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Résumé : La ramification acrotone est caractérisée par un développement plus important des rameaux 
axillaires en position distale. Bien que très fréquente dans le règne végétal son déterminisme reste 
largement incompris. Un examen détaillé de sa manifestation chez le "géranium rosat" dans différentes 
conditions de croissance permet d'en isoler trois composantes. Les deux premières sont la manifestation 
de gradients fixés de potentiel de croissance dont I'établissement intervient h un stade ontogénique 
précoce. Elles sont étroitement liées à la séquence morphogénétique d'initiation des méristèmes axillaires 
successifs. La troisième est plus opportuniste et pourrait résulter de contraintes d'éclairement liées h la 
géométrie de l'occupation de l'espace. 

Mots clés : ramification, acrotonie, Pelargonium, géranium rosat. 

Abstract: Acrotonic branching refers to the superior development of distal axillary shoots along the 
supporting branch. Although acrotony is quite common the underlying physiological mechanisms remain 
unknown. A careful study of the acrotonic growth habit of "géranium rosat" in various conditions 
allows one to distinguish three components. The first two are consequences of fixed gradients of growth 
potential that seem to set up at an early stage of ontogeny. They are tightly related to the morphogenetical 
sequence of initiation of the successive meristems. The third component is more variable and is 
probably related to competition for light due to mutual shading. 

Key words: branching, acrotony . Pelargonium, géranium rosat. 
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L' Xe tenne acrotÓ$e await été introduit par les morphologistes 
&:.(Troll 1939; Rauh 1939; citi par ChaÏnpagnat et 

ur caractériser la ramifícation,,des arbres par 
eye des buissons. La ramification acrotone fait 
e à la'préséahce des bourgeons apicaux sur le 

C e u x 4  se développent en pousses longues 

al. (Arias et Crabbé 1975; 
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de reprise de végétation (février -mars dans l'hémisphère 
Nord). La mise en évidence de ces différences de réactivité 
est réalisée en étudiant l'évolution, au cours de la saison, des 
potentialités de reprise de croissance de bourgeons, dans dif- 
férentes conditions de température. Cette aptitude au débour- 
rement est évalute soit sur des bourgeons isolés (boutures 
d'un noeud), soit sur des rameaux intacts. Le second résultat, 
peut-être plus essentiel, est que l'expression de cette acro- 
tonie de débourrement est dépendante de l'intégrité de l'axe : 
elle se révèle le plus souvent très atténuée sur bourgeons 
isolés. Dans le cas de la bourdaine (Rhamnusfrangulu L.) il 
a même été montré une influence directe de l'axe, consistant 
essentiellement en une inhibition basipète, sur les capacités 
de débourrement d'un bourgeon axillaire unique (Meng 
Hom et al. 1975). 

Ces résultats tout à fait intéressants au demeurant ne per- 
mettent pas de proposer facilement une hypothese explicative 
sur le plan physiologique pour au moins trois raisons. (i) La 
mise en évidence en laboratoire d'une réactivité plus grande 
de certains bourgeons ne se traduit pas nécessairement dans 
la nature par un débourrement différencié. De nombreux cas 
d'acrotonie résultent de croissance différentielle : les bour- 
geons débourrent de façon homogène, leur comportement ne 
s'individualisant qu'ultérieurement. C'est par exemple le cas 
du mûrier (Moms alba L.) étudié par Suzuki et Kitano 
(1989). C'est Cgalement le cas du tilleul (Tilia plutyphyllos 
Scop.) et celui du charme (Calpinus betulus L.) examinés par 
Champagnat et al. (1971). La relation de causalité entre le 
critère physiologique qu'est l'aptitude au débourrement et le 
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critère morphologique qu’est la longueur du rameau est donc 
obscure. (ii) On connaît des cas d’acrotonie par croissance 
différentielle non liée à un gradient significatif des capacités 
de débourrement mesuré au laboratoire : c’est notamment le 
cas du cerisier (Prunus avium L.) cité par Champagnat et al. 
(1971) également étudié par Arias et Crabbé (1975). Dans 
cette espèce une nette préséance du groupe de bourgeons api- 
caux s’exprime le plus souvent sur l’arbre. Or les capacités 
de débourrement des boutures à un noeud prélevées en fin de 
période hivemde ne different pas selon la position sur le 
rameau du fragment prélevé. Sur rameau entier, on n’.observe 
pas non plus d’acrotonie de débourrement, mais un léger 
retard des bourgeons en position médiane par rapport aux 
bourgeons situés aux extrémités du rameau. (iii) Par ailleurs 
et plus fondamentalement le gradient acropète croissant de 
réactivité (qui est le facteur de préséance invoqué) n’est pas 
l’apanage du bois d’un an. La ramification du rameau de 
l’année peut être expérimentalement provoquée par pince- 
ment et se révèle également acrotone (elle est d‘ailleurs 
expressément désignée comme telle par Mauget et al. (1980) 
&tudiant le noyer par exemple) : la proportion de bourgeons 
qui débourrent est plus grande dans Ia zone apicale et le 
développement des pousses engendrées est supérieur. Un 
gradient acropète de potentialité existe donc dans la pousse 
feuillée de l’année. Champagnat (1965) souligne également 
qu’ “un axillaire est d’autant plus facile à inhiber que la sai- 
son est avancée et qu’il est loin du sommet” de la pousse 
herbacée du végétal ligneux. Enfin Crabbé (1987) rappelle la 
grande généralité de l’existence d’un gradient acropkte esti- 
val d’aptitude au débourrement le long de la pousse de l’année. 

