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FORMES ET DEVELOPPEMENT DES « PANDANUS»
MALGACHES

Le plus récent recensement (STONE, 1970 b) des cspéces mal-
gaches du genre Pandanus donne 71 espéces dont 2 sont vrai-
semblablement introduites (P. edulis et P. wutilis) et b particu-
lierement mal connues. Trois autres espéces ont été récemment
décrites, P. biceps (STONE et GUILLAUMET, 1970), P. pristis (STONE,
1971), P. peyrierasii (STONE et GUILLAUMET, 1973).

Toutes, & ’exception des 2 introduites, paraissent endémiques
et se groupent en 11 sections dont 6 certainement propres & Mada-
gascar: Acanthostyla, Rykiella, Foullioya, Martellidendron, Ste-
phanostigma et Lonchostigma.

Il faut bien avouer d’ailleurs que la division du genre en
section et le classement des espéces sont encore imparfaits. Ainsi
si la section Acanthostyla semble bien établie, on ne connait pas
encore les fleurs males de la section Rykiella, la position de Ste-
phanostigma n’est pas trés stre (SToNE, 1970a, p. 114), et P.
biceps rattaché & Vinsonia, bien qu’ayant de nombreux ecaractéres
de la section Pandanus, fut ensuite placé dans la section Mammil-
larisial

Des espéces sont encore 2 nommer, des découvertes possibles,
des regroupements & effectuer; enfin beaucoup de choses sont
encore i faire quant au développement, & la biologie, & 1’écologie,
a la répartition géographique. L’étude des formes architecturales
des espéces malgaches de Pandanus peut apporter des précisions
importantes dans la connaissance du genre; 'étude de Vaequi-

* 0.R.S.T.0.M., Centre de Tananarive, B.P. 434, Tananarive, Mada-
gascar. ] :
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sition de ces formes permettant de mieux saisir les rapports qui
existent entre les différents types.

LES FORMES

A partir du récent inventaire des formes architecturales établi
par HALLE et OLDEMAN (1970), les Pandanus malgaches se par-
tagent entre quatre modeles:

— arbres monocaules, inflorescences femelles axillaires (inflo-
rescences méiles encore inconnues): «modéle de CORNER »;

— arbres ramifiés

— gtructure articulée, la floraison terminale entrainant
Parrét de croissance de 'article: « modéle de LEEUWENBERG »;

— tronc monopodique & croissance rythmique, conférant
une disposition verticillée ou subverticillée aux branches latérales
qui sont & floraison terminale: « modéle de SCARRONE »;

— trone monopodique & croissance continue, les branches
¢tant alors disposées sur le tronc de fagon continue et diffuse:
« modéle théorique » IIT ¥,

Le modéle de CorNER

Ce modale a 8té reconnu récemment dans le genre Pandanus
par la découverte de P. princeps (fig. 2,1 et pl. XXXTX, 1).

Larbre est monocaule, atteignant b & 6 métres de haut; les
feuilles, jusqu’a 3 meétres de long sur 0,20 de large, sont groupées
au sommet du tronc. Les inflorescences femelles apparaissent &
I'aisselle des feuilles inférieures (pl. XXXIX, 2). La grande simili-
tude de port que cette espéce présente avec certaing palmiers
Iui & valu son nom **,

* (o modsle prévu par HALLE et OLDEMAN a cessé d’8tre théorigue depuis
longtemps; ces auteurs ayant décelé son existence chez des Composées (HALLE,
in Utt.). A seule fin de me conformer & la terminologie que je trouve person-
nellement inadéquate, employée par ces auteurs et & la demande de 'un d’entre
eux, je dédie ce modéle & mon ami STONE, éminent spécialiste du genre Pan-
danus.

#% ¢ This new species, named on account of its similarity in habit and
especially the position of its spices to certain palms (¢ Prineipes ) ...’ (STONE,
1970b, p. 588).
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Fig. 1 — Tloraison ¢t ramification.

1. Développement de deux bourgeons axillaires aprés la floraison chez
P. stellatus (x 1/6); 2. Diagramme; 8. Développement d’'un seul bourgeon
axillaire, diagramme; 4. Ramification aprés la premiére floraison d’un
Pandanus appartenant au modéle de LEEUWENBERG, départ de trois bourgeons;
[ 5. Inflorescence terminale du méme Pandanus (X 2/9); 6. Diagramme par-
‘ tiel de l'inflorescence.
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L’inflorescence est composée d'un unique syncarpe et entourée
d’'une dizaine de feuilles ou bractées trés différentes des feuilles
précédentes par leur taille, leur forme et ’absence d’épines ailleurs
qu’au sommet,

Ces axes inflorescentiels axillaires sont & rapprocher du déve-
loppement végétatif des bourgeons axillaires observés chez d’autres
Pandanus (STONE, 1970a, p. 127 et GUILLAUMET, 1972) et des
rameaux latéraux de la section Acanthostyla. Dans le premier
cas, sans possibilité de se ramifier, ils font office de bulbilles §’ils
peuvent se détacher, ou périssent; dans le second cas, ils ont la
possibilité de donner des inflorescences et de se ramifier. Les
inflorescences de P. princeps n’ont pas acquis cette faculté de se
ramifier et digparaissent quand le cycle de reproduction est
achevé.

