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RESUME

Cette revue décrit les processus de reproduction chez les conifdres st feuil-
lus d'importance économique dans la zone tempérée de 1'némisphire nord. Tous
ceux quil s'intéressent & la production de semences y trouveront 1'information
esgentielle de base, Les sujets, traités dans un cadre de développement,
sont: (1) la variatlion des cycles reproductifs; (2} les Lemps et patrons de
1'initiation florale; (3) les facteurs du milieu Influengant 1'initiation
florale; (4) 1'induction et 1'accroissement floraux; (5) le pollen et la
pellinisation; (6) le développement et la fertilisation des gamétophytes; (7)
le développement des semences. L'examen de la physicleogie et de 1'écologie de
ces processus a'accompagne, lorsque possible, d'une discussion des Lechniques
culturales et physioclogiques ainsi que des modes d'aménagement qui se =sont
révélés capables d'influencer la production de semences. Chague chapitre se
termine par un résumé suivi des recommandations sur la recherche & faire.

ABSTRACT

This review describes the reproductive processes of most economically impor-
tant nocrth temperate conifer and hardwood Specles. It rcontains essential
background information needed by everyone concerned with sesd production. The
following topies are covered within a developmental framework: (1) variation
ln reproductive cyeles; (2) times and patterns of floral initiation; (3}
environmental factors affecting floral initiation; (%) floral induction and
enhancement; (5} pollen and pollination; (6) gametophyte development and
fertilization; and, (7) seed development. The physiology and ecology of these
processes are examined and where possible cultural, physiological, and manage-
ment techniques which have been shown to affect seed production are also
discussed. A summary, and recommendations For future research, coneludes each
chapter.
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PRODUCTION DE SEMENCES FORESTIERES

Revus bibliographlgue et suggestions de recherche

INTRODUCTION

Durant l'année flnancidre 1979-1980, plus de 5,8 milliards de semences d'ss—
sences [orestisres ont servi A la régénération foresti®re au Canada (Janas et
Haddon, 1984). L'acecent sur le renouvellement forestier par le repiguage et
1'augmentation anticipée de la demande en produits forestiers indiguent que
les semences forestidres deviendront un facteur important et peut—8tre limi-
tant du reboisement. Cela devient d'autant plus probable si nous choisissons
de reboiszer les zones forestidres eoupfes 3 blanc avee des semis obtenus &
partir de semences génétiguement améliorées,

Les essences foresti®res ont habituellement une période de jeunesse
prolongée avant la Tructification et elles ont des cyeles reproducteurs étalés
gui comprennent normalement un repos de plusieurs années. Bref, la production
de semences souldve des probldmes singuliers gqul méritent une grande attention
et qui peuvent demander 1'application de techniques spéciales d'exploitation,
Chez beaucoup d'espdees, la période de jeunesse peut Btre abrégfe. Le cycle
reproducteur, de l'initiation florale & la germination des graines, a une
durée fixe de deux ans ou plus et qul pourrait Btre abrégée dans de rares cas
Seulement. Ce gqu'll y a de plus important encore, ce sont les nembreux stades
qui forment le long enchalnement du eycle reproducteur, et 1'exlistence de
plusieurs maillens faibles qul risquent d'8tre & l'origine d'une mauvalise
production de semences. I1 faut découvrir ceux qui =ont 4 portée d'interven-
tion et déterminer par une recherche intensive les meilleures fagons d'amélio-
rer la production des semences. Il y a d'énormes possibilités d'aceroiftre la
production de rleurs et le rendement en semences. Cette revue s'intéresse X
la guestion.

Nous avons considéré dans un contexte élargi la production de semences
par les essences foresti®res en zone tempérée bordale; chaque étape du déve-
loppement est mise en perspective, Par voie de consfguence, cette étude n'a
pas toujours toute la pénétration possible. Dans leur domaine respectil, les
spéeialistes sauront retrouver les pleces bibliographiques omises. LYobjeotif
de cette Etude est la familiarisation du spécizliste avec d'autres domaines
plutdt que la mise % jour blbliographique dans son domalne de spéeialité. Les
revues de sufets précis sont annotées et mises 3 jour, Il est conseillé de
les consulter pour obtenir un complément d'informatlions sur ces queationz, I1
est considéré qu'une vue d'ensemble sera plus fructususe que ne l'aurait &té
une revue de certaines guestions précises.

Les questions sulvantes sont examinées: (11 les variations des ecycles
reproducteurs; (2) les épogues et les modes de 1'initlation florale; (3) les
facteurs écologiques qui agissent sur 1'initiation florale: (4) 1'induction
florale et l'optimisation de la floralson; (5) le pollen et la pollinisation;
(6) le développement du gamétopnyte et la fertillisation; (7) le développement
de la graine, Chacun des chapitres déerit une partie du cycle reproducteur,
Les pigces bibliographiques les plus marquantes sous le rapport du développe-
ment, de la physiologie et de 1'écologie des mécanlsmes considérés, sont



passées en revue. Les techniques culturales, physiologiques ou d'exploitation
gui ont un effet prouvé sur la production des semences sont examinées les plus
spuvent possible. Tous les chapitres se terminent par un résumé et des
suggestions de recherche, Les annexes contiennent des tables gqui donnent un
apergu des résultats obtenus lors d'expériences sur l'induetion florale chez
de nombreuses espéces forestidres.

Cette revue est limitée essentiellement aux conif®res et aux feuillus en
fordt de la zone tempérée boréale, qui ont une valeur é&conomique. Les
pasences tropicales et subtropicales sont généralement exclues parce que leur
cycle reproducteur et les facteurs qui agissent sur la productlon des semences
risquent de différer considérablement de ceux ohservés chez les espiéces de
zone bLempérée, En outre, les arbres fruitiers sont généralement exclus car,
auy econtraire de la plupart des essences forestidgres, 1ls sont régénérés par
slonage ou encore, ils sont sélectionnés pour 1'obtention d'une floraison
hitive et préviaible, ainsi que pour la production maximale de fruits. La
recherche axfe sur les variétdés fruiti®res ne trouve gudre d'application
directe en foresterle parce que les essences forestiZres ont généralement une
péricde de Jjeunesse prolongée; en ocutre, une croissance végétative rapide et
l'acgulsition d'un eertain port ont plus de prix que le potentiel
reproducteur.



CHAPITRE 1
CYCLES REPRODUCTEURS

Introduction

Le cyele reproducteur des essences forestidres commence aveo 1'apparition de
bourgeons a 1'état reproducteur apres une période juvénile gqui peut durer de 1
4 40 ans {Kozlowski, 1971). Le stade de maturite, de la reproduction, est une
condition qu'on a d'abord appelée la maturité de floraison (Klebs, 1918); 1a
transition vers ce stade est appelée la phase préflorale {Wareing, 1564),

Aprés 1'examen d'un nombre considérable d'espdoes, Grainger (1938) &
découpé en trois classes les plantes qui croissent en zone tempérée; il a pris
pour ecaractdres 1'initiation florale st 1lao développement . Les planteas }
Floraison directe produisent des fleurs ef assurent le développement juagu'l
1'anthése sans interruption., C'est la classe gqui réunit le plus grand nombre
d'espdces herbacées =t elle comprend aussi certaines plantes ligneuses
vivaces, Chez les plantes 3 floralson indirecte, l'initiation florale et
l'anthése sont séparées par une période de repos (dormance) X un moment ou un
autre. Cette classe regroupe certaines plantes herbacdes et la plupart des
plantes 1llgneuses vivaces, notamment la quasi-majorité des essences lores-—
ti®res de zone tempérée, Les plantes & floralson cumulative forment des
primordiums floraux sur de trds longues périodes, mais 1'anthd=e est rapide,
Cette classe comprend beaucoup de mauvaises herbes.

Les essences foresti®res sont monofques ou diofgues. Chez les espioes
monofques, les &léments mAles (staminaux) et femelles (ovulifdres) sont loca-
lisés sur des structures reproductrices distinctes, mais situfes sur le mime
sujet. Chez les eapices diofquez, les &léments m3les et femelles sont loca—
lisés sur des sujets différents. En zone tempérée boréale, la plupart des
coniferes sont monoTques, alors gue la plupart des feuillus trouvés en forét
sont diolques. Certains de ces dernlers ont des Fleurs parfaites, avep les
étamines et les carpelles portés sur la méme fleur, Cet &tat nermaphrodi te
n'est pas normalement rencon-ré chez les coniféres, bien gue la nalssance de
Strobiles bisporangiés est observée chez de nombreuses espdeoes.

Matthews (1963) a été le premier 4 généraliser la notion que sur les
arbres en zone tempérée, 1'ébauche des bourgeons & 1'état reproducteur a lieu
au cours de la saison de croissance gui préedde le printemps oli a 1liey
l1'apparition des ofnes cu des Fleurs et 1'anthdse. A part guelques excep-
tions, cette généralisation vaut toujours (chap. 2). Les bourgeons & L'état
reproducteur commencent un développement h&tif avant la dormance hivernale et
passent 1'hiver & différentes étapes de leur développement (chap. 2). Durant
la deuxidme et, dans certains cas, durant la trolsidme st la quatridme saison
de crolssance, 11 se produit des variastions qui modifient la durée du cycle
reproducteur (chap. 5 et ).

Trois types primaires de eyele reproducteur couvrent les variations
observées parmi la plupart des essences forestidres de la zone tempérées, On
connalt moins bien la phénologis des cycles reproducteurs des feuillus gue
celle des cycles des conifires.



Cycle de deux ans

Le cycle reproducteur le plus courant chez les roniféres et les feufllus est
montré & la figure 1,1; il s'agit de Picea glauca (Owens et Molder, 1584c)
La pollinisation a lieu au printemps ou au début de 1'6té de I1a deuxidm
année. I1 s'éeooule peu de temps entre cgelle-ci et la fécondation, quelque
semalnes d'habitude. Aprigs la fécondation, le développement de 1'embryon et
celui de la graine s'effectuent rapidement et sans interruption. La semence
maturité peut Btre libérée dds la fin de 1'été durant 1'année de la pollinisa-
tion., La retenue de la semsnce au-dell de cette date est souvent déterminge
par des exigences climatiques ou biotiques caractéristiques de 1'esplece et par
la méthode de dispersion. Bien gque ce solt le plus bref cycie reproducteur
généralement trouvé chez leas essences forestiBres, il est tres long par
rapport au cycle de beaucoup de plantes herbacées a floraison directe, qul
peut tenir entigrement dans un intervalle de qguelgues semalnes (Leopold =t
Kriedemann, 1975).
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Figure 1,1. Cycle reproductif de 1'épinette blanche (Picea glauca) (extrait
d'Owens et Molder, 1984e).




11 existe peu de descriptions détaillées des cycles reproducteurs
complets de ce type chez lea coniféres. I1 ¥y a eelles sur Larix (Owens eb
Molder, 1978b,e), Picea (Owens et Molder, 198M4c), Pseudotsuga (Allen et Owens,
19723 Owens, 1973), Thuja (Owens et Molder, 19B4Ya) et Tsuga (Owens et Molder,
1984d). Des segments des cycles reproducteurs ont été décrits chez beaucoup
d'espéces; plusieurs seront mentionnés plus loin,

Cycle de trois ans — 1

Un deuxidme cycle reproducteur est trouvé chez la plupart des espbces du genre
Pinug, chez plusieurs autres coniféres alnsl gque quelgues feuillus. Il est
regrettable que ce cycle serve d'exemple <<{typlaue>> du cycle reproducteur des
coniféres (fig. 1,2) dans les manuels généraux. La pollinisation & lieu au
printemps ou au début de 1'été de la deuxidme année; le développement du tube
pollinique et de 1l'ovule est amoreé, mais 11 est interrompu, habituellement au
milieu de 1'&té., 11 reprend le printemps suivant. La fécondation a lieu, et
i'embryon comme la graine sont mirs dés 1'autemne. La semence est habituelle-
ment disséminfe dans 1'année ol elle parvient & maturité. Les cfnes femelles
sérotineux de certaines espdces peuvent rester ferm&s pendant de nombreuses
années, I1s vont habituellement éclater scus l'effet de la chaleur tras
intense dégagée par un incendie, et disséminer d'un seul coup les semences
agcumulées depuis longtemps. Ce cycle d'au moins 3 ans, le plus scuvent 27
mois environ entre 1'é&bauche du bourgeon a4 1'état reproducteur et 1'arrivée &
maturité de la gralne, est é&galement observé chez les coniféres de 1'hémi-
sphére austral, par exemple, les Araucariacées, notamment Araucaria (Favre-
Ducharte, 1962) et Agathis (Eames, 1913) comme chez les Podocarpacées, notam-
ment plusleurs espdces de Podocarpus (Looby et Doyle, 1944a, b}, Saxegothaea
(Leoby et Doyle, 1939), Dacrydium (Quinn, 1966a, b) et Widdringtonla (Schnarf,
19334 Moseley, 1943). Quelques genres moins familiers de 1'hémisphire boréal
ont un cycle sembable & celui de Pinus, notamment Sciadopitys {Lawson, 1910;
Buchholz, 1931; Tahara, 1937, 1940; Glanordoli, 1964), Sequoia (Buchholz,
193%9a, b} et Cephalotaxus {Singh, 1961). Les descriptions d'un bon nombre de
ces genres sont bréves ou couvrent quelques aspects seulement du cycle repro-
ducteur. Lez descriptions complites de ce type de eyele reproducteur sont
limitées & Plpus (Lill, 1974; Owens et Molder, 1984b). Il n'existe pas de
description détaillée de feuillus ayant ce type de cycle reproductif (voir
Faowalls, 1965],

Cyele de trols ans - II

Un troisi®me cycle reproducteur =3t observé chez quelques conifiéres de la
famille des Cupressacées, La pollinisation a lieu au printemps ou au début de
1'&té de la deuxl®me année, et la fécondation se produit dans les semaines gui
suivent, Le développement de 1l'embryon et de la graine est amorcé, mais 11
est interrompu & la fin de 1'été ou A 1'automne., Les semences et les cones
passent en dormance pour l'hiver et reprennent leur développement au printemps
de la troisitme année (fig. 1,3). Ce cycle reproducteur a &té déerit en
entler pour Chamaecyparis noctkatensis (Owens et Molder, 198U4a) et déerit en
partie pour plusieurs eapices de Juniperus (Johansen, 1950). Les eapices 2
floraison indirecte prolongée comme celles-ci et celles mentionnées au regard
du eycle reproducteur précédent, ont pu apparaltre par adaptation 4 de courtes
saisons de croissance, Le développement de 1l'embryon et (ou) de la semence el
celul des cfines ont lleu en deux (peut—8tre plusieurs) saisons de croissance.
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Figure 1,2. Cycle reproducteur du pin tordu (Pinus contorta) (extrait d'Owens
et Molder, 1984b).
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Variations autour des cycles de base

Les manuels généraux de sylviculture (Fowells, 1965) et les manuels des
semences (Schopmeyer, 1974) mentionnent la période entre 1la polliinisation et
la dissémination. Cependant, la raison n'est pas donnée quand la périonde
dépasse un an, notamment chez les Feulllus dont certains ont un ecycle repro—
ducteur de deux ans. Dans oes cas, il n'est pas certain si le eyele prolongé
reldve du deuxi®me ou du troisid®me type de cycle éyolutif.

