionnement méristématique et peuvent avoir ou non une interprétation structurelle

ou morphologique.

Notre problématique est de caractériser pour plusieurs especes de Cupressus 1’évolution de la
phyllotaxie le long de I’axe principal au cours de 1’ontogénie et d’étudier dans chaque cas les
éventuelles régularités dans la disposition des rameaux. Dans le cas de Cupressus arizonica,
nous comparerons les modalités de ramification sur les différentes catégories d’axes qui
caractérisent le stade de 1’unité architecturale. Nous discuterons comment la caractérisation de
I’expression de certains motifs permet de jeter les bases d’une réflexion biologique sur le

fonctionnement méristématique.

! Directions possibles dans I’espace vers lesquelles sont disposées les feuilles. Le nombre d’orthostiques varie en
fonction de la phyllotaxie (¢f- planche 1)
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Synthése des probléematiques

Quelle que soit la problématique choisie dans le cas d’une espéce donnée, deux aspects sont a
envisager quant aux types de séquences étudiées : (i) le niveau de description de la séquence
et (ii) I’échelle a laquelle une éventuelle organisation va étre révélée.

Dans tous les cas, les séquences seront décrites au niveau du métamere. Dans le cas du chéne
rouge, ce seront les unités de croissance qui seront décrites comme une succession de
métameres tandis que ce seront les axes dans le cas de Cecropia obtusa ou des différentes
especes de Cupressus.

Dans le cas du chéne rouge ou du Cecropia, nous essayerons de caractériser des zones aux
propriétés homogenes (par exemple 1I’enchainement des zones ramifiées et fleuries dans le cas
du Cecropia). Dans le cas des Cypres, notre problématique sera plutdt d’isoler des
enchainements remarquables de nceuds ramifiés et de nceuds non ramifiés. Ces enchainements

sont exprimés alors sous la forme de motifs plus ou moins complexes.

Afin d’évaluer la pertinence des méthodes utilisées, toutes sortes de comparaisons seront
effectuées a différents niveaux selon le matériel étudié : des comparaisons de structures au
sein de I’architecture de 1’arbre (comparaison de différents types d’UC dans le cas du Chéne
rouge ou de différentes catégories d’axe dans le cas de Cupressus arizonica ou de Cecropia
obtusa) ; des comparaisons de provenances dans le cas du chéne rouge ; des comparaisons

d’espéces dans le cas du genre Cupressus.
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Planche 1. L’axe feuillé : méristéme, métameére et phyllotaxie.

Figure 1. (a) Organisation générale de la tige en succession de métameres. (b) Détail d’un apex de Phaseolus vulgaris L.,
Fabaceae (Photo : J. L. Bompar)

Figure 2. Les différents types de phyllotaxies. Représentation schématique d’une vue de profil (a, b, ¢, d, €) et d’une vue de
dessus (a’, b’, b”’, ¢’, d’, €’) ou les différents orthostiques (directions possibles dans ’espace) sont représentés en pointillés
pour une phyllotaxie donnée. (a, a’) Phyllotaxie alterne distique. (b) Phyllotaxie alterne spiralée ; détail pour un indice
phyllotaxique de 1/3 (b”) ou de 2/5¢m¢(b **). (¢, ¢”) Phyllotaxie opposée-décussée. (d, d’) Phyllotaxie verticillée par 3. (e, e’)
Phyllotaxie verticillée par 4.
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1 Définitions des termes relatifs a la croissance et a la
ramification des végétaux vasculaires

Les méristémes primaires, localisés aux extrémités des axes (tiges et racines), se définissent
comme un ensemble de cellules embryonnaires a forte activité mitotique qui génerent de
nouveaux tissus (épiderme, tissus conducteurs...) et organes (Lyndon, 1998 ; Nougarede,
2001). Le développement d’une plante est le résultat de deux processus élémentaires, la
croissance et la ramification, dont chacun correspond a une activité méristématique
particuliere. Nous présenterons ici brievement quelques rappels sur les modalités d’expression

de ces deux processus.

1.1 La croissance

La croissance primaire d’une tige est le résultat de deux mécanismes : I’ « organogenése » et
I’ « allongement » (Champagnat et al., 1986). L’organogenese se déroule a I’apex de la
tige au niveau du méristeme terminal (pl. 1, fig. 1b). Celui-ci est constitué de cellules a
intense activité mitotique, et initie a sa base, de nouvelles portions de tige, et sur ses flancs
des ébauches foliaires. A 'aisselle de chaque ébauche foliaire se trouve un petit massif de
cellules indifférenciées ou « primordium gemmaire » qui évoluera par la suite en méristéme
latéral. Les méristemes latéraux sont également qualifiés de méristemes « axillaires » car ils
se développent toujours a 1’aisselle d’une feuille, celle-ci étant qualifiée de feuille
« axillante ». L’unité¢ de construction de base d’un axe est le métameére, qui correspond a
I’ensemble formé par le nceud associé a la (a plusieurs) feuille(s), sa (ses) production(s)
axillaire(s) et son entre-nceud sous-jacent (White, 1979) (pl. 1, fig. 1a). L’ « allongement »
d’une tige est la manifestation directement observable de la croissance primaire. Il est
essentiellement le résultat d’un allongement cellulaire qui prend naissance un peu en arricre

du dome apical (Caraglio et Barthélémy, 1997).

La disposition des feuilles le long d’un axe correspond a la phyllotaxie. Lorsqu’une seule
feuille est portée a chaque nceud, la phyllotaxie est qualifiée d’« alterne ». Dans ce cas, si les
feuilles successives sont positionnées dans un méme plan et qu’elle forme deux a deux un
angle de 180°, la phyllotaxie est qualifiée d’« alterne distique » (pl. 1, fig. 2a). A I’inverse, si
les feuilles sont disposées dans plusieurs directions autour de I’axe selon une spire virtuelle
unique la phyllotaxie est qualifi¢ d’ « alterne spiralée » (pl. 1, fig. 2b). Lorsque plusieurs
feuilles sont insérées a un méme nceud la phyllotaxie est qualifiée de « verticillée ». Un cas
particulier de la phyllotaxie verticillée est la phyllotaxie « opposée » ou deux feuilles sont
insérées a un méme nceud (pl. 1, fig. 2¢). Avant d’éventuelles torsions secondaires des entre-
nceuds, les feuilles d’une paire donnée s’insérent toujours dans un plan perpendiculaire a celui

formé par les feuilles du nceud précédent ou suivant et on parle ainsi de phyllotaxie « opposée

11
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Planche 2. Modes de croissance et de développement de I’axe feuillé
Figure 1. (a) croissance continue ou (b) rythmique.

Figure 2. (a) croissance annuelle monocyclique ou (b) polycyclique.

Figure 3. (a) développement monopodial ou (b) sympodial.

Figure 4. Quelques types de modules résultant de la combinaison d’une croissance
definie et de I’expression du polycylisme. (a) un axe relais se met en place a
I’extrémité de chaque unité de croissance (ou pousse annuelle monocyclique) ; (b)
un relais se met en place a I’extrémité de chaque unité de croissance et a I’extrémité
de chaque pousse annuelle ; (¢) un relais se met en place a I’extrémité de chaque
pousses annuelle, le développement étant indéfini au niveau des arréts de croissance
intra-annuels. = : arrét de croissance inter-annuel, - : arrét de croissance intra-
annuel, x : mort d’apex, PA : pousse annuelle, UC : unité de croissance.
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deécussée ». Le caractere décussé se vérifie également en phyllotaxie verticillée (plus de 2
feuilles par nceuds), chaque feuille d’un nceud donné se disposant dans la direction médiane a
celle prise par les feuilles du nceud précédent ou suivant (pl. 1, fig. 2d, 2e). Les orthostiques
correspondent aux directions possibles dans 1’espace vers lesquelles sont disposées les
feuilles. En phyllotaxie alterne distique il existe deux orthostiques formant un angle de 180°.
En phyllotaxie spiralée le nombre d’orthostiques dépend de 1’indice phyllotaxique. IIs sont au
nombre de 3 si I’indice est de 1/3 (apreés 3 feuilles et 1 spire autour de ’axe porteur, la
quatrieme feuille se situe dans la méme direction que la premi¢re comme chez I’aulne par
exemple) ou au nombre de 5 lorsque I’indice est 2/5°™ (pl. 1, respectivement b’ et b**). Le
nombre d’orthostiques est de 4 en phyllotaxie opposée décussée, 6 en phyllotaxie verticillée

par 3, 8 en phyllotaxie verticillée par 4 (pl. 1, fig. 2).

La croissance primaire ou croissance en longueur peut étre qualifiée de diverses maniéres en
fonction de la durée de son déroulement et de ses modalités d’expression dans le temps. Les
définitions que nous avons retenues proviennent de la revue critique proposée par Caraglio et
Barthélémy (1997).

Lorsque le méristéme terminal d’un axe feuillé de transforme a un moment de sa vie en une
structure incapable de poursuivre un fonctionnement végétatif ultérieur (fleur, inflorescence,
épine, vrille, tissus parenchymateux ...) ou lorsqu’il meurt (seul, avec I’ensemble des picces
du bourgeon ou avec la portion distale de I’axe qui le porte), on parle de croissance
« définie ». Si le méristeme garde la potentialit¢ de fonctionner indéfiniment, on parle de

croissance « indéfinie ».

Si aucune phase de repos prolongée n’est observée au cours de 1’allongement de la tige alors
la croissance est qualifiée de « continue », (pl. 2, fig. 1a). Au contraire, lorsque qu’une tige se
met en place par une alternance de périodes d’allongement et de périodes de repos, la
croissance est qualifiée de « rythmique », (pl. 2, fig. 1b). La portion de tige mise en place au
cours d’une période d’allongement ininterrompue est appelée « unité de croissance » (UC)
tandis que la portion de tige mise en place au cours d’une saison de végétation est appelée
« pousse annuelle » (PA). Cette rythmicité temporelle se traduit souvent par une rythmicité
structurelle et des marqueurs morphologiques ou macro-anatomiques permettent le plus
souvent de repérer a posteriori les arréts de croissance (cicatrices de cataphylles, diminution
de la longueur des entre-nceuds, cernes de croissance, réduction du diametre de la moelle,
Hallé et al., 1978 ; Edelin, 1993 ; Raimbault, 1998, Heuret et al., 2000). Si la pousse annuelle
est allongée en une seule vague de croissance, elle est alors constituée d’une seule unité de
croissance et elle est qualifiée de « monocyclique ». Si elle est allongée en plusieurs vagues de
croissance successives, elle est alors constituée de plusieurs unités de croissance et elle est

dite « polycyclique » (pl. 2, fig. 2).
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Planche 3. La ramification dans le temps et dans I’espace

Figure 1. (a) ramification continue illustrée par Goupia glabra Aubl. (Celastraceae), (b) ramification rythmique illustrée par
Cecropia obtusa Trécul (Cecropiaceae) et (¢) ramification diffuse illustrée par Cupressus arizonica Greene (Cupressaceae).
Figure 2. (a) position acrotone, (b) mésotone et (¢) basitone des rameaux sur la pousse annuelle.

Figure 3. (a) Rameau a développement différé caractérisé par la présence d’entre-nceuds courts associés a des cataphylles a son
insertion. (b) Rameau a développement immédiat caractérisé par la présence d’un premier entre-nceud long (hypopodium) et par
des préfeuilles foliacées o et 3.
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1.2 La ramification

Pour Bugnon (1980), la ramification est « ...le fait qu une unité morphologique du corps [du
végetal] donne naissance a une ou plusieurs unités nouvelles de méme nature fondamentale
qu’elle-méme. En principe, ['unité génératrice et les unités apparues restent associées en un
ensemble dit systeme ramifié ». La ramification correspond ainsi a la production d’un axe

feuillé par un autre ce qui amene naturellement a distinguer un axe porté d’un axe porteur.

Dans certains cas, la ramification peut résulter de la division du méristtme terminal en
plusieurs parties, chacune édifiant un nouvel axe et ce processus est alors qualifi¢ de
« ramification terminale », (Gatin, 1924). La «ramification latérale » résulte du
développement d’un méristéme latéral qui édifie a son tour un axe feuillé. Dans le cadre de
ce travail, seul ce mode de ramification sera étudié, celui-ci étant de loin le plus répandu chez

les végétaux vasculaires.

La ramification « monopodiale » (Emberger, 1960) ou « monopodique » (Sachs, 1874) résulte
de la croissance indéfinie du méristétme apical. Dans ce cas, les rameaux latéraux se
développent sans qu’il y ait arrét définitif du fonctionnement de la tige principale qui reste
ainsi dominante par rapport aux tiges latérales. L’ensemble ramifi¢ qui en découle est qualifié
de « monopode » (pl. 2, fig. 3a). La ramification « sympodiale » (Emberger, 1960) ou
« sympodique » (Sachs, 1874), résulte de la croissance définie du méristeme apical ou d’une
perte de dominance de celui-ci au profit d’axes latéraux qualifiés d’ « axes relais » (pl. 2, fig.
3b). La succession d’entités morphologiques (métameres, unité de croissance ou pousses
annuelles) édifiée par un seul méristeme apical est appelée « module » (Prévost, 1967 ; Hall¢
etal., 1978) ; (pl. 2, fig. 4).

Quand tous les méristemes axillaires d’une tige donnent naissance a un rameau, la
ramification est dite « continue » (pl. 3, fig. 1a) ; quand les rameaux sont regroupés en étages
distincts, la ramification est qualifiée de « rythmique » (pl. 3, fig. 1b) ; enfin lorsque la
disposition des rameaux est différente des deux cas précédents et ne présente pas

d’arrangement particulier, la ramification est qualifiée de « diffuse » (pl. 3, fig. 1c).

Les rameaux peuvent se développer préférentiellement en position apicale, médiane ou basale
sur I’entité porteuse. Ces positions définissent respectivement les notions d’« acrotonie », de
« mésotonie » et de « basitonie »' (pl. 3, fig. 2). En régle générale, lorsque la répartition des

rameaux est acrotone, les rameaux sont d’autant plus développés qu’ils sont insérés en

! Bien que les notions d’acrotonie, de mésotonie et de basitonie s appliquent dans la plupart des cas a la position
des rameaux sur une unité de croissance, ces notions peuvent é¢galement s’appliquer a 1’échelle de la pousse
annuelle ou de I’axe. Le niveau d’organisation auquel ces termes sont employés doit ainsi étre mentionné afin de

lever toute ambiguité d’utilisation (Caraglio et Barthélémy, 1997).
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position distale sur I’entité porteuse). Lorsque la répartition des rameaux est basitone, les
rameaux sont d’autant plus développés qu’ils se trouvent en position proximale sur 1’entité
porteuse. Dans la mésotonie, ce sont le plus souvent les rameaux situés en position médiane
qui sont les plus développés tandis que les rameaux situés de part et d’autre montrent une
vigueur décroissante respectivement vers le haut ou le bas de 1’entité porteuse. Ces gradients
de vigueur n’étant pas systématiques et souvent associés de maniére implicite aux définitions
d’acrotonie, de mésotonie et de basitonie par différents auteurs (Troll, 1937 ; Rauh, 1939 ;
Bell, 1991), il convient de distinguer les aspects de localisation et de gradient de vigueur des

rameaux sur I’entité porteuse (Caraglio et Barthélémy, 1997).

Le moment de développement d’un rameau latéral est qualifi¢ de «différé» ou
d’« immédiat », selon qu’il fait respectivement suite ou non a une phase de repos apres
I’initiation du méristéme latéral par le méristéme terminal. Les rameaux a développement
immédiat se reconnaissent a posteriori par la présence d’un premier entre-nceud long
(hypopodium), de préfeuilles a limbe assimilateur et par 1’absence de cataphylles dans sa

partie proximale (pl. 3, fig. 3).
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2 Concepts d’architecture végétale

L’architecture d’une plante repose sur la nature et I’agencement relatif de chacune de ses
parties ; elle correspond a 1’expression d’un équilibre entre des processus endogenes de
croissance et des contraintes extérieures exercées par le milieu (Barthélémy, 1988).
L’ «analyse architecturale » repose sur I’étude de groupes d’individus d’ages différents
situés dans des environnements variés. A partir de ces observations, 1’analyse des caractéres
invariants permet de déduire la séquence de développement endogeéne de I’espece et de
comprendre de quelle maniere cette séquence peut étre modulée par I’influence du milieu.
Depuis les premiers travaux initiés par Hall¢ et Oldeman (1970) de nombreux concepts ont
été développés, traduisant des événements fondamentaux intervenant au cours du
développement des plantes. Ces notions se retrouvant dans la littérature (Edelin, 1984,
Barthélémy, 1988 ; Nicolini, 1997 ; Sabatier, 1999 ; Grosfeld, 2001), cette partie a pour but
de fournir un résumé non exhaustif des concepts majeurs auxquels nous ferons référence au

cours de ce travail.

2.1 Le modéle architectural

En s’appuyant sur I’analyse architecturale, le concept de « modele architectural » (Hallé et
Oldeman, 1970 ; Hallé¢ et al, 1978) a, dans un premier temps, €té établi a partir de
I’observation de plantes de la forét tropicale, puis a ensuite €té étendu aux especes d’autres
régions bioclimatiques. Il correspond a la stratégie de croissance, de ramification et de
floraison inhérente a I’espece et représente 1’expression de son programme de développement

endogene.

La typologie des modéles architecturaux repose sur l’observation de quatre groupes
principaux de caractéres morphologiques: la croissance (rythmique ou continue), la
ramification (absente ou présente, monopodiale ou sympodiale, rythmique, continue ou
diffuse), la direction de croissance des axes (axes orthotropes, plagiotropes ou mixtes) et la
position de la sexualité (terminale ou latérale). Chaque modéle correspond a une combinaison
particuliere de ces caractéres architecturaux : jusqu’a maintenant, 23 modeles ont été décrits

pour I’ensemble du régne végétal (Hall¢ et al., 1978 ; pl. 4)
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2.2 L’unité architecturale

Le modéle architectural représente une stratégie globale de la plante mais s’appuie sur des
caracteres trop généraux pour qualifier I’architecture d’une espéce et la différencier de celle
d’individus d’autres especes. Par exemple, bien qu'un Saguaro (Carnegiea sp.), qu’un pin ou
qu’une Euphorbe cactiforme se développent selon le modele architectural de Rauh, chacun
exprime le modele d’une maniere spécifique (pl. 5, fig. 1). Confronté au probléme lors d’une
étude sur I’architecture de divers coniféres, Edelin (1977) établit une typologie des différentes
catégories d’axes végétatifs aux propriétés morphologiques homogenes au sein du systeme
aérien ramifi¢ qu’il appelle « diagramme architectural » (pl. 5, fig. 2). Ce concept fut repris
plus tard sous le nom d’« unité architecturale » (Barthélémy et al., 1989) et repose sur les
principes suivants : 1’architecture d’une plante peut étre considérée comme un systéme
ramifi¢ hiérarchique dans lequel les axes peuvent étre groupés en catégories selon leurs
caractéristiques morphologiques et fonctionnelles. Pour chaque espece, le nombre de
catégories d’axes est fini. L’unit¢ architecturale correspond a un stade précis du
développement des individus d’une méme espéce ou toutes les catégories d’axes sont
exprimées. Le résultat peut étre résumé dans un tableau accompagné d’un diagramme (pl. 5,
fig. 3). Les différences entre espéces résultent du nombre, de la nature et de la position

relative des différentes catégories d’axes identifiées.

Planche 5. L’unité architecturale.

Figure 1. Exemples de plantes conforment au modele architectural de Rauh. (a) Le Saguaro, Carnegiea gigantea
Britton & Rose (Cactaceae), (b) Pinus nigra Aiton (Pinaceae)et (¢) Euphorbia sp. (Euphorbiaceae) ; (Photos : D.
Barthélémy) expriment le modele de Rauh d’une manicre spécifique. La notion de modele est alors trop générale
pour qualifier I’architecture d’individus d’une espéce et de la différencier de celle d’individus d’autres espéces.
Figure 2. Autour du mod¢le architectural de Rauh, 4 espéces de coniféres conformes au modele expriment leurs
propres potentialités ; celles-ci définissent une organisation spécifique qui correspond a 1’unité architecturale
(d’apres Edelin, 1977).

Figure 3. L’unité architecturale du Fréne commun (Fraxinus excelsior L., Oleaceae), (d’apreés Barthélémy et al.,
1997). (a) Tableau et (b) schéma récapitulatifs des caractéristiques des différentes catégories d’axes de 1’espéce.
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Planche 6. La réitération.

Figure 1. Séquence de développement du Fréne commun (Fraxinux excelsior L., Oleaceae ; d’apres Barthélémy et al., 1997). (a)
le jeune arbre ; (b) ’arbre conforme a son unité architecturale ; (¢) I’arbre et la mise en place de la cime par réitération immédiate
et séquentielle, (d) I’arbre adulte et la diminution de taille des complexes réitérés successifs dans la cime. Les axes ultimes ne sont
pas représentés.

Figure 2. Séquence de développement de Shorea stenoptera Burck, Dipterocarpaceae (d’aprés Hallé, 1999). (a) stade de 1 "unité
architecturale, (b) édification de la cime par réitération (réitération différée séquentielle), (¢) ’arbre adulte peut étre considéré
comme une colonie de complexes réitérés. Un complexe réitéré (d) est similaire a la jeune plante (a).

Figure 3. Réitération immédiate séquentielle et partielle chez le cyprés de la cordillére, Austrocedrus chilensis (D. Don) Florin &
Boutelje, Cupressaceae (d’aprés Grosfeld, 2001). (a) arbre réitéré de 40 ans ; (b) détail d’une branche située en position distale et
constituée de 4 ordres de ramification ; (¢) détail d’une branche située en position médiane avec des réitérations partielles d’ordre
2 (les A2 sont dupliqués en A’2) ; (d) détail d’un rameau situé en position basse avec des réitérations partielles successives de
second ordre.
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2.3 La réitération

Certaines plantes peuvent rester conformes a leur unité architecturale durant toute leur vie
tandis que d’autres peuvent paraitre plus complexes et beaucoup plus ramifiées. Dans ces cas
la, une analyse minutieuse révele que cette complexité ne provient pas de I’apparition de
nouvelles catégories d’axes, mais d’une duplication des catégories d’axes déja existantes.
Cette duplication de tout ou partie de I’architecture de I’arbre a été appelée « réitération » par
Oldeman (1974) et la partie dupliquée est appelée « complexe réiteré » (Hall¢ et al., 1978),
(pl. 6). La réitération est respectivement qualifiée de « fotale » ou « partielle » si c’est
respectivement la totalité ou seulement une partie de I’unité architecturale qui est dupliquée.
La réitération qui résulte du développement d’un bourgeon latent est qualifiée de « différée »
tandis que la réitération qui se met en place a partir d’'un méristéme déja existant et
fonctionnel est qualifiée d’« immédiate ». On distingue également différents types de
réitération en fonction de leur déterminisme supposé. La réitération « traumatique »
correspond au développement d’un complexe réitéré a la suite d’un traumatisme subi par la
plante ce qui permet a I’arbre de “régénérer” la partie blessée (Hallé ef al., 1978 ; Edelin,
1984). La réitération « adaptative » désigne tout type de réitération occasionnelle résultant
d’une réaction de la plante a des modifications des condition du milieu (de Reffye et al., en
préparation). A 1’opposé€ de ces deux types de réitération plutdt opportunistes, la réitération
« séquentielle » définit un phénomene inéluctable s’exprimant de fagon automatique au cours
du développement de tous les individus (Edelin, 1984 ; Drénou, 1994 ; Nicolini, 1997 ; de
Reffye et al., en préparation). Dans ce cas, elle est totalement intégrée a la séquence de

développement de la plante (pl. 6, fig. 1).
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Planche 7. Niveaux d’organisation et phénomeénes de répétition chez les phanérogames.
Les niveaux d’organisation sont le métamére, 1’unité de croissance, la pousse annuelle, le module, 1’axe, 1’unité architecturale et
I’arbre entier. Les phénomeénes de répétition sont la croissance, la ramification, et la réitération.
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2.4 Niveaux d’organisation

Le développement d’une plante est assuré par les processus de croissance, de ramification et
de réitération qui conduisent a la duplication de structures botaniques ¢lémentaires. Le
nombre de ces entités botaniques est réduit et on distingue couramment, du plus simple au
plus complexe : le métameére, I’unité de croissance, la pousse annuelle, le module, ’axe,
I’unité architecturale, I’arbre entier qui traduisent autant de niveaux d’organisations emboités
les uns dans les autres (Barthélémy, 1991) ; (pl. 7).

La présence de ces différents niveaux d’organisation dépend du mode du développement de la
plante. L’arbre entier peut correspondre a I'unité architecturale en ’absence de réitération
dans le cas d’un sapin ou bien étre considéré comme une colonie de complexes réitérés chez
le chéne adulte ou la réitération est séquentielle. Un axe peut étre constitué d’une succession
de modules dans le cas d’une croissance définie, d’une succession de pousses annuelles ou
d’unités de croissance si la croissance est indéfinie et rythmique (avec respectivement une
référence ou non a un pas de temps annuel comme dans les régions tempérées par exemple),

ou d’une succession de métameéres si la croissance est continue et indéfinie.

2.5 Gradients morphogénétiques

Les caractéristiques des entités botaniques €élémentaires dupliquées par les processus de
croissance, ramification, réitération évoluent au cours d’une séquence de différenciation. Ces
changements peuvent étre de nature qualitative et/ou quantitative et s’expriment de manicre
continue et graduelle des niveaux d’organisation les plus ¢lémentaires aux plus englobants.
Nous présenterons ici les gradients principaux présents chez la majorité des végétaux
vasculaires (pl. 8) ; (Barthélémy et al., 1997).

» « L’effet de base » : il correspond a une augmentation progressive de la vigueur des entités
botaniques successivement ¢émises aprés la germination au cours de la phase
d’établissement de la plante (augmentation de la longueur des unités de croissance ou des
pousses annuelles, augmentation du taux de polycyclisme, du nombre de nceuds par UC,
du nombre de branche portées...); (Barthélémy et al., 1997 ; Heuret et al., 2000 ;
Nicolini, 1998 ; Grosfeld, 2001...).

» La «dérive » : elle correspond au vieillissement du méristéme édificateur et se traduit par
une perte de vigueur des entités botaniques successivement émises par celui-ci sur un axe

agé (métamere, unité de croissance ou pousse annuelle, module...)

»  « L’ordre de ramification » : le premier axe issu de la graine correspond a 1’ordre 1, tandis

que les axes portés par celui-ci sont qualifiés d’ordre 2 et ainsi de suite (Hallé et al.,
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Planche 8. Les gradients morphogénétiques.

Figure 1 : Représentation théorique de la répartition d’entités botaniques ayant les mémes caractéristiques morphologiques en
fonction de quatre gradients morphogénétiques : I’effet de base, I’acrotonie, la réitération et la dérive (d’aprés Barthélémy et al.,
1997). Chaque rectangle correspond a une entité. Les entités de la méme couleur et de méme taille possedent des caractéristiques
morphologiques équivalentes.

Figure 2 : Le développement par intercalation (Edelin, 1977). La morphogenése du systéme ramifié¢ se fait par intercalation de
nouvelles structure au cceur méme de son architecture. Les premiere structures apparues sur le tronc sont ainsi « repoussées » a la
périphérie sur les branches suivantes.
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1978). L’effet de ’ordre de ramification se traduit le plus souvent par une diminution de
la vigueur des entités botaniques de 1’ordre 1 vers les ordres élevés (Barthélémy et al.,
1997). La notion d’ordre de ramification ne doit pas étre confondue avec la notion de
catégorie d’axe utilisée pour I'unité architecturale (¢f. § 2.2). Par exemple, dans le cas
d’un jeune fréne, méme si le tronc, les branches et les rameaux correspondent tres
généralement a des ordres de ramification croissants, les structures les plus différenciées
(cf- les rameaux) peuvent naitre directement sur le tronc, soit sur les premieres UC émises
par celui-ci (phénomene d’intercalation), soit dans la partie proximale des UC du tronc de
I’arbre adulte (phénomeéne d’acrotonie) ; (Barthélémy et al., 1997).

Certains phénoménes comme le développement par « intercalation », Edelin (1984) se
superposent a I’expression de gradients. Au cours de I’ontogénie, et pour un grand nombre de
plantes, on assiste a un transfert progressif des caractéristiques présentées par la base du tronc
au début de sa formation, vers les premiers axes latéraux formés puis vers les rameaux portés
par les branches une fois que celles-ci sont différenciées. D’autres gradients sont visibles a un
niveau plus local. Par exemple ’acrotonie illustre un gradient au niveau de 1’unité de
croissance des métameres de la partie proximale ou distale ayant des aptitudes différentes a la
ramification. Dans le cas du noyer, les chatons males sont portés préférentiellement vers la
zone basale de I’UC (Sabatier, 1999). Dans le cas du pommier, les rameaux longs, rameaux
courts et les rameaux floriféres sont situés sur des zones bien précises le long de la pousse
annuelle (Guédon et al., 2001a). Lorsqu’on veut caractériser des gradients, cela ameéne
naturellement a décrire un niveau d’organisation donné comme une succession d’entités
botaniques d’un niveau d’organisation plus élémentaires. Par exemple on peut s’intéresser aux
propriétés des unités de croissance successives le long d’un axe ou bien aux propriétés des
métameres successifs le long d’une unité de croissance. Cette notion de topologie est un des

principes de base pour la construction de séquences d’événements botaniques.

19



Axes
+
(]

PtAl-00106730, versionV] o dafas 2006

Qo o

Planche 9. Les niveaux de description des séquences.

Un axe peut se décrire comme une succession de modules (a), de pousses annuelles (b), d’unités de croissance (¢) ou de
métaméres (d). Un module peut se décrire comme une succession de pousses annuelles (e), d’unité de croissance (f) ou de
métameéres (g) ; une pousse annuelle peut se décrire comme une succession d’unités de croissance (h) ou de métameres (i) ; une
unité de croissance peut se décrire comme une succession de métaméres (j). Les étoiles noires a 4 branches correspondent aux
¢chelles de description les plus propices a 1’utilisation des modéles présentés par la suite (les séquences présentent généralement
une longueur suffisante); les étoiles blanches a 5 branches correspondent aux niveaux de description présentés dans le cadre de
cette thése. Les index, ou rangs des entités successives, sont notés i .
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3 Les séquences d’événements

3.1 Définition

Une entit¢ botanique peut étre considérée comme une succession ordonnée d’entités
botaniques d’un niveau d’organisation inférieur. Par exemple une UC peut se décrire comme
une succession de métameres que I’on peut ordonner selon leur position relative sur 1’UC.
Pour chaque entité botanique on peut mesurer un certain nombre de variables qui traduisent
soit ses caractéristiques (par exemple la longueur de I’entre-nceud), soit les caractéristiques
des entités qu’elle porte (par exemple le type de rameau porté : issu d’une ramification
immeédiate ou différée). La succession ordonnée et indexée des valeurs prises par une variable
(qualitative ou quantitative) correspond a une « séquence d’événements botaniques ». L’ index
correspond au rang des entités successives. Les valeurs prises par la variable seront appelées

observations.

3.2 Niveaux de description des séquences

En regard du nombre fini de niveaux d’organisation, il est possible d’établir une typologie des
niveaux de description les plus courants utilisés dans la construction de séquences
d’événements botaniques. En fonction du mode de développement de 1’espéce étudiée, son
architecture pourra se décrire au travers d’un nombre plus ou moins grand de niveaux

d’organisation et de séquences d’événements. De manicre théorique (pl. 9) :

» Un axe peut se décrire comme une succession de modules, de pousses annuelles, d’unités
de croissance ou de métameres.

* Un module peut se décrire comme une succession de pousses annuelles, d’unités de
croissance ou de métameres.

* Une pousse annuelle peut se décrire comme une succession d’unités de croissance ou de
métameres.

» Une unité de croissance peut se décrire comme une succession de métameres

Dans la pratique, méme si la topologie de la plante permet la construction de certaines

séquences, certains niveaux de description ont peu d’intérét :

- La description d’une pousse annuelle polycyclique (constituée de plusieurs unités de
croissance) comme une succession de métameres a peu de sens. En effet, le niveau unité
de croissance induit de fortes propriétés structurelles comme par exemple des
modifications des propriétés des métameres a proximité des arréts de croissance intra-
annuels. Si on ne tient pas compte de cette information, il devient alors difficile

d’interpréter les résultats sur un ensemble de pousses annuelles pouvant étre constituées
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d’un nombre variable d’unités de croissance. Pour ces raisons, la description d’une entité
botanique se fait généralement au niveau d’organisation immédiatement inférieur qui la

compose.

- Lorsqu’une séquence est trop courte, I’information générée par la prise en compte de la
succession des entités botaniques est faible par rapport a 1’information fournie lorsqu’on
considére de simples vecteurs (par exemple, une pousse annuelle est souvent constituée
d’un nombre réduit d’unités de croissance successives). Les outils statistiques
couramment utilisés au cours de ce travail sont alors souvent inappropriés. Une analyse

multivariée est alors préférable (ex : analyse des composantes principales).

En regard de ces contraintes les séquences qui nous paraissent naturellement les plus

représentées et ayant le plus d’intérét dans le monde végétal sont :

» Un axe décrit comme une succession de pousses annuelles (qui se confondent avec les
unités de croissance dans le cas d’une croissance monocyclique).

» Un axe décrit comme une succession de modules dans le cas d’une croissance définie (ou
de perte de dominance du méristéme apical).

» Un axe décrit comme une succession de métameres dans le cas d’une croissance continue.

*» Un module décrit comme une succession de métaméres dans le cas d’une croissance
continue définie.

» Une UC décrite comme une succession de métameres dans le cas d’une croissance

rythmique.

Dans le cadre de ce travail, les résultats porteront uniquement sur des entités décrites a

I’échelle du métamere tandis que les autres échelles de description seront discutées.

3.3 Variables mesurées

Si les niveaux de description les plus couramment utilisés sont en petit nombre, les variables
qu’on peut considérer sont multiples et dépendent de la problématique posée. Elles peuvent
étre quantitatives (nombre de feuilles et nombre de branches par nceud, longueur de 1’entité)
ou qualitatives (types de productions axillaires). Dans le cas ou les valeurs prises par une
variable qualitative peuvent étre ordonnées de maniere logique, alors cette variable peut étre
considérée comme ordinale. Par exemple, si pour la variable « type de production axillaire »
on note (0) bourgeon non-développé, (1) rameau avorté, (2) rameau développé, la variable
peut étre considérée comme ordinale, I’incrémentation du code exprimant une augmentation
de vigueur. Cette notion d’ordre apporte une information plus riche que dans le cas d’une

variable qualitative nominale.
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Planche 10. La dynamique des séquences.

Figure 1. Exemple de séquences stationnaires. Plusieurs axes de Cyprés de 1’Arizona (Cupressus arizonica) en phyllotaxie
opposée décussée sont décrits noeud par nceud et le nombre de branches portées a chaque noeud est relevé (0, 1 ou 2 branches). Les
fréquences d’observation des valeurs prises par la variable mesurée varient peu en fonction de I’index.

Figure 2. Exemple de séquences non stationnaires a phases transitoires. Plusieurs axes de Pommier (cultivar ‘Reinette B’) sont
décrits nceud par nceud et le type de production axillaire est relevé a chaque nceud (bourgeon, rameau court différé d’un an,
rameau long différé d’un an, rameau florifére, rameau immédiat). Les fréquences d’observation varient brusquement en fonction
de I’index traduisant une répartition des différents types de productions axillaires sur des zones préférentielles (d’aprés Guédon et
al.,2001).
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3.4 Séquences univariées ou multivariées

Dans le cas ou deux variables sont dépendantes, ne mesurer qu’une seule variable a peu de
sens. Par exemple, dans le cas du Cyprés de Provence (Cupressus sempervirens L.), la
phyllotaxie est verticillée par 4 chez la plantule puis devient verticillée par 3 avant de devenir
opposée décussée chez 1’arbre adulte. Ainsi, chaque nceud pourra porter au maximum un
nombre de rameaux é€gal au nombre de feuilles. Analyser les séquences du nombre de
branches portées par les nceuds successifs d’un axe a peu de sens si on ne possede pas
I’information sur I’évolution de la phyllotaxie. A I’inverse, considérer plusieurs variables
pour un méme index peut permettre par la suite d’étudier une éventuelle relation entre ces

variables.

3.5 Dynamique des séquences

La dynamique d’une séquence s’apprécie principalement en représentant les probabilités
d’observation des valeurs prises par la variable mesurée en fonction de 1’index. Si les
fréquences d’observation ne varient pas ou peu en fonction de I’index alors les séquences sont
considérées comme stationnaires (pl. 10, fig. 1). Dans le cas contraire, lorsqu’il existe une
évolution des fréquences d’observation en fonction de 1’index, alors les séquences sont
qualifiées de non-stationnaires. Cette évolution en fonction de 1’index peut étre progressive et
on parlera alors de «tendance » ; elle peut aussi étre brutale et on parlera alors de phases

transitoires (pl. 10, fig. 2).

Ces différents types de dynamique correspondent a des organisations a des échelles
différentes.

Lorsque les séquences sont stationnaires, notre problématique sera d’étudier les dépendances
locales entre les observations successives. Lorsque certaines successions d’observations sont
privilégiées, cela se manifeste sous la forme d’expression de séquences courtes sur-
représentées ou « motifs ». Ces motifs impliquent une certaine régularit¢é dans le
fonctionnement méristématique et peuvent avoir ou non une interprétation structurelle ou
morphologique.

Lorsque les séquences présentent des phases transitoires, cela souligne la présence de zones
successives. Une zone correspond par exemple a une série de nceuds qui vont porter un type
de production axillaire en particulier (fleurs, rameaux immédiats, ...). De manicre générale,
une zone se caractérise par sa longueur et par sa composition en terme d’« observations ». Au
sein d’une zone la composition est homogéne tandis que d’une zone a 1’autre, la composition
change de maniére significative. Chez le pommier (pl. 10, fig. 2), on voit ainsi que les
différents types de productions axillaires observés (rameaux immédiats, rameaux floriferes...)

sont disposés sur des zones préférentielles le long de I’axe.
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Planche 11. Aire de répartition naturelle du chéne rouge d’Amérique (Quercus rubra L., Fagaceae) et
dispositifs d’étude en France.

(a) Aire de répartition naturelle (en rouge) du chéne rouge d’ Amérique.

(b) En France, localisation des dispositifs expérimentaux ou sont situés les arbres étudiés.
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1 Especes étudiées
1.1 Le chéne rouge d’Amérique Quercus rubra L. (Fagaceae, Dumort.)

1.1.1 Caractéristiques générales de I’espéce

Le chéne rouge d’Amérique possede une aire de répartition naturelle trés vaste sur la plus
grande partie de la moiti¢ orientale de I’Amérique du Nord (Timbal ef al., 1994) ; (pl. 11, a).
Introduit en France entre la fin du XVII™ et le début du XVII™ siécle comme arbre

éme

d’ornement, ce n’est qu’au début du XX si¢cle que les forestiers 1’utiliserent dans les
Pyrénées occidentales pour remplacer les foréts de chénes pédonculés et de chataigniers
attaqués respectivement par 1’oidium et ’encre. En France, son aire potentielle recouvre la
majeure partie du pays a I’exception de la région méditerranéenne (trop seche en été) et des
zones montagneuses situées au-dessus de 900 métres environ. Les principaux départements de
production sont les Pyrénées Atlantiques, le Loir-et-Cher et la Haute-Vienne (Meredieu,
1994). En raison de sa croissance rapide alliée a la qualité de son bois (Nepveu, 1994) et de sa
faible sensibilité aux maladies des chénes européens, cette essence est utilisée, notamment
dans le Gers, pour le reboisement de terres agricoles abandonnées par I’agriculture. Le besoin
de mieux connaitre sa biologie pour définir, dans ces conditions particuli¢res (faible densité
de plantation, milieux ouverts soumis a un fort enherbement, antécédent de fertilisation...), un
mode de conduite de peuplement adapté a conduit a la création de divers dispositifs

expérimentaux.
1.1.2 Matériel végétal et site d’étude

Deux populations d’arbres provenant de deux dispositifs expérimentaux distincts ont été
étudiées.
1.1.2.1 Le dispositif expérimental de la commune d’Ayzieu

Les arbres étudiés sont issus de glands provenant d’un peuplement classé du sud-ouest de la
France dans la forét de Nabas (Pyrénées atlantiques, 64). Ils ont poussé un an en pépiniere
avant d’étre transplantés, en février 1992, sur un dispositif expérimental situ¢ dans le sud-
ouest de la France (4yzieu) ; (pl. 11, b) et largement décrit par divers auteurs (Cabanettes et
al.,1995 ; Guérard et al., 2001). Pour cette étude, nous avons retenu 120 arbres de 4 placettes
plantés avec la méme densité (écartement isométrique de 2 meétres entre les arbres), et
désherbés régulierement. La moiti¢ des arbres a ét¢ fertilisée lors de la transplantation tandis
que les autres n’ont subi aucun traitement. Aprés une analyse préalable des données, il s’est
avéré que la fertilisation n’avait engendré aucune différence significative sur la répartition
structurelle des rameaux sur les UC. Ceci est en accord avec divers travaux menés sur ce

dispositif expérimental qui ont montré que la fertilisation n’avait eu aucune influence
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Planche 12. Description et interprétation des diverses cicatrices observables chez le chéne rouge d’Amérique
(d’apreés Guérard, 1996).

Figure 1. Description de la morphologie des bourgeons et des organes foliaires associés (feuilles ou cataphylles) le long de
I’unité de croissance.

Figure 2. Dessin de détail d’un arrét de croissance inter-annuel (@) ou intra-annuel (b).

Figure 3. Dessin de détail d’un rameau a développement immédiat (a) ou différé (b).

c.a. = cataphylles en anneau (ou cicatrice) ; c.b = cataphylles basales (ou cicatrice); c.f. = feuilles (ou cicatrice); c.i. =
cataphylles intermédiaires (ou cicatrice); c.s. = cataphylles sommitales ; c.st. = cicatrices de stipules ; b.t. = bourgeon terminal ;
b.1. = bourgeon latéral ; b.p. bourgeons des préfeuilles (ou cicatrice) ; mm. = millimétre.



tel-00106730, version 1 - 16 Oct 2006

PARTIE III : MATERIEL ET METHODES

significative sur la croissance des arbres, le nombre moyen de branches portées, ainsi que sur
leur statut nutritif (Guérard et al., 2001). Pour ces raisons, nous avons choisi d’analyser

ensemble les arbres issus de ces deux traitements.

1.1.2.2  Le dispositif du domaine expérimental de Cestas (INRA Pierroton)

Les arbres étudiés sont issus de glands provenant également de la forét de Nabas. Ils ont été
semés au printemps 1993 a la pépiniere du domaine expérimental de Cestas de ['INRA
Pierroton a Bordeaux (pl. 11, b). Les arbres étaient disposés sur trois lignes de plantation
espacées de 80 cm. Sur une méme ligne, ils étaient espacés d’une trentaine de centimétres. 50
individus ont étés retenus pour cette étude. Ils ont été fertilisés et désherbés réguliérement.

Des irrigations ont été mises en place durant la période estivale.
1.1.3 Protocole et paramétres mesurés

Durant I’hiver 1995/96, lorsque les arbres d’Ayzieu avaient 5 ans et les arbres de Cestas 3
ans, les unités de croissance des pousses annuelles de I’axe principal des arbres formées en
1994 ont respectivement été mesurées par Natacha Guérard dans le cadre de son DEA (voir
Guérard, 1996) et par Javier Puntieri dans le cadre d’un stage post-doctoral.