PERRIER DE LA BATHIE avait déja signalé ce modéle et la dia-
gnose de P. longissimepedunculatus précise: « stipes 4-6 m altus,
erectus, haud ramosus... Spadix foemineus «lateralis » (fide Per-
rier}), in axilla foliorum obtectus,... » (MARTELLI et PICHI-SERMOLLI,
1951, p. 158). MAwreLLI, auteur de cette description, semble
avoir été surpris par la position des inflorescences indiquée sur
Péchantillon; position que confirme Prcrr-SErMoLLI: « Les inflo-
rescences sortent des bourgeons latéraux cachés dans les feuilles »
(ido).

Les autres Pandanus malgaches sont ramifiés, les axes pouvant
étre dquivalents ou non.

La floraison est terminale sur toutes les espéces que j’ai pu
voir (pl. XL, 1); le fonctionnement du méristéme terminal est
done stoppé et celui-ci sera relayé par un ou plusieurs bourgeons
axillaires des feuilles précédant I’inflorescence (fig. 1 et pl. X1, 2).
Cette succession d’articles, croissance sympodique, peut &tre
générale, trone et branches, ou limitée seulement aux branches,
le méristeme principal ne disparaissant pas et continuant de
croitre sans se diviser.

Le modéle de LEERUWENBERG

Le modeéle de LEEUWENBERG Se définit par une structure
articulée oll l'arrét de croissance de chaque article est dit a la
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2 — Pandanus princeps, Inflorescences @ en position axillaire.
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2 — Pandanus dyckioides. Infrutescence terminale et départ du rameau
de remplacement (cl. G. CREMERS).
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1 — Pandanus dyckioides. Modéle de SCARRONE & . 2 — Pandanus de la section Heterostigma. Modele
- eroissance tardivement limitée des branches. de SCARRONE & croissance des branches précocement li-
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floraison. Il y a apparition de deux autres articles, rarement plus;
Parbre adulte est régulidrement ramifié, quatre ou cing fois,
selon une fatsse dichotomie. Lia premiere ramification n’est
vraisemblablement pas toujours due & une floraison, mais le
méristéme semble disparaitre pour une raison inconnue comme
chez d’autres espéces signalées par HALLE et OLDEMAN (p. 39).
D’autre part chaque floraison n’est pas suivie d’une double rami-
fication.

Ce modele est représenté dans plusieurs sections: Dauphinensia,
Martellidendron, Lonchostigma (fig. 2, 4-11 et pl. XLI, 1). Il est,
semble-t-il d’aprés Viconographie, courant dans le genre.

Les :Pandanus malgaches & rameaux différenciés appartiennent
*gux modsles de ScARRONE et de STONE, selon que le tronc mono-
- podique a-une-eroissance rythmique ou non, conférant aux rameaux
“latéraux une digposition en verticilles (ou subverticilles), ou con-
“tinue et diffuse. .

Dans certains types architecturaux existe une extraordinaire
différence de taille entre les feuilles du trone et celles des rameaux
latéraux; anisophyllie qu’il ne pouvait y avoir dans les modéles
précédents dont Iun n’avait qu’un méristéme végétatif actif et
Vautre des méristémes ayant tous la méme valeur.

La ercissance des rameaux latéraux est étroitement dépendante
du méristéme terminal; on peut ainsi distinguer trois catégories,
formeles comme toute classification, olt se rangent les arbres,

—gdultes évidemment, relevant des modeles- de SCARRONE et de
STONE: A

— croissance des bramches précocement limitée par le méri-
stéme terminal. Si les rameaux latéraux apparaissent d’une facon
continue, modéle de STONE, leur dimension croit progressivement:
4 mesure que le méristéme terminal s’éloigne d’eux. Quand le
développement est rythmique, modéle de SCARRONE, introduisant
une golution de continuité entre chaque verticille, les rameaux
inférieurs semblent échapper en partie & l'influence du méristéme
terminal. Les deux ports qui en résultent, bien que se ressemblant,
n’en sont pas moins différents: le premier est coniféroide,. le
second pyramidal. :

— croissance des branches tardivement limitée. Les branches
ont pratiquement toutes la méme dimension, relativement espacées

18,
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Fig. 2 — Modeéles de CorNER et de LEEUWENBERG.

1. P. princeps, sect. Rykiella (2132; échantillon J.-L. GuUirLAvMET); 2.
P. platyphyllus, sect. Rykia; 8. P. rollotit, sect. Bykia (2402); 4. P. erectus,
sect. Dauphinensia (2401); 5. P. erectus ou karaka, sect. Dawphinensia (2563);
6. P. dauphinensis, sect. Dauphinensia; 7. P. centrifugalis, sect. Dauphinensia
(2400); 8. P. mammillaris, sect. Mammillarisia (2173); 9. P. androcephalanthos,
sect. Martellidendron (2174); 10. P. sp., sect. Martellidendron (2130); 11. P.
androcephalanthos, sect. Martellidendron (2032).
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les unes des autres qu’elles soient verticillées ou non; on obtient
ainsi un port qu’il est possible d’inscrire dans un cylindre. On
passe trés facilement du modeéle de SCARRONE & celui de SToNm.

— croissamce des branches mon limitde par l'action du méri-
stéme terminal qui ne produit de mégaphylles que dans les stades
de jeunesse. Deux ports principaux en résultent.

