RAMIFICATION A REGIME RYTHMIQUE ET ANISOPHYLLIE CHEZ
LES VEGETAUX SUPERIEURS

Par . CHAMPAGNAT

RESUMEN

Ramificacion a régimen ritmico y anisofilia en plantas superiores.
EI autor estudia las relaciones que existen entre la anisofilin y los tipos
bien conoeidos de ramifieacién a ‘‘régimen ritmieo’’ (ramification a régime
aythmique). De sus observaciones y de la bibliografia surge que:

19 La anisofilia del tipo sectorial ¥ la ramificacion que a elln corresponde
s0n tan solo dos manifestaciones del mismo fenédmeno que fienen como hase la

orsiventralidad del eje.

20 Los diversos ejemplos pueden dividirse en dos grupos seghn, si ol oje

prineipal partieipa o no de ln anisofilia y de ln ramifieacion sectoriales. Una

dofinicion morfo-fisiolégien de las anisofilias habitual v lateral pareee al

Autor preferible a la definiei6n clisica.

3 En Cuphea lanceolata Ait. **Lu indueceion’’ de la ramificaeion o **régi-

Mmen ritmico’’ es més precoz que la de la desigualdad foliar.

4% Existen aparentemente relaciones muy estrechas entre la ramificaeibn

lel tipo helicoidal y de las dos hélices foliares puestas en evidenecin por Plan-

tefol en las dicotiledoneas.
3 Pero minguno de los ejemplos de anisofilia estudiados corresponde al ti:

PO helicoidal de arriba, pudiéndose demostrar efectivamente que: y

a) Una misma hélice foliar Neva a la vez bojas grandes y hojas pequonias,

b) Las especies con ramificacion helicoidal estndiadas aasta ahora no pre-
sentan ninguna desigualdad foliar.

©) Las conelusiones de Cuénod con respeeto a Tribulus terrestris L., Abro-
nia wmbellata Lam,, v FErvodiwm mosehatum L'Hérit, no pueden ser
aceptadas.

d) De todas manerns no se puede concluir definitivamente que toda ani-
sofilin  sea sectorial, mientras mo se¢ hayan estudiando materiales mis
numernsos. Pnede servir de base para estas investigaciones la anisoco-
filin,
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DEFINITIONS, florales, les rosettes de base, ont des feuilles de forme et de
taille différentes auxquelles les auteurs de langue allemande
ont donné des noms différentes (fig. 2).

b) Elle doit aussi étre distinguée de la taille réguliérement
croissante puis décroissante des feuilles de la base au sommet

1. ANISOPHYLLIE.

Si I'on s’en tient au sens étymologique, anisophyllie s
inégalité foliaire.

Mais le sens qu'on donne généralement a ce terme, et
nous adopterons ici, est plus limité:

L’Anisophyllie doit étre séparée:
a) de I'Hétérophyllie: cette derniére exprime en effet be:

coup plus qu'une variation de taille, une variation de for 5 g
des feuilles au cours du développement de la plante o
I'organe & chacun sait que beaucoup de végétaux possédent,
4
g 2. Fig. 3.
Fig. 2 Helleborus, Diverses formes folinites sur une Im"t:lt, plante, (d'aprés Troll): 1:
Primiirblatt 2: Folgeblatt — Laubblatt. 8,4, 5,6 = Hochbliitter.
Fig. 1. Sywphoricarpos, Diverses formes et tailles !olim‘rm SUr un méme TRIEAN.

d’'une pousse, taille qui correspond, en gros, a la longueur des
entrenceuds et peut méme coexister avec un changement de
forme (fig. 3).

C’est pourquoi d’une facon plus large, nous la caractériserons
simplement comme wne différence de taille anormale entre des
feuilles voisines. Les deux restrictions précédentes étant faites,
nous parlerons d’Anisophyllie lorsque, comparant une sueces-
sion naturelle de feuilles, nous observerons, entre des éléments
tres proches, des variations de taille dépassant de beaucoup
celles que nous attendrions d’aprés leur place réeiproque et
d’aprés leur insertion sur I'ensemble du rameau.

De plus, dans I'immense majorité des cas, celte meqahfr fo-
linire s’accompagne de périodicité.

2. RAMIFICATION A REGIME RYTHMIQUE,

Fig. 1 Frazinug Ornws L. Passage des feunilles “de jeunesse’  (feuilles simples) 84
feuilles “d’fige mir'”" (A 7 folioles)

Elle se manifeste également par wune inégalité du développe-
ment des bourgeons voisins beaucoup trop considérable pour

les plantules, des feuilles “de jeunesse” différentes des fe R
etre seulement imputable a leur distance respective par rapport

“d@age mir” de la plante adulte (fig. 1). De méme les hampes
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Nous examinerons successivement les deux types en nous
efforcant de préciser chaque fois les rapports qui peuvent les
unir a 1"Anisophyllie.

au sommet. En outre cette inégalité se retrouve tout au lox
du rameau suivant un certain Tythme.

a) Par exemple chez une espéce a feuilles opposées il arri
qu'un seul des deux bourgeons de chaque paire se développe
rameau long.

b) De méme on trouve sur une espece a feuilles alternes
sur une méme pousse, un rameau long, deux bourgeons dorman
un rameau long, deux bourgeons dormants ete. (fig. 1).

Depuis Wichura on connait deux modes principaux de ra
fication a régime rythmique.

a) un mode sectorial: ‘“‘Gebrochene Spiralen” de Wichu
“Acanthaceentypus” de Goebel, “Oleaceentypus” de Troll. '

/%\

1ERE PARTIE: RAMIFICATION ET ANISOPHYLLIE DE TYPE
SECTORIAL.

