COMMENT POUSSENT

LES COURONNES D’ARBRES

DANS LA CANOPEE ?

Ftudier les arbres par le haut, c'estadire par

& ou ils poussent, semble étre la démarche la

plus évidente pour qui s'intéresse aux arbres,
mais ceci n'est devenu aisé qu'd présent, gréce
au Radeau des Cimes qui se pose précisément

sur les couronnes des arbres. Les fravaux majeurs
sur la dynamique de croissance des arbres tro-
picaux, effectués & partir du sol sont désormais
classiques : HALLE et al. {1978), OLDEMAN
[1974), EDELIN (1984), ainsi qu'un certain
nombre d'ouvrages collectifs tels que ceux édi-
tes par TOMLNSON et ZIMMERMANN
[192/8), EDELIN (1991) et le laboratoire de

Botanique de Montpellier (1986). Des premiéres

données sur la biologie de la canopée appo-
raissent dans le rapport de la premiére mission
du Radeau des Cimes édité par HALLE et
BLANC (1990). Si les stades jeunes des arbres

ainsi que leur passage dans la canopée com-

mencent & étre bien connus, |'évolution de leur
couronne dans la canopée semble étre un ter-

rain de recherche encore & développer large-
ment, les principales remarques étant d'ordre
physionomique et relatives & la timidité, dont il
sera question plus loin. le présent article a sim-

plement pour but de présenter des remarques
tres générales sur les couronnes d'arbres dans
a canopée par un spécialiste des plantes her-

oacées et arbustives des sous-bois tfropicaux.
Ces remarques concernent donc les extrémités
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en croissance des arbres (qui évoguent d'ailleurs
des populations d'arbustes) sans qu'il soit fait
rétérence aux régles de croissance que pous
vaient présenter ces especes pendant leur phase
juvénile en sous-bois. Ces résultats concernent

aussi bien les arbres observés lors de la pre-
miere mission scientifique du Radeau des Cimes
(Guyane 1989) que ceux récemment étudiés
au Cameroun en 1991,

les observations sont effectuées & partir de la
plate-forme du Radeau des Cimes. Les arbres
les plus aisément et précisément observables
sont ceux dont la couronne est partiellement tro-

versée par une poutre périphérique de la plate-
forme : il suffit de s'asseoir sur la poutre et I'on
a la couronne & portée de main. Cing posés
de la plateforme ont été effectués en Guyane
et six au Cameroun, chaque posé durant 5 &
10 jours. En moyenne, 4 & 8 arbres peuvent
étre étudiés & chaque posé.les principales
espéces observées sont les suivantes :

En Guyane

Couepia P.B. 89-101 (Chrysobalanaceae),
Eschweilera PB. 89-102 et E..P.B. 89-116
[lecythidaceae), une Lauraceae indéterminée,
PB. 89-103, Eperua falcata PB. 89-107 bis
et £E. grandiflora P.B. 89-104 (Caesalpinia-

ceae), Pithecellobium PB. 89-107 et Inga huberi
P.B. 89-118 [Mimosaceae), Taralea oppositi-

olia P.B. 89-106 [Papilionaceae), Cf. Drypetes
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P.B. 89-113 (Euphorbiaceae), Qualea caeru-
lea PB. 89-115 (Vochysiaceae), Jacaranda
copaia P.B. 89-119 (Bignoniaceae), Ct. Pachira
PB. 89-112 (Bombacaceae) et deux arbres
épiphytes : Coussapoa P.B. 89-114 (Urtica-
ceae) et Clusia PB. 89-110 (Clusiaceae). Parmi
ces especes, seul Taralea oppositifolia était trés

abondant et caractéristique du site de la mis-
sion.

Au Cameroun

Sacoglottis gabonensis F.H. 4250 (Humiria-
ceae), Pycnanthus angolensis FH. 4172 (Myris-
ticaceae), Odyendea gabonensis FH. 4177
[Simarubaceae), Desbordesia glaucescens F.H.
4245 et Irvingia grandifolia FH. 4279 (Irvir-
giaceae), Anthonota fragrans F.H. 4183, Ery-
throphloeum ivorense, Dialium pachyphyllum

FH. 4194 (Cesalpiniaceae), Piptadeniastrum

africanum FH. 4217 (Mimosaceae). Parmi ces

especes, Sacoglottis gabonensis et Dialium
pachyphyllum étaient extrémement fréquents et
caractéristiques du site, les autres espéces citées
ayant également été observées de nombreuses
fois.

Tout visiteur qui arrive pour la premiére fois en
haut de la plateforme et découvre la canopée
est frappé par 'aspect inattendu et peu “exo-
tique” de la végétation ; tout est densément

Tl

teuillé, les innombrables petits rameaux porten
des feuilles coriaces de dimensions moyennes

qui se ressemblent toutes, le paysage vallonné

de la canopée rappelant des buissons denses

des montagnes ou des garrigues. les condi-
tions climatiques évoquent d'ailleurs un milieu
tempéré, méditerranéen si I'on se frouve en sai-
son séche : humidité descendant a 40%. tem-

pérature approchant 40°C (SALAGER et al.