Ces observations a posteriori sont rendues possibles par la reconnaissance de marqueurs
morphologiques qui résultent de la croissance de 1’arbre (cicatrices de cataphylles en anneau
au niveau des arréts de croissance, cicatrices de feuille...). Les limites d’unités de croissance
(arrét de croissance intra-annuel) se distinguent des limites de pousses annuelles (arrét de
croissance inter-annuel) par un nombre de cicatrices de cataphylles moins élevé (pl. 12, fig.
2). Chaque unité de croissance est constituée d’une succession de nceuds, séparés par des
entre-nceuds et successivement associés, de la partie proximale a la partie distale de I’'UC, a
une série de cataphylles (ou organes foliaires de nature écailleuse et non photosynthétique ;
Caraglio et Barthélémy, 1997), une série de feuilles assimilatrices et une série de cataphylles
ou de feuilles a limbe petit. Chacun de ces organes axile un bourgeon latéral dont la
morphologie change selon sa position sur I’'UC (pl. 12, fig. 1). Au cours d’une saison de
végétation, lorsque la pousse annuelle (PA) est allongée au cours d’une seule vague de
croissance, elle est dite monocyclique et elle est constituée d’une seule unité de croissance
appelée UC.mono. Lorsque 2 vagues de croissance se produisent au cours d’une méme année,
la pousse annuelle est dite bicyclique ; elle est alors constituée d’une premic¢re UC printanicre
appelée « UC.bil » suivie d’une UC estivale appelée « UC.bi2 » (Heuret et al., 2000 ;
Guérard et al., 2001). On distingue également différents types de rameaux identifiables par
I’observation du nombre de cicatrices de cataphylles a leur insertion sur I’axe porteur. Dans la
plupart des cas, apres la mise en place d’une UC, il y a formation d’un bourgeon latéral et le
méristéme entre dans une phase de repos avant de donner un rameau qualifi¢ de rameau a
développement différé (Caraglio et Barthélémy, 1997). Ces rameaux différés peuvent se

mettre en place en méme temps qu’une autre unité¢ de croissance sur 1’axe porteur durant la
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Planche 13. Les différents types de rameaux considérés dans la construction des séquences de ramification
pour les UC.mono (PA monocycliques) et les UCbi.1 et UCbi.2 (PA bicycliques) mesurées chez le chéne rouge.
Les rameaux différés d’un cycle (1) ne peuvent étre présents que sur les UC.bil tandis que les rameaux différés d’un an mono-
(2) ou polycycliques (3) peuvent étre présents sur tous les types d’UC.
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méme année et sont alors qualifiés de rameaux différés d’un cycle. D’autres se mettent en
place I’année suivante et sont alors qualifiés de rameaux différés d’un an. Dans d’autres cas,
les rameaux latéraux peuvent se développer immédiatement a partir d’'un méristeme latéral
sans que celui-ci ne présente de phase de repos. Il n’y a pas alors formation de bourgeon
latéral et les rameaux issus de ce mode de ramification sont qualifiés de rameaux a
développement immédiat (Caraglio et Barthélémy, 1997). Les rameaux immédiats se
distinguent des rameaux différés par 1’absence de cicatrice de cataphylle a leur insertion sur
I’axe porteur (pl. 12, fig. 3a). Les rameaux différés d’un an se distinguent des rameaux
différés d’un cycle par un nombre beaucoup plus €levé de cicatrices de cataphylles a leurs
insertion (pl. 12, fig. 3b). Les UC.mono ne portent généralement que des rameaux différés
d’un an, les UCbi.1 portent des rameaux différés d’un cycle et/ou d’un an tandis que les
UC.bi.2 ne portent que des rameaux différés d’un an et/ou des rameaux immédiats (Guérard et
al., 2001 ; Nicolini et al., 2000) ; (pl. 13).

Pour chaque UC ont été relevés :

» la longueur, au 1/2 centimétre pres, mesurée de la premicre cataphylle a la base de I'unité

de croissance jusqu’a la premiere cataphylle de I’unité de croissance suivante.

= e nombre total de nceuds. A la base et au sommet des UC, nous avons considéré les

nceuds lorsque la longueur de I’entre-nceud sous-jacent devenait supérieure a 1 millimétre.

= e type d’organe foliaire associé¢ a chaque nceud en distinguant les cicatrices de cataphylles

de celles des feuilles assimilatrices.

» e type de production axillaire associ¢ a chaque nceud : les bourgeons (ceux qui €taient
tombés ou cassés et considérés comme bourgeons morts ont €té distingués de ceux qui
¢taient toujours en place et visiblement vivants), les rameaux immédiats, les rameaux
différés d’un cycle, les rameaux différés d’un an dont la PA édifiée I’année suivante en
1995 est monocyclique et les rameaux différés d’un an dont la PA est polycyclique. Le
polycylisme représente pour le chéne rouge un gain de taille de la pousse annuelle et il
constitue un des parameétres permettant d’apprécier la vigueur d’un axe (Dickson, 1994 ;
Guérard et al., 2001). Cette distinction entre rameaux différés d’un an mono- et
polycyclique a été retenue pour localiser, sur la pousse annuelle porteuse, les rameaux les

plus vigoureux en regard de ce critere.

= [e statut mort ou vivant de 1’apex.
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Certains parametres ont été déduits des précédents :

* le nombre total de rameaux par UC quelle que soit leur nature.

* [a longueur moyenne des entre-nceuds des UC en divisant la longueur de 1’UC par le

nombre de nceuds la constituant.

» e rapport L.UCbi.1/L.PAbi qui correspond a proportion de I’'UCbi.1 dans la longueur de

la pousse annuelle bicyclique a laquelle elle appartient.

La nature morte ou vivante de 1’apex pouvant avoir une influence sur les modalités de
ramification (Ward, 1964 ; Harmer, 1993 ; Harmer et Baker, 1995 ; Chaar et al., 1997 ;
Nicolini et al., 2000), les UC dont I’apex était nécrosé ont été écartées de 1’analyse. D’autre
part, seulement six des UC.bi2 des arbres d’Ayzieu et une des UC.bi2 des arbres de Cestas
présentaient des rameaux immédiats ce qui constituait une modalité trop peu représentée pour

étre analysée et nous les avons également écartées de 1’analyse.

En regard de ces différents tris et du taux de polycyclisme en 1994 (tab. 1), les effectifs
finaux ayant servis a l'analyse sont de 24 UC.mono, 68 UC.bil et 55 UC.bi2 pour le
dispositif d 'Ayzieu et de 8§ UC.mono, 33 UC.bil et 32 UC.bi2 pour le domaine de Cestas.

Tableau 1. Pourcentages de pousses annuelles, mono- bi- et tricyclique formées en 1994 sur 1’axe principal des

arbres du dispositif expérimental d’Ayzieu ou du domaine de Cestas.

PA monocycliques PA bicycliques PA tricycliques
Dispositif d’Ayzieu 23.4 72.1 4.5
Domaine de Cestas 18.9 67.9 13.2

Les UC.mono des arbres de Cestas étant en trop petite quantité, 1’utilisation de modeles
statistiques pour caractériser la répartition des différents types de rameaux le long de I’'UC n’a
pas été possible. Seuls les modéles estimés a partir des séquences de ramification des
UC.mono des arbres d’Ayzieu seront présentés. La structure des UC consécutives des pousses
annuelles tricyclique n’a également pas été étudiée en regard du faible effectif.

1.1.4 Construction des séquences

Les UC ont été décrites nceud a nceud de leur sommet vers leur base. A chaque nceud, le type
de production axillaire est codé de la maniére suivante : (0) pour un bourgeon mort ou latent,
(1) pour un rameau différé d’un cycle, (2) pour un rameau différé d’un an monocyclique et (3)

pour un rameau différé d’un an polycylique (pl. 13).
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Planche 14. Architecture et morphologie de Cecropia obtusa Trécul (Cecropiaceae).

Figure 1. C. obtusa croit selon le modéle architectural de Rauh (axes orthotropes, ramification rythmique et floraison latérale).
Figure 2. Trois bourgeons sont visibles a I’aisselle des jeunes feuilles (a). Les bourgeons situés de part et d’autre du bourgeon
central peuvent développer des inflorescences constituées d’un ensemble d’épis (b). Les inflorescences non matures sont
protégées par une bractée engainante. L’espéce est dioique : les inflorescences femelles comportent 4 épis (¢) tandis que les
inflorescences méales sont constituées de 12 a 15 épis (d) de plus petite taille. j.f. = jeunes feuilles ; c.f.a. = cicatrice de feuille
axillante ; s. = stipule (calyptre) ; c.s. = cicatrice de stipule ; b.r. = bourgeon a I’origine des rameaux ; b.i. = bourgeon a 1’origine
des inflorescences ; e.f. = épi femelle ; e.m. = épi male ; b. = bractée ; e.m.i. = épi male immature (la bractée protectrice a été
retirée) ; p.i. = pédoncule inflorescentiel.

Figure 3. Exemples de cicatrices résultant du fonctionnement des bourgeons axillaires. (a) rameau avorté et bourgeons
inflorescentiels non développés ; (b) rameau avorté et inflorescences avortées ; (¢) rameau non développé et inflorescences
développées ; (d) rameau développé et inflorescences développées ; (e) rameau avorté et inflorescences développées. c.r.a. =
cicatrice de rameau avorté ; r.d. = rameau développé ; c.i.a. = cicatrice d’inflorescence avortée ; c.i.d. = cicatrice d’inflorescence

développée ; c.s. = cicatrice de stipule ; c.f.a. = cicatrice de feuille axillante.
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1.2 Cecropia obtusa Trécul (Cecropiaceae, C.C. Berg).

1.2.1 Caractéristiques générales du genre et de I’espéce étudiée

Les individus de Cecropia obtusa se développent selon le modele architectural de Rauh
(Hallé et al., 1978). Les axes sont orthotropes, a sexualité latérale et a ramification rythmique
(pl. 14, fig. 1). La phyllotaxie est alterne spiralée d’indice 3/7. Les feuilles sont stipulées,
entieres lorsque 1’arbre est jeune, puis deviennent palmatilobés (6 a 8 lobes) aux stades
ultérieurs. La face adaxiale est vert foncé tandis que la face abaxiale est recouverte par un
court feutrage trichomal blanc. C’est une espece dioique a floraison latérale. Trois bourgeons
sont présents a 1’aisselle des feuilles (pl. 14, fig. 2a). Le bourgeon central est potentiellement
a lorigine de la ramification. Les deux autres bourgeons, situés de part et d’autre,
correspondent a deux axillaires proximaux du bourgeon central et peuvent étre a I’origine des
inflorescences. Ces derni¢res s’organisent par paires et sont constituées chacune d’un
ensemble d’épis. Les €pis non matures sont protégés par une bractée engainante dont ils se
liberent au moment de I’anthése (pl. 14, fig. 2b). Les inflorescences femelles comportent 4
épis (pl. 14, fig. 2¢) tandis que les inflorescences males sont constituées de 12 a 15 épis (pl.
14, fig. 2d) de plus petite taille (Trécul, 1847 ; Touzet, 1993).

La stipule engainante, ou calyptre, présente a chaque nceud, laisse en tombant du rameau une
cicatrice caractéristique en anneau qui permet de localiser les entre-nceuds jusqu'a la base de
I’arbre. Le développement fréquent de racines échasses rend toutefois difficile et incertaine la
localisation des entre-nceuds les plus proches des cotylédons. Aprés abscission, les deux
pédoncules inflorescentiels laissent deux cicatrices caractéristiques identifiables a posteriori
sur I’ensemble des parties de I’arbre (pl. 14, fig. 3c). Certaines inflorescences peuvent étre
abortives et tombent avant I’anthese. Elles laissent alors des cicatrices de petite taille, ce qui
permet de les différencier des cicatrices d’inflorescences totalement développées. Les
rameaux peuvent également avorter a un stade précoce alors que le bourgeon commence son
expansion et laissent ainsi de petites cicatrices circulaires (pl. 14, fig. 3a). Bien qu’on observe
principalement une alternance entre rameaux et inflorescences le long d’un axe (Barthélémy,
1988), toutes les combinaisons de cicatrices de rameaux et d’inflorescences sont observables
(rameau avorté et inflorescences avortées, rameau avorté et inflorescences développées... ;
(pl. 14, fig. 3).

1.2.2 Site d’étude

Les arbres étudiés proviennent d’une régénération naturelle située a ’entrée du dispositif de
Paracou (5°18 N, 52°55 O) mis en place par le Cirad-Forét en Guyane frangaise a une
quarantaine de kilométres de Kourou (pl. 15, fig. 1). Sur le site d’étude, Cecropia obtusa

Trécul était accompagné de C. palmata Willd. et de C. sciadophylla Mart. La Guyane est
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Planche 15. Localisation du site d’étude de Cecropia obtusa et pluviométrie.
Figure 1. Localisation géographique du site d’étude en Guyane francaise.

Figure2. Pluviométrie moyenne établie pour 10 années sur la station ECEREX (ECologie-ERosion-Expérimentations ;
d’aprés Sarrailh, 1992)
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soumise a des variations saisonnicres rythmées par une saison seche de trois mois de mi-aoit
a mi-novembre et par une saison humide les 9 autres mois (Boy¢ et al., 1979) ; (pl. 15, fig. 2).
Une petite saison seche irréguliére peut se manifester certaines années aux alentours du mois

de mars.
1.2.3 Protocole de mesure et parameétres mesureés

En septembre 2000, trente arbres ont été étudiés, dont 18 males et 12 femelles. Tous les arbres
étaient occupés par Azteca alfari Emery (de couleur gris anthracite & noir) ou Azteca traili
Emery (de couleur jaune pale a miel), seules especes de fourmis associées a C. obtusa (Belin-
Depoux et al., 1997).

Les arbres présentaient de 3 a 5 étages de branches sur ’axe principal. Ce dernier a été
qualifi¢ d’axe d’ordre 1 (Al), tandis que les branches portées par I’axe principal étaient
qualifiées d’axe d’ordre 2 (A2) et ainsi de suite jusqu'a I’ordre 4. La circonférence du tronc a
Im30 a été relevée sur ’arbre sur pied et le diamétre en a été déduit sous I’hypotheése d’une
section transversale circulaire. La hauteur totale de 1’arbre et de la premicre branche

développée (en place ou élaguée) ont été relevées sur 1’arbre abattu.

L’ensemble des axes formant le systéme aérien ramifié¢ a été décrit pour 10 arbres tandis que
seul I’axe principal (Al) a ét¢ mesuré chez les 20 autres. En raison du développement
fréquent de racines échasses qui rendent 1’observation difficile vers la base de I’arbre, le

nombre de nceuds séparant les cotylédons du premier nceud mesuré est incertain (pl. 16, fig.

1).

Chaque axe a été décrit comme une séquence d’événements, ou le rang du nceud constitue le

parameétre d’index. Pour chacun des métameres des axes étudiés 3 variables ont été relevées

(pl. 16, fig. 2) :

= Lalongueur de I’entre-nceud en millimetres

= Le type de production axillaire associ¢ au bourgeon central en retenant les modalités
suivantes : (0) pas de rameau, (1) rameau avorté et (2) rameau développé (les rameaux

morts ou ¢lagués étant inclus dans cette catégorie)

= Le type de production axillaire associé¢ aux bourgeons latéraux : (0) pas d’inflorescence,

(1) inflorescences avortées et (2) inflorescences développées.
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Planche 16. Construction des séquences de floraison, de ramification et d’allongement chez Cecropia obtusa.
Figure 1. Développement de racines échasses a la base de I’arbre. Les pointillés représentent la limite a partir de laquelle il
devient difficile de localiser les nceuds. c.s = cicatrice de stipule ; r.e. = racine échasse.

Figure 2. Un axe est décrit comme une séquence d‘entre-nceuds ou les variables mesurées sont : les types de production axillaire
(correspondant aux bourgeons a I *origine des rameaux ou des inflorescences) avec 0 = structure non développée, 1 = structure
avortée et 2 = structure développée. c.s. = cicatrice de stipule ; c.r.a. = cicatrice de rameau avort¢é ; r.d. rameau développé ; c.f.a.
= cicatrice de feuille axillante ; c.i.d. = cicatrice d’inflorescence développée.

Figure 3. Modes d’indexation des nceuds en fonction de leur position sur 1’axe. (a) Pour comparer les valeurs prises par les
variables “ productions axillaires ”, les nceuds sont indexés par leur position depuis le sommet de 1’axe. (b) Pour comparer les
valeurs prises par la variable “longueur de I’entre-nceud ” les nceuds de I’Al sont indexés depuis I’insertion de la premiére
branche et I’index des A2 débute a ’index du nceud porteur de I’A1 +1. Les nceuds représentés en noir ont, suivant le mode
d’indexation, le méme index.
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1.2.4 Sens de description des séquences

Pour un axe donné, les valeurs prises par les variables qualitatives « productions axillaires »,
sont indexées en fonction de la position du nceud auxquelles elles sont associées au sein de
I’axe décrit. Afin de comparer la synchronisation des événements (floraison et ramification)
sur un ensemble d’axes provenant du méme arbre ou d’arbres différents nous avons choisi
d’indexer les valeurs en fonction du rang du nceud associé depuis le sommet de chaque axe
(pl. 16, fig. 3a). L’index 1, qui correspond au dernier entre-nceud présent sur tous les axes,
correspond a un méme moment temporel : celui ou les arbres ont ét¢ mesurés, lors du mois de
septembre 2000 (les mesures ayant duré 2 semaines). Sous I’hypothese que les noeuds des
axes comparés sont émis au méme rythme, on peut considérer que les nceuds ayant un méme
index se sont mis en place en méme temps. Si les nceuds des axes comparés sont émis a des
rythmes différents, alors cette adéquation entre topologie et chronologie disparait plus ou
moins vite avec I’incrémentation de I’index.

Dans le cas de la variable quantitative « longueur de I’entre-nceud », les A2 d’un méme arbre
seront comparés a I’Al selon le principe suivant : les nceuds de I’A1 sont indexés depuis
I’insertion de la premicre branche ¢laguée ou vivante (qui définie la base du houppier) vers le
sommet de ’arbre. L’index des A2 débute a (index du nceud porteur de I’Al) +1 (pl. 16, fig.
3b).

La régularité d’expression et le synchronisme des phénomenes de floraison et de ramification
sur les différents axes d’un individu donné ont été étudiés a partir des 10 arbres décrits
entierement. Nous présenterons les résultats concernant un arbre caractéristique. Les résultats

obtenus au niveau du peuplement proviennent de 1’analyse de 1’axe principal des 30 individus.
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Pépiniére départementale
d’Aix-les-milles

Planche 17. Aire de répartition naturelle des différentes espéces de cypres étudiées et dispositif d’étude en
France.

(a) Aire de répartition naturelle (en rouge) des huit espéces de cypres étudiées.

(b) Localisation de la pépiniére d’ Aix-les milles ou les arbres ont été élevés.
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1.3 Le genre Cupressus L. (Cupressaceae, Rich. Ex Bartl.)

1.3.1 Espéces étudiées et aires de répartition (pl. 17, a)

L’aire de répartition du genre Cupressus se trouve en zone tempérée chaude de I’hemisphere
Nord (pl. 17, a). Il est présent dans la région circum-méditerrannéene, I’ Amérique du Nord et
I’Asie (Debazac, 1964 ; Allemand, 1979). Les cyprés n’ont pas d’exigences €édaphiques
particuliéres et on peut les trouver sur des types de sols trés variés. On rencontre cependant de
grandes différences de sensibilité a la sécheresse et au froid (Ducrey et al., 1999).

On dénombre 25 taxons identifiés et décrits au moins une fois en tant qu’espéce. Ces taxons
sont considérés comme especes, espéces affines, sous-espeéces ou simple variétés (Ducrey et
al., 1999). Deux grands groupes sont distingués : le groupe nord-américain et le groupe
eurasien, ce dernier étant subdivisé en trois zones, la Chine, I’Himalaya et la Méditerranée.

Huit especes ont été retenues dans le cadre de cette étude : C. arizonica Greene, C. benthamii
Endl., C. guadalupensis S. Watson, C. sempervirens L., C. dupreziana A. Camus, C.

atlantica Gaussen, C. torulosa D. Dan ex Lamb. et C. duclouxiana B. Hickel.

» [’aire de répartition naturelle de C. arizonica s’étend, aux Etats-Unis, des montagnes du
nouveau Mexique et du Texas, a celles de I’ Arizona (Arbez, 1987), ou il occupe des foréts
presque pures situées entre 1000 et 1500 metres d’altitude. Il se trouve également au
Mexique, jusqu'a 2200 metres d’altitude, dans les régions de Chihuahua et Coahuila
(Joubert et Burollet, 1934 ; Debazac, 1964 ; Hames, 1980). En France, il a été introduit
comme essence d’ornement ou pour la formation de haies brise-vent (Arbez, 1987).

» (. benthamii est présent dans une région relativement réduite du Mexique, vers 2000
metres d’altitude, dans les Etats de Hidalgo, Vera Cruz et Puebla (Debazac, 1964). Cette
espece est quelquefois considérée comme une variété de C. lusitanica Mill. : C. lusitanica

var. benthamii (Endl.) Carricre.

» (. guadalupensis est endémique de 1’ille de Guadalupe au large de la basse Californie
(Mexique) ; (Debazac, 1964 ; Ducrey et al, 1999). Cette espece est quelquefois
considérée comme une variété de C. macrocarpa Hartw.: C. macrocarpa var.

guadalupensis Mast.

» (. sempervirens forme des peuplements naturels dans le nord de la Perse (Iran) mais aussi
en Syrie, en Turquie, a Chypre et dans de nombreuses iles grecques (Créte, Samos,
Rhodes...) ; (Ducrey et al., 1999). Il est probablement originaire des montagnes de la

Perse septentrionale (Debazac, 1964). Deux formes principales ont été¢ distinguées :
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horinzontalis, a branches étalées et fastigiata, a branches dressées, donnant une cime

étroite et dense. Plusieurs formes intermédiaires ont été caractérisées (Grosfeld, 2001).

» (. dupreziana, ou Cypres de Duprez, est présent dans le tassili des Ajjers, I’oued Tamrit,
sous forme d’arbres reliques treés agés et sans traces de régénération naturelle (Barry ef al.,
1970).

» (. atlantica est présent dans le haut Atlas marocain, entre 1100 et 2200 m d’altitude dans
les foréts de I’ Arhbar et de Tizzi de la vallée de 1’oued N’Fis (Ducrey et al., 1999).

Ces deux derniéres especes de cypres, situées en Afrique du Nord, sont parfois considérées
comme deux variétés de C. sempervirens : C. sempervirens var. atlantica (Gaussen) Silba et

C. sempervirens var. dupreziana (A. Camus) Silba.

» (. torulosa est originaire de I’Ouest de ’Himalaya occidental entre 1700 et 3000 metres
d’altitude et dans I’ouest de la Chine entre 1700 et 2700 meétres d’altitude. Peu introduit en
Europe, il est présent dans les régions les plus tempérées du sud de 1’Angleterre, dans le
midi et dans I’Ouest de la France (Ducrey ef al., 1999).

» (. duclouxiana B. Hickel est disséminé dans les foréts tempérées entre 1000 et 2000 m
d’altitude dans I’ouest de la Chine et plus particuliérement dans les provinces du Yunnan,
Sichuan, Si Kang et Gansu (Debazac, 1964 ; Ducrey ef al., 1999).

1.3.2 Morphologie générale et développement

1.3.2.1 Cotylédons, phyllotaxie et types de feuilles

Le nombre de cotylédons est variable selon les espeéces. Généralement de deux pour les
especes européennes, nord-africaines et la plupart des cypres asiatiques, il est de 3 a 6 pour les
espéces ameéricaines. Pour toutes les especes, le premier nceud produit apres les cotylédons
porte le méme nombre de feuilles. Les nceuds suivants, le nombre de feuilles peut étre
identique, le double ou moins du double. La croissance du tronc est ensuite associée a une
décroissance du nombre de feuilles par nceud et la phyllotaxie opposée décussée caractérise
tous les axes de la plante adulte chez toutes les especes (Camefort, 1956 ; Barthélémy et al.,
1999).

Parall¢lement a 1’évolution de la phyllotaxie, on observe des modifications de la morphologie
des feuilles du stade juvénile au stade adulte. De maniére générale, la proportion de la partie

libre des feuilles diminue au profit de la portion adhérente (Grosfeld, 2001).
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Planche 18. Unité architecturale de Cupressus arizonica Greene (Cupressaceae), d’aprés Flamant (1996).

(a) Schéma d’un arbre au stade de 1’unité architecturale présentant 5 catégories d’axes différentes : le tronc, les branches, les
rameaux, les ramilles et les ramules. (b) Dessin de détail des formes des feuilles des 5 catégories d’axes. (¢) tableau descriptif
des 5 caractéristiques morphologiques des 5 catégories d’axes. c.f. = cones femelles.
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1.3.2.2 Maode de croissance

La croissance des tiges chez le cyprés est potentiellement continue (Pillai, 1963 ; Camefort,
1956). Elle est cependant fortement influencée par les conditions du milieu et des
ralentissements de croissance ou de véritables arréts s’observent lorsque les conditions sont
limitantes (températures hivernales basses ou température élevées) ; (Bouroulet, 1994). Des
variations intra- et inter- spécifiques peuvent s’observer pour la phénologie de la reprise de
croissance ainsi que dans la durée de repos ou la diminution du taux de croissance en hiver ou
en été. A 1’échelle de I’individu, le taux de croissance peut étre différent selon le type d’axe
considéré (Bouroulet, 1994).

Pour I’ensemble du genre Cupressus, les bourgeons sont nus et ne sont pas protégés par des
feuilles dont la morphologie est modifiée (Courtot et Baillaud, 1961a ; Zobel, 1983 ; Harry,
1987). 1l est tres difficile de localiser a posteriori les arréts de croissance et de délimiter les
pousses annuelles ou d’éventuelles unités de croissance. Dans certains cas on peut visualiser
un rétrécissement de la longueur des entre-nceuds qui traduit soit un arrét complet soit un
ralentissement de croissance (Rouane, 1979 ; Bouroulet, 1994 ; Grosfeld, 2001). Pour ces
raisons il est indispensable de réaliser un suivi de croissance annuel si I’on veut prendre en

compte les pousses annuelles dans la description architecturale.

1.3.2.3 Mode de ramification

Les cypres ne présentent pas de véritables étages de branches, celles-ci étant disposées tout au
long de I’axe. Tous les nceuds ne sont cependant pas ramifiés et la ramification est qualifiée
de diffuse. Le développement des branches est immédiat et les méristémes latéraux se

développent sans subir de phase de repos prolongée.
1.3.3 Architecture et développement

Une partie de ce travail reposant sur 1’échantillonnage de plusieurs catégories d’axes au sein
d’arbres au stade de 1’unité architecturale, une attention toute particuliére a été apportée a la
description de 1’architecture. Cette description repose sur le travail d’Edelin (1977),
Ducatillion et al. (1995), Flamant (1996) et Grosfeld (2001) qui ont travaillé respectivement
sur le développement architectural de C. sempervirens et de C. arizonica. D’autres
observations issues du travail de Mazurek (1996) et de la synthese de Barthélémy ef al. (1999)
sont apportées en complément. C. sempervirens est pris comme exemple et les caracteres

particuliers d’autres espéces de cypres sont signalés.

1.3.3.1 Architecture élémentaire
L’unité architecturale du cypres est constituée de cinq catégories d’axes (pl. 18). Elle est
assez homogene pour I’ensemble du genre. Le tronc (Al) est orthotrope, a croissance

continue, indéfinie et a développement monopodial. I1 est lignifié, ne porte jamais de cones et

porte des feuilles avec une extrémité libre. La phyllotaxie est verticillée avec plus de deux
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Planche 19. Séquence de développement de Cupressus sempervirens et gradients morphogénétiques.

Figure 1. Séquence de développement de C. sempervirens (d’aprés Grosfeld, 2001). (a) La plantule issue de la germination est
constituée de deux ordres de ramification. (b) Développement du tronc et de la ramification séquentielle. (¢) L’arbre jeune est
constitué de 4 ordres de ramification. (d) Lorsque la plante est constituée de 5 ordres de ramification les premicres structures
reproductrices apparaissent. (e) et (f) les stades ultérieurs sont caractérisés par 1’apparition de la réitération localisée dans un
premier temps vers les parties basses de 1’arbre. (g) Détail d’un rameau portant un cone femelle (c.f.) et des cones males (c.m.).
Figure 2. Exemples de gradients que 1’on peut étudier au sein de I’architecture de ’arbre. (1) Evolution des caractéristiques des
A2 portés le long de I’axe principal. (2) Evolution des caractéristiques des A3 en fonction de leur position su I’A2 poteur. (3)
Evolution des caractéristiques des A3 en fonction de leur position sur I’A2 et de la position de I’A2 sur I’Al.

Figure 3. Evolution de la morphologie des A3 en fonction de leurs insertion sur 1’A2 (d’aprés Grosfeld, 2001). Bien qu’ils soient
les plus agés, les premiers A3 apparus sur I’A2 sont petits et peu ramifiés. Ils sont similaires aux axes portés en ordre 4 plus loin
sur ’A2.
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feuilles par nceud aux stades jeunes et devient opposée décussée au stade adulte. Les branches
(A2) montrent les mémes caractéristiques que le tronc en dehors du fait qu’elles s’¢laguent a
long terme. Les premieres branches qui apparaissent sur le tronc montrent, aprés une premicre
paire de préfeuilles, une phyllotaxie verticillée qui devient relativement rapidement opposée
décussée. Les branches situées plus haut sur le tronc sont directement a phyllotaxie opposée
décussée. Les branches peuvent étre pratiquement horizontales et rectilignes (C. macrocarpa),
essentiellement courbes et redressées (C. dupreziana) ou peuvent présenter, pour une méme
espéce, une large gamme d’orientations et de géométries d’un individu a Dlautre (C.
sempervirens, C. arizonica). Les A3 sont faiblement lignifiés, ont une croissance définie et
s’élaguent a moyen terme. Ils portent des feuilles décurrentes et imbriquées, la plupart du
temps opposées décussées méme sur 1’arbre jeune. Les A4 et les AS ne sont pas lignifiés,
portent des feuilles imbriquées et largement adhérentes et assurent 1’essentiel des fonctions
photosynthétiques et reproductrices de 1’arbre. Ils forment des systémes ramifiés qui meurent
et s’¢laguent d’un bloc. Les A4 peuvent porter les AS dans toutes les directions de 1’espace
(C. arizonica ou C. macrocarpa) ou dans un plan (C. dupreziana et la plupart des espéces
asiatiques). Les cones sont essentiellement portés par les AS en position terminale. Les cypres
sont monoiques. Les cones femelles sont ligneux a coriaces et leurs écailles en forme de clou
présentent généralement un mucron central. Les A5 porteurs de cones femelles sont, le plus
souvent, portés directement par un A3. Les A5 porteurs de cones males sont portés par un A4
(certains A4 peuvent eux méme porter parfois un cone male). Apres avoir produit un cone
male, ’axe porteur (A5) peut produire latéralement un axe relais trés court qui pourra

produire a son tour, la saison suivante, un nouveau cone male terminal.

1.3.3.2 Séquence de développement

Dans de bonnes conditions de croissance (ex : pépinieére) une plantule de cypres peut édifier
jusqu'a trois ordres de ramification des la premicre saison de végétation. Sur de tels individus,
la phyllotaxie est verticillée et les feuilles sont juvéniles (non complétement adhérentes avec
une longue extrémité libre). Puis, lorsque ’arbre grandit, une quatriéme catégorie d’axe
apparait. Ce stade est généralement associé a ’apparition des premiers cones femelles, tandis
que les cones males apparaissent plus tard dans I’organogenése quand cing catégories d’axes
sont régulierement produites. A ce stade, 1’arbre exprime son architecture €lémentaire ou
«unité architecturale » et peut rester dans cet état plusieurs années. Plus ou moins
rapidement, 1’arbre duplique partiellement son architecture au cours du processus de
réitération. Les A3 situés sur les branches basses deviennent plus vigoureux et acquiérent
progressivement les mémes caractéristiques que les A2 qui les portent. Les axes portés en
ordre 4 ont les caractéristiques d’A3 et les axes portés en ordre 5 et 6 correspondent a des
A4/AS. Par la suite, la réitération va progressivement affecter toutes les parties de I’arbre (pl.
19, fig. 1).
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1.3.3.3 Gradients et répartition des catégories d’axes au sein de ’architecture

Le Cypres, en raison de sa croissance potentiellement continue et de sa ramification diffuse,
exhibe de nombreux gradients de vigueur ou de forme. Ces gradients morphogénétiques
peuvent s’exprimer a divers niveaux. On peut considérer par exemple 1’évolution des
caractéristiques des A2 le long de 1’axe principal, des A3 le long des A2, ou bien des A3 en
fonction de leur position sur I’A2 et de la position de I’A2 sur I’A1 (pl. 19, fig. 2). Afin de
mieux comprendre la pertinence des échelles de description considérées dans 1’étude qui va
suivre, nous rappellerons ici les mécanismes simples a l’origine de certains gradients

fondamentaux.

Les premiers stades du développement des arbres traduisent un effet de base qui s’exprime
par une modification progressive des caractéristiques biologiques des structures
successivement émises apres la germination. L évolution de la phyllotaxie, le changement de
la forme des feuilles mais aussi une augmentation progressive de la vigueur des arbres en sont
des exemples. Le principe de « développement par intercalation » joue également un role
essentiel dans la compréhension du développement juvénile des cyprés. Les premicres
branches mises en place ne portent qu’un ordre de ramification et s’¢laguent avant de
développer un ordre supplémentaire. Les branches qui apparaissent un peu plus tard (plus haut
sur le tronc) montrent le méme comportement mais peuvent développer jusqu'a deux ordres
de ramification. L’arbre est alors ramifi¢ a I’ordre 4 et des cones femelles peuvent apparaitre.
Enfin chez I’arbre au stade de I'unité architecturale et ramifié a 1’ordre 5, les branches
comptent trois ordres de ramification. Finalement les premiéres branches apparues
ressemblent davantage aux rameaux portés plus haut en ordre 3 que les branches portées au
méme niveau en ordre 2. Bien qu’ils ne portent pas de structures reproductrices, les premiers
axes d’ordre 2 et 3 ont davantage les caractéristiques d’A4 et d’A5 (en terme de catégorie
d’axe ; c¢f. partie 1, 2.2) que les caractéristiques d’A2.

Le long d’un A2, les premiers axes portés sont peu développés, portent un ordre de
ramification, s’élaguent d’un bloc et sont susceptibles de porter des cones (pl. 19, fig. 3).
Portés en ordre 3 ils ont les caractéristiques d’A4 (portant des AS). Les rameaux situés plus
loin portent 2 ordres de ramification et ont les caractéristique d’A3 et I’ordre de ramification
correspond a la catégorie d’axe. Le principe d’intercalation s’exprime également au niveau

des branches.
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1.3.4 Matériel végétal étudié

Mise a part C. dupreziana, les différentes especes étudiées ont €té ¢€levés a la pépiniere
départementale d’Aix-les-Milles dans les bouches du Rhone (13), (pl. 17, b). Les espéces sont
présentées ici selon I’année de germination des individus (pl. 20). Pour I’ensemble des arbres
et quelles que soient les transplantations subies, le substrat était un mélange de tourbe blonde
a longue fibre mélangée en proportions équivalentes a de 1’écorce de pin maritime. Les arbres
ont été arrosés régulicrement par goutte a goutte et fertilisés par 1’eau d’irrigation (12-6-8 +
oligo-éléments dilués a 5 %o) & raison de 10 litres/métre’ de solution tous les 15 jours sauf les

hivers, de novembre a mi-mars. Le niveau hydrique était maintenu aux environs de pf'1,5.

1.3.4.1 C. dupreziana

Les données utilisées pour ’analyse de C. dupreziana proviennent du travail effectué¢ par
Mazurek (1996). Des premiers résultats sur la régularité d’expression des processus de
ramification ont été publiés par Guédon et al. (2001a).

Les arbres étudiés étaient agés de trois ans. A partir de graines récoltées au domaine
expérimental de la Baronne (situé¢ aux alentours de Nice) ils ont ét¢ semés a 1’unité
expérimentale INRA du Ruscas en avril 1993, puis ont ¢té repiqués en godets de tourbe en
juillet 1993. 59 individus ont été suivis. Les arrosages et la fertilisation ont été irréguliers
(Mazurek, 1996).

1.3.4.2 C. sempervirens et C. arizonica

Les graines proviennent de croisements controlés effectués a I'unité expérimentale INRA du
Ruscas. Les semis ont été mis a germer en barquette puis les plantules ont été repiquées dans
des godets de 0,5 litres 3 mois apres la levée au printemps 1996. L’année suivante, en 1997,
les jeunes plants ont été transplantés dans des banquettes de 18.5 métres de long sur 1,5
metres de large, les plants étant espacés de 50 cm (100 individus de C. sempervirens et 200
individus de C. arizonica). Les banquettes étaient constituées de 2 couches de parpaings posés

sur une chape de béton formant ainsi un récipient rempli de substrat.

Les individus de C. sempervirens ont subi un gel en avril 1998 qui a provoqué la mort de
I’apex de tous les arbres. Lors de la reprise de croissance, ils ont développé un ou plusieurs

axes relais formant des fourches plus ou moins développées sur certains individus.

1.3.4.3 C. torulosa

Les graines proviennent de peuplements naturels situés au Yunnan (Aanning). Elles ont été
mises a germer en barquette puis les plantules ont été repiquées dans des godets de 0,6 litres 3

mois apres la levée au printemps 1998.
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Planche 21. Distinction des rameaux a développement immédiat et différés et partie de I’axe principal mesurée
chez C. sempervirens et C. arizonica.

Figure 1. Individu de C. duclouxiana de 1 an dont le nombre de rameaux a développement immédiat présent a chaque nceud et la
phyllotaxie ont été décrits sur 1’axe principal. Les pointillés représentent la zone ou se répartissent les rameaux a développement
immediat et différé.

Figure 2. Mesure de la longueur des entre-noeuds a 1’aide d’un pied a coulisse électronique.

Figure 3. Chez C. arizonica, relation entre le nombre de nceuds (a) ou la longueur (b) d’une branche et la longueur ou le nombre
de nceuds de 1’axe porteur au-dessus de son insertion pour les rameaux a développement immédiat (rond gris foncé) et les rameaux
a développement différé (rond gris clair).

Figure 4. Les séquences mesurées sur 1’axe principal de C. sempervirens (a) et C. arizonica (b). Le premier échantillon de
séquences mesuré chez C. sempervirens concerne les deux premicres années de croissance jusqu’au niveau de la mort d’apex
provoquée par le gel du printemps 1998 tandis que le second échantillon de séquences concerne le relais mis en place en 1998. Le
premier échantillon de séquences mesuré sur I’axe principal de C. arizonica concerne la premiére pousse annuelle formée en 1996
tandis que le second échantillon de séquences concerne la fin de I’année 1998. I’année 1999 et 1’année 2000.
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1.3.4.4 C. atlantica, C. duclouxiana, C. benthamii et C. guadalupensis

Les graines de C. duclouxiana proviennent de peuplements naturels situés au Yunnan
(Lijiang) tandis que les graines de C. atlantica, C.benthamii et C. guadalupensis proviennent
de divers arboretums. Les semis ont ét€ mis & germer en barquette puis les plantules ont été
repiquées dans des godets de 0,5 litres 3 mois apres la levée en été 1999. C. atlantica n’a
jamais été transplanté jusqu’au dernier relevé de croissance. En 2000 les individus de C.
duclouxiana, C. benthamii et C. guadalupensis ont été transplantés dans des godets de 1,5

litres.

1.3.5 Protocole et mesures effectuées

1.3.5.1 Comparaison de la structure de I’axe principal des différentes espéces

L’axe principal des arbres a été décrit comme une séquence d’événements ou le rang du nceud
constitue le parametre d’index et ou la phyllotaxie et le nombre de branches par nceud
correspondent aux variables mesurées (pl. 21, fig. 1). Sur quelques individus, la longueur des
entre-noeuds successifs a été mesurée a 1’aide d’un pied a coulisse électronique (pl. 21, fig. 2).
Certaines branches situées a la base de I’arbre ont un développement différé. Seuls les
rameaux a développement immédiat ont été pris en compte dans le comptage du nombre de
branches par nceuds. La différenciation de ces deux types de rameaux ne pose probléme que la
premiére année dans la description de la base des arbres. Les rameaux différés se distinguent
par un nombre de nceuds et une longueur inférieure a ceux des rameaux immédiats et par des

pré-feuilles souvent moins développées (pl. 21, fig. 3).

Une mort d’apex entraine toujours le passage vers une phyllotaxie opposée décussée sur 1’axe
relais. Les premiers rameaux portés par 1’axe relais sont peu développés (structure en A4/AS)
et on observe un gradient de vigueur croissant des rameaux situés proches de la mort d’apex
vers les rameaux plus éloignés. Pour ces raisons, les séquences mesurées ont été tronquées au

niveau de la premiere mort d’apex lorsque celle-ci était présente.

1.3.5.2 Séquences mesurées sur les différentes espéces

* Pour les individus de C. sempervirens, dont I’apex de tous les arbres est mort au
printemps 1997 a cause d’une gelée tardive, nous avons considéré 2 échantillons de
séquences : la séquence des nceuds correspondant aux deux premicres années (1996 et
1997) jusqu’a la mort d’apex due au gel (et éventuellement tronquées en dessous pour les
morts d’apex d’origines diverses ayant eu lieu avant le gel) ; et les séquences des nceuds

de I’année 1998 situées apres la mort d’apex due au gel (pl. 21, fig. 4a).

* Pour les individus de C. arizonica, le suivi de croissance n’a pu étre réalisé lorsque les
arbres avaient 2 et 3 ans (lors des hivers 1997/98 et 1998/99). Seule une étiquette a été

disposée sur I’axe afin de localiser la limite entre les pousses annuelles formées 1998 et
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Planche 22. Les différentes catégories d’axes échantillonnées sur des individus de C. arizonica au stade de

I’unité architecturale.
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1999. Durant I’hiver 1999/00 puis 2000/01 le suivi de croissance a été repris et 1’axe
principal a été décrit sous forme de séquence d’événements. Deux échantillons de
séquences sont ainsi considérés : les séquences des entre-nceuds correspondant a la
premiere année (1996) et les séquences d’entre-nceuds de la fin de 1’année 1998, de
I’année 1999 et de I’année 2000 (pl. 21, fig. 4b).

Les individus de C. atlantica et C. benthamii ont été décrits en hiver 2000/01 lorsque les
arbres avaient 2 ans. La totalit¢ des entre-nceuds €tait visible jusqu’aux cotylédons mais la
limite entre les deux pousses annuelles successives était incertaine. Un rétrécissement des
entre-nceuds bien marqué et systématique chez C. benthamii a été relevé sur les arbres et
considéré comme la limite inter-annuelle. Aucune régularité bien marquée n’était visible
chez C. atlantica.

Les individus de C. guadalupensis et C. duclouxiana ont été décrits durant les hivers
1999/00 et 2000/01 lorsque les arbres avaient 1 puis 2 ans.

Les individus des C. torulosa ont été décrits lorsqu’ils avaient 1 an en 1998.

1.3.5.3 Comparaison de différentes catégories d’axe de C. arizonica au stade de ’unité

architecturale

Lorsque les individus de C. arizonica avaient 5 ans en hiver 2000/2001 plusieurs axes ont été

décrit sous forme de séquences (phyllotaxie et ramification) au sein de 1’architecture de

I’arbre (50 individus ont été échantillonnés ; pl. 22) :

L’extrémité de 1’axe principal des arbres est appelée Al
Trois branches portées au tiers supérieur, médian et inférieur de I’A1 sont respectivement

appelées A2.sup, A2.med et A2.inf.

Sur chacun de ces A2 trois types d’A3 ont été décrits :

Le premier A3 rencontré a la base de I’axe est appelé A3.base (A3.base.sup, A3.base.med,
A3.base.inf en fonction de la position de 1’A2 porteur).

L’A3 porté sur le 25°™ nceud de 1’A2 est appelé A3.25 (A3.25.sup, A3.25.med,
A3.25.inf).

L’A3 porté en position médiane sur I’A2 est appelé A3.med (A3.med.sup, A3.med.med,
A3.med.inf).

Sur chacun des A3 situés en position moyenne, les A4 qu’ils portaient en position
moyenne ont ¢t¢ décrit et appelé Ad4.med (A4.med.med.sup, A4.med.med.sup
A4.med.med.inf).
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Planche 23. Description de la topologie des plantes et codage a I’aide du logiciel AMAPmod.

(a) Portion de la plante décrite ; 3 niveaux d’organisation sont représentés : les axes, les pousses annuelles et les métaméres. (b)
représentation des niveaux d’organisations emboités de la plante par des rectangle arrondis. (¢) codage de la topologie a I’aide
d’un tableur : < correspond a la relation de « succession » (qui traduit le processus de croissance) , + correspond a la relation
« porté » (qui traduit le processus de ramification) et / traduit la relation de « décomposition » (passage d ’un niveau
d’organisation & un autre plus élémentaire). Le symbole * permet de structurer ces relations dans le tableur. Sa présence signifie
que I’on fait référence a I’entité située immédiatement au-dessus dans la méme colonne. (d) représentation schématique de 1’objet
MTG créé lorsque le code est compilé par le logiciel AMAPmod.
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2 Méthodes d’analyse

Au cours de ce chapitre nous verrons dans un premier temps le principe de fonctionnement du
logiciel AMAPmod ainsi que les méthodes d’analyse exploratoire utilisées pour faire ressortir
les propriétés des séquences d’événements. Par la suite, nous présenterons les différentes

méthodes de construction de modéles markoviens utilisées au cours de ce travail.