La pousse de l’année est donc le siège d’une acrotonie 
(préséance apicale) dont l’expression morphogénétique 
semble exiger la suppression de la dominance apicale. En 
définitive ce qui caractérise le bois d’un an des végétaux est 
que la ramification est N spontanément acrotone D : ce n‘est 
donc pas le gradient de potentialités (qui préexiste dans la 
pousse de l’année) qui est typique mais son expression sous 
forme d’un gradient de longueurs des rameaux engendrés. 
L‘arrêt de croissance saisonnier entraîne la cessation de la 
dominance apicale (prise au sens strict d’inhibition par un 
apex en croissance du développement des méristèmes axil- 
laires qu’il a engendré). Lors de la reprise de croissance, 
l’antériorité de débourrement du bourgeon terminal et (ou) 
l’intensité initiale de la dominance apicale est insuffisante 
pour empêcher tout développement des bourgeons axillaires 
sous-jacents et plusieurs d’entre eux débourrent et dévelop- 
pent des pousses plus ou moins longues. Les plus longues se 
situent dans la partie apicale du rameau d’un an en vertu de 
la préséance acrotone. La ramification acrotone provoquée 
de la pousse de l’année et la ramification acrotone spontanée 
du bois d’un an résulteraient toutes deux d’une cessation 
momentanée de dominance apicale. Du même coup on peut 
souligner que l’acrotonie (au sens de gradient acropète crois- 
sant de potentialités de développement existant entre axil- 
laires le long d’un axe) n’est pas une spécificité des végétaux 
ligneux. Cette préséance apicale peut s’observer chez des 
plantes herbacées après décapitation de l’apex même si en 
général une telle manipulation est d’abord utilisée comme 
moyen de mettre en évidence la dominance apicale. Si le 
développement d’un ou plusieurs axillaires après ablation de 
l’apex est certainement un argument en faveur d’une inhibi- 
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penser que l’étude de l’évolution de” 
cours de l’arrêt de végétation pourr 
d’information concernant la. nature 
Cependant, il ne paraît pas 
d’aptitude croissante au 
raître à l’automne pour 
réalit6 temporairement 
d’une dormance vraie ( 

cerne autant les arbres 
conséquences morphogènes que chez ces d 
dient contrairement au gradient d’acrotonie 

tiel du buissonnement, permettant aux bourgeons de Ia 
de la plante d’acquérir une préséance suffisante pour 
lopper vigoureusement au printemps suivant (voir en 
lier les travaux de Barnola 1970, 1972). 

axillaires les plus longs en position distale) 

physiologiques en jeu. De fait l’acrotonie du rameau d’un 
d’un végétal ligneux peut se manifester de différentes faço&: 
(i) Les axillaires apicaux peuvent être les seuls à débourrer; 
c’est le cas de l’axe principal du jeune mûrier (Suzuki et“ 
Kohno 1987) ou de jeunes plants de frêne (Fraxinus excelsior 
L.) issus de semis (Champagnat et al. 1971). (ii) Les ax&- 
laires apicaux peuvent débourrer avant les autres et donc 
commencer à croître avant eux; cas de Quercus petraea,: 

nés; c’est par exemple le cas des pousses apicales 
conduit sur plusieurs tiges, dont la période de croi 