1990). La diversité dans la canopée est surtout

due aux différences de couleur de feuilles sui-
vant les espéces d'une part et suivant I'édge des
pousses d'autre part. Dans ce milieu homogéne,
au moins en apparence, certaines régles de
croissance se dégagent. Lles couronnes étant

édifiées par des tiges, j'exposerai d'abord les

observations relatives aux pousses feuillées, puis

celles concernant plus globalement les cou-
ronnes elles-mémes.

. STRUCTURE DES POUSSES

les axes jeunes portant les derniéres feuilles for-

mées sont qualifiés de “pousses”, terme large-
ment utilisé en botanique et en horticulture. Ces
pousses périphériques de la couronne corres-
pondent & des “unités architecturales minimales”
au sens de BARTHELEMY (1988).

1) Croissance intermittente ou continue

La croissance continue est classiquement oppo-
sée a la croissance intermittente. Cette derniére
s'observe au printemps en zone fempérée, lors
du débourrement des bourgeons, mais elle
caractérise aussi la plupart des arbres des foréts
ropicales, ce fait éfant connu depuis longtemps

HOLTTUM, 1931 ; KORIBA, 1958...). Tous

les arbres observés dans la canopée présen-

tent une croissance intermittente (le terme “inter-
mittent” est ici prétéré au terme “rythmique”, car
a périodicité des phases de croissance n'a pas

pu éfre étudiée). Au sein d'une couronne, foutes
les pousses sont habituellement au méme stade
mais au moment de |'observation, la Llauraceae
89-103 et Eperua falcata n'émettent de nou-
velles pousses qu'au sommet de la couronne,
Couepia 89-101 émet davantage de pousses
au sommet que sur les cotés de chaque cimette,
ct. Drypetes 89-113 ne forme que quelques

pousses plus ou moins réguliérement dissémi-

nées dans la couronne, dlors que Dialium pachy-
phyllum montre, sur cerfains individus, une nette
désynchronisation en 2 & 4 zones de la cou-
ronne, chaque zone correspondant & une ou
plusieurs branches maitresses. La synchronisc:-
tion entre individus d'une méme espéce est
remarquable chez Desbordesia glaucescens,

les jeunes feuilles rouges passant au vert en

deux ou trois jours chez tous les individus de la
région (photo 1).
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Photo 1 - Jeunes pousses synchrones a feuilles rouges de
Desbordesia glaucescens (Irvingiaceae

Pour de nombreux individus dont les feuilles sont

pleinement épanovies, le degré de synchro-
nisme est évidemment difficile & évaluer. Mais

cefte opposition classique entre croissance conti-
nue ef croissance intermittente (ou rythmique)
demande & étre nuancée. Ainsi, chez Pycnan-
thus angolensis, tous les axes sont en croissance
et I'on observe un vieillissement globalement
régulier des feuilles (couleur, texture, recouvre-
ment par les épiphylles) depuis I'apex jusqu’a
a fin de la zone feui

ée, A un ou deux métres
olus bas sur 'axe (photo 2). Une observation

=

PhOfO 2 Tiges plagiotropes & croissance continue ou sub-conti-
nue chez Pycnanthus angolensis (Myristicaceae)

plus atfentive de la structure des feuilles montre
qu'en fQiT, a croissance, fout en etant contfinue,

n'est pas réguliere et passe par des phases de

ralentissement et d'accélération. les phases de

ralentissement sont caractérisées par I'émission

de tevilles légérement plus petites. En évaluant
la distance & I'apex, ces phases ne sont pas
synchronisées sur les différentes branches et ne
sont donc pas ajustées aux saisons. Chez Saco-
glottis gabonensis, les pousses ont une structure

comparable, mais présentent des comporte-

ments diftérents suivant les zones de la cou-
ronne. Dans les zones bien individualisées en
cimettes, les pousses mesurent 5 & 15 cm de
long et portent de 3 & 7 fevilles et 1 & 3 inflo-
rescences axillaires se développant en méme

temps que les teuilles (photo 3). Dans d'autres

Photo 3 - Jeunes pousses mixfes, végétatives et sexuelles de
Sacoglottis gabonensis (Humiriaceae).

zones, habituellement moins bien individuali-
sées en cimettes, les pousses sont beaucoup
plus longues, pouvant atteindre 50 cm et por-
ter une frentaine de teuilles (photo 4). Des ralen-
tissements de croissance sont décelables par

des fevilles leégérement plus petites. Certains

arréfs de croissance suivis de redémarrage frés
rapide sont marqués par de discrétes cicatrices
de cataphylles ; ces pousses longues portent

-
-

aussi des inflorescences, mais plus rarement.
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Tous les infermédiaires existent entre les pousses
longues ou courtes de Sacogloftis sur un méme
arore ; les pousses courtes sont caracteristiques
d'une croissance intermittente et les pousses
longues d'une croissance tendant & étre d'autant
plus continue que la pousse est longue. Comme

on le verra, cette plasticité du Sacoglotiis lui

permet de réagir & des traumatismes.
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ofo 4 - jeunes pousses longues de S. gabonensis.