2.1 Lelogiciel AMAPmod

Ce logiciel a été développé a 'unité de modélisation des plantes de Montpellier afin de
pouvoir acquérir et analyser des bases de données architecturales en tenant compte de
I’agencement relatif des différentes entités botaniques constituant les plantes. Une entité
botanique est toujours physiquement reliée a, au plus, une entité parente quel que soit le
niveau d’organisation considéré. La distinction entre les phénomeénes de croissance et de
ramification conduit a distinguer deux types de liaisons structurelles entre les entités d’une
plante : une relation de type succession (« suivi de .../précéde de ... ») lorsque deux entités
ont été créées par le méme méristéme apical et une relation de filiation (« porté par .../
porteur de ...») lorsqu’une entit¢é donne naissance a une autre par le processus de
ramification. L’analyse d’une plante nécessite, la plupart du temps, une description
simultanée de son organisation structurelle a plusieurs niveaux d’organisation (Barthélémy,
1991). Le passage d’une entité donnée a une autre d’un niveau d’organisation inférieur se fait
alors par une relation de décomposition (« se décompose en .../ est un composant de ... »).
Afin de pouvoir constituer des bases de données qui préservent 1’information topologique
d’une plante (selon les régles relationnelles simples évoquées ci-dessus), un formalisme de
codage de la topologie des plantes a été mis au point (pl. 23). Ce code est saisi sous tableur.
Chaque entité botanique est désignée par une lettre accompagnée d’un nombre. Cet ensemble,
appelé vertex, est précédé d’un symbole afin de rendre compte du type de relation topologique
qui le lie a I’entité précédente. Les symboles <, + et / font ainsi respectivement référence aux
relations de succession, de filiation et de décomposition. Le sens de lecture du code se fait de
la gauche vers la droite. Le symbole * permet de préciser lorsqu’une relation fait référence au
vertex situé¢ au-dessus dans la méme colonne du tableur (pour plus de détails, voir Godin,
1998). A chaque vertex, il est possible d’associer une ou plusieurs variables mesurées sur
I’entité botanique (longueur, type de production axillaire...).

A partir du code saisi, le logiciel AMAPmod construit un modele de représentation appelé
« graphe arborescent multi-échelle » (MTG : multiscale tree graphs; Godin et Caraglio,
1998). Les graphes multi-échelles permettent non seulement de décrire, entiérement ou
partiellement, la topologie des plantes mais aussi d’associer, a chaque entité botanique
mesurée, des attributs qualitatifs ou quantitatifs. Il est ainsi possible de constituer de
véritables « bases de données architecturales », (Godin ef al., 1997b). Un langage particulier
(AML ; AMAP Modeling Language) a été développé afin d’explorer les graphes multi-
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Pour les rameaux différés d’un an monocycliques (i.e. événement «2») :

(7) 11 transitions avant la premiére occurrence
(if) 5 temps de retour de longueur respective 1, 1, 1,2 et 3
(iii) 3 séries de longueurs respectives 4, 1 et 1 (6 occurrences dans la séquence)

Planche 24. Les points de vue intensité, intervalle et comptage.

Sur des UC de chéne rouge décrites sous forme de séquences de métameres, le type de production axillaire présent a chaque
nceud est mesuré en distinguant les modalités suivantes (0) bourgeon mort ou vivant, (/) rameau différé d’un cycle ; (2)
rameau différé d’un an monocyclique et (3) rameau différé d’un an polycyclique. (a) représentation schématique de 3 UC de
chéne sur I’ensemble étudié, (b) représentation des UC sous forme de séquences, (¢) les différents points de vue : (/)
intensité, (2) intervalle et comptage.
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échelles et d’en extraire des échantillons de données qui peuvent prendre la forme de simples
vecteurs, de séquences ou d’arborescences.

De nombreux outils statistiques dédiés a 1’analyse de séquences sont intégrés au logiciel
AMAPmod et font appel a des techniques purement descriptives (visualisation et comparaison
de séquences, construction de caractéristiques sous forme de corrélogrammes ou de familles
de lois) ou a des procédures de construction et de comparaison de modeles. Au cours de ce
travail, la description des plantes, ainsi que I’ensemble de I’analyse et la comparaison des

séquences ont été réalisées a I’aide de ce logiciel.

2.2 L’analyse exploratoire

2.2.1 Les points de vue intensité, intervalle et comptage

La structure des séquences peut dans un premier temps s’apprécier au travers de différents
points de vue. Tout comme une moyenne ou un €cart type permettent de caractériser une
distribution, ces points de vue permettent de faire ressortir quelques propriétés des séquences
telles que leur dynamique ou le caractére agrégé d’une observation. Dans le cas d’un
échantillon aléatoire, les caractéristiques sont des nombres certains alors que, dans le cas d’un
ensemble de séquences discrétes, les caractéristiques prennent la forme de familles de lois de
probabilité discretes (Guédon et al., 2001a). Ces points de vue sont illustrés ici sur I’exemple

des séquences construites a partir des UC de chéne rouge (cf. § 1.1.4) ; (pl. 24).

» Le point de vue « intensité » : pour ’ensemble des séquences la fréquence d’observation
de chaque événement est calculée pour chaque index. Ce point de vue permet d’apprécier
la dynamique des séquences (cf. partie II, § 3.5).

» Le point de vue « intervalle ». 3 intervalles sont distingués : (i) le nombre de transitions
avant la premiére occurrence d’un événement donné ; (if) le nombre de transitions pour
retourner a un événement donné apres avoir quitté celui-ci, que nous appellerons « temps
de retour » ; et (iii) le nombre d’occurrences successives d’un événement donné, que nous
appellerons « séries » ou « temps de séjour ».

* Le point de vue « comptage ». 2 mesures de comptage sont distinguées : (i) le nombre de
séries d’un événement donné par séquence, (ii) le nombre d’occurrences d’un événement

donné par séquence.
2.2.2 Les coefficients d’inter- et d’auto-corrélation

Afin d’explorer les régularités d’expression de certains processus nous utiliserons des
coefficients d’auto- et d’inter-corrélation. L’utilisation du coefficient linéaire d’auto-
corrélation de Pearson (Saporta, 1990) ne peut s’appliquer de maniére rigoureuse que sur des
variables dont la distribution suit une loi normale. Dans le cadre de ce travail cette condition

est souvent peu respectée. Pour cette raison, nous utiliserons le coefficient d’auto-corrélation
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de rang de Spearman (Saporta, 1990) qui permet d’une part, de s’affranchir de conditions de
normalité et d’autre part, offre 1’avantage de pouvoir travailler sur des variables ordinales.
Dans I’exemple du Cecropia, la variable discréte “type de production axillaire” peut étre
considérée comme une variable ordinale, les trois valeurs possibles (0 : structure non
développée, 1 : structure avortée et 3 : structure développée) pouvant étre ordonnées de
manicre logique (traduisant une notion de vigueur croissante). Pour un nombre 7

d’observations dans une séquence, Xx,...,X il est possible de former 7—-k couples

T-1°
d’observations (x,,x,), (X,,%;,), ---» (X,_,,X,_;) ou la premiére et la seconde observation
d’un couple peuvent étres considérées comme deux variables respectives X, et X, . Pour

un « décalage de rang » k, il est alors possible de calculer un coefficient d’auto-corrélation et
la courbe reliant les coefficients calculés pour n décalages d’index est appelée fonction
d’auto-corrélation. Le coefficient d’inter-corrélation est la généralisation directe a plusieurs

variables du coefficient d’auto-corrélation.

Dans le cas de I’é¢tude des différentes espéces de cypres, afin de révéler la périodicité
d’expression des observations 1, 2 ou 3 rameaux a 1’aide du coefficient d’auto-corrélation, les
séquences mesurées ont ¢té transformées en séquences binaires. Par exemple, pour analyser la
périodicité de 1’état 2 (2 rameaux), 1’état 1 (I rameau) et I’état 0 (nceud non-ramifié) ont été
regroupés. En regard des intervalles de type « temps de retour » (c¢f § 2.2.1), la fonction
d’auto-corrélation permet d’apprécier par son amortissement le caractére répétitif de
I’expression de certains motifs. Par exemple si certaines séquences sont caractérisées par une
succession tres longue de 2-0-1-0-2-0-1-0-2... le coefficient d’auto-corrélation, calculé pour
les états 1 ou 2, indiquera des valeurs positives significatives aux rangs 4, 8, 12 tandis que la
loi empirique des « temps de retour » indiquera juste un pic au niveau de la valeur 4 sans
préciser si ces motifs se répetent sur une méme séquence on s’ils sont dispersés sur

I’ensemble des séquences mesurées.

2.3 Les modéeles markoviens

Les modeles utilisés dans le cadre de cette theése sont principalement des processus
markoviens. IIs constituent une famille de processus stochastiques a temps discrets et a espace
d’états discret, construits sur une relation de dépendance simple entre variables aléatoires
successives. Ils s’averent particulierement pertinents dans la modélisation de séquences
d’événements botaniques et une ample gamme de modeles est utilisée en fonction du type de
dynamique rencontré. Dans le cas de séquences stationnaires (i.e. dans le cas des cypres) nous
utiliserons principalement les chaines de Markov d’ordre fixe (Guttorp, 1995) qui peuvent
étre dérivées en diverses variantes comme les chaines de Markov d’ordre variable
(Weinberger et al. ; 1995, Ron et al., 1996 ; Biilhmann et Wyner, 1999), ou les chaines de
Markov cachées (Poritz, 1988 ; Rabiner, 1989 ; MacDonald et Zuchini, 1997). Pour 1’analyse
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Planche 25. Les chaines de Markov d’ordre fixe : ordre 0 et ordre 1.

Des axes de cyprés sont décrits comme une succession de métameéres. La phyllotaxie est opposée-décussée et la variable
mesurée est le nombre de branches par nceud (deux observations sont possibles : 0 ou 1 branche par nceud). (1) Soit deux
¢échantillons de séquences a et b dont la proportion globale de 0 et de 1 est respectivement de 61 % et 39 %. Dans chaque cas,
seul un axe représentatif est figuré. (2) Comptage des successions d’états possibles de longueur 2 pour les séquences a et b et
comparaison avec une disposition aléatoire ( =@=@= ). (3) Modélisation de la répartition des rameaux par une chaine de
Markov d’ordre 0 a deux états qui traduit une disposition aléatoire dans le cas du jeu de séquences a, et par une chaine de
Markov d’ordre 1 a deux états dans le cas du jeu de séquences b : I’état du nceud de rang n dépend de 1’état du nceud de rang
n-1. (4) Les chaines de Markov sont représentées sous forme d’un automate. Les états du modéle sont représentés par un
rectangle (il sont équivalents, dans ce cas, aux observations) et les transitions possibles d’un état a un autre par un arc associé
a sa probabilité de réalisation.
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de séquences non-stationnaires (i.e. dans le cas du chéne rouge, du Cecropia et certaines
séquences chez les Cypres) nous utiliserons les semi-chaines de Markov cachées (Guédon,
1998, 1999 ; Guédon et al., 2001a).

2.3.1 Analyse de séquences discretes stationnaires

2.3.1.1 Les chaines de Markov d’ordre fixe

2.3.1.1.1 Chaines de Markov d’ordre 0 et d’ordre 1

Prenons comme exemple un rameau de cypreés décrit comme une succession de métameres.
La phyllotaxie est opposée décussée et la variable discréte quantitative mesurée est le
« nombre de rameaux par nceud». Elle peut prendre 2 valeurs : 0 rameau ou 1 rameau (la

possibilité de porter 2 rameaux sur un méme nceud n’est pas représentée).

Soit 2 échantillons de séquences stationnaires simulées a et b, avec 61 % de nceuds non
ramifiés (0) et 39 % de nceuds ramifiés (1) ; (pl. 25, 1).

Notre problématique est de savoir si 1’état d’un nceud donné (ramifié ou non ramifié¢) est
indépendant ou dépendant de I’état des nceuds précédents. Pour cela, la méthode employée est
la recherche de sous-séquences courtes sur-représentées dans les séquences par rapport a une

disposition aléatoire.
Les successions d’états possibles de longueur 2 sont : 0-0, 1-0, 0-1, 1-1.
Si la succession des états ramifiés et non ramifiés est aléatoire, alors les proportions de

succession 0-0, 1-0, 0-1 et 1-1 observables dépendent juste des proportions globales observées
(61%de 0et39%de1):

* Fréquence d’observation de 0-0 : 0.61*0.61 = 0.37
* Fréquence d’observation de 0-1 ou 1-0 : 0.61*0.39 = 0.23
»  Fréquence d’observation de 1-1 : 0.39*0.39=0.15

Pour I’échantillon a, le comptage des successions d’états sur I’ensemble des séquences
correspond aux proportions théoriques calculées sous I’hypothése d’une disposition aléatoire
(pl. 25, 2). Aucune organisation n’est mise en évidence et 1’état d’un nceud de rang n est
indépendant de I’état du nceud de rang n-1. Cette disposition correspond a un processus
stochastique purement aléatoire.

Au contraire, pour 1’échantillon b, les successions d’états 1-0 et 0-1 sont sur-représentées par
rapport a une disposition aléatoire tandis que les successions d’états 0-0 et 1-1 sont sous-

représentées. Les nceuds ramifiés et non ramifiés alternent de fagon plus marquée que dans
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une répartition aléatoire ce qui crée des motifs 0-1 et 1-0 en abondance. Cette structure est
obtenue par une relation de dépendance simple entre 1’état du nceud de rang n et 1’état du
nceud de rang n-1 :

* Si S, ,=0alors les probabilités que S =0 ou S, =1 sont respectivement 0.39 et 0.61".

* Si§,_,=1alors les probabilités que S, =0 ou S, =1 sont respectivement 0.95 et 0.05.

Ce formalisme revient a construire une chaine de Markov d’ordre 1, processus stochastique a

temps discret et a espace d’états discret caractérisé par la relation de dépendance suivante :

*

P(St :St|S(;_l :S(t)_l) :P(St :St|St—] :St—l)

Cela revient a dire que tout le pass¢ du processus stochastique est résumé dans 1’état

précédent. Une chaine de Markov d’ordre 1 a J états est définie par les parameétres suivants :

» Les probabilités initiales de débuter dans un état :

J-1
n,=P(S,=j),0<j<J,avec » 1, =1

/=0

= Les probabilités de transition d’un état donné vers un autre :

J-1
p, =P(S, = jIS,. =i),0<i<J,0<j<J,avec Y p, =1

J=0

L’ensemble des probabilités de transition se représente sous forme d’une matrice :

Po -+ Poj - Posa
P=| py - Dpy - Pyq
Pjao - Pya; - Pyaga

Tous les termes de la matrice des probabilités de transition P sont positifs ou nuls et la somme

des termes sur une ligne est égale a 1. En effet, lorsqu’on est dans un état donné la probabilité

* 1z r . N r ror . \
Nous considérons qu’une séquence discréte S, S, ,...,5,,... est générée par un processus stochastique a temps
et a espace d’états discret, ¢’est-a-dire une séquence de variables aléatoires S, S],..,5,,...ou le paramétre

d’index ¢ est discret. La suite des réalisations S, =s,,S, = 5,,...,S, =5, estnotée Sy = .
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d’effectuer une transition a I’étape suivante s’effectue avec une probabilité de 1 (la transition

pouvant €tre d’un état vers lui-méme).

Dans le cas du jeu de séquences b, la chaine de Markov d’ordre 1 a 2 états (0 rameau et 1

rameau) a pour matrice des probabilités de transition :

b (P Pu)_(039 061
po Py 1095 0.05

Dans le cas du jeu de séquences a, ou la répartition des rameaux est purement aléatoire,

I’ordre de la chaine de Markov est égal a 0. Les lignes de la matrice des probabilités de

b P Pa)_(061 039
o Py, l0.61 039

On peut voir une chaine de Markov comme un ensemble d’états entre lesquels s’effectuent

transition sont alors identiques.

des transitions. Certaines transitions sont possibles (probabilité de transition strictement
positive) tandis que d’autres sont impossibles (probabilité¢ de transition nulle). Il est possible
de visualiser une chaine de Markov d’ordre 1 par un « graphe des transitions » ou les états
sont représentés par des rectangles (ou « sommets » du graphe de transition) et les transitions
possibles d’un état vers un autre par des arcs. Si I’on associe a chaque arc la probabilité¢ de
transition correspondante, cette représentation (sommets + arcs + probabilités de transition)

est appelée « automate » (pl. 25, 4).

A partir du graphe des transitions il est possible de s’intéresser aux propriétés structurelles
des états. Un état A4 est « accessible » a partir d’un état B si la probabilité d’atteindre I’état B a
partir de I’état 4 en un nombre fini de transitions est strictement positive. Si I’état 4 est
accessible a partir de I’état B et que réciproquement 1’état B est accessible a partir de I’état 4
alors on dit que les deux états A et B « communiquent ». Le relation de communication est
une relation d’équivalence. On appelle « classe d’équivalence » un ensemble d’états tel que
les états d’'une méme classe communiquent entre eux tandis que les états de deux classes
différentes ne communiquent pas. Une classe est dite « transitoire » s’il est possible d’en
sortir mais dans ce cas, le processus ne pourra plus jamais y revenir. Une classe est dite
« récurrente » s’il est impossible de la quitter. Si une classe récurrente est composée d’un seul
état, cet état est dit « absorbant ». Un état absorbant est donc tel qu’une fois dans cet état, on
ne peut le quitter. Au cours de ce travail, nous représenterons par convention les états

absorbants par un rectangle délimité par un double trait.
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Planche 26. Les chaines de Markov d’ordre r et leur mode de représentation.

Des axes de cyprés sont décrits comme une succession de métameéres. La phyllotaxie est opposée-décussée et la variable
mesurée est le nombre de branches par nceuds (deux observations sont possibles : 0 ou 1 branche par nceud). (1) Soit un jeu de
séquences ou la proportion globale de 0 et de 1 est respectivement de 61 % et 39 % (un seul axe représentatif est figuré). (2)
Comptage des successions possibles d’états de longueur 2 et 3 pour les séquences et comparaison avec une disposition
aléatoire ( =@=@= ). (3) Modélisation de la répartition des rameaux par une chaine de Markov d’ordre 2 a 2 états.
[’arborescence des mémoires possibles est figurée. (4) La chaine de Markov est représentée sous forme d’automates. Deux
modes de représentation sont possibles : (a) les sommets de I’automate correspondent aux états et les mémoires sont associées
aux arcs ; (b) les sommets de 1I’automate correspondent aux mémoires et les états sont associés aux arcs.
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I1 est possible de montrer que les probabilités d’observation des états a un rang donné tendent
vers des valeurs limites indépendantes des probabilités initiales, si la chaine de Markov est
ergodiquel, cas qui est toujours vérifi¢ dans les modeles présentés dans ce travail. Pour ces
raisons, les probabilités initiales seront supposées €gales aux probabilités d’observation

limites et ne seront pas représentées dans la plupart des exemples de ce travail.
2.3.1.1.2 Chaines de Markov d’ordre r

I1 est possible d’étendre la propriété de dépendance sur laquelle repose la définition d’une
chaine de Markov d’ordre 1. Ainsi, une chaine de Markov d’ordre r est construite a partir de

la relation de dépendance suivante :

P(S, =5,

St =5y =P(S, =5,

=1 — -1
St—r - St—r)

L’¢état du processus dépend des r états précédents. Les combinaisons possibles d’états de

longueur 7 sont appelées « mémoires ».

Dans le cas d’une chaine de Markov a J états d’ordre 2, la matrice des probabilités de

transition a J? lignes et J colonnes s’écrit:

Pooo Pooj Poos-1
Phroo Phoj Pros-i
P =
Prio P Phis-1
Prag—0 - Pr-w-y o o Prag-a

Le jeu de séquences ¢, dont la proportion de 0 et de 1 est respectivement de 0.61 et 0.39,

illustre une organisation ou I’état d’un nceud donné dépend de I’état des 2 nceuds précédents
(pl. 26).

' Une chaine de Markov ergodique est une chaine de Markov irréductible (constituée d’une seule classe

récurrente) et apériodique. On définit la période d’un état j comme étant le plus grand commun diviseur

(P.G.C.D) de tous les entiers 7 = 1pour lesquels pjj" )>0 (probabilité de transition en n étapes). Si au moins

un état d’une classe est tel que pﬁ.fl.) =p;> 0, alors tout les états de cette classe sont de période 1 et la classe

est dite apériodique.
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Planche 27. Exemple de simulation d’une chaine de Markov a 2 états d’ordre 2 (¢ mémoires possibles).
Fonctionnement de 1’automate pour 7 étapes. Le processus débute dans la mémoire 01. Pour chaque étape, la mémoire ou 1’on
se trouve est représentée en noir et I’arc de la transition que 1’on vient d’effectuer en gras. La correspondance avec la
ramification d’un axe de cyprés en phyllotaxie opposée-décussée est figurée sur la droite.
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Pour cet exemple, cette dépendance peut se décrire sous la forme d’une chaine de Markov

d’ordre 2 a 2 états (0 non ramifié et 1 ramifié¢) dont la matrice de transition est :

Pooo  Poor 0.27 0.73
Pio Do 0.95 0.05
Poio Pon 0.95 0.05
Pio P 0.99 0.01

Les mémoires possibles sont 00, 10, 01, 11 et peuvent se représenter sous forme d’une
arborescence appelée « arborescence des mémoires » (pl. 26, 3). Chaque feuille de
I’arborescence correspond a une mémoire. Une telle arborescence est construite a partir d’une
racine notée e, premier sommet de ’arborescence qui caractérise une disposition aléatoire
(ordre 0). Lorsque 1’on augmente I’ordre, on dérive de chaque sommet un nombre de sommets
constant égal au nombre d’états. Les sommets fils sont construits en rajoutant a gauche les
valeurs correspondant aux états possibles. Dans cet exemple a 2 états, les sommets 0 et 1 sont
dérivés du sommet a I’ordre 1. A Iordre 2, les sommets 00 et 10 sont dérivés du sommet 0. A
I’ordre 3 les sommets 000 et 100 seraient dérivés du sommet 00 et ainsi de suite... Pour une
chaine de Markov d’ordre fixe, la longueur des chemins depuis la racine jusqu’aux feuilles est

constante et égale a 1’ordre de la chaine.

La représentation d’une chaine de Markov d’ordre r sous la forme d’un automate n’est pas
aussi simple que pour une chaine de Markov d’ordre 1. Une premicre solution est de
représenter autant d’arcs qu’il existe de mémoires lorsque I’on passe d’un état 4 a un état B
(pl. 26, 4a). Dans notre exemple, la transition de I’état 0 a 1’état 1 peut se faire par deux arcs
possibles selon le contexte : celui qui correspond a la mémoire 00 et celui qui correspond a la
mémoire 10.

Une seconde solution est de représenter les mémoires par les sommets de 1’automate et non
plus les états. Ainsi un seul arc relie un état de I’automate a un autre (pl. 26, 4b). L automate
doit se lire de la maniére suivante, si I’on est dans la mémoire 01 et qu’un 0 est émis alors on
passe dans la mémoire 10, le premier 0 pouvant étre oublié puisque la mémoire est de
longueur 2 (pl. 27). Nous choisirons ce deuxiéme mode de représentation au cours de ce

travail.
2.3.1.1.3 Estimation de [’ordre des chaines de Markov

Une chaine de Markov d’ordre » est un cas particulier d’une chaine de Markov d’ordre r+1.
De cette maniére, considérer 1’ordre d’une chaine de Markov comme un parameétre standard et

I’estimer par le méthode du maximum de vraisemblance est inadéquat puisque 1’on peut

' Au cours de cette thése la racine ne sera jamais représentée
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rendre la vraisemblance arbitrairement grande en faisant croitre 1’ordre (Guédon et al.,
2001a). L approche adoptée pour la sélection de modeles repose sur un principe d’estimation
qui consiste a compenser la vraisemblance des données pour les parameétres estimés (qui
traduit la qualité de 1’ajustement) par une fonction judicieusement choisie du nombre de
parametres indépendants du modele et de la taille de 1’échantillon traduisant le caractére
parcimonieux du modele. La méthode de sélection de modele retenue est basée sur le critére

d’information Bayesien (BIC) (Guttorp, 1995), défini pour un ordre » de la maniére suivante :

BIC(r)=2logL, —J"(J —1)logn

ou L, est la vraisemblance des séquences observées pour la chaine de Markov d’ordre r

estimée, n la longueur cumulée des séquences observées et J le nombre d’états du modéle. Le

terme J'(J —1)logn, pénalisant la vraisemblance, traduit le caractére parcimonieux du

modele. J"(J —1)est le nombre de probabilités de transition indépendantes si toutes les

transitions sont possibles (pour plus de détail voir Guédon et al., 2001a). La quantité BIC est

toujours négative. Lorsque la valeur du B/C augmente (diminue en valeur absolue), la qualité

, les différences de BIC

du mode¢le est améliorée. On admet qu’a partir d’un seuil de |10
deviennent significatives (Guédon et al., 2001a).

2.3.1.2 Les chaines de Markov d’ordre variable

Le nombre de mémoires possibles d’une chaine de Markov croit exponentiellement en

fonction du nombre d’états et de 1’ordre considéré (tab. 2).

Tableau 2. Nombre de mémoires possibles en fonction de I’ordre de la
chaine de Markov et du nombre d’états du modéle.

2 ¢états 3 ¢états 4 ¢tats 5 états “0 ——00
Ordre 1 2 3 4 5 [
Ordre 2 4 ©) 16 25 St
Ordre 3 8 27 64 125 ) _:(2];
Ordre 4 16 81 256 625 B
Ordre 5 32 243 1024 3125
Ordre 6 64 729 4096 15625

Pour ces raisons, les chaines de Markov d’ordre fixe forment une classe de modéles
structurellement peu riche dans la mesure ou, pour un nombre d’états donné, les différents
modeles pour les ordres successifs correspondent a des paramétrisations de tailles tres
différentes.

L’ordre fixe est souvent un compromis majoré a la plus longue mémoire nécessaire pour

rendre compte du motif le plus long représenté dans les séquences. Ceci peut étre illustré dans

47



b

1020010101020010101010102002001010200101010100

(o)
o
8
’ ’ ’
A b c
O Arborescence
8 1.00 2:1.00 02 2:1.00 des mémoires
rl| 0 —T100
- 1 ~10
S (00| [20] 20
i Arborescence 1 —701
B des mémoires ~11
> 1.00 0:1.00 21
2 —T02
Arborescence ~12
des mémoires N7 %

b”
2:1.00 2:1.00
Ordre 1 Ordre 1
Ordre 2 [ L1 Ordre 2 2
00| |20
©) [

Arborescence 0:1.00 0
des mémoires

[0 ng 00

2 0 00
E]O
20

1

tel-00 10@

Arborescence
des mémoires

Planche 28. Les chaines de Markov d’ordre variable.

Des axes de cyprés sont décrits comme une succession de métameéres. La phyllotaxie est opposée-décussée et la variable
mesurée est le nombre de branches par noeud. Soit trois jeux de séquences a, b et ¢ (pour chaque jeu, un seul axe représentatif
est figuré). Deux observations sont possibles (0 ou 1) pour le jeu de séquences a, caractérisé par une alternance de nceuds
portant 1 rameau suivi d’un nceud non ramifié (/0/0101...), cette organisation peut étre modélisée par une chaine de Markov
d’ordre 1 (a’). Deux observations sont possibles (0 ou 2) pour le jeu de séquences b, caractérisées par une succession de
nceuds portant deux rameaux suivis de deux nceuds non ramifiés (2002002...) ; la modélisation de cette organisation par une
chaine de Markov nécessite ’ordre 2. (b’). La modélisation de 1’organisation des rameaux pour le jeu de séquence c,
caractérisé par un mélange des motifs /0 et 200 nécessite ’ordre 2 afin de rendre compte des motifs 200 (¢’). Les modéles b’
et ¢’ correspondants au jeux de séquence b et ¢ peuvent se simplifier par un élagage des mémoires inutiles de 1’arborescence
(b>’ et ¢>*). La chaine de Markov dont les états correspondent aux mémoires de longueur variable est une chaine de Markov
d’ordre variable. L’automate correspondant est figuré dans le cas des séquences b et c.
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le cas de séquences de ramification en phyllotaxie opposée décussée ou les motifs 1-0-1 et 2-
0-0-2 sont exprimés. Modéliser une alternance de 1-0-1-0-1-0... nécessite une chaine de
Markov d’ordre 1 tandis que la succession 2-0-0-2-0-0-2-0-0... nécessite une chaine de
Markov d’ordre 2 (pl. 28, a’ et b’). La modélisation de séquences ou ces motifs sont
mélangés nécessite une chaine de Markov d’ordre 2 pour rendre compte des motifs les plus
longs 2-0-0-2 (pl. 28, ¢’).

Le principe de construction de chaines de Markov d’ordre variable repose sur une
simplification de l’arborescence des mémoires développée a ordre fixe. Si par exemple,
depuis les mémoires 0xx et 1xx, les probabilités de transition vers les différents états
possibles sont respectivement identiques et que ces cas de figure sont suffisamment
représentés, alors le fait de différencier ces deux mémoires n’apporte aucune information et
elles peuvent étre agrégées dans la mémoire xx. Dans le cas d’une chaine de Markov d’ordre
fixe, la longueur des chemins depuis la racine jusqu’aux feuilles terminales est fixe et égale a
I’ordre tandis que pour une chaine de Markov d’ordre variable, elle est variable. Dans d’autres
cas, ’ordre fixe oblige a développer des mémoires (par exemple a partir de 2 on développe
02, 12 et 22) dont certaines ne sont pas représentées comme dans les données (12 et 22
n’existent pas). Le développement de cette arborescence n’est donc pas nécessaire. Sur
I’exemple de la planche 28 la répétition des motifs 2-0-0-2 (jeu de séquence b) nécessite
I’ordre 2 car il est important de différencier les mémoires 00 et 20. Par contre comme la
succession 22 n’est jamais représentée, la mémoire 02 n’a pas d’intérét car elle est isolée. La
mémoire 2 suffit; lorsque un 2 est émis, un 0 fait obligatoirement suite. L’arborescence
d’ordre fixe b’ peut étre simplifiée en b’’. De la méme maniére I’arborescence d’ordre fixe ¢’
peut étre simplifiée en une arborescence d’ordre variable ¢’’. Le principe de construction de
I’automate est le méme que dans le cas d’une chaine de Markov d’ordre » en dehors du fait

que les sommets pourront correspondre a des mémoires de taille variable.

Si les chaines de Markov d’ordre variable représentent une classe de modeles structurellement
plus riche que la classe des chaines de Markov d’ordre fixe, la difficulté est 1’identification
des mémoires de la chaine a partir des données, et par conséquent, le probléme est ramené a
un probléme de sélection de modele (Burnham et Anderson, 1998). Aucune méthode de
sélection d’arborescence n’est implémentée actuellement au sein du logiciel AMAPmod bien
que plusieurs pistes sur la recherche d’algorithme soient en cours d’exploration (Guédon et
al., 2001a; Véra, 2001). Le calcul pas a pas du BIC, d’un nceud peére aux nceuds fils et
inversement, appliqué a la construction ou a 1’élagage d’arborescence permet déja d’isoler une
arborescence proche de la solution optimale et de comparer sa vraisemblance aux données par
rapport & un modele d’ordre fixe (Véra, 2001). Lors de la construction d’arborescences, un
nombre de sommets égal au nombre d’états est dérivé de chaque sommet. En suivant cette

régle cela améne a développer certaines mémoires qui sont si peu représentées qu’elles
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Planche 29. Loi d’occupation des états pour les chaines de Markov d’ordre fixe/variable et pour les semi-
chaines de Markov.

Figure 1. Dans le cas de chaines de Markov d’ordre 7, le temps de séjour dans un état dépend directement des probabilités de
transitions et montre une traine géométrique de raison 1 — D, a partir du temps de séjour r. Ceci est illustré sur les modéles
présentés planche 25 (a) et planche 26 (b).

Figure 2. Afin de rendre compte de structures caractérisées par une succession de zones, les semi-chaines de Markov sont
construites sur le principe que la loi d’occupation n’est plus implicite mais spécifiée dans le modéle (binomiale, binomiale
négative, de Poisson, ...). Il n ’existe alors aucune transition possible d’un état vers lui méme, le temps passé dans 1’état étant
donné par la loi d’occupation associée.
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n’apportent aucune contribution au modele. Lors de la présentation des résultats, ces
mémoires « sans contribution » seront différenciées des mémoires « avec contribution » au

modele.

Les chailnes de Markov d’ordre variable seront utilisées afin de modéliser la répartition des
rameaux sur les axes mesurés chez les différentes espéces de Cypres. Les arborescences des
mémoires présentées dans ce travail ont été pour la plupart calculées a la main. Si le BIC
permet d’affirmer que la vraisemblance de la chaine de Markov d’ordre variable sous-jacente
est meilleure que celle d’une chaine de Markov d’ordre fixe, il n’est pas certain que

I’arborescence sélectionnée équivaut a la solution optimale.

2.3.2 Analyse de séquences discrétes non stationnaires a phases transitoires

marquées

2.3.2.1 Les semi-chaines de Markov

Dans certains cas, les séquences peuvent présenter une succession de zones aux propriétés
remarquables. Par exemple, si on considere les types d’organes foliaires portés par les nceuds
successifs d’une unité de croissance de chéne, les premiers nceuds portent des cataphylles,
puis les suivants des feuilles assimilatrices, tandis que ceux de la partie la plus distale portent
a nouveau des cataphylles. Etudier une notion de dépendance locale a 1’aide d’une chaine de

Markov a alors peu de sens et 1’identification des zones est un préliminaire indispensable.

Rester u fois dans un état consiste a boucler (u-1) fois puis a sortir. Dans le cas d’une chaine

de Markov d’ordre 1, la loi d’occupation d’un état j est une loi géométrique de parametre

l—pjj :

— u-1 —_
d,w)y=(1-p,)p; ou n=12,..

Dans le cas d’une chaine de Markov d’ordre 7, la loi d’occupation d’un état j montre une
traine géométrique a partir du temps de séjour 7.

Cette propriété est illustrée sur les chaines de Markov d’ordre 1 et 2 présentées planches 25 et
26 (pl. 29, fig. 1). Les semi-chaines de Markov cachées reposent sur le principe que la loi
d’occupation d’un état n’est pas implicite mais spécifiée dans le modele. Elle peut prendre la
forme d’une loi quelconque définie sur 1, 2, ... Dans le logiciel AMAPmod, des lois
binomiale, binomiale négative ou des lois de Poisson sont utilisées. Si I’état est non-
absorbant, la probabilité de transition d’un état vers lui-méme est nulle et le temps de séjour

au sein d’un état est représenté par une loi d’occupation (pl. 29, fig. 2).
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Une semi-chaine de Markov a J états se construit a partir d’une chaine de Markov d’ordre 1

définie par les paramétres suivants :

= Les probabilités initiales.

» Les probabilités de transition.

Pour un état non-absorbant i :

pour chaque j #i, p, = P(S,,, =j|S,+1 #£1,S, =i) avec Z/¢;py’ =letp, =0

Pour un état absorbant i :
p; =P(S,,, = i|S, =1i) =1 et pour chaque j #i, p; =0

A chaque état non-absorbant de cette chaine de Markov d’ordre 1 est associée une loi
d’occupation explicite et I’ensemble (chaine de Markov d’ordre 1 + lois d’occupation)
constitue une semi-chaine de Markov. Aucune loi d’occupation n’est associée a un état

absorbant.

2.3.2.2 Les semi-chaines de Markov cachées

Dans la plupart des cas rencontrés, les zones ne sont pas constituées d’une observation
particuliere mais d’un mélange homogene d’observations pour une zone donnée sur
I’ensemble des séquences. Un niveau de structuration est alors rajouté a la semi-chaine de
Markov ce qui ameéne a différencier la notion d’« éfat » et la notion d’« observation ». Le
modele se compose de deux niveaux : (i) une semi-chaine de Markov qui traduit le temps de
sé¢jour dans un état et les modalités de succession entre les états; (i) des probabilités
d’observation des différents événements associés aux états. Une séquence discréte n’est alors
pas directement générée par la semi-chaine de Markov mais indirectement par des lois, dites
d’observation, attachées aux états de la semi-chaine de Markov. Les états correspondent alors

aux zones successives qui caractérisent 1’entité botanique.

Une semi-chaine de Markov cachée a J états se définit par les parametres suivants :
= des probabilités initiales

= des probabilités de transitions

= des lois d’occupation associées aux états non-absorbants

= des probabilités d’observation associées aux états
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Planche 30. Exemple de séquences segmentées et modélisation par une semi-chaine de Markov cachée.

(a) Sur I’exemple de la planche 24, ou des UC de chéne rouge sont décrites sous forme de séquences de métameéres (seulement
3 séquences sont ici représentées) et la variable mesurée est le type de production axillaire présent a chaque nceud, les
séquences sont segmentées en zones homogenes (Guédon et al., 2001). (b) Modélisation des séquences par une semi-chaine de
Markov cachée et représentation de 1’automate. Chaque état est représenté par un rectangle associé¢ a une lettre dans le coin
inférieur droit ; les rectangles correspondant aux états transitoires sont délimités par un trait tandis que 1’état absorbant est
delimité par un double trait ; les transitions possibles d’un état a un autre sont représentées par des arcs associés a leur
probabilité de réalisation. Par souci de clarté, les probabilités de transition inférieure a 0.02 ne sont pas représentées. La fleche
double indique les états initiaux possibles ; au-dessus des états sont représentées les lois d’occupations. Les lois d’observations
associées aux états sont représentées a l’intérieur du rectangle : la taille des polices est proportionnelle a la probabilité
d’observation de I’événement.
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Ce type de modele est illustré pl. 30 sur I’exemple des séquences construites a partir des UC
mesurées chez le chéne rouge (cf'§ 1.1.4). Les sommets de 1’automate correspondent aux états
du modéle et sont symbolisés par des lettres. A I'intérieur du rectangle sont figurées les
probabilités d’observations. La taille de la police avec laquelle est représentée une observation
est liée a la probabilité d’observation qui lui est associée. Au-dessus de chaque état non-
absorbant, la loi d’occupation qui lui est associée est représentée (pl. 30, b). Le

fonctionnement du modéle est représenté pl. 31 par un parcours au sein de I’automate.

2.3.2.3 Estimation des semi-chaines des Markov (cachées ou non)

Le principe de construction d’une semi-chaine de Markov est avant tout un probléme de
segmentation ou, a partir de I’ensemble des séquences, des zones optimales homogenes sont
identifiées.

L’estimation des parametres des modeles Markoviens cachés se fait par I’algorithme EM
(Expectation-Maximization) qui est un algorithme itératif de maximisation de la

vraisemblance (McLachlan et Krishan, 1997) ; (pour plus de détail, voir Guédon 1998).

Les semi-chaines de Markov cachées seront utilisées dans 1’analyse des séquences mesurées
chez le chéne rouge et le Cecropia. Dans le cas ou les séquences présentent des zones chez les
différentes especes de cypres étudices, les semi-chaines de Markov d’ordre variable nous
permettront dans un premier temps d’isoler des zones homogenes. Au sein d’une zone
précise, la dynamique des séquences est alors souvent stationnaire. Les chaines de Markov

nous permettront alors d’étudier les dépendances locales au sein de ces zones.
2.3.3 Hypotheses de modélisation et évaluation des modéles

L’estimation des différents modeles nécessite d’imposer certaines contraintes initiales qui
traduisent de fortes hypothéses biologiques ou structurelles. Ces différents choix sont
effectués en fonction des régularités révélées par I’analyse exploratoire. Ils peuvent concerner
le choix d’un nombre d’états dans le cas d’une semi-chaine de Markov cachée, I’interdiction
de certaines transitions d’un état a un autre, l’interdiction de présence de certaines
observations dans un état donné... A chaque étape le modele est évalué en comparant pour les
différents points de vue (intensité, comptage et intervalle; cf. § 2.2.1) les distributions
observées' et les distributions théoriques' calculées a partir des paramétres estimés du
modele. Les hypothéses initiales sont alors modifiées en conséquence jusqu’a 1’obtention
d’une solution satisfaisante. Les modeles présentés au cours de ce travail résultent de cette
démarche itérative et sont en ce sens synthétiques. La démarche et les choix permettant

d’arriver a cette solution seront peu explicités.

' Les distributions « observées » seront abrégées sur les légendes des différents graphiques par (Obs.) tandis que
les distributions théoriques le seront par I’abréviation (Théo.).
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rester 3 étapes dans cet état.
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cas lorsqu’on se trouve dans [’état A. Au
cours des trois étapes successives un 0 est
mis en place, ce qui correspond a un
bourgeon

Lorsque les 3 étapes sont terminées, il y a la
possibilité de passer dans l'état B ou C
=050 et p,=0.50). Dans cet exemple la
transition se fait vers 1’état C, et le chiffre §
est tiré dans la loi d’occupation.

Dans [état C, les
observations possibles sont
0 (41 % des cas), 1 (59 %
des cas) ou 2 (1% des cas).
Selon ces proportions un
tirage aléatoire est effectue
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d’une semi-chaine de Markov cachée

Lorsque les § étapes sont terminées, il y a la
possibilité de passer dans [’état D ou E.
Dans cet exemple la transition se fait vers
l’état D, et le chiffre 6 est tiré dans la loi
d’occupation.

Q Dans [’état D, les

observations

possibles sont 0 (55
% des cas), 2 (34 %
des cas) ou 3 (11%

des cas). Selon ces
proportions un
tirage aléatoire est
effectué a chaque

étape. Au cours des
6 étapes successives
la succession
020320 est réalisée.

Lorsque les 6 étapes sont terminées, le
processus passe automatiquement dans [’état
absorbant E. Celui-ci n’est pas associé a une
loi d’occupation et la processus boucle a
Uinfini dans cet état. La longueur de la
sequence n ’‘est donc pas définie dans les
parameétres du modeéle.
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2.4 Les méthodes de comparaison

La possibilité de caractériser et de quantifier des structures amene naturellement a vouloir les

comparer et les classer.
2.4.1 Comparaison de séquences

La méthode d’alignement de séquence est largement utilisée dans les sciences informatiques
pour la comparaison de chaines de caracteres, pour la reconnaissance de la parole ou dans la
comparaison de bases azotées constituant les acides nucléiques (Waterman, 1995). Cette
approche consiste a trouver 1’alignement optimal entre deux séquences pour un colit minimum
calculé a partir d’'une somme d’opérations d’édition qui permettent de transformer une

séquence en une autre (Sankoff et Kruskal, 1999 ; Guédon et Costes, 1999).

On distingue couramment comme opération d’édition :

=  L’«élision » et I’« insertion » qui consistent respectivement a effacer ou a rajouter une
observation sur une des deux séquences comparées. Ces deux opérations permettent
notamment de gérer les différences de longueur entre les deux séquences.

» la « substitution » consiste a substituer une observation par une autre sur une des deux
séquences comparées.

Certaines contraintes structurelles sont alors imposées comme, par exemple, I’impossibilité de

faire une élision a la suite d’une insertion (ou inversement) ce qui correspondrait a une

substitution.

Dans le cadre de ce travail cette méthode sera utilisée pour la compréhension du
synchronisme de la ramification et de la floraison sur différents axes d’un individu de
Cecropia obtusa. Pour cela, les séquences bivariées traduisant la floraison et la ramification
sont alignées (cf. § 1.2.3). La séquence du tronc démarre au nceud suivant ’insertion de la
branche.

Une premicre hypothése consiste a supposer que les séquences sont globalement synchrones,
ce qui peut s’analyser par la méthode la plus classique d’alignement ou les débuts et les fins

des deux séquences sont obligatoirement recalées (début et fin fixés, Guédon et al., en

préparation).

Une seconde hypothése consiste a supposer que le rythme d’émission de nouveaux nceuds est
plus rapide sur la branche en début de croissance que sur le tronc. Afin de traduire cette
seconde hypothése nous utiliserons un alignement avec début libre (Guédon et al., en
préparation). Dans ce cas précis, les colts d’insertions / élisions en début de séquence ne sont
pas pris en compte, ce qui permet de traduire le fait qu’un certain nombre de nceuds de la base

de la branche ne possédent pas de nceuds correspondants sur le tronc.
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2.4.2 Comparaison de modéles

Le principe de la comparaison de modeles (Guédon et Costes, 1999) est de calculer la
vraisemblance d’un ensemble de séquences, générées pour un modele de référence, pour
différents modeles cibles. Pour cela on utilise la divergence Kullback-Leiber (Juang et
Rabinier, 1985) comme mesure de dissimilarité entre deux mod¢les markoviens (divergence =
Log (vraisemblance du modele de référence) — Log (vraisemblance du modéle cible). La
divergence entre n modeles peut ainsi se représenter sous la forme d’une matrice de
dissimilarité. A partir d’une méthode de classification hiérarchique appliquée a la matrice,
nous représenterons les dissimilarités entre les différents modeles sous forme de
dendrogrammes. Cette méthode sera appliquée dans le cadre de la comparaison des
différentes catégories d’axes échantillonnées sur des individus de C. arizonica au stade de
I’unité architecturale (cf. § 1.3.5.3).