Un cycle de deux ans intermédiaire entre le cyele normal de deux ans et
le eycle de trois ans de Pinus, est observé chez Cedrus deodara de 1'Himalaya
occldental {(Roy Chowdhury, 1961). Il y a initiation florale durant 1'&té et
la pollinisation a lieu & 1'automne de la m@me année, mais la fécondatisn n'a
lieu qu'aprés la dormance hivernale, La semence parvient 3 maturité tard dans

la seconde année,

Une combinaison des deux cycles reproducteurs de trois ans est observie
chez Juniperus communis (Ottley, 1909; Kotter, 1931) et chez trois espéces de
Pinus (pinea, leiphylla =t torreyiana) (Dallimore et Jagkson, 1966; Francini,
1958) . Chez J. communis, l'initiation florale se produit avant la dormance
hivernale et la pollinisation a lieu 1le printemps suivant. Le dévelappement
du tube pollinique et celui de 1l'ovule sont arr2tés et la dormance a'installe;
la féeondation a lieu durant la troisi®me année. Les embryons immatures
passent en dormance hlvernale et reprennent leur développement au cours de la
quatridme saison de croissance. Chez les trois espaces de pins, la pollinisa-
tion a lieu au printemps, mais le développement du tube pollinique et celui de
l'ovule sont interrompus pour deux ans. La fécondation et la maturation de
l'embryon et de la semence ont lieu au cours de la gquatridme année.

Résumé et suggestions de recherche

Au cours des longs cycles reproducteurs des coniferes et de certains feuillus,
il y a place a d'énormes variations phénologigues méme si la séquence d'événe-
ments reste intacte, Il ne faut pas prendre pour hypothdse qu'une espdoe
considérée est typique, spéeialement lorsqu'on envisage de produire des
semences, En outre, les risques d'anomalies augmentent aveec la durée du cyola
reproducteur, De faibles rendements en semences d'un bon nombre d'espioes
n'ont donc rien d'anormal. Pour déterminer les causes de ces has rendements,
il faut découvrir gquelle anomalie s'est produite et 3 quel stade du
développement.

La description complite du cycle vital de toutes les essences forestidres
ou mBme une brave mention de celui des espieces dont la phénologle est connue
n'ont pas & Btre faltes {ei. Les chercheurs qui wveulent entreprendre la
recherche sur la production des semences devralent consulter les sources nlas-—
siques comme <<Silvies of Foreat Trees of the United States>> (Fewells, 1965,
en cours de révision) ou blen <<Seeds of Woody Plants in the United States>>
(Schopmeyer, 1974) afin d'obtenir 1'information générale sur la durée de la
période entre la pollinisation et la maturité des semences. Certalines parti-
cularités de la reproduction seront étudifes dans les chapitres suifvants.

Les manuels de sylviculture et les manuels de semences indiquent succinc-
tement les épogues de pollinisation et d'arrivée A maturité des semences, ce
qul suffit 2 l'estimation des récoltes et % 1'établissement de calendriers de
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collecte sw le terrain, Ces ouvrages sont toutefols inauffisants pour la
gestion des vergers 3 graines et pour les travaux d'amélioration génétigque des

arbres. La durée considérable des cycles reproducteurs des espéces fores-
tidres donne prise 3 toutes sortes d'événements nuisibles a la production des
Semences, Four comprendre quels facteurs ont cet effet, 11 faut bien

sonnaltre les nombreuses &tapes qui conduisent & 1'obtention d'une semence
viable & maturité. La description précédente des trois cycles de base donne
une idée de la complexité des mécanismes en cause, Il seralt commode, mals
peu avisé d'avoir recoura i des hypothises non vérififes lorsqu'il s'agit des
cycles reproducteurs.

Aivant de s'engager trop t8t dans des programmes d'améllioration génétigue
et de production de semences, les chercheurs devralent étudlier 1l'ensemble du
cycle reproducteur d'une espdce, dans son milieu et danz un verger 4 graines
si 1'espdee est Atudide hors de son aire de distribution. Faute de quoi, le
gasplillage de temps et de ressources étalés sur de nombreuses années risque de
1'emporter sur le colit d'une étude fondamentale du cycle reproducteur. Toute
étude du genre devralt porter notamment sur 1'épogue et la méthode d'ébauche
du bourgeon 3 1'&tat reproducteur {chap. 2), le développement du pollen et le
mécanisme de pollinisation (chap. 5), la féecondation (chap. 6) et le déve-
loppement de l'embryon, de la semence et du cfne ou du fruit jusqu'i maturité
et jusqu'l la dissémination (echap. 7). Ces é&tudes ne sont pas difficiles,
mais elles se situent souvent hors du domaine de compétence de nombreux labo-
ratolires florestiers. C'est une belle occasion d'exploiter 1'expertise des
botanistes & 1l'avantage de la foresterie,
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CHAPITRE 2
INITIATION FLORALE

Introduction

L'expression <<initiation florale>> est utilisée pour décrire le passage &
1'état reproducteur d'un méristime aplical végétatif indéterminé ou d'un méri-
stéme axillaire indéterminé qui conduira 2 la formation de fleurs chez les
angicapermes ou de strobiles (efnes) chez les cponiféres, L'expression
s'appligue 3 un mécanisme plutdt qu'l une structure précise,

L'initiation florale constitue la premibre &tape de tout cycle reproduc—
teur. Plusieurs revues ont é&té écrites sur la floraison, qui insistaient sur
1"initiation florale (Hillman, 1962; Searle, 1956; Chailakhyan, 1968; Evans,
1969a, b, 1971; Bernier, 1971; Zeevart, 1976; Halevy, 1985). La valne pour—
suite d'une hormone <<fleorigine>> &tait tournée vers cette &tape de la floral-
son (Evans, 1971). Les premiers arguments 4 1'appui de 1'existence d'une
substance unigue ayant le pouvoir d'initier la floralssen s'appuyalent sur les
travaux de Chalakhyan (1936a, b, ¢, 1937) et d'autres (voir Hillman, 1964) sur
des anglospermes herbacées % floraison photopériodique. Les arguments avancés
contre l'existence d'une hormone unique de floraison ohez toutes les plantes
s'appuient sur 1'infini degré de variation entre espdces et sur celui des
conditions de la Tloralson (Evans, 1969b). Un autre argument du mBme ordre
tient 2 ce que les plantes i durée de vie prolongée, par exemple, les plantes
vivaces ligneuses, ne pourralent pas survivre si la floraison demeurait sous
la dépendance d'un seul stimulus (Romberger et Cregory, 1974), Evans (10695}
et Jackson et Sweet (1972) ont proposé, en rachange, 1'hypothise d'une florai-
son chez les plantes ligneuses vivaces des régions tempérées qui venalt
coiffer une série de stades de développement dont l'apparition dans 1'ordre
était le résultat de 1'équilibre hormonal &tablf au point d'initiation (le
méristime) et au moment approprié., Cette vision risque mBme d'&tre simpliste
dans le cas des essences forestibdres, Nous ne voulons pas dire que le
probléme est trop complexe pour Btre résclu. En effet, beaucoup de facteurs
communs rapprochent 1'initiation florale des plantes ligneuses vivaces de
celle des herbacées, En outre, les transformations anatemiques et bioehi-
miques observées lors de la transition du méristime d'une pousse en un méri-
steme floral, sont essentiellement les mBmes chez les anglospermea (Bernier,
1971) que chez les conifires {Owens, 1980).

ﬁpuquea et lieux d'initiation florale chez lea conifbres

Les bourgeons & 1'état reproducteur sont portés en position terminale cu en
position latérale (A4 1'aisselle des feuilles) sur un rameau; dans la plupart
des cas, 11s sont enfermés dans des écailles, exception faite des Cupressacées
2t de certaines Taxodlacées. Ilz2 sont simples parce qu'ils contlennent
normalement un seul stroblle et n'ont pas de feullles.

Chez les Pinacées, les cBnes femelles sont les premiers 4 apparaltre et
d'habitude, les cBnes mi3les apparaissent plusieurs années aprds (Wareing,
1958; Fraser, 1958). L'intérdt pour le développement des rameaux et la poai-
tion des clnes a été ravivé par les études quantitatives sur la forme de la
cime et 1'architecture des arbres (Powell, 1977a, 1979; Powell et al., 1984),
En général, les ocbBnes femelles sont formés sur les rameaux L1nférieurs
vigoureux, les cfnes mdles sur les rameaux supérieurs moins vigoureux



(Wareing, 1958; Debazac, 1965; Baradat, 1567; Varnell, 1976; Powell, 1972,
1977a). Des observations semblables ont é&té faites sur les Cupressacées
(Courtot et Baillaud, 1955}, Plusieurs revues ont &té publides sur les
épogques et les méthodes d'initiation florale (Owens, 1973, 1980; Puritch,
1972: Owens et Molder, 1977g, 19%79d; Eis et Cralgdallie, 1981), Certains
autres rapports mieux détaillés sont cités dans la description suivante par
genre, lorsqu'il est guestion de la méthode et de 1'épogue d'initiatlion
florale. La figure 2,1 donne un résumé de la guestion. Pour beaucoup de

conifkres, les renseignements sont d'ordre général ou méme inexistants
{Fowells, 1965),

Aties {=zapins vrais)

Plusieurs espdces ont fait 1'ebjet d'études, notamment A, amabilis (Ritehie,
1066; Owens et Molder, 1977a), A. balsamea (Powell, 1974, 1977a, b), A.
grandls {(Owens, 1984t), 4. lasiocarpa (Owens et Singh, 1982), A. procera
(Ritenie, 1966) et A, veltchell (Seido et Dasada, 1979). Owens et Molder
{198%) offrent un résumé. Les hourgsons en puissance des efnes femelles sont
gbauchés & 1'aisselle des feullles sur la face supérieure de rameaux primaires
au secondaires en é&longation et situfés dans les derniers verticilles de la
gime, Il peut y avolr des bourgecons de ofnes femelles sur les rameaux nodaux
vigoureux ou sur les rameaux internodaux gul le sont moins., Les bourgeons en
pulasance des efnes miles sont ébauchés & l'aisselle des feuilles sur la face
inférieure des rameaux en é&longation et sont situés dans les parties moyennes
et inférieures de la cime. En général, i1 y a peu de chevauchement de la
partie staminale et de la partie ovulifire de l'arbre, et il est rare gue les
deux Lypes de cones soient trouvéEs sur une m2me branche. Tous les bourgeons
axillaires sont ébauchés au commencement de la péricde d'é&longation des
pousses, co'est—3-dire vers 1'épogue d'éclatement des bourgeons végétatifs, I1
n'y a pas de détermination des bourgeons axillaires en ofne mi3le, cofine femelle
ou bourgeon végétatif avant 1'ébauche des écailles des bourgeons. Bractées,
édcailles ovulifdres, feuilles et microsporophylles commencent & 8tre é&bauchés
vers la mi—julllet. Les bourgeons donnant les cofnes miles terminent leur
développement en deux mois environ, tandis que ceux des cfnes femelles et les
bourgeons végétatifs poursulvent leur développement Jjusgu'en automne. Tous
les microsporophylles, bractées, écailles ovulif&res fertiles et Teullles sont
édbauchés avant la dormance hivernale. Outre les trois possibilités de déve-
loppement précitées, les bourgeons axillaires peuvent avorter au commencement
de leur développement ou passer en latence avant la détermination (fig. 2,2).
Souvent, les bourgeons avortés dégéndrent avant de former beaucoup d'écailles
tandis gue les bourgeons latents en ébauchent beaucoup et conservent un méri-
stéme apical capable d'une croissance additionnelle.

Paeudotsuga (Douglas taxifolid)

P. menziesii a fait 1'objet d'importantes études (Owens et Smith, 1964; Owens,
1969; Allen et COwens, 1872). Il est semblable % Abies sur presque tous les
plans, sinon que la position des bourgeons & 1'état reproducteur est définie
de mani®re moins rigoureuse. Il y a une importante superposition des réglons
staminales et ovulifdres dans la cime, et les deux types de bourgeons & 1'état
reproducteur sont souvent trouvés sur le mBme rameau. Le cas échéant, les
bourgeons des cfnes femelles sont situés du cdté distal. Les deux types sont
trouvés avant tout sur les faces latérales et la face inférieure des pousses.
Tous les bourgeons axillaires commencent d'8tre ébauchés quand la croissance
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Figure 2,2. Développements possibles des bourgeons terminaux et axillalres
chez Ables. La ligne du bas explique le développement des bour-

geons végltatifs (Extrait d'Owens et Molder, 1985).

des bourgeons végétatifs s'amorce; ils ont déjad mis plusieurs &callles en
nlace au moment de 1'éclatement des bourgeons véghtatils.,

Dans les premigres phases, la détermination des bourgeons axillaires est
reconnaissable par examen histochimigue au début juin. Ces bourgeons devien-
nent anatomiquement distinets au début juillet (Owens, 1669), Les méristémes
des bourgeona reproducteurs commencent une série de tranaformations blochl-
miques au cours des derniers stades de 1'ébauche des écailles des bourgeans,
plusieurs semaines avant 1'apparition des transformatlons anatomiques. Tous
les bourgeons sont déterminés sur le plan anatomique quand les rameaux laté-
raux finissent d'allonger (Owens et al., 1985}, L'é&bauche des microsparo-
phylles, des bractées et des feuilles commence au début juillet. Les bour-
geona des cones miles terminent leur développement vers la fin de 1'été. Les
bourgeons de tous genres passent en  dormance a 1'automne (fig. 2,1).
L'&bauche de tous les microsporanges, microsporophylles, bractées, écailles
avulifkres fertiles et feuilles est commencée avant 1'établissement de la
dormance des bourgecns. Comme c'est le cas chez Abies, les bourgeons termi-
naux deviennent rarement reproducteurs et les Dbourgeons axillairea peuvent
avorter ou passer en latence. Chez Fseudotsuga, le nombre formé de bourgeons
3 1'état reproducteur n'est pas déterminé par celul des bourgecns axillaires
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ébauchés (malgré des variations), mais d'abord par la proportion de ceux qui
sont différenciés en bourgeons reproducteurs (fig. 2,3) (Owens, 196G,

Céne femelle

végétatir

PRIMORDIUM

Avorté Latent Céne mile

Figure 2,3, Développements possibles des bourgecns axillaires chez le Douglas
taxifolié (extrait d'Allen et Owens, 1972).

Flcea (épinettes)

L'épogue =t la méthode de 1'édbauche des bourgeons 3 1'#tat reproducteur ont
été déterminées chez P. glauca (Fraser, 1962; Eis, 1967; Owens et Molder,
1977e}, P. engelmannii (Harrison et Owens, 1983), P. mariana (Fraser, 1966; G.
Caron, communication personnelle) et P. sitchensis (Owens et Molder, 1976); la
guestion est résumée dans Owens et Molder (19BlUe). Chez 1'épinette, les bour-
geons & 1'état reproducteur peuvent se développer 3 partir de méristdmes
termiraux qui sont végétatifs depuis une année ou plus, ou bien & partir de
méristémes axillaires rnouvellement formés sur des rameaux en é&longation
(Fig. '2yu), Quand ils scnt abondants, les bourgecns & 1'#4tat reproducteur
chez P. engelmannli sont surtout en position axillaire, mais il y en a aussi
an puEiticn terminale. Quand il yen a peu (molns de 35 9 du tetal), ils sont
diatribués 4 peu priés également entre les deux positions (Harrison et Owens,
1983). Cette constatation semble valoir également pour P. glauca (Owens et
Molder, 1977e) et pour P. mariana (G. Caron, communication personnelle).