A. LA RAMIFICATION

a) Le cascas le plus simple et le plus banal est celui ou un
lien trés étroit peut étre établi entre une dorsiventralité appa-
rente du rameaw et le mode de ramification. Un rameau dorsi-
ventral a, par définition, deux faces inégales (+ et —). Il
suffit que le développement des bourgeons soit différent sur
ces deux faces pour que ce rapport apparaisse clairement.

(C'est bien ee que ehacun peut observer sur un jeune Aescu-
lus: sur les rameaux obliques, la face ventrale est nettement
plus dévelopée que la face dorsale et, de méme, les bourgeons

\ / qui y sont insérés sont beaucoup plus gros que ceux qui leur
S sont opposés dorsalement. Les rameaux qui en naissent 'année
suivante reflétent le méme rapport. Par contre, les organes
Pig. 4. Fig. 5.
Fig. 4, — Rasmifieation & régime  rythmigue cher  Zizyphus  (daprés Ttaed
Fig- 5. Dingrnmime d'un ramean A Acanthaede (Type sectorial de romificntio
. = rameanx -+ > 0 = TFAamMeAnx

b) wun mode hélicoidal = Spirotrophie de Goebel. (Ce que
auteurs allemands nomment “Caryophyllaceentypus der D
sation” appartient a ce type). :

Dans le premier groupe, les rameaux favorisés (rameaus
sont tous groupés sur un secteur de la tige alors que les ram
a développement plus faibles (rameaux —) sont tous sur

Fig. 7.

g, 6.
autre secteur (fig. 5). . ) : _
g, 6. — Diagromme d'une tige de Silene inflota (Salish.) Sm. (Type hélicoidal de
Dans le deuxiéme groupe, au contraire, chacune des @ ramification).
séries sinserit séparément sur une hélice enroulée réguli @ = ramesux + ;0 = rameaux —
y Seule, I'hélice de ramesyx + o &6 représentée,
ment autour du rameau (flg‘ 6] Sle. 7 Orientation des ramesnx sxillaires sur ‘les pousses d° desculus.
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insérés sur les flancs de la pousse sont équivalents en taille
en devenir. C'est donce bien la position relative par rapport |
la face dorsale ou ventrale qui régle la puissance du dévelop-
pement.

11 faut d’ailleurs remarquer:

1)Que les rameaux verticaux a structure radiaire ont
ramification parfaitement réguliére et que, seuls, les obliques
possédent les caractéres précédents.

2) Que le bourgeon terminal de la tige principale joue
grand role dans D'établissement de ce plagiotropisme et
conséquences qui en découlent. Nous ne discuterons pas le m
canisme de cette induction mais nous retiendrons seulem
que l'inducteur est connu et agit a distance en permettant au
forces extérieures (pesanteur) d’intervenir efficacement.

b) Certaines branches des mémes arbres nous montrent
faits quelque peu différents: les paires de bourgeons ne §
plus successivement verticales et horizontales mais tout
obliques.

Dans ces conditions, la dorsiventralité subsiste et ¢n obser-
-ve des rameaux vigoureux ventraux alternativement drotts |
gauches et régulierement opposés a des rameaux dors
beaucoup plus petits. (fig. 7). On peut donc délimiter, un
arbitrairement d’ailleurs, un secteur ventral + et un se€
dorsal —. Nous nous trouvons devant un cas typique de
mification sectoriale. .

Le phénomeéne n’est pas trés frappant chez Aeseulus car l1es
rameaux obliques de 'année ne présentent jamais plus de
a4 4 entre-noeuds mais il le devient beaucoup plus au fur
4 mesure que ce nombre s’éléve (voir spécialement de nomb:
ses Acanthacées et Urticacées (fig. 5).

¢) Prenons maintenant comme autre exemple aussi
A observer que le précedent, mais plus complexe Cuphen
ceolata Ait. trés cultivé dans tous les jardins botaniques et
comme Aesculus de feuilles opposées décussées.

1. Cette fois l'axe principal orthotrope participe d la T
fication a régime rythmique.

Le plus souvent les axillaires du deuxiéme noeud sont @
fortement inégaux et I'inégalité peut méme, sur certaines plé
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tes, débuter dés les cotylédons. A chaque paire de feuilles on
remarque un rameau beaucoup plus développé que l'autre et
la différence de taille entre les deux ne cesse de croitre de la
base au sommet de la tige: a la base il n’y avait que des ra-
meaux longs inégaux, plus haut un rameau long et un rameau
court, plus haut encore, un rameau long et un bougeon dor-
mant. Enfin, au sommet, les fleurs prennent naissance uni-
quement a la place des bourgeons dormants! alors que les ra-
meaux longs diminuent peu 4 peu d’importance (fig. 8 et 9).

Nous sommes cependant toujours en face du type sectorial
de ramification car tous les rameaux + se groupent sur 2
orthostiques alors que les rameaux — et les fleurs s’inscrivent
réguliérement sur les deux autres. On peut done définir um

Fig. 8. — Cuphea lanccolata Ait. Disposition des fouilles ot des fleurs dans

Vinflorescence. Conecnulescence,

1 Les pédoncules floraux présentent d’ailleurs le phénoméne de contaules
“elice e’cst-d-dire qu'ils restent sondés A la tige principale sur un entre-noeud

~ “tne sont libérés qu'au niveau de la paire de feuilles suivante mais toujours

Sur la génératrice de leur fenille axillaire (fig. 8).
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secteur + et un secteur — dont les limites réciproques
d’ailleurs assez imprécises (fig. 9).

Cependant la différence avec Aesculus est tres grande
la tige principale elle-méme est maintenant atteinte pa
dorsiventralité.