2) Alternance de pousses feuillées et de
pousses inflorescentielles

Parmi les espéces observées, seul Sacoglottis
gabonensis émet des intlorescences en méme
temps que les teuilles, c'est-a-dire que les inflo-

rescences axillaires sont incluses dans les jeunes
pousses et se développent sans passer par une
phase de latence (photo 3). En dehors d'Anto-
notha fragrans, Odyendea gabonensis et Irvin-
gia grandifolia qui ne présentaient pas de fraces
de sexualité sur les individus observés, toutes
es aufres especes monirent une alternance de

ohases de croissance végétative et de phases
de floraison. Chez certaines espéces comme
Couepia 89-101, Eschweilera 89-102 ou Tara-
lea oppositifolia, cette alternance de pousses
végétatives ou de pousses sexuées semble régu-

liere, mais seul le suivi d'individus sur plusieurs
années permetirait de préciser les modalités de

cette alternance. les pousses feuillées comme
les pousses intlorescentielles sont précédées de
cataphylles qui marquent donc la croissance
intermittente. En dehors de Pycnanthus ango-

lensis, qui est caulitlore juste sous les niveaux

revillés, les pousses teuillées et les pousses inflo-
rescentielles des autres especes apparaissent
aux extrémités des rameaux, a la périphérie de

la couronne (photo 5).
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Photo 5 - Pousses inflorescentielles de Dialium pachyphyllum

[caesalpiniaceae).

En dehors du Pycnanthus et du Sacoglottis déjd
cités, les inflorescences morphologiquement
axillaires n'ont été observées que chez la Lau-
raceae 89-103, le Coussapoa 89-114 et Inga
huberi, ces intlorescences apparaissant rare-
ment sur les plus jeunes pousses végétatives,
mais plutdt sur celles d’ordre n-1 ou n-2. Chez
les autres especes, la floraison envahit la péri-
ohérie de la couronne, elle est donc physio-
nomiguement terminale et apparait sur les plus

ieunes pousses végétfatives. Lors d'une phase
de floraison, chaque pousse végétative émet

de O a 3 inflorescences, ce nombre étant sur-
tout caractéristique de la position des pousses
le sommet des cimettes est souvent plus tleur

que les cotés) ef de la dimension des inflores-
cences. Si le bourgeon apical de la pousse
végéfative n'a pas été détruit, il donne souvent



une inflorescence au méme titre que les bour-
geons axillaires situés au sommet de la pousse.
On peut considérer, d'un point de vue mor-
phologique, que la floraison est terminale ef
qu'apparaissent des inflorescences latérales de
renfort ; mais d'un point de vue biologique,
cetfte floraison est sommitale et la distinction

entre inflorescence terminale ou axillaire est
sans importance.

3) Origine et développement des nouvelles
pousses

Dans la canopée, la rectitude d'une tige ne
dépasse généralement pas la longueur de lo
derniere pousse formée. Ceci est di & deux rai-
sons : |'apex de la pousse se sexualise, ou le

olus souvent se nécrose, et par ailleurs, chaque

pousse donne naissance d plusieurs nouvelles
pousses. Lles pousses étant de longueurs com-
parables, on observe donc des structures glo-
bales homogénes en explosion. La nécrose api
cale est fréquemment observée chez les arbres
tempérés ou tropicaux (GARRISON et WET-
MORE, 1962 ; ADDICOTT, 1982 : MUELLER,
1988 ; REMPHREY et DAVIDSON, 1991), sans

que pour autant soit clairement dégagé son réle

organisateur. Les arbres de la canopée qui pré-

senfent des figes droites sur une longueur cor-
respondant & plusieurs pousses successives sont
les especes qui possédent de grosses feuilles
et un gros diamétre primaire : Clusia 89-110,
Pachira 89-112, Jacaranda copaia, Odyendea
gabonensis, Pycnanthus angolensis, Cola
hypocrysea. Dans ce cas, le méristéme apical,

inclus dans une masse tissulaire importante ef
souvent protégé par des cataphylles, est pro-
bablement moins sensible & la dessication et
aux attaques par les parasites. Certaines especes
a fevilles de dimensions habituelles pour la
canopée, comme Symphonia globulifera ou
Enantia sp., présentent aussi des branches
droites sur une longueur importante ef les pro-
cessus de protection de |'apex devront étre éfu-
diés (protection réelle par des substances chi-

miques, des fourmis, des cataphylles, ou réorien-

tation précoce d'une pousse sub-apicale). Mais,

a plupart des arbres observés sont trés homo-
génes quant a |'origine et au devenir de leurs
DOUSSES.