Ces différents cas de figure ne sont naturellement’pa 
exclusifs les uns des autres et sont de fait le plus souve 
combinés. 

chez le “géranium rosat” (cv. Rosé), sous-arbrisseau du 
genre Pelargonium cultivé en zone de montagne à 1’Ile de la 
Réunion pour l’huile essentielle extraite de son feuillage e t  
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ériode d’arrêt de croissance. 
cultivar Rosé (de très loin le 

el. et methodes 

végétative, la croissance 
continue. ‘Les ramifica- 
s. Durant cette phase, le 

rents axes est strictement’ hiérarchisé 

croissent elles-mêmes plus rapidement 
tertiaires (fig. 1A et 1B). Ces dernières 

adient acropète des vitesses (acrqtonie) 
limitée à la fraction non florifere du 

cet axe (fig., 1C). Elle 
i fleurissent de façon 

selon un gradient basi- 

_ -  . 

Fig. 1. Représentation schématique du développement d’un 
plant de géranium non taillé au cours de la Ihre année de 
développement. Les boules symbolisent les inflorescences et 
les flèches représentent les apex de rameaux en croissance. 
(A et B) Développement monopodial à partir d’une bouture. 
(C et D) Floraison et croissance sympodiale (C plante 
entière, D axe II). (E) Évolution ultérieure. 

.1- I 

plus lente. I1 est à noter que, bien que terminale, la floraison 
ne détermine pas de changement de direction de la croissance 
et paraît de ce fait latérale. Seule la floraison de l’axe I modi- 
fie la direction de la croissance de l’axe relais et du rameau 
spus-jacent, et détermine l’arrêt de l’extension du “tronc”. 
A l’issue de la période de floraison, la croissance redevient 
monopodiale. En l’absence de taille la plante adopte progres- 
sivement un port décombant : les branches se couchent sous 
leur propre poids sans que l’on note l’apparition de bois de 
réaction. Cet affaissement favorise le développement des 
rameaux dans la partie sommitale de l’arcure (fig. IE). 

La phyllotaxie est spiralée, comptant normalement deux 
hélices foliaires de même sens (dextres ou senestres selon les 
cas). Les hélices ne sont pas systématiquement concordantes, 
c’est-à-dire de même sens sur les ramifications et sur l’axe 
porteur. La phyllotaxie, est grosso modo de type 215 : pour 
joindre deux feuilles insérées sur un même orthostique il est 
nécessaire de réaliser deux tours complets autour de l’axe, en 
joignant au total six feuilles. Le pas évolue dans le temps sur 
une même plante. Les deux premières feuilles de tout module 
sont opposées. En général, à la base d’un rameau la phyllo- 
taxie est proche de la disticité puis évolue rapidement dans 
le sens acropète vers une phyllotaxie alterne. Cependant la 
disticité peut parfois perdurer sur une douzaine de noeuds. 
Cette instabilité de l’angle de divergence a déjà été soulignée 
par Skirvin et Janick (1977). L’originalité de la situation 
tient, semble-t-il, à ce que cette variation de la phyllotaxie 
n’est pas ici associée à un changement de direction de crois- 
sance du rameau (Tomlinson 1978) ou à une croissance 
sympodiale. 

Les caractéristiques architecturales du gSranium’ rosat ne 
permettent pas de le rattacher à l’un des modèles élémen- 
taires types de la classification de Hallé et Oldeman (1970). 
Intermédiaire entre les modèles de Petit et d’Attims, il dif- 
fère du premier par l’absence de dimorphisme entre l’axe 
principal et les branches, et du second par la position termi- 
nale de la floraison. 
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Fig. 2. Représentation schématique d'une succession 
sympodiale (les boules symbolisent les inflorescences, et les 
flèches représentent les apex des rameaux en croissance). 