Sur un plan un peu différent on peut dire que le type Cuphs
g'est affranchi de Uinfluence des facteurs externes et |
ticulierement de la pesanteur. Les rameaux. obliques d’Aesei
subissent en effet cette influence sans doute comme conséq
ce de 'action exercée sur eux par le bourgeon terminal. N

Seclesr +

Fig. 9.

Pig. 10,
Fig. 9. Crplen lanceoluta Ait, Dingrama de la tige principnle montrant: 1) lo deg
tion sectoriole do la ramification ot de UAnisophyllie. 2) la naissnnce plus préco
remification i régime tythmigue (les fenilles de la ldre paire sont fenles, leurs ¥
axillnires sont inégnux). 9) In disposition oxillaire des flewrs & In place des rnmnl]_
® = ramesnx + @ = rameaux — ; + = fleurs (la coneanlescence n'e
reprisentée) .,
Fig. 10, Cuphen foneeslata Alt, Disposition des secleurs favorisés sur les

axillnires,

la tige principale de Cuphea est parfaitement vertical
dominante! Aucun autre organe ne saurait 'influencer
pesanteur ne peut sans doute pas jouer directement.
done seulement dans le jonctionnement des méristémes tert
naux qu'il faut chercher la cause premiére de son pla
tropisme.
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Physiologiquement, nous sommes devant un phénomeéne nou-
veau dont l'importance ne peut échapper & personne et sur
lequel nous aurons l'ccecasion de revenir un peu plus loin.

2. Cette dorsiventralité de la tige principale se répercute
dailleurs sur les ramifications obliques comme Iillustre le
schéma ci - contre (fig. 10). L’allure est trés différente de celle
que nous notions chez Aesculus. Les rameaux + ne s'orientent
plus par rapport a la pesanteur mais correspondent directement.
au coté + de P'axe qui leur donne naissance.

B. ANISOPHYLLIE DE TYPE SECTORIAL

Les rapports entre feuilles et bourgeons sont trés étroits.
Il fallait donc s’attendre a voir les feuilles comme les bour-
geons réagir a la dorsiventralité, qu’elle soit induite ou inhéren-
te aux points végétatifs.

C’est bien ce qu’on observe en effet:

a) Sur les rameaux obliques d'Aesculus la face ventrale
porte des feuilles beaucoup plus grandes que celles de la face
supérieure. Il y a correspondance totale entre leur taille et celle
des bourgeons qui naissent a leur aisselle (fig. 11). On retrouve:

Fig. 11. — Anisophyllie sur un rameau oblique d'desculus (Type B de la fig. T)

(d'aprds Nordhausen),
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Toutefois, peu a peu, cette Anisophyllie se calque sur la ra-
mification: les rameaux + restent a I'aisselle des grandes
feuilles; les rameaux — et les fleurs naissent au contraire a

laisselle des petites.

ce type chez un grand nombre de végétaux (Frazinus, Acer,
Sambucus, nombreuses Acanthacées, Urticacées, Scrophular
cées ete.)

b) Chez d’autres plantes, quoique le type fondamental reste
]l méme, ce sont au contraire les petites feuilles qui correspo
dent aux bourgeons : Ex. : Pilea muscosa Lindl. (fig. 12).

¢) La tige principale de Cuphea devient également de pl
en plus nettement anisophylle au fur et 4 mesure qu
s’approche du sommet, mais linégalité débute plus tard que s
les rameauz. C’est ainsi que la 3éme ou 4éme paire de limbes s
4 peu pres égales alors que leurs rameaux axillaires sont dé
trés différents. ) N

Il semblerait que la feuille ait besoin d'une sollicitation plus
intense que le bourgeon pour répondre a la dorsiventralité p
une variation de taille. '

Ces quelques exemples montrent bien les biens étroits exis-
tant entre Anisophyllie et Ramification de type sectorial.
Nous allons cependant apporter une nouvelle preuve qui nous
semble trés importante: nous montrerons, en effet, que I'Ani-
sophyllie comme la ramification, s'est, suivant les cas, plus ou
moins affranchie de Uinfluence des faecteurs externes pour
devenir une particularité de fontionnement des points vége-
tatifs. Beaucoup d’expériences, déja anciennes, le prouvent en
effet :

1) Goebel a pu montrer pour les rameaux rampants sté-
riles de Lycopodium complanatum que 1’Anisophyllie était
uniquement contrélée par la lumiére: En recouvrant, dans les
localités naturelles, certaines plantes avec des pots il constat>
Pannée suivante que les jeunes pousses développées & Iobscurité
sont isophylles et ont une structure radiaire. On se trouve
donc devant une inégalité foliaire trés labile et & déterminisme
particuliérement simple. '

2) De méme I’Anisophyllie des Acer, trés analogue morpho-
logiquement 2 celle d’Aesculus, semble principalement condi-
tionnée par des facteurs externes:

Franck a pu montrer en effet:

@ ) — que ’Anisophyllie n’est pas induite dans les bourgeons
(ébauches égales).

_ﬁ ) — qu’elle est induite peu de temps aprés ’éclosion de ceux-
€1 & un moment ou les jeunes limbes ne dépassent pas 3 em de
longueur,

¥ ) — que linducteur, extérieur & la plante, est P'orientation
feéciproque des ébauches par rapport & T’horizon c’est-a-dire
la pesanteur.

Goebel arrive aux mémes conclusions mais remarque, avec
raison, que la pesanteur n'est qu'une cause seconde. La cause
Premiére est en effet a rechercher, comme nous I'avons déja
N0té, dans l'action du bourgeon terminal qui préside aux cor-
élations internes de I’ensemble du rameau.