L'époque de la détermination des bourgeons est remarquablement constante
chez la plupart des espéces de Picea étudiées. Les bourgeons acgui®rent lsur
caractére anatomique & la fin de la période d'ébauche des écailles, qui a lieu
vers la fin de la périocde d'élongation des rameaux latéraux [Owens gt al.,
1977; Owens et Molder, 1977e; Harrisocn et Owens, 1983; Dunberg, 1979},
Dunberg (1979) insiste sur le fait gque la différenciation biochimique doit
avoir lieu avant que 1'élongation de la pousse ne soit terminde et que 1a
différenciation anatomique commence. Les ecfnes miles, les cdnes femelles et
les bourgeons végétatifs en positions terminale et axillaire sont déterminés
au méme moment dans toutes les parties de la cime d'un arbre., Chez les sujets
de P. sgitchensis (Owens et Molder, 1976) et de P. glauca gqui poussent en
faible altitude (Fraser, 1958; Owens et Molder, 1976, 1977e), la détermination
des bourgeons s'amorce vers la mi-julllet. Chez les sujets de P. engelmannii
qui poussent en haute altitude, elle commence entre le milieu et la fin
juillet (Harrison et Owens, 1983). Puisque 1'époque de la détermination des
bourgeens peut varler avee 1'altitude et la latitude, les différences entre
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Figure 2,4, Développements possibles des bourgeons terminaux et axillalres
chez Picea. La ligne du bas montre le développement des bhour-
geons végétatifa (extrait d'Owens et Molder, 1984c).

provenances peuvent 2tre importentes. Iei comme avec les genres précédents,
le développement des bourgesons de eofnes miEles est complétd en premler,
habituellement vers la fin septembre pu le début d'eoctobre, Le développement
des bourgeonz végétatifs et des bourgeons de ofnes femelles 52 poursuit
parfaols Jusqu'en novembre ou décembre chez les aujets de P. sitchensis dans
les régions oBtidres (Owens et Molder, 1976) et jusqu'd la mi-octobre chez les
gspaces de l'intérieur {Owens et Molder, 1977e; Harrison et Owens, 1983)
ffig. 2,11 L'ébauche de tous les microsporanges et microsporophylles,
bractées et écailles cvuliféres fonctionnelles ainsil que des feuillles commence
avant gue les bourgeons ne deviennent dormants (Owens et Molder, 1984c), Les
bourgeons axillaires des sujets de ce genre ont les mémes possibilités de
dévelappement que ceux de Pseudotsuga (fig. 2,3) et l'abondance des bourgeons
4 1'&tat reproducteur dépend plus des formes de développement empruntées gqus
du nombre des bourgeons axillaires &bauchés. Les bourgeons terminaux 4 1'atat
reproducteur provoquent 1'arr8t de croissance de la pousse oll 113 se trouvent
et, guand il ¥ en a beaucoup, les cfnes terminaux peuvent reduire la produc-—
tion des bourgeons donnant les cdnes femelles et freiner 1'expansicn de 1la
cime pendant plusiesurs arnées,




Tsuga (pruches)

Seuls T. hetercphylla {Owens et Molder, 1974a) et T. mertensiana (Owens,
1984a) ont &t& 2tudidés; Owens et Molder (1984d) offrent un résumé, Les zones=
porteuses des bourgecns de cfnes mi3les et celles des bourgeons de efnes
femelles sont considérablement superposées dans la cime et sur les branches.
Les bourgeons des ofines femelles sont toujours terminaux et se développent A
partir de mérist®mes qui ont &té végétatifs pendant au moins une année (les
exceptions font suite 3 des traitements d'induction des cfnes), Ils sonk
formés sur des pousses latérales vigoureuses, & la partle distale des
branches, Les bourgeons des cfnes mdles se développent habituellement &
partir de bourgeons axillaires nouvellement é&bauchés sur de courtes pousgses
latérales dans la partie proximale des branches. Ils forment souvent un
groupe de bourgecns % la base de la pousse, mals le méristdme terminal peut
aussl se former en un bourgeon de cfne m3le. La position des cfnes est essen-
tiellement la mé@me dans les deux espdees (Owens et Molder, 1984d), Chez les
sujets de T. heterophylla dans les régions oftibres et de faible altitude, les
bourgeons des cOnes miles sont déterminés 2 la fin juin et ceux des ofnes
femelles & la mi-juillet (fig, 2,5). Chez les sujets de T. mertensiana dans
les régions cStidres et en altitude, les bourgeons des cfnes males et Femelles
sont déterminées tous deux A la fin juillet (fig., 2,1). Le méristbme terminal
qui a le potentiel de construire des cfnes femelles a une palette restreinte
de possibilités. I1 peut rester végétatif ou se différencier en bourgeon de
ofne femelle aprds 1'ébauche des é&eailles. Les bourgeons axillaires suscep-
tibles de donner des cines miles peuvent avorter, devenir latents ou se diffé—
rencier en cfnes miles. Chez T. heterophylla, les bourgeons % 1'é&tat repro—
ducteur poursuivent leur dévelsppement tard en automne, tandiaz gue chez T,
mertensiana, le développemen= est interrompu wvera le milieu ou la fin
d'octobre. Tous les microsper sphylles et microsporanges, bractées et foailles
ovuliférea fonctionnelles scat ébauchés avant la. dormance. Il =ze prodult
souvent une prolifération de cfnes femelles an position terminale, ce gqui a
pour effet de limiter la croissance végétative subséquente des branches.

Larix (mé&ldézes)

Chez Larix, les voles possibles de développement des bourgeons axillaires sont
plus limitées que dans les genres précédents, L. ocecidentzlis et L. laricina
ont été étudiés de fagon détaillée; 11 est généralement considéré que la posi-
tion des bourgeons & 1'état reproducteur est semblable dans les autres 25 pices
de Larix (Dallimore et Jackson, 1966). Les bourgeons A l'origine des cBnes
des deux sexes se différencient normalement 3 partir de bourgeons terminaux
précédemment végétatifs sur des pousses naines {courtes) qui eont au moins un
an (fig. 2,6). Des bourgeons & 1'état reproducteur peuvent se développer &
partir de bourgeons terminaux situés sur des rameaux longs de branches
dominées de L. occidentalis (observation personnelle), Normalement, les bour-
geons nouvellement Bbauchés se développent seulement en bourgeons de rameau
court ou de rameau long. fMependant, chez plusieurs Jeunes sujets de L.
laricina, les bourgeons des cdnes femelles et % un moindre degré, les bhour—
geons des cOnes mi3les se sont différenciés i partir de bourgeons axillaires
nouvellement é&bauchés (Powell et al., 1984). Ce phénomdne n'a pas été chbservd
chez d'autres espdces de Larix. Chez L. ocelidentalis, les hourgeons des efines
miles sont tr&s souvent placés en poiition proximale sur des longues pousses
peu vigoursuses et souvent pendantes. Les bourgeons des cnes femelles sont
souvent en posltion distale sur de longues pousses vigoureuses, 3 peine
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Figure 2,5. Phénologle du développement des bourgeons végdtatifs, des cbnes
femelles et des cOnes m3les chez T. heterophylla (extrait d'Owens et Molder,
19?”3} .
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Flgure 2,6. Phénologie du développement des rameaux végétatifs courts (RVC),
des rameaux végétatifs longs (RVL), des bourgeons des cBnes miles et des
bourgeons des cdnes femelles chez L. occidentalis {extrait d'Owens et
Molder, 197%n).




_'l'i|'_

pendantes ou btourndes vers le haut. Il ¥ a une Importante superposition des
deux genres de bourgeons & 1'&tat reproducteur dans la ecime et sur les
branches (Owens et Molder, 1979b). Chez L. woccidentalis, les bourgeons des
cfnes miles et des cBnes femelles sont déterminés 3 la mi-juin. L'é&bauche du
microsporophylle est complétée au bout de six semaines; elle est suivie par le
développement du microsporange. Les bourgecns des cdnes ma3les passent en
dormance t8t en novembre. Les bractées et les écailles ovulifdres se dévelop-
pent Jjusqu'au début novembre alors que les bourgeons des cofnes femelles
passent en dormance {fig. 2,1). Les bourgeons wvégftatlfs passent en dormance
& la mi-octobre (Owens et Molder, 197Gb). Il n'y a pas eu d'étude détaillée
semblable sur d'autres espéces du genre Larix, La dlstribution des clnes chesz
les genres apparentés Cedrus et Pseudolarix, sous-famille des Laricofdées et
famille des Pinacées, est semblabls, mais le développement détaillé reste
ineonnu.

Finus (pins)

Les pins ont &té les premiers conifires 3 Btre &tudiés pour 1'ébauche des
bourgeons & 1'état reproducteur (Doak, 1935; Sacher, 1954; Duff et Nolan,
1958; CGifford et Mirov, 1960)., A 1'encontre des genres dont i1 a été question
plus tdt, les pins produisent des primordiums de bourgeon axillaire & 1'inté-
rieur d'un bourgeon complexe de rameau long (BRL) plutBt gue sur une pousse en
Elongation, Par conséquent, 11 est essentiel de comprendre le développement
des HBEL.,

Le BRL est constitué d'une série de feullles #&cailleuses {cataphylles)
gbauchées toubt au cours de la zaison de corolssance. La plupart des cata-
pnylles portent un méristime axillaire qui £bauche une série d'feailles de
bourgeon et qui se différencie par la suite en une pousse naine, un cfne mile
cu un cfne femelle, ou encore un BRL latéral. Ainai, les bourgeons axillaires
sont aussi ébauchés et différenciés tout au cours de la salson de crolssance,
L'époque de la différenciation est déterminée par la position dans le BAL
(Doak, 1935; Sacher, 1954; Duff et Nolan, 1958; Owston, 1569; Van den Berg et
Lanner, 1971; Sucoeff, 1971; Curtis et Fopham, 1972; Lanner et Van den Berg,
1975; Owena et Molder, 1975a, 1977b, o). Les BRL sont monoecycliques, une
sféquence complite, ou polyeycligues, deux séquences ou plus,

Les bourgeons axillaires &bauchés 3 la base des BRL au printemps ou au
début de 1'E&té se différencient en bourgecns de ofnes miles ou de rameaux
nains au cours de 1'&té., Vers l'extrémité, un groupe de bourgeons axillaires
se différencie en pousses nalnea. Les plus distaux sont ébauchés vers la fin
de 1'&té et apris une période d'ébauche des écallles des bourgeons, se diffé-
rencient en BRL latéraux ou en bourgecns de cbnes femelles (fig, 2,7). Chez
les pins diploxylons, les BRL et de cBnes femelles se différencient & la fin
de 1'été ou au début de 1'automne dans les régions tempérées boréales
(Ferguson, 1904; Shaw, 1914; Sacher, 1954; Duff et Nolan, 1958; Gifford et
Mirov, 1960; Van den Berg et Lanner, 1971; Curtis et Popham, 19%72; Owens et
Molder, 1975a). Chez les pins haploxylons, les primordiums axillaires distaux
rne sont pas déterminés avant que les BBL ne solent passés en dormance, mals se
différencient immédiatement aprés la dormance hivernale {(fig. 2,7) [Sacher,
1954 ; Owston, 1969; Owens et Molder, 1977b, c).

Chez les pins & BRL polycycliques, 11 peut se former plus d'une série de
bourgeons de clnes femelles sur un BRL, mals c'est la premidre série gui porte
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Figure 2,7. Développement du BRL monocyclique de F. monticola (haploxylon).
Les cclonnes de l'extréme drolte et de 1'extr8me gauche indiguent
le moment de 1'é&bauche des cataphylles et des structures axil-
laires. Les colonnes du centre donnent les dates approximatives
de la différenciation de eces structures axfllaires (extrait
d'Owens et Molder, 1977b).

habituellement la plupart des bourgeons (Lanner et Van den Berg, 1975; Owens
ot Molder, 1975a; Sweet, 1979; Greenwood, 1980). Les BRL polycycliques sant
trouvés sur un grand nombre de pins diploxylons et sont les plus courants sur
ceux de faible latitude. Ils n'ont pas &té observéz =ur les pins

haploxylons.

Etant donné que les bourgeons au potentiel reproducteur sont déterminés
tout au long d'une partie importante de la salson de croissance, leur distri-
bution sur les rameaux et dans la oime est extrBmement varlable et dépend de
1'espice, de 1'endroit, de la forme de la cime, de 1'3ge, du climat, eteo. En
général, lea bourgeons des cdnes femelles apparaissent sur les pousses vigou-
reuses (Varnell, 1976) de la partle supérieure de la eime., 1Ils sont souvent
superposés aux bourgeons des eofnes miles qul apparaissent sur des rameaux
moins vigoureux. Chez certains pins diploxylona (Owens et Molder, 1975a) les
deux types de bourgeons & 1'é&tat reproducteur sont trouvés sur un méme BRL, la
proportion de chacun pouvant varier selon la position dans la cime. Le fait
que 1'épogue de la détermination est variable signifie que les bourgeons des
cBnes femelles sont arrivés i différents stades de développement au moment de
la dormance, plus que chez beaucoup d'autres genres. Les bourgecns des cdnes
males ont habitusllement engendré tous les microsporophylles et les microspo-
ranges avant la dormance nivernale (Owens et Molder, 197%a, 1977b, o). Les
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bourgeons des cfines femelles peuvent ne porter gue quelgues primordiums de
bractées ou presgque toutes les bractées et les &callles ovuliferes, selon le
temps écoulé entre la détermination du bourgeon et la dormance hivernale.

Le nombre de bourgeons floraux formés chez Pinus dépend de la vigueur du
BRL, du nombre de cataphylles porteuses de bourgeons axillaires, ainsi ques de
la voie de différenciation prise par les bourgecons axillaires.