Le modsle de SCARRONE

— croissance des bramches non limitde; les ramifications secon-
daires sont d’abord rythmiques puis lides & la floraison. Elleg
peuvent étre nombreuses sur une méme branche, jusqu’a dix ou
douze. Les branches principales diminuent de longueur de Ia
base au sommet. L’arbre acquiert un remarquable port en boule
puisqu’il se développe sans contraintes dans toutes les directions.
Actuellement seul P. vandamii est connu comme appartenant
4 ce modeéle. Les méristémes sont dans ce modéle extrémement
nombreux (fig. 3,1-4 et pl. XLI, 2).

— croissance tardivement limitde des bramches. Contrairement
au type précédent les divisions des branches sont limitées & cing
ou six. Les egpéces des sections Foullioya, Souleyetia et Mammil-
larisie qui appartiennent & ce modeéle sont gréles, & ramifications
des branches généralement arythmiques (fig. 3,5-11 et pl. XLII, 1).
Sur le tronc méme il y a souvent disparition du rythme (P. stel-
latus) ou acquisition de celui-ci aprés les premiéres ramifications
(P. dyckioides, fig. 3,8); on passe ainsi du modéle de SCARRONE
4 celui de STONE.

— eroissance précocement limitde. 1L y a toujours dominance
du méristéme terminal sur les axillaires; dans la section Hete-
rostigma, les troncs sont épais, les verticilles rapprochés et composés -
de b & 6 branches elles-mémes & ramification rythmique; il en
résulte un port pyramidal (fig. 3,12-11). Chez certaines espéces
(P. myriocarpus, fig. 3,12 et pl. XLII, 2) les branches du verticille
inférienr échappent en partie & l'influence du méristéme terminal
et se redressent remarquablement amplifiant encore ce port
pyramidal. Dans la section Mammillarisia, P. guillawmetii (fig.
3,15 et pl. XLIII, 1) et .P. pichi-sermollii (fig. 3,16) ont un port
trés proche du coniféroide mais avec les branches verticillées.




Fig. 3 — Modéle de SCARRONE.

Type & croissance non limitée des branches et variation dans un méme
modéle. P. vandamii, sect. Mammillarisia, 1, & (2153), 8 (2176), 4 (2170). — ~
Type & croissance tardivement limitée. 5. P. bilamellatus, sect. Foullioya
(2380); P. stellatus, sect. Souleyetia, 6 (2247), 7 (2276), 8 (2053); 9. P. punctu-
latus, sect. Souleyetia (2136); P. pervilleanus, sect. Mammillarisia, 10 (2067),
11 (2068). — Type & croissance précocement limitée des branches. 12. P.
myriocarpus, sect. Helerostigma (2236); 18, P. ambongensis, sect. Heterostigma
(2234); 14. P. bakeri, sect. Heterostigma; 15. P. guillaumetii, sect. Mammil-
larisia; 16, P. pichi-sermollii, sect. Mammillarisia (2226).
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Le modéle de STOoNE

On retrouve ici les trois variantes du précédent, le troisiéme
tout particuliérement remarquable.

— crotssance non limitée des branches. Le seul exemple est
offert par P. emirnensis. Les ramifications sont peu nombreuses,
"trés séparées les unes des autres, simplifiées encore par le fait
que les floraisons ne sont pas toujours suivies de ramification et
par élagage naturel; il en résulte un port trés diffus avec peu de
méristémes terminaux (fig. 4, 1 et pl. XLITII, 2). \

— croissance tardivement limitée. Nous avons vu que dans ce
cas, il y avait passage avee le modéle de SCARRONE. La formation
de racines aériennes & partir des branches est fréquente, les espéces
de ce type ont une tendance marquée % former des fourrds inex-
tricables. Ce modéle est fréquent dans les sections Sowuleyetia,
Mammillarisia et Foullioya (fig. 4, 2-8 et pl. XLIV, 1).

"— croissance précocement limitde. Nous avons avec ce modéle
un des plus originaux et des plus esthétiques du genre (pl. XLIV, 2).
Il ne se rencontre que dans la section endémique Acanthosiyla
(fig. 4,9). Dans la plénitude de son 4ge, I’arbre de ce type pré-
sente un grand fit remarquablement rectiligne de 10 & 12 métres
de haut, terminé par un bouquet de grandes feuilles; le trone est
revétu d'un véritable manchon conique de rameaux latéraux
issus des bourgeons axillaires et disposés en spirales remarqua-
blement réguliéres (pl. XLV, 1), ce sont ces rameaux qui portent
les inflorescences. Ce port d’une réelle beauté a été qualifié de
« coniféroide » par STONE (1970a2) par analogie avec certains
Araucaria. Mais la ressemblance s’arréte 1a, il n’y a pas de dimor-
phisme foliaire entre feuilles du trone et feuilles latérales chez
les Araucaria. Ce port est certainement trés rare dans le monde
végétal actuel et appelle la plus grande attention.