" Pig. 12. — Anisophyllie ot ramification ehex Pilea wmuscosa Lind,
(noter les ramesux + A Uaisselle dés fenillos —)
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Wiesner, Figdor, Goebel donnent en effet le premier quali-
ficatif a des plantes dont, seuls, les rameux obliques portent
des feuilles inégales. Le second est, au contraire, réservé a
celles dont la tige principale présente aussi ce caractére. Pour
que le type soit parfait, il faudrait, d’ailleurs, que I'inégalité
foliaire débute dés les cotylédons. Cette précision nous semble
f;.-fés peu importante car le fait nouveau est dans la partici-
'-jggation de l'axe principal au phénoméne beaucoup plus que dans
Ja précocité plus ou moins grande de cette participation,
- 59) Toutefois cette distinction purement morphologique nous
semble un peu insuffisante. Nous lui en préférons une autre
plus physiologique:

Dans U'Anisophyllie latérale les facteurs externes dirigés
par I'action corrélative du sommet principal joueraient un rale,
d’ailleurs plus ou moins important.

Dans U'Anisophyllie habituelle, au contraire, ces facteurs
Seffacent peut-étre totalement, le point wvégétatif principal
* réussissant & lui seul & induire sa propre inégalité foliaire et
& imposer I'influence de sa dorsiventralité a tous les rameaux
axillaires.

\

Nordhausen a d'ailleurs montré que la lumiére peu
bien tenir le méme role que la pesanteur et provoquer
seule I'inégal développement des feuilles.

Parmi les Coniféres les Cupressacées étudiées égalemen
Franck montrent un conditionnement analogue a cel__'
Erables.

3) Chez Abies les études de Kny montrent au con
que la labilité de U'induction est beaucoup moins forte. On
conclure de ses études:

« ) que I"Amisophyllie est déja induite dans le bou

) qu'elle est beaucoup plus stable que chez Acer pui
une année de croissance en position inversée ne suffit p:
Pannuler sur des pousses en développement.

vy ) que, cependant, un renversement est, a la lon
toujours possible.

Goebel et Fidgor étudiant Aesculus arrivent aux
conclusions. Mais il faut parfois 4 ou 5 générations de bour
pour rendre isophylle une branche oblique retournée. :

3 b L 2 U
A B @
Fig. 13, — Anisophyllic chez les Coniféres (d'aprés Troll). A = Tsuga canadensis
B = Paxus baceate L. n = fenilles de la face supérienrve. b = fenilles de la face in

4) Une autre Conifere T'suga canadensis Carr. va nous
ner vers le type Cuphea: il est en effet bien connu que la 1
des Tsuga n'est pas verticale mais arquée et plagiotrope.
cette dorsiventralité coexiste nvec une Anisophyllie absol
identique a celle, plus banale, des rameaux obliques (fig

Malheureusement, cet exemple n’a pas été étudié de man
précise si bien qu'il demeure, physiologiquement mal connt
peut cependant servir de transition entre les Types Aese
et Cuphea ou, pour employer des termes déja consacrés,
I'Anisophyllie latérale et I’Anisophyllie habituelle.

Fig. 14 bis.

Wik 14, — Types d'Anisophyllie habituelle, A: Procris laevigala (d' sprés Goebel) : seuls
les cotylédons sont égaux. Le type est monifestement sectorial. B: Klugia ceylanica —
(daprig Troll). Los ecotylédons enx-miémes sont infgaux et, seul l'un d'eux se développe
0 fenille nesimilnirion,
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Un changement de position, une rotation au clinostat, ux
éclairement approprié ne pourraient done jamais aboutir a
inversion de cette anisophyllie.

Or, c'est bien ce que prouvent de nombreuses expérience
dont les principales ont pour auteurs

Figdor sur Strobilanthes anisophyllus T. Anders (=
fussia anisophylla Née) et Pilea muscosa Lindl.

Goebel et Pfeffer sur Selaginella.

Tout le monde considére également comme parfaite
autonome ’Anisophyllie des Procris, Pellionia, Klugia qui
les exemples les plus parfaits d’anisophyllie habituelle. (fig.
et 14 bis).

Nous pouvons donc bien conclure que U'ensemble des végé
Anisophylles peut se classer en deux groupes suivant que
point végétatif terminal engendre ou non un rameaw pPrin ;
anisophylle. L'exemple de Tsuga ne peut, en effet, suffire
prouver que les deux types sont de méme nature. Cette
tinetion morpho-physiologique nous semble constituer la
la plus solide pour une distinction entre Anisophyllie habit
et latérale.

Toutefois, I'idée la plus générale qui se dégage de cet
semble de faits observés et discutés, est indubitablement
Anisophyllie et Ramification sectoriales ne sont que dew :
nifestations d’'un seul et méme phénoméne trouvant sa
principale dans la dorsiventralité d'une tige.

91ME PARTIE: LE TYPE HELICOIDAL.
A. LA RAMIFICATION

Par opposition avec la précédente la ramification hélicoi
1) est toujours liée a un fonctionnement autonome de pe
végétatif. Sur les plantes ol elle existe on ’observe aussi
sur les tiges principales que sur les ramifications d’ordre
périeur. -
2) n'est jamais liée @ une dorsiventralité.
Prenons quelques exemples:
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a) Silene inflata Sm. posseéde, comme les plantes précéden-
tes, des feuilles opposées décussées et a chaque paire se dé-
veloppent un rameau + et un rameau —.