Cupressacées (famille du Cypréa)

L'époque et la méthode o'ébauche du bourgeon ont 6Eté déterminées seulement
chez Cupressus arizonica (Owens et Pharis, 1967), Thuja plicata (Jwens et
Pharis, 1971) et Chamaecyparis nootkatensis (Owens et Molder, 1974b, 19B84a).
Chez les Cupressacées, les bourgeons & 1'é&tat reproducteur sont issus de
méristimes viégétatifs. Les bourgeons ne sont pas enveloppés dans des
écallles. Les cfnes femelles sont en position terminale sur des rameaux laté-—
raux courts, situés dans la partie distale de rameaux vigoursux. Les cines
miles sont en position terminale sur des rameaux latépaux moing vigoureux, T1
¥ 8 une Importante superposition des eofines des deux sexes sur les branches et
dans la cime. L'élongation des pousses et 1'é&bauche de bourgeons follaires et

axillaires se poursuivent durant presgue toute la saison de croissance. La
transformation de mérist®mes végétatifs en méristimes de cBnes miles est mise
en train au début - fin juin chez T. plicata, et & la fin juin chez £,

nootkatensis, La transformation en méristdmes de cfnes femelles a lieu quatre
semaines plus tard chez le premier et une semaine plus tard chez le deuxi®me
(Owens et Pharis, 1971; Owens et Molder, 1974b, 1984a) (fig. 2,1). Seule
1'ébauche des cbnes miles par suite de l'application de gibbérelline A; par
opposition aux conditions naturelles a &té &tudiée chez Cupressus arizonieca
{Owens et Pharis, 1967). Chez les Cupressacées &tudiées, tous les microsporo-
phylles et microsporanges, bractées, écailles et 'ovules sont é&bauchdés avant
que les bourgeons floraux passent en dormance & 1'automne. Le fait que les
bourgeons 2 1'é&tat reproducteur sont en position terminale met un terme 3 la
croissance végétative des rameaux porteurs, sauf ceux porteurs de cbnes miles
chez Chamaecyparis et Cupressus. Chez ces deux dernliers, en effet, un méri=-
atéme axillaire est fmrm% 3 la base du cfine, Aprds l'anthdse, le cdne mile
tombe et la pousse végétative s'allonge et se place en position terminale.
Cette nouwvelles pousse pourralt former un autre cbne mile une autre année
(Owens et Pharis, 1971; Owens et Molder, 1974b, 198U4a). L'ébauche du cdne
chez les Cupressacées est comparable &% 1'{nitiation florale de beaucoup
d'angiospermes,

Autres coniféres

Les autres conif®res n'ont pas &té étudifs, mais il est raisonnable de croire
que chez la plupart de ceux des régions tempérées, les bourgeons & 1'é&tat
reproducteur sont déterminés au printemps ou 3 1'automne précédant 1'anthdse
(Matthews, 1963). Il peut y avoir des cas d'exception parmi les espdces
tropicales qui ont une trds courte saison de dormance ou de repos et subissent
peu de changements salsonniers, L'époque et la méthode d'é&bauche des cBnes
chez une espice constituent d'importantes contraintes sur la synchronisation
des traitements destinés 2 assurer 1l'induction des cfnes (chap., U); elles sont
utiles, aussi, 2 la compréhension des cycles de production des cBnes en milieu
naturel (chap. 3).
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ﬁpuqu& et lieu d'initiation florale chez les feuillus

L'initiation florale chez les feulllus est beaucoup moing connug et elle est
généralement plus complexe gue celle des conifires. Ce niveau supérieur de
complexité résulte de 1'importante diversité des genres et de la structure
hautement variable des bourgeons Floraux. Jackson et Sweet (1972) ont eclassi-
rié six des types les plus courants de bourgeons floraux & partir de la
position (terminale ou axillaire), de la possession de pidces [lorales
uniquement (bourgeons simples des coniféres) ou de feullles et de [leurs
{bourgeons mixtes). A 1'éclosion, les bourgeons mixtes produisent des pousses
feulllées terminfes par une fleur ou bilen donnent des fleurs axillaires et une
pousse terminale végétative, Outre le fait d'&tre monofques ou diolques, les
feuillus portent des fleurs parfaites (hermaphrodites), ou Imparlaites
{unisexufe) ou bien peuvent B8tre polygames, c¢'est-2-dire porter des f[leurs
unisexuées et bisexuées sur un m@me pled. Le développement floral a rarement
&ré déorit chez plus d'une espdce par genre forestier. Plusieurs espdces
appartenant & un méms genre peuvent avolir une morphologie, mals non une phéna—
logie, semblable., Tous ces faits ajoutent & la complexité de la floralson.

Certains manuels généraux de référence taxonomique (Lawrence, 1951)
of frent la deseription anatomique de la fleur ou de 1'inflorescence de
certains genres. Les épogues de 1'anthdse et de la maturlté des graines sont
généralement trouvées dans le matériel de référence pour l'écologie forestidre
(Fowells, 1965).

Leer [érables)

Acer a un comportement reproducteur trdés varié, méme & 1'intérieur des
espaces. Cela apparalt clairement chez A. pensylvanicum, dont les sujets
lndividuels sont généralement dicfgques malgré l'existence de certains indivi-
dus monoiques (de Jong, 1976; Hibbs et Fischer, 1979); en général, les (nflo-
rescences sant formées de fleurs staminfes (mfles) ou pilstillées (femelles)
seulement, mails elles peuvent loger les deux; les fleurs sont lmparfaites ou
rarement parfaites (mals non fonctionnellement) (Hibbs et Fischer, 1979), et
les proporticons par type de fleurs sur un méme arbre peuvent varier d'une
année A 1Tautre, Les bourgeons sont de type mixte chez certalnes ssploes
{Hibbs et Fischer, 1979; Anderson et Guard, 1964), ou de type mixte et de type
simple chez d'autres (Barker et al., 1982), Un certaln nombre de ces varla-
tions dépend de 1'8ge du sujet (Hibbs et Fischer, 1979} ou d'une influence du
milieu (Barker et al., 1982).

L*initiation florale se produit par la transformation d'un méristdme
végétatif en un méristime floral A la fin juin chez A, pseudoplatanus, mais
1'épogue de 1'initiation florale chez les autres espdces est inconnue, Les
primordiums floraux individuels sont ensuite &bauchés et prennent la forme
d'appendices latéraux le long de l'axe principal de 1'inflorescence {Anderson
et Guard, 1964). Il n'y a pas de références concernant les variations chrono-
logiques possibles de 1'initiation florale ou 1'é&tape du développement floral
atteinte par les bourgeons en dormance hivernale. Rlen n'indique gue la
différenciation sexuelle des bourgeons soit en rapport avec leur position dans
la cime (Hibbs et Fischer, 1979; Barker et al., 1982} .




Betula (bouleaux)

Betula est monofque. L'ébauche et le développement des rameaux courts végé-
tatlfs, dea rameaux longs et des inflorescences miles ef femelles chez B.
papyrifera ont &té déerits en détail (Caesar et MacDonald, 1983; MacDonald et
Mothersill, 1983; MacDonald et al., 1384),

Les inflorescences femelles sont formées su des rameaux courts. Ces
derniers sont développés & partir de bourgeons axlllaires proximaux situés sur
des rameaux longs (bourgecns potentliels de rameaux courts), de bour geons
terminaux de rameaux courts ou de bhourgeons axillaires situés sur des rameaux

courts en floraison, Les bourgeons axillaires des rameaux courts sont
&bauchés durant 1'&té et passent par un cycle de crolssance végétative., Ce
cycle végétatif peut se répéter pendant plusieurs années ou encare, le

méristéme du rameau court peut se transformer en un mérist®me d'une inflore-
scence femelle, La transformation des bourgeons axillés sur une pousse longue
se produit aprés seulement un an de croissance végétative. La transformation
d'un bourgeon terminal peut se produire n'importe guelle année. La transfor-
mation a lieuw 2 la fin de juin. Avant la dormance hivernale, les brachbées des
inflorescences se développent et les pldces florales femelles (du gynécée) se
développent partiellement aux aisselles. Les primordiums des stigmates ne
sont pas ébauchés avant la fln de la dormance hivernale.

Les inflorescences miles apparaissent sur les pousses longues., Les bhour-
gecons des pousses longues sont &bauchés A 1'aisselle des feullles tardives en
position dlstale sur le rameau long en élongation. Le bourgeon de rameau long
différencie une feuille rudimentalre, deux ou trois feuilles embryonnalires et
environ cing primordiums plus petits gqui se développent le printemps sulvant
en feullles distales tardives. Les inflorescences miles sont &bauchées en
primordiums t3t en mai (avant la pousse) A 1'aisselle du dernier primordium
foliaire formé&, ainsi qu'd 1'aisselle d'une feullle de transition sur le
rameau long., Les méristdmes terminaux peuvent avorter ou former des {nflore-

scences miles, Les bractées sont vite différencifes aur le méristime de
1'inflorescence et, début juin, les primordiums des Fleurons sont différenciés
& 1'aisselle des bractées, Les inflorescences males sont bien développées

avant la dormance hivernale, ne sont pas enfermées dans des &cailles (sont
nues), et sont situées 3 1'extrémité des rameaux longs, Les inflorescences
miles terminales freinent 1'expansion de la cime parce qu'elles réduisent
considérablement la surface foliaire (Caesar et MacDonald, 1984) et empéonent
le développement des pousses (MacDonald et al., 1984), Il n'y a pas de sépa-
ration nette entre les rameaux porteurs des organes miles et les rameaux
porteurs des organes femelles sur les branches ou dans la cime.

Populus {peupliers)

Les bourgeons & 1'état reproducteuwr sont simples (Jackson et Sweet, 1972).
Graf (1921) a décrit la différenciation des inflorescences astaminées et
pistillées., MNagaraj (1952) et Beetle (1974) ont déeorit 1'initiation florale.
On estime généralement que ce genre est diclgue, mals on a rapporté des cas
d'inflorescences monolques et de fleurs parfaites (Lester, 1963), Les bour-
geons d'inflorescences de P. fLremuloides peuvent se développer en fleur
pistillée, en fleur staminée ou en fleur parfalte, dont 1'é&bauche a lleu 2
différentes époques (Lester, 1963). Ils sont é&bauchés 4 1'aisselle des
feuilles dans la pousse de 1'année, Ces bourgeons axillaires sont de petits



méristdmes, chacun acquérant une é&caille 2 1'établissement de la dormance
hivernale.

Les bourgeons terminaux éclatent en mai. Les primordiums axillaires
épauchent plusieurs &cailles de bourgeon durant 1'élongation accélérée de la
pousse. Les méristdmes floraux sont différenciés vers la mi-juin (Leaster,
1963; Beetle, 1974). Les primordiums des fleurs plstillées commencent Y
différencier des pikces florales vers la fin juin tandis gue ceux des fleurs
staminfes commencent tét en juillet. Sur les [leurs parfaites, les étamines
sont portées de part et d'autre des primordiums du pistil, lesguels sont
fbauchés un peu plus tBt. Les fleurs parfaites sont confinées a la moitié
dlatale de 1'infTlorescence, Le développement florale se poursuit en
septembre, de sorte que les anthdres et les ovules sont blen développés dans
les fleurs staminées, pistillées et parfaites avant la dormance hivernale, De
courtes descriptions de 1'initiation florale et des premires étapes du déve-
loppement chez P. tremuloides et P. deltoides {Nagaraj, 195%2) iIndiquent
l'existence d'une phénologie semblable & celle déecrite par Lester (1963) et
Seitz (1958). La distribution des bourgeons floraux dans la cime ou sur les
branches n'est déerite nulle part.

Quercus {chénes)

Quercus est monoIgue et ses fleurs szont imparfaites (MacDonald, 1969). Les
bourgeons sont mixtes, logeant des feuilles et des fleurs. Les Inflorescences
aa Terment & 1'aisselle de feuilles et de bractées, et les méristdmes termi-
naux demeurent végétatifs (Jackson et Sweet, 1972). Le développement floral
n'a été étudlé en détail que chez Q. alba (Merkle et al., 1980), La méme
bourgeon peut donner nalssance % des inflorescences staminées et pistillées.
En mai, les inflorescences staminées sont &bauchées 2 1'aisselle des primor-
diums foliaires en développement & 1'intérieur des bourgeons végétatifs., La
forme mi-cylindrique du chaton devient vite reconnaissable et lea Tleurs
staminées commencent un développement acropdte 3 la fin Jjuin ou au début
juillet. Début aollt, les primordiums des chatons sont distinguables au micro-
scope, et ils sont bien développds quand ils passent en dormance au mols
d'octobre. Les primordiums des inflorescences plstillées sont ébauchés A
1'alsselle des trois ou quatre feuilles distales du bourgeon en juillet, mals
on ne peut les distinguer des bourgeons végétatifs latéraux avant aolt, Une
au deux bractées sont alors formées, mais elles se développent peu avant la
dormance hivernale amorcée en octobre., Le développement des fleurs plstillées
reprend en mars ou au début avril et 1'évolution est menée 4 terme en molins de
trols semaines (Merkle et al., 1980).

Des &poques comparables d'initiation florale ont été rapportées pour Q.
alba (Turkel et al., 1955} et Q, robur (Lohwag, 1910; Romasov, 195T7). Cepen-
dant, 1'étape de développement atteinte 3 1'automne par les inflorescences
pistillées peut varier d'une place 3 1l'autre et d'une espice & 1'autre, Il
n'y a pas de description de la distribution des bourgeons floraux dans la ecime
ou sur les branches.

futres feulllus

Plusieurs &tudes sur d'autres Feuillus forestiers indiquent que la floraison
gat soumise 3 1'action des facteurs environnementaux et culturaux gul s'exer-
cent vers la fin du printemps et durant 1'été de 1'année antérieure & celle de
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1'anthése, Parmi les espiees dont c'est le ecas, mentionnons Fagus spp.
(Matthews, 1955; Holmsgaard et Olson, 1960, 1961, 1966; Matyas, 1969),
Fraxinus spp. (Pond, 1936}, Salix spp. (Junttila, 1980) et Juglans spp.
(Ponder, 1979). Ces effets laissent deviner 1'é&poque de la différenciation du
bourgeon floral. Cependant, ces observations indirectea doivent Btre
confirmées par d'autres études dont 1'objectif serait d'établir =i
1'initiation florale ou un stade ultérieur sont soumis aux m8mes influences.
Dans la plupart des études portant sur les anglospermes ligneuses, il n'y a
pas de distinetion nette entre 1'initiation florale et le développement
floral. Ce terme <<initiation>> a é&t& employé trop généreusement dans les
articles suwr les feuillus forestiers, Les articles portant sur les arbres
fruitiers sont molns ambigus et confirment, en outre, gue l'initiation Florale
et au moins les premiers stades du développement floral ont scuvent lieu vers
la fin du printemps ou durant 1'é&té de 1'année précédant celle de 1'anthdse
(Matthews, 1963).

Résumé et suggestions de recherche

La connaissanece de 1'&poque et de la méthode d'initiatlion florale est ukile &
la détermination des facteurs environnementaux ou 1iés au développement gqui
sont susceptibles d'agir sur 1'initiation florale, et A la détermination du
moment le plus opportun pour pratiquer un traitement d'induction ou d'amé&lio-
ration de la [loralison. I1 n'existe pas de facteur unique & l'origine de
1'initiation florale. La régle générale qui préveit la tenue de 1'Initiation
florale au cours du printemps ou de 1'été précédant la pollinisation vaut pour
la plupart des essences forestidres: certalines exceptions sont notées chez les
coniferes (p. ex., Pinus) et peut-8tre les feuillus. Les conif®res ont des
bourgeons =imples et dea [leurs unisexudes. Les feulllus ont des bourgeons
simples ou mixtes et souvent des fleurs hermaphrodites, La complexité de la
floralson chez les feuillus, ajoutée A 1'intérét commercial moindre de ces
esgsences, explique pourquei l'initiation florale des feulllus est moins connue
que celle des conifiéres. On ne peut pas prendre pour acquis que les eapices
non décrites ressemblent aux espiees qui leur sont apparentées, particuliire-
ment dans le cas des feuillus, dont la phénoménologie est tris variable,

La recherche devralt porter particulidrement sur les genres et espices
négligés jusqu'a maintenant, La compréhension de 1'initiation florale doit
précéder toute expérimentation sur 1'induction florale et les quelques efforts
consentis alors seront sans doute compensés largement par les économies de
temps et d'argent réalisées au cours de 1'expérimentation elle-mBme. I1 est
Impossible d'évaluer une méthode d'induction florale ou d'obtenir des compa-
ralsons interlaboratoires lorsque 1'époque de 1'initiation florale est
inconnue. C'est ce qul apparalt & 1'examen des premiers travaux explorant la
relation entre certains facteurs du milieu et 1'initilation florale {chap. 3
et 1'induction florale (chap. 4).