Ce modele, comme celui de CORNER, est resté longtemps
méconnu jusqu’a ce que STONE (1970c¢) en donne une description
remarquable. Il avait pourtant déjd été soigneusement décrit par
DU Prrrr-THOUARS en 1808, qui le comparait trés judicieusement
a un obélisque, puis ensuite dessiné dans les notes d’herbier de
PERRIER DE 1A BATHIE. -

L’apparition des rameaux latéraux est provoquée par une
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certaine « maturité » de l’arbre, elle est indépendante du méri-
stéme terminal. Mais, sauf au stade de sénescence ou la disparition
de celui-ci ne provoque aucun allongement des rameaux latéraux,
la croissance de ceux-ci est vraisemblablement en partie bloguée
par le bourgeon terminal. En effet j’ai pu constater que sur un
jeune sujet sa mort accidentelle avait provoqué un allongement
remarquable des latéraux (pl. XLVI).

Tig. 4 — Modéle de STONE.

Type & croissance non limijtée des branches. 1. P. emirnensis, sect. Rykiella
(2508); 2. P. neoleptopodus, sect. Souleyetia (2636); 8. P. biceps, sect. Mammil-
larisia (3320); 4. P. pristis, sect. Mammillarisia (2177); 5. P. dyckioides, sect.
Souleyetia (2135); 6. P. pygmaeus, sect. Souleyetia; 7. P. freycinetioides, sect.
Souleyetia (2036); 8. 1do (2037); 9. P. pulcher, sect. Acanthostyla. — 10. Dispo-
sition des feuilles du trone et des rameaux axillaires chez P. pulcher.
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REPARTITION TAXONOMIQUE DES FORMES

L’architecture de tous les Pandanus malgaches n’est pas
connue, mais il n’est pas vraisemblable que d’autres modeles
soient découverts. Sur les quelques 71 espéces actuellement connues
je n’en ai étudié qu’un peu plus de la moitié, mais avec les pré-
“cises descriptions de PERRIER DE LA BATHIE et ses remarquables
croquis, on peut avoir une idée de presque toutes les espéces
(environ 60). Il reste une importante lacune pour la section Ste-
phanostigma et pour quelques espéces de Mammillarisia, section
qui semble, quant au port, singuliérement composite.

Section .4eanthostyla.

La section Acanthostyle (endémique; 17 espéces dont 3 peu
connues) est caractérisée par son port « coniféroide » correspondant
an modele de STONE & crdissance précocement limitée des branches.
11 n’est pas impossible que certaines espéces aient un développe-
ment rythmique (modéle de SCARRONE) comme semble I'indi-
quer une photographie de Stowm (1970c¢, fig. 4, p. 148: «Note
relative sizes of trunk and branches and verticillate arrangement
of the latter »).

La description de P. alpesiris (MARTELLI et PICHI-SERMOLLI,
p. 144) ne donne pas de renseignements préeis sur le port * eb
on ne peut savoir s’il est « coniféroide ». Celle de P. petrosus (MAR-
TELLI et PICHI-SERMOLLI, Pp. 153-154) semble décrire un modéle
de ScARRONE ou de STONE **. Enfin P. sparganioides que je connais
du massif de ’Andringitra a une croissance tardivement limitée
des branches et reléverait plutdét du modéle de SCARRONE (pl.
XLV, 2). Ces deux espéces sont d’ailleurs mal connues et ce n’est
pas sans difficultés qu’on les place dans la section Acanthostyla ***,

* ¢ Arbor sine radicibus adventitiis, ramosa, ramis patentibus, dissitus
et 2-3 ramulosis .

#% ¢« Planta gracilis, habitu variabilis, 2-4 m alta, trunco 10-15 em, diam.,
parce ramoso, .. .

*#% < Poggibly to be included but imperfectly known are P. pelrosus Mar- -
telli and P. sparganioides Baker > (Srong, 1970¢, p. 149). 8i dans une autre
publication (1970b, pp. 585-587) cet auteur met en synonymie P. sparganioides
et P. bathiei, incontestablement ¢“.coniféroide’ (*babitu columnari’) ou
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Sl s’avére que ces espéces appartiennent bien & la section Acan-
thostyla, elles représenteraient des formes de passage & d’autres
modeles architecturaux existants autre part.

Section Rykiella.

- Qetite petlpe section endémlque représentée, telle qu’elle est
gdongue actue]lement par quatre espéces, posséderait trois modéles
architecturaux: modéle de CORNER (P. princeps et P. longissi-
mepedunculatus), modéle de LEEUWENBERG (P. macrophyllus) et
modele de STONE & croissance non limitée des branches (P. ime-
rmenszs) Cetite diversité est étrange et tient peut-étre au fait que-
cette section est mal connue: on ne posséde pas de fleurs males,
P. imerinensis était classée dans la section Rykiella (MARTELLL
et Picer-SERMoLLI, p. 166). La récente redécouverte de cette
espéce permettra peut-étre de résoudre définitivement sa position.

Section Foullioya.

Sur les 5 espéces * de cette section endémique, je n’en connais
que quatre qui toutes sont du modéle de SCARRONE & branches
“tardivement limitée dans leur croissance et ayant tendance a
passer au modéle de Stowk. La description de P. malgassicus
n’indique pas le port, mais la taille, 2 & 4 m de haut, le trone
gracile semblent indiquer qu’il appartient au méme modéle.

Section Martellidendron.