Mais I'ensemble des rameaux + n'est plus situé sur deux
orthostiques voisines! Bien au contraire leur totalité s’inscrit
sur une seule hélice parecourant U'ensemble du rameaw de bas
en haut. Les rameaux — se trouvent sur une 2éme hélice,
paralléle & la précédente et de méme sens (fig. 6). Si I'on tient
une plante en face de soi et que I'on ait, & sa base, un rameau
long dirigé vers soi, on observe donc en s'élevant les autres
rameaux + a droite, en arriére, a gauche, en avant, a droite
ete. ou & gauche, en arriére, a4 droite, en avant ete. Sur un
Cuphea, tenu de la méme facon, on aurait noté, au contraire,
les mémes organes devant, 4 droite (ou a gauche), devant a
nouveau, puis encore a droite etc. La grande majorité des
Caryophyllacées répond a ce type.

h) Nous le retrouvons également chez de nombreuses Gentia-
nacées et Asclépiadacées. Sur le Dompte-Venin par exemple
(Vincetoxicum officinale Moench.), il est trés facile & obser-
ver, bien que le développement des bourgecns en rameaux
longs soit rare. On note simplement une hélice de gros bour-
geons et une hélice de plus petits. La différence est cependant
trés nette.

¢) Chez les Rubiacées, le phénoméne est moins apparent car
les stipules masquent un peu la disposition fondamentale. Elle
existe cepedant avec tous ses caractéres et Eichler la note
dans ses Bhithendiagramme I p. 260.

d) Raciborski a également signalé ce type dans son étude
81 intéressante de la ramification de quelques plantes exotiques.
Nous reproduisons entre autres sa figure de Spermacoce scabe-
rrima plante chez laquelle les rameaux — sont remplacés par
une inflorescence axillaire sessile (fig. 15).

Chez Casuarina sumatrana il reléve la méme périodicité bien
que les rameaux présentent cette fois huit orthostiques de
feuilles et qu’au premier abord, I’hélice de rameaux longs soit
peu apparente. Sur un diagramme elle s’observe cependant
parfaitement (fig. 16).

Il n’est pas besoin de souligner la différence fondamentale
Qui sépare ce groupe de faits du précédent mais il faut par
tontre faire un rapprochement: les recherches récentes de



176 LILLOA XVI (1948)

Plantefol sur la Phullotazie ont abouti, entre autres conel
sions, & montrer que la tige des dicotylédones est parco
par 2 hélices foliaires ayant chacune pour point de départ
cotylédon. Elles cheminent parallélement et dans le méme s
tout le long de la tige. Ces résultats gappliquent particu

ot
1
N
Fig, 16
Fig. 135,
Fig. 15. Spermncocs weabeveina, Type hilicoidal de romfieation  (d'npris Hacibo
Fig, 1. Castring smatrans. Ramificntion hélicoidale, Une senle des feuilles de o

verticille porte un eamenn long. (dageamme d'aprés fa figure de Raciborski,

yrement bien aux espéces @ feuilles opposées décussées qui
tituent la majorité de nos exemples et qui étaient po
théorie classique des obstacles impossibles & surmonter d
manieére simple et logique. Comment dans ces conditions
pas comparer les deux hélices de rameaux que nous venons
mettre en évidence avec les hélices foliaires de Plantefol?
parallélisme est frappant! Le point végétatif possede d’a
le savant parisien dewx centres générateurs de feuilles
fonctionnent simultanément et engendrent les deux
foliaires.
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Il suffit de supposer qu’ un seul de ees centres produit des
orgunes capables de développer lewr bourgeon azillaive en
ramean long pour avoir une explication trés satisfaisante du
phénomeéne.

Mais la théorie de Plantefol est une théorie foliaire et nous
devons nous demander, par analogie avee la lére partie:

B. EXISTE-T-IL UNE ANISOPHYLLIE HELICOIDALE?

a) Nous devons d’abord remarquer que le type seetorial
dinégalité foliaire est sans liaison avee les hélices et posséde
une individualité propre.

Surface en em® des limbes de
1"Hélice foliaire n® — 2: (mesurées au planimétro)

feuille n* — 2 = 40.3 e
nt = 4 = 30,5 "H=252b
n? — 6 — 49.1 face dorsale

C

f;:“:'i' — }'hytl?fum'u Awmericana L. Rapports entre 'Anisophyllie ot les hdélices folinires.

l‘lmuum“ﬂ- In tuille anormale de la feuille 4). A: allure des segments foligires sur lo

e ;1. B le ramenu ?s' étalé dans un plan de fagon & montrer précisément les rapports

i e8 soguients ,-‘:-Ifmru. Les denx hélices (1, 8, 5, 7 et 2, 4, 6, B) sont trds apparentes.

dorm':"f-‘rnmnm du méme rameau montrant lorientation des feuilles par rapport sur foces
a el ventrale,
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1) Un rameau oblique de Phytolacca americana L.
en fournit une preuve directe. Les segments foliaires y s
en effet particuliérement apparents et un instant d’obse
tion suffit & délimiter les deux hélices (fig. 17).

On remarque alors que sur l'une d’elle on a successiv
une grande (2), une petite (4), une grande feuille (6).
faut donc pas songer & I'existence d’une hélice de petites f
lles distinete d’une hélice de grandes feuilles.

2) De méme pour appliquer cette hypothése & Cuphea
ceolata il faudrait supposer Dexistence de 4 hélices fol
entiérement redressées en orthostiques dont deux seraient -
deux —. Or cette hypothése est trés peu vraisemblable. Il e
préférable de penser que les hélices, normalement au nomb:
de deux, possédent chacune des feuilles grandes ou pe
suivant la place qu'elles occupent sur 'axe dorsiventral.

b) Notons ensuite que les exemples si fréquents de rai
cation hélicoidale ne sont jomais couplés a wune anisophy
Caryophyllacées, Asclépiadacées, Rubiacées sont toujours ha
faitement isophylles, méme lorsque 'inégalité de développem!
des bourgeons est extréme. :

¢) Cependant récemment Cuénod, étudiant quelques cas
d’Aniscphyllie conelut au type hélicoidal.