2.5 Présentation des résultats

Les résultats seront présentés ici en trois chapitres qui correspondent aux especes étudiées.
Afin de clarifier le discours, nous donnerons une premiere interprétation des résultats obtenus
sur une espeéce a la fin de chaque chapitre. Dans la cinquiéme partie de ce document une
synthése sera effectuée et nous présenterons une discussion beaucoup plus générale sur
I’intérét de 1’analyse de séquences d’événements pour la compréhension de la rythmicité

d’expression des phénomeénes de croissance, de floraison et de ramification.
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1 Le chéne rouge d’Amérique Quercus rubra L. (Fagaceae
Dumort.)

Pour les deux peuplements d’Ayzieu ou de Cestas, les unités de croissance formées en 1994
lorsque les arbres avaient respectivement 4 et 2 ans ont été comparées. L’unique UC
constituant les pousses annuelles monocycliques (UC.mono) ainsi que les premiéres et
secondes UC constituant les PA bicycliques (respectivement UC.bil et UC.bi2) sont
distinguées. Ces différents types d’UC ont été décrits comme une séquence d’événements ou
le rang du nceud constitue le parameétre d’index et le type de production axillaire la variable

qualitative mesurée.

1.1 Caractéristiques des différents types d’unité de croissance

Pour les arbres d’Ayzieu, les UC.mono sont, en moyenne, plus longues que les UC.bil tandis
que les UC.bi2 ont une longueur moyenne intermédiaire (tab. 3). Le rapport
moyen L.UCbi.1/L.PAbi est égal a 0.44 £ 0.04, ce qui indique que les UCbi2 ont tendance a
étre plus longues que les UC.bil pour une PA bicyclique donnée. Les UC.bi2 sont constituées
en moyenne de moins de nceuds que les UC.mono ou que les UC.bil, celles-ci ne montrant
pas de différence significative entre elles. Les entre-nceuds sont, en moyenne, d’autant plus
longs qu’on considére respectivement les UC.bi2, UC.mono ou les UC.bil. Les UC.bil
portent en moyenne moins de branches que les UC.mono et les UC.bi2, celles-ci ne montrant
pas de différence significative entre elles.

Tableau 3. Longueur moyenne en centimétres (cm), longueur moyenne des entre-

nceuds (cm), nombre moyen de nceuds et de branches, pour les UC.mono, UC.bil et

UC.bi2 (définis dans le texte) des arbres du dispositif d’Ayzieu. Les comparaisons (test

de Wilcoxon-Mann-Whitney ; Saporta, 1990) des distributions sont représentées par les

lettres a, b, c. Pour une méme caractéristique, lorsque la lettre change d’un type d’UC a

’autre, les distributions correspondantes sont significativement différentes au seuil de
95 %. n = effectif.

UC.mono UC.bil UC.bi2
n=24 n==68 n=>55

Longueur moyenne
53.6 a 44.0 b 51.3 ab
(cm.)

Nombre moyen
29.9 a 28.9 a 21.1 b
de nceuds

Longueur moyenne
1.79 a 1.49 b 2.34 c
des entre-nceuds

Nombre moyen
9.4 a 32 b 10.0 a
de branches
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Planche 32. Relations entre la longueur, le nombre de nceuds et le nombre de branches des UC.mono, UC.bil
et UC.bi2 des arbres d’Ayzieu et de Cestas.

Correlations entre la longueur (en centimétres) et le nombre total de nceuds des UC ( =% ), la longueur (en centimetres) et le
nombre total de branches portées des UC ( 5¢ ), le nombre total de nceuds et le nombre total de branches portées des UC (—o— ),
pour les UC.mono , UC.bil et UC.bi2 des arbres d’Ayzieu (respectivement a, b et ¢) et des arbres de Cestas (respectivement d, e
et f). ** et * le coefficient de corrélation est respectivement significatif au seuil de 99 % ou au seuil de 95 %. n.s. non significatif
(table A1.9, Saporta, 1990).
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Pour les arbres de Cestas, on retrouve globalement les mémes tendances lorsqu’on compare
les différents types d’UC : les UC.bil sont en moyenne légérement plus courtes que les
UC.mono ou les UC.bi2, les différences n’étant cependant pas significatives. Les UC.bi2
possedent moins de nceuds mais des entre-nceuds plus longs que les UC.mono ou les UC.bil.
Les UC.bil sont nettement moins ramifiées que les UC.mono ou les UC.bi2 (tab. 4). Le
rapport moyen L.UCbi.1/L.PAbi est égal a 0.44 + 0.03, ce qui indique que les UCbi2 ont
tendance a étre plus longues que les UC.bil pour une PA bicyclique donnée.

Tableau 4. Longueur moyenne en centimétres (cm), longueur moyenne des entre-

nceuds (cm), nombre moyen de nceuds et de branches, pour les UC.mono, UC.bil et

UC.bi2 (définis dans le texte) des arbres de Cestas. Les comparaisons (test de

Wilcoxon-Mann-Whitney) des distributions sont représentées par les lettres a, b, c. Pour

une méme caractéristique, lorsque la lettre change d’un type d’UC a lautre, les
distributions correspondantes sont significativement différentes au seuil de 95 %.

UC.mono UC.bil UC.bi2
n=28 n=33 n=32
L
ongueut 253 a 203 a 256 a
moyenne (cm.)
Nombre moyen
19.1 a 183 a 158 b
de nceuds
Longueur moyenne
1.28 ab 1.09 a 1.50 b
des entre-nceuds
Nombre moyen
6.10 a 213 b 727 a

de branches

Pour un méme type d’UC, les unités de croissance des arbres de Cestas sont, en moyenne,
deux fois moins longues que celles des arbres d’Ayzieu. Elles possédent également moins de
nceuds, les entre-nceuds sont en moyenne plus courts et les branches portées sont moins
nombreuses.

1.2 Corrélations entre la longueur, le nombre total de noeuds et le nombre
de branches des UC

Pour les arbres d’Ayzieu et de Cestas, la longueur et le nombre total de nceuds de I’UC sont
généralement corrélés positivement', quel que soit le type d”UC considéré (pl. 32). Pour les
UC mono des arbres d’Ayzieu, aucune autre corrélation n’est observée entre les autres

paramétres tandis qu'une corrélation positive apparait entre la longueur de I’'UC et le nombre

' Bien que le coefficient r soit élevé, la corrélation n’est pas significative pour les UC.mono des arbres de
Cestas, les effectifs étant trés faibles.
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Planche 33. Semi-chaine de Markov cachée estimée a partir des séquences de ramification des
UC.mono des arbres du dispositif d’Ayzieu.
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de branches ainsi qu’entre le nombre de nceuds et le nombre de branches chez les arbres de

Cestas.

Pour les UC.bil et les UC.bi2 des arbres d’Ayzieu et de Cestas, une corrélation positive existe
entre le nombre de branches portées et la longueur de I’UC. Une corrélation positive apparait
¢galement entre le nombre de nceuds et le nombre de branches portées par les UC.bil des
arbres de Cestas et les UC.bi2 des arbres d’Ayzieu et de Cestas.

1.3 Les semi-chaines de Markov cachées estimées

Les séquences de ramification mesurées chez le chéne rouge sont non stationnaire et
organisée en une succession de zones, dont chacune correspond a une combinaison de
productions axillaires bien précise. Pour rendre compte de cette organisation, les modeles
utilisés sont de type semi-chaines de Markov cachées. Les séquences de ramification sont
mesurées du sommet vers la base de 'UC et les modeles estimés traduisent ce sens de
description en se lisant de la gauche vers la droite. Quel que soit le type d’UC et le matériel
végétal considéré, tous les modeles estimés débutent par un état initial 4 qui s’étend en
moyenne sur 4 nceuds, et qui correspond aux bourgeons associés a des entre-nceuds tres courts
et situés au sommet de I’UC. Les modéles se terminent également tous par un état absorbant
qui correspond a une zone basale non ramifiée. Nous nous attacherons ici a décrire surtout la

structure du modéle entre ces deux états particuliers.
1.3.1 Les UC.mono (arbres d’Ayzieu)

Le modéle estimé a partir des séquences de ramification des UC.mono des arbres d’Ayzieu
comprend 6 états (fig. 33). Apres 1’¢état initial 4, on observe successivement deux fois deux
états en parallele (B ou C puis D ou E). Lorsque deux états sont en parallele, leurs lois
d’occupation estimées sont trés similaires. Ils peuvent alors étre considérés comme 2
modalités distinctes d’une seule et unique zone qui s’étend en moyenne sur 6 nceuds pour les
¢tats B et C et 9 nceuds pour les états D et E. On distingue alors les UC qui portent a leur
sommet (sur en moyenne 6 nceuds) exclusivement des rameaux différés d’un an
monocycliques (état B), de celles qui portent une forte proportion de rameaux différés d’un an
polycycliques (état C). De la méme manicre, on distingue les UC qui portent apres cette
premicre zone systématiquement ramifiée, et sur en moyenne 10 nceuds, soit des rameaux
différés d’un an monocycliques, (état D), soit une majorité de bourgeons mélangés a quelques
rameaux différés d’un an monocycliques (état E). Les probabilités de transition estimées
conduisant a 1’état D sont proches (psp = 0.29 et pcp = 0.36) tout comme celles conduisant a
I’état E (pgg = 0.71 et pcg = 0.64) ce qui tend a montrer que les modalités traduites dans les

états D et E sont indépendantes des modalités traduites dans les états B et C.
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Planche 34. Semi-chaines de Markov cachées estimées a partir des séquences de ramification des
UC.bil des arbres du dispositif d’Ayzieu (a) et du domaine de Cestas (b).
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1.3.2 Les UCbhi.l

Le modele estimé a partir des séquences de ramification des UC.bil des arbres d’Ayzieu
comprend 5 états (pl. 34, a). Apres 1’état initial A, on observe deux états en parallele B et C
dont les lois d’occupation estimées sont treés proches. Ils constituent 2 modalités distinctes
d’une premiére zone qui s’étend en moyenne sur 6 nceuds et distinguent les UC qui portent a
leur sommet des rameaux différés d’un cycle (état C) de celles qui ont, a la place, une zone
non ramifiée essentiellement constituée de bourgeons (état B). Les rameaux différés d’un an,
essentiellement représentés dans 1’état D, se trouvent au-dessous de cette premiere zone. Leur
présence n’est pas systématique et des transitions des états B et C directement vers 1’état final
E absorbant non ramifi¢ sont possibles (pgg = 0.36 et pcg = 0.64). Les rameaux différés d’un
an polycycliques ne nécessitent pas la création d’un état particulier ; ils sont peu nombreux et
mélangés aux rameaux différés d’un an monocycliques dans le méme état D.

On peut distinguer ainsi 4 types d’UC : les UC non ramifiées, les UC avec uniquement des
rameaux différés d’un cycle, les UC avec uniquement des rameaux différés d’un an et des UC
présentant les deux types de rameaux. Les probabilités de transitions estimées conduisant a
I’état D sont assez différentes (pgp = 0.64 et pcp = 0.36) ce qui tend a montrer que lorsque
I’UC a développé des rameaux différés d’un cycle (état C, 50% des cas), il y a moins de
chance que se développent des rameaux différés d’un an (état D), que lorsque les rameaux

différés d’un cycle sont absents (état B).

Le modele estimé a partir des séquences de ramification des UC.bil des arbres de Cestas
comprend 4 états (pl. 34, b). Apres I’état initial 4, on observe deux états en parallele B et C
dont les lois d’occupation estimées sont relativement proches. Ils constituent 2 modalités
distinctes d’une premiére zone qui s’étend en moyenne sur 6 nceuds et distinguent les UC qui
portent a leur sommet des rameaux différés d’un an monocycliques (état B) de celles qui ont,
a la place des rameaux différés d’un cycle (état C). Aucun rameau différé d’un an
polycyclique n’est présent. La probabilit¢ de passage de 1’état 4 vers I’état absorbant D
indique que 41% des UC ne sont pas ramifiées.
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Planche 35. Semi-chaines de Markov cachées estimées a partir des séquences de ramification des
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1.3.3 Les UCbi.2

Le modele estimé a partir des séquences de ramification des UC.bi2 des arbres d’Ayzieu
comprend 5 états (pl. 35, a). Apres 1’état initial A4 exclusivement constitu¢ de bourgeons,
I’état B, d’une part, et la succession des états C et D d’autre part, sont en parall¢le. L’état C
est constitué d’une majorité de rameaux différés d’un an polycycliques et correspond a une
zone s’étendant en moyenne sur 6 nceuds. Les états B et D sont constitués principalement de
rameaux différés d’un an monocycliques. Deux catégories d’UC sont ainsi mises en
évidence : celles qui portent a leur sommet des rameaux différés d’un an polycycliques puis,
au-dessous, des rameaux différés d’un an monocycliques (succession des états C et D, 63 %
des cas), et celles qui ne portent que des rameaux différés d’un an monocycliques (état B, 37

% des cas).

Le modéle estimé a partir des séquences de ramification des UC.bi2 des arbres de Cestas
comprend 5 états (pl. 35, b). Il montre dans 1’ensemble les mémes caractéristiques que le
modele estimé a partir des UC.bi2 des arbres d’A4yzieu. La zone portant des rameaux différés
d’un an polycyclique (état C) est 1égerement plus courte (en moyenne 4 nceuds au lieu de 6).
La proportion d’UC présentant des rameaux différés polycyclique est de 55 % ce qui est

proche de celle observée chez les arbres de d’Ayzieu (63%).
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Planche 36. Longueur des séquences et probabilités d’observation des différents types de rameaux en

fonction du rang du nceud porteur pour les UC.mono, UC.bil et UC.bi2 des arbres d’Ayzieu et de Cestas.
Figure 1. Probabilités d’observation des différents types de rameaux en fonction du rang du nceud porteur (point de vue
“intensité”) pour les UC.mono (a), UC.bil (b) et UC.bi2 (¢) des arbres du dispositif d’Ayzieu et les UC.bil (d) et UC.bi2 (e) des
arbres du domaine de Cestas. Les courbes observées (obs.) correspondent aux valeurs extraites de 1’échantillon tandis que les
courbes théoriques (théo.) correspondent aux valeurs calculées a partir des modéles estimés. La fonction de répartition de la
longueur des séquences est représenté en courbe pointillée.

Figure 2. Distributions du nombre de nceuds (longueur des séquences) pour les UC.mono (a), UC.bil (b) et UC.bi2 (c) des
arbres du dispositif d’4yzieu et les UC.bil (d) et UC.bi2 (e) des arbres de Cestas.
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1.4 Fréquences d’observation des différents types de rameaux en fonction

du rang du nceud porteur (point de vue « intensité »).

L’ajustement des lois caractéristiques (organisées selon les points de vue intensité, intervalle
et comptage) permet de juger de 1’adéquation du modele aux données (cf partie III, § 2.2)
mais peut étre également utilis¢é comme moyen de comparaison de différentes structures de

ramification.

Quel que soit le type d’UC, les rameaux sont préférentiellement situés au sommet de I’UC. La
probabilité maximale d’observation d’un nceud ramifié se situe respectivement pour les arbres
d’Ayzieu et de Cestas autour du 7™ et du 5™

du 26°™ et du 16™ nceud (pl. 36).

nceud sous I’apex et devient nulle aux environs

Chez les arbres d’Ayzieu, les UC.mono (pl. 36, fig. 1a) et les UC.bi.2 (pl. 36, fig. 1¢) ont des
profils trés semblables. Les rameaux différés d’un an sont situés préférentiellement dans la
partie apicale des UC. Pour ces deux types d’UC, les rameaux différés d’un an polycycliques
sont en plus faible proportion et ont une répartition moins étalée vers les noeuds d’index €levé
que les rameaux différés d’un an monocycliques. Ils sont plus nombreux pour les UC.bi2 que
pour les UC.mono avec une répartition plus étalée vers les nceuds d’index élevé.

Les UC.bi.1 (pl. 36, fig. 1b), sont nettement moins ramifiées que les UC.mono ou les
UC.bi.2. Les rameaux différés d’un cycle sont situés préférentiellement au sommet et les
rameaux différés d’un an sont situés au-dessous des rameaux différés d’un cycle. Il existe tres
peu de rameaux différés d’un an polycycliques, et ceux-ci occupent la méme zone de

répartition que les rameaux différés d’un an monocycliques.

Pour les UC.bil des arbres de Cestas, les zones de répartition des rameaux différés d’un cycle
et des rameaux différés d’un an monocyclique se recouvrent (pl. 36, fig. 1d) et aucun gradient
n’apparait a l’inverse des arbres d’Ayzieu. Les UC.bi.2 ont globalement les mémes
caractéristiques que celles des arbres d’Ayzieu mais les zones sont plus courtes et moins

¢talées vers les nceuds de rang élevé (pl. 36, fig. 1e).

Quel que soit le site d’étude, il n’y a quasiment aucun recoupement chez les UC.mono et les
UC.bi.1 entre la fonction de répartition des longueurs des séquences et les courbes de
probabilités d’observation d’un nceud ramifié. Ceci ne se vérifie pas pour les UC.bi.2. Par
exemple, chez les arbres d’Ayzieu, 20 % des séquences sont constituées de moins de 17
nceuds, alors qu’il y a pour cet index, et sur I’ensemble de I’échantillon, une probabilité

d’observation d’un nceud ramifié de 0.25.
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Planche 37. Temps avant la premiére occurrence, nombre d’occurrences par séquence et temps de séjour
pour les différents types de rameaux mesurés sur les arbres d’Ayzieu.
Figure 1. Pour les UC.bi2 des arbres d’Ayzieu, temps de séjour (a, b et ¢) et nombre d’occurrences par séquences (d, e et f)
lorsque I’on considére les rameaux (quels qu ’ils soient, a et d), les rameaux différés d’un an monocycliques (b et e) et les

rameaux différés d’un an polycycliques (¢ et f).

Figure 2. Pour les UC.bil des arbres d’Ayzieu, temps avant la premiére occurrence (a et ¢) et nombre d’occurrences par
séquence (b et d) pour les rameaux différés d’un cycle (a et b) et les rameaux différés d’un an (c et d).
Figure 3. Pour les UC.mono des arbres d’Ayzieu, temps de séjour pour les rameaux(qu’ils soient mono- ou polycycliques)
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On notera dans tous les cas, la bonne adéquation entre les valeurs observées et les valeurs

théoriques du modele estimé.

1.5 Temps avant la premiere occurrence, nombre d’occurrences par

séquence et temps de séjour

Quelques points de vue supplémentaires sont ici considérés sur les arbres d’Ayzieu qui étaient
les plus ramifiés (pl. 37).

Sur les UC.bi2, il apparait que les rameaux sont le plus souvent isolés, le temps de séjour le
plus fréquent étant de 1 (pl. 37, fig. 1a). Ceci est également vrai lorsqu’on considére les
rameaux différés d’un an mono- ou polycycliques séparément (pl. 37, fig. 1 respectivement b
et ¢). Les rameaux différés d’un an monocycliques sont plus nombreux que les rameaux
différés d’un an polycycliques (pl. 37 fig. 1e et f). Pour ces derniers, les UC n’en portent
aucun la plupart du temps ou alors un seul (pl. 37, fig. 1f).

Sur les UC.mono, les rameaux sont également la plupart du temps isolés (qu’ils soient mono-
ou polycycliques, ces derniers étant trés peu nombreux) ; (pl. 37, fig. 2).

Sur les UC.bil, les premiers rameaux différés d’un cycle se trouvent en moyenne vers le 4°™
nceud sous I’apex tandis que les premiers rameaux a développement différé d’un an se
trouvent plus loin, en moyenne vers le 9™ nceud sous 1’apex (pl. 37, fig. 3 respectivement a
et b). Lorsqu’on considere le nombre d’occurrences par séquence pour les rameaux différés
d’un cycle ou d’un an, la modalité la plus fréquente est ’absence de rameau (pl. 37 fig. 3¢ et
d). Le nombre moyen de rameaux différés d’un cycle est inférieur au nombre moyen de
rameaux différés d’un an (1.49 au lieu 1.79 ou 2.63 au lieu de 3.53 si on considere les UC

portant au moins 1 rameau du type considéré).
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1.6 Proportion de cataphylles et de bourgeons morts associés a chaque état

des modeéles.

Les états initiaux 4, dont la contrainte imposée était de contenir des bourgeons, sont
caractérisés par une majorité de nceuds associés a des cataphylles (70 % en moyenne chez les
arbres d’Ayzieu et 92 % chez les arbres de Cestas) ; (tab. 5).

Ceci est également vrai mais, en plus faible proportion, pour les états finaux (de 22 a 41 % de
nceuds associés a des cataphylles). Les états intermédiaires des arbres d’Ayzieu se
caractérisent par des nceuds associés a des feuilles assimilatrices. Une proportion plus
importante de cataphylles est présente dans les états intermédiaires des arbres de Cestas.

Tableau 5. Pourcentage de cataphylles associées aux différents états des modéles

pour les trois types d’UC considérées : UC.mono, UC.bil, et UC.bi2 (définis dans le
texte) des arbres d’Ayzieu et de Cestas

Arbres d’Ayzieu Arbres de Cestas
UC.mono UC.bil  UCbi2 | UCbil  UC.bi2

Etat A4 68.6 77.3 61.1 99.1 85.2
Etat B 0.0 10.6 0.0 11.9 10.8
Etat C 0.0 0.7 0.0 23.5 23.2
Etat D 0.0 0.0 0.5 23.0 0.0
Etat E 0.0 21.9 41.1 - 43.0
Etat F 34.8 - - - ]

Pour I'ensemble des UC des arbres d’Ayzieu, les bourgeons associés aux états intermédiaires,
¢taient pour la plupart morts (93 % en moyenne) au moment de 1'étude (tab. 6) tandis que
seulement 15 % en moyenne des bourgeons étaient morts pour les arbres de Cestas. La
proportion de bourgeons morts est plus faible au sein des états initiaux et des €tats finaux que
dans les états intermédiaires chez les arbres d’Ayzieu tandis qu’elle est équivalente chez les
arbres de Cestas. Les UC.bil des arbres d’Ayzieu s'individualisent avec 17.2 % de bourgeons
morts dans 1'état 4 contre respectivement 40.6 et 52.7 % pour les UC.mono et les UCbi.2. Les
UC.bi2 présentent un pourcentage de bourgeons morts associés a I'état final absorbant
légérement plus élevé que les UC.mono ou les UC.bil (respectivement 42.4 % contre 27.7 %
et 24.5 %).
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Planche 38. Segmentation par une semi-chaine de Markov cachée des zones ramifiées et non ramifiées sur les
UC des arbres d’Ayzieu (UC.mono, UC.bil et UC.bi2) et de Cestas (UC.bil et UC.bi2).

Semi-chalnes de Markov estimées a partir des séquences de ramification des UC.mono (a), UC.bil (b) et UC.bi2 (¢) des arbres
du dispositif d’4yzieu et aux séquences de ramification des UC.bil (d) et des UC.bi2 (e) des arbres du domaine de Cestas. Les
différents types de rameaux ne sont pas différenciés, seule la modalité ramifié/non-ramifié¢ est prise en compte. bg. = bourgeon ;
br. = branche.
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Tableau 6. Pourcentage de bourgeons morts sur 1’ensemble des observations
« bourgeon : (0) » associées aux différents états des modeles pour les trois types
d’UC considérées : UC.mono, UC.bil, et UC.bi2 (définis dans le texte) des arbres
d’Ayzieu et de Cestas.

Arbres d’Ayzieu Arbres de Cestas
UC.mono UC.bil UC.bi2 UC.bil UC.bi2

Etat 4 40.6 17.2 52.7 14.4 30.5
Etat B 100.0 72.1 100.0 16.1 85.5
Etat C 100.0 85.3 92.9 13.3 92.3
Etat D 100.0 85.2 97.1 39.3 95.3
Etat E 100.0 24.5 42.4 - 55.2
Etat F 27.7 - - - -

1.7 Longueur des zones ramifiées en relation avec le nombre total de

nceuds des séquences.

Afin d’étudier la plasticité des zones en fonction du nombre de nceuds total de 1’UC, les
modeles estimés a partir des séquences de ramification des UC.mono, UC.bil et UC.bi2 ont
été simplifiés de maniére a ce qu’ils soient constitués d’une succession de 3 états : 4 : non-
ramifié, B : ramifié, C : non-ramifié¢ (pl. 38). Les différents types de rameaux ne sont alors
plus distingués. Pour les UC.mono et les UC.bi2 qui sont toutes ramifiées, la succession entre
ces états se fait selon un automate ou les transitions de 1’état A vers 1’état B et de I’état B vers
I’¢état C absorbant sont égales a 1.

Pour les arbres d’Ayzieu, les modeles estimés a partir des séquences de ramification des
UC.mono et des UC.bi2 sont trés proches, aussi bien pour les lois d'occupation que pour les
probabilités d'observation associées aux états (pl. 38, a ef ¢). Pour les UC.bil, dont certaines
ne sont pas ramifiées (9 %), une transition est possible de 1’état initial 4 vers I’état absorbant
C. L’¢état B est constitué d’une proportion équivalente de bourgeons et de rameaux (pl. 38, b).
Pour les arbres de Cestas les UC.bil ont une proportion d’UC non ramifi€es plus élevée que
celles des arbres d’Ayzieu (42 % au lieu de 9%). Pour les arbres de Cestas, la zone ramifiée
des UC.bi2 est plus longue que celle des UC.bil (pl. 38, d et e) mais plus courte que celle des
UC.bi2 des arbres d’Ayzieu (pl. 38, c et e).
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Planche 39. Relation entre le nombre de nceuds des zones ramifiées et non ramifiées et le nombre de nceuds
total des UC mesurée pour les arbres d’Ayzieu (UC.mono, UC.bil et UC.bi2) et de Cestas (UC.bil et UC.bi2).

Corrélation entre le nombre de noeuds des zones segmentées correspondant aux états 4 (zone sommitale non ramifiée —— ), B
(zone médiane ramifiée —6—) et C (zone basale non ramifiée —=—) des modeles de la planche 38, avec le nombre de nceuds total
de I’UC considérée pour les UC.mono, UC.bil et UC.bi2 des arbres du dispositif d’Ayzieu (respectivement a, b et ¢) et des

UC.bil et UC.bi2 des arbres du domaine de Cestas (respectivement d et e). **

et * le coefficient de corrélation est

respectivement significatif au seuil de 99 % ou au seuil de 95 %. n.s. non significatif (fable A1.9, Saporta, 1990).
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Le nombre de nceuds des parties segmentées correspondant aux états A, B et C est mis en
relation avec le nombre total de noeuds de la séquence considérée (pl. 39). Pour les trois types
d’UC des arbres d’Ayzieu, le nombre total de nceuds des UC n’est pas corrélé avec le nombre
de nceuds de la zone sommitale non ramifiée tandis qu’il montre une corrélation positive avec
le nombre de nceuds de la zone basale non ramifiée (pl. 39, a, b, c¢). Par ailleurs, une
corrélation positive existe chez les UC.bi2 entre le nombre total de nceuds de I’UC et le
nombre de nceuds de la zone ramifiée, ce qui n’est pas le cas chez les UC.mono et les UC.bil.
Pour les UC.bil et les UC.bi.2 des arbres de Cestas le nombre de nceuds de la zone médiane
ramifiée et de la zone basale non ramifiée est corrélé positivement au nombre total de nceuds
de I’UC. Pour les UC.bil, le nombre de nceuds de la zone sommitale non ramifié est

¢galement corrélé au nombre total de nceud de I’UC ce qui ne se vérifie pas chez les UC.bi2.
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1.8 Interprétation des résultats

Comme 1’ont souligné les travaux précédents sur diverses especes du genre Quercus
(Dickson, 1994 ; Collin et al., 1996 ; Guérard et al., 2001, Collet et al., 1997, Heuret et al.,
2000 ; Nicolini et al., 2000), les moyennes des différents paramétres mesurés montrent que
les UC printaniéres (UC.mono et UC.bil) sont proches en ce qui concerne les parameétres de
la croissance (longueur, nombre de nceuds) tandis que les derniéres UC mises en place au
cours de I’année (UC.mono, UC.bi2) sont les plus ramifi¢es. Pour les arbres d’Ayzieu, cette
similitude entre UC.mono et UC.bi2 se vérifie également lorsque I’on consideére la fréquence
d’observation des différents types de rameaux en fonction du rang du nceud porteur (point de

vue intensité).

La segmentation obtenue a partir des modeles simplifiés (pl. 38) montre que, chez les arbres
d’Ayzieu, une différence essentielle existe entre UC.mono et UC.bi2 quant a la propriété des
zones a se dilater en fonction du nombre de nceuds total de 1’UC. Pour les UC.mono, tout
comme pour les UC.bil, la longueur de la zone ramifiée est stable quel que soit le nombre
total de nceuds de I’'UC. Au contraire, chez les UC.bi2, la zone ramifiée sera d’autant plus
longue, que I’'UC sera constituée d’un grand nombre de nceuds. Cette propriété des UC.bi2 se
devine lorsque I’on compare le recouvrement de la fonction de répartition de la longueur des
séquences avec les probabilités de ramification en fonction du rang du nceud. Si 1’on
considere que la probabilité de ramifier en fonction du rang du nceud est indépendante du
nombre de nceuds total de I’'UC, alors certaines UC.bi2 peuvent tre ramifiées jusqu'a la base
ce qui ne s’observe jamais concrétement. On voit alors qu’il existe une relation entre la
longueur des zones et la longueur totale de I’'UC.

Pour les arbres de Cestas on retrouve pour les UC.bi2 les mémes propriétés de dilatation de
zone. Par contre, sur les UC.bil des arbres de Cestas, le nombre de nceuds constituant les trois
zones segmentées apparaissent corrélé au nombre total de nceuds contrairement au UC.bil des
arbres d’Ayzieu. Pour les deux populations, la notion de zones est cependant a considérer avec
précaution pour les UC.bil, la zone dite « ramifiée » segmentée étant constituée d’un fort

pourcentage d’observation « bourgeon » (pl. 38).

Cette description tenant compte de différentes zones permet également de mieux comprendre
les corrélations observées lorsque I’on considére les variables brutes comme la longueur, le
nombre total de nceuds ou le nombre total de branches de I’'UC (Guérard et al., 2001). En
regard de ces propriétés de dilatation de zones pouvant étre indépendantes entre elles, on peut
s’interroger sur la pertinence de ratio tel qu’un nombre moyen de branches par métre linéaire
ou par nceud et sur I’interprétation que I’on peut avoir de la variabilité de ces indicateurs

usuellement utilisés.
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Les causes de cette différence fondamentale entre les UC.mono et les UC.bi2 observée chez
les arbres d’Ayzieu restent obscures. Nous soulignerons juste quelques différences entre ces
deux types d’UC qui nous paraissent étre des pistes de recherche intéressantes. Tout comme
le chéne sessile (Fontaine ef al., 1999), les UC.bi2 semblent pouvoir étre constituées d’une
partie préformée et d’une partie néoformée tandis que les UC printaniéres (UC.mono et
UC.bi) sont entiérement préformées’ (Bettefort, 1994). D’autre part, les différents organes des
UC printanieres ont séjourné plusieurs mois dans le bourgeon hivernal tandis que les organes
des UC.bi2 n’ont séjourné que treés peu de temps dans le bourgeon fugace estival. Au cours de
ces périodes plus ou moins longues, les interactions au sein du bourgeon entre les
primordiums foliaires et ’organogenése ont sans aucun doute une influence sur la
morphologie de la future pousse (Champagnat et al., 1986 ; Nozeran et Neville, 1974).
Dernier point, le débourrement d’UC printaniéres apparait sur une période d’une quinzaine de
jours tandis que 1’apparition des UC.bi2 est possible sur une période de 2 mois (Bettefort,
1994). Des études visant a caractériser ces phénomeénes pourraient permettre de préciser dans

quelle mesure ces différences fondamentales observées entre UC.mono et UC.bi2 sont liées.

La répartition préférentielle des rameaux polycycliques au sommet de certaines UC.mono et
UC.bi2 traduit un gradient acropete de vigueur croissante de la base vers le sommet de 1'UC,
le polycyclisme s’associant généralement a un gain de taille de la pousse annuelle (Dickson,
1994 ; Guérard et al., 2001). Ce gradient se superpose au phénoméne d'acrotonie (Caraglio et
Barthélémy, 1997) caractéristique du genre Quercus (Champagnat, 1947), la ramification

étant dans son ensemble situé au sommet de ’'UC.

Chez les arbres d’Ayzieu, les rameaux a développement différé d’un an sont
systématiquement disposés sous une premiere zone constituée de rameaux ou de bourgeons
dont la plupart étaient morts au moment de 1’observation. Cette configuration n’est pas
retrouvée chez les arbres de Cestas et les rameaux a développement différé d’un cycle

occupent la méme zone de répartition que les rameaux a développement différé d’un an.

Dans le cas des arbres d’Ayzieu, plusieurs hypotheéses permettent d’expliquer cette régularité.
Au cours de I’été, il est possible que I’ensemble des bourgeons latéraux situés sur cette
premicre zone commencent leur expansion, mais qu’un grand nombre d’entre eux avorte.
L’année suivante, lorsque les rameaux différés d'un an se mettent en place, les méristeémes
encore viables se situent obligatoirement sous cette premicre zone constituée d’une majorité
de rameaux différés d’un cycle ou de bourgeons morts. Il faut noter que le développement des

rameaux différés d’un an est alors favorisé si I’'UC ne porte alors pas de rameaux différés d’un

" tout élément ou portion de tige est qualifié de préformé ou de néoformé s’il est respectivement présent ou non a
1’état d’ébauche dans un bourgeon avant son débourrement (Caraglio et Barthélémy, 1997).
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cycle et que, contrairement aux UC.mono et UC.bi2, aucun gradient de répartition n’existe
entre les rameaux différés d’un an mono- et polycycliques. Cette premicre hypothése serait a
rapprocher des observations de Harmer (1991) qui mentionne 50 % d'avortements sur
I'ensemble des bourgeons ayant commencé leur expansion sur des UC printanieres de chéne
sessile. Au moment de notre étude, en hiver 1995/1996, 72 % des bourgeons associés a cette
zone étaient absents ou cassés. On peut envisager que les 28% de bourgeons restants sont
latents et gardent la potentialit¢ de se développer ultérieurement (rameaux différés de plus
d'un an). Cette seconde hypothése semble cependant peu probable car chez la majorité des
feuillus, ce type de bourgeon, a 1’origine des gourmands ou rameaux épicormiques, se situe a
’aisselle des cataphylles présentes au niveau des arréts de croissance (Gill, 1971 ; Harmer,
1991 ; Remphrey et Davidson, 1991). Ils correspondraient, dans notre cas, aux bourgeons
associés aux états initiaux et finaux des modeles. Un suivi de croissance, ainsi que la
dissection des bourgeons et/ou [’utilisation de techniques de coloration afin de vérifier
Iactivité cellulaire des méristemes au cours de I’été devraient permettre de vérifier ces

hypotheses.

Le fait que ce gradient ne s’observe pas sur les arbres de Cestas peut étre di a leur plus jeune
age. De précédents travaux ont montré que les propriétés morphologiques et fonctionnelles
des unités de croissance se modifiaient trés rapidement d’une année a 1’autre lors de la phase
d’établissement de I’arbre (Heuret et al., 2000 ; Nicolini et al., 2000 ; Guérard et al., 2001). 11
est également probable, si 1’on accepte 1’hypothése d’avortement précoce des méristémes, que
I’origine de la mort de ceux ci soit d’origine exogene (température, stress hydrique) et non pas
un caractére stable exprimé au cours de I’ontogénie. On assisterait alors chez les arbres
d’Ayzieu juste a un effet annuel. La description d’UC d’arbres d’ages variés et situés dans des
conditions environnementales devrait permettre de préciser le caractére annuel ou endogene
de ce mode de disposition des différents types de rameaux sur les UC.bil et en fonction de

I’ontogénie.
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2 Cecropia obtusa Trécul (Cecropiaceae C.C. Berg).

Au sein d’un peuplement, 1’axe principal de 30 individus et la totalité des axes constituant le
systtme aérien ramifi¢ de 10 d’entre eux ont été décrits sous la forme de séquence
d’événements ou le nceud constitue le parametre d’index et les types de production axillaire
(cicatrices ou présence de rameaux et/ou d’inflorescences) les variables qualitatives mesurées.
L’objectif de ce travail est d’étudier la possibilité de déduire rétrospectivement la dynamique
de développement de 1’arbre malgré 1’absence de marqueur morphologique temporel a priori
évident.

2.1 Hauteur et diamétre des arbres et position de la premiére branche et

de la premiere inflorescence sur le tronc

Les arbres étudiés ont un diametre moyen de 18.1+1.2 centimetres a 1.30 métres du sol et une
hauteur totale moyenne de 13.9+2.0 meétres. L’axe principal est constitu¢ de 284+ 15 nceuds.
La premiére branche, vivante ou élaguée, se trouve en moyenne a 6.9+0.5 métres ce qui

correspond a 120+10 nceuds au-dessus du premier nceud visible au niveau des racines
échasses. La premicre floraison se situe pour la majorité des individus juste apres la formation

du premier ou du second étage de branches (tab. 7).

Tableau 7. Localisation des premicres cicatrices d’inflorescences par rapport aux étages de branches successifs

présents sur le tronc.

<1 étage 1<<2étage 2<<3 étage 3<<4 étage 4< <5 étage 5< <6 étage

Nombre

d"individus 2 1 14 2 0 1

Les arbres males portent en moyenne légérement plus d’inflorescences développées que les
arbres femelles sur le tronc (tab. 8). Aucune différence significative n’apparait, entre males et

femelles, quant au nombre d’inflorescences avortées.
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Tableau 8. Fréquence moyenne de nceuds de I’Al portant, ou ayant porté, des inflorescences avortées ou
développées pour les arbres males ou femelles. Les noeuds sont considérés a partir de la premiére inflorescence
développée jusqu’a I’extrémité de 1’axe. Les moyennes sont associées aux écarts types et les comparaisons des
distributions (test de Wilcoxon-Mann-Whitney) sont représentées par les lettres a et b. Pour une méme
caractéristique, lorsque la lettre change, les distributions correspondantes sont significativement différentes au
seuil de 95 %. n = effectif.

Moyenne des

fréquences Ecart type
Inflorescences Males 0438 a 0.147
(n=18)

Femelle

(n=12) 0337 b 0.128

Inflorescences avortées ?’;{ji‘g 0.066 a 0.075
Femelle

(n=12) 0.060 a 0.057

2.2 Synchronismes au niveau de I’individu

Quel que soit I’ordre de ’axe considéré, son nombre de nceuds est corrélé positivement au
nombre de nceuds de 1’axe porteur au-dessus de son insertion (pl. 40, fig. 1). Les pentes des
droites de régression sont tres proches de 1, ce qui tend a montrer que la mise en place de
nouveaux nceuds se fait au méme rythme sur tous les axes d’un méme arbre.

Pour I’ensemble des axes considérés, les branches et les inflorescences se situent sur des
zones précises et distinctes (pl. 40, fig. 2). Pour les inflorescences, les probabilités maximales
8éme

d’observation se situent aux alentours du 4°™, 31°™ et 5 nceud sous I’apex tandis que

pour les branches, elles se situent aux alentours du 13, 42°™ et 80°™ nceud sous I’apex.

Floraison et ramification se produisent ainsi en alternance.

Planche 40. Corrélations entre le nombre de nceuds des différents axes et probabilités
d’observation des différents types de productions axillaires en fonction du rang du nceud.

Figure 1. Corrélation entre le nombre de nceuds des axes latéraux (ordre n) et le nombre de neeuds de leur axe
porteur (ordre n-1) au-dessus de leur insertion. Cette comparaison est effectuée pour 1’ensemble des A2 (par
rapport aux Al), des A3 (par rapport aux A2) et des A4 (par rapport aux A3) pour les 10 arbres décrits
totalement.

Figure 2. Probabilité d’observation de nceuds portant des branches (a) et des inflorescences (b) développées, ou
avortées (a partir de I’observation directe des structures ou de leur cicatrice) en fonction du rang du nceud depuis
le sommet des axes pour I’Al, les A2, A3 et A4 d’un méme individu représentatif. Les effectifs de nceuds
présents pour chaque rang et a partir duquel sont calculées les probabilités d’observation sont représentées en

dessous de celles -ci.
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Planche 41. Alignements de séquences bivariées (ramification + floraison) entre une branche et la partie du tronc au-dessus de son insertion.

Deux algorithmes sont utilisés : (a) le début et la fin des séquences alignées sont obligatoirement recalées ; (b) les insertion/élision n’ont aucun cott lorsqu’elles se produisent au début des
séquences. A partir d’un certain niveau, I’alignement entre les deux séquences s’effectue de la méme manicre quel que soit I’algorithme utilisé ; 1’étoile blanche a cinq branches désigne
cette partie commune qui n’est représentée qu’une seule fois.
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PARTIE IV : RESULTATS

Les étages de branches observés sur 1’axe principal des arbres sont également présents sur
I’ensemble des autres ordres de ramification ce qui tend a montrer que le processus de
ramification affecte toutes les parties de 1’arbre de maniére synchrone (pl. 40, fig. 2). Il en est
de méme pour le processus de floraison. Les rameaux sont nettement moins représentés que
les inflorescences et la proportion de rameaux avortés est élevée.

La séquence mesurée sur un A2 représentatif est comparée a la séquence correspondant a la
partie de I’Al située au-dessus de son insertion (pl. 41). Les entre-nceuds sont décrits de la
base vers le sommet des axes. L’alignement des deux séquences est effectué¢ selon deux
modalités : (7) les débuts et les fins des séquences sont fixés et (ii) les débuts des séquences
sont libres (cf. partie I1I, § 2.4.1). Lorsque le début et la fin des séquences sont recalés, on fait
I’hypothése que les deux séquences sont globalement synchrones. Lorsque le début est libre,
c’est a dire que les insertions/€lisions ne sont pas pénalisées lorsqu’elles interviennent au
début des séquences, nous faisons I’hypothese que le rythme d’émission de nouveaux nceuds

est plus rapide sur la branche en début de croissance que sur le tronc.

L’hypothese début libre ou fixé se traduit uniquement sur le début des alignements avant la
seconde zone de floraison. Par la suite la manie¢re dont se fait 1’alignement est identique quel
que soit I’algorithme utilisé€. Cette partie commune n’est représentée qu’une seule fois (pl. 41)
Dans le cas de 1’alignement fixé, la premiére zone de floraison apparait décalée d’au moins 5
entre-nceuds entre I’A1 et I’A2 alors que les zones de floraison suivantes sont bien alignées.
Ceci se traduit en termes d’opérations d’édition par un grand nombre de substitutions au début
de I’alignement. La zone ramifiée est également bien recalée entre le tronc et la branche mais
on note cependant que 1’étage de branche sur I’A1l est constitué de quatre A2 développés

tandis que I’étage de branche sur I’A2 est constitué seulement de deux A3 développés.

Dans le cas de 1’alignement avec début libre, 1’extrémité libre de 1’A2 est constituée de douze
nceuds non ramifiés. Par la suite plusieurs élisions sont réalisées sur 1’A2. La premicre zone
de floraison apparait ainsi recalée correctement entre I’Al et ’A2. La zone ramifiée est
globalement bien recalée, mais Iégérement décalée et un peu plus haut qu’elle ne 1’est dans le

cas de I’alignement début et fin fixés.
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Planche 42. Alignements de séquences bivariées (ramification + floraison) entre deux branches appartenant 2 un méme étage.

Deux algorithmes sont utilisés : (a) le début et la fin des séquences alignées sont obligatoirement recalées ; (b) les insertion/élision n’ont aucun coit lorsqu’elles se produisent au
début des séquences. A partir d’un certain niveau, I’alignement entre les deux séquences s’effectue de la méme manicre quel que soit 1’algorithme utilisé ; 1’étoile blanche a cinq
branches désigne cette partie commune qui n’est représentée qu’une seule fois.
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PARTIE IV : RESULTATS

Les séquences mesurées sur deux A2 d’un méme €tage sont maintenant comparées selon les
deux algorithmes début et fin fixés ou début libre (pl. 42).