n 

5 cm 

Plusieurs particularités morphogénétiques du développe- 
ment du géranium rosat justifient de le retenir a priori 
comme modèle dans I'étude de l'acrotonie. Dès leur initia- 
tion les méristèmes axillaires commencent à fonctionner 
(syllepsie). Ainsi des dissections de bourgeons2 effectuées 
sous loupe binoculaire révèlent la présence d'ébauches foli- 
aires à l'aisselle des feuilles avant même que celles-ci 
n'émergent du bourgeon terminal. La dominance apicale se 
manifeste néanmoins par l'inhibition de l'allongement des 
entre-noeuds de la tige principale et des ramifications axil- 
laires, proches de l'apex. L'allongement plus important des 
trois à quatre derniers entre-noeuds sous la première 
inflorescence d'un axe qui fleurit témoigne de la cessation de 
cet effet d'inhibition exercé par l'apex en croissance. La non- 
synchronisation temporaire des activités d'auxèse et de 
mérèse se traduit par une émission foliaire accélérée au sortir 
de la zone de dominance apicale. Cette discordance entre 
rythme d'émission foliaire et rythme d'initiation n'est pas 
sans rappeler le déroulement d'ébauches préformées de 
ramifications proleptiques. I1 reste que les méristèmes axil- 
laires fonctionnent dès leur initiation (ce qui est précisément 
la définition de la syllepsie proposée par Tomlinson et Gill 
(1973)) et sans plus connaître de phase de repos jusqu'à leur 
différentiation ultime en inflorescence. En effet, une autre 
particularité importante du géranium rosat est que celui-ci 
présente un (( développement continu ') sans dormance ni 
rythmicité (alternance de phase de croissance active et de 
repos apparent). 

Pour résumer, le géranium rosat se présente comme une 
plante modèle particulièrement simple puisque tous les 
méristèmes primaires fonctionnent continûment de leur ini- 
tiation à leur différenciation florale. 

Méthodes expérimentales 

Métrologie 
Le critère retenu pour apprécier l'acrotonie est la vitesse 

On utilise le terme de bourgeon (et par extension de 
débourrement) pour faire référence aux zones densément 
méristématiques situées iì l'extrémité des rameaux ou à 
l'aisselle des feuilles et enserrées dans des stipules. I1 n'y a 
pas cependant d'organe nettement différencié et notamment 
pas de feuilles écailleuses. 

d'émission foliaire 
dira donc d'un axe 

que dans ce cas précis, le caractère 
rend tout critère statique peu adap 
d'émission foliaire est naturellemen 
total de feuilles émises pendant:-la.qe 
vitesse actuelle d'émission. foli 

souvent rapportée à la vitesse de développemen 
porteur. 

Par convention, une feuille est déclarée visibl 
limbe dépasse des stipules. 

cation végétative rendue n 
géranium rosat (hybride i 
rameaux de deux noeuds sont prélevées sur des. 
exploitées. Le noeud inférieur est amputé de son 
axillaire et va servir de su 
Le rameau axillaire supé 

(rhizogène) et au Cap 
mottes après 4-6 sem 
de géranium 4- 1/2 terre provenant de 1'horizon.Ap 
sols non perhydratés chromiques typiques (Raunet 
dans des pots d'une contenance de 12 L. Une dim 
hydrique non limitante est assurée par des arrosages fr&. '. 

quents. 

entre-noeuds plus courts, feuilles de plus petite taille, etc. On. 
pourra se reporter à Vincent (1995) pour une étude quantita- 
tive de l'effet du volume de substrat sur le développement de 
l'appareil aérien. 

Dispositifs expérimentaux 
Des observations réal 
sont exposées puis ra 
réalisés en pots. Lor 
dans un champ exploité, les axes ne sont pas choisis en fÒ 
tion d'un critère topologique strict mais en fonction de 1 
morphologie. En effet les récoltes successives re 
rapidement peu pertinente la notion d'ordre de ram 

regrouper les rameaux par classe de vigueur homogène. 
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crotonie en plein champ ; 

ont sélectionnés sur 
se taillées une seule 

(1300 m). Le nombre de 
les axillaires est noté une premFre fois le 

juillet 1992. A cette date 
nt fermé, une récolte aurait déjà eu 
oitation normal. 

n basale d'une série de rameaux : 
pour objectif d'évaluer l'ampleur 
ons existant entre rameaux le long 

parcelle en cours d'exploitation, 
individus au développe- 

Sur chacun d'entre eux on choisit 
oeuds axillés en moyenne 

s peuvent présenter 1 ou 2 noeuds 

és et  négligés dans la suite. 
les rameaux sont décapités au-dessus du noeud 8 et 

toirement dans cinq groupes 
nts définis ci-dessous. TO, 
1 -7; TI, ablation des axil- 

6; T2, ablation des axilliìires de rang 1-5; 
s d a i r e s  de rang 1-4; TI', témoin (pas 

iUes insérées sur l'axe porteur ne sont pas retirées, 
àxillaires sont supprimés. Pour l'ensemble des 

qux,:'on note le nombre de noeuds de tous les rameaux 
&es,subsistant. Trois mois plus tard (3 juin 1992), on 

feuilles produites par l'apex de chacun 

q s . : ' . '  ".- 
@&?).':4.0n compare le développement des.axi1- 

wt .... - -  "& "3Un:lot. . '.." témoin à celui des axillaires de même 
gg&ëau ddapité. La floraison terminale du rameau 
,:;;i... . ,_  

Fig. 3. Production foliaire des 13 rameaux axillaires basaux 
de géranium rosat (numérotation acropkte) pendant 3 mois de 
croissance au champ. Les barres verticales représentent plus 
ou moins l'écart-type de la moyenne. 