Une partie importante de ses observations porte sur
plantes rampantes:

une Nyctaginacée: Abronia wmbellata Lam.

une Zygophyllacée: Tribulus terrestris L.
ainsi que sur Erodium moschatum L’Hérit. Sur ces plan
observe aux noeuds des feuilles inégales disposées de telle sc
que, par exemple, les limbes + sont successivement a dr '
a gauche, a droite ete. Il lui semble alors normal de relier
une seule hélice toutes ces feuilles + alors que toutes les fi
les — sont sur la 2éme hélice.

Toutefois ces conclusions nous paraissent vraiment
hatives:

1) Tribulus terrestris et Abronia umbellate sont des plo
tes a fewilles distiques et c’est pourquoi les feuilles inéga
sont successivement droites et gauches. Mais pour que ¢
disposition foliaire coincide avee I’enroulement des 2 hélice
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il faut que la distichie soit primitive. Si au contraire elle

provient d’une décussation par torsion des entre-noeuds il ne
peut manifestement en étre de méme. En effet, dans ce cas,
seule une Anisophyllie du type sectorial peut donner l'aspect
morphologique déerit par Cuenod (fig. 18). Un Silene ou un

Vo rotatidn da 45°

—_—
1
Fig. 18 Seule, lu ramification de type sectorial peut, par rotation, conduire & nne
disposition alternativement gauche et droite des rameaux favorisés. La méme rotation (45°)
avee o type hélieofdal eonduirait su schéma N9 4,

Vincetozicum ne pourront jamais posséder i la fois des feuilles
distiques et des rameaux -+ alternativement droits et gauches
car des torsions trop complexes pour étre vraisemblables de-
vraient intervenir.

Or Abronia est une Nyctaginacée et la disposition foliaire
fondamentale de cette famille est la déeussation. Il n’y a qu'a
observer un Mirabilis ou un Oxybaphus pour s'en rendre compte.
Sur les tiges orthotropes de ces plantes, la ramification a
régime rythmique est trés nette mais d'un type purement sec-
torial, absolument identique & celui d’un Cuphea. Toutefois
I"Anisophyllie est beaucoup moins nette et pour I'ensemble de
la famille, elle ne se manifeste que dans certains genres (Ab7ro-
nia par exemple) mais en se calquant toujours sur la rami-
freation.

D’autres végétaux présentant une ramification analogue avec
pseudo-distichie sont les Euphorbes du groupe Anisophyllum.
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Or l'opinion des morphologistes est unanime pour soulig
Porigine sectoriale de cette ramification (fig. 19).

La torsion des entre-nceuds est d’ailleurs parfaitement yi
ble chez certaines espéces (voir dans von Veh, fig. 43).

A

Fig, 19 A, Iig. 18 B.

Fig. 10, — Ramification des Euphorbes dua groupe Awisophylivm, A: sllure d'un T
Jogdrement Etiolé d'Euphorbin humifuss Will. B: Diagrammes d'une plante entidre. 1)
wianime réel: los fenilles et les rameanx + ( ) sont disposés en un plan ( Pseudos
tiehin). 2) Piagranime théorigue: la disposition précédente ne peut se dédnire e
type sectorial, (D'aprés Troll).

Remargus: aprés les 2 cotylédons (co + et eo —) V'axe principsl porte wne acule

de fonilles (F1) puis avorte (T), Immédistement Ia eroissance est reprise non par le8

hourgeons axillaives de F1 wmais par ceux des colylédons. Généralement un  seul
veloppe avee force (A 4). L'autre (A — ), suivant les espdces reste dormant on 8"
on ramesu—. La croissance de tous deux est alors sympodinle c'est-d-dire quaprés
produit 2 feunilles le ramean se termine par une inflorescence. Le bourgeon axill
vorisé fournit alors Uaxe de remplacement qui, # son tour, donne 2 fenilles et une
rescence ote,

Bien plus, Cuphea lanceolata présente souvent cette d
position des rameaux sur un seul plan. La fig. 20 le monti
clairement. Toutefois les feuilles ne sont pas parfaiteme
droites et gauches car la torsion des entre-noeuds n’est jamé
suffisante.
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2) Pour Tribulus terrestris la question ne peut étre résolue
par ce raisonnement 4 cause du manque de genres voising
faciles a étudier. Nous invoquerons done pour cette plante une
deuriime raison:

La notion d'Hélice foliaire telle que la définit Plantefol!
ne s’applique gu’au fonectionnement continu d’un ecentre géné-
rateur situé dans un seul bourgeon terminal. Autrement dit

Wiy on ’ : ’
1((-- 2(), Cuphea laneeolata Ait: Une rolation amdne les rameaux axillaires sur le
méme plan. Les feuillos, au contraive, modifiont bheaueconup moins lour position.

elle ne prend toute sa valeur que pour un monopode. Pour un
Sympode, en effet, il n’y a, a priori, aucune raison de penser
Quun bourgeon de remplacement, donc axillaire, engendre un

1 » - '
Comme d’ailleurs la spirale unique de la théorie classique,
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rameau a phyllotaxie identique a celui qui le précéede. C
peut étre ce qui se passe parfois, mais la démonstration doj
étre faite pour chaque cas étudié. :

Or Tribulus terrestris L., ainsi d'ailleurs qu'Erodium me
chatum® L'Hérit., ne sont pas des monopodes mais des s
podes.