Cette section malgache comprend vraisemblablement 2 ou 3
espéces mais dont le statut n’est pas encore bien établi: les 2
sexes de P. androcephalanfos sont connus, mais on ne connait
que la plante femelle de P. cruciatus et la plante méale de P. herma-

“port columnaire, mais souvent réduit’> (MARTELLI ef PICHI-SERMOLLI,

pp- 151-152), il n’en reste pas moins que la position de P. petrosus reste toujours

controversée. Par son port et la structure des feuilles, elle se distingue des

autres espéces de la section. Rappelons enfin que P1cHI-SERMOLLI (MARTELLI

et PICHI-SERMOLLI, p.” 162) rangeait P. sparganioides dans la scetion Rykia!
* P. boivind, trés mal connu, appartiendrait & la méme section.
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phroditus ! Enfin j’ai ramassé une autre espéce qui semble appar-
tenir & cette section et dont j’avais transmis un croquis & STONE
(1970b, fig. 12-0, p. 616). Or en reprenant mes notes de terrain
je me suis apercu que je lui ai donné une copie inexacte du schéma
original, qui est en fait celui de LEEUWENBERG, comme les autres
especes de la section.

Section Stephanostigma.

Nous n’avions jusqu’alors que peu de renseignements sur les
2 espéces * de cette section. L’appartenance de P. analamazao-

_trensis au modéle-de LEEUWENBERG évoquée par la description:

«arbor 6-8 m alta, lata, parce ramosa...» (MARTELLI et PICHI-
SERMOLLI, p. 116) se trouve confirmée par la remarquable récolte
récente de A. PEYRIERAS, entomologiste & I’O.R.S.T.0.M., en
forét d’Analamazaotra.

Sur les pentes du Marojejy, j’ai récolté récemment une espece
de cette section, arbre remarquablement robuste, peu ramifié et
selon un schéma qui suggére trés précisément le modeéle imaginaire,
intermédiaire entre le tronc & croissance limitée et le trone &
croissance monopodique.

Section Lonchostigma.

Trois espéces appartenant au modéle de LEEUWENBERG. P. rol-

1 lotit et P. platyphyllus constituaient au sein de la section australo-

agiatique Rykia la sous section Lonchostigma (STONE, 1970a),
récemment élevée au rang de section par la découverte d'une

| nouvelle espéce, (STONE et GUILLAUMET, 1973).

Les section suivantes ne sont pas endémiques.

Section. Heterostigma.

Cette section, récemment créée par STONE (1970 a, pp. 107-110),
comprend & Madagascar 6 espéces slirement proches les unes des

* Prcui-SERMOLLI (MARTELLI et PicHi- SERMOLLI p. 114) en annongait
une troigiéme.
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autres. Les trois que je connais appartiennent au modéle de -
SCARRONE avec des branches & croissance précocement limitée.
11 semble bien qu’il en soit de méme pour les trois autres espéces.

La régularité des branches, jointe & la persistance des grandes
feuilles terminales, donne & ces arbres un port pyramidal évoquant
celui des espéces de la section Acanthostyla. Une observation super-
ficielle risque d’entrainer la confusion. Nous avons vu que P.
sparganioides présentait cette méme organisation, et il est facile
d’imaginer que ce modéle dérive de celui de la section Acantho-
styla par. apparition rythmique des ramifications.

Une variante de détail importante est réalisée quand les ra-
meanx inférieurs croissent suffisamment pour se redresser et
dépasser largement en longueur les supérieurs allant méme dans
certains cas jusqu’a donner lillusion d’une plante -& plusieurs
trones. Le méristéme terminal de ces branches domine les autres
et posséde des feuilles presque aussi grandes que celui du trone.

Section Dauphinensia.

Sept espéces malgaches, le p‘ort connu de six espéces est du
modéle de LEEUWENBERG, bien qu’il y ait peut-étre un doute
pour P. spicatus. Celui de P. concretus est inconnu.

Section Souleyetia.

Les 11 espéces de cette section se partagent entre le modéle
de SCARRONE et celui de SToNE avee toujours des rameaux &
croigsance tardivement limitée. En fait il peut y avoir passage
d'un modeéle & ’autre dans la méme espéce et sur le méme pied,
par acquisition ou perte du rythme au cours de la vie de 1’arbre.
Ce sont des arbres peu ramifiés assez fréguemment multicaules,
bien reconnaissables dans la nature, bien que ce port se retrouve
dang les sections Foullioya et Mammillarisia.

Section Mammillarisia.

Parmi les 12 espéces actuellement décrites de cette section,
dont trois me restent inconnues (P. connatus, P. sambiranensis,
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P. sawatilis), on reconnait cing modéles principaux: de LEEUWEN-
BERG (P. mammilaris); de SCARRONE & croissance non limitée
des branches (P. vandamii), & croissance tardivement limitée
(P. pervilleanus, P. diffusus, P. aridus) ou précocement limitée
(P. guwillawmetii et P. pichi-sermollii); de STONE & croissance tar-
divement limitée aussi (P. biceps et P. pristis).

P. guillawmetii et P. pichi-sermollii avec leurs grandes feuilles
terminales et leurs rameaux latéraux bien réguliérement déposés
en verticilles et de longueur relativement homogéne ne sont pas
sans rappeler les espéces de la section Acanthostyla.