L’hypothese début libre ou fixé se traduit uniquement sur le début des alignements avant la
seconde zone de floraison. Les alignements sont quasiment identiques et toutes les zones
ramifiées et les zones de floraison sont correctement alignées entre les deux séquences. Dans
le cas de I’alignement avec début libre, ’extrémité libre de ’A2 correspond a 1 nceud non

ramifié ce qui est a I’origine du 1éger décalage observé entre les deux types d’alignements.
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Planche 43. Longueurs des entre-nceuds successifs du tronc et des branches sur un individu de C. obtusa
représentatif.

Figure 1. Longueur des entre-nceuds successifs de I’A1 depuis la base du houppier et des A2 du premier (a), du second (b) et
du troisiéme étage de branche (c¢) sur les 4 présents. Les fléches représentent les pics de longueurs d’entre-nceuds similaires sur
le tronc et sur les branches.

Figure 2. Longueur cumulée des entre-nceuds successifs de 1’A1 (en noir) et des A2 (en gris) indexés depuis la base du
houppier.
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PARTIE IV : RESULTATS

La longueur des entre-nceuds successifs de I’Al fluctue de 2 a 7 centimetres (pl. 43, fig. 1).
Les A2 débutent par de longs entre-nceuds (jusqu’a 16 cm) puis leur longueur diminue
rapidement et devient plus courte que celle des entre-nceuds de I’Al situé a un rang équivalent
aprés 1’émission d’une vingtaine d’entre-nceuds. On observe sur les A2 des fluctuations de
longueur des entre-nceuds similaires a celles observées sur 1I’A1 mais pouvant étre 1égérement
décalées. L’augmentation de la longueur des entre-nceuds dont le maximum se situe au rang
62 sur ’Al, trouve son équivalent sur les A2 du second étage de branche au rang 68 (pl. 43,
fig. 1b). On observe le méme phénomeéne au niveau du rang 117 de I’A1 et le rang 124 des
branches du troisieme étage (pl. 43, fig. 1c). Les branches du premier étage sont constituées
d’une dizaine de nceuds de moins que 1’axe principal. A leur extrémité les fluctuations de la
longueur des entre-nceuds sont faibles. La Iégére augmentation de la longueur des entre-
nceuds (d’environ 0.5 cm) observable sur les branches du premier étage aux alentours du
106°™ entre-nceud pourrait correspondre a I’augmentation de la longueur des noeuds observée
sur I’A1 aux alentours du 117°™ nceud (pl. 43, fig. 1a).

La représentation de la longueur cumulée des entre-nceuds en fonction de leur rang montre
que les branches ont tout d’abord une longueur supérieure a celle du tronc au-dessus de leur
insertion. Pour les deux premiers étages, la situation s’inverse par la suite lorsque les branches
sont constituées d’une quarantaine de nceuds (pl. 43, fig. 2). Pour le troisieme ¢tage de
branches, la longueur cumulée des branches est toujours supérieure a celle du tronc au-dessus
de leur insertion méme apres 1’émission d’une soixantaine de nceuds. Ceci n’est pas du a la
mise en place d’entre-nceuds plus longs sur les branches du troisiéme étage par rapport aux
branches des étages précédents, mais plutdt a une diminution de Ia taille des entre-nceuds sur
I’axe principal vers le sommet de celui-ci. Les courbes de longueur cumulée des entre-nceuds
des branches appartenant aux différents étages tendent vers une méme pente de coefficient
directeur de 1.64.
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Planche 44. Relation entre la longueur des entre-neeuds du tronc et la présence d’inflorescences ou de

branches.

Figure 1. Pour 3 individus représentatif a, b et ¢ la longueur des entre-nceuds successifs du houppier est représentée et a chaque
point est associé¢ un rond noir si le nceud porte une branche, un rond plus petit et gris foncé si le nceud porte une branche avortée
et un rond gris clair si le nceud porte une inflorescence. Les étages de branches sont symbolisés par des fléches. cm =
centimétre.

Figure 2. (a) Distribution de la longueur des entre-nceuds associés a une branche (en noir) ou a une inflorescence (en gris clair).
Des lois binomiales négatives estimées a partir des données sont représentées. (b) la méme distribution est représentée avec les
fréquences cumulées.
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PARTIE IV : RESULTATS

Sur les 30 arbres ¢tudiés il existe une grande variabilité en ce qui concerne les fluctuations de
la longueur des entre-nceuds constituant le tronc. Aucune relation évidente n’apparait de
manicre systématique entre la longueur des entre-nceuds et les événements ramification ou

floraison. Trois cas représentatifs sont ici comment¢s.

Chez un premier individu, lorsqu’on considere la longueur des entre-nceuds successifs entre
deux étages de branches (points noirs sur les courbes) on observe: une 1égére diminution de la
longueur des entre-nceuds suivie d’une forte augmentation associée a 1’événement floraison,
d’une forte diminution puis enfin une légére augmentation au terme de laquelle un nouvel

étage de branche est mis en place (pl. 44, fig. 1a)

Pour la majorité des cas, ce schéma est beaucoup moins marqué comme le montre I’arbre de
la fig. 1b (pl. 44). On retrouve avec une amplitude moins marquée les mémes tendances pour
la fluctuation de la longueur des entre-nceuds entre deux étages de branches mais le lien avec
I’événement ramification ou floraison est alors beaucoup moins évident et la floraison peut
couvrir des zones plus étendues.

D’autres arbres constitués d’un plus grand nombre d’étages de branches sont constitués
d’entre-nceuds de plus en plus courts de la base vers le sommet du houppier. Cette tendance
est associée a un amortissement de 1’amplitude de variation de la longueur des entre-nceuds
(pl. 44, fig. 1¢)

Lorsqu’on considere la distribution globale de la longueur des entre-nceuds en fonction du

type de production axillaire (inflorescence ou branche) il apparait que les entre-nceuds

ramifiés sont 1égérement plus longs que ceux qui portent des inflorescences (pl. 44, fig. 2).

73



tel-00106730, version 1 - 16 Oct 2006

fig. 1

r 1.0

- 0.5

probabilité d'observation

, 0.0
30 £
15 &
0 o

141 121 101 81 61 41 21 1

probabilité d'observation =

effectifs

(o]

probabilité d'observation

effectifs

0.5

0.5 1

rang du nceud depuis le sommet de l'axe

1.0 1

0.0 o T T

30
A
0

1 21 41 61 81 101 121 141 16l
rang du nceud depuis l'insertion de la premiére branche

1.0 1

30
15

1 21 41 61 8 101 121 141

rang du nceud depuis l'insertion de la premiére inflorescence

coefficient d'auto-correlation

coefficient d'inter-corrélation

coefficient d'auto-corrélation

0.30 -

0.15

fig. 2

-~ inflorescences

- Branches

------- Limite significative au seuil de 95 %
sous I’hypothése d’une répartition aléatoire

Différence de rang

------- Limite significative au seuil de 95 %
sous I’hypothése d’une répartition aléatoire

Diftférence de rang

0.00

[ A4
1V Y\s Mo A AMAR

-0.15
1

PEVAAR
'y PrITTIT TPy T mw\v‘u‘umrmy“

7 13 19 25 31 37 43 49 55 61 67 73 79
rang

fig. 3

Planche 45. Périodicité d’expression du processus de ramification et de floraison a I’échelle du peuplement.

Figure 1. Probabilité d’observation d’inflorescences développées (en gris) ou de branches développées (en noir) en fonction du
rang du nceud sur I’axe principal de 30 individus (point de vue « intensité »). (a) les nceuds sont indexés depuis la base du
houppier (insertion de la premiére branche morte ou vivante) ; (b) les nceuds sont indexés depuis I’insertion de la premiére

inflorescence ; (¢) les nceuds sont indexés depuis le sommet de 1’axe principal.

Figure 2. Coefficients d’auto-corrélation (a) et d’inter-corrélation (b) des événements ramification (en noir) et floraison (en

gris) pour ’ensemble des A1 des 30 arbres étudiés.
Figure 3. Coefficients d’auto-corrélation pour la longueur des entre-nceuds de I’ensemble des A1 des 30 arbres étudiés.
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PARTIE IV : RESULTATS

2.3 Synchronismes au niveau du peuplement

Sur I’ensemble des A1 des 30 arbres étudiés, la représentation de la fréquence d’observation
des nceuds portant une inflorescence ou une branche en ordonnant les nceuds depuis le
sommet des axes souligne une alternance de zones ramifiées et de zones portant les
inflorescences (pl. 45, fig. 1a). Cette alternance est visible sur une centaine de nceuds. Si I’on
ordonne les nceuds depuis 1’insertion de la premiére branche on observe une augmentation de
la fréquence d’observation des inflorescences (pl. 45, fig. 1b) ce qui n’est pas le cas lorsque
I’on représente les fréquences d’observation en ordonnant les nceuds depuis 1’insertion de la

premiére inflorescence (pl. 45, fig. 1c¢).

La fonction d’auto-corrélation de rang de Spearman calculée pour les deux variables
« ramification » et « floraison » est caractérisée par des oscillations d’une période d’environ
35 nceuds et qui s’amortit progressivement avec 1’augmentation du décalage (pl. 45, fig. 2a).
Comme la zone fleurie est plus longue que la zone ramifiée, la partie négative de 1’oscillation
est plus marquée et plus longue pour cette variable.

Le coefficient d’inter-corrélation pour les variables “ramification” et “floraison” souligne
clairement une alternance entre les zones ramifiées et fleuries avec une période d’environ 35
nceuds (pl. 45, fig.2b).

Lorsqu’on consideére la variable «longueur de 1’entre-nceud », le coefficient d’auto-
corré¢lation oscille de maniére beaucoup moins marquée que pour les variables
« ramification » ou « floraison » (pl. 45, fig. 3). La longueur des entre-nceuds est corrélée
négativement vers les rangs de 7 a 13, puis positivement vers le rang 19, négativement vers le
rang 25 et a nouveau positivement vers le rang 35. Les valeurs du coefficient sont trés faibles
mais supérieures a l’intervalle de confiance sous une hypothese aléatoire. Lorsque les
variables « floraison » et « ramification » montrent une période, la variable « longueur de

I’entre-nceud » semble montrer deux périodes.
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Planche 46. Modélisation de I’organisation des rameaux le long de 1’axe principal de C. obtusa par une semi-
chaine de Markov cachée.

Figure 1. Semi-chaine de Markov estimée a partir des séquences de ramification mesurées sur les 30 troncs de Cecropia obtusa.
Figure 2. Ajustement des lois du « temps de séjour » pour 1’état ramifié (a) et pour 1’état non ramifi¢ (b).

Figure 3. (a) point de vue intensité, (b) temps de retour pour I’observation branche, (¢) temps de séjour pour I’observation
branche, (d) temps de s¢jour pour I’observation branche avortée. obs. = valeurs observées a partir des données ; théo. = valeur
théoriques calculées a partir du modele estimé.
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PARTIE IV : RESULTATS

2.4 Modélisation du processus de ramification par une semi-chaine de

Markov cachée

La répartition des branches le long de I’axe principal peut se modéliser par une semi-chaine
de Markov cachée constituée de deux états 4 et B (pl. 46, fig 1). L’¢état A4 représente la zone
ramifiée avec un mélange d’observations de 54 % de branches développées, 32 % de branches
avortées et 14 % de nceuds vides. La moyenne de la loi d’occupation associée est de 9 nceuds.
L’¢état B correspond a la partie non ramifiée située entre deux étages avec un melange
d’observations de 94 % de nceuds vides et de 6 % de rameaux avortés. La moyenne de la loi
d’occupation associée est de 27 nceuds. Les probabilités de transition induisent une alternance
systématique entre ces deux états qui forment ainsi une unique classe récurrente.

Le point de vue «intensité » souligne le caractére rythmique de la ramification et la
correspondance entre les oscillations observées a partir des données et celles déduites par le
modele (pl. 46, fig. 3a). Le temps de retour pour 1’observation « branche » montre un premier
pic pour la valeur 1 qui souligne le caractére agrégeé de la ramification au niveau d’un étage et
un second pic situé environ 30 nceuds plus loin, ce qui souligne le caractére rythmique de la
ramification (pl. 46, fig. 3b). Au sein d’un étage, le nombre de branches successives est le
plus souvent de 1, c’est-a-dire qu’une branche développée est suivie d’une branche avortée ou
d’un nceud vide (pl. 46, fig. 3c). Il en est de méme pour les branches avortées, celles-ci étant

suivies le plus souvent d’une branche développées ou d’un nceud vide (pl. 46, fig. 3d).

Les inflorescences se situent sur des zones beaucoup plus étendues de longueurs plus
variables que celles des zones ramifiées. La succession d’une zone fleurie et d’une zone non
fleurie se fait sur une longueur trés stable de 35 nceuds comme le souligne le coefficient
d’auto-corrélation (pl. 45, fig. 2a). Lorsqu’une zone fleurie est longue, la zone non fleurie qui
la suit est courte et inversement. En raison de la forte variabilit¢ observée et de
I’indépendance des lois d’occupation des différents états dans les hypothéses du modéle, le

processus de floraison n’a pas pu étre modélisé par une semi-chaine de Markov cachée.
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PARTIE IV : RESULTATS

2.5 Interprétation des résultats

La corrélation significative proche de 1 entre le nombre de nceuds d’un axe et le nombre de
nceuds de son axe porteur au-dessus de son insertion tend a montrer que la mise en place de
nouveaux nceuds s’effectue au méme rythme sur tous les axes des individus de Cecropia
obtusa étudiés. Méme en 1’absence de données sur le rythme d’émission des nceuds et de son
éventuelle variabilit¢ au cours de 1’année, il est donc possible d’établir un lien entre la
topologie et le rythme de croissance dans le temps : deux nceuds appartenant a deux axes
différents d’un méme arbre se sont mis en place approximativement en méme temps s’ils
possédent le méme rang depuis le sommet de 1’axe. Cette propriété a également été vérifiée
sur un jeu de données recueillies par Barthélémy et Edelin en 1983 (données non publiées)
concernant des arbres de Cecropia obtusa a des stades de développement variés (de 1 a 6
¢tages de branches). Au niveau individuel, les processus de floraison et de ramification se
produisent en alternance lors de périodes bien précises. Ces deux processus affectent
I’ensemble des axes et conduisent a la mise en place de structures développées ou avortées.
Au niveau du peuplement, le rythme d’émission de nouveaux nceuds (plastochrone apparent)
et les périodes de floraisons du Cecropia obtusa n’ont jamais été étudiés a notre connaissance
sur plus d’'une année et a intervalles courts et réguliers. En 5 semaines, sur 20 axes d’arbres
dont le stade n’est pas précisé, Lauri (1988) estime le plastochrone apparent entre 7 et 12
jours. Belin-Depoux et al. (1997), a partir du relevé du nombre de nceuds mis en place sur un
intervalle de 9 mois estime le plastochrone apparent a une dizaine de jours. L’émission d’un
nouveau nceud tous les 10 jours environ, et de maniere continue, correspond a la mise en
place d’environ 36 nceuds au cours de I’année ce qui coincide avec la période observée pour
la rythmicité d’expression des phénomeénes de ramification et de floraison (pl. 45, fig. 2a).
Des mesures bi-hebdomadaires réalisées pendant deux ans au Costa Rica chez Cecropia
peltata L. (Fleming et William, 1990, Frankies ef al., 1974) montrent que la floraison est
annuelle et s’étend d’avril a aolt pendant la saison seéche. Le caractére annuel de la floraison a
¢galement été démontré pour Cecropia insignis Liebm. par un suivi de croissance de 2 ans a
Barro Colorado Island au Panama (Milton, 1991). Aucun autre travail a notre connaissance ne
fait référence a une rythmicité de la floraison supérieure ou inférieure au pas de temps annuel
sur une espece du genre Cecropia. Le pas de temps annuel parait ainsi cohérent pour
expliquer la rythmicité de la floraison et de la ramification observée chez Cecropia obtusa. La
stabilit¢ du nombre de nceuds entre 2 zones ramifiées ou fleuries soulignée par des
coefficients d’auto-corrélation significatifs sur une centaine de nceuds (expression de 3
périodes) tend a montrer que, si le plastochrone est trés stable pour les différents axes d’un
méme arbre, il est également d’une remarquable stabilité a I’échelle du peuplement.

I1 est donc possible de dater précisément 1’age du houppier des arbres par simple comptage du
nombre d’étages de branches. Certains individus (5 sur 30 dans le cas de cette étude) peuvent

avoir sur 1’axe principal un étage de branches manquant ou seules les cicatrices de bourgeons
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avortés sont visibles. L’observation de ces cicatrices et le comptage du nombre de nceuds
entre 2 étages successifs (de 57 a 63 nceuds pour les 5 individus soit I’expression d’un peu
moins de deux périodes) permet de vérifier I’absence de I’étage qui correspondrait a une
année. Ce phénomene est plus fréquent sur les branches avec un premier étage souvent peu
ramifié. Lorsqu’un étage d’A3 est absent sur les A2, il arrive que les cicatrices de branches

avortées ne soient méme pas visibles.

Davis (1970) décrit chez Cecropia peltata L. et Cecropia obtusifolia Bertol. au Costa Rica
des variations de la longueur des entre-nceuds en fonction des variations de précipitations
pluviométriques annuelles. Les entre-nceuds mis en place au cours de la saison seche sont plus
courts que ceux mis en place au cours de la saison des pluies. Dans ces conditions,
I’observation de 1’alternance d’entre-nceuds courts et longs sur 1’axe principal permettrait
d’estimer I’age des individus. Cette relation a également été soulignée par Sposito (1999) sur
C. glaziovii Snethl., C. pachystachya Trécul et C. hololeuca Miq. au Brésil. Bien que des
variations de longueur d’entre-nceuds soient observées, aucune rythmicité aussi marquée n’a
pu étre mise en évidence dans le cas de notre étude. Ceci peut s’expliquer par un contraste
moins marqué entre saison seéche et saison humide sur notre site d’étude qu’au Costa Rica et
la présence occasionnelle d’une petite saison séche plus ou moins marquée lors du mois de
mars. Lorsqu’une période est exprimée au niveau des processus de ramification et de
floraison, deux périodes correspondant aux deux saisons séches de 1’année pourraient étre
exprimées quant au processus de croissance.

Si I’on considere que les variations de longueur des entre-nceuds observées sur les différents
axes d’'un méme arbre sont directement liées aux conditions climatiques, alors le léger
décalage observé entre les variations de longueur d’entre-nceuds de I’A1 et des A2 suggere
que les A2 émettent 1égérement plus de nceuds au début de leur croissance. Cette hypothese se
confirme lorsque I’on considére les alignements de séquences avec ou sans début libre.
Lorsque 1’on compare le tronc et la branche, le nombre de nceuds situés au début de la
branche et ne trouvant pas de correspondance sur le tronc est cependant a considérer avec
précaution. Plusieurs élisions faisant immédiatement suite a cette série libre de douze nceuds,
elle doit étre interprétée comme un majorant de la longueur de la série d’entre-nceuds. Une
longueur de série initiale d’environ 6 entre-nceuds parait une estimation plus réaliste comme

gain de croissance de la branche par rapport au tronc.

La longueur des entre-nceuds, directement influencée par les facteurs environnementaux tels
que la pluviométrie (Davis, 1970), semble moins stable que le rythme d’émission de
nouveaux nceuds. En regard de ces résultats, il nous semble que le nombre de nceuds et le
nombre d’étages de branches devraient étre pris en compte au méme titre que des longueurs

ou le nombre total de branches dans I’étude de la croissance de Cecropia obtusa.
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Chez le genre Cecropia, la hauteur de la premiere branche est toujours trés stable pour une
espece donnée (Oldeman, 1974, Sposito et al., 2001a, 2001b, Alvarez-Buylla et Martinez-
Ramos, 1992). Dans le cas de cette étude, la premicre branche est située a environ 7 métres ce
qui correspond a environ 120 nceuds (avec une incertitude liée a la difficulté d’observation
des nceuds les plus bas). En regard de la stabilit¢é du nombre de nceuds émis chaque année
(environ 35 nceuds) et du nombre de nceuds sous les premicres branches du houppier, 1’age ou
I’arbre commence a se ramifier se situerait entre 4 et 5 ans. Ce genre de calcul est cependant a
considérer avec précaution. Il est fort probable que le plastochrone évolue lors de la phase
d’installation suivant un « effet de base » existant chez la plupart des plantes issues de graine
(Barthélémy et al., 1997). D’autre part, le développement de I’arbre peut étre modifi¢ en
fonction des conditions environnementales. Barthélémy (1988) observe des Cecropia obtusa
poussant sur des sols dénudés, érodés et dépourvus d’humus, qui restent monocaules toute
leur vie et ne dépassent pas quelques métres de haut. Pour des arbres poussant dans des
conditions non optimales (station pauvre, compétition ...), le moment ou I’arbre met en place
son premier étage de branches pourrait étre plus lié¢ a un stade de développement qu’a un age
chronologique. La connaissance du stade a partir duquel se ramifient les individus de
Cecropia obtusa et de sa variabilité permettrait d’estimer facilement I’age d’une régénération
par simple comptage du nombre d’étages de branches des individus de la cohorte. Les
Cecropia étant associés aux phases initiales de succession végétale (Whitmore, 1989 ;
Alvarez-Buylla et Martinez-Ramos 1992), ceci permettrait d’estimer 1’Age de chablis et de
mieux comprendre le développement dans le temps des autres essences pionnieres associées
aux phases de recolonisation.

Le rythme annuel exprimé pour les processus de croissance, ramification et floraison reste
¢galement a étudier sur les autres espeéces du genre Cecropia, notamment celles qui sont plus
longévives, afin de voir comment des conditions environnementales plus contraignantes (géne
physique, compétition pour la lumicre) agissent sur 1’architecture de 1’arbre. Il est probable
que le plastochrone diminue au cours du vieillissement de I’arbre suivant un effet de dérive
(Barthélémy et al., 1997).
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fig. 1 Cupressus sempervirens (2 ans) fig. 2 Cupressus dupreziana (3 ans)
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Planche 47. Phyllotaxie et nombre de rameaux par neeud en fonction du rang du neeud sur I’axe principal des
cypreés étudiés.

Probabilités d’observation du nombre de feuilles (phyllotaxie, a) et du nombre de branches (b) en fonction du rang du nceud
depuis les cotylédons sur I’axe principal de quatre des especes de cypres étudiées. (c¢) Effectifs a partir desquels sont calculées
les probabilités d’observation pour un rang donné. Les courbes en pointillés correspondent aux fonctions cumulatives du nombre
de nceuds constituant 1’axe principal des arbres au moment des arréts inter-annuels.
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3 Le genre Cupressus L. (Cupressaceae Rich. Ex Bartl.)

L’axe principal de 8 espéces de Cupressus a été décrit sous forme de séquence d’événements
ou le nceud constitue le paramétre d’index et le nombre de branches et de feuilles constituent
les variables mesurées. Dans un premier temps nous nous intéresserons a 1’évolution de la
phyllotaxie au cours de 1’ontogénie et a la régularité de la disposition des rameaux en fonction
de la phyllotaxie sur les 8 espéces de cypres étudi¢es. Les modeles utilisés pour décrire la
ramification seront détaillés principalement pour C. arizonica et C. sempervirens. Par la suite
nous comparerons la structure de différentes catégories d’axes prélevés sur des individus de

C. arizonica lorsque ceux-ci se trouvaient au stade de I’unité architecturale.

3.1 Comparaison de I’évolution de la phyllotaxie et des processus de

ramification sur I’axe principal de 8 espéces de Cupressus

3.1.1 Nombre de cotylédons, évolution de la phyllotaxie et de Dl’intensité de

ramification sur I’axe principal au cours de I’ontogénie (planche 47)

Les cyprés européens ou nord-africains (C. sempervirens, C. atlantica et C.dupreziana)
possedent toujours deux cotylédons suivis d’un second nceud portant deux feuilles opposées
puis la phyllotaxie devient verticillée par 4 (pl. 47, fig. 1, 2 et 3). Par la suite la phyllotaxie
devient verticillée par 3, plus ou moins rapidement selon 1’espéce.

Chez C. sempervirens, 20 % des individus passent en phyllotaxie verticillée par 3 apres
I'émission de 4 nceuds en moyenne, puis 70% des individus effectuent cette transition plus
tard au niveau du 31°™ nceud en moyenne (pl. 47, fig. 1a). Cette seconde transition est
intervenue au printemps 1999 une quinzaine de nceuds au-dessus de ’arrét de croissance
hivernal.

Chez C. dupreziana, 70% des individus changent de phyllotaxie entre le 14°™ et le 40°™
nceud (le rang moyen étant 28) et les 30% restants effectuent cette transition aprés le 65°™
nceud (pl. 47, fig. 2a). Ces transitions s’effectuent peu aprés la réalisation d’entre-nceuds
courts qui correspondent sans doute a des arréts annuels (Guédon et al., 2001a).

Chez C. atlantica, la transition d’une phyllotaxie verticillée par 4 vers une phyllotaxie
verticillée par 3 peut apparaitre sur des nceuds situés a des rangs variés selon les individus si
bien qu’aucun changement brutal n’apparait sur le point de vue « intensité » (pl. 47, fig. 3a).
Apres I’émission d’environ 90 entre-nceuds, 25% des individus sont en phyllotaxie verticillée
par 3. La légere ré-augmentation de la proportion d’individus en phyllotaxie verticillée par 4
vers les rangs élevés correspond a un effet de bord di a la diminution des effectifs a partir
desquels sont calculées les probabilités d’observation (pl. 47, fig. 3c¢).

Chez ces trois especes, les nceuds portent dans la plupart des cas 0 ou 1 rameau. Quatre

rameaux portés sur un méme nceud est un événement trés rare. On remarque chez C.
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Planche 48. Phyllotaxie et nombre de rameaux par neeud en fonction du rang du neeud sur I’axe principal des
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sempervirens un augmentation locale de la probabilité d’observation d’un nceud non ramifié

au niveau du changement de phyllotaxie (pl. 47, fig. 1b).

C. duclouxiana, cypres asiatique, a des caractéristiques proches des Cyprés Européens et
Nord-africains. Apres 1’émission de deux cotylédons et d’un second nceud en phyllotaxie
opposée décussée, la phyllotaxie devient verticillée par 4 puis par 3, juste aprés 1’arrét de
croissance inter-annuel (pl. 47, fig. 4a).

C. torulosa, autre cyprés asiatique, débute par 3 ou 4 cotylédons en proportions quasiment
identiques (pl. 48, fig. 1a). Sur ’'unique et premiére année de croissance observée, les
individus portant 3 cotylédons présentent une phyllotaxie verticillée par 3 pour tous les noeuds
de leur axe principal. Les individus a 4 cotylédons débutent par une phyllotaxie verticillée par
4, puis un passage vers une phyllotaxie verticillée par 3 s’effectue sur des nceuds situés a des
rangs divers selon les individus si bien qu’a la fin de la premiére année, la quasi-totalité des
individus portent 3 feuilles par nceud. Les nceuds portent dans la plupart des cas 0 ou 1
rameau. Deux rameaux sont présents dans 10% des cas tandis que les nceuds portant 3
rameaux sont trés rares (pl. 48, fig. 1b). Sur les quelques nceuds en phyllotaxie verticillée par

4, aucun nceud portant 4 rameaux n’a été observé.

Les cyprés Américains (C. benthamii, C. guadalupensis et C. arizonica) ont toujours un
nombre de cotylédons supérieur a deux.

Chez C. benthamii le nombre de cotylédons est de 4 dans 80 % des cas et de 3 dans 20% des
cas (pl. 48, fig. 2a). Le second nceud et les suivants mis en place durant la premiere année
portent un nombre de feuilles équivalent au nombre de cotylédons. Une vingtaine de nceuds
apres 1’arrét de croissance hivernal, certains individus passent d’une phyllotaxie verticillée par
4 a une phyllotaxie verticillée par 3 tandis que quelques individus en phyllotaxie verticillée
par 3 passent a une phyllotaxie opposée décussée.

Chez C. guadalupensis le nombre de cotylédons est de 4 (77% des cas) ou 3 (23% des cas)
tout comme pour C. benthamii (pl. 48, fig. 3a). Les individus a 4 cotylédons émettent un
premier nceud a phyllotaxie verticillée par 4, puis une transition vers une phyllotaxie
verticillée par 3 s’effectue sur des nceuds a des rangs divers selon les individus et cela dés la
premicre année de croissance. Au bout de deux années la quasi-totalité¢ des individus sont en
phyllotaxie verticillée par 3 tandis que quelques individus sont en phyllotaxie opposée
décussée (ces individus portaient a I’origine 3 cotylédons).

Chez C. arizonica, 75% des individus portent 4 cotylédons, 13% en portent 3 tandis que 12%
en portent 5 (pl. 48, fig. 4a). Ces derniers émettent un premier nceud a 5 feuilles, puis la
phyllotaxie devient verticillée par 4 trés rapidement. Au cours de la premicre année de
croissance, les individus en phyllotaxie verticillée par 4 passent progressivement a une

phyllotaxie verticillée par 3 sur des nceuds situés a des rangs variés.
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Planche 49. Modélisation de I’organisation des rameaux sur I’axe principal d’individus de C. arizonica en
phyllotaxie verticillée par 4 par une chaine de Markov d’ordre 1.

Figure 1. Automate de la chaine de Markov d’ordre 1 estimée. Seules les probabilités de transition supéricures ou égales a 0.05
sont représentées.

Figure 2. Ajustement des lois du « temps de retour » (a, b, ¢ et d) et des lois du « temps de séjour » (e, f, g et h). (i) Ajustement
du point de vue « temps de retour » pour I’observation 3 rameaux entre les séquences observée et des séquences simulées
(simul.) a partir du modele.

Figure 3. Ajustement des probabilités d’observation des différents événements (point de vue « intensité »).
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3.1.2 Modélisation de la répartition des rameaux sur I’axe principal des arbres

selon la phyllotaxie.

Les séquences mesurées ont été segmentées en fonction de la phyllotaxie. Pour chaque espéce
et chaque phyllotaxie représentée par un nombre de séquence de longueur suffisante, la
ramification a été modélisée par une chaine de Markov d’ordre fixe et une chaine de Markov
d’ordre variable. Nous présenterons ici en détail les résultats obtenus pour C. sempervirens et
C. arizonica tandis que seules les tendances globales seront présentées pour les autres
especes. Afin d’alléger le texte, nous utiliserons certaines tournures de phrases
simplificatrices. Au lieu de spécifier « la transition d’un nceud portant deux rameaux vers un
nceud portant un rameau ...» nous préférerons souvent commenter « la succession de ’état 2

vers I’état 1 ...» en privilégiant la notion d’« éfat » de la variable.

3.1.2.1 Cupressus arizonica

3.1.2.1.1 Organisation de la ramification chez C. arizonica en phyllotaxie verticillée par 4.

Pour rendre compte des motifs de ramification en phyllotaxie verticillée par 4, le meilleur
compromis entre ajustement et nombre de paramétres indépendants (sur la base du calcul du
BIC) se fait par I’estimation d’une chaine de Markov d’ordre 1 dont I’automate est représenté
pl. 49, fig. 1.

A partir de ’état 3 ou de I’état 2, une transition s’effectue dans la plupart des cas vers 1’état 0

(avec des probabilités respectives : p,, =0.87 et p,, =0.74).
A partir de I’état 0 les transitions s’effectuent préférentiellement vers 1’état 2 ( p,, =0.52), et

en proportion moindre vers I’état 1 ( p,, =0.28) ou I’état 3 ( p,; =0.14) ou vers lui-méme

(g =0.05).

A partir de 1’état 1, on reste la plupart de temps dans celui-ci ( p,; =0.45) ou une transition

s’effectue vers I’état 0 ( p,, =0.23) ou vers I’état 2 ( p,, =0.27).

Ainsi, il apparait que plus le nombre de rameaux présents sur un nceud est élevé, plus le

nombre de rameaux portés sur le nceud suivant est faible et inversement.

Seul I’état 1 possede une probabilité de transition vers lui-méme élevée ce qui se traduit par
un temps de retour privilégié¢ de 1 (pl. 49, fig. 2b) et un temps de s¢jour allant de 1 a 4 selon
une traine géométrique (pl. 49, fig. 2f). Au contraire le temps de retour pour les états 0, 2 ou 3
est d’un minimum de 2 (pl. 49, fig. 2a, ¢, d) et le temps de séjour est de 1 (pl. 49, fig. 2e, g,
h). On notera pour les différents points de vue présentés, la bonne adéquation entre les

distributions observées et les distributions théoriques du modele (pl. 49, fig. 2, 3).
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L’ajustement médiocre obtenu pour le temps de retour de 1’état 3 est le résultat d’un biais
induit par la longueur des séquences (pl. 49, fig. 2d). Les temps de retour théoriques sont
calculés pour des séquences de longueur infinie. La longueur moyenne des séquences
mesurées étant de 26 noeuds, les valeurs des temps de retour observés ne peuvent aller au-dela
de la longueur des séquences. Par ce fait, les temps de retours courts sont sur-représentés et
les temps de retour longs sont sous-représentés sur les séquences observées par rapports aux
séquences théoriques. Ce biais se manifeste lorsque 1’ordre de grandeur des temps de retour
est équivalent a celui des séquences. Son effet peut se vérifier en simulant un grand nombre
de séquence de longueur moyenne équivalente a I’échantillon mesuré (pl. 49, fig. 2i). Lorsque
I’on compare les valeurs observées de I’échantillon avec celles provenant de la simulation on

remarque que 1’ajustement est amélior¢.
3.1.2.1.2 Organisation de la ramification chez C. arizonica en phyllotaxie verticillée par 3

Pour rendre compte des motifs de ramification en phyllotaxie verticillée par 3, le meilleur
compromis entre ajustement et nombre de paramétres indépendants se fait par 1’estimation
d’une chaine de Markov d’ordre 4. On note cependant, que le BIC est amélioré de I’ordre 1
vers 1’ordre 2, qu’il diminue pour 1’ordre 3 avant d’obtenir sa valeur maximale pour 1’ordre 4
(Une différence de BIC de plus de 10 unités étant significative) ; (pl. 50, tab. 1). Nous
comparerons ici dans un premier temps I’information apportée par 1’ordre 2 (pl. 50, fig. 1) a
celle apportée par I’ordre 4 (pl. 50, fig. 2). Bien que prise en compte dans les mod¢les, la

modalité 3 rameaux ne sera pas décrite car elle est peu représentée (12 occurrences sur 3982).

L’automate traduisant la chaine de Markov d’ordre 2 dévoile une alternance trés marquée

entre les états O et 1 ( p,,, =0.91, p,,, =0.62) conduisant & une succession 0-1-0-1-0...

Le développement de 2 rameaux sur un nceud (état 2) ne peut se produire qu’a la suite de un

ou deux nceuds non ramifiés ( p,,, =0.14, p,, =0.06, p,, =0.16). Aprés un nceud portant
2 rameaux (état 2) se succede obligatoirement un nceud non ramifié (état 0; p,,, =0.99)
puis, a nouveau un autre nceud non ramifié (état 0 ; p,,, =0.38) ou alors un nceud portant un

rameau (état 1 ; p,,, =0.55).

Planche 50. Modélisation de ’organisation des rameaux sur I’axe principal de C. arizonica en

phyllotaxie verticillée par 3 par une chaine de Markov d’ordre 2 ou d’ordre 4.

Tableau 1. BIC des chaines de Markov d’ordre 1 a 4 estimées.

Figure 1. Automate de la chaine de Markov d’ordre 2 estimée. Seules les probabilités de transition supérieures
ou égales a 0.05 sont représentées. Les arcs de transition en rouge désignent les chemins les plus fréquents.
Figure 2. Automate de la chaine de Markov d’ordre 4 estimée. Par souci de simplification du nombre de
sommets a représenter, seules les mémoires représentées a plus de 5 % (sur ’ensemble des mémoires du modele)
sont figurées. Les arcs de transition en rouge désignent les chemins les plus fréquents. L’étoile comprenant la
lettre a désigne le motif 2-0-1-0-2.
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Tout comme la chaine de Markov d’ordre 2, I’automate traduisant la chaine de Markov
d’ordre 4 (pl. 50, fig. 2) met également en évidence une alternance trés marquée entre les états
Octl(py00 =093, Py =0.73).

Dans le cas de la chalne de Markov d’ordre 2, les mémoires 2010, 0010 et 1010 étaient
résumées dans I'unique mémoire 10. Lorsque la mémoire est 2010, la transition vers 1’état 2

s’effectue avec une probabilité de 0.49 ( p,,,,, = 0.49) tandis que lorsque la mémoire est 1010

ou 0010 la transition vers 1’état 2 s’effectue avec une probabilité beaucoup moins élevée
(210100 =0.05, pooio, = 0.15). L ordre 4 révele ainsi, en plus de la succession 0-1-0-1-0... déja
mise en évidence par la chaine de Markov d’ordre 2, I’existence du motif 2-0-1-0-2 qui peut
se répéter au cours de la succession 0-1-0-2-0-1-0-2... représentée sur I’automate par le cycle
autour de I’étoile ‘a’ (pl. 50, fig. 2).

Toutes les mémoires développées a I’ordre 4 ne sont pas nécessaires et certaines
simplifications peuvent s’effectuer au travers d’une chaine de Markov d’ordre variable (pl.
51, fig. 1).

L’alternance entre les mémoires 101 et 1010 traduit la succession 0-1-0-1-0... tandis que

I’alternance entre les mémoires 2, 20, 201 et 2010 traduit la succession 2-0-1-0-2-0-1-0-2...

Les probabilités de transition contrastées des mémoires 1010 et 2010 vers la mémoire 2

traduisent la nécessité de développer la chaine de Markov jusqu’a I’ordre 4 ( p,y,,, = 0.05 et

Paoioa = 0.49).

Lorsqu’une transition est effectuée vers 1’état 2, alors tout le passé du processus est oubli¢ et
la mémoire devient d’ordre 1. Le développement de 2 rameaux sur un méme nceud apparait
donc comme un événement suffisamment « fort » pour qu’il conditionne a lui seul la suite du

processus.

Planche 51. Modélisation de ’organisation des rameaux sur I’axe principal de C. arizonica en
phyllotaxie verticillée par 3 par une chaine de Markov d’ordre variable (d’ordre maximum 4)
Figure 1. Automate de la chaine de Markov d’ordre variable estimée. Seules les probabilités de transition
supérieures ou égales a 0.05 sont représentées. Les arcs de transition en rouge désignent les chemins les plus
fréquents.

Figure 2. Ajustement des lois du « temps de retour » pour les chaines de Markov d’ordre 2 (a), d’ordre 4 (b) et
d’ordre variable (¢) estimées.

Figure 3. Ajustement des probabilités d’observation des différents événements (point de vue « intensité ») pour
la chalne de Markov d’ordre 4.
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Planche 52. Fonctions d’auto-corrélation pour les observations 1 et 2 rameaux a partir des séquences
mesurées sur I’axe principal d’individus de C. arizonica en phyllotaxie verticillée par 3. Comparaison avec les
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séquences simulées a partir des chaines de Markov d’ordre 2, d’ordre 4 et d’ordre variable.

Les séquences de ramification mesurées sur C. arizonica en phyllotaxie verticillée par 3 sont transformées en séquences
binaires. (a, b et ¢) Périodicité d’expression de 1’observation « 1 rameau ». (d, e et f) Périodicité d’expression de I’observation
« 2 rameaux ». Les fonctions d ’auto-corrélation sont comparées aux valeurs théoriques issues de la simulation des chaines de
Markov d’ordre 2 (a et d), d’ordre 4 (b et e) ou d’ordre variable (¢ et f) présentées planche 49 et 50. Les lignes grises

représentent la limite significative au seuil de 95% sous I’hypothése d une répartition aléatoire.
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Les 3 mode¢les (chaine de Markov d’ordre 2, d’ordre 4 et d’ordre variable) traduisent
correctement les proportions globales d’états 0, 1 et 2 ce qui se traduit par un bon ajustement
entre les valeurs observées et les valeurs théoriques du point de vue intensité (seul celui
correspondant a la chaine de Markov d’ordre 4 est représenté, pl. 51, fig. 3).

Le temps de retour pour les états 0 et 1 sont correctement estimés par les chaines de Markov
d’ordre 2, d’ordre 4 ou d’ordre variable (pl. 51, fig. 2). Pour ces deux états, le mode de la
distribution se situe a la valeur 2. Pour I’état 1 cela correspond en grande partie a la

succession 1-0-1 tandis que pour I’état 0 cela correspond aux successions 0-1-0 et 0-2-0.

La distribution du temps de retour de I’état 2 présente un mode a la valeur 4 qui correspond
principalement au motif 2-0-1-0-2. Ce temps de retour est mal estimé par la chaine de Markov

d’ordre 2 contrairement aux chaines de Markov d’ordre 4 et d’ordre variable.

Afin d’étudier la périodicité d’expression des observations 1 ou 2 rameaux a l’aide du
coefficient d’auto-corrélation, les séquences ont été transformées en séquences binaires. Par
exemple, les observations 2 rameaux sont transformées en observations 0 rameaux afin de
révéler la périodicité d’expression de I’observation « 1 rameau » (cf. partie Ill, § 2.2.2). Les
fonctions d’auto-corrélation obtenues a partir des séquences mesurées sont comparées au
fonctions d’auto-corrélation obtenues a partir de séquences simulées par les différents

modéles estimés.

Pour I’état 1, la fonction d’auto-corrélation calculée a partir des séquences mesurées présente
une période de longueur 2 qui s’amortit lentement, les coefficients étant toujours significatifs
au décalage de rang 12 (pl. 52). Cette période est principalement due a 1’expression du motif
1-0-1 et I’amortissement tend a montrer que les successions 1-0-1-0-1-0-1... sont
relativement longues. Les fonctions d’auto-corrélation calculées a partir des chaines de
Markov montrent également une période de longueur 2. Cependant I’amortissement est plus
rapide pour la fonction obtenue a partir de la chaine de Markov d’ordre 2 par rapport a celle
obtenue a partir des séquences observées (le coefficient d’auto-corrélation n’étant plus
significatif au décalage de rang 6); (pl. 52, a). Pour les chaines de Markov d’ordre 4 ou
d’ordre variable, I’amortissement est 1égérement moins rapide que pour I’ordre 2, mais reste

inférieur a celui obtenu a partir des séquences observées (pl. 52 respectivement b et ¢).

Pour I’état 2, la fonction d’auto-corrélation calculée a partir des séquences observées présente
une période de longueur 4 et les coefficients sont significativement positifs pour les décalages
de rangs 4, 8 et 12 (pl. 52). La période observée est principalement due a 1’expression du
motif 2-0-1-0-2 et ’amortissement tend a montrer que les successions 2-0-1-0-2-0-1-0-2...

sont relativement longues. Comme pour le temps de retour, la chaine de Markov d’ordre 2 ne
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Planche 53. Modélisation de I’organisation des rameaux sur I’axe principal d’individus de C. arizonica en
phyllotaxie opposée décussée par une chaine de Markov d’ordre 2 ou d’ordre 4.

Tableau 1. BIC des chaines de Markov d’ordre 1 a 6 estimées.

Figure 1. Automate de la chaine de Markov d’ordre 2 estimée. Seules les probabilités supéricures ou égales a 0.05 sont
représentées. Les arcs de transition en rouge désignent les chemins les plus fréquents.

Figure 2. Automate de la chaine de Markov d’ordre 4 estimée. Par soucis de simplification du nombre de sommets a représenter,
seules les mémoires représentées a plus de 5 % (sur I’ensemble des mémoires du modéle) sont figurées. Les arcs de transition en
rouge désignent les chemins les plus fréquents.
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permet pas de rendre compte de la période de longueur 4 (pl. 52, d). Les fonctions d’auto-
corré¢lation obtenues a partir de la simulation des chaines de Markov d’ordre 4 et d’ordre
variable sont similaires a celles obtenues a partir des données observées jusqu’au décalage de
rang 4 (pl. 52, e, f). Par la suite I’amortissement ¢étant plus rapide, les coefficients d’auto-

corrélation ne sont plus significatifs aux décalages de rangs 8 et 12.
3.1.2.1.3 Organisation de la ramification chez C. arizonica en phyllotaxie opposée décussée

Pour rendre compte des motifs de ramification en phyllotaxie opposée décussée, le meilleur
compromis entre ajustement et nombre de paramétres indépendants se fait par 1’estimation
d’une chaine de Markov d’ordre 6. On note cependant que le BIC est fortement amélioré
pour les ordres 2, 4 et 6 tandis qu’il diminue pour les ordres intermédiaires. Nous
comparerons ici I’information apportée par les ordres 2, 4 et 6 dont les automates sont

respectivement représentés en fig. 1, 2 de la planche 53 et en planche 54.