6 ,  i 

témoin permet en outre de comparer l'effet du virage floral 
à celui d'une ablation de l'apex. 

Le 23 février 1993 (été austral) une plantation en pot 
(90 plantes) est mise en place en altitude (800 in). Les 
mesures débutent le 12 mai 1993, l'axe I a alors environ 
20 noeuds. On sélectionne un rameau basal par plante, comp- 
tant environ huit feuilles, 13 moitié d'entre eux est décapitée 
au-dessus du 6ème noeud. A compter de cette date, on enre- 
gistre, toutes les 2 semaines, le nombre de feuilles et d'inflo- 
rescences de chacun de ces axes et de tous leurs axillaires 
jusqu'au 7 octobre 1993. 

Résultats 
Expression du gradient acrotone en plantations de plein 

champ 

Extension du gradient d 'acrotonie 
La figure 3 retrace la production des axillaires 1 - 13 obtenue 
en 3 mois. Pendant cette même période l'axe porteur a pro- 
duit 12,8 feuilles en moyenne. La floraison des axes porteurs 
qui comptent environ 27 noeuds, débute alors à peine. 

On observe que la vitesse de développement des axillaires 
est très inférieure à celle du rameau porteur (moins de la 
moitié pour les plus rapides). D'autre part on note que le gra- 
dient d'acrotonie s'étend sans limite apparente sur toute la 
portion échantillonnée. 

La production foliaire de la période est une mesure de la 
vitesse moyenne mais ne renseigne pas sur d'éventuelles 
variations de la vitesse instantanée. Or, à moins de supposer 
que la vitesse croît indéfiniment avec le rang d'insertion, il 
faut supposer que Ia vitesse instantanée n'est pas constante. 
C'est vraisemblablement l'évolution de la vitesse instantanée 
(avec par exemple un ralentissement progressif plus ou 
moins précoce de la croissance selon le rang d'insertion) qui 
peut expliquer les différences de vitesses moyennes observées. 
C'est notamment pour tester cette hypothèse que les suivis de 
croissance présentés plus bas ont été entrepris. 

Effet de 1 'ablation d'une fraction basale d'une série acrotone 

Les résultats sont consignés dans le tableau 1. Pour chaque 
traitement et chaque position de rameau figurent la moyenne 

de rameaux 



Tableau 1. Accroissement moyen des rameaux axillaires résiduels de géranium rosat après amputation d'une fraction .. 
plus ou moins importante d'entre eux. 

T3 - - - - 2,79(0,44) 4,95(0,39) 5,28(0,35}. ;;5,56 
T2 - - - - - 5,17(0,32) 5,56(0,24): ,;..5,72 
T1 

J I? I, p.".p;-~3$:- - - - - - - - TO 
,A L I . H 

Nota : L'axe wrteur est décapité au dessus du huitième noeud. La numérotation des rameaux axillaires est acrodte. La valeur j- -+%~!%$%$ 
entre parentheses est I'écart-type de la moyenne (n = 18). 

Fig. 4. Effet de l'amputation d'une fraction plus ou moins 
importante des rameaux axillaires de géranium rosat en 
position basale, sur la croissance ultérieure des rameaux non 
amputés (les rameaux non représentés correspondent aux 
rameaux supprimés). La période de croissance s'étend sur 
3 mois. 

-Y T, IL 
I T 0  

ra-g de Faillaire 

des accroissements et l'écart-type de la moyenne. 
On observe que le développement d'un rameau quelcon- 

que est peu ou pas influencé par la présence ou l'absence de 
rameaux axillaires en position basale. Cela suggère que les 
relations de compétition entre rameaux sont faibles ou inexis- 
tantes. L'ablation des rameaux inférieurs n'entraîne aucune 
croissance compensatoire perceptible et induit donc un défi- 
cit de production important à l'échelle du rameau porteur. 