P. biceps et P. pristis & 1’écologie si particuliere ont un port
difficile & analyser et sont buissonnants.

Enfin les différents pieds rapportés & P. vandamii par STONE
(19702, p. 613) présentent quelques variantes de détail. En parti-
culier alors que le type a des branches & croissance non limitée,
certaines de mes récoltes semblent plutdt ébre a croissance tardi-
vement limitée (fig. 3, 1-4). STONE pensait qu’elles représentaient
peut-&tre une variante taxonomique en se basant sur la longueur
des pédoncules *. Tl n’est peut étre pas impossible que I’écologie
soit pour quelque chose dans ces variations ?

Le tableau 1 récapitule la distribution des differents modéles
par section.

Certaines sections sont, quant au port, trés homogénes: Mar-
tellidendron, Lonchostigma, Heterostigma, Dauphinensia, Foullioya
et Souleyetia doivent étre considérées comme telles car le passage
du modele de SCARRONE au modéle de STONE se réalise dans la
nature; Acanthostyla est peut-étre aussi & classer 1a; d’autres ne
le sont pas du tout: Rykiella, Mammillarisia. Stephanostigma et
Pandanus sont insuffisamment connues.

¥ ¢« The other two differ in having longer peduncles (que le type). Conceiva-
bly they represent a taxonomic variant (variety?) but differ in no other im-
portant feature, so they are included here in the species proper” (SToxi,
1970b, p. 613).




TaBLEAU 1 — Distribution des différents modéles par section.

Modeéles
SCARRONE STONE
o} Nomb:
. & 3 E E 3 % E fotal
F=t o o 2o = Qo 2o s

2] g ‘ g g3 g2 g2 d’espéces *
= E % g o5 QB g SR 3]

g e Ex ¥ = E3 ¥

S 2 g = ga g g g

g A 8 & A g &

Acanthostyla 1 11 14
Ryliella 2 1 1 4
Foullioya 4 (1)** 5
Martellidendron 3 3 (ou 2)
Stephanostigma 1 2
Lonchostigma 3 3
Heterostigma 6 6
Dauphinensia 6 7
Souleyetia 5(3) 2 11
Mammillarisia 1 1 3 2 2 12
Pandanus 1¢ 1

* Ne sont pas comprises dans ce total, les espéces imparfaitement connues.

** (1) espéce passe au modéle de STONE.
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Quand nous aurons pris en considération l’architecture au
méme titre que les autres caractéres, peut-étre les Pandanus
malgaches seront-ils mieux connus.

Développement

Sauf pour les modéles simples qui sont celui de CORNER eb
celui de LEEUWENBERG, pour étudier le développement des dif-
férents Pandanus malgaches, il est préférable de considérer le
type de port tant il est vrai que: « Vappartenance au méme mo-
deéle architectural ne signifie pas que toutes ces especes soient
physionomiquement identiques » (HALLE et OLDEMAN, p. 39).

On peut ainsi définir les ports: en boule réalisé dans le modéle
de SCARRONE & croissance non limitée des branches; pyramidal, -
modéle de SCARRONE & croissance précocement limitée des branches;
coniféroide, modele de STONE & croissance précocement limitée des

. branches; Ildche, modéle de STONE & croissance non limitée des
branches; diffus, modeéles de SCARRONE et de STONE & croissance
tardivement limitée des branches. .

Seul le dernier posséde la forme arbustive, tous les autres
étant représentés par des arbres.

STONE (19702, p. 118) a distingué 7 stades dans la vie des
Pandonus: « (1) seedling; (2) stemless small juvenile; (3) stemless,
large juvenile; (4) juvenile with stem, unbranched, large leaves;
(5) branching adult; (6) full adult; (7) senile or decadent adulb ».

La progression suivante rend compte de tous les cas:

Iére phase: germination *,

2éme phase: acquisition du diameétre définitif du tronc et de la
longueur optimale des feuilles;

3éme phase: allongement du trone;

Modéle de CorNER: apparition de la sexualité

4éme phase: ramification, diminution de la taille des rameaux
et de celle des feuilles avec différentes modalités:

— les rameaux secondaires sont tous de méme valeur; leur

* La germination semble &tre trés uniforme dans toutes les espéces et
tout & fait semblable 4 ce qu’on en connaib chez 'espéce de Céte d’Ivoire,
vraisemblablemerit P. candelabrum Beauv., étudiée par Ginisis (1969).




3%%%%%
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Fig. 5 — Schéma des principales phases de développement. — 1. Modéle de CORNER; 2. Modéle de LEEUWENBERG ;
3. Modéle de SCARRONE & croissance non limitée des branches: port en boule; 4. Modéle de SCARRONE & croissance
précocement limitée des branches: port pyramidal; 5. Modéle de STONE 4 croissance précocement limitée des branches:

port coniféroide; 6. Modsle de 8TONE & croissance non limitée des branches: port lache; 7. Modséles de SCARRONE et de
STONE & eroissance tardivement limitée des branches: port diffus.
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diametre, les dimensions de leurs feunilles dlmmuent de facon
uniforme: modéle de LEEUWENBERG.

— dominance du méristéme terminal: ses feuilles diminuent
réguliérement en taille avec ’dge; celles des rameaux secondaires,
de faibles diamétres, sont comparativement trés réduites. Port
coniféroide et, & un moindre degré, pyramidal.

— égalité presque totale entre les différents méristémes: le
diamétre des ramifications va en décroissant, les feuilles sont
toutes de méme taille et d’autant plus petites par rapport & celles
de jeunesse que les ramifications sont nombreuses. Ports en boule,
lache et diffus.