L’automate traduisant la chaine de Markov d’ordre 2 (pl. 53, fig. 1) dévoile d’une part, la
présence de motifs 1-0-1 (p,, =091, p,,=0.44) et de motifs 1-0-0-1 ( p,, =0.69,

Pioo =0.56).

Un nceud portant 2 rameaux (€tat 2) se situe obligatoirement apres deux nceuds non ramifiés

(210, =0, po, =0, ¢t p,, =0). Apres celui-ci se succedent dans la plupart des cas a nouveau

deux nceuds non ramifiés ( p,, =1.00, p,,, =0.90)

Les mémoires 0010 et 1010 développées a I’ordre 4 (pl. 53, fig. 2) étaient résumées dans
I’unique mémoire 10 dans le cas de la chaine de Markov d’ordre 2. Lorsque la mémoire est

0010, la transition vers I’état 1 s’effectue avec une probabilité¢ de 0.60 ( py,,, =0.60) tandis
que lorsque la mémoire est 1010 la transition vers 1’état 1 s’effectue avec une probabilité
beaucoup plus faible ( p,y,,, =0.19). Cela montre que les motifs 1-0-1 et 1-0-0-1 révélés par

la chaine de Markov d’ordre 2 sont en fait disposés la plupart du temps selon une alternance

conduisant au motif plus complexe 1-0-1-0-0-1.

De la méme maniére les mémoires 0200 et 0100 développées a ’ordre 4 était résumées dans
la mémoire 00 dans le cas de la chaine de Markov d’ordre 2. De ces mémoires, les

probabilités de transition vers I’état 2 sont contrastées ( py,,, = 0.37 contre p,,,, =0.14) ce

qui tend & montrer que les motifs 2-0-0-2 ne sont pas isolés mais se répetent plutdt sous la
succession 2-0-0-2-0-0-2-0-0...
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Planche 54. Modélisation de ’organisation des rameaux sur I’axe principal d’individus de C. arizonica en
phyllotaxie opposée décussée par une chaine de Markov d’ordre 6.

Par soucis de simplification du nombre de sommets a représenter, seules les mémoires représentées a plus de 5 % (sur ’ensemble
des mémoires du mode¢le) sont figurées. Les arcs de transition en rouge désignent les chemins les plus fréquents.
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Pour la chaine de Markov d’ordre 6, les probabilités de transitions a partir des mémoires
010010, 100101, 001010, 010100 et 101001 souligne I’expression du motif 1-0-1-0-0-1 tout
comme la chaine de Markov d’ordre 4 (pl. 54)

A partir des mémoires 100200 et 200200 développées a I'ordre 6 (et résumées dans la
mémoire 0200 a I’ordre 4), les transitions vers 1’état 2 sont trés contrastées ( p,gp00, = 0.15 et
DPaooonz = 0.69). Lorsque le motif 2-0-0-2 est répété deux fois ( p,gpp0, =0.69), alors le

processus bascule dans une classe de I’automate constituée des mémoires 002002, 020020 et

200200 ou se produit la succession 2-0-0-2-0-0-2-0-0... sur une zone de grande taille.

Une transition vers 1’état 2 s’effectue préférentiellement lorsque la mémoire est 010100

(Poioiooa = 0.20) plutdt que lorsque la mémoire est 100100 ( p, 000 = 0.03).

Ainsi lorsqu’un seul 2 s’intercale au milieu de 1’alternance des motifs 1-0 et 1-0-0 , cela
donne lieu a des successions 0-1-0-1-0-0-2-0-0-1-0-1-0...

Certaines zones sont constituées d’une succession marquée de 1-0-1-0-1-0 ... les probabilités

de transition des mémoires 101010 et 001010 vers 1’état 1 étant également contrastées
(Prowoior =053 et pyy g0 = 0.10).

86



fig. 1

a
2 0 (obs.) 2 1 (obs.) 8100 2 (obs.)
2 1500 —o—() (théo.) 2 —e—1 (théo.) S —o—2 (théo.)
v B 2 500 :
% 2 1000 3 38
S g 2 <
S < 500 ) e
Z 0 Z 0 “
1 2 3 4 123456789 1 4 7 101316
temps de retour temps de retour temps de retour
b " 0 (obs.) % 1 (obs.) £ 100 2 (obs.)
§ 1500 —o—( (théo.) § —o— 1 (théo.) = —o—2 (théo.)
~ o) g 500 g
> £ 1000 = g
S 8 8 S
S < 500 g E
2 e, 2 9 Z
1 2 3 4 123456789 1 4 7 101316
temps de retour temps de retour temps de retour
Y @ 0 (obs.) 2 1 (obs.) 2 100 2 (obs.)
e 91500 % 0(théo) 2 500 —*— 1 (théo.) 9 —e—2 (théo.)
o 5] 5) )
o = = =
g 0§ 2w g £
© Z 0 Z 0 Z 0
C 1 2 3 4 123456789 1 4 7 101316
— temps de retour temps de retour temps de retour
S
n
o fig. 2 fig. 3 |
o .
1] 1.00 - ——0(obs.) ——0(théo.) 0 010020~
s ——1(obs.) 1 (théo.)
o ——2(obs.) 2 (théo.) (100200
= 0.75 -
1
9
o

Ordre 6

(101002 002001
0
020010

“W yﬂyu"v‘m ’Lﬁ. Wb w

probabilité d'observation
=) =)
N W
() (e}
| |

000 Mmoo pprmmnns

fréquenc
~
(=T

| |

I 11 21 31 41 51 61 71
rang du noeud

Planche 55. Evaluation des chaines de Markov d’ordre 2, d’ordre 4 et d’ordre 6 estimées a partir des séquences
de ramification mesurées sur I’axe principal de C. arizonica en phyllotaxie opposée décussée.

Figure 1. Ajustement des lois du « temps de retour » pour les chaines de Markov d’ordre 2 (@), d’ordre 4 (b) et d’ordre 6 (c).
Figure 2. Ajustement des probabilités d’observation des différents événements (point de vue « intensité ») pour la chaine de
Markov d’ordre 6.

Figure 3. Sur I’automate représentant la chaine de Markov d’ordre 6 (cf. pl. 54), le chemin correspondant a la succession 2-0-0-1-
0-1-0-0-2 a été isolé. La fleche indique sa correspondance avec un temps de retour observé de 8 pour 1’état 2.
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Pour I’¢tat 1, le temps de retour est de 2 ou 3 ce qui traduit les motifs 1-0-1 et 1-0-0-1 (pl. S5,
fig. 1). Le léger pic présent pour un temps de retour de 6 pour 1’état 1 correspond en grande
partie aux motifs 1-0-0-2-0-0-1. Pour ces deux états, les temps de retour sont correctement
traduits par les chaines de Markov d’ordre 2, d’ordre 4 ou d’ordre 6 (pl. 55, fig. 1a, b, ¢).

Pour I’état 2, la distribution des temps de retour présente un pic pour la valeur 3 ce qui
correspond principalement aux motifs 2-0-0-2. Largement sous-estimé par la chaine de
Markov d’ordre 2, I’ajustement est meilleur pour les chaines de Markov d’ordre 4 ou 6 mais

les valeurs théoriques restent inférieures a la valeur calculée a partir des séquences observées.

Un second pic situé¢ pour un temps de retour de 8 ne correspond a aucun motif clairement mis
en évidence par les chaines de Markov. D’ailleurs les valeurs théoriques sous-estiment

toujours la valeur observée.

Apres une observation minutieuse des données, il apparait que ce temps de retour correspond
a un motif bien précis : 2-0-0-1-0-1-0-0-2. Le chemin correspondant a ce motif sur I’automate
de la chaine de Markov d’ordre 6 (cf. pl. 53) est représenté pl. 55, fig. 3. Une chaine de
Markov d’ordre 8 est donc nécessaire pour rendre compte de ce motif, la mémoire 101002
développée a I'ordre 6 étant insuffisante. Une telle chaine de Markov ou une chaine de
Markov d’ordre variable allant jusqu’a 1’ordre 8 n’a pu étre estimée essentiellement pour des

raisons logicielles.
Les 3 modéles estiment correctement les proportions globales d’états 0, 1 et 2, montrant un

bon ajustement du point de vue «intensité » entre les valeurs observées et les valeurs

théoriques (seul celui correspondant a la chaine de Markov d’ordre 6 est représenté).
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Pour I’état 1, le coefficient d’auto-corrélation calculé a partir des séquences mesurées
transformées en séquences binaires est significativement positif aux décalages de rangs 2, 3 et
5, 8 et 10 ce qui correspond respectivement a I’expression des motifs 1-0-1, 1-0-0-1 et 1-0-1-
0-0-1 (pL. 56).

La chaine de Markov d’ordre 2 ne rend pas compte du coefficient d’auto-corrélation observé
pour le décalage de rang 5 (pl. 56, a) tandis que les chaines de Markov d’ordre 4 (pl. 56, b) et
6 (pl. 56, ¢) montrent dans 1’ensemble un bon ajustement pour les différents décalages de

rangs.

Pour I’état 2, la fonction d’auto-corrélation calculée a partir des séquences mesurées présente
une période de longueur 3 et les coefficients sont significativement positifs aux décalages de
rangs 3, 6, 9, 12 et 15 ce qui tend & montrer que les successions 2-0-0-2-0-0-2-0-0... sont
relativement longues. On note également que le coefficient d’auto-corrélation est
significativement positif au décalage rang 8 ce qui correspond a I’expression du motif 2-0-0-
1-0-1-0-0-2 également souligné par le temps de retour.

Les chaines de Markov estimées rendent compte de la période de longueur 3 mais
I’amortissement est d’autant plus rapide que I’ordre est faible (pl. 56, a, b et ¢). La chaine de
Markov d’ordre 6 montre un bon ajustement et un amortissement aussi soutenu que pour les
valeurs observées mais sous estime légerement le coefficient d’auto-corrélation positif

observé au décalage de rang 8.
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Planche 57. Pour C. arizonica, nombre de neeuds non ramifiés situés a la suite d’un Q

neeud ramifié selon le nombre de rameaux portés sur celui-ci et la phyllotaxie.

Disposition des rameaux sur les différents orthostiques lors de I’expression des motifs.

Figure 1. Sur I’axe principal des individus de C. arizonica étudiés, nombre de 0 successifs se

trouvant a la suite d’un nceud portant 1, 2, 3 ou 4 rameaux en fonction de la phyllotaxie.

Figure 2. En phyllotaxie verticillée par 3, disposition la plus fréquente des rameaux sur les
différents orthostiques pour les motifs isolés a 1’aide des chaines de Markov.

Figure 3. En phyllotaxie opposée décussée, disposition la plus fréquente des rameaux sur les
différents orthostiques pour les motifs isolés a I’aide des chaines de Markov. ( 1-0-0-1-0-1-0-0-1-0- I)
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3.1.2.1.4 Motifs de ramification et éléments de geomeétrie.

Pour une phyllotaxie donnée, le nombre de nceuds non-ramifiés situés juste apres un nceud
ramifié est d’autant plus grand que le nombre de rameaux portés sur le nceud est élevé (pl. 57,
fig. 1). Cette tendance est d’autant plus accentuée que le nombre de feuilles par nceud est
petit. En phyllotaxie verticillée par 4, on observe de longues séries de nceuds portant 1 rameau
tandis qu’en phyllotaxie opposée décussée, il faut le plus souvent un ou deux nceuds non-
ramifiés a la suite d’un nceud portant un rameau pour pouvoir observer a nouveau un nceud
ramifié. De la méme manicre, en phyllotaxie 4, il y a le plus souvent un minimum de 1 nceud
non ramifi¢ a la suite d’un nceud portant 2 rameaux tandis qu’en phyllotaxie opposée

décussée, le minimum de nceuds non-ramifiés est le plus souvent de 2.

Ces tendances peuvent étre mises en évidence par des « temps de retour » ou des coefficients
d’auto-corrélation sur des séquences binaires. Les chaines de Markov permettent de révéler
des organisations plus complexes. Par exemple, le temps de retour de I’état 1 pour des
séquences mesurées en phyllotaxie opposée décussée montre deux pics pour les valeurs 1 et 2
correspondant aux motifs 1-0-1 et 1-0-0-1. La chaine de Markov d’ordre 4 estimée révele en
plus que ces deux successions sont exprimées en alternance et constituent les sous parties

d’un motif plus complexe : 1-0-1-0-0-1.

L’ordre des chaines de Markov estimées est d’autant plus élevé que le nombre de feuilles par
nceud est petit (ordre 1 en phyllotaxie verticillée par 4, ordre 4 en phyllotaxie verticillée par 3

et ordre 6 en phyllotaxie opposée décussée).

Les différents motifs présents pour chaque phyllotaxie correspondent a une certaine
géométrie. Tout comme il existe une organisation nceud a nceud, il existe également une
organisation au niveau des orthostiques. Les résultats qui vont suivre font partie
d’observations qualitatives et représentent des tendances globales observées mais non

quantifiées.

Lors des successions 1-0-1-0-1... exprimées en phyllotaxie verticillée par 3, les rameaux ont
tendance a étre situés sur un orthostique différent a chaque nceud ramifié. Il faut ainsi 6 nceuds
pour retrouver un rameau sur un méme orthostique (pl. 57, fig 2a). Pour les successions 2-0-
1-0-2... également exprimées en phyllotaxie verticillée par 3, lorsque le nceud porte un
rameau, celui-ci a tendance a se situer sur I’orthostique qui n’était pas occupé sur le nceud

précédent qui porte 2 rameaux (pl. 57, fig 2b).

En phyllotaxie opposée décussée, lors d’un motif 1-0-1 les deux rameaux sont portés dans un

méme plan mais sur des orthostiques différents. Cela se manifeste lors des successions 2-0-0-
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1-0-1-0-0-2 (pl. 57, fig. 3a) ou 1-0-0-1-0-1-0-0-1 (pl. 57, fig. 3c). Dans ce dernier cas de
figure, un changement de plan s’effectue aprés la mise en place de deux rameaux (les 2
rameaux sont alors portés par deux nceuds distincts) et il faut 10 nceuds pour retrouver un
rameau sur un méme orthostique (pl. 57, fig 2¢)

Un changement de plan s’effectue également aprés le développement de 2 rameaux lors des
successions 2-0-0-2-0-0-2, mais ceux-ci sont insérés a un méme nceud. Il faut alors 6 nceuds

pour retrouver les rameaux sur de mémes orthostiques.

3.1.2.2 Cupressus sempervirens

3.1.2.2.1 Organisation de la ramification chez C. sempervirens en phyllotaxie verticillée par 4

Pour rendre compte des motifs de ramification en phyllotaxie verticillée par 4, le meilleur
compromis entre ajustement et nombre de paramétres indépendants se fait par 1’estimation

d’une chaine de Markov d’ordre 2 dont I’automate est représenté pl. 58, fig. 1.

L’ordre 2 se justifie notamment lorsque I’on considére les probabilités de transition depuis les
mémoires 00, 10, 20 et 30 qui seraient regroupées sous 1’'unique mémoire 0 dans le cas d’une
chaine de Markov d’ordre 1. A partir de la mémoire 30 une transition s’effectue

préférentiellement vers 1’état 0 ( p,,, =0.48) alors que les probabilités de transition depuis
mémoires 00, 10 et 20 vers 1’état 0 sont beaucoup plus faibles (respectivement, p,,, =0.18 et
Do = 0.09).

Depuis les mémoires 20 et 30 il n’existe aucune probabilité de transition vers 1’état 3, tandis
que cette transition est possible depuis les mémoires 00 et 10 (respectivement, p,, =0.21,
Pios = 0.20). Pareillement, depuis la mémoire 31 il n’existe aucune probabilité de transition

vers I’état 3, tandis que cette transition est possible depuis les mémoires 01, 11 et 21

(respectivement, p,, =0.31, p,;; =0.29 et p,,; =0.32).

Ainsi, plus le nombre cumulé¢ de rameaux sur deux nceuds est élevé, plus la probabilité

d’avoir un nceud pas ramifi¢ ou portant peu de rameau est grande.

L’état 1 ayant une forte probabilité de transition vers lui-méme, le temps de retour le plus
fréquent est de 1 et le temps de sé¢jour s’étend de 1 a 5 selon une traine géométrique (pl. 58,
fig. 2b, f). Le temps de retour le plus fréquent pour les états 0 et 2 est de 2 (pl. 58, fig. 2a, ¢).
Un temps de retour de 1 est également fréquent, la probabilité de transition de ces états vers

eux mémes €tant non négligeable ( p,, =0.16 et p,, =0.16, ces fréquences €tant calculées a

partir d’une chaine de Markov d’ordre 1). Ceci se traduit également par un temps de séjour de
1 (cas le plus fréquent) ou de 2 (pl. 58, fig. 2e, g).
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On notera pour les différents points de vue, la bonne adéquation entre les distributions

observées et les distributions théoriques (pl. 58, fig. 2, fig. 3).
3.1.2.2.2 Organisation de la ramification chez C. sempervirens en phyllotaxie verticillée par 3

Pour rendre compte des motifs de ramification en phyllotaxie verticillée par 3, le meilleur
compromis entre ajustement et nombre de parametres indépendants se fait par 1’estimation

d’une chaine de Markov d’ordre 4 dont I’automate est représenté pl. 59, fig. 1.

De la mémoire 1111, il existe une forte probabilité de transition vers I’état 1 donnant lieu a
des séries de 1 successifs ( p,,;,, =0.72). Ceci se traduit par un temps de séjour de I’état 1
allant de 1 a 5 avec quelques valeurs isolées pouvant aller jusqu’a 15 (pl. 59, fig. 2f). L ¢état 2

peut survenir a la suite de I’état 0, 1 ou 2 (respectivementp, =0.23 ,p,, =0.24 et
p22 =0.10 ; ces valeurs étant obtenues par 1’estimation d’une chaine de Markov d’ordre 1

non représentée).
Les états 0, 1 et 2 ayant des probabilités de transition élevées les uns envers les autres, cela se
traduit par des motifs plus nombreux, plus complexes et moins bien « identifiés » que chez C.

arizonica.

Certaines successions possedent un équivalent symétrique. Par exemple, le cycle autour de
I’¢toile ‘a’ traduit le motif 2-0-1-2 tandis que le cycle autours de 1’¢étoile ‘b’ traduit le motif 2-
1-0-2 ce qui correspond a ‘a’ dans le sens inverse. Ces motifs sont essentiellement
responsables du pic du temps de retour de 1’état 2 pour la valeur 3 (pl. 59, fig. 2c¢).

De la méme manicre le cycle ‘¢’ correspond au motif 2-1-0-1-1-1-2 tandis que le cycle ‘d’
traduit le motif 2-1-1-1-0-1-2.

L’état 3 n’est pas représenté sur 1’automate pour des commodités de lecture. Le temps de
retour de 3 observé pour 1’état 3 (pl. 59, fig. 2d) correspond a 1’expression du motif 3-0-0-3

non représentée sur I’automate ( pysp0; = 0.92).

Planche 59. Modélisation de I’organisation des rameaux sur I’axe principal de C. sempervirens
en phyllotaxie verticillée par 3 par une chaine de Markov d’ordre 4.

Figure 1. Automate de la chaine de Markov d’ordre 4 estimée. Par soucis de simplification du nombre de
sommets a représenter, seules les mémoires représentées a plus de 5 % (sur ’ensemble des mémoires du mod¢le)
sont figurées. Les mémoires comprenant 1’état 3 ne sont pas représentées. Les arcs de transition en rouge
désignent les chemins les plus fréquents.

Figure 2. Ajustement des lois du « temps de retour » (a, b, ¢ et d) et des lois du « temps de séjour » (e, f, g et h)

pour la chaine de Markov d’ordre 4 estimée.
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3.1.2.2.3 Organisation de la ramification chez C. sempervirens en phyllotaxie opposée

décussée

Pour rendre compte des motifs de ramification en phyllotaxie opposée décussée, le meilleur
compromis entre ajustement et nombre de paramétres indépendants se fait par 1’estimation

d’une chaine de Markov d’ordre 6 dont I’automate est représenté pl. 60, fig. 1.

Les étoile contenant les lettres a, b, ¢ et d désignent des chemins correspondant a 1’expression
de plusieurs 1 successifs alternant avec des 0 successifs. Le chemin ‘@’ désigne ainsi la
succession 1-1-0-0-1-1-0-0...Le chemin ‘b’ désigne la succession 1-1-1-1-0-1-1-1-1-0... Le
chemin ‘¢’ désigne la succession 1-1-1-1-0-0-1-1-1-1-0-0... Le chemin ‘d’ désigne la
succession 1-1-1-0-0-1-1-1-0-0... Pour toutes ces successions, le nombre de 1 successifs est
souvent de 2 ou de 4 mais plus rarement de 3 ce qui se retrouve au niveau du temps de séjour
pour I’¢état 1 (pl. 60, fig. 2e)

Des mémoires 111101 et 111100, il existe des fortes probabilités de transition vers 1’état 2

(Pinonn =037 et piiion = 0.45). St deux 0 successifs sont émis puis @ nouveau un 2, alors

le processus bascule dans une classe de 1’automate représentée par 1’étoile ‘g’ et traduisant la
succession 2-0-0-2-0-0-2.... ce qui correspond essentiellement au temps de retour de 3
observé pour I’état 2 (pl. 60, fig. 2¢).

Dans d’autre cas, si un 1 est émis de la mémoire 111012 ( p, oo, =0.37) alors peut

s’exprimer le motif 2-1-0-1-2 représentée par I’étoile ‘e’.

Les autres mémoires constituées d’un mélange de 0, 1 et 2 ne sont pas figurées distinctement,
elles sont juste représentées par 1’étoile ‘f’. Les successions d’états sous-jacentes ne
correspondent pas a des motifs précis mais ont plutot un rdle transitoire. Les transitions vers
les mémoires vers lesquelles on peut aller depuis I’ensemble des états ‘f* sont représentées par
des fléches en pointillés.

On notera pour les différents points de vue présentés, la bonne adéquation entre les

distributions observées et les distributions théoriques du modele (pl. 60, fig. 2, fig. 3).

Planche 60. Modélisation de I’organisation des rameaux sur ’axe principal de C. sempervirens
en phyllotaxie opposée décussée par une chaine de Markov d’ordre 6.

Figure 1. Automate de la chaine de Markov d’ordre 6 estimée. Par soucis de simplification du nombre de
sommets a représenter, seules les mémoires représentées a plus de 5 % (sur ’ensemble des mémoires du modele)
sont figurées. Les étoiles a, b, ¢, d, e et f désignent des successions fréquentes (voir le texte).

Figure 2. Ajustement des lois du « temps de retour » (a, b, ¢) et des lois du « temps de séjour » (d, e, f) pour la
chaine de Markov d’ordre 6 estimée.

Figure 3. Ajustement des probabilités d’observation des différents événements (Point de vue « intensité ») pour
la chaine de Markov d’ordre 6 estimée.
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Planche 61. Fonctions d’auto-corrélation pour les observations 1, 2 ou 3 rameaux a partir des séquences
mesurées sur ’axe principal d’individus de C. sempervirens en phyllotaxie verticillée par 3 ou opposée
décussée. Comparaison avec les séquences simulées a partir des chaines de Markov d’ordre 4 ou d’ordre 6
respectivement estimées.

Figure 1. Les séquences de ramification mesurées sur C. arizonica en phyllotaxie verticillée par 3 sont transformées en
séquences binaires. (a) périodicité d’expression de I’observation « 1 rameau ». (b) périodicité d’expression de 1’observation « 2
rameaux ». (¢) périodicité d’expression de 1’observation « 3 rameaux ». Les fonctions d ’auto-corrélation sont comparées aux
valeurs théoriques issues de la simulation de la chaine de Markov d’ordre 4 estimée présentées planche 58. Les lignes grises
représentent la limite significative au seuil de 95% sous I’hypothése d’une répartition aléatoire.

Figure 2. Les séquences de ramification mesurées sur C. arizonica en phyllotaxie opposée décussée sont transformées en
séquences binaires. (a) périodicité d’expression de I’observation « 1 rameau ». (b) périodicité d’expression de 1’observation « 2
rameaux ». Les fonctions d ’auto-corrélation sont comparées aux valeurs théoriques issues de la simulation de la chaine de
Markov d’ordre 6 estimée présentées planche 59. Les lignes grises représentent la limite significative au seuil de 95% sous
I’hypothése d’une répartition aléatoire.
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Que ce soit en phyllotaxie verticillée par 3 ou opposée décussée, la fonction d’auto-
corrélation calculée pour I’état 1 est positivement significative pour I’ensemble des décalages
de rangs et aucune période aussi marquée que pour C. arizonica n’est mise en évidence (pl
61, fig. 1, 2).

Pour I’état 2, La fonction d’auto-corrélation montre une période de longueur 3 quelle que soit
la phyllotaxie (pl. 61, fig 1a, 2a).

En phyllotaxie verticillée par 3, le fort coefficient observé au décalage de rang 3 (pl. 61, fig
1b) correspond essentiellement & I’expression des motifs 2-1-0-2 ou 2-0-1-2 (associées a
quelques successions 2-1-1-2). Le fort coefficient observé au décalage de rang 6 correspond a
la répétition de ces deux motifs mais aussi a I’expression des motifs 2-1-0-1-1-1-2 ou 2-1-1-1-
0-1-2 révélées par la chaine de Markov d’ordre 4. La fonction d’auto-corrélation traduisant
I’ensemble de ces motifs, il est difficile d’interpréter le caractére répétitif de ceux-ci par
I’amortissement de la courbe.

En phyllotaxie opposée décussée, la période de longueur 3 (pl. 61, fig 2b) traduit
essentiellement les successions 2-0-0-2 et le faible amortissement montre le caractére répétitif

de ce motif.
En phyllotaxie verticillée par 3, la fonction d’auto-corrélation pour 1’é¢tat 3 montre une
période de longueur 3 qui est due a I’expression du motif 3-0-0-3 (pl. 61, fig. 1c). Le faible

amortissement traduit le caractere répétitif de ce motif.

On notera, pour I’ensemble des fonctions d’auto-corrélation, la bonne adéquation entre les

valeurs observées et les valeurs théoriques des mode¢les.
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Planche 62. Pour C. sempervirens, nombre de nceuds non ramifiés situés a la suite d’un
neeud ramifié selon le nombre de rameaux portés sur celui-ci et la phyllotaxie. Disposition
des rameaux sur les différents orthostiques lors de I’expression des motifs.

Figure 1. Sur I’axe principal des individus de C. sempervirens étudiés, nombre de 0 successifs se
trouvant a la suite d’un nceud portant 1, 2, 3 ou 4 rameaux en fonction de la phyllotaxie. (a) phyllotaxie
verticillée par 4, (b) phyllotaxie verticillée par 3 et (c¢) phyllotaxie opposée décussée.

Figure 2. En phyllotaxie verticillée par 4, disposition la plus fréquente des rameaux sur les différents
orthostiques pour quelques motifs isolés a 1’aide des chaines de Markov.

Figure 3. En phyllotaxie verticillée par 3, disposition la plus fréquente des rameaux sur les différents
orthostiques pour quelques motifs isolés a 1’aide des chaines de Markov.

Figure 4. En phyllotaxie opposée décussée, disposition la plus fréquente des rameaux sur les différents
orthostiques pour quelques motifs isolés a 1’aide des chaines de Markov.
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3.1.2.2.4 Motifs de ramification et éléments de géomeétrie.

Tout comme chez C. arizonica, pour une phyllotaxie donnée, le nombre de nceuds non
ramifiés situés juste aprés un nceud ramifi¢ est d’autant plus grand que le nombre de rameaux
portés sur le nceud est élevé (pl. 62, fig. 1). Cette tendance est d’autant plus accentuée que le

nombre de feuilles par noeud est petit.

Les fonctions d’auto-corrélation apportent pour 1’état 1 peu d’¢léments de réponse sur le
caractere répétitif de certains motifs car elles intégrent la plupart du temps I’expression d’un

ensemble complexe de successions différentes.

L’ordre des chaines de Markov estimées est d’autant plus élevé que le nombre de feuilles par
nceud est petit (ordre 2 en phyllotaxie verticillée par 4, ordre 4 en phyllotaxie verticillée par 3

et ordre 6 en phyllotaxie opposée décussée).

Certaines régularités ont également pu étre observées quant a la disposition des rameaux sur
les différents orthostiques.

Quelle que soit la phyllotaxie, lorsque plusieurs rameaux sont portés a la suite, chacun se
trouve sur un orthostique différent si bien que leurs dispositions apparait comme « spiralée »
(pl. 62, fig. 2a, 3a, 4a)

En phyllotaxie verticillée par 3, lors des successions 2-2, les deux rameaux portés sur le
second nceud sont situés de part et d’autre de I’orthostique ne portant pas de rameau sur le
premier nceud (pl. 62, fig. 3d). Lors de I’expression des motifs 2-1-1-2, 2-1-0-1-2 ou I-1-0-1-
1, on observe également une tendance ou les rameaux sont portés sur des orthostiques

différents d’un nceud a I’autre (pl. 62, respectivement fig. 3¢, 4b, 4c¢).
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3.1.2.3 Les autres espéces de Cupressus étudiées

3.1.2.3.1 Ordre des chaines de Markov estimées selon la phyllotaxie

Pour I’ensemble des espeéces de Cypres étudiées, I’ordre des chaines de Markov estimées pour
rendre compte de la disposition des rameaux le long de I’axe principal a tendance a augmenter
avec la diminution du nombre de feuilles par nceuds (tab. 9). Cela s’accompagne d’une
augmentation du nombre de mémoires ayant une réelle contribution dans le modéele.

Tableau 9. Ordre, BIC, nombre de paramétres indépendants et nombre total de mémoires ou nombre de

mémoires avec contribution (contrib.) des chaines de Markov d’ordre fixe et d’ordre variable estimées

selon la phyllotaxie (phy.) des axes des différentes especes de Cupressus étudiées.

Ordre fixe Ordre variable
> I § [ §
- I » 2 > » 2 s
Espece/phyllotaxie Py £ g o 3 % E z é O 3 % g z §
oo 2 E = £ 5 = g 5
E<gg =R |£:4 =) % |ZEs =
SES° £ 3| §8 £2] % | $%
E R IR Sl =8
Q Q Q
C. arizonica —phy.4 1 -2607.6 | 15 5 5 - - - -
C. arizonica —phy.3 4 -5210.6| 64 | 256 | 37 |-5077.7| 23 19 14
C. arizonica —phy.2 6 -4285.0| 61 729 | 71 |-4135.0| 41 33 25
C. duclouxiana —phy.4 | 1 | -6819.3 ‘ 29 ‘ 16 ‘ 13 H - ‘ - ‘ - ‘ - |
C. guadalupensis —phy.4 2 -8677.4 | 30 16 13 |-8651.7| 21 7 7
C. guadalupensis —phy.3 2 -7616.5| 23 16 9 -7606.8 | 21 10 8
C. benthamii —phy.4 1 -2142.7 7 4 3 - - - -
C. benthamii —phy.3 2 -755.1 12 16 7 -754.7 11 7 6
C. torulosa —phy.4 1 -1001.2 6 4 3 - - - -
C. torulosa —phy.3 2 -1112.1 ] 11 9 6 -1104.9 9 5 5
C. dupreziana —phy .4 1 -1359.2 19 5 5 - - - -
C. dupreziana —phy.3 2 -3286.0 | 21 16 11 |-32789| 19 13 9
C. atlantica —phy .4 | 1 | -3676.2 ‘ 9 ‘ 4 ‘ 4 H - ‘ - ‘ - ‘ - |
C. sempervirens —phy.4 2 -60259 | 36 16 15 |-5980.3| 27 10 10
C. sempervirens —phy.3 4 -5014.9 | 144 | 256 | 81 |-48209| 74 53 37
C. sempervirens —phy.2 6 -3044.4 | 115 | 729 87 |-2860.8| 76 69 54

Planche 63. Arborescences des mémoires sélectionnées pour les différentes espéces et selon la

phyllotaxie. Les mémoires en grisé n’apportent aucune contribution au modele.
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Tous ces modeles (sauf les chaines de Markov d’ordre 1) peuvent étre simplifiés par une
chaine de Markov d’ordre variable qui permet d’augmenter le BIC et de diminuer le nombre
de parametres indépendants et de mémoires ayant une contribution. Les arborescences
sélectionnées restent tout de méme de plus en plus complexes lorsque le nombre de feuilles
par nceud diminue (pl. 63).

En régle générale, pour I’ensemble des especes, le nombre de nceuds non ramifiés situés juste
apres un nceud ramifié est, pour une phyllotaxie donnée, d’autant plus grand que le nombre de
rameaux portés sur le nceud est élevé (pl. 64). Cette tendance est d’autant plus accentuée que
le nombre de feuilles par nceud est petit. Ce phénoméne s’exprime le plus nettement chez C.
guadalupensis.

C. dupreziana se distingue des autres especes avec une forte probabilité de ramifier a nouveau
aprés un nceud ramifié quel que soit le nombre de rameaux portés. Tout comme C.
sempervirens, le nombre de nceuds non ramifiés entre les nceuds ramifiés est plus petit que
chez les autres especes. C. atlantica montre une tendance similaire.

C. torulosa ne porte que 1 ou 2 rameaux méme lorsque la phyllotaxie est verticillée par 4 ou
par 3. En dehors de ce fait, les valeurs obtenues pour I’observation 1 ou 2 rameaux sont tres

proches de celles obtenues pour C. guadalupensis ou C. benthamii.

Planche 64. Pour C. guadalupensis, C. benthamii, C. dupreziana, C. atlantica, C. torulosa et C.
duclouxiana, nombre de neeuds non ramifiés situés a la suite d’un neeud ramifié selon le nombre

de rameau porté sur celui-ci et la phyllotaxie.
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Planche 65. Relation entre le nombre de nceuds et la longueur des entre-nceuds d’un axe porteur et

d’un axe porté.

Figure 1. Relation entre le nombre de nceuds (a, b, ¢) ou la longueur (d, e, f) d’un axe (ordre n) et respectivement le nombre de
nceuds ou la longueur de I’axe porteur (ordre n-1) au-dessus de son insertion. Cette comparaison est effectuée pour les A2 en
fonction des Al (a, d), les A3 en fonction des A2 (b, e) et les A4 en fonction des A3 (c, f). La droite en pointillée correspond a
un rapport 1:1.

Figure 2. Longueur des entre-nceuds successifs sur un Al et sur les A2 portés par celui-ci a la base, en position moyenne ou au
sommet (a) et sur un A2 pour les A3 portés a la base, en position médiane, et au sommet de celui-ci (b).
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3.2 Comparaison des motifs de ramification sur différentes catégories

d’axes de C. arizonica au stade de I’unité architecturale

Sur des individus au stade de 1’unité architecturale, différentes catégories d’axes ont été
décrites sous forme de séquences d’événements ou le nceud constitue le parameétre d’index et
le nombre de branches et de feuilles par nceud les variables mesurées. L’axe principal est
décrit sur une soixantaine de nceuds tandis que les autres axes ont été décrits depuis leur
insertion sur I’axe porteur. La répartition spatiale des rameaux sur ces différentes catégories

d’axes est compar¢e.

3.2.1 Rapport entre le nombre de nceuds ou la longueur d’un axe et le nombre de

nceuds ou la longueur de son axe porteur au-dessus de son insertion

Les A2 portés sur une centaine de nceuds sous ’apex des jeunes arbres au stade de 1’unité
architecturale posseédent un nombre de nceuds équivalent a I’A1 porteur au-dessus de leur
insertion (pl. 65, fig. 1a). Les entre-nceuds successifs des A2 étant plus courts que ceux de
I’A1 (pl. 65, fig. 2a), la longueur des branches est moins grande que celle du tronc au dessus
de leur insertion (pl. 65, fig. 1d). Que ce soit sur les branches ou sur le tronc, on observe une
diminution progressive de la taille des 30 derniers entre-nceuds environ.

Le rythme de croissance des premiers A3 apparus sur les branches se désynchronise trés vite
de celui de leur axe porteur si bien que seuls les A3 situés sur les 40 derniers nceuds possedent
un nombre de nceuds équivalent a la portion d’axe porteur située au-dessus de leur insertion
(pl. 65, fig. 1b). Ceci se traduit également par une longueur plus faible des rameaux situés a la
base des branches, les A3 les plus longs se situant sur la partie médiane des A2 (pl. 65, fig.
le). Lorsque 1’on considere les relation entre la longueur et le nombre de nceuds des A3 et des
A4 les mémes tendances que celle observées entre les A2 et les A3 sont observées, de

maniere légerement moins marquée (pl. 65, fig. 1c, 1f).

3.2.2 Caractéristiques et dynamique des séquences mesurées sur les différentes

catégories d’axes.

De maniere générale, la longueur moyenne des entre-nceuds est d’autant plus faible que
I’ordre de ramification de I’axe considéré est €levé (tab. 10). La longueur moyenne des entre-
nceuds diminue €galement lorsqu’on consideére les A2 de la base vers le sommet de 1’arbre.
Pour un type d’A3 donnée (base, 25 ou med) la méme tendance s’observe en fonction de la
position de leur A2 porteur. Le long d’un A2 donné, la longueur moyenne des entre-nceuds
des A3 est stable quelle que soit leur position. Les différents A4 ont, en moyenne, des entre-
nceuds de longueur similaire.

Les Al et les A2 ont globalement le méme pourcentage de nceuds ramifiés (entre 39 et 40 %).

Par contre, si ’on distingue les nceuds portant 1 ou 2 rameaux, il apparait que les branches
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possedent presque deux fois plus de nceuds portant 2 rameaux que n’en possede le tronc (en
moyenne 9.3 au lien de 5.4).

Les A3 sont globalement 1égérement moins ramifiés que le tronc et les branches tandis que les
A4 se distinguent clairement des autres catégories d’axes avec un faible pourcentage de
nceuds ramifiés (en moyenne 12.4 %). Les A4 ne posseédent par ailleurs quasiment jamais de
nceuds portant 2 rameaux.

Tableau 10. Nombre de séquences, longueur moyenne des séquences et écarts types, longueur moyenne des
entre-noeuds en centimétres (associé a I’intervalle de confiance au seuil de 95 %), pourcentage de nceuds ramifiés
(les modalités ramifié avec 1 rameau ou ramifi¢ avec 2 rameaux sont différenciées) et longueur cumulée des

séquences pour les différentes catégories d’axes échantillonnées chez les individus de C. arizonica au stade de

’unité architecturale.

A E § 2 Q 5 é "§ % de nceuds ramifiés 5 _3;3 @

Catégories d’axes E % S 2 % & S 2 é =3 %

£2|2523 & 25 & £z 2

SY |2 290 Q C x5 S EZ

Zz o |4 g2 a W —~ 25 1 rameau |2 rameaux| total |— 2 @
Al 73 1 60.3 | 13.6 [0.60+0.04| 34.1 54 39.5 4403
A2.sup 38 64.0 92 1030+0.02| 30.7 8.5 39.2 2431
A2.med 38 | 76.7 | 11.0 [0.40+£0.02| 30.8 9 39.8 2914
A2.inf 28 | 75.8 | 105 |0.50+£0.02| 294 10.5 399 2122
A3.base.sup 73 37.1 7.6 |0.10£0.01 21.7 6.2 27.9 2705
A3 .base.med 105 | 38.1 7.3 10.13£0.01| 20.1 10.2 30.3 3999
A3.base.inf 73 | 383 7.8 10.17£0.01| 27.9 8.2 36.1 2798
A3.25.sup 65 | 32.6 7.2 10.11£0.01| 25.6 10.9 36.5 2116
A3.25.med 67 53.1 7.2 10.14£0.01 23.5 12.3 35.8 3557
A3.25.inf 59 51.6 9.9 10.20+0.01 24.8 12.3 37.1 3046
A3.med.sup 101 | 37.8 85 [0.11+£0.01| 22.1 10.2 323 3821
A3.med.med 97 55.7 6.1 0.14+0.01 23.1 12.5 35.6 5399
A3.med.inf 106 | 58.7 10.3 |0.17£0.01 23.7 12.9 36.6 6219
A4.med.med.sup 30 13.0 24 10.10+0.01 10.0 0.1 10.1 390
A4.med.med.med 9 | 294 5.0 10.07£0.01| 12.6 0.1 12.7 2825
A4.med.med.inf 109 | 30.7 9.1 |0.09+0.01| 145 0.1 14.6 3346
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Les valeurs observées et théoriques obtenues a partir de la semi-chaine de Markov cachée estimée (cf. p. 99) sont représentées.
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Pour les A3.base et les A3.med le pourcentage de nceuds ramifiés a tendance a diminuer de la
base vers le sommet de I’arbre tandis qu’aucune tendance ne se dégage pour les 43.25.

Le long d’un A2, la proportion de nceuds ramifiés des A3 a tendance a augmenter. Les
A3.base possedent ¢galement légerement moins de nceuds avec 2 rameaux que les A3 situés
plus loin sur la branche.

Au moment de 1’échantillonnage, 1’axe principal présentait soit une phyllotaxie verticillée par
3, soit une phyllotaxie opposée décussée. Tous les nceuds des autres catégories d’axes
échantillonnées étaient en phyllotaxie opposée décussée. Les séquences sont stationnaires
dans le cas de I’Al. Par contre, le point de vue intensité révele une proportion plus élevée de
nceuds portant 2 rameaux vers la base des A2 que vers leurs sommets (pl. 66). Cette tendance
est ¢également vraie mais en moindre proportion sur certains types d’A3. Les A4 ne portent
quasiment jamais 2 rameaux a un méme nceud. Quelle que soit la catégorie d’axe considérée

(hormis I’A1), le premier nceud n’est jamais ramifié.

En regard du coté non stationnaire de certaines séquences, deux méthodes d’analyse sont

retenues :

- Dans le premier cas, les séquences non stationnaires (A2 et certains A3) sont segmentées
via une semi-chaine de Markov cachée a deux états. Le premier état correspondant a une
premicre zone constituée d’un mélange de 2 et de 0 tandis que le second état est absorbant
et compos¢ d’un mélange de 0, de I et de quelques 2. Lorsque cette seconde zone est
isolée, la dynamique des séquences est alors stationnaire. La répartition des rameaux est
analysée a 1’aide de chaines de Markov d’ordre fixe ou d’ordre variable.

- Dans le second cas, les séquences de ramification sont analysées dans leur globalité et

modélisées par une chaine de Markov d’ordre fixe ou d’ordre variable.
3.2.3 Caractéristiques des parties segmentées

Pour les séquences issues des A2 et des A3, les états de la semi-chaine de Markov cachée
estimée et ayant servie a la segmentation sont associés a des probabilités d’observation de 0, 1
et 2 trés stables. D une catégorie d’axe a une autre, seules les probabilités initiales et les lois

d’occupation changent si bien que 1’on peut résumer les différents modeles par cet automate :

Loi
d’occupation 1.00

1.00

Probabilités initiales Probabilités initiales
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Il n’est pas nécessaire d’estimer une chaine de Markov pour caractériser les motifs de la
premiére zone isolée. En effet, les 67 % de 0 et les 27 % de 2 s’organisent de fagon trés
marquée en une succession 2-0-0-2-0-0...

Les probabilités initiales traduisent alors la proportion de séquences possédant cette premicre
zone tandis que la loi d’occupation associée a 1’état A4 traduit la longueur de cette zone en
terme de nombre de nceuds. Les deux zones sont toujours parfaitement segmentées sur les A2.
Par contre, sur les autres catégories d’axes, certaines successions trés courtes situées au début
des séquences ne sont pas isolées et d’autres sont abusivement isolées. Les propriétés de la

premiere zone des A3 sont a considérer avec plus de réserves.

Sur les A2, cette premicre zone constituée d’une alternance 2-0-0-2-0-0... est de plus en plus
courte de la base vers le sommet de 1’arbre (en moyenne respectivement 25.8, 23.1 et 9.9
nceuds pour les A2.inf, A2.med et A2.sup), (tab. 11). Cette méme tendance s’exprime pour les
A3.base (en moyenne respectivement 24.7, 16.8 et 13.9 nceuds pour les A3.base.inf,
A2.base.med et A2.base.sup). Par ailleurs, cette zone semble respectivement plus longue sur
les A3.25 et A3.med portés par les A2.sup que ceux portés par les 42.med ou inf.
Cette premiere zone est présente en moyenne dans 70% des cas sur les A2. La proportion
d’A3 possédant cette zone a tendance a augmenter de la base vers le sommet de L’A2.inf
porteur tandis qu’elle reste stable (environ 50%) pour les autres A3.

Tableau 11. Probabilités initiales et moyennes de la loi d’occupation

associées au premier état de la semi-chaine de Markov cachée ayant servit

a la segmentation des séquences de ramification des différentes catégories

d’axes échantillonnées sur des individus de C. arizonica au stade de

I’unité architecturale.