Chaque pousse est issue d'un bourgeon qui est
passé par une phase de latence (pour les infor-
mations sur la sfructure des bourgeons, voir BELL
et al., ce rapport). la base de la pousse pré-
sente quelques cicatrices qui correspondent &

insertion des cataphylles protégeant le bour-
geon, ces premiers entre-noeuds éfant OEU nom-
breux et réduits, sauf chez Piptadeniastrum afri-
canum et Dialium pachyphyllum, pour lesquels
la longueur de la pousse est due pour moitié &

de nombreux noeuds cataphyllaires basaux. A
la suite des cataphylles, chaque pousse émet
un nombre variable de feuilles assimilatrices,
ce nombre étant presque toujours inférieur &
10, le plus souvent compris entre 3 et 7

[figure 1). Ce nombre varie d'une espéce &
"autre, d'un individu & I'autre pour la méme
espece, et d'une pousse & |'autre pour une
méme couronne. le nombre de feuilles tend &
augmenter avec la verticalité de la pousse et
avec sa position sommitale plutét que latérale
dans les cimettes ou les couronnes. La longueur
totale des pousses varie généralement de 5 &
20 cm, atteignant 30 cm chez Eschweilera 8%-

102, Pachira 8%9-112 et Pithecellobium 89-

1'17. Tous les méristémes axillaires ainsi que le

méristeme terminal enfrent en phase de latence,

saut chez Sacoglottis gabonensis pour lequel
certains axillaires évoluent immédiatement en
inflorescence (cf. supra) et chez Eschweilera
39-102 qui émet 2 a 3 fins axes latéraux syl

leptiques & I'aisselle des feuilles situées au milieu
de la pousse (figure 2).

199



160

—_—

Figure 1 - Structure des DOUSSES

Représentafion schématique du développement des pousses lors de phases de croissance successives des arbres de la
canopee.

Figure 2 - Struciure des POUSSES

Représentation schématique des pousses & axes latéraux sylleptiques chez Eschweilera 89-102 (lecythidaceae) ; les axes
sylleptiques se nécrosent ou adoptent le comportement des autres pousses.




On remarquera que ces axes sylleptiques ten-
dent G se dessécher rapidement, ceux qui per-
sistent ayant le méme comportement ultérieur
que les autres pousses qui sont proleptiques.

0 phase de croissance suivante est assurée par
a reprise d'activité des bourgeons. Ceux<i évo-

ueront en pousses végétatives ou inflorescen-

tielles, sans que cela influe sur I'organisation
ultérieure des pousses : si des pousses inflo-
rescentielles sont émises, des bourgeons latents

issus des cataphylles basales resteront en place

au méme site (figure 1). Chaque pousse donne
naissance, essentiellement dans sa partie supe-
rieure, A un nombre variable de nouvelles
pousses végétatives, ce nombre étant habi-
uellement compris entre O et 5 ; en régle géné-
rale, plus une pousse est verticale, plus le nombre
de pousses qu'elle émet est élevé. Si une pousse

aonnée n'en émet pas de nouvelle, elle dis-
oaralt rapidement, son diamétre n'augmentant

pas par activité cambiale. Plus une pousse se

ramitie et plus elle aura de chances de persis-
ter.

En dehors des espéces & grosses feuilles ef des
quelques autres cas précédemment cités (Sym-
phonia globulifera, Enantia sp.), toutes les autres
especes observées montrent nettement une equi-

valence des pousses, qu'elles soient terminales
ou axillaires. Ce n'est qu'ultérieurement, lors
des phases de croissance suivantes, que cer-
faines pousses s'épaissiront et participeront &

éditication de la couronne, alors que les autres
disparaitront. L'équivalence et |'indépendance

des pousses axillaires des arbres, chacune pou-
vant éfre comparée & un individu, étaient déja

soulignées par BRAUN en 1855 (in WHITE
1980).

4) Caractéristique des pousses

/

['équivalence des pousses, donc la perte de la
dominance apicale, a plusieurs conséquences
sur la croissance de la couronne de I'arbre dans
la canopée par rapport & I'arbre jeune : perte
de la syllepsie si elle existait (ou formation de

siructures fugaces comme chez Eschweilera 8-
102), perte de la différence entre orthotropie
et plagiofropie et perte de la ramification ryth-
migue.