— la gexualité apparait aprés les premiéres ra,mlflcatlonb et
se continue jusqu’d la mort de l'arbre.

Le dernier stade de la vie des Pandanus, la sénescence, se
traduit par la disparition du méristéme terminal (libérant dans
certains cas les rameaux latéraux) par 'arrét des divisions labé-
rales et par la chute des rameaux.

Les variations foliaires dans le genre Pandanus illustrent par-
faitement la régle de CORNER (1949 et 1964) selon laquelle, chez
les Angiospermes, l'intensification de la ramification entraine
toujours une diminution de la taille des feuilles et du diamétre
des axes:

Modéle de CORNER

P. princeps = diamétre du tronc: 30 cm
longueur des feuilles: 2,80 & 3 m

Modéle de LEEUWENBERG

P. rollotii = longueur des feuilles: arbre divisé 1 fois = 80 cm
arbre divisé 4 fois = 60 cm

Port en houle

P. vandamii = arbre monocaule (pl. XL:VIL, 1): diamétre du trone =
22 cm longueur des
feuilles = 1,50 41,80 m
premieéres divisions (pl. XLVII, 2): diamaétre = 12 cm
longueur des feuilles =
1,10 & 1,20
arbre adulte (pl. XI.1, 2): diameétre des derniéres rami-
fications: 2 em
longueur des feuilles: 50 cm
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Port pyramidal

P. bakeri = plante acaule: longueur des feuilles — 1 & 1,20 m

plante monocaule: diamétre du trone = 20 cm
longueur des feuilles = 2,20 & 2,80 m
adulte: diamsétre des premidres ramifications = 9 em
diameétre des derniéres ramifications = 3 em
" . Port ‘coniféroide
“P. puléher . = plante acaule: longueur des fouilles = -2,80‘ m -
_(pl. XLVILL, 1) plante monccanle: diamétré du trone = 4:35 cm
longueur des femlles = 2 80.. m
arbre adulte (6 & 7 m): diamdtre ‘des; Qermeres
rapfificationy = 25" Roul
Feuilleg du
trone = longweur = 1,80
larggdr = 20 cm
feuilles des rameaux
latéraux = longueur = 50 cm
largeur = 1,2 em
Port ldche
P. emir- = plante acaule: longueur des feuilles = 2,60 & 2,80 m
nensis adulte : longueur des feuilles = 90 cm
(pl. XLVIII, 2)
Port diffus
P. stellatus = plante acaule: stade & petites feuilles de 20 em de long
stade & grandes feuilles de 50 cm de long:
plante monoecaule: diamétre du trone = 4 em
largeur des feuilles = 50 cm
premiéres divisions: diamétre des rameaux = 3 cm
longueur des feuilles = 50 cm
adulte: diamstre des derniéres ramifications = 2,5 em
longueur des feuilles = 35 cm ‘

RELATIONS POSSIBLES
ENTRE LES FORMES DE (PANDANUS» MALGACHES

La figure 6 tente de représenter les relations possibles entre
les formes de Pandanus malgaches. Cet essai est légitime dans
la mesure o il semble que Madagascar posséde des formes non
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1 — Pandanus punctulatus. Modéle de STONE & ervis-
sance des branches tardivement limitée.

2 — Pandanus de la section 4canthostyla. Modele de
STONE & croissance des branches précocement limitée.

*SoYIDBIDUL « SNUDPUDT » S3P JuUadd0]aIP 3 SAOULIOS ‘LANAVIIINY °*r "L

VIigduam

AITX "AVL ‘8% "IOA




VIigaam

=
&
g
=
3
g

I

*SOYINOIDUWL « SNUDPUDT » SAP JUoUWAAT0]PAIP o SIULIOT

ATX "AVI ‘8% "TOA

1 — Pandanus de la section Acanthostyla. Feuilles 2 — Pandanus sparganioides. Bien qu’appartenant
terminales de grande taille et rameaux latéraux dis- a la section Acanthostyla, il présente le modéle de
posés en spirales, & petites feuilles et floriferes. SCARRONE & croissance tardivement limitée des

’ branches. ‘



Pandanus columnaris. Arbre de droite typique. Les 'ran‘leaux latéraux de l'arbre de gauche ont été libérés de
Paction inhibitrice du bourgeon terminal par la disparition de celui-ci.
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représentées ailleurs et que toutes les formes, & exception peutb
&tre de quelques variantes, sont présentes ici.

Le modéle de CORNER, P. princeps et P. longissimepeduncu-
latus, doit étre considéré comme le plus primitif du genre. Les
inflorescences axillaires peuvent &tre fructueusement comparées
avec les rameaux axillaires de la section Acanthostyla qui auraient
acquis la possibilité de croitre végétativement, comparaison
d’autant plus justifiée que PICHI-SERMOLLI considére que la
section... « Rykiella a une plus grande affinité avec Acanthostyla
qu’avec toute autre section de .Pandanus» (MARTELLI et PICHI
-SERMOLLY, p. 157).

Si le méristéme terminal perd de son importance, on passe
assez facilement aux types & croissance des branches tardivement
limitée, puis illimitée du modéle de STONE; de méme par Pacqui-
sition du rythme de ramification, on passe & toute la série du
modéle de SCARRONE; la forme primordiale pouvant étre repré-
sentée dans P. sparganioides, P. pichi-sermollit et plus encore
dans P. guillaumetii,

Les petites formes arbustives des sections Souleyetia et Foul-
lioya correspondraient & une évolution par réduction de taille.