A2 A3.base A3.25 A3.med
Probabilité 0.72 0.47 0.58 0.57

g o initiale

¥ »  Longueur 9.9 139 28,6 300

& moyen'n'e’

& .  Probabilité 078 051 053 049

~ 3 initiale

3 &  Longueur 23.1 168 241 224

N moyenne

2 Probabilité 0.60 0.39 0.57 0.73

g = initiale ) ) ) ]

A Longueur 258 24.7 23.1 22.3
moyenne

Les chaines de Markov estimées a partir des séquences mesurées des A2 sont a 1’ordre 6 (tab.
12). Tout comme I’axe principal (c¢f. § 3.1.2.3), ces chaines de Markov traduisent la présence
des motifs 1-0-1-0-0-1 et 2-0-0-2 ainsi que le caracteére répétitif des motifs 7-0-1 et 2-0-0-2.

Cela ce traduit également par des arborescences des mémoires sélectionnées tres proches (pl.
67). L’ordre 6 se retrouve également pour les A3.med.med, A3.25.inf et A3.med.inf tandis que

100



Al.phy2

00
000100
I:moloo
200100
= 10100
— 20100
— 1100
— 2100
000200
I:mozoo
200200
— 10200
L 20200
— 1200
L— 2200
00010
I:loolo
20010
001010
101010
201010
11010
21010
— 2010
00110
I:l(]llo
20110
— 1110
2110
— 210
— 20
=1
Al.phy3
— 00
0010
1010
Ezom
3010
— 110
—210
310
— 20
0030
1030
Ezoso
3030
— 130
—230
—330
1
2
g
1
i
I Alphy2
= Al phy3
i ALy
-
% &
2. .sup
B or
§/ A3.med.sup
=) A4.med.med.sup
P
(0]
|
=
I § @6
s ,»54‘*\ A2.med
£ ¢
o)
~
| A3.med.med
A4.med.med.med
& A2.inf
>

»

| =
S
2
S
<
e}
<
|
| |

A3.med.inf

A4.med.med.inf

Planche 67.

A2.sup

000

E

= 10100
— 20100

E

— 10200
— 20200

= 1100
—2100

1200
— 2200
010

E

= 11010
— 21010

—2010
110
210

001

t 101
201

=11

—21

A3.base.sup

000
t 100
200
010

Ell()

210

—20
001
tl(}l
201

=11

—21

—2

A3.25.sup

000
thO
200
010

EllO

210

—20

001
t 101
201

=11

—21

—2

A3.med.sup
£

001
t 101
201

—10
—20

=11
—21

—2

A4.med.med.sup

000
100
200
10
20

000100
100100
200100

000200
100200
200200

001010
101010
201010

A2.med

000

E

= 10100
— 20100
b= 1100
— 2100
— 200
0010

E

= 11010
— 21010

—2010

00110
tl()ll()
20110

—1110
—2110

— 210

001

00101
tl()l()l
20101

—1101
—2101

— 201
=11

—21

A3.base.med

000

00100

I: 10100
20100

L 1100

L5100

L 200

00010

I: 10010
20010

L1010

L5010

=110
— 210

=1

—2

A3.25.med

000
thO
200
010

E 110

210

—20
001
tl()l
201

=11

—21

A3.med.med

000

E

—10100
20100

E

[— 10200
— 20200

= 1100
=— 2100

= 1200
— 2200
00010
10010
20010

11010
21010

— 2010
110
210

1

—2

A4.med.med.med

000
100
200
10
20

000100
100100
200100

001010
101010
201010

000100
100100
200100

000200
100200
200200

001010
101010
201010

A2.inf

000
00100
tIOIOO
20100
b= 1100
— 2100
000200
t 100200
200200
10200
20200
= 1200
— 2200
00010
10010
20010
001010
101010
201010
11010
21010
2010
110
210
— 20
001
t 101
201
=11
—21
—2
.
A3.base.inf
0000
thOO
2000
= 100
— 200
0010
EIOIO
2010
=110
— 210
—20
001
0101
E]lOl
2101
— 201
=11
—21
)
.
A3.25.inf
000
thO
200
0010
001010
101010
201010
11010
21010
—2010
110
210
—20
001
tl()l
201
=11
—21
—2
.
A3.med.inf
000
t 100
200
00010
thOlO
20010
001010
101010
201010
11010
21010
2010
[— 110
— 210
—20
001
00101
010101
t 110101
210101
—20101
= 1101
— 2101
—201
=11
—21
—2

A4.med.med.inf

000
100
200
10
20



tel-00106730, version 1 - 16 Oct 2006

PARTIE IV : RESULTATS

I’ordre est plus faible sur les autres A3 et toujours de 3 pour les A4. Le nombre global de
mémoires (avec contribution) développées au niveau des arborescences a tendance a diminuer
avec I’augmentation de ’ordre de ramification sauf pour les A3 situés vers la base de ’arbre
au milieu des branches (43.25.inf, A3.med.med et A3.med.inf).

Tableau 12. Ordre, BIC(r), nombre de paramétres indépendants et nombre de mémoires des chaines de Markov
d’ordre fixe et d’ordre variable estimées pour les différentes catégories d’axes échantillonnées chez les individus

de C. arizonica au stade de I’unité architecturale.

Ordre fixe Ordre variable
2 g gk 5 o R
Catégories d’axes GRS = g 3 Z 2 & § g “ 8

Tg”° -0 R =E - oS

£ E 27| § 2% S E 5 | §%

5= ~ g <3 Z 8 < 5
Al.phy.2 6 -4285.0| 61 729 | 71 |[-4135.0 41 33 26
Al.phy.3 4 -52106| 64 | 256 | 37 |-5077.7 23 19 14
A2.sup 6 -1946.5| 55 729 | 44 |-1875.2 28 31 19
A2.med 6 -1831.5| 48 | 729 | 42 |-1813.1 30 33 22
A2.inf 6 -1615.1| 53 729 | 43 | -1584.0 29 31 22
A3 base.sup 3 241741 19 27 12 | -2380.7 17 13 11
A3.base.med 5 -2824.0| 46 | 243 34 |-2718.4 23 17 14
A3.base.inf 4 -1918.6 | 22 81 18 |[-1928.0 21 19 16
A3.25.sup 3 -1984.6| 16 27 10 |-1985.1 16 13 10
A3.25.med 3 -2743.0| 15 27 12 |-2743.9 15 13 10
A3.25.inf 6 21179 58 [ 729 | 44 |-2008.1 18 19 12
A3.med.sup 3 221261 12 27 8 -2125.0 11 11 7
A3.med.med 6 -3981.1 1 66 | 729 | 45 |-3871.7 33 29 20
A3.med.inf 6 -415071 76 | 729 | 55 |-4028.9 33 27 20
A4.med.med.sup 3 -221.4 4 27 3 -221.4 4 7 3
A4.med.med.med 3 -2014.5 8 27 5 -2014.9
A4.med.med.inf 3 244211 10 27 7 -2434 .4 8 7 5

Planche 67. Arborescences des mémoires des chaines de Markov d’ordre variable
développées pour I’ensemble des catégories d’axe au stade de I’unité architecturale. Les

mémoires en grisé n’ont aucune contribution.
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Planche 68. Dendogrammes issus de la comparaison des modéles estimés a partir des différentes
catégories d’axes échantillonnées sur C. arizonica au stade de ’unité architecturale.

(a) comparaison des modeles estimé a partir des séquences globales mesurées ; (b) comparaison des modeles estimés a
partir de la seconde partie segmentée par la semi-chaine de Markov cachée (état B ; cf. p. 99).
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Si ’on estime les chaines de Markov a partir de la totalité des séquences sans aucune
segmentation préalable, alors I’ordre des chaines de Markov estimées change par rapport au
cas précédent. Les A2, A3.25.med ou inf et les A3.med.med ou inf nécessitent I’ordre 6 tandis
que les chaines de Markov estimées a partir des autres catégories d’axes sont estimées a

I’ordre 3.

Les chaines de Markov d’ordre fixe estimées a partir des séquences complétes (pl. 68, a) ou
uniquement de la seconde zone segmentée (pl. 68, b) ont été¢ comparées (cf. partie 111, §.
2.3.4.1).

Dans les deux cas, la matrice des « divergences » entre modeles isole trois groupes qui
correspondent aux ordres de ramification. Le premier groupe comprend les Al et les
différents A2 tandis que le second et le troisieme groupe correspondent respectivement aux
A3 et aux A4.

Sur le dendrogramme obtenu a partir des séquences completes (pl. 68, a), les A3.med.sup sont
trés proche des A43.p25.sup, ces deux catégories d’axe étant insérées non loin I'une de ’autre.
Les A3.base sont trés proches quel que soit I’A2 par lesquels ils sont portés.

Les A3.25 ou med insérés sur les branches médianes (42.med) ou basses (A42.inf) sont

¢galement tres proches.

Le dendrogramme obtenu a partir des séquences segmentées (pl. 68, b) est quasiment
identique a celui obtenu a partir des séquences globales. La principale différence est que le
groupe des A4 se raccorde d’abord au groupe des A3 tandis qu’il se raccorde au groupe des

A1/A2 dans le cas des séquences non segmentées.
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Planche. 69. Evolution de la phyllotaxie chez C. sempervirens selon Rouane (1973) et modalités de

transition d’une phyllotaxie a une autre (d’apres Camefort, 1956).

Figure 1. Probabilité¢ d’observation du nombre de feuilles par nceud en fonction du rang du neeud sur I’axe principal d’individus
de C. sempervirens (d’aprés Rouane, 1973).

Figure 2. Modalités de transition d’une phyllotaxie verticillée par 4 & une phyllotaxie verticillée par 3 (d’aprés Camefort, 1956).
(a) Disparition d’une feuille par verticille ; (b, ¢ et d) divers types de « feuilles réduites » dans les verticilles de 4 feuilles.
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3.3 Interprétation des résultats

3.3.1 Nombre de cotylédons et phyllotaxie

En dehors de C. forulosa, le nombre de cotylédons observé chez les différentes especes est
conforme aux observations précédentes effectuées par Camefort (1956) et Rouane (1973). Les
individus d’un premier groupe comprenant les espeéces européennes, nord-africaines et
asiatiques possedent 2 cotylédons tandis que les individus d’un second groupe comprenant les
especes américaines possedent de 3 a 6 cotylédons. Dans le cadre de notre étude, les plantules
de C. torulosa possédent 3 ou 4 cotylédons et, malgré une aire d’origine se rattachant au
premier groupe, montrent un comportement semblable aux cypres américains. Cette
différence est conforme aux observations de Allemand (1979) mais contraire a celle de
Camefort (1956) qui observe dans tous les cas 2 cotylédons chez cette espece. Ces différences
ne sont gueres interprétables sauf si ’on admet une erreur dans la caractérisation d’un lot de
graines dans une de ces études. La complexité de la classification du genre Cupressus et les
remaniements fréquents au sein de ce genre peuvent étre a I’origine de telles confusions.
Durant le siécle passé€, divers auteurs se sont intéressés a 1’évolution de la phyllotaxie au cours
de l’ontogénie sur plusieurs espéces de la famille des Cupressaceae (Bertrand, 1874 ;
Daguillon, 1899 ; Hickel, 1905 ; Cités par Rouane, 1973). A partir d’observations portant sur
dix espéces' de cette famille, Camefort, (1956) dégage les faits suivants : (i) le premier nceud
situé a la suite des cotylédons porte un nombre de feuilles équivalent au nombre de
cotylédons ; (i) sur les nceuds suivants le nombre de feuilles peut étre identique, le double ou
moins du double ; (iii) si on excepte C. sempervirens, B. orientalis et C. lawsoniana et J.
thurifera, les autres espéces présentent des individus dont le nombre de feuilles par verticille
subit une réduction dés la premiere année de développement.

Les observations réalisées par Rouane (1973) sur 7 espéces de Cupressaceae® confirment
globalement ces régles mais cet auteur observe des individus de C. sempervirens qui changent
de phyllotaxie deés la premiére année (pl. 69, fig. 1). Dans la plupart des travaux, le passage
d’une phyllotaxie a une autre est qualifi¢ le plus souvent d’imprévisible (Camefort, 1956 ;
Rouane, 1973 ; Bouroulet, 1994).

Dans le cas de notre étude, les deux premieres régles proposées par Camefort se vérifient mais
nous distinguons deux comportements quant au mode de transition d’une phyllotaxie a une

autre durant les premiéres années de croissance. Certaines espéces de Cyprés comme C.

' Cupressus sempervirens L., C. goveniana Gord, C. macrocarpa Hartw., C. torulosa Don., C. arizonica Green.,
C. lusitanica Mill., C. benthamii Endl., Biota orientalis Endl., Chamaecyparis lawsoniana Parl., Juniperus
thurifera L.

2 Cupressus sempervirens L., C. goveniana Gord., C. duclouxiana B. Hickel, Tetraclinis articulata Mast.,

Calocedrus decurrens (Torr.) Florin, Thuya dolabrata L., Juniperus thurifera L.
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atlantica, C. torulosa, C. guadalupensis et C. arizonica ont un nombre de feuilles par
verticille qui diminue dés la premiére année de croissance et a des rangs de nceuds variés. Par
contre chez C. duclouxiana, C. benthamii et C. dupreziana, le changement de phyllotaxie se
fait juste aprés ’arrét de croissance hivernal (celui-ci étant souvent marqué par une série
d’entre-nceuds courts). Chez C. dupreziana, seule une certaine proportion d’individus change
de phyllotaxie chaque année ce qui se traduit, lorsqu’on considére les probabilités
d’observation du nombre de feuilles par nceud en fonction du rang du nceud (point de vue
« intensité »), par des « paliers » successifs correspondants aux années. C. sempervirens
présente un comportement intermédiaire aux deux situations précédentes. 20 % d’individus
passent d’une phyllotaxie verticillée par 4 a une phyllotaxie verticillée par 3 des la premicre
année de croissance entre le 4™ et le 7°™ nceud suivant les cotylédons et 70 % des individus
effectuent cette transition juste apres 1’arrét inter-annuel.

Une mort d’apex provoque toujours un changement de phyllotaxie sur I’axe relais, celui-ci
commengant par deux préfeuilles et se poursuivant par un nombre de feuille inférieur a celui
de I’axe porteur (Barthélémy et al., 1999). Certains traumatismes comme 1’ablation d’une
feuille ou d’initiums foliaires peuvent provoquer un changement durable de la phyllotaxie
sans que le méristéme terminal édificateur ne meure (Camefort, 1956). En regard de 1’absence
de picces foliaires spécialisées pour la protection du méristéme lors de I’hiver, le fait que les
températures basses hivernales puissent affecter le fonctionnement du méristéme et provoquer
un changement de phyllotaxie parait plausible, les différences entre espéces pouvant étre dues
a des différences de sensibilité aux conditions extérieures.

Les observations de Rouane (1973) sur C. sempervirens, ou le passage a la phyllotaxie
opposée décussée se fait dés le 15°™ nceud, nous paraissent douteuses et pourraient étre dues
a la présence de mort d’apex, souvent difficile a discerner et d’une confusion entre 1’axe
porteur et I’axe relais (le doute est d’autant plus grand que ce phénoméne de transition de

phyllotaxie lors d’une mort d’apex n’est pas soulignée par 1’auteur dans ce travail).

Le passage d’un type de phyllotaxie a un autre peut étre brutal ou progressif. Dans ce dernier
cas les nceuds intermédiaires présentent des feuilles soudées, réduites ou décalées lorsque les
feuilles d’un méme verticille sont insérées a des niveaux différents (Camefort, 1950, 1951,
1953, 1956 ; Flamant, 1996 ; Mazurek, 1996 ; Grosfeld, 2001) ; (pl. 69, fig. 2). Aucune
dilatation ou rétrécissement de ’anneau initial n’est observé au niveau du méristeme lors du
passage d’une phyllotaxie a une autre si bien que cette transition semble résulter d’un
changement du fonctionnement physiologique propre au point végétatif (Camefort, 1953,
1956).

Lorsque le changement de phyllotaxie est provoqué par une mort d’apex, celui-ci n’est parfois
pas durable et le nombre de feuilles par nceud peut augmenter de telle sorte que la phyllotaxie
redevient identique a celle de 1’axe porteur avant sa mort. Par exemple, chez C. sempervirens,

plusieurs axes en phyllotaxie verticillée par 3 ont mis en place un axe relais en phyllotaxie
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opposée décussée a la suite d’une mort d’apex. Au bout d’un certain temps celui-ci revenait a

une phyllotaxie verticillée par 3.

La phyllotaxie pourrait étre ainsi un marqueur du stade de différenciation de la plante et un
arbre qui présente une phyllotaxie donnée provoquée par une mort d’apex peut voir son
nombre de feuilles par nceud augmenter si cela ne correspond pas a son stade de
développement. Chez C. sempervirens, il a été noté par ailleurs que les individus qui passaient
trés tot d’une phyllotaxie verticillée par 4 a une phyllotaxie verticillée par 3 étaient constitués
a I’age d’un an d’un plus grand nombre de nceuds et étaient plus grands que ceux qui
présentaient une phyllotaxie verticillée par 4 tout au long de leur axe principal. Le méme

phénomene a été mis en évidence chez C. dupreziana par Guédon et al. (2001b).

Chez les espéces dont le changement de phyllotaxie se fait a la suite de 1’hiver, les conditions
extérieures ne feraient que synchroniser le passage d’une phyllotaxie a une autre sur
I’ensemble des individus. Cette transition, correspondant a un changement inéluctable di a la
maturation de la plante, aurait sans doute eu lieu méme sans hiver mais de maniére
désynchronisée sur I’ensemble des individus. L’expérimentation en conditions contrdlées, ou
différents facteurs seraient testés (température, luminosité, densité¢ de plantation, ablation du
bourgeon terminal) permettrait de mieux comprendre la trame endogeéne de changement de la

phyllotaxie et la maniére dont elle peut étre modulée par I’environnement.
3.3.2 Processus de ramification

Pour I’ensemble des especes de Cypres étudiées, deux tendances principales ont ét€¢ mises en

évidence quant a la répartition des rameaux sur I’axe porteur :

- Pour une phyllotaxie donnée, le nombre de noceuds non ramifiés situés juste apres un nceud
ramifié est d’autant plus grand que le nombre de rameaux portés sur le nceud ramifié est
élevé.

- Pour un nombre donné de rameaux présents sur un nceud, le nombre de nceuds non
ramifiés situés a la suite est d’autant plus grand que le nombre de feuilles par nceud est

petit.

L’analyse par les chaines de Markov nous a permis de montrer que ces deux régles simples
s’exprimaient dans la réalisation de motifs plus ou moins complexes qui pouvaient se répéter
sur des zones plus ou moins étendues. L’expression de ces deux regles est en partie
responsable de 1’augmentation de 1’ordre de la chaine de Markov corrélée a la diminution du
nombre de feuilles par verticille. Afin d’expliquer certains motifs observés sur différentes
especes de Cupressaceae, Baillaud et Courtot (1960), Courtot et Baillaud (1961b) et Rouane
(1968, 1973 et 1979) émettent I’hypothése que cette organisation est déterminée par

I’expression de deux facteurs antagonistes: (i) un champ d’inhibition présent autour de
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Planche. 70. Représentation schématique de la position théorique des rameaux sur les différents

orthostiques et pour les différentes phyllotaxies sous ’hypothése de champs d’inhibitions.

Figure 1. En phyllotaxie opposée décussée, chaque rameau situé le long d’un axe est pris comme référentiel (point central) et les
probabilités de porter un rameau sont calculées pour les orthostiques voisins et représentées par des cases colorées avec
différents niveaux de gris. Plus le niveau de gris est foncé, plus la probabilité d’observer un rameau est élevée et inversement.

Figure 2. Représentation schématique du champ d’inhibition présent autours d’un rameau tel que définit par Rouane (1973) sur

C. arizonica.

Figure 3. Pour les phyllotaxies opposée décussée (a, b), verticillée par 3 (¢, d) et verticillée par 4 (e, f) dispositions théoriques
des rameaux sous I’hypothése d’un champ d’inhibition d’étendue égale autour de chaque rameau. Les points noirs représentent
les rameaux tandis que les point gris plus petits représentent les positions inhibées. Celles-ci sont reliées par des traits au rameau

responsable du champ d’inhibition.
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chaque rameau et (if) un facteur de stimulation de la ramification produit par les feuilles ou le
méristéme apical.

Nous allons dans un premier temps décrire précisément ces hypotheses et voir comment elles
permettent d’expliquer les régularités observées dans la disposition des rameaux sur les

différentes especes de Cypres.

Lors d’une étude sur C. macrocarpa var. guadalupensis, Courtot et Baillaud (1961b)
s’intéressent a la position relative des rameaux sur les différents orthostiques en phyllotaxie
opposée décussée. En adoptant un mode de représentation ou chaque rameau est pris comme
origine et en calculant pour chaque position voisine la probabilité que celle-ci porte un
rameau (pl. 70, fig. 1 ), ils en arrivent a la conclusion suivante : « tout se passe comme si
chaque ramification était le centre d’'un champ d’inhibition qui affecterait fortement les deux
aisselles immédiatement supérieures et les deux imméediatement inférieures de [’orthostique,
et qui affecterait faiblement les 2 aisselles les plus proches de chacune des orthostiques
voisines ; [’orthostique opposée n’étant pas nettement affectée. ».

Pour ces auteurs, le champ d’inhibition serait de nature active et di a la diffusion d’inhibiteurs
de croissance par le méristtme d’un rameau axillaire en croissance. En effet, plusieurs
expérimentations sur la dominance apicale ont montré ainsi que des inhibiteurs de croissance
comme I’AIA (Acide Indole Acétique) sont produits par les méristémes en croissance et
diffusent vers les méristémes axillaires qui restent ainsi en phase de repos (Fulford, 1965 ;
Lyndon, 1998). L’intervention d’autres inhibiteurs de croissance comme 1’acide abscissique
(Tamas, 1987, cité par Cline, 1997) ou 1I’éthyléne (Black et al., 1980, cité par Cline 1997) est
¢galement avancée sur la base d’application directe de ces substances sur les bourgeons. Les
origines de cette inhibition entre deux rameaux successifs peuvent également étre passives.
Par exemple, au cours d’une compétition trophique, les limitations locales en diverses
substances nutritives dues au développement d’un rameau pourraient empécher le
développement d’un autre rameau dans une zone trop proche. Certaines expérimentations ont
montré I’influence de la nutrition sur le fonctionnement du méristéme. Par exemple, chez
Agropyron repens (Poaceae), Rogan et Smith, (1975) montrent que la concentration locale en
nitrate influe sur la taille du méristéme par une augmentation du nombre de cellules. D’autres
types d’inhibitions passives sont envisageables comme des contraintes biophysiques (Green et
Lang, 1981 ; cité par Nougarede, 2001) ou des contraintes de conduction. Il est probable que

ces deux modes d’inhibition, passive et active, coexistent.

L’hypothése de présence d’un champ d’inhibition a été par la suite approuvée par divers
auteurs (Rouane, 1973 ; Bouroulet, 1994 ; Grosfeld, 2001 ; Guédon et al., 2001a). Pour
Rouane (1973), il existe chez C. arizonica un champ d’inhibition d’égale étendue autour de
chaque rameau responsable de positions « interdites », sur certains orthostiques (pl. 70, fig.

2). Nous proposons ici d’étudier comment cette simple hypothése de champs d’inhibition peut
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permettre d’expliquer certains motifs et certaines géométries pour des phyllotaxies distinctes
(pl. 70, fig. 3).

Si ’on retient 1’unique hypothése d’un champ d’inhibition tel que défini par Rouane (1973)
dans le cas de C. arizonica, les motifs exprimés en phyllotaxie opposée décussée sont 2-0-0-2
ou 1-0-1. En phyllotaxie verticillée par 3, les motifs sont 3-0-0-3 ou 2-0-1-1-0-2. En
phyllotaxie verticillée par 4, les motifs sont 4-0-0-4 ou 3-0-1-2-0-2-1-0-3.

A partir de I’hypothése d’un champ d’inhibition d’égale étendue autour de chaque rameau il

est possible de récréer plusieurs phénomenes observés sur les s€équences mesurées :

- Tout d’abord, comme pour les séquences observées, le nombre de nceuds non ramifiés
situés juste apreés un nceud ramifié est, pour une phyllotaxie donnée, d’autant plus grand
que le nombre de rameaux portés sur le nceud ramifié est élevé et ce phénomene est

accentué avec la diminution du nombre de feuilles par verticille (tab. 13).

Tableau 13. Nombre théorique de nceuds non ramifiés situé aprés un nceud
portant 1, 2, 3 ou 4 rameaux en fonction de la phyllotaxie, sous I’hypothése d’un

champ d’inhibition d’égale étendue autour de chaque rameau.

Nombre de rameaux

1 2 3
Verticilléepar4 Ooul Ooul 1 2
phyllotaxie  Verticilléepar3 Ooul 1 2 -
Opposée décussée 1 2 - -

- Par cette hypotheése, des motifs se forment naturellement. Ceux-ci peuvent Etre
relativement longs, comme par exemple le motif 3-0-1-2-0-2-1-0-3 en phyllotaxie
verticillée par 4. Certains motifs comme 1-0-1, 2-0-0-2 ou 3-0-0-3 ont été réellement

observés sur les s€équences mesurées.

- Une régularité dans la disposition géométrique des rameaux est également naturellement
exprimée sous cette hypothese. Les rameaux sont disposés de mani€re a occuper
I’ensemble de I’espace (pl. 71). On observe également 1’expression de 2 motifs avant de
retrouver un rameau sur un méme orthostique : lors de 1’expression du motif 2-0-1-1-0-2,
sur les nceuds portant 2 rameaux, ces derniers sont sur des orthostiques différents. Ce n’est
qu’au cours de la succession 2-0-1-1-0-2-0-1-1-0-2 qu’on retrouve les deux rameaux sur
les mémes orthostiques.
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Par contre, beaucoup de motifs observés sur les séquences de ramification de C. arizonica et
des autres especes étudiées ne sont pas expliqués par cette seule hypothése. Sur les schémas
théoriques présentés pl. 71, la proportion de nceuds portant un nombre élevé de rameaux est
beaucoup plus ¢élevée que sur les séquences observées. Pour différentes espéces et pour des
phyllotaxies variées, nous avons pu remarquer une disposition « spiralée » des rameaux (pl.
72, fig. 1), ce phénoméne ayant déja été souligné par Raciborski (1901) puis Rouane (1973)
qui le qualifierent de cladoxie hélicoidale. L’hypothése de champ d’inhibition, telle que
formulée par Courtot et Baillaud (1961) ou par Rouane (1973), ne permet pas de rendre
compte de cette régularité. Il en est de méme pour les motifs 1-0-1-0-0-1 qui correspondent a
une disposition des rameaux dans les quatre directions de 1’espace possibles pour une
phyllotaxie opposée décussée. Si le méristéme peut potentiellement faire 1-0-1 pourquoi fait-
il parfois 1-0-0-1 et pourquoi ces deux motifs alternent-ils préférentiellement sur certaines
catégories d’axe comme 1’A1l ou les A2 de C. arizonica axes ou sont-ils mélangés de facon

plus aléatoire comme sur les A3 par exemple ?

I1 est possible que ’action inhibitrice cumulée de deux rameaux ne soit pas la somme des
actions inhibitrices de deux rameaux considérés séparément. Pour reprendre I’exemple du
motif 1-0-1-0-0-1, lorsque le contexte est 1-0-1-0, alors le nceud suivant ne peut pas se
ramifier car il se trouve sous I’influence des deux rameaux précédents qui sont alors proches
et en développement actif. Par contre, si le contexte est 0-1-0-0 ou 0-0-1-0 alors I’influence
du rameau est insuffisante et le nceud suivant peut étre ramifié. Cette hypothése de contexte
local est notre hypothése de départ dans la formulation des chaines de Markov ; cependant la
considération du nombre de rameaux par feuille sans différencier les différents orthostiques
ne permet pas d’envisager la caractérisation de champs d’inhibition en regard d’une
géométrie. L’analyse de séquences multivariées ou les variables correspondraient au nombre
de rameaux par nceud et a leurs positions respectives sur les différents orthostiques devrait
permettre de mieux aborder ce probleme. Une certaine variabilité¢ dans 1’intensité des champs
d’inhibition pourrait permettre d’expliquer la variabilité observée dans les enchainements de

motifs exprimés sur les axes des différents individus d’une méme espéce.

Une seconde hypothése soulevée par Baillaud et Courtot (1961) et reprise par Rouane (1973)
est la production par les feuilles ou le méristeme terminal de I’axe d’un facteur X nécessaire a
la ramification. La nature physique ou physiologique de ce facteur n’est pas précisée. Le
développement d’un rameau préléverait une quantit¢ de ce facteur qui aurait besoin d’un
certain temps pour se régénérer et atteindre & nouveau un seuil nécessaire a la ramification.
Cette notion pourrait expliquer la présence de motifs 1-0-1 et 1-0-0-1: au cours de
I’expression du motif 1-0-0-1 le second 0 ne correspond pas a une aisselle foliaire inhibée
mais le méristéeme terminal ne produirait pas une quantité suffisante de « facteur nécessaire »

pour la formation d’un rameau. L’alternance systématique de ces deux motifs reste toutefois
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Planche. 72. Cladoxie hélicoidale et précocité du développement des méristémes axillaires.

Figure 1. Sur I’axe principal en phyllotaxie verticillée par 3 d’un individu de C. arizonica, photographie de la disposition
hélicoidale des rameaux successifs.

Figure 2. (a) Photographie de I’extrémité d’une branche de C. arizonica. (b) vue de détail de 1’apex. Coloration shift+naphtol
blue-black. En bleu apparaissent les territoires cellulaires a forte activité mitotique.
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sans explication. Cette hypothése n’est donc pas contradictoire mais complémentaire a
I’hypothese de la présence d’un champ d’inhibition. Parfois aucun rameau ne se développerait
a une aisselle foliaire, non pas parce que celle-ci serait inhibée, mais parce que le méristéme
n’en aurait pas la capacité. Guédon et al. (2001b) proposent une interprétation physique de la
théorie du facteur nécessaire de Baillaud et Courtot. Le méristéme apical doit avoir une taille
donnée avant de pouvoir perdre une partie de sa masse pour produire un ou deux méristémes
axillaires capables de donner un rameau. Le nombre de nceuds non ramifiés présents aprés un
nceud ramifi€ serait alors proportionnel au temps requis par le méristéme apical pour retrouver
une taille suffisante & un nouveau fractionnement. Cette hypothése physique ne nous parait
pas satisfaisante de la maniére dont elle est formulée. En effet Camefort (1956) montre que
s’il y a perte de masse et régénération de I’anneau initial aprés la formation d’ébauche
foliaire, il n’y a pas perte de masse lors de la formation des méristemes axillaires. Pour cet
auteur, « malgré la précocité du développement des bourgeons axillaires, il est net que les
meéristemes qui les édifient ne sont pas des fragments du méristeme apical ayant retenu, au
contraire des cellules voisines, les caracteres méristématiques originels. Ce sont des cellules
qui ont d’abord subi la méme évolution que leurs voisines et qui, secondairement, se
dédifférencient pour constituer ces méristemes». A notre connaissance, aucune autre
interprétation concrete de 1’hypothése de facteur nécessaire a la cladogenese n’a été proposée

dans la littérature et celle-ci apparait moins plausible que celle du champ d’inhibition.

Lors d’expérimentations physiques pour caractériser la disposition des feuilles dans 1’espace,
Douady et Couderc (1996a, 1996b et 1996¢) formulent un ensemble d’hypotheses de nature
similaire a celles du « champ d’inhibition » et du « facteur nécessaire ». Ces hypotheses
reposent essentiellement sur les travaux de Hofmeister (1868) et Snow et Snow (1962) dans
leurs recherches sur la phyllotaxie. Le développement des rameaux étant tres précoce (pl. 72,
fig. 2), la détermination du devenir d’un méristéme axillaire se fait lorsque les différentes
pieces foliaires (primordium et ébauches) et méristemes sont trés proches dans 1’espace. Les
hypothéses faites sur les interactions entre les ébauches foliaires en développement peuvent

alors s’extrapoler aux interactions entre les méristémes axillaires en développement.

A partir de la dissection de bourgeons, Hofmeister (1868) propose une regle mécanique
simple pour expliquer les régularités observées pour 1’agencement des feuilles autours de
I’axe : « les primordia foliaires apparaissent périodiquement et chaque primordium se place
au bord de l’apex dans [’espace le plus grand laissé par les précédents ». Snow et Snow
(1962) modifient légérement I’hypothése de Hofmeister et suppose qu’« un nouveau

primordium foliaire se forme lorsqu’il existe un espace suffisant pour sa formation ».

Afin de tester cette hypothése, Douady et Couderc (1996a) réalisent une série d’expériences

tout d’abord physiques/mécaniques puis des simulations informatiques.
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Planche. 73. Expérience de Douady et Couderc (1996a) et analogie avec la disposition de rameaux.
Figure 1. Dispositif expérimental de 1’expérience de Douady et Couderc pour simuler la disposition des primordiums foliaires.
des gouttes de ferrofluide (de volume v = 10 mm?) sont déposées avec une périodicité 7 sur le centre d’un disque en téflon.
Soumises a un champs magnétique H, les gouttes s’¢loignent du centre avec une vitesse V et se repoussent mutuellement. Les
gouttes tombent dans une rainure située a la périphérie pour éviter toute accumulation.

Figure 2. Représentation de la disposition des gouttes sur le disque de téflon selon le rythme d’émission 7 (d’apres les clichés de
Douady et Couderc, 1996a). En augmentant le paramétre 7, I’angle ¢ entre les positions que prennent deux gouttes successives
passe de 180° (a) a 150° (b) puis a 139° (¢) traduisant respectivement une phyllotaxie alterne distique, alterne spiralée suivant
une seule spirale et alterne spiralée suivant 5 spirales ou parastiques.

Figure 3. Plans de symétrie dans la disposition des rameaux suivant la catégorie d’axe chez la majorité des Cupressaceae. (a) sur
les A4 les rameaux se situent généralement dans un plan (représentée par une succession de motifs 1-0-1 comme chez C.
sempervirens par exemple, Grosfeld, 2001) ; (b et ¢) sur le tronc ou les branches, disposition des rameaux selon une symétrie
radiale (représentée par les motifs 1-0-1-0-0-1 ou 2-0-0-2 comme chez C. arizonica par exemple).



tel-00106730, version 1 - 16 Oct 2006

PARTIE IV : RESULTATS

Pour tester ’hypothése de Hofmeister, ils réalisent 1’expérience suivante. Un plat en téflon
rempli d’huile est placé dans un champ magnétique vertical crée par deux bobinages (pl. 73,
fig. 1). Des gouttes de ferrofluides sont déposées avec une périodicité 7 au centre du plat. Le
champ magnétique, minimum au centre du plat et maximum a la périphérie, entraine la goutte
vers la périphérie avec une vitesse V limitée par la friction visqueuse de 1’huile. Ce
mouvement radial simule la croissance. Chaque goutte de ferrofluide est aussi polarisée par le
champ magnétique, ce qui fait que deux gouttes se repoussent entre elles. Au centre du plat
est placée une 1égere protubérance. La goutte qui tombe sur ce relief y est trés instable. Etant
repoussée par les gouttes précédemment tombées, elle glisse pour prendre la place la plus
¢loignée des autres. A une certaine distance Ry, la position angulaire de la goutte devient
constante et elle suit seulement un mouvement d’advection radiale. La distance R; est donc
I’équivalent de I’apex, ou apparaissent les primordiums, et 7" est 1’équivalent de leur
périodicité d’apparition. Le résultat de 1’expérience ne dépend que du parametre sans
dimension G=VT/R (en pratique seul 7 est chang¢).

La répulsion entre deux gouttes de ferrofluide peut alors s’interpréter comme un champ
d’inhibition. Le temps T étant fixé, celui-ci peut étre considéré comme le facteur nécessaire a
la mise en place d’une nouvelle ébauche foliaire.

Pour tester I’hypothése de Snow et Snow, Douady et Couderc (1996b) modifient 1égerement
les hypothéses initiales en n’imposant plus le rythme d’émission des gouttes, celles-ci
tombant lorsque le champ d’inhibition formé par les autres gouttes est localement inférieur a
un certain seuil. Cela revient a écarter I’hypothése d’un facteur nécessaire et a ne considérer

que I’hypothese de champ d’inhibition.

La premiére expérience donne les résultats suivants. Lorsque l’intervalle de temps 7 est
grand, chaque goutte tombe lorsque les précédentes sont déja loin si bien qu’il n’y a répulsion
qu’avec la précédente. Les gouttes tombent donc successivement a 1’opposé 1’une de 1’autre
ce qui correspond a une phyllotaxie alterne distique (pl. 73, fig. 2a). Si ’on diminue
I’intervalle de temps 7, la troisiéme goutte déposée ressent 1’influence des deux précédentes et
les gouttes s’organisent selon une spirale ce qui traduit une phyllotaxie alterne spiralée (pl.
73, fig. 2b). Si I’intervalle de temps 7 est a nouveau diminué, chaque goutte subit la répulsion
d’un grand nombre de gouttes et celle-ci s’organisent en plusieurs spirales qui rappellent les
différents parastiques observés dans la disposition des fleur d’une inflorescence de tournesol
ou d’ananas (pl. 73, fig. 2¢). La seconde expérience montre des résultats similaires a la
premiére et les auteurs soulignent qu’une rythmicité se forme naturellement dans 1’émission
de nouvelles gouttes. Le paramétre T, résultant de I’hypotheése de Hofmeister, apparait ainsi
superflu. Ils acquiescent ainsi I’hypotheése de Snow et Snow en montrant qu’elle est nécessaire

et suffisante pour recréer certaines régularités phyllotaxiques.
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Les simulations de Douady et Couderc (1996b, 1996¢) se sont complexifiées en intégrant de
plus en plus de paramétres comme la conicité du dome apical, le grandissement des organes
foliaires (associé¢ ou non a une évolution du champ d’inhibition qu’ils exercent), la forme des
organes foliaires, la vitesse de croissance... En modifiant ces paramétres, ils ont pu simuler
un ensemble de dispositions foliaires observées dans le monde végétal (différents types de
spirales, disposition verticillée des feuilles...) et faire ainsi des hypothéses sur le
fonctionnement des méristémes. De telles simulations appliquées a la ramification seraient
d’une aide précieuse et pourraient permettre de valider ou d’infirmer de maniere théorique
I’hypothése d’un facteur nécessaire a la ramification. Elles permettraient entre autres de
considérer 1’action inhibitrice cumulée de plusieurs rameaux sur une forme géométrique

représentant le dome apical.

I1 est possible que, tout comme pour la disposition des feuilles, les rameaux se forment quand
il existe un espace suffisant pour leur formation (en regard de I’inhibition exercée par les
rameaux précédents).

Par ailleurs, ces expériences montrent que la vitesse de croissance est un des paramétres qui
influe le plus sur la disposition des feuilles. I1 est possible que ce soit également le cas pour
les motifs de ramification et qu’il existe dans les faits un lien entre la dynamique de

développement d’un axe et la disposition des rameaux le long de celui-ci.

Lorsque le rythme d’émission de nouveaux nceuds est lent, comme sur les catégories d’axes
ultimes, les rameaux ont tendance a étre disposés dans un plan chez un grand nombre de
Cupressaceae (Rouane, 1973 ; Grosfeld, 2001). Chez le cypres, ceci est particulieérement vrai
pour C. dupreziana ou C. sempervirens et s’exprime en moindre mesure chez C. arizonica
(quelques changements de plans plus rares que sur des ordres de ramification d’ordre inférieur
conférent aux rameaux une symétrie radiale). Par contre, lorsque le rythme d’émission de
nouveaux nceuds est plus rapide (comme sur les axes d’exploration tels que le tronc ou les
branches), les rameaux s’organisent dans toutes les directions de I’espace (pl. 73, fig. 3). Ces
observations se rapprochent de celles faites quant a la disposition des feuilles dans 1’espace en
fonction du temps 7 par Douady et Couderc.

L’ordre des chaines de Markov permet d’identifier un nombre de nceuds ou I’organisation des
rameaux a une influence sur le devenir du nceud suivant. Dans d’autre cas, un ordre élevé tend
a montrer le caractere répétitif de certains motifs sur une « zone » comme par exemple les
successions 2-0-0-2-0-0-... chez C. arizonica ou C. sempervirens en phyllotaxie opposée
décussée. Si on fait I’hypothése que les motifs puissent étre modulés en fonction des
conditions extérieures, il se peut que ces zones correspondent a une période ou les conditions
environnementales sont particuliéres.

Notons aussi que les branches de C. arizonica débutent presque toujours par une zone

constituée d’une succession de motifs 2-0-0-2 ce qui correspond a une période ou leur
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croissance est treés soutenue (les entre-nceuds sont longs et lorsqu’on s’intéresse aux branches
proches du sommet on se rend compte qu’elles ont un nombre de nceuds similaire au nombre
de nceuds de I’A1 au dessus de leur insertion). Les branches étant échantillonnées en fonction
de leur position relative sur I’A1 agé de 5 ans (tiers supérieur, médian, ou inférieur) certaines
ont pu étre prélevées a proximité des arréts de croissance. La croissance étant a ce moment
ralentie sur le tronc et les branches, cela peut expliquer I’absence de la zone caractérisée par la
succession 2-0-0-2-0-0... sur une certaine proportion d’axes. Si ’on compare les successions
2-0-0 et 1-0-1-0-0 dont la répétition mene a une disposition des rameaux dans 4 directions de
I’espace a 90° le rapport (nombre de rameaux/nombre de nceuds) est plus important dans le
cas de 2-0-0 que dans le cas de 1-0-0-1-0 (2/3 au lieu de 2/5) ce qui peut traduire une vigueur
plus importante.

Dans le cadre de nos observations nous n’avons pas pu mettre en évidence de maniére
¢vidente un changement flagrant de la disposition des rameaux au niveau des arréts de
croissance.

Si ’expression de certains motifs refléte des conditions de croissance environnementales a un
moment donné, une expérimentation contrdlée devrait permettre de mieux comprendre une
¢ventuelle relation entre le fonctionnement du méristéme et ’influence de I’environnement
(expression de motifs particuliers en fonction de I’éclairement, de la température, d’un niveau

hydrique...).

I1 existe une grande variabilité d’une espece a I’autre dans I’expression de certains motifs, ce
qui laisse sous-entendre des fonctionnements variés des méristémes et I’intervention de
facteurs divers dans la régulation de la ramification. Ainsi, chez les espéces comme C.
sempervirens ou C. dupreziana, le nombre de nceuds non ramifiés aprés un nceud ramifié est
treés petit et des nceuds portant 1 ou 2 rameaux s’enchainent couramment sur de longues séries
exemptes de nceuds non ramifiés. Au contraire, chez C. arizonica ou C. guadalupensis, les
rameaux sont plus espacés et, selon la phyllotaxie, certaines successions sont impossibles.
Chez d’autres especes de Cupressaceae comme Pilgerodendron uviferum (Grosfeld, 2001), la
modélisation de la répartition des rameaux par une chaine de Markov révele une disposition
aléatoire. Cette diversité d’organisation révélée sur des especes d’'un méme genre souléve de
nombreuses questions quant a la diversité ou les modalités d’expression des mécanismes sous

jacents a cette organisation.
3.3.3 Fonctionnement des différentes catégories d’axes.

Au stade de 'unité architecturale la comparaison de modeles (Chaines de Markov d’ordre
fixe) montre qu’il existe une forte hiérarchisation entre les différents ordres de ramification.
Ceci est a rapprocher d’un résultat similaire chez C. sempervirens obtenu sur différents
paramétres de la croissance (Bouroulet er al., 1995). Chez cette espéce, on observe de I’Al

aux A5, une diminution du taux de production de nouveaux entre-nceuds et de I’allongement
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des I’axes. Ces phénomenes soulignent une différenciation du méristéme terminal en fonction
de I’ordre de ramification qui se traduit par une diminution de ses aptitudes a la croissance ou
a la ramification, phénomeéne que 1’on retrouve chez un grand nombre de végétaux vasculaires
(Barthélémy et al., 1997). Camefort (1956), chez le genre Cupressus, souligne une diminution
du nombre de files de cellules constituant la moelle avec I’augmentation de [’ordre de
ramification ce qui peut €tre suppos¢ comme une diminution de la taille du méristéme
édificateur.

Le tronc et les branches (ordre 1 et 2 de ramification) ont un fonctionnement trés proche et
caractérisé principalement par un mélange de motifs 1-0-1-0-0-1, 2-0-0-1 et 2-0-0-2.