La disparition des axes latéraux plagiotropes
et sylleptiques a pu étre observée chez Saco-
glottis gabonensis, cette espéce trés commune

sur le site camerounais se régénérant d la
lumiére, le long des pistes. Un jeune individu

issu de germination émet un axe principal dressé
a phyllotaxie distique et extrémité apicale recour-

bée et plagiotrope (cefte espéce est conforme
au modeéle de TROLL selon HALLE et OLDE-
MAN, 1970). La croissance de cette tige prin-
cipale est continue, au moins sur une longue
période puisqu'aucun signe de ralentissement
n‘est visible depuis quatre mois, date & laquelle
les bords de pistes avaient été défrichés. Cef
axe affeint 1 & 2 metres et présente des rami-
fications latérales émises de facon continue, &
aisselle de la plupart des feuilles (figure 3).
Ces axes latéraux sont sylleptiques, la premiére

feuille assimilatrice étant précédée d'une longue

partie nue ; ils sont plagiotropes et nettement
horizontaux. Chez les individus plus &dgés, attei-
gnant & a 8 metres de hauteur, ces axes
latéraux & développement immédiat ne se

refrouvent plus que sur que ques re|ets vigou-
reux partant du tronc. Ces arbres émettent déja
des pousses dont les bourgeons latéraux entrent

en repos jusqu'd la phase de croissance sui-
vante. les pousses sont plus longues et olus

érigées dans la zone sommitale de |'arbre, les
reuilles se distribuant autour de I'axe, suite &
une forsion réguliere de la tige (spiro-distichie
secondaire] ; les pousses de la périphérie de
la couronne sont horizontales. On observe
donc déja & ce sfade une tendance ¢ la dis-
parition des axes sylleptiques, mais une per-
sistance de la différence entre pousses dressées
plus ou moins verticales et pousses horizontales,
bien que toutes soient fondamentalement pla-

giotropes. Chez les arbres matures observés

1]



162

Figure 3 - Evolution des pousses chez Sacoglottis Gabonensis

La croissance continue avec émission d'axes latéraux sylleptiques chez le jeune individu de S. gabonensis fait place ultérieure-
ment G une croissance intermittente caractérisée par |'émission de pousses dressées au sommet du jeune arbre et refombantes
G sa périphérie ; la plupart des zones de la couronne de I'arbre adulte émettent des pousses courtes équivalentes.




dans la canopée, en dehors des zones &
pousses longues mentionnées précédemment,
toutes les pousses sont comparables, souvent
intérieures & 20 cm et gardent |'orientation
donnée par la position du bourgeon axillaire

dont elles sont issues. Ces pousses, comme les

feuilles, sont rigides, ce qui est caractéristique

de la plupart des arbres dans la canopée et
doit étre relié au climat trés contraignant et
Huctuant de ce milieu. Les pousses gardant leur
orientation initiale, on observe donc des struc-
tures en explosion et on ne retrouve plus de
distinction entre verticalité et horizontalité ortho-
tropie et plagiotropie. Parmi les espéces obser-
vées, en dehors des arbres & grandes feuilles
distiques réparties sur de longues branches hort
zontales comme Pycnanthus angolensis, seules
Pithecellobium 89-107 et Piptadeniastrum
africanum présentent des pousses plagiotropes
et horizontales.

lI- STRUCTURE DES COURONNES

Toutes les remarques précédentes sur la struc-
ture des pousses vont étre intégrées dans une

approche dynamique visant & inferpréter I'évo-
lution des couronnes dans la canopée. En effet,
s'il est important de connaitre la dynamique de
croissance d'un jeune arbre jusqu'a ce qu'il
arrive dans la canopée, il est également fon-
damental de connaitre les régles qui détermi-
nent sa croissance dans la canopee, car c'est
& qu'il passe vraisemblablement la plus grande
partie de sa vie, sa croissance pouvant encore
s'éfendre sur une vingtaine de métres de hau-
feur.

1) Elagage naturel et croissance des couronnes.
Chaque pousse, émettant souvent une & frois
poussesilles, il est bien évident que ces innom:-
brables pousses périphériques ne persisteront
pas foutes. Dans une couronne, la zone trés
dense de pousses et de feuilles ne dépasse
habituellement pas 50 cm d'épaisseur, ce qui

correspond au fait que toutes les fevilles d'un

arbre sont portées par les derniéres pousses for-
mées et éventuellement les avantderniéres. La
nécrose progressive et descendante commence
dés les avant-derniéres pousses. Une pousse a

d'autant plus de chances de disparaitre qu'elle
est petite, surcimée par les voisines, et proche
de I'horizontale. Pour les nombreuses espéces
dont la couronne est constituée de cimettes, ce

sont les pousses les plus rayonnantes qui sont

tavorisées. Lla grande fréquence des pousses
verticales dans la canopée est soulignée par

LEIGH (1990). Cet élagage descendant

entraine |'individualisation progressive de

rameaux, puis de branches (figure 4, photos 6

et /). La forme en zig-zag des branches de la

Photo 6 - Flagage progressif et descendant des pousses puis
des rameaux chez Dialium pachyphyllum (Caesalpiniaceae).