Co‘mme le remarque Cuénod les feuilles de T'ribulus
d’abord alternes (partie monopodiale végétative) puis
deviennent opposées en méme temps que nait la lére fleur.
la suite, & chaque noeud, on observe deux feuilles inégales
une fleur (fig. 21). L'observation est rendue plus délicate
l'avortement fréquent des premiers fruits qui tombent et dis
paraissent sans laisser de trace notable.

De plus la formation d’ébauches florales semble avoir une
- action importante sur la taille des feuilles wvoisines. Dans la
littérature, on en trouve plusieurs cas bien déerits: tels sont
les Gardenia du groupe des Ternifoliae observés par Wiesner
4 Buitenzorg (voir 56 et 57) et sur lesquels 1 feuille avorte
a chaque verticille situé prés d’une fleur. Plus prés de nous
les Cornus, Symphoricarpus, Viburnum présentent souvent,
prés de l'inflorescence terminale de leurs rameaux une paire
anisophylle (“Herbstliche Anisophyllie” de Wiesner et Figdor).

Bien entendu il ne peut, dans ces cas, étre question d’indue-
tion hélicoidale!

Enfin, on peut rapprocher de ces exemples celui d’Atropa
Belladona L. sur lequel il n’est pas inutile de revenir: dans sa
partie végétative un pied d’Atropa porte des feuilles alternes,
mais dés la lére fleur, ces feuilles sont au contraire groupées
par deux et chaque paire est anisophylle. Cependant il faut
noter que les deux limbes ne sont pas opposés diamétralement
4 chaque noeud mais forment entre eux un angle de 90" environ
(fig. 22).

Le passage de la disposition alterne a ce groupement si
curieux est connu depuis longtemps et est considéré comme
une des conséquences les plus fréquentes de la naissance d'un
sympode:

les groupes de 2 feuilles opposées ne sont pas du méme age.
En effet, sur ces rameaux, lorsque deux feuilles o et [} se for-
ment elles n'ont pas le méme destin:

1) L’'une («) reste en place et donne naissance & un ra-
meau axillaire faible.

Fig. 21, 2) L’autre (p) engendre un rameau vigoureux vertical des-
; e tiné a remplacer I’axe principal aprés Je développement de
Fig. 21. — Tribwlus tervestris L.: L'opposition foliaire débute avee la ramification A A . iy l‘
sympodiale (ler fruit). linflorescence. De plus, elle reste soudée & lui par son pétiole

Fig. 22, — Atropa bellad & L.: ¥ florifdre: morphologie ot dingramme.

et par suite est déplacée vers le haut. Il se crée donc un entre-
noeud entre elles et « qui normalement devrait étre a son niveau.

3) Au niveau ou [ s’arréte nait le 2éme groupe « et [i” en
méme temps que l'axe issu de f se met & fleurs. Il s’établit
alors entre « et [ une distinction analogue a la précédente:
o' reste en place et se trouve ainsi associé @ [i.

Comme elles ne se sont pas formées simultanément on ne
peut comparer entre elles «’ et [ et c’est pourquoi Figdor a

HEHE ¢ fouilles 4 @ = flours,

N

Le fait que la premiére fleur engendre 'opposition sur des
rameaux a feuilles primitivement alternes, est d’ailleurs bi
connu: genre Fuphorbia, nombreuses Solanées, inflorescent
diverses ete.

2 Voir la figure et la diseussion dans Goebel (23) page 10 et fig, 4.
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¢

cluantes. Nous nous contentons, pour l'instant, de remarquer
que, parmi les cas étudiés, aucun ne présente ce type.

Nous pouvons peut-étre, d’ailleurs, entrevoir une raison de
cette rareté: 1'étude de Cuphea lanceolate nous a montré que
les feuilles réagissent beaucoup plus tardivement que les bour-
geons au plagiotropisme. Or un autre Cuphea, C. procumbens
Cav. montre la méme tendance, mais si forte que toute aniso-
phyllie a pratiquement disparu de la tige principale. Le type
de ramification demeure cependant toujours le méme.

Une différence de taille des limbes semble done beaucoup
plus difficile a réaliser qu'une différence de développement de
bourgeons. Or, il est poissible que, dans le type hélicoidal, la
différence physiologique entre les deux hélices soit trop faible

pour créer une Anisophyllie alors gu’elle permettrait, au con-
'.t-rairc, une ramification a régime rvthmique.

créé pour un tel cas le nom de Fausse Anisophyllie. Nous 1
croyons pas devoir I'imiter car « et [} séparées dans Uespac
mais d'origine trés voisine sont inégales.
La question n'est d’ailleurs pas fondamentale mais il
bien certain que nul ne peut chercher sur une telle plante
hélice de feuwilles -+ et une hélice de feuilles —. La pos
ventrale des feuilles + et dorsale des feuilles — donne d’aill
parfaitement I'aspect d'un type sectorial (fig. 22: diagra
Nous avons déja fait cette démonstration pour les Eup}
bes du groupe Anisophyllum qui sont sympodiales dés la 1
miére paire de feuilles (voir légende de la fig. 19). ‘
Ce qui est plus important ¢’est que les Nyctaginacées p
tent aussi trés fréquemment une ramification sympodiale;
Ainsi I'axe principal des Mirabilis et Oxybaphus avorte al
dessus de la 1ére ou 2éme paire de feuilles, c¢’est-a-dire a I
droit précis ot débute de facon nette la ramification secto
Done, pas plus que pour Tribulus, on ne saurait, pour ces p
tes, parler d’hélices foliaires continues! d
En conclusion, nous nous croyons autorisés a rejeter
conclusions de Cuénod.
1) Parce que les plantes qu'il étudie sont des sympodes.
2) Parce que, méme si on pouvait démontrer que la not
de sympode n'influence pas leurs tendances générales morp
logiques, leur type w'est nullement hélicoidal mais sector
Ceci posé, nous devons reconnaitre le curienx parallél
morphologique qui existe entre un Cuphea (dont depuis
chura et Koehne la croissance monopodiale est admise par
et un Mirabilis.
La valeur du Sympode nous apparait ici comme tout a