I1 y auralt lieu de déterminer 1'épogque et 1la méthode d'initiation
florale de toute espiee de conifire ou de feuillu £tudide au eours d'un
programme d'amélioration génétique des arbres ou dans un verger & graines.
L'époque de l'initiation florale déterminée selon des corit®res anatomiques
devrait 2tre mise en corrélation avec une é&tape facilement cbservable du déve-
loppement. Le pourcentage d'élongation de la pousse végétative chez plusieurs
conif®res a &té pris comme critdre, Des données chronologiques permettent
d'obtenir une estimation dans le cas des arbres qui poussent dans leur aire



naturelle de distribution, mais elles perdent de valeur avec les sujets
&tudibs hors de cette zone ou cultivés en contenants. Les espdces ne nécessi-
tent pas toutes des é&tudes anatomiques détaillées. BSouvent, les bourgeons
disséqués durant la salison de croissance livrent assez de renselgnements.

I1 faut diatinguer 1'initiation florale du développement floral
subséquent . Les facteurs qui agissent dans le premier cas n'ont peut—-gtre
aucun effet dans 1'autre, et inversement. I1 faut savoir si le nombre de
méristdmes ayant un potentiel reproducteur et si la différenciation en
méristdmes floraux sont modifiés, si le taux d'avortements est abaissé ou si
le développement floral subséquent est modifié, Faute de fenir ces
renseignements, 11 ¥y a un risque d'une prolifération d'études guere
concluantes, contradictolres et non répétables.

La durfe entre le moment de la différenciation blochimique et celul de la
différenciation anatomigue n'est connue chez aucune espéce forestibre. Les
méthodes immunologiques modernes utilisées pour 1'Stude du développement
animal et, 2 un moindre degré, du développement végétal, pourraient gtre adap-
tées 3 la détection rapide de subtiles modifications moléculaires dans le
méristime, longtemps avant gue des différences morphologiques n'apparalssent.
Cette méthode, essayée chez des angiospermes (Plerard et al., 1977, 1980),
peut compléter les &tudes biochimigues et physiologiques et permettre de
dresser un calendrier précis des traitements d'induction florale.

Enfin, la terminologie devralt Btre uniformisée le plus possible afrin
d'éviter toute confusicn et de faciliter la comparalson des résultats. Lors
de 1'initiation florale, les premidres transformations sont remarquablement
similaires chez les feulllus et chez les conifdres, ce qui s'explique par le
passage & 1'état différencié d'un méristime indifférencié, On peut donc
employer la méme terminoclogie. Cependant, le développement ultérieur de
chacun s'individualise A cause de différences structurelles essentielles entre
les strobiles et les fleurs ou inflorescences.
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CHAPITRE 3
FACTEURS DU MILIEU ET INITIATION FLORALE

Introduction

I1 a été Etabll dans les chapitres précédents que toutes les pousses A 1'état
reproducteur des conifeéres et des feuillus- sont différenciées i partir de
méristémes eux-mémes {indifférenciés ou précédemment végétatifs, mais qui
traversent une phase tris plastique de leur développement. Chez la plupart
des espices, celle-cl a lieu au cours de 1'année antérieure 3 1'anthdse at
dure plusieurs semalnes. Durant cette période, les facteurs endogines et les
facteurs du milieu exercent chacun leuwr action sur la différenciation des
bourgeons. Un nombre important des travaux vise 3 &tablir un lien entre las
facteurs du milieu et 1'initiation florale % 1'intérieur d'entités géogra-
phiques ou de peuplements, et chez des sujets considérés un & un, mais i1 est
souvent difficile de metire de tels rapports en évidences, Afnsi exliste-t—il
probablement une corrélation entre la récolte des graines et les données
météorologiques. Cependant, Rehfeldt et al. (1971) mettent le lecteur en
garde: chague Tois gu'on tente de dégager une corrélation entre les réecolbes
antérieures de obnes et les relevés météorologlques correspondants, on se bute
inévitablement 4 des probldmes d'intercorrélation entre les variables dépen-
dantes et les variables indépendantes; ces intercorrélations nulsent & la mise
en évidence des mécanismes causaux. Dans toute tentative d'expliquer les
effets des facteurs du milieu, il faut envisager 1'existence possible de ce
type d'intercorrélation entre certains ou tous les facteurs qui interviennent
dang 1'initiation florale. On encourage le lecteur 3 consulter les articles
de fond éerits par Matthews (1963), Jackson et Sweet (1972), Purlteh (1972),
Lee (1979), Lavender et Zaerr (1985}, Lavender (1985) et Pharis et HRoss
{1985), chacun apportant une perspective différente.

Périodicité

Des fluctuations & long terme {la périodicité) de la production des cfnes st
des fruits ont été mises en évidence chez les conif®res {(Daubenmire, 1960;
Matthews, 1962; Lowry, 1966; Eis, 1967; Van Vredenburch et La Bastide, 1965;
Zasada et Viereck, 1970; Fober, 1976) et chez les feuillus (Matthews, 1955,
1963; Holmsgaard et Olsen, 1961; Matyas, 1969; Grisez, 1975). Certains genres
comme Acer, Fagus, Betula, et Fraxinus (Holmsgaard, 1972; Zasada et Gregory,
1972; Grisez, 197%) produisent des semences presgue chagque année, d'autres
comme le pommier (Fulford, 1960) sont surtout blennaux et produisent de bonnes
récoltes de graines & guelques années d'intervalle (voir Fowells, 1965).
Certains genres abritent des espdces gui donnent réguli®rement de beonnes
preductions, p. 2¢. Quercus rubra, et d'autres espices qui sont bonnes ou
mauvaises productrices de graines, p. ex. Q. alba (Grisez, 1975). Quoi qu'il
en soit, la production de cfBnes, de fruits ou de graines constltue le haut
point du cyele reproducteur et elle est susceptible d'&tre influencée par un
nombre important de facteurs. Les fiches de production sont généralement
compilées par peuplement et du fait mBme, peuvent masguer la périodicité de
chacun des arbres pris individuellement. Les données sur la périodicité
devraient Btre interprétées de mani®re trds prudente lorsgu'elles sont mises
en relation avec des facteurs environnementaux précis.
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Température

I1 faut uwn minimum de chalew pour l'initiation Tlorale, &t e seull semble
plus élevé que celul reguis pour la crolssance végétative (Matthews, 1963).
Les températures estivales é&levées favorisent 1'initiation et le développement
floral. Ce phénomene a été montré dans plusieurs genres. Linnaeus a &té le
premier 3 avancer cette idée (1751, d'aprds Holmsgaard, 1972) aprés qu'il ait
ohservé que la chaleur (et la sécheresse) de 1748 s'étalt traduite en 1745
chez Fagus par une floraisen plus abondante que d'hablitude, Chez Fagus
{Matthews, 1955; Holmsgaard et Olscon, 1960; Matyas, 1%69; Holmsgaard, 19723,
les températures douces de juin et de juillet augmentent la production de
fleurs, spéeialement des fleurs miles, tandis gue les automnes frais stimulent
la production des fleurs femelles, I1 est regrettable que 1'épogue et la
méthode d'initiation florale n'aient pas &té déterminées chez Fagus.

L'effet de la température sur 1a floraison n'a pas 6&té E&tudlé sur
d'autres genres de feulllus. Des preuves indirectes font penser gque les
températures supfrieures & la moyenne peuvent augmenter la floralison chez les
jeunes Betula; cependant, les sujets d'expérience avalent poussé sous un
&dclairage continuel de jours longs (Longman, 1976). La floraison accrug de
Betula é&levés en serre est utiliséde dans des programmes de reproduction en
Scandinavie. La durée de 1'initiation florale chez certains feuillus est
prolongée, ce qui donne assez de temps pour que la température exsrce son
effet sur la floraison et sur la détermination du sexe des fleurs induites,
Chez certains agrumes en floraison, les températures estlvales &levées
iphinent 1'initiation florale {(Jackscon et Sweet, 1972).

Chez plusleurs conifdéres, on a établi une corrélation pesitive entre les
températures estivales &levées et 1'initiation florale. Maguire (1956) a
fondé ses bravaux sur des relevés couvrant une période de 23 ans et Daubenmire
{1960) a fondé les siens sur des relevés de 7 ans de la température et de la
production de cfnes chez Pinus ponderosa.

Maguire a pu montrer que les températures supérieures 3 la moyenne en
avril et en mai de 1'année ol é&taient différenciés les bourgeons & 1'état
reproducteur, ont conduit & de bonnes récoltes de efnes 27 mois plus tard. Il
est malaiasd de conecilier ces résultats avec certaines observations portant sur
lz2 moment de la différenclation des bourgeons de cfnes femelles, 4 la fin de
1'6té et & 1'automne, chez les pins diploxylons. Au contraire, Daubenmire n'a
trouvé aucun effet exercd par la température d'avril et mai, mais il a observé
une bonne corrélation entre les températures supérieures & la moyenne de juin
i septembre et la productlon de ofnes.

I1 existe d'autres études sur Pinus moins compl®tes que les précédentes
et qui omettent souvent de départager 1'action d'une vive intensité lumineuse
et celle de la température é&levée, Hagem (1917) et Fober (1976) ont formulé
1'hypothdae de la nécessité des températures estivales élevdes durant 1'année
de la différenciation des bourgeons & 1'état reproducteur pour une bonne
production de cfines chez P. sylvestris. Fober (1976) constata également qu'il
fallait du temps chaud en avril, juillet et aofit de 1'année précédant la
différenciation des bourgeons A 1'état reproducteur et il attribua ce phéno-
méne 3 l1'accumulation de substances de réserve qui confirent un surcrolt de
vigueur 3 l'arbre. 11 s'est dégagé une corrélation positive entre la tempéra-
ture moyenne é&levée de Jjulllet et la production des efnes femelles (&




partir de 1'étude de cBnelets de un an) chez P. resinosa (Lester, 1963). Dans
une revue sur Pinus, Lee (1979) parvint 3 la conclusion que les températures
élevées durant toute la saison de croissance améliorent 1'ébauche des bour-
geons & 1'état reproducteur, Il n'existe aucun document témoignant d'un
rapport entre la différenciation et la température chez les pins haploxylons.

Chez Abies, Picea et Pseudotsuga qui ont une &poque et une méthode de
différenciation des bourgeons & 1'état reproducteur semblables, 11 existe une
bonne corrélation entre les températures estivales supérieures % la moyenne au
moment de la différenciation et de bonnes récoltes de chnes 1'année suivante.
Eis (1973) a étayé sa conclusion sur des dossiers couvrant 36 ans d'observa-
tions sur A, grandis, D'autres &tudes parviennent 3 des résultats semblables
avec Picea (Fraser, 1958; Lindgren et al., 1977) et avec Larix (Yanagihara et
al., 1960), Les études les plus complites ant Até effectudes sur Pseudotsuga
(Lowry, 1966; Van Vredenburch et La Bastide, 1960; Eis, 1973). Dutre 1la
température £élevée au moment de la différenciation des bourgeons a 1'état
reproducteur, ces auteurs ont zussi trouvé des corrélations positives entre de
bonnes récoltes de cBnes et du temps frais et nuageux durant 1'&té qui préctde
la différenciation des bourgeons. Il s'agit de la période de développement
des bourgeons végétatifs lorsque les primordiums foliaires sont ébauchés. Les
mérist®mes au potentiel reproducteur sont ébauchés le printemps sulvant dans
les bourgeons situés & 1'aisselle des feullles ainsi formées (Owens, 1969).

Une croissance végétative vigoureuse pourrait conduire & 1'é&bauche d'un
nombre aceru de primordiums foliaires, ce gui crée davantage de lieux propices
a 1'ébauche de bourgeons axillaires au cours de 1'année sulvante.

Des températures élevées durant la période de différenciation des bour-
geons A 1'état reproducteur peuvent agir sur différents métabolismes de la
plante, notamment la photosynthise, le métabolisme des hydrates de ecarbone,
1'absorption d'eau et d'éléments nutritifs, la tranapiration et 1'&laboration
de substances de eroissance., Nous connaissons peu les effets de la tempéra-
ture sur ces mécanismes dans les arbres gqul ont atteint leur maturité
sexuelle, Le problime se complique quand on tente de séparer les effets
produits par la température Elevée de ceux de l'intensité lumineuse et de
1'humidité, puisqu'll fait généralement plus frals les jours nuageux et
pluvieux,

Intenaité lumineuse

Les effets de 1'intensité lumineuse sur la floraison sont presgque toujours
étudiés de manl®re indirecte., La floraison est mise en relation avec 1'expo-
sition de la cime, la pente, la distribution florale dans la cime et
1'ombrage. En général, les branches exposées A la lumi®re intense ont
tendance & produire plus de fleurs que les branches % 1'ombre., Nanda (1962) a
constaté que la floraison dans des peuplements fermés de Tectonia Etait
confineée & la partie supérieure de la cime des arbres dominants et codominants
directement exposés au soleil. La fermeture du couvert végStal chez Acer
pensylvanicum modifie 1'intensité lumineuse et induit un changement de sexe
des fleurs produites., La plupart des fleurs sont miles dans les peuplements
ouverts, mais 3 mesure que la couverture se resserre, il ¥y a de moins en moins
de fleurs miles et de plus en plus de fleurs femelles. Ceci a pour effet
d'augmenter la production des semences dans un peuplement & mesure qu'il
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vieillit (Hibbhs et Fischer, 1979). L'éolairei =a'est révélée une méthode
efficace d'induction florale chez FPinus {Phares et Rogers, 1962; Halls et
Hawley, 195U; Barnes, 1969; Allen, 1953; Godman, 1962; Cooley, 1970; Eldrige,
1966; Wenger, 1954; Bilan, 1960; Allen et Trousdell, 1961) et chez Fseudotsuga
{Reukema, 1961).

Sarvas (1962) observa que la floraison était la plus abondante chez les
sujets de P. sylvestris exposés 3 la lumidre et gue 1'intenaité lumineuse peut
agir sur le dSvelappement des pikees reproductrices, Bréndo (1970} et
Simpson et Powell (1981) ont montré gue les arbres sur des pentes exposées au
sud fleurissaient mieux qu'ailleurs. Dans un méme ordre d'idées, une florai-
son est souvent plus abondante du ¢fité sud de la cime (Winjun et Johnson,
1964; Smith et Stanley, 1969). La production de bourgeons de cfnes femelles a
diminué sur des branches de Pseudotsuga tenues 2 l'ombre (Silen, 1973), de
Cryptomeria (Migita, 1960a, b) et de certains arbres fruitiers {(Jackson et
Sweet, 1972).