Photo 7 - Mort et déchessement de cimettes précédant leur éla-
gage chez D. pachyphyllum.
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Figure 4. Flagage et croissance des couronnes

Schéma de la croissance d'une couronne d'arbre dans la canopée, par émission de pousses équivalentes ultérieurement sou-
mises & un élagage différentiel et descendant, aboutissant & I'individualisation de rameaux puis de branches de plus en plus

grosses.
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canopée (photo 8) est précisément due & cette
diftérenciation descendante sur des pousses
successives dont |'apex s'est nécrosé ou sexua-

isé. La différenciation descendante par élo-

gage, affecte des branches de plus en plus

grosses et tinit probablement par individualiser

des branches maf
Fg*‘!ii-;i'=;3: ———

TESSES:

=

Sy e &

Photo 8 - Bifurcations successives évoquant des dichofomies
chez Piptadeniastrum africanum (Mimosaceae).
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Pt 5

TR T Y . LS
PhOfO 10- Couronne timide individualisant de nombreuses

cimettes chez un arbre photographié du sol dans la réserve de
Campo.
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2) Timidité et éclatement des cimettes.
La timidiité est caractérisée par des vides plus

ou moins importants et constants (REBERTUS,

1988), entre arbres d'espéces différentes

[PAUMANS, 1973), de la méme espéce
JACORBS, 1955 : NG, 1977 : HALLE et NG,
1981 : PUTZ et al. 1984) ou au sein d'une
méme couronne (NG, 19// : GAUTIER, 1986

/

BLANC et HALLE, 1990). En fait. toute vue

aérienne de la canopée montre que la timidité

existe fréquemment & |'intérieur d'une couronne
comme entre les couronnes d'arbres voisins,
qu'ils appartiennent ou non & la méme espece

[photos @ et 10). Les causes responsables de

la timidité ne sont pas toujours élucidées, les

auteurs faisant infervenir I'action du vent, I'abro-

sion, des réductions de croissance des
échanges de composés volatils (voir revue par

GAUTIER, 1986).

Lla timidité intra-couronne est aisément obser-

vable a partir de la plateforme du Radeau des
Cimes. Si cerfains arbres comme Couepia 89-
101, Taralea oppositifolia, Qualea caerulea,
Desbordesia glaucescens ou Dialium pachy-
phyllum présentent souvent des cimettes bien
individualisées, on retrouve en fait des regrou-
pements de teuillage chez tous les individus
observés ; lorsqu’on est dans la canopée, il
semble en fait difficile de trouver des zones sans
timidité. La régularité des espaces, trés nette
dans une vision & deux dimensions, & partir du
sol comme en vue aérienne, s'estompe lorsqu’on
est au coeur méme des couronnes. les effets
d'optique sur la régularité des formes devront

&tre étudiés ultérieurement. Par ailleurs, cerfaines
especes comme Dialium pachyphyllum et, sur-
tout, Sacoglottis gabonensis, présentent des
phases plus ou moins timides quelle que soit

leur hauteur dans la canopée ; chez S. gabo-

nensis, les individus ou les zones de couronnes
& pousses longues présentent beaucoup moins

neftement une timidité que les zones & pousses
plus courtes. En régle générale, plus les pousses
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sont équivalentes, courtes et synchrones, plus

la timidité est marquée. Une hiérarchisation des
axes semble incompatible avec |'apparition de
la timidité. Si l'on considére la canopée comme

un fluide homogéne, avec des zones d'expan-
sion et de régression qui pourraient évoquer un
nassage entre phase liquide et phase gazeuse,
les irrégularités de formes et les espaces vides

peuvent se concevoir. Parmi les hypotheses clas:

siquement proposées pour expliquer la timiaité,
"abrasion entre cimettes ou couronnes adja-

centes ne peut étre retenue, au moins dans lo
canopée de forét primaire de plaine, car d'une
oart, les espaces entre deux cimettes (au mini-
mum 50 cm & 1m) sont bien supérieurs & la dis
lance occupée par des pousses, méme hori-
zontales, et d'autre oarf, aucune destruction

sélective des bourgeons n'a pu étre décelée.

En revanche, chaque cimette tend davantage
& s'étendre par le haut que par ses cotés, les
pousses périphériques plus ombrées ayant
davantage de probabilités de s'élaguer. Un
affaissement apparemment coordonné et pro-

gressit de la périphérie des couronnes participe
vraisemblablement & la libération d'espaces
réguliers dans toute la couronne. Un autre fac-
teur accentuant la timidité et les espaces vides

concerne la destruction de cimettes entieres
[photo 7), probablement & la suite d'aftaques
par des insectes de type Longicornes, ou en
raison de modifications du trajet de la seve ;

es cassures de cimettes sont par ailleurs tres

fréquentes en début de saison des pluies, comme
cela fut observable en Guyane.