Toutes ces formes appartiennent & des modéles & trone mono-
podique. Le modéle de LEERUWENBERG semblerait le plug isolé,
mais cependant le modéle de SCARRONE n’en différe que par
T'acquisition d'un fonctionnement épicotyle indéfini; 'article épi-
cotyle est devenu un tronc monopode 4 croissance rythmique
(HALLE et OLDEMAN, p. 73). Et on pourrait fort bien imaginer
un terme de passage représenté par un Pandanus dont le fonetion-
nement du méristéme terminal s’arréterait aprés quelques émis-
sions de branches latérales, mécanisme connu d’ailleurs chez
diverses especes végétales; il est trés vraisemblable qu’ une espéce
de la section Stephanostigma réalise ce modéle.

CONCLUSIONS

La diversité du genre Pandanus & Madagascar est des plus
remarquables, or ce genre est trés vraisemblablement originaire de
la région indo-malaise qui compte le plus grand nombre d’espéces.

Madagascar recele des formes originales non représentées

19.




Apparition de la ramification. Disparition de la dominance du
méristeme terminal.
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Fig. 6 — Relations possibles entre les différentes formes de Pandanus malgaches.
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ailleurs et qui sont parmi les plus primitives. Il faut voir 14 un
phénomene de conservation de reliques qui est une caractéristique
insulaire et dont on connait d’autres manifestations & Madagascar -

By

- (Cyathéacées & aphlébies, Nepenthes madagascariensis). En outre,
depuis lisolement de I'ile, il y a eu une différenciation intense
sur place; Iendémisme spécifique du genre Pandanus est total
et ce avec quelques 70 espéces, il se place donc parmi les plus
élevés.

Madagascar doit &tre considéré sous ce double aspect dé centre
de conservation et de centre de différenciation secondaire; peut-
étre les plus importants pour le genre Pandanus.
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RESUME

Les Pandanus malgaches (environ 70) présentent une grande variété
de formes qui peuvent &tre regroupées en 4 «modéles» (au sens' de HALLE'
et OLDEMAN) fondamentaux:

— arbres monocaules (modéle de CORNER)

— arbres ramifiés:

structure articulée (modéle de LERUWENBERG)

trone monopodique & croissance rythmique (modéle de SCARRONE)
trone monopodique & croissance continue (modéle théorique III ou de
StoNE).

Ces deux derniers peuvent passer de 'un & I’autre et présentent 3 expres-
sions différentes (ports) selon le degré de croissance des branches.

Six, ou sept, sections ne possédent qu’'un modele, alors que les trois autres
en ont plusieurs.

Un schéma général de développement est proposé rendant compte des
caractéristiques des modéles cités ci-dessus.

Enfin, il est possible de présenter un schéma évolutif architectural &
partir de la forme monocaule & inflorescences axillaires.

L’auteur conclue que Madagascar est pour le genre Pandanus un centre
de conservation de formes archaiques et un centre de différenciation secondaire.

SUMMARY

The Pandanus of Madagascar (& 70) show a wide range of forms which
can be classified (according to Harr®e and OLDEMAN) into four essential ¢ mo-
dels .

—— a) monocaul trees (CORNER’s model)

— b) ramified trees:

articulated structure (LEEUWENBERG's model)

monopodial trunks with rhythmic growth (ScaArRrONE’s model)
monopodial trunks with continuous growth (theorical model IIT or
STONE’s model).

The two latter definitions might apply to any of the three different variants
(habits) according to the growth forms of the branchs..

Six or seven sections have only one model, the three others have many.

A general scheme of development is proposed in relation to the characteri-
stics of the above quoted models. .

It is thus possible to propose an evolutionary architectural scheme based
upon the monocaul form with axillar inflorescences.

The author concludes that Madagascar is a center of survival of archaic
life forms and a center of secondary differentiation of the genus Pandanus.
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RIASSUNTO

Le specie malgascie del gen. Pandanus (circa 70) mostrano una grande
varietd di forme che possono essere raggruppate in 4 “ modelli *’ fondamentali
(nel senso di HALLE ¢ OLDEMAN):

— alberi monocauli (modello di CORNER)

— alberi ramificati:

a strutfura articolata (modello di LEEUWENBERG)

a tronco monopodiale ad accrescimento ritmico (modello di SCARRONE)
a tronco monopodiale ad acerescimento continuato (modello teorico I11
o di StoxnE).

Questi due ultimi modelli possono passare dall'uno all’altro e presentano
tre tipi differenti (portamenti) a seconda del grado di accrescimento dei rami.

Sei o sette sezioni possiedono un solo modello ciascuna, mentre le altre tre
ne possiedono diversi.

Viene proposto uno schema generale di sviluppo, tenendo conto delle carat-
teristiche dei modelli ora nominati. .

E possibile infine presentare uno schema architettonico evolutive partendo
dalla forma monocaule a infiorescenze ascellari.

L’autore concludendo afferma come Madagascar sia da considerare per il
genere Pandanus un centro di conservazione di forme arcaiche e un centro di
differenziazione secondaria.
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