La figure 4 reprend les données du tableau 1 et permet de 
visualiser les accroissements moyens par niveau d'insertion 
pour les différents traitements. 

Expression du gradient acrotone en l'absence de floraison 
La figure 5 représente l'évolution du nombre moyen de feuil- 
les formées par rameau axillaire, en fonction du nombre de 
noeuds que compte l'axe II porteur. Pendant la période 
d'étude (3,5 mois, environ) le rameau porteur produit envi- 
ron 20 feuilles. Seuls quelques rameaux axillaires de l'hélice 
foliaire paire sont représentés. La figure 6 retrace pour les 
axillaires 1 - 19 les vitesses de développement relativement 
à l'axe porteur. L'examen de ces graphiques appelle trois 
remarques. (i) Les vitesses de croissance des axes III, rela- 
tivement aux axes II (pentes des droites de régression) sont 
stables, considérées sur l'ensemble de la période, malgré de 
faibles variations autour de la moyenne (fig. 5). En particu- 

Fig. 5. Ajustement lin6ak-e de la. relation 
du rameau axillaire et la longueur du rameau po 
de croissance en pot de plants de géranium ro 
point correspond 2 la moyenne de 34 couples 
no 2 (+), no 4 (m), no 6 (A), no 8 (X), 
no 16 (O)). 

lier, on ne décèle pas de tendance à un ralentissem 
axillaires de la base. (ii) D'autre part, on note l'e 
d'un fort gradient des vitesses entre les premiers 'd 
puis celui-ci s'annule (fig. 6). (iii) Enfin, la vitesse 

tance actuelle à l'apex du rameau porteur, ce 
improbable un quelconque contrôle apical de cette 
tion. Ce gradient de vitesse reflete plus vraisemb 
un gradient fixé de potentiel de développement e 
laires successifs. 

Pour tenter de mettre en relation l'exten 
et la séquence morphogénétique d'initiation 
lantes, des dissections de bourgeons prov 
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n du bourgeon axillaire sous 

noeuds de longueur nulle 
4 4 5 4 4 4 4 4 3 5 4 3  

3 3 4 3 3 3 4 4 2 4 3 2  

4 4 4 4 5 4 ' 5  5 5 5 5 5 

1 ? 1 2 ? 1 1 1 1 1 1 1  

Fig. 7. Représentation schématique de quelques stades repères 
au cours du développement d'une ébauche foliaire de géranium 
rosat. Par convention, on appelle primordium les stades I et 2, 
et ébauches les stades 3 et ultérieurs, c'est-à-dire jusqu'à ce 
que la feuille dépasse des stipules (feuille dite visible). 
Observation sous loupe binoculaire (X40). 

de la vitesse moyenne. 

surrection de 
I'initium foliaire différenciation des 

stipules 

rganes initiés avant débourrement, cor- 
ou six axillaires au potentiel manifeste- 
On note que l'axillaire no 7, dont la 

les stipules dépassent la 
future feuille 

s. L'extension du gradient acrotone 
exactement au nombre d'organes 

l'initiation foliaire. 

no 2 (m, no 3 (A), no 4 (X), no 5 (o), no 6 (o).. ,. 



Fig. 9. Émission foliaire des rameaux axillaires de géranium 
rosat au cours de 6 semaines suivant la floraison de l’article 
porteur, en fonction de leur rang d’insertion par rapport à 
l’inflorescence terminale. La barre verticale correspond à 
plus ou moins l’kart-type de la moyenne. 

’e 5 1  t 

-12 -11 -10 -9 -8 -7 -6 -5 -4 3 -2 -1 O 
r a g  d‘¡&on sous I’inflorescence (o = relais syrrpodial) 

cune des deux hélices foliaires. On peut noter que l’écart de 
développement des axillaires cinq et six s’ascélère à compter 
du 26 août (15èmme semaine post ablation). A cette date, 30% 
des axillaires cinq et six du lot décapité ont fleuri, contraire- 
ment au témoin qui ne compte aucun axillaire de rang cinq 
ou six fleuri jusqu’en fin d’expérimentation. L’initiation flo- 
rale qui entraîne une accélération passagère de l’émission 
foliaire vraisemblablement du fait de la suppression de la 
dominance apicale (Vincent 1994) a un effet spécifique 
important sur l’accroissement du différentiel de croissance 
des axillaires cinq et six à compter du 26 août. 