Quelles que soient les causes de son origine,

a timidité offre probablement plusieurs avan-
tages & |'arbre : augmentation de la surface

foliaire pour une méme quantité de fissus de

soutien (phénomeéne comparable aux feuilles

cloquées observées en sous-bois: cf. BLANC,
1989) et hétérogénéité de la disposition du
fevillage par rapport & |'éclairement incident ;

/

en effet, I'inhibition de la photosynthése lors de

la dépression de midi déja constatée dans la
canopée [ROY ef SALAGER, 1990 ; KOCH et

al., ce rapport], sera vraisemblablement atté-

nuée dans les zones périphériques et ombrées
des cimettes, |'activité photosynthétique évo-

luant donc dans les différentes zones des cimettes
suivant les heures de la journée et selon que le

ciel est dégagé ou couvert. A |'nomogénéité
de la structure des pousses pourrait alors étre

opposée |'hétérogénéité de |'activité photo-
synthétique. Des mesures précises dans ce sens
gagneront & éfre effectuées ultérieurement. Par
ailleurs, comme le souligne PUTZ {1982, in

PUTZ et al.. 1984) des vides entre les cimes

et les cimettes constituent vraisemblablement

des barriéres au passage des animaux et des
ignes.
o couronne d'un arbre est en perpétuelle évo-

ution et ses cimettes constitutives s'agrandissent
et éclatent. Tout comme les longueurs des
pousses sont relativement homogenes dans lo
canopée, les dimensions des cimettes sont
comparables entre les espeéces et mesurent
habituellement 80 cm & 1,50 m de diamétre.
Trés souvent, 4 a & cimettes sonf regroupées et
portées par une méme branche ; |'espace entre
chacune de ces cimettes est inférieur & |'espace
séparant les groupes de cimettes. A |'intérieur

d'une cimette, des vides de moins en moins
importants se retrouvent entre des groupes de
pousses, puis entre les pousses elles-mémes ef
enfin bien sor, entre les feuilles. Trois modali-

tés principales qui ne traduisent que des ten-
dances, peuvent éfre dégagées dans le
orocessus de multiplication : |'éclatement api-
cal, latéral ou erratique. L'éclatement apical

avait été décrit pour Taralea oppositifolia
[BLANC ef HALLE). Chez cette espece, |'équr

valence entre les pousses se poursuit pendant

les phases d'élagage descendant, les biturco-
tions dressées et égales évoquant des dicho-
tomies. Ce mode d'éclatement se retrouve sur-

tout chez les espéces dont les cimettes présentent



un sommet élargi et aplati, comme Eschweilera
39-102, Qualea caerulea et certaines phases
de Sacoglottis gabonensis. |'éclatement latéral
évoquerait globalement une croissance mono-
podiale de la cimette avec émission d'entités

reuvillées latérales (photos 11 et 12). Cet éclo-

PhOfO 11 - Néoformation d’ensembles dressés comblant les

espaces disponibles sur les vieilles branches de Desbordesia glau
cescens (Irvingiaceae).

situation chez Dialium pachyphyllum ; les
les ae droite sont encore vivants alors que le grand

PhOi‘O 2 Mém

oe 1S ensem

ensemble de gauche est d’“'o mort.
tement latéral, bien réalisé chez Couepia 89-
101 et Desbordesia glaucescens, corresponc

a une tendance & maintenir un enchainement
globalement vertical des pousses successives
de la zone sommitale de la cimette, alors que
les zones latérales gardent des pousses émises
dans foutes les directions radiaires. Mais, en

dehors de ces tendances, les cimettes éclatent
généralement de facon erratique dans les oar-
ties périphériques basales (figure 5), les nou-
velles cimettes occupant des vides disponibles.

3) Restauration des couronnes et comblement
des trous.

Bien que les modes de croissance soient homo-
génes, la canopée doit étre considérée comme
un milieu en pleine évolution, avec des zones
de desfruction et des zones de comblement et
d'expansion. Toute une zone de la couronne

d'un arbre peut étre perturbée, notamment par
un envahissement par des lianes. A plusieurs
reprises, des individus de Sacoglottis gabo-
nensis présentaient un envahissement partiel par
es lianes. Dans ce cas, I'arbre réagit en émet-

tant une ou quelgues pousses dressées vigou-
reuses et a croissance prolongée, émergeant
a travers la masse du teuvillage de la liane

figure 6). Ces pousses évoluent en branches
ramifiées qui surciment la liane et finissent par
a réduire & une auréole.