Les axes portés en ordre 3 de ramification se caractérisent dans I’ensemble par un mélange de
motifs 1-0-1, 1-1, 1-0-0-1, 2-0-0-1 et 2-0-0-2. Tout comme pour C. sempervirens (Ducatillion
et al., 1994, Grosteld, 2001) ou C. dupreziana (Mazurek, 1997) ceux qui sont situés a la base
des branches (43.base) sont trés proches quelle que soit leurs positions dans 1’arbre. Chez C.
dupreziana et dans une moindre mesure chez C. sempervirens, ces axes peu différenciés et a
croissance lente (Ducatillion et al., 1994, Grosfeld, 2001) portent des rameaux dans un seul
plan ce qui est du a une alternance de nceuds ramifiés et non ramifiés 1-0-1-0-1...
(Barthélémy et al., 1999). Ils apparaissent ainsi similaires aux axes portés en ordre 4 de
ramification plus loin sur la branche et correspondent a une méme catégorie d’axe (au sens de
I’unité architecturale).

Dans le cas de C. arizonica, ces axes portés en ordre 3 de ramification a la base des branches
sont caractérisés par un mélange de motifs 1-0-1, 1-0-0-1, 2-0-0-1 et 2-0-0-2. Les successions
1-0-1-0-... sont tout de méme fréquentes mais entrecoupées de 2-0-0 ou de 1-0-0 qui
correspondent a des changements de plans.

Dans ce cas, ils apparaissent différents des A4 qui sont nettement moins ramifiés et qui
possédent une proportion de nceuds portant 2 rameaux beaucoup moins élevée.

Que ce soit les 43base ou les A4, le fait que ceux-ci soient regroupés quelle que soit la
position de 1’A2 porteur le long de 1’axe principal montre qu’il s’agit 1a de structures tres

différenciées.

Les A3 situés en position médiane ou au 25°™ nceud sur les branches les plus basses de
I’arbre présentent une structure similaire a celle des A3.25.sup (ou med.sup) dans leur partie
proximale tandis que leur partie distale se caractérise plutot par un mélange de motifs 1-0-1-0-
0-1, 2-0-0-1 et 2-0-0-2 tout comme sur les branches ou sur le tronc. Cette duplication des
caractéristiques des branches par les A3 les plus agés correspond au processus de réitération
partielle séquentielle qui s’inscrit dans la séquence de développement de 1’arbre (Edelin
1977 ; Flamant, 1996 ; Barthélémy et al. 1999, Grosfeld, 2001) ; (pL 19, fig. 1).

Les chaines de Markov ont permis non seulement de révéler 1’organisation des rameaux le

long de 1’axe porteur, mais aussi de la quantifier permettant ainsi des comparaisons et une
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classification. Dans le cas de C. arizonica, cette classification a permis de montrer les
propriétés de chaque catégorie d’axe en fonction de sa position et de souligner des
phénomenes comme I’intercalation ou la réitération. Cette méthode de classification n’a pas
pu étre appliquée a la comparaison des différentes espéces, celles-ci présentant des
changements de phyllotaxie a des stades divers. Sur des plantations d'arbres plus agés, il est
envisageable de comparer la structure d'axes en phyllotaxie opposée décussée afin d’étudier
les similarités de fonctionnement entre les diverses espéces. De telles comparaisons sont
¢galement envisageables pour comparer des traitements sylvicoles, des provenances, des

stations...
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Au cours de ce travail, nous avons utilis€¢ une approche combinant architecture, morphologie
et utilisation de divers outils statistiques allant de 1’analyse exploratoire jusqu’a la
construction de processus Markoviens. Nous tenterons ici d’évaluer I’apport de cette
démarche basée sur une prise en compte explicite de I’information structurelle des arbres dans
la mesure et I’analyse des données. Dans une premiére partie nous discuterons les processus
pouvant étre impliqués dans I’expression des différents modes d’organisation observés. Nous
discuterons de I’intérét de prendre en compte une structure (comme 1’agencement relatif des
différents types de production axillaire) au lieu d’indicateurs globaux plus classiques (nombre
moyen, ratio...) dans des problématiques forestiéres ou agronomiques et les applications
potentielles de cette démarche dans le domaine de la sélection génétique. L’analyse de
séquences d’entités plus macroscopiques que le métamere, comme la succession de pousses
annuelles le long d’un axe sera envisagée et nous discuterons des implications qu’engendre ce

changement d’échelle en nous basant sur les résultats de travaux précédents.

1 Organisation des productions axillaires en zones ou en motifs

Les séquences analysées au cours de ce travail sont construites en prenant le métamere
comme parametre d’index. Les entités botaniques ainsi décrites sous forme de séquences de
métameres sont I'unité de croissance dans le cas du chéne rouge ou I’axe dans le cas du

Cecropia ou du Cypres.

Les mécanismes potentiellement responsables de I’organisation structurale observée

L’organisation des productions axillaires sous forme de zones homogenes a été a plusieurs
reprises mise en évidence le long d’unités de croissance ou de pousses annuelles a 1’aide de
semi-chaines de Markov cachées (Costes et Guédon, 1998a et b, Sabatier et al., 1998 ; Godin
et al., 1999 ; Guédon et Costes 1999 ; Guédon et al., 1999 ; Guédon et al, 2001a). Au
contraire, 1’organisation des rameaux sous forme de motifs semble caractériser les axes de
plusieurs espéces de Cupressaceae (Bouroulet, 1994 ; Grosfeld, 2001).

Ces organisations remarquables soulévent de nombreuses questions quant aux mécanismes
sous-jacents a leurs expressions. La difficulté est alors de déterminer les liens de causalité
entre les différents phénomenes révélés et de les intégrer a différentes échelles (par exemple,
de I’expression d’un ou plusieurs genes jusqu’a la morphologie de la plante). Ce domaine
constitue un théme de recherche a part entiere (Wilson, 2000 ; Brunel, 2001) et nous
n’évoquerons ici que les grands principes susceptibles d’intervenir dans les organisations

observées.

Les structures en succession de zones ou en motifs semblent fortement liées au caractére
rythmique ou continue de la croissance. Par exemple, les rameaux a développement immédiat

observés chez les plantes a croissance rythmique s’organisent sur une zone précise qui
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correspond au moment ou la vitesse d’allongement (ou le rythme d’émission des nceuds) est la
plus élevée (Champagnat, 1954 ; Costes et al., 1993 ; Lauri et Costes, 1993 ; Puntieri et al.,
1998 ; Sabatier et Barthélémy, 1999 ; pl. 74, fig. 1). Sur des pousses annuelles de pommier
décrites sous forme de séquences d’événements (Costes et Guédon, soumis pour publication),
il a été¢ montré que les rameaux floriferes étaient localisés sur une zone située juste au-dessus
de la zone de rameaux a développement immédiat (pl. 74, fig. 2). Pour ces auteurs, cette zone
apparait lorsque le taux de croissance diminue ce qui corrobore les conclusions de Crabbé
(1984) qui montre que la différenciation florale des bourgeons axillaires résulte d’un

plastochrone apparent intermédiaire.

A une échelle plus fine, bien que les productions axillaires développées (rameaux, fleur)
soient globalement organisées en zones le long d’unités de croissance, des bourgeons latents
sont souvent présents au sein de ces zones. Ceci a ét¢ souligné chez le pommier (Guédon et
al., 2001a) et nous I’avons mis en évidence pour le chéne rouge ou le Cecropia, la longueur
des séries des observations « rameau » étant le plus souvent égal a 1 (cf. partie IV, § 1.7, §
2.4). Cette organisation rappelle les motifs observés dans le cas des Cypres (cf. partie IV, §
3.3) et peut s’interpréter, tout comme chez cette espéce, comme le résultat d’inhibitions
hormonales locales (Cline, 2000). Dans le cas de plantes a croissance rythmique, de
nombreux travaux portant sur 1’é¢tude de la dominance apicale, ont mis en évidence des
relations mutuelles d’inhibitions ou de promotions du développement entre les différents
territoires cellulaires (apex, ébauches foliaires et feuilles, méristemes axillaires (pl. 74, fig. 3 ;
Champagnat, 1965, 1975 ; Cline, 1997, 2000 ; Raimbault, 1998 ; Brunel 2001).

Dans le cas des Cupressaceae ou la croissance est potentiellement continue (allongement et
organogenése), les interactions entre les différents organes s’expriment de manicre continue,
ceux-ci étant néoformés. Au contraire, chez les plantes a croissance rythmique, les relations
d’inhibition / promotion entre les différents territoires cellulaires se trouvent affectées par la

vitesse d’allongement qui évolue trés vite au cours d’une vague de croissance, celle-ci

Planche 74. Les mécanismes potentiellement responsables de I’organisation des productions
axillaires sous forme de zones.

Figure 1. Représentation théorique de la cinétique d’allongement et de la disposition des rameaux a
développement immédiat.

Figure 2. Probabilité d’observation des différents types de productions axillaires (bourgeon, rameau
court différé d’un an, rameau long différé d’un an , rameau florifére, rameau immédiat) chez le
Pommier (“ cultivar ‘Reinette B’ ; d’aprés Guédon et al., 2001a).

Figure 3. Schéma résumant les différentes possibilités de corrélations morphogénes a I’intérieur du
rameau en croissance (d’aprés Raimbault, 1998). Les + indiquent une action promotrice, les — une

action inhibitrice.
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s’¢talant au plus sur quelques semaines. Lorsque les organes de la future unité de croissance
sont préformés, ceux-ci sont trés proches dans 1’espace et cela pendant un temps plus ou
moins long durant la période de repos de la plante. Il s’agit alors d’une véritable phase de

réorganisation ou chaque organe est sous 1’influence directe des organes voisins.

Bien que la croissance des Cecropia soit continue, 1’organisation des branches et des
inflorescences se fait également par zones successives. La régularit¢ annuelle de
fonctionnement observée au niveau de I’arbre et du peuplement suggere que cette
organisation soit, dans ce cas, influencée par les conditions extérieures et il est possible que
cette organisation dépende également de la vitesse de croissance. Un suivi de croissance
devrait permettre de mieux préciser dans quelle mesure le développement des étages de

branches peut étre mis en relation avec la vitesse d’allongement et les conditions extérieures.

D’autres facteurs géométriques peuvent également influencer 1’organisation en zone de
certains types de rameaux. Par exemple lors de I’expression de phénoménes d’épitonie ou
d’hypotonie, les rameaux se développent respectivement sur la face supérieure ou inférieure
de I’axe porteur (Caraglio et Barthélémy, 1997, Raimbault, 1998).

Notion de dépendance entre les zones.

Au cours de ce travail nous avons démontré qu’il existait des relations de dépendances entre
zones. Sur les UC.bil du chéne rouge, des phénomenes d’« exclusion / promotion entre
zones » ont pu €tre mis en évidence. Lorsque 1’arbre développe des rameaux différés d’un
cycle sur la partie distale de I’UC, il y a peu de chances que se développent des rameaux
différés d’un an (pl. 75, a). Ceci peut s’interpréter comme le résultat d’une inhibition exercée
par les rameaux différés d’un cycle sur les bourgeons situés au-dessous et pouvant
potentiellement débourrer 1’année suivante. Au contraire, des phénomenes d’ « indépendance
entre zones » sont mis en évidence sur les UC.mono du chéne rouge : une unité de croissance

portant des rameaux différés d’un an polycycliques & son sommet ne sera pas pour autant plus
ramifiée que celle qui n’en possede pas (pl. 75, b). Sur le chéne rouge, nous avons également
pu montrer que le nombre de nceuds de la zone ramifiée pouvait étre dépendant (pour les
UC.bi2) ou indépendant (pour les UC.mono) du nombre de nceuds total de I’'UC (pl. 75, c).

Planche 75. Les différents types de dépendance pouvant lier deux zones distinctes.

(a) Phénoméne d’exclusion / promotion entre les zones.

(b) Phénomeéne d’indépendance entre zones.

(c) Phénomene de dépendance dans la longueur des zones.

Les fléches associées d’un +, —, = indiquent respectivement des relations de promotion, d’exclusion ou

d’indépendance.
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Nous n’avons trouvé aucune explication claire pour expliquer cette différence entre les
UC.mono et les UC.bi2. Les différences soulignées entre ces deux types d’UC quant a leur
aptitude a effectuer de la néoformation, leur dynamique de débourrement, et le temps de repos
du bourgeon estival ou hivernal, constituent des pistes d’interprétation (cf. partie IV, § 1.8).
Enfin, chez le Cecropia, a cause de la remarquable stabilité du nombre de nceuds mis en place
chaque année, il existe une « dépendance » entre le nombre de nceuds de la zone ramifiée et

celui de la zone non-ramifiée, la somme des deux étant égale a environ 35 nceuds (pl. 75, d).

La mise en évidence de zones chez certaines plantes et de dépendances entre celles-ci permet
de réfléchir sur la pertinence de certains indicateurs globaux utilisés. Sposito et Santos
(2001b) différencient huit especes de Cecropia par un ensemble de relations allométriques
dont notamment le nombre de branches par métre linéaire. Etant donné les résultats obtenus
sur la régularité du développement du Cecropia obtusa, le métamere nous parait une échelle
de description plus pertinente que le métre linéaire. Des paramétres qui nous paraissent
pertinents dans une telle discrimination seraient plutoét un nombre de nceuds produit par an, un
nombre de branches par étage ou la longueur des entre-nceuds successifs. Chez le chéne
rouge, nous avons vu que les UC.mono différaient des UC.bi2 par le fait que le nombre de
nceuds de la zone ramifiée était ou non dépendant du nombre de nceuds total de I’'UC. Selon le
type d’UC considéré, ’interprétation de la variabilit¢ des indicateurs de la ramification
classiquement utilisés comme le nombre de branches par UC, par nceud ou par métre (Ward,
1964 ; Harmer, 1993 ; Nicolini et al., 2000) nous parait alors difficile si I’on ne tient pas

compte de cette information de dépendance entre zones ramifiées et zones non-ramifiées.

2 Un outil d’aide au protocole et a I’échantillonnage

Au cours du développement d’une plante, de nombreux gradients s’expriment dans 1’espace et
dans le temps (Barthélémy ef al., 1997). La connaissance et la caractérisation de ces gradients
nécessitent alors la mise en place de protocoles d’échantillonnages et de pas de temps

pertinents auxquels les mesures doivent étre effectuées.

La prise en compte du rang du nceud plutdt que des intervalles métriques

Harmer (1991) puis Buck-Sorlin et Bell (2000a, 2000b) différencient, chez les UC de chéne
sessile, les bourgeons regroupés en rosette au sommet de 1’UC (« Whorls ») des autres
bourgeons situés dans la partie plus proximale (« inter-Whorl») afin d’évaluer les
potentialités de ramification liées a ces deux zones. Le découpage arbitraire en tiers supérieur,
médian et inférieur de I’UC est courant lorsqu’on mesure I’aptitude a la dormance des
bourgeons latéraux (Barnola, 1972 ; Meng Horn et al, 1975; Rageau, 1982), des
concentrations d’hormones (Brunel, 2001 ; Cook et al., 2001), de sucres (Brunel, 2001) ou

d’autres substances ayant un réle supposé dans la croissance, la floraison ou la ramification.
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En se basant sur le rang des métameres, les semi-chaines de Markov cachées permettent
d’identifier et de localiser des zones aux propriétés homogeénes qui passent le plus souvent
inapercues lors d’une simple observation morphologique. Un échantillonnage selon le rang du
nceud en fonction des zones isolées par les modeles devrait étre considéré avantageusement
par rapport a un découpage métrique. Les modalités d’agencement des différentes zones entre
elles (cf. § 1.1.2) permettent également de faire des hypothéses sur le fonctionnement de la
plante et de définir un protocole pour les valider. Par exemple, dans le cas du chéne rouge,
nous avons émis I’hypotheése qu’au cours de 1’été, ’ensemble des bourgeons situés dans la
partie la plus proximale des UC.bil débutent leur croissance et que seule une certaine
proportion des méristémes axillaires donne des rameaux a développement différé d’un cycle
tandis que les autres avortent précocement. Les rameaux a développement différé d’un an se
situeraient systématiquement au-dessous de cette premiere zone. Pour vérifier cette
hypothese, il est alors facile d’imaginer un protocole ou I’activité méristématique des
bourgeons situés sur cette premicre zone précisément identifiée serait mesurée a intervalles

réguliers durant la période de mise en place des rameaux différés d’un cycle.

Les premiers travaux menés chez I’ Abricotier prenant en compte les différentes zones isolées
par des semi-chaines de Markov le long d’axes (Costes ef al., 1999 ; Fournier et al., 1998a ;
Fournier, 1998b) ont permis d’optimiser I’échantillonnage de bourgeons axillaires dans une
¢tude sur les anomalies florales (Fournier ef al., 2001). La prise en compte de zones isolées
par des modeles semi-Markoviens le long d’une entité botanique pourrait permettre de réduire
la variabilité qu’on obtient par un découpage plus arbitraire (en tiers supérieur, médian et
inférieur par exemple). Cette démarche s’intégre dans une problématique plus large qui
consiste a évaluer I’apport de la prise en compte de gradients structurels pour
I’échantillonnage en vue d’analyses biochimiques, éco-physiologiques... Sur le noyer il a été
montré que la prise en compte de critéres architecturaux pour 1’échantillonnage d’entités
botaniques permettait de trouver des gradients de concentration en polyphénols superposés
aux gradients morphologiques observés (Jay-Allemand et al., 1995). Actuellement, des
travaux du méme ordre menés en Guyane frangaise visent a caractériser des différences de
fonctionnement photosynthétique en fonction de la position de 1’entité porteuse de la feuille
dans I’architecture de I’arbre (Roggy et Nicolini, communication personnelle).

Dans certains cas, comme chez les Pinaceae, il est difficile de mesurer les nceuds successifs a
cause de leur petite taille et on ne peut utiliser cette entité comme parametre d’indexation des
séquences pour décrire par exemple la structure d’une pousse annuelle de Pin ou de Cedre.
Des séquences peuvent alors étre mesurées en prenant comme parametre d’index non plus le
métamere, mais une unité de longueur judicieusement choisie (Mialet et al., 1995). Chaque
production axillaire est alors mesurée en fonction de sa position sur 1’entité porteuse et celles

qui se trouvent dans un méme intervalle de longueur (qui constitue I’index) sont considérées
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comme successives. La construction de séquences en se basant sur un index métrique peut
¢galement s’appliquer a la description de racines, celles-ci étant dépourvues de marqueurs
morphologiques pouvant servir de paramétre d’index botanique pour la construction de
séquences (Jourdan et al., 1995a, 1995b).Cette discrétisation de I’espace entraine cependant
une perte d’information. De plus le paramétre d’index n’étant pas une entité botanique, les
interprétations que 1’on peut avoir des organisations révélées ont une connotation biologique

moins forte que dans le cas contraire.

Au niveau inter-spécifique, les travaux réalisés chez les différentes espéces de Cypres ont
montré que C. arizonica ou C. sempervirens présentaient une organisation des rameaux le
long de I’axe principal trés contrastée. L’étude comparée de deux espéces présentant un méme
phénoméne (expression de motifs) avec des modalités d’expression différentes devrait
permettre de mieux isoler les différents mécanismes sous-jacents et de comprendre leur
enchainement. En ce sens, une analyse préalable peut permettre de mieux choisir les especes

pour des études comparées d’ordre physiologique, biochimique, génétique...

Suivis de croissance et reconstitution a posteriori

Bien que les mesures soient effectuées a posteriori, nos résultats montrent que les régularités
révélées dans les phénomenes de croissance, de ramification et de floraison permettent
souvent de préciser un pas de temps pertinent pour mieux comprendre ces phénomenes. Ces
mesures rétrospectives pouvant s’effectuer sur une période relativement courte (par exemple,
15 jours de mesure dans le cas du Cecropia), elles permettent conjointement aux analyses
statistiques, de définir clairement une échelle de temps pertinente pour comprendre ou mieux
caractériser les phénomenes sous-jacents aux organisations observées et ainsi d’optimiser des
suivis de croissance souvent coliteux en temps. Cette approche expérimentale est bien sir
directement dépendante de la possibilité de retrouver les cicatrices traduisant les différents

événements botaniques, celles-ci s’estompant plus ou moins vite avec le temps.

L’analyse de séquences d’événements botaniques a partir de la reconstitution rétrospective du
développement des plantes nous parait particulieérement intéressante sur des plantes tropicales
dans la recherche de marqueurs de croissance annuels. Martinez-Ramos et al. (1988) étudient
la dynamique de formation de chablis et de régénération de foréts tropicales du Mexique en
datant les perturbations par la structure de palmiers de sous-bois (4strocaryum mexicanum
Liebm., Arecaceae). Présents en grand nombre, ces palmiers sont courbés par la chute d’un
arbre ou d’une grosse branche. Par la suite, I’axe se redresse mais la courbure reste visible
pendant de nombreuses années. L’accroissement annuel étant d’une remarquable régularité,
ces auteurs ont montré qu’il existait une relation trés stable entre la longueur des axes et leur

age si bien qu’en mesurant la longueur de I’axe depuis la courbure, il est possible de dater
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précisément le traumatisme. Associées aux phases initiales de successions végétales, les
plantes pionniéres sont autant de marqueurs potentiels de I’age d’un chablis pour peu qu’on
puisse dater leur age a partir de leur structure topologique. Au cours de ce travail, nous avons
montré que par sa régularité d’expression annuelle du processus de ramification, aussi bien au
niveau individuel qu’au niveau du peuplement, Cecropia obtusa était également un marqueur
simple de 1’age d’une perturbation (1’age du houppier pouvant s’estimer a partir du nombre
d’étages de branches). Quelques études complémentaires permettraient de préciser a quel age
se développe le premier étage de branches. Il est probable que de telles plantes présentant des
marqueurs temporels soient nombreuses, mais on ne peut envisager des suivis de croissance
exhaustifs sur un grand nombre d’especes afin de détecter celles représentant une régularité de
développement remarquable. Une prospection basée sur une reconstitution rétrospective de la
plante, beaucoup plus rapide qu’un suivi de croissance, couplée a 1’application des méthodes
d’analyse de séquences d’événements, permettrait de prospecter un grand nombre d’especes
pour faire des hypotheses fortes sur leur dynamique de développement et de définir un suivi

de croissance adapté pour valider ces hypothéses.

3 Applications potentielles dans le domaine de I’agronomie et de
la sélection génétique

Par I’utilisation de chaines de Markov, nous avons pu caractériser et quantifier une structure a
posteriori. Cette quantification nous a permis de comparer et de classer des structures
différentes. Dans le cadre de ce travail nous avons comparé (i) les différents types d’unité de
croissance de deux populations d’ages distincts de chéne rouge, (if) différents axes
¢chantillonnés sur un individu de Cecropia obtusa et (iii) différentes catégories d’axes
échantillonnées sur des individus de Cupressus arizonica au stade de 1’unité architecturale. La
possibilité de comparer et de classer différentes structures, par I'utilisation des méthodes de
comparaisons de séquences ou de modeles, ouvre de nombreuses applications dans le
domaine de l’agronomie et de la sélection génétique. Des premiers travaux se sont
particuliérement intéressés aux problématiques d’arboriculture fruitiere (Costes et Guédon,
1997, 1998a, 1998b ; Guédon et Costes, 1999 ; Godin et al., 1999). Les variétés fruitieres sont
souvent classées selon leurs taux de « floribondité » qui correspond au nombre moyen de
fleurs par nceud ou par métre ce qui ne prend pas en compte la structure de la répartition des
fruits le long d’un axe. Sur le pommier, Guédon et Costes (1999) se sont attachés a
caractériser la répartition des différents types de productions axillaires (rameaux floriféres et
végétatifs) sur différentes variétés. L’utilisation de méthodes d’alignement de séquences a
permis a ces auteurs d’étudier la variabilité de la structure pour une variété donnée et les
similitudes entre les différentes variétés. Toujours chez le pommier, Godin et al. (1999) ont
cherché par ces méthodes de modélisation des regles discriminantes sur des descendances
provenant du croisement de deux clones de pommier a la répartition des branches tres

contrastée. Ces auteurs ont montré¢ que l’utilisation de semi-chaines de Markov cachées
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permettait de séparer des sous-populations de descendants par I’étude du caractére agrégé ou
dispersé de certains rameaux ce qui n’aurait pas été possible en considérant juste un nombre
moyen de rameaux par unité de croissance. Chez le Noyer, Sabatier et al. (1998) ont étudié
I’effet du porte-greffe sur la croissance de jeunes scions d’un an. Ces travaux ont permis
d’une part de caractériser la vigueur des portes-greffes et d’autre part de montrer que la
variabilité de la structure ramifiée des tiges est plus importante au sein d’un porte-greffe
qu’entre les porte-greffes.

Les méthodes de comparaison de modeles ou de séquences peuvent potentiellement
s’appliquer a tous types de traitement: fertilisation, intensit¢ lumineuse, densité¢ de
plantation.... et la structure apparait comme un paramétre discriminant supplémentaire que
I’on peut utiliser dans le cadre de problématiques agronomiques (par exemple, évaluation de

la biomasse et de la qualité du bois, des fruits...).

Exemple d’application des méthodes employées dans des problématiques de sélection

génétique chez le Cypres

Les résultats obtenus sur le Cyprés au cours de ce travail ouvrent particulierement de
nouvelles perspectives pour les programmes d'amélioration génétique menés sur ce genre.
L’amélioration porte essentiellement sur la capacité a résister a différentes maladies comme le
chancre (Seiridium cardinale ; Panconesi et al., 1999), leur capacité a résister au froid ou a la
sécheresse, mais aussi sur la forme de leur houppier en fonction de leur utilisation (arbre pour
le reboisement, pour la formation de haies brise-vent, arbres d’ornement ou pare-feu arborés ;
Birot, 1986 ; Pichot et al., 1999). Pour ce dernier caractére, trois formes d’arbres sont
usuellement identifiées : les arbres a port fastigié, a port horizontal ou a port intermédiaire.
On observe une tres forte variabilité dans la forme des arbres (Birot, 1986 ; Bouroulet, 1994 ;
Barthélémy et al., 1999 ; Grosfeld, 2001). Les critéres utilisés afin de caractériser la forme du
houppier sont alors des critéres globaux tels que la hauteur du houppier, les angles d’insertion
des branches, la longueur relative des branches ou la silhouette générale (Goggans et Meier,
1973 ; Santini et Camussi, 2000). Une premicre étape a été d’évaluer I’héritabilité de ces
critéres et leurs modalités d’expression en fonction de I’environnement. La méthode
employée est alors une étude statistique basée sur une décomposition de la variabilité des
caractéres de forme sur des dispositifs expérimentaux de comparaison de provenances, de
familles ou de clones, ce qui permet d’estimer la part qui revient au milieu de celle qui est
d’ordre génétique (Kremer, 1986 ). Les résultats obtenus lors de ces premiers travaux ont
montré que ces caractéres avaient une tres faible héritabilité ce qui a conduit a la recherche de
nouveaux caractéres discriminants plus pertinents (Bouroulet, 1994). Des descriptions
reposant sur la méthode de I’analyse architecturale ont alors été menés sur C. sempervirens
(Bouroulet, 1994 Barthélémy et al., 1999 ; Grosfeld, 2001) et C. arizonica (Flamant, 1996)

dans le but de trouver de nouveaux critéres d’appréciation de la forme. Ces travaux ont
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Planche 76. Types architecturaux des formes « fastigiées » (a), « intermédiaire » (b, c) et
« horizontales » (d) de Cupressus sempervirens (d’apreés Barthélémy et al., 1999).

Les caracteres distinctifs de ces types architecturaux sont : la longueur des branches (comparer a gauche
et d), leur rectitude (a, b gauche) ou leur redressement (a, b droite), leur angle d’insertion (d gauche, d
droite), I’homogénéité (a, b, d) ou 1’hétérogénéité (c) des types de branches pour un méme individu, la
présence et I’importance du processus de réitération (a droite, c).
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montré qu’il n’existait aucune différence qualitative ni dans 1’architecture élémentaire ni dans
la séquence de développement architectural entre les différentes formes d’arbre (horizontal,
fastigié¢ ou intermédiaire). Ils ont également permis de souligner que ces 3 formes d’arbres
usuellement considérées regroupaient en fait plusieurs types architecturaux correspondant a

une combinaison de caracteres (pl. 76) :

* lalongueur relative des branches,

¢ larectitude ou le redressement des branches,

* D’angle d’insertion des branches,

* 1’homogénéité ou I’hétérogénéité des types de branches d’un méme individu,

* Dexistence et I’'importance de la réitération.

Ainsi, la forme intermédiaire peut étre divisée en deux groupes architecturaux en fonction de
I’hétérogénéité ou de 1I’homogénéité des branches d’un méme individu. L’ensemble des
caractéres ¢évoqués ci-dessus et responsables de la diversit¢é des formes de houppiers
observées ont été proposés comme critéres d’appréciation de la forme des arbres dans les
problématiques d’étude du phénotype en fonction de I’environnement (Bouroulet, 1994 ;
Grosfeld, 2001). Ces paramétres sont pour la plupart géométriques (longueur des branches,
angle d’insertion...) ou architecturaux (types de rameaux, présence de réitération). Cependant
la disposition des rameaux n’est envisagée dans aucun cas comme caractére discriminant
entre les différentes formes d’arbre identifiées. La considération de la structure de la
ramification par I’utilisation de chaines de Markov d’ordre variable et de méthodes de
comparaison de modeles pourrait permettre de voir précisément dans quelle mesure la
disposition des rameaux le long des axes peut étre responsable de la forme globale de I’arbre

en regard des critéres précédemment évoqueés.

Apport des méthodes de comparaison pour les connaissances sur I’architecture des plantes

En architecture végétale, une des problématiques est de pouvoir identifier, parmi la
complexité du systéme aérien des arbres, des structures aux propriétés homologues. Dans un
premier temps, cette démarche s’est basée sur des critéres qualitatifs, ce qui a débouché sur
les concepts de I'unité architecturale et de la réitération. Ces notions qualitatives ont leurs
limites. Par exemple, la ramification est qualifiée de diffuse pour toutes les catégories d’axes
de l'unité architecturale du Cyprés et n’est donc pas considérée comme un caractere
discriminant (Edelin, 1977 ; Barthélémy et al, 1999). Nos résultats montrent que
I’organisation de la ramification différe pourtant d’une catégorie d’axe a une autre. Ces
méthodes pourraient permettre de valider et qualifier structurellement les concepts tels que

I’intercalation ou la réitération. Des méthodes reposant sur la comparaison d’arborescences,
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ou la totalit¢ de DI’information structurelle est conservée, sont également en cours de

développement (Ferraro, 2000 ; Ferraro et Godin, 2000).

4 Les axes décrits comme une séquence d’unités de croissance ou
de pousses annuelles

Des séquences d’entités plus macroscopiques que le métamere, comme par exemple les
pousses annuelles successives le long d’un axe peuvent étre envisagées. Les questions que
I’on peut se poser sont alors : y a-t-il une dépendance d’une année a une autre entre un taux de
polycylisme et un taux de floraison ? Peut-on observer des zones correspondant a une
succession d’années ou par exemple le taux de floraison est plus ¢levé ? En faisant référence
aux hypothéses et aux interprétations biologiques évoquées pour les séquences de métameres
dans la partie précédente et au cours de I’interprétation des résultats, nous allons voir ici les

différences impliquées par un changement d’échelle dans I’analyse de séquences.

Des séquences construites en prenant comme paramétre d’index la pousse annuelle ont été
étudiées au cours de travaux menés chez différentes espéces de Pins (Coudurier ef al., 1995 ;
Guédon et al., 1999 ; Méredieu, 1998) ou chez le chéne sessile (Heuret, 1998). Par rapport
aux séquences construites a partir d’une succession de métameéres, ces séquences présentent

plusieurs particularités :

- Les pousses annuelles intégrent naturellement plus de variables, ce qui conduit la plupart
du temps a la construction de séquences multivariées.

- Les variables considérées sont des variables globales quantitatives telles que la longueur
de I’entité, le nombre de noeuds, de branches, de fruits, le nombre d’unités de croissance
par pousse annuelle polycyclique... Les intervalles des valeurs que peuvent prendre ces
variables sont alors généralement plus étendus que pour les variables considérées pour la
construction de séquences de métameres.

- La plupart du temps, les séquences de pousses annuelles présentent une évolution lente et
progressive des caractéristiques mesurées qu’on appelle « tendance ». En effet, chez la
plupart des arbres, les parametres tels que la longueur des UC, le taux de ramification ou
de polycylisme, augmentent rapidement lors de 1’établissement de 1’arbre puis décroissent
au cours de sa sénescence en exprimant le phénomene de dérive (Barthélémy et al., 1997 ;
cf. partie II, § 2.5).

En regard de ces caractéristiques, les méthodes statistiques employées reposent sur un
principe de décomposition usuellement utilisé pour I’analyse de séries chronologiques
(Chatfield, 1996 ; Diggle, 1990). Au travers d’un ensemble de filtres spécifiques, les
différentes sources de variation comme la tendance ou les fluctuations locales sont extraites et

analysées individuellement (pl. 77).
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La « tendance a long terme » peut s’extraire par des filtres de type « moyenne mobile » (pl.
77, a). Cette information est importante dés qu’on veut extrapoler les paramétres de
croissance et de ramification pour modéliser le développement d’arbres sur de longues
périodes (par exemple, pour la durée de vie d’un arbre). Sur le chéne sessile, les propriétés des
pousses annuelles successives du tronc montrent une tendance stationnaire a partir d’une
dizaine d’années suivant la germination et jusqu’a I’age de 30 ans mais présentent une
importante variabilité inter-annuelle (Heuret ez al., 2000). Sachant cela, 1’échantillonnage de
pousses annuelles, sans tenir compte du contexte (de la tendance), peut amener a
¢chantillonner des années particuliéres ou la croissance s’¢loigne fortement de la tendance si
bien qu’une extrapolation linéaire entre des individus d’ages variés (Reffye ef al., 1991) peut
étre fortement déconnectée de la tendance globale.

L’¢tude des dépendances locales, c’est-a-dire la composante variant rapidement, nécessite
d’enlever la tendance afin de travailler sur des séquences « stationnaires ». L’extraction de
fluctuations locales peut s’effectuer en générant de nouvelles séquences par différenciation au

premier ordre : une nouvelle séquence est générée { y, } a partir de la séquence mesurée { x, }
avec y, =x, —x,_, . Cette derniere opération est généralement suffisante pour éliminer des

tendances et atteindre la stationnarité (Guédon et al., 1999 ; pl. 77, ¢). 1l est alors possible
d’utiliser les fonctions d’auto-corrélation calculées a partir des séquences rendues
« stationnaires » ; (Méredieu, 1998 ; Guédon ef al., 1999). En dehors d’une auto-corrélation
négative d’une année sur 1’autre qui correspond a un effet induit de la transformation des

séquences {x,} en {y,} (Guédon et al, 2001b; pl. 77, d) aucune dépendance locale

significative pour les parametres de la croissance, de la ramification ou de la floraison n’a pu

ainsi étre mise en évidence chez le Chéne ou chez le Pin.

Planche 77. Exemple chez le Pin Laricio (Pinus nigra Arn. Ssp. Laricio (Poiret) Maire, Pinaceae)
d’application de méthodes d’analyse de séquences de pousses annuelles (Guédon et al., 1999,
2001b).

(a) Longueur des pousses annuelles en fonction de leur année de formation (données brutes).
(b) Extraction de la tendance par utilisation de filtre de type « moyenne mobile ».

(¢) Transformation des séquences par différenciation (extraction de la composante variant a
court terme).

(d) Analyse des dépendances locales par fonction d’auto-corrélation sur les séquences

différenciées.
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Les interprétations biologiques qu’on peut retirer de ce genre de résultats sont d’un tout autre
ordre que celles faites lorsqu’on consideére des successions de métameres. Dans le cas du
cypres par exemple, les dépendances soulignées se font sur quelques nceuds (le motif le plus
long isolé au cours de ce travail s’étendant sur 8 nceuds). Ces nceuds successifs se sont mis en
place durant une période de temps suffisamment courte pour qu’on considére que cette
organisation traduise essentiellement le fonctionnement endogéne de 1’arbre.

Lorsque I’index est la pousse annuelle, une dépendance sur »n index intégre d’une part des
fluctuations dues au fonctionnement de 1’arbre, mais d’autre part les fluctuations dues a la
réaction de D’arbre aux variations des conditions extérieures d’une année a 1’autre
(essentiellement climatiques mais aussi la compétition intra- et interspécifique, les traitements
sylvicoles...). Les phénomenes de réaction de I’arbre aux conditions extérieures peuvent étre
complexes et différés de plusieurs années (Becker ef al., 1994) et il est alors difficile, dans
I’interprétation biologique de tels types de séquences, d’isoler les effets « endogenes »

souvent masqués par les effets d’ordre « exogénes » comme les fluctuations du climat.

Si un certain nombre d’outils statistiques communs (ex : coefficient d’auto- et d’inter-
corrélation) peuvent étre utilisés dans 1’analyse de séquences de métaméres ou ’analyse de
séquences plus macroscopiques, ces derniéres représentent une problématique bien distincte
dont les méthodes adéquates de traitements sont en développement. Hormis les variations
locales et I’expression d’une tendance, la caractérisation de variations & moyen terme
(expression de zones) est au coeur de problématiques diverses comme 1’étude de I’alternance

de la floraison en liaison avec les dynamiques de croissance et les variations climatiques.

5 Conclusion et perspectives

Au cours de ce travail nous avons montré qu’une approche couplant observations
morphologiques et analyse statistique permettait de révéler et de caractériser les liens existant
entre la nature d’une production axillaire et sa position sur 1’entité porteuse. Plusieurs aspects
de cette organisation sont si subtils qu’ils passent le plus souvent inapercus lors d’une simple
observation morphologique ou lors d’utilisation de modeles statistiques basés, par exemple,
sur des relations allométriques. La caractérisation de ces structures « cachées » permet de
poser alors les bases d’une réflexion sur les mécanismes sous-jacents a leur expression mais
aussi de faire le lien avec la forme globale de I’arbre et d’envisager des comparaisons entre
différentes entités mesurées (par I’intermédiaire de comparaisons d’espéces, de cultivars ...).
La démarche développée au cours de ce travail montre ainsi que I’analyse structurale est
porteuse de connaissances sur le fonctionnement et le développement des plantes ce qui ouvre
plusieurs perspectives pluridisciplinaires dans divers champs d’applications. Le stade
conceptuel et méthodologique atteint permet d’envisager des collaborations a trés court terme.
On peut par exemple d’ores et déja envisager un travail commun avec des améliorateurs

génétiques visant a étudier I’apport de la prise en compte de la phyllotaxie et de la structure de
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ramification chez les cypres, pour la discrimination de clones ou de provenance ou la
recherche de prédicteurs phénotypiques précoce de la forme des arbres.

Par ailleurs, cette thése a permis de contribuer au développement de nouvelles méthodes
d’analyse comme les chaines de Markov d’ordre variable. L’étude des Cupressaceae a permis
d’établir un contexte appliqué pour I’évaluation des moyens de sélection d’arborescences des
mémoires et d’en évaluer leurs limites. Les recherches dans cette voie restent cependant a
approfondir et devraient déboucher sur une meilleure caractérisation des différents motifs
exprimés chez les Cupressaceae et sur une meilleure compréhension de la géométrie qui en
découle.

La variabilité¢ de la structure exprimée en fonction de ’espece est également une piste de
recherche a approfondir. La connaissance de cette variabilité est nécessaire pour déterminer
un effectif minimum de séquences a mesurer afin de révéler une structure. Cet effectif
nécessaire dépend de la nature stationnaire ou non stationnaire des séquences mesurées. Dans
la recherche de dépendances locales, celles-ci se calculent d’un nceud a 1’autre, et le nombre
de cas a partir desquels peuvent se calculer les paramétres d’une chaine de Markov
correspond a la longueur cumulée des séquences. Dans la recherche de zones, c’est le nombre
de séquences de I’échantillon qui correspond au nombre de cas a partir desquels vont étre
estimés les parametres du modéle. La mise en place de protocoles ou un grand nombre de
séquences seraient mesurées et I’estimation de modeles sur des sous-échantillons aléatoires
(tirés avec ou sans remise) pourrait permettre de mieux évaluer la plasticité des modéles en
fonction de la taille de 1’échantillon et de 1’espéce étudi¢e. Les temps de calcul liés a ces
méthodes de ré-échantillonage posent pour I’instant des problémes de temps de calcul
informatiques. Ces méthodes devraient cependant permettre de spécifier plus clairement un

nombre minimum de séquences a mesurer par espece afin de rendre compte de la structure.
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Analyse et modélisation de séquences d’événements botaniques : applications a la compréhension de la
régularité d’expression des processus de croissance, de ramification et de floraison.

Résumé :

Une entité botanique peut étre considérée comme une succession ordonnée d’entités botaniques d’un niveau
d’organisation inférieur (ex : une unité¢ de croissance peut se décrire comme une succession de métameres).
Pour chaque entité botanique, il est possible de mesurer un certain nombre de variables qui traduisent ses
caractéristiques (longueur de I’entre-nceud, type de production axillaire). La succession des valeurs prises par
une ou plusieurs variables mesurées est alors appelée « séquence d’événements botaniques ». Des travaux
récents menés chez des arbres fruitiers et forestiers ont permis de développer une approche statistique
adaptée a I’analyse d’échantillons de séquences allant de I'analyse exploratoire a la construction de processus
Markoviens. L’objectif de cette thése est (i) d’évaluer la pertinence d’une approche couplant analyse
architecturale et analyse de séquences extraites d’architectures mesurées, (if) d’apporter une vision et une
compréhension nouvelle des phénomenes de croissance, de ramification et de floraison par 1’utilisation de
modeles statistiques adaptés et (iif) d’analyser les applications possibles des comparaisons de séquences et de
modéles dans 1’étude de I’influence du milieu et la caractérisation de la plasticité architecturale. Cette
problématique est illustrée par (i) 1’étude des structures de ramification des différents types d’unités de
croissance des pousses annuelles mono- ou polycycliques de chéne rouge d’Amérique (Quercus rubra), (ii)
des synchronismes de ramification et de floraison chez Cecropia obtusa et (iii) par I’étude de 1’évolution de
la phyllotaxie et des modalités de ramification au cours de 1’ontogénie sur plusieurs espéces de Cupressus.
Les résultats montrent que la répartition des productions axillaires sur une entité porteuse n'est pas aléatoire
mais qu’elle est le plus souvent organisée en une succession de zones homogenes ou montre des motifs
répétés a un niveau plus local. Les mécanismes sous-jacents potentiellement responsables des organisations
révélées a diverses échelles et I’apport de la prise en compte de 1’information structurelle des arbres dans la
mesure et |’analyse statistique des données sont discutés.

Mots clés : Quercus rubra, Cecropia obtusa, Cupressus, croissance, floraison, ramification, architecture,
modeles Markoviens, analyse de séquences.

Analysis and modelling of sequences of botanical events: understanding the regularity of expression of
the growth, branching and flowering processes.

Abstract :

A botanical entity can be regarded as an ordered succession of botanical entities of a lower level of
organisation (ex: a growth unit can be described as a succession of metamers). For each botanical entity, it is
possible to measure several variables that reflect its characteristics (length of internode, type of axillary
production). The succession of the values taken by one or several measured variables is then called
“sequence of botanical events”. The recent work carried out on fruit and forest trees led to the development
of a statistical approach dedicated to the analysis of sequence samples ranging from exploratory analysis to
the building of Markovian processes. The objective of this thesis is (i) to evaluate the relevance of an
approach coupling architectural analysis and analysis of sequences extracted from measured architectures,
(i) to bring a new vision and comprehension of the growth, ramification and flowering phenomena by the
use of adapted statistical models and (iii) to analyse the possible applications of comparison of sequences
and models in the study of the influence of the environment and the characterisation of architectural
plasticity. These problems are illustrated by (i) the study of the branching pattern on various growth unit
types belonging to mono- or polycylic annual shoots of red oak (Quercus rubra), (if) synchronism of
branching and flowering processes in Cecropia obtusa and (iii) the study of the evolution of phyllotaxy and
branching pattern during ontogeny on several species of Cupressus. The results show that the distribution of
the axillary productions on a bearing parent entity is not random but is generally organised as a succession of
homogeneous zones or shows repeated patterns at a more local level. The subjacent mechanisms potentially
responsible for the revealed patterns at various scales and the interest to take into account structural
information of the trees in the measurement and the statistical analysis of the data are discussed.

Key words: Quercus rubra, Cecropia obtusa, Cupressus, growth, flowering, branching, architecture,
Markovians models, sequence analysis.