En se restreignant aux 11 ou 15 semaines qui suivent 
l’ablation, on peut estimer l’effet propre de celle-ci en calcu- 
lant le taux de multiplication de la vitesse moyenne de déve- 
loppement pour les différents axillaires (cf. tableau 3). 

On peut noter que le gradient de vitesse entre axillaires 
successifs n’est pas aussi régulier que dans l’exemple précé- 
dent, notamment du fait d’un sur;développement sensible des 
rameaux axillaires de l’hélice foliaire impaire. Cette aniso- 
cladie hélicoïdale est d’ailleurs assez fréquente et peut égale- 
ment se manifester par une teneur en essence plus élevée des 
feuilles de l’une des deux hélices (données de Yoshida 1961). 
On constate néanmoins que l’accélération du développement 
respecte précisément l’ordre d‘insertion sous la plaie de 
taille. La décapitation n’a pas simplement amplifié les écarts 
de développement mais accentué le gradient acrotone initial. 

L’ablation de l’apex entraîne donc une accélération sensi- 
ble et durable du développement des quatre axillaires les plus 

regroupés en fonction non plus de leur rang d‘insertion 
de leur distance à l’inflorescence du porteur. 

Les productions axillaires des 6 demières-.s 
suivi (du 26 juillet au 7 octobre) sont représe 
figure 9 pour le relais sympodial et les 12 axillaires’ 
jacents . 

On observe un net gradient acropète des vitesses 
loppement sous l’inflorescence. Le virage floral 
comme un pincement de l’apex, une réaction acro 
semble cependant plus vigoureuse et qui conce 
six derniers rameaux axillaires initiés avant 
L’effet accélérateur est particulièrement net 
derniers axillaires. 

Discussion et conclusion 
Selon les conditions expérimentales l’expression du gradi 
d’acrotonie varie considérablement. En pot (c’est-à-dire 
condition de faible vigueur et en l’absence de toute 
inter-individuelle) on peut dissocier deux composante 
gradient acropète des vitesses d’émission foliaire, c 
étant d’extension limitée : une composante basale 
composante apicale. En plein champ dans desxondïaons 
vigoureux développement végétatif le gradient. acrÖton 
semble au contraire s’étendre sans limite apparente h 
fraction non florifère du rameau. 

La première composante concerne la fraction 
c’est-à-dire les sept premiers axillaires qui présentent; u 
développement plus lent que les suivants. Ce gradi 
vitesse d’émission foliaire est stable. Le fait que son 
sion soit limitée aux premiers axillaires incite à..y 
l’expression d’une contrainte subie par ces méristème 
laires lors de leur développement initial. En effet, les axil 
laires basaux d’ordre i sont sous la double dominanc 
l’apex d’ordre i-1 et de l’apex d’ordre i-2, les plus ba 
étant soumis le plus longtemps à cette double contram 
puisqu’ils sont initiés les premiers. Sous l’hypothèse qu 
l’importance (durée et (ou) intensité) des contraintes subi 
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‘s’opère à partir d’une structure axillaire 

observée de la 

ient d’acrotonie 

de nature chimique et résulter 
e la dominance apicale dont il est 
une médiation chimique même si 

évidence dans des cas bien plus 

t Cacrotonie est ‘asso- 

utation d’une frac- 

la plaie de taille sont largement déve- 
iip& par une réaction acrotone : tous les 
sont Bgalement accélérés (Vincent 1994). 

Ces deux composantes du gradient d’acrotonie semblent 
être la manifestation de gradients de potentiels de croissance 
fixés dont la détermination a lieu à un stade ontogénique 
jeune. I1 est peu vraisemblable que des inhibitions corrélatí- 
ves interviennent pour entretenir ce gradient de potentiel 
après que celui-ci a été fixé. En particulier on ne décèle pas 
de croissance compensatoire par les rameaux axillaires supé- 
rieurs en cas d’ablation des rameaux axillaires inférieurs, 
suggérant un faible niveau d’interdépendance entre rameaux 
voisins, Il n’est cependant pas exclu que ces gradients soient 
ultérieurement modifiés ou amplifiés sous l’effet de nou- 
velles corrélations morphogénétiques et (ou) par des phéno- 
mènes de type compétitif au sens large du terme. On sait par 
exemple que I’organogenèse florale qui représente un certain 
coût (métabolique, énergétique . . .> obère le développement 
ultérieur des rameaux les moins vigoureux et peut donc 
accentuer un gradient initial en ralentissant encore les axil- 
laires les plus lents (Vincent 1994). 