On comprend mal pourquol 1'acerolissement de 1'intensité lumineuse peut
améliorer la floralson sur des arbres entiers ou sur des branches indivi-
duelles, mais les résultats montrent qu'il peut s'agir d'une fagon commode
d*améliorer 1'initiation florale dans certains cas. Cela pourrait devenir un
oritére important de sélection et de culture des arbres pour la forme de la
cime, de fagon & maximiser la production des semences.

Photopériodicité

Il n'a pu 8tre établi gque la photopériodicité, la durée respective du jour et
de la nuit, exerce un effet direct sur les arbres forestiers autant qu'elle ne
le fait sur bon rombre de plantes herbacées. Au bout de son &tude de 28
espices du genre Pinus, Mirov (1956) est parvenu 2 la conclusion gue ces
espices étalent indifférentes, o'est—-3-dire que la floraison n'était pas modi-
fifée par la longueur du jour. Wareing (195B8) est également parvenu 3 la
conclusion que la photopériodicité n'a pas d'effet sur la floralson chez P.
sylvestris, & 1'instar de Lanner (1963) qui est parvenu 3 la mEme constatation
chez Pinus. Par interruption des nuits, un effet négatif a &té observé chez
P. attenuata (Lanner, 1963) et chez Picea glauca (Durzan et Campbell, 1979).
Dunburg (1979) a émis 1'hypothdse que 1a photopériodicité serait plus impor-
tante pour le développement que l'intensité lumineuse. Il a soumis des obser-
yations tendant & montrer que les effets du déplacement en latitude sur
i'initiation florale chez Picea seralent de nature photopériodique.

Certains &léments indiquent que la photopériodicité peut agir sur le sexe
des bourgeons i 1'étct reproducteur., Longman (1961) a trouvé gque de jeunes
Pinus contorta &levéds dens des contenants en jours courts et & 1l'extérieur,
formalent davantage de cdnes femelles que des plantes témoins laissées 2
1'&clairage naturel, Cela aurait pu 8tre attribuable avant tout 4 1'8longa-
tion des pousses rilentie par les jours courts (Greenwood, 1981}. Selon
Giertych (1967), les bourgeons des cbnes miles ébauchés en période d'éclaire-
ment prolongd par rapport 3 celle oli les bourgeons des cfnes femelles sont
&bauchnés, offrent 1'exemple d'effets photopéricdiques sur la floraison des
conifires. Des varlations quant au moment de la différenciation spontanée des
bourgeons reproducteurs chez Thuja plicata ont conduit Owens et Pharis (1971}
% conaldérer 1'hypothdse gue, 81 les différences de durée d'éclalrement d'un
four & 1'autre sont trop minces pour 8tre perques par 1'arbre, la différence
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entre l'allongement des jours (ébauche des cfines miles) et lewr raccourclsse-
ment (ébauche des clnes femelles) ne 1'est peut-8tre pas.

Des études sur Tsuga heterophylla et sur Chamaecyparis nootkatensis
{Owens et Molder, 1974z, b) ont aussl montré gue les bourgeons des cones males
étalent é&bauchés en période d'allongement des jours et que les bourgeons des
cines femelles 1'étaient quand la durée des jours diminuait. Pharis et Morf
(1967) ont rapporté le cas d'une floraiscn précoce sur des plantules de Thuga
plicata 8gées de quatre mois, mals traitées par des gibbérellines, Les plan-
tules soumises % un éclairement prolongé (16 heures de lumidre) formaient
au-deld de six fois plus de bourgeons A 1'état reproducteur que celles
soumises & un é&elairement court. Parmi les plantules de C. nootkatensis
traitées 4 la gibbéreliine As (GA:) pour induire la formation de bourgeons
a 1'état reproducteur, celles qui é&taient exposées 3 un éclairement prolongé
(16 heures) produisaient plus de cbnes miles que les autres (8 heures) (Owens
et Molder, 1977f). Le besoin d'une période de jours longs a aussi &té mis en
évidence avec les cOnes miles de Cupressus arizonica induits par la O
(Pharis et al., 1970). Chez tous les conif®res ol a &été démontré un effet de
la photopériodicité sur 1'induction ou le sexe des bourgecns, on observe un
décalage naturel entre 1'é&poque de la différenciation des bourgeons de ofnes
méles et celle de la différenciation des bourgeons de oBnes femelles. Chez
les espdces ol ce décalage est inexistant, la photopériodicité agit peut-2tre
de mani®re indirecte en mettant un terme 3 1'é&longation des pousses, ce qui
colncide chez les coniféres étudiés jusqu'a malntenant avec la différenciation
des bourgeons & 1'é&tat reproducteur (Owens, 1980: Owens et al., 1985).

Chez les angliospermes ligneuses, la photopéricdicité semble déterminer
1'arrét de 1'élongation des pousses, qui correspond souvent avec 1'époque de
1'initiation florale (Jackson et Sweet, 1972). De cette fagon, la périodicité
peut agir sur 1'Initiation florale et le sexe des fleurs, notamment sur les
espiees ol les fleurs mAles et femelles sont différenciées 4 des moments
différents, Comme c'est le gas avec les coniferes, 11 peut Btre difficile de
départager les effets de la photopériodicité et ceux de l'intensité lumineuse.
On ne rapporte nulle part d'effets photopériodiques directs sur 1'initiation
florale chez les feuillus forestiers,

Humidité

En milieu naturel, on discerne mal les effets de 1'humidité de ceux des autres
facteurs. L'humidité réduite est fréguemment assocife & 1'Ebauche d'un nombre
accru de bourgeons & 1'état reproducteur, mais cela s'accompagne généralement
de températures élevées et de fortes Intensités lumineuses. Plusieurs &tudes
ont montré 1'existence d'une corrélaticn positive entre la floralson acerus et
une possible disponibilité réduite d'humidité ay cours du printemps et de
1'&té précédents, hablituellement le résultat d'une faible pluviosité.

Chez Fagus sylvatica, une corrélation a été éAtablie sur 100 ans de
données entre les é&tés secs (et les tempfratures élevées) et la production
accrue de semences (Holmsgaard et Olsen, 1960). Par contre, Matthews (1955)
n'a pas décelé de rapport significatif entre la taille réduite des semences et
les préeipitations. Depuis, des expériences sur la producticn en semences des
hétres ont montré que 1'alimentation en eau exerce des effets Indépendants de
ceux de la température (Holmsgaard et Olsen, 1961, 1966; Holmsgaard, 1972).
Holmsgaard et Olsen (1966) ont pris des greffons de hétres cultivés en pots,
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qu'ils ont exposés A la sécheresse 3 de différentes époques; ils ont observé
gue le dernier traltement estival, le plus long, a donné la meilleure récolte.
A part les revues de Matthews {1963) et de Jackson et Sweet (1972), la doecu-
mentation récente n'apporte rien de nouveau & propos de 1'effet de la tempéra-
ture sur la flaraison des feuillus forestiers,

Les coniferes ont &té mieux é&tudids. En pgénéral, des corrélations posi-
tives ont #té établies entre les faibles préeipitations printanid®res ou
estivales, 3 1'épogue de la différenciation des bourgeons 3 1'état reproduc-
teur, et la production subsédguente de ofnes. Il est regrettable que le moment
précis de la différenciation n'ait pas &té connu ou retenu dans bon nombre de
ces études., C'est ce qui a conduit & certains résultats contradictoires., En
outre, les résultats de bon nombre d'expériences faisant intervenir un stress
d'origine hydrigque sont masqués par 1'application d'autres traltements.

Zahner et Stage (1966) ont étudié chez Pinus montieccla le rapport entre
la numération des ofnes femelles & différents degrés de maturitéd et les
niveaux moyens quotidiens des stress hydrigues, suw une péricde de 18 ans
(Rehfeldt et al., 1971). Ils ont observé que 1'important stress du début de
1'été, deux ans avant 1'émergence des cOnes, correspondait & des numérations
glevées de ofnes. A 1'inverse, d'importants déficits 3 la fin de 1'é&Lé précé-
dant 1'émergence des cfines ont nui & la production de ceux-ci., C'est 1'époque
ol ce qui deviendra le bourgeon du cfne femelle et celui des rameaux latéraux
longs est é&bauché (mais n'est pas encore différencié) chez les pins haploxy-
lons {Owens et Molder, 1977e). Encore une Tois, il est regrettable que les
déficits d'ezu n'alent &té caleulés qu'entre juin et septembre (Rehfeldt =t
al., 1971), & 1l'execlusion du début du printemps loraque se différencient les
bourgeona des cfnes femelles chez les pins haploxyleons (Owens et Molder,
1977e}.

Chez P. palustrls, un pin diploxylon, les précipitations abondantes du
printemps activalent la formatlon des bourgeons des eofnes femelles lorsgu’il y
avalt d'abondantes préeipitations au début de 1'8té dans 1'année de différen-
ciation des bourgeons 4 1'état reproducteur, La floralison était toujours
améliorée par les précipitations abondantes en juin, Elle 1'était aussi par
les préecipitations de juillet % moins que le printemps n'alt &té trés sec
(Shoulders, 1967). L'interprétation de ces données est nettement compliquée
par le fait gqu'il y avait eu application d'engrais et par le fait que les
données ne tlennent pas compte des traitements de la fin de 1'&té et de
1'automne, alors gue les bourgeons des cdnes femelles sont différenciés chez
les pins diploxylons (Owens et Molder, 1975a). Une garrélation entre les
facteurs météorologiques et les récoltes de semences de P. sylvestris a
condult Fober (1876) & la conclusion qu'il y avait 1le plus de bourgsons de
cénes femelles ébauchés les années que le printemps avait £&té seec et
ensocleillé (mars et avril) et que 1'&té avalt &té chaud et ensoleillé
(juillet). L'analyse minutieuse des données ne révdle pas de corrélation
entre les prépipitations prises comme facteur unique et la produstion des
cdnes femelles durant la fin de 1'é&té, époque ol les bourgeons des cbnes
femelles sont différencifa chez les pins diploxyleons. Par conséquent, il est
difficile d'étendre & d'autres groupes les constatations rattachfes aux effets
de 1'humidité sur 1'é&bauche des chnes femelles chez les pins diploxylons ou
haploxylons,



Chez Picea abies, les 6&tés chauds et secs accroissent normalement la
production des bourgeons de efnes femelles (La Bastide et Van Vredenburch,
1970; Eriksson et al., 1975; Lindgren et al., 1977). Cependant, Sarvas (1957)
a &tudié les données météorologlques de 55 ans et il a constaté qu'il y avait
beaucoup d'années de températures estivales &levées et de sécheresse estivale
qui n'étaient pas suivies par d'abondantes récoltes de ofnes de P, abies. 11
a tiré la conclusion que le Tacteur de la température et de la sécheresse
n'était pas un facteur décisif, mals plutdt aceessoire, pour la différencia-
tion des bourgeons des cdnes femelles. Chez Ables grandis et Pseudotsuga
menziesii, un meois d'avril pluvieux 16 mois avant la maturation des cfnes (au
déout de 1la période d'é&longation des rameaux sur lesguels les bourgecns des
cones femelles apparaissent), et un mois de juin chaud, sec et ensoleillé (au
commencement de la différenciation des bourgeons 4 1'é&tat reproducteuar) ont
condult & une plus grande abondance de cOnes femelles gue de ofnes miles (Eis,
1973). Lowry (1966) a également é&tabli une corrélation positive entre les
précipitations abondantes du printemps {deux % trols moels avant la différen-
clation des bourgeons des clnes & 1'é&tat reproducteur) et la production acorue
de cfnes femelles chez P. menziesii, mais aucune corrélation avec un été sec
durant 1z détermination des cbnes femelles. Van Vredenburch et La Bastide
{1969) ont montré qu'il existait une corrélation entre la production accrue de
cones femelles et du temps ensoleillé, chaud et sec durant les mois de juin et
juillet de 1'année de la différenciation des bourgecns chez P, menziesii,
Fraser (1958) rapporte que dans les peuplements naturels, le stress hydrigue
des emplacements secs £&tait suffisant pour freiner la croissance radiale, mais
n'affectalt pas la production des cdnes femelles de Piecea glauca. C'ast ce
qui lui a permis de conclure que 1'humidité était un facteur d'importance
secondaire pour la floraison,

Quand les précipitations sont prises comme facteur unique, les données ne
permettent généralement pas de dégager de corrélation positive constante entre
les faibles précipitations au moment de la différenciation des bourgeons &
1'état reproducteur et 1'acecroissement de la production florale. Certaines
corrélations positives observées avant la détermination du bourgeon peuvent
apparaltre 3 la sulte de l'activation de processus métaboliques gui stimulent
1'é&bauche des bourgeons Indéterminés, lavorisent leur développement hitif ou
les préparent i devenir des bourgecns A 1'état reproducteur. Des données
encore plus concluantes sur l'effet de 1'humiditéd sur 1'initiation florale
nous proviennent d'expériences ol 1'allmentation en eau des arbores est régie
et oli le stress hydrigque est mesuré. Ces expériences montrent que la pénurie
d'eau et le stress hydrique correspondant exercent un effet promoteur accenbué
sur la production florale. 11 sera question de cela au chapitre 4.

Sels minéraux nutritifs

Peu d'études ont directement porté sur les sels minéraux nutritifs, mais des
observations sont glanées dans différents rapports. Tous facteurs é&gaux, les
arbres gui ont pris racine dans des sols fertiles produisent plus de semences
que les autres (Matthews, 1963). Cependant, peu d'é&tudes sur la econcentration
en éléments nutritifs font la distinction entre les effets swu 1'initiation
Florale, ceux sur la production des semences et ceux sur la qualité. Nemec
{1956) & montré que la production de la faine chez Fagus sylvatlca nécessitait
la consommation d'éléments nutritifs en quantité considérable et qu'un
appauvrissement du sol, accompagné de son acldification, conduisalt 3 la
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réduction ou m@me & la suppression des semences. En Finlande, la floraison et
la production de semences chez Pinus sylvestris étaient supérieures lorsque
les arbres avaient pris racine dans les sols fertiles (Sarvas, 1962). Dan= le
rapport en question, i1 est mentionné gue la production des cfines miles par
les arbres swr les terrains fertiles é&tait quatre feois plus abondante gue
celle des arbres poussant sur des sols pauvres. Crocker (1973} a remarqué gue
la récoclte des semences chez P. palustris étalt améliorée par la fertilité
accrue des emplacements., Cette derni®re est en partie fonetion de la végdta-
tion au secl. Azniev (1970) observa que la présence de lupin dans les planta-
tions de P. sylvestris condulsalt 3 une production de cBnes plus hitive et
plus abondante qu'ailleurs,

Apparemment, les &léments nutritifs les plus importants pour la floralson
sont 1'azote (N) et le phHosphore (P) (volr l'article de fond de Jackson et
Sweet, 19723, mals leur rdle précis, s'il exlste, n'est pas &vident. La
plupart des renseignements 4 ce sujet proviennent d'expériences ol 1'appliea-
tion de P et spécialement de N stimule parfpis la floraison, mais la forme
sous laquelle N est appliqué et le moment de 1l'application sont également
importants, Nous reviendrons sur cette guestion au chapitre 4,

Les effets des autres éléments minéraux ne sont pas aussi blen connus.
On a rapportéd une réduction de 1'ipnitiation florale lorsqu'il y a une défi-
cience en cuivre chez les pommiers et les poiriers (Wallace, 1961); une corré-
lation positive a été établie entre la bteneur en calcium de Fraxinus et la
formation de rameaux fruitiers et de bourgecons lloraux (Perfil'ev, 1962). Les
carences en caleium et en magnésium  peuvent réduire la floralson chez
Cryptomeria {(Lyr et Hoffman, 196%)., On imagine sans peine que de nombreuses
carences en é&léments nutritifs ont des effets adverses sur la floraison et la
production des semences.

futres facteurs

Via le stress ou les blessures, plusieurs facteurs peuvent nuire ou, au
contraire, activer 1'initiation florale. Aprds avoir subl des blessures, les
arbres ont souvent pour réaction une reproduction sexuelle accrus gu'on peut
gqualifier de récolte due & un stress (Bréndo, 1970). Il existe différentes
fagons d'infliger ces blessureas qui conduisent & ce type de récolte,

11 a été rapporté que les dommages causés par des gelées tardives favori-
sent les récoltes de ofines chez Larix 1'année sulvante (Wachter, 1959, 1362).
Ebell (1971) rapporte avoir observé la production accrue de obnes chez
Pseudotsuga menziesil apr®s qu'une gelée en novembre ait causé des lésions qui
ont annelé les arbres A différents degrés. Toute forme d'annélation peut
induire 1'apparition d'une réecolte dus A un stress en entravant sans doute la
circulation vers le bas des hydrates de ecarbone dans le phloBme. Cela se
tradult souvent par une différenclation acerue des bourgeons & 1'é&tat repro-
ducteur 1'année suivante. Les blessures causant un certain degré d'annélation
peuvent avoir diverses origines, par exemple, la coupe de bols, les incendies,
les insectes, lez mammiferes et la maladie. L'annélation comme traltement
culturel visant 3 induire la floralson sera étudiée au chapitre 4.