'élagage des rameaux entraine la formation
de longues branches terminées par une zone

reuillée ; lorsque ces branches vieillissent, elles
s'aftaissent légérement et deviennent ainsi éclar-
rées directement. Trés souvent, des pousses dres-
sées sont initiées sur ces branches et miment

des petits arbres (rigures 6, 7 et 8). Il est pro-

bable que ces ensembles puissent étre ratta-

chés a la réitération (OLDEMAN, 1974) bien

que I'analyse architecturale n'ait pas été réali-

sée. Ces ensembles qui comblent donc des
trous apparus suite & |'élagage et |'atfaissement
des branches, sont particuliérement fréquents
chez Qualea caerulea, cf. Drypetes 89-113;
Desbordesia glaucescens, Sacoglottis gabo-
nensis et Dialium pachyphyllum. Si ces

ensembles apparaissent vers le centre de lo

couronne, il semble qu'ils puissent persister et
parficiper au développement ultérieur de la cou-
ronne. Mais, dans la plupart des cas, ces
ensembles trés ramifiés ont une durée de vie

16/
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Figure 7 - Schéma de I'éclatement erratique et exemple de cf. Drypetes 89-113.
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Figure 8 - Restauration et comblement

Restauration d'une partie de la couronne suite & un envahissement par une liane, par émission d'un vigoureux axe dressé émer-
geant du cenfre du feuilloge de la liane ; comblement fugace des zones éclairées de vieilles branches finissant par s'élaguer
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courfe et ne dépassent pas 2 a 3 métres de

hauteur : ils se nécrosent alors globalement

et restent sous forme d’ensembles desséchés
figures 7 et 8). Ces ensembles ne participent

donc pas & |'évolution de la couronne, mais

assurent simplement un surplus photosynthétique
dans un espace momentanément disponible.

DISCUSSION

Ces observations préliminaires permettent déjé
de dégager quelques tendances de la crois-
sance des couronnes dans la canopée et, sur-
tout, de suggérer des orientations de recherche.

e trait le plus remarquable qui semble se dége-
ger est I'hnomogénéité des modes de croissance

dans la canopée par rapport & la diversité
observée dans les stades jeunes des arbres. En
particulier, que reste+il des modéles architec-
turaux dans la canopée ¢ L'interprétation clas-
sique de |'éditication des couronnes, due

OLDEMAN (1974, tait intervenir la répétition

du modéle sous des formes de plus en plus

petites au fur et & mesure que |'on s'approche
de la périphérie de la couronne. Cetfe inter-

oréfation semble étre quelque peu statique

ouisque la croissance de |'arbre est considérée
comme achevée une fois que les réitérations
périphériques herbacées sont formées. Cette
vue se rapproche en fait de |'étude des sys-
temes fluviaux (LEOPOLD, 1971) et rejoint les
études sur les diverses modalités de branche-
ment (HORN: 19/1 : Mc MAHON, 19/5 -
Mc MAHON et KRONAUER, 1976 ; WHIT-
NEY, 1976 ; HONDA et FISHER, 1978 ;
BORCHERT et SLADE, 1981 ; FISHER, 1986 ;
WILSON, 1989 ; ROLOFF, 1991). Mais,
comme le soulignent GATSUK et al. (1980),

les phases sénescentes sont moins évidentes

chez les arbres que chez de nombreux arbustes
ou plantes herbacées. D'aprés ces premiéres
observations, il semblerait que la vie d'un arbre
puisse étre divisée en deux phases plus ou moins

distinctes : une phase jeune pendant lagquelle

"arbre exprime son modéle architectural, avec
une nette diftérenciation des axes et des modes
de croissance, ce modéle pouvant se répéter
oar réitération éventuellement spécialisée en

métamorphose (ASHTON, 1978 ; HALLE e
NG, 1981 ; EDELIN, 1984) ; cefte premiere

ohase, rarement dépassée en zone tempérée

en raison de la jeunesse des arbres qui pous-
sent dans des foréts secondaires, permettrait
aux arbres de forét primaire d'accéder & la
canopée 20 ou 30 métres au-dessus du sol.
Une seconde phase, de pleine maturité, pren-
drait le relais dans la canopée et persisterait
usqu'a la hauteur et le déploiement détinitive-
ment atteints par |'arbre ; cette phase est carac-

térisée par la formation de pousses équivalentes,

a différenciation de la couronne s'effectuant
oar un élagage descendant. Cette homogé-

néité de la croissance serait liée au climat contrai-
gnant de la canopée et au fait que la couronne

est globalement et directement exposée a la
umiere. 'homogénéité de la croissance devrait
donc étre considérée comme adaptative (BRU-
NIG, 1976 ; TOMLINSON, 1982). l'équi-

valence des pousses qui évoque des dichoto-

mies, frichotomies et autres sfructures en explosion
[STEVENS, 1978) se refrouve tréquemment chez

les herbes et arbustes de milieux ouverts. On

peut alors se demander si la dichotomie, sou-

vent considérée comme primitive ef peu com-
pétitive, n'est pas en tait partaitement adaptée

G une croissance optimale dans un milieu for-
tement éclairé, et de tacon homogeéne. la diche
tomie des premiéres plantes terrestres peut alors
étre considérée comme la solution optimale
pour conquérir un milieu encore largement inoc-

cupé. Par dilleurs, I'hétérogénéité de la cano-

pée, qui peut se traduire par sa “rugosité” (GIV-
NISH, 1984, doit étre étudiée pour dégager

es tormes globales les plus fréquentes des

couronnes, les dimensions et les formes des
trous, afin de préciser la réalité de la timidité.
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