Le gradient acrotone en situation de plantation de plein 
champ se distingue de celui observé en culture en pots par 
une extension plus importante. Selon toute vraisemblance ce 
comportement particulier a une origine toute différente de 
celle des deux premières composantes précédemment exami- 
nées. L’explication la plus plausible est que l’importance du 
développement végétatif ajoutée à la faible extension du 
“tronc” dont l’allongement est interrompu par la floraison, 
entraînerait une gêne mutuelle entre rameaux, liée à leur foi- 
sonnement et à une compétition pour la lumière. Un éclaire- 
ment suffisant ne serait plus assuré pour tous les rameaux, 
ce qui entraînerait chez cette plante héliophile un sous- 
développement des rameaux les plus défavorisés. Les axillaires 
d’ordre III, dont le développement est significativement plus 
lent que leur porteur (même en condition de forte vigueur), 
se voient inéluctablement dépassés par des axillaires de 
même ordre et de rang d’insertion plus élevé et ne conservent 
que temporairement une position périphérique favorable du 
point de vue de l’éclairement. Cette extension du gradient 
acrotone résulterait donc essentiellement de contraintes géo- 
métriques et ne serait pas liée strictement à l’ontogénie, 
c’est-à-dire la topologie du système ramifié. Un suivi de 
croissance en conditions de plein champ permettrait sans 
doute de confirmer le ralentissement progressif des axillaires 
basaux d’ordre III et plus. La nécrose et l’élagage naturel de 
ces mêmes rameaux, que l’on observe dans des plantations 
abandonnées qui ne sont donc plus récoltées constituent 
également une confirmation indirecte de l’effet défavorisant 
de leur localisation au sein de l’architecture de la plante. 

Finalement, l’acrotonie du géranium rosat aurait au moins 
deux causes distinctes. D’une part elle est liée à l’existence 
d’un double gradient acropète croissant des potentiels de 
développement, l’un dans la région basale et l’autre dans la 
région apicale. Ces gradients de potentialités stables des 
rameaux peuvent être mis en relation avec les conditions 
d’initiation des méristèmes axillaires dont ils dérivent, sug- 
gérant fortement l’implication d’un effet, direct ou indirect, 
de la dominance exercée par le méristème apical. Cependant 
ces gradients sont par nature même d’extension limitée et ne 
suffisent pas à expliquer l’ampleur observée du gradient 
acrotone en condition de fort développement végétatif. 
L’explication proposée est que le différentiel de vitesse, 
défavorable aux rameaux axillaires, entraîne une détériora- 
tion progressive des conditions d’éclairement dont bénéfi- 
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cient les apex de ces rameaux qui ne parviennent pas à se 
maintenir en position périphérique, leur développement étant 
alors ralenti. 

Il paraît difficile de généraliser ces causes aux autres cas 
d’acrotonie décrits précédemment. Il est possible que l’avan- 
tage conféré aux fractions apicales du fait de leur position 
périphérique joue un rôle dans certaines situations de fort 
développement végétatif chez d’autres espèces. Il ne peut 
être que secondaire et ne peut expliquer l’acrotonie de 
débourrement par exemple . . . Il nous semble en revanche 
que l’on peut tirer parti du cas du géranium pour proposer 
un nouveau point de vue dans l’étude du déterminisme de 
l’acrotonie. Puisque ce gradient acrotone semble être essen- 
tiellement un gradient préfixé de potentialités (et n’exprime 
donc pas un équilibre compétitif) il faut étudier la phase 
d’établissement de ce dernier. Comme il a été souligné en 
introduction et comme nos résultats relatifs à la précocité de 
l’établissement des potentialités d’un rameau le confirment, 
c’est vraisemblablement au cours de la saison de végétation 
qui voit l’initiation du méristème axillaire, qu’il faut porter 
les efforts d’investigation et non pas lors du débourrement 
printanier de l’année suivante. Il ne faut pas écarter cepen- 
dant de façon trop catégorique toute possibilité d’interven- 
tion de la dormance dans la modification des potentiels de 
croissance. La période hivernale de repos apparent est en 
effet associée à des changements physiologiques majeurs 
comme la modification des sensibilités des bourgeons aux 
températures et substances de croissance (Arias et Crabbé 
1975; Mauget 1987). Le rôle morphogène de la dormance 
dans certains cas de basitonie parait d’ailleurs bien établi 
(Bamola et Crabbé 1991). 
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