11 a #té rapporté que le gemmage diminuait la production de cénes chez
Pinus sylvestris (Vornov, 1962}, et aussi qu'elle 1'augmentait (Philippis et
al., 1966}. Dans le deuxi®me c¢as, 1'augmentation initiale, peut-8tre le
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résultat de 1'annélation partielle, était suivie d'une production rédulte de
cfnes,

Avant le début mai, la défollation stimulait 1'ébauche des cines miles
chez P. sylvestris, mals n'avalt aucun effet sur le développement des rameaux
(Giertych, 1970). Cet auteur a formulé 1'hypothdse que la vigueur réduite des
pousses favorisalt la différenciation des bourgeons de cfnes miles, Certains
rapports &tablissent une relation entre la défoliation naturslle (par les
insectes) et la production accrue de cfnes. Le dépérissement de la cime de
Betula a augmenté la production des semences. (Kessaler, 1968},

L'endommagement des racines par la coupe du bois, les bravaux de voirie,
lea travaux d'excavation et la maladie peuvent stimuler 1'Abauche des hour-
geons & 1'état reproducteur. Cela a &té rapporté pour Sequoia sempervirens
(Muelder et Hansen, 1961) et Picea abies (Starcenko, 1964); il s'agit d'un
phénomine blen connu des forestiers. L'endommagement dea racines peut avoir
pour effet de diminuer 1'absorption d'eau, ce qui se traduit par umn stress
hydriqgue dans 1'arbre. L'application d'un stress hydrique par 1'é&lagage des
racines comme traitement visant & induire la formation de cbBnes femelles, sera
étudiée au chapitre U,

Les récoltes dues % un stress peuvent paraltre contreproductives pour
l'arbre pris individuellement. L'accaparement d'une quanktité limitée
d'énergie par les structures reproductrices peut se traduire % son tour par un
nouveau stress menant 2 la mort de l'arbre. Cependant, c'est un phénom®ne qui
présente de grands avantages pour la survie de 1'espdee.

Influence des cycles endogdnes

Le fait qu'il n'existe pas de corrélation positive constante entre les
facteurs du milieu et la production des semences tient souvent 4 1'incapaclté
des arbres & former des cfnes, des frults ou des semences malgré la différen-
eiation accrue des bourgeons & 1'état reproducteur. 11 est une autre guesticn
dont il faut tenir compte: les cycles endogines. Malgré une compréhensicn
imparfaite de toutes les causes physiologlguea de la différenclation des bour-
geons a 1'é&tat reproducteur, nous savons qu'il n'y a pas de récoltes abon-
dantes de frults ou de cBnes deux années de sulte sur un méme arbre frultier
ou forestier, Une récolte abondante est généralement suivie d'une récolte
Insignifiante ou mEme n'eat sulvie d'aucune récolte, La ralson, ec'est que
pour la plupart des espices, le moment de la différenciation des bourgeons 4
1'état reproducteur colnecide avec la période de crolssance la plus rapide des
fruits ou des cBnes, gul capturent de grandes gquantités d'é&léments nutritifs
(Kozlowski et Keller, 1966). Par conaéquent, 1'é&longation des pousses st le
développement des bourgeons & 1'é&tat reproducteur sur ces pousses sont inhibés
par les fruits et les cbnes en développement (Allen et Owens, 1972; Powell,
1977a; Owensz, 1984b).

Une part considérable d'énergle passe dans les structures reproductives,
Chez les sujets de Pinus radlata 3 maturité, le pollen, les efnes et las
gralnes conatituent 16 % du polds total sec de 1l'arbre (Fielding, 1960). Des
minéraux et 1'azote sont aussi accumulés en quantité appréciable dans les
fruits et les semences (McKee, 1958; Bell et Childers, 1954; Dickman et
Kozlowaki, 1%69a, b, Chez P. resinosa (Dickman et Kozlowski, 1970), 1le
transport et 1'ineorporation d'un photosynthétat marqué au '“C ont Até
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observés principalement dans les cfnes de deuxi®me année et, par ordre
déerolasant, dans les aiguilles des rameaux terminaux, les aiguilles des
rameaux latéraux, les entre-noeuds des rameaux terminaux, les entre-nosuds des
rameaux latéraux et le bois de un an. Les bourgeons A 1'état reproducteur de
Finus se différencient 34 partir de méristiémes axillaires situds dans les
régions internodales des bourgeons de rameaux longs terminaux et latéraux, qul
ne sont pas des réserveirs importants des produits d'assimilation. Chez
d'autres membres des Pinacées aussi, les rameaux porteurs (Loach et Little,
1973) et les cBnes femelles (Ching et Ching, 1962) sont des réservolrs
primaires des produits de la photosynthiése, aux dépens des rameaux en élonga-
tion sur lesquels sont différenciés les bourgeons 4 1'étab reproducteur. Nous
ignorons toujours 1'action des fruits et cdnes en développement sur les régu-
lateurs de croissance dans les rameaux en élongation et dans les bourgeons en
développement,

I1 semble falloir un an ou plus aprés une réonlte importante pour que les
arbres récupgrent. Peu importe les conditions favorables, les facteurs du
milieu parviennent rarement & contrecarrer les effets d'une récolte abondante;
il n'y a pas de récoltes conséoutives. finsl, méme gquand les facteurs du
milieu sont idéaux, il n'existe pas nécessairement de corrélation entre eux et
une récolte abondante. En outre, une fois llarbre remis d'une récolte abon-
dante, il se peut que les facteurs du milieu améliorent une récolte modérée A
abondante, m8me s'ils ne sont pas optimaux. Un autre facteur peut modifier
les ecorrélations observées & 1'intérieur d'un peuplement ou d'une région; il
s'agit du synechronisme accidentel d'un nombre LImportant d'arbres qul ont
chacun leur propre péricdicité, Ce synchronisme allié % des conditlions envi-
ronnementales favorables peut se traduire par des récoltes exceptionnelles
nbservées 3 1'oecasion chez de nombreuses espdoes dans une réglon et 4 une
année donnée. Il ne fait pas de doute gque les facteurs du milieu ont beauccup
d'influence, mais 1l n'est pas exclu gu'aucune &tude 3 carachtire d&finitif
solt jamais peossible, & cause de la multicude des interactions encore mal
comprises entre les facteurs exogénes et les facteurs endogdnes,

Résumé et suggestions de recherche

Dans la plupart des cas, 1'étude des effets du milieu sur la reproduction des
arbres foreatiers a é&té effectuée sans gue le moment natural de 1'initiation
florale soit connu et sans qu'une diatinction nette solt établie entre les
facteurs gui agissent sur 1'ébauche du bourgeon, ceux qui agissent sur la
différenciation et ceux qui agissent sur le développement subséquent, en
passant par toutes les étapes Jusqu'd 1'arrivée 3 maturité du edne ou du
fruit. Il ne faut pas se surprendre de ce que beaucoup de corrélations appa-
rentes ne puissent Btre expliquées sur le plan du développement ou sur le plan
physiclogique et de ce gue beaucoup de corrélations prévues ne se vérifient
pas, Les eycles reproducteurs, gqui mettent le plus souvent deux ans ou plus
entre 1'initiation florale et la diasémination des semences, ne se prétent pas
4 ce genre d'analyse, Néanmoina, certalnes généralisations sont possibles
concernant les facteurs qui agissent sur 1l'initiation flaorale. On szait que
aelle-cl est généralement favorisée par de fortes Intensités lumineuses et une
température élevée, par de faibles précipitations et une faible humidité du
sp0l et par une grande fertilité du sol, avant ou au mement de la différencia-
tion du bourgeon. Beaucoup de phénom®nes naturels qul se trouvent & exercer
des stress dans les arbres sont aussil susceptibles de Favoriser la floraiscon.
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Dans des conditions naturelles, i1 esl presque imposslible de discerner quoi
que ce 30it parmi les interactions de tous ces factegrs. Le cyele endogine
naturel des arbres, et peut-8tre des peuplements ou des populations régio-
nales, s'ajoute aux interactions complexes entre tous les [acteurs précités,

Il n'eat pas exclus que les facteurs duy milieu servent 3 synchroniser tous ces
cycles,

Les travaux visant 4 dégager les corrélations entre la floraison et les
facteurs du milieu risquent d'avolr une importance marginale. Malgré le déve-
loppement accéléré des méthodes statistiques et de la puissance des ordina-
teurs, nous ne disposons toujours pas de bonnes données 4 long terme sur les
conditions météorologiques et les récoltes par région. Nous ne savons
toujours pas comment un facteur isolé, p. ex. la sécheresse, agit sur la
physiclogle de 1'arbre et sur l'initiation florale, hinsi, nous ne pouvons
pas espérer parvenir 3 trier toutes les lnteractions complexes liant tous ces
facteurs. Une recherche qui pourrait se révéler utile serait celle qui porte
sur les effets des facteurs pris un 3 un sur la physiologie et le développe-
ment d'arbres dont la croissance se fait dans des conditions contrdlées. De
petites boutures racinées plutdt que des greffons ou des semis fournissent des
clbnes physiologiques qui se prétent bien aux travaux en environnement
contrdlé. Au moyen de ces arbres, les chercheurs pourraient étudier de fagon
détailiée les plus importants facteurs {p. ex. la température, laz lumi®re, la
sécheresse) qul influencent 1'évolution du systime reproducteur. Ce pourrait
8tre une tiche ardue gque de coordonner 1'étude du développement (st d'inter-
préter les résultats) en fonction de 1'abondance variable des régulateurs de
crolssance endogines, des hvdrates de earbone et peut-&tre de certaina acides
aminés qui particlpent au développement de 1'appareil reproducteur. Des teoh-
niques analytiques réalisables sur des fragments de tissus sont & la veille
d'8tre perfectionnfées, On dispose maintenant des chercheurs, du matériel, des
technigues et du matériel végétal de plusieurs espdces pour réaliser ce type
de recherche,
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CHAPITRE 4
INDUCTION FLORALE ET OPTIMISATION DE LA FLORAISON

Introduction

Chez les juvéniles et les autres arbres qul ne sont pas dans une période de
reproduction active, 1'induction florale et 1'optimisation de la floralson par
des traitements culturaux sont des instruments utiles dans les programmes
d'amélioration génétique des arbres et pour la production des semences utlli-
afes A des fins de rebolsement. La plupart des traitements culturaux s'accom-
pagnent d'une certaine modificatlion des [facteurs du milieu décrits au
chaplitre 3. Dans hon nomore de cas, 1'application de ces traitements aux
arbres de grande taille n'est pas facile, non plus que le contrdle et la
possibilité de répéter les expériences sur le terrain. En outre, 11 est
impossible de garder uniformes toutes les eanditions de terrain pendant la
durée des é&tudes. Par conséquent, la plupart des essais d'induction des ciines
et d'optimisation de la floralson ont donné des résultats peu concluants car
masqués par 1'interactlion de plusieurs variables. Les petits arbres en conte-
nants (empotés), génétiquement uniformes et cultivéa en milieu contrdlé
forment un matériel de meilleure qualité pour la détermination de 1'importance
relative des traitements pris séparément et pour faire ressortir les
interactiona.

Traitements par engrais

L'application d'engrals azotés constitue 1'un des traitements les plus anclens
et les plus répandus pour 1'induction et 1'optimisatlion de la floralson.
Matthews (1963} a revu les traltements les plus anciens et en a fait la
eritique en termes du rapport du carbone a 1'azote (C/N)., Puritch (1872} a
préparé une revue des applications expérimentales d'engrals sur des aonifires
jusqu'en 1970. Jackson et Sweet (1972) ont aussi examiné la documentation sur
les traltements aux engrals azotés et phosporés des arbres frultiers et des
feuillus et conifirea forestiers. En outre, ils ont rapidement examiné les
autres &léments nutritifs. Brazeau et Veilleux (1976) ont préparé une biblio-
graphie annotée des effets des engrais sur la productlon des ofines et
semences. Plus récemment, Lee (1979) a revu la guestion de la fertilité des
emplacements et des effets des traltements aux engrals sur 1'inductlon des
ofines, nobtamment chez Pinus.

Depuls la parution des revuea de Puritch (1972) et de Jackson et Sweet
(1972), plusieurs articles sur les traitements aux engrals ont paru, mals
n'ont pas &té& déerits dans d'autres revues. Au lleu de 1'examen détaillé de
tous ces rapports, l'annexe 1 donne une liste des eapéces traltées, des
traitements, des dates guand elles sont mentionnées, des effets sur la floral-
son et dea références pertinentes, Cela comprend toutes les références
mentionnées par Puriteh (1972) ainsi que des articles plus récenta, Certains
commentaires d'ordre général sont donnés cl-dessous.

Pour différentes ralsons, l'application d'engrais conduit & toutes sortes
de résultats. Par exemple, les engrais ont &té appliqués 2 différents moments
de 1'année, souvent sans attention au moment naturel de 1tinitiation florale.
& moins gque 1'engrals ne asoit appligqué un certain temps avant 1l'inltiation
flarale pour pouvoir agir, les résultats seront probablement négligeables.



Plusieurs traitements appliqués durant la période d'éclatement des hbourgeons
végétatifs (Stoate et al,, 1961; Ebell, 1972b) ont eu pour effet d'acerpitre
la production des cBnes de Pseudotsuga. Les applications gui avaient lieu
deux semaines avant ou apreés le débourrement sont restées sans effet.  Aveco
Picea, les traitements printaniers (Holst, 1971) et estivaux (Remrod, 1972)
sont les plus efficaces.