N
tee )

..
secondaire et n'empéche nullement I'allure générale de se Sl
liser. . e
Cette question mérite, a4 notre avis, une étude plus détail Pig. 23 B.
mais il est évident qu’elle enléve beaucoup de poids a no
premiel‘ argumEHt sans tOlltefOis changer ]a nature de no Fig. 28, — Ramenu florifére de Vineetoricum officinale (disposition sectoriale des

inflorescences ot de 'anisophyllic),

conclusion car la deuxiéme raison prend alors sa portée 1
zimum.,
Devons-neus done exclure d'une facon rigoureuse la pos
bilité d’existence d'une Anisophyllie hélicoidale? _
Certes non! La réalité des hélices multiples nous semble
évidente pour que nous n'espérions pas des observations

Nous ne voulons cependant pas exagérer la valeur de cette
idée: en effet les végétaux @ ramification hélicoidale pewvent,
dans certains cas, présenter le type sectorial sur certaines par-
ties, Or, I'apparition de ce type conduit presque toujours @ la
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naissance de UAnisophyllie qui y est habituellement liée.
cependant la différence de taille entre les rameaux n’est jan
plus importante que sur la partie hélicoidale.

Mais sommes-nous en droit de comparer les deux pheé
menes? Il faudrait pour cela qu’ils soient moins profondém
différents! Donnons cependant un exemple:

Nous avons cité Vincetoxicum officinale Moench. comm
Pune des plantes types & ramification hélicoidale. Or, dés
premiére inflorescence sans qu'aucun changement semble
feeter la forme générale de la plante, le mode varie: les b
geons + et les fleurs sont maintenant situés sur 2 orthostiq
perpendiculaires.

Un peut plus haut, les feuilles montrent une Anisophyllie
méme type. Cette inégalité folinire a donc attendu pour se
nifester qu'un secteur favorisé se substitue a I'hélice’
23 et 24).

Wig. 24. — Diagramme d'une pousse de Fincetowicum officinale: passage du typs
dal au type secloral de ramification, Naissance de I'Anisophyllic avee la 1dre inflos
® = hourgeons -+ [l = inflorescences

1 Nous présentons d’ailleurs ce fait d’'une fagon quelque peu schémd
en effet la ramification de la partie fertile (anthoeladie) est-elle symp
ou monopodiale? Nul, & notre connaissance, n’a encore répondu défini
4 cette question,

Nous oplons cependant, a V'opposé de Gocbel, pour le monopode A e
fait ‘suivant: sur plusieurs plantes mous avons observé trois fenilles sur
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Une telle observation nous ameéne naturellement a penser
que I"Anisophyllie ne posséde de liens étroits qu’avec une ra-
mification dorsiventrale. Nous ne pouvons donc qu’approuver
Troll lorsqu’il a tendance a ne voir en elle qu’une manifestation
d’'une dorsiventralité de I'axe.

Fig. 25.

Fig. 3: — Vineetoviewm officinale ; pousse tdralologique. L'apparition d'un verticille de
:f feuilles rm.m!-m i lentre-noend supérieur la sortic de 2 inflorescences (dédoublement do
€hauche folinire dont le bourgeon axillaire so transforme en organes fertiles), Le méme
Phénomine se répdte au noend supérienr. Au contraire la feuille (a), non dédoublée,
e donne qu'une inflorescence. La coneaulescence comme préeédemment, provoque sa sortie
A noend supfrieur.

Une telle morphologie est trés difficile & expliquer si on considére Vensemble comme
un sympode,
lg. 26. — Hibisous Syriceus 1, Anisocotylie,

?leurs noeuds de ’anthoeladie. Or, en tenant compte d’une coneaulescence
ﬂ?nliqun i celle de Cuphea, cette division d’une des hélices foliaires coinei-
dait exactement avee 1’apparition d’une deuxidme inflorescence (fig, 25).

k?cul, un bourgeon axillaire se dédoublant en méme temps quiune ébauche
fu‘lmirc peut, & notre avis, eonduire A ce résultat. 8i 1’inflorescence Gtait ter-
Minale elle devrait, au contraire, rester unique,
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Toutefois, nous le répétons, I'idée d'une Anisophyllie
coidale nous semble toute naturelle et nous souhaitons que
prochaines recherches puissent la mettre en évidence de
indubitable.

11 existe d’ailleurs un phénomeéne qui peut fort bien lui ¢
lié: ¢'est UAnisocotylie. (fig. 26).

Connue depuis longtemps (voir Figcdor 1909) elle
pourtant jamais citée comme exemple d’anisophyllie: en eff
presque toujours, les feuilles cotylédonaires sont les seules
étre inégales sur la plante. Cependant le nombre des esp
anisocotyles est trés grand et leur répartition systéma
englobe de nombreuses familles de dicotylédones (voir
1909). Cette inégalité peut, dans bien des cas, étre I'indice
dualisme dans les propriétés morphogénes de la plante. Le
veloppeme‘nt des cotylédons est, en effet, particulier et, nota
ment, beaucoup plus lent que celui des feuilles banales.
aurait donc place pour la réalisation de faibles différene

morphogénétiques.
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