A différentes é&poques de 1'année, des engrais ont &té appligués i
plusieurs espiees de pins  diplexylons, avee des résultats variables
{annexe 1}. Par exemple, Schmidtling (1974, 1975) a pu favoriser la floraisaon
des cBnes femelles chez Pinus taeda en appliguant 1'engrais 3 la fin de 1'&4é&;
il a attribué les résultats au fait d'avoir choisi la période de différencia-
tion des bourgeons des ofines femelles pour appliquer le traitement., D'autres
applications d'engrais ont produit une floralson accrue chez le pin, méme si
le moment du traltement ne cofneidait pas aveo celul de la différenciation des
bourgeons & 1'état reproducteur (Greenwood, 1977; Heidmann et al., 1979). Ce
sont des résultats comme ceux-13 qui ont conduit Sweet et Hong (1978) &
formuler 1'hypothdse que 1'effet principal de 1'azote par rapport & la produc-
tien accrue de clnes chez les pins, seralt de causer le grossissement de 1la
cime et de multiplier ainsi le nombre de lieux potentiels d'ébauche des bour—
geons & 1'état reproducteur.

I1 v & peu d'articles sur le traltement aux engrais des pins haploxylons
gk 11 n'est fait mention nulle part d'une floraison accrues par suite de
1'application d'engrais comme traltement unique. Dans une &tude préliminaire,
Schubert (1956) avait rapporté une augmentation du nombre de cnes chez P.
lamhertiana apre&s 1'applieation d'engrais, Le mellleur accrolssement du
nombre de bourgeons femelles de P. monticola a &£té obtenu avee l'application
d'engrais le 30 avril de 1'annde de 1'anthdse, par oppesition au 27 mai
(Barnes et Bingham, 1963). Des traitements encore plus hitifs auraient peut-
gtre mieux colncldé avec le moment de la différenciation des bourgecns des
ebnes femelles (Owens et Molder, 1977e). Cependant, les résultats aont
brouillés parce que les traitements venalent & la suite d'autres traitements
pour la dissémination et d'une irrigation accrue durant 1'année précédente.
Les traitements & 1l'engrals et 1'exposition aux températures é£levédes ont
induit la formation de bourgeons de cdnes males et lemelles chez P. strobus et
chez un hybride (Barnes et Bingham, 1963).

En France, Le Tacon et al. (1977) ont provogué avec des engrais la forma-
tion d'un nombre accru de fleurs mBles et femelles chez le hitre EFEEUS
gylvatical); les effets se faisaient toujours sentir aprés trois ans. I1
semble s'agir d'une réponse de tout 1'organisme, la vigueur accrue des sujets,
plutdt que d'un effet exercé aur 1'initiation florale. Aucun article n'a paru
sur l'effet des engrais précisément sur 1'initiation florale des feuillus
foreatiers. Jackson et Sweeb (1972) fournissent une description des effets
d'engrais sur 1'initiation florale de plusieura arbres fruitiers,

Lers de la plupart des expériences avec des engrais, la teneur en
matikres nutritives du sol forestier n'avalt pas &té mesurée avant les traite-
ments; c'est ainal que les carences restalent inconnues et gque la quantité
comme le cholx des matibres nutritives ajoutées pouvait Btre suffisants ou
pas. Cette situation peut conduire & des résultats infiniment variables chez
différentes espdees et en différents emplacements. Les récoltes de clnes
femelles peuvent Btre acerues simplement par 1'augmentation de la fertilité
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du sol, ou 1l'index, comme 11 a été montré chez P. sylvestris (Sarvas, 1962) et
chez P. palustris (Croker, 1973a).

Le type d'engrais est £&galement important. C'est ainsi que chez
Pseudotsuga menziesii, 1'azote de 1'ammoniaque n'a pas induit la formation de
bourgecns & 1'&tat reproducteur, alors gue l'azote du nitrate a multiplié la
production des cbnes femelles par 7 (Ebell et McMullan, 1970) et par 10
{Ebell, 1972a). Malgré 1'effet observé, l'accumulation de 1'azote total dans
les bourgeons et le feuillage #&tait la meme (Ebell, 1972a), L'azote de
1'ammoniaque faisait augmenter 1'azote des protéines totales, tandis que
1'azote du nitrate faisait augmenter la concentration des acides aminés,
particuli®rement 1'arginine st la lysine. Fbell (1970} est parvenu & la
conclusion que les différentes réactions sont indépendantes de la disponibi-
lité ou du taux d'abscrption de 1'azote sous les deux formes ainsi que d'une
meilleure alimentation en substances minérales, mals gu'elles apparalssent 2
la suite de 1'accomplissement par des voles chimiques préeises, 4 des moments
critiques, de modifications dans le type de métabolisme de 1'azote. Barnes et
Bengston (1968} ont trouvé que le NH«NO: comme engrals doublait le nombre
de bourgeons ébauchés et faisait augmenter la concentration d'arginine libre,
d'acides aminés totaux libres et d'arzote total dans les brindilles, st 1'azote
total dans les feuilles de P, elliotti, L'annexe 1 fait ressortir clairement,
3 partir de l'examen des nombreuses références, gue la forme d'azote requise
pour obtenir les meilleurs résultats possibles varie d'une espdce a 1'autre.
De plus, chez Pseudotsuga, l'application d'engrais optimise 1'ébauche de clnes
seulement dans les bonnes années et elle reste assez peu effigace durant les
autres (Steinbrenner et al,, 1960; Ebell, 1972b). Dans bon nombre d'études,
la forme sous laguelle 1'azote est utilisé n'est pas précisée. Souvent,
d'autres minéraux comme le phosphore (P) et le potassium (K) sont appliqués
avec 1'azote, ce gul masque leurs effets respectifs. Ebell (1962) n'a pas
obtenu de résultats par suite d'applicaticns de P et de K & Pseudotsuga, mais
Giertych (1973) rapporte une production accrus de cBnes chez Pinus sylvestris
aprés 1'application d'engrais au K. Il peut falloir certaines concentrations
de P pour obtenir des fleurs miles chez P. radiata {Sweet et Will, 1965) et
chez Cryptomeria {Lyr et Hoffman, 1964). Jackson et Sweet (1972) ont conclu 2
la difficulté de eccmprendre le rdle du P dans la floralson des arbres
fruitiers.

L'appllecation d'engrais peut changer le sexe des cbnes é&bauchés, Lee
(1979) se demande si{ la formation d'un nombre plus grand de cdnes femelles que
de cBnes miles ne témoigne pas de besoins différents en N pour la détermina-
tion du sexe. Cependant, la plupart de ses exemples ont trait & Plnus, ol
1'ébauche des bourgeons miles et femelles a lieu 3 différentes épogues. La
vigueur des pousses (Varnel, 1976}, l'exposition de la cime (Sarvas, 1962) et
des carences minérales (Sweet et Will, 1965) ont aussi &té assoclées 2 la
détermination du sexe des cBnes. PBref, il n'y a pas d'indiecation nette de
1'effet des engrais sur la détermination du sexe des clnes.

L'humidité et d'autres facteurs du milieu peuvent moduler 1'action des
engrals. Les prégipitations qui surviennent aprés une application d'engrals
peuvent neutraliser les effets bénéfiques sur la production des cOnes (Ebell,
1972b). Beaucoup d'interactions ont été mises en évidence entre 1l'application
d'engrais, 1'élagage des racines et d'autres traitements quil créent des stress
hydrigues.
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Annélation, cerclage et étranglement

Ces traitements par infliction de blessures ont lengsmps été utilisés avec
succds pour induire la floraison des arbres fruitiers (volr Helmes et
Matthews, 1951), des conifires (annexe 2), et d'au moins un feuillu (Pond,
1936). Avec ces traitements, 1'objectif est d'augmenter la concentratlon des
hydrates de carbone dans la cime en nuisant & leur transport vers le bas, 11
s'aglt d'une conséguence dérivée de la notion originale de Klebs (1810), selon
laguelle les conditions qui favorisent 1l'assimilation du carbone et qui limi-
tent 1'absorption des &léments nutritifs du sol améliorent la floraison. La
théorie de Kraus et Kraybill (Kraus, 1925) sur le rapport du carbone & 1'azote
faisait supposer gu'un rapport é&levé C/N dans la plante (forte concentration
de C) favorise la floraison st gu'un rapport faible (forte concentration de N)
favarise la crolasance végétative. Quelques expériences viennent conflrmer

gette théorie, mals beaucoup d'autres Ll'infirment.

L'annélation de Cryptomeria japoniea et de Larix leptolepis a eu pour
gffet 1'augmentation de la quantité d'hydrates de carbone et la diminution de
la quantité d'eau et d'azote dans les pousses, ce gul a eonduit 4 une hausse
marquée du rapport C/N et a amélioré la floraison (Hashizume, 1970). Certains
contestent la signification du rapport é&levé C/N pour la floraison et sont
d'avis qu'il s'agit d'une conséguence plut@t que d'une cause de la floralson
(Kramer et Kozlowski, 1960; Ebell, 1971)., Sauf exception (Hashizume, 1970;
Ebell, 1971), les articles ne rapportent que l'effet sur la floraison et
n'établissent pas de lien avec les variations observées de la concentration
des hydrates de carbone. Il est difficile de défendre la théorie du rapport
C/N lorsque les engrals azotés peuvent consldérablement améliorer la flaraison
gt faire augmenter la conecentration d'azote sous différentes formes dans les
tissus., On ne salt pas triés bien comment elles agissent, mails 1'annélation et
1'&tranglement constituent de bonnes aides 3 1'induction florale.

Les résultats varient selon 1l'époque du traitement, la méthode d'annéla-
tion ou d'étranglement et 1'emploi de traitements adjuvants. Les résultats
les plus probants ont &té obtenus lors d'essais sur des Pseudotsuga menziesii

Y deux tiges, la deuxi®me servant de témoin. L toutes les semalnes entre
ayril et la mi-juillef, d'autres arbres ont subi l'annélation afin que soit
déterminée 1'épogue optimale de traitement (Ebell, 1971). La récolte des

cnes a &té meilleure sur la tige annélée des arbres i deux tiges que sur la
deuxitme tige, et il a été déterminé gque la meilleure époque pour le traite-
ment se situait 3 environ un mols avant l'éelosion des bourgeons végétatifls,
C'eat plusieurs semaines avant la différenciation anatomigque des bourgeons
(Owens, 1969), mais cela lalsse encore assez de temps pour gue le traitement
soit efficace, Melchior (1960) a observé gque 1'annélation de L. leptolepis
jusqu'd la fin mai favorisait la floraison de 1'apnée suivante, tandis gue le
méme traitement pratiqué apriés Juln faverisait la floralson de la deuxibme
année. Il eonclut avec justesse gue ces résultats étaient obtenus parce gue
les cBnes sont &bauchés en juin., La différenciation des bourgeons & 1'état
reproducteur a lieu & la mi-juln chez L. oecidentalls {Owens et Molder,
19740) . Beaucoup d'autres essais d'ann&lation et d'é&tranglement ont &té
effectués, mais avec moins de rigueur chronologique, et les résultats ont Aé
mesurés seulement par numération des cbnes mlrs.

Les effets sur 1'induction des cBnes et les dommages causés aux arbres
varient selon la fagon de pratiquer 1'annélation [(Cade et Hsin, 1977; Shearer
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et Sehmidt, 1970) et 1'Etranglement (cerclage). Les enecoches é&troltes
{2,5 cm) et superposées donnent de bons résultats et cicatrisent bien, mais
les traitements répétés peuvent se révéler nocifs lorsgue les arbres doivent
servir & la production A long terme des efines, Melehior (1061b) observa que
la présence de branches en-dessous du niveau d'annélation &tait nécessaire 2
la survie de greffons de Larix 8gés de =six ans. Ebel (1971) a recommandé
d'utiliser 1'annélation comme technique auxiliaire lorsque d'autres traite-
ments se révélent inefficaces. L'annélation des branches a été pratiquée avec
succds  (Stephens, 1964) et s'offre comme solution de rechange quand une
production limitée de ecfnes est requise,

L'étranglement au moyen de diverses techniques entrave le transfert
temporalrement, mals considérablement; toutefois, les résultats sont infé-
rieurs dans 1'ensemble A ce qu'ils sont avec l'annélation. Le peu de réac-
tions & 1'é&tranglement peut Btre le produit de la restrietion imparfaite,
lente du transport, donc mal synchronisée, (Ebell, 1971). La floraison a &té
améliorée par étranglement ochez plusieurs conifdres et chez Fraxinus nigra
{Pond, 1936). Par contre, beaucoup de résultats négatifs ont aussi &té
rapportés {annexe 2) et dans un article (Bilan, 1960), il est rapporté gue des
effets néfastes causés par la malnutrition au niveau racinaire ont £&té
observés.

Stress hydrique

On connait depuis longtemps 1'effet du stress hydrique naturel sur 1'induction
florale, et de nombreuses tentatives d'induire la floraison ont été faites
aven différents traitements culturaux (annexes 3 et 4), notamment 1'irrigation
contrdlée, la sécheresse provoquée et 1'é&lagage des racines. Non seulement la
pénurie d'eau a-t-elle stimulé la floraison, mais chez certalns pins, 1'arro-
sage entre mars et novembre a conduit 3 la productlion acecrue de cdnes stami-
naux la saison d'aprgés (Barnes et Bingham, 1963; Barnes et Bengston, 1968;
Bengston, 1969; Dewers et Moeshring, 1970). D'autres chercheurs ont amélioré
la floraizon des pins en combinant 1'irrigation et d'autres traltements,
notamment le hersage (Schultz, 1971), les engrals (Sprague et al., 1979} et
une sécheresse provoquée subséquente (Dewers et Moehring, 1970}.

Ebell (1970} a montré gue chesz E. menziesii, le astress hydrigque faisait
s'aporoitre la concentration d'acides amin%s, notamment 1'arginine, et indui-
sait la formation des cfnes (comme le N sous forme de nitrate), alora que
1'eau disponible en abondance faisait s'accrolitre la concentration des
protéines, mais sans induire la formation des cfnes (comme le N sous forme
dfammoniaque} [(chap. 2).

Les traitements bien dosés par la sécheresse provoguée sont diffilciles &
appliquer au champ et beaucoup d'essais n'ont pas été accompagnés des mesures
correapondantes du potentiel hydrlgue. Il s'ensult que ce genre de tralte-
ments donne des résultats trdks variables. Les expériences sur des arbres
logfs dana des contenants et avec un contrble rigoureux du potentiel hydrique
montrent que le stress hydrique augmente réellement la floraison de certaines
espéces. Des stress hydriques de 12 & 20 atmosphéres, mesurés avant 1'aube
par la technique des enceintes hygrométriques (Ritchie et Hinkley, 1975),
semblent constituer un minimum pour 1'induction des ecfnes. 1I1 faut s'attendre
4 ce qu'en moyenne, les arbres non stressés au champ subissent tout de méme

I,
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un stress hydrigue de sept & huit atmosphires (Cade et Jackson, 1376). Il se
peut donc que dans beaucoup de ecas oll le traltement non contrdlé est resté
sans effet sur 1l'induction des ecBnes, o'est que le stress &tait faible., Des
greffons de Fagus en pots, soumis 3 des périodes variables de sécheresse entre
le 27 mai et le 27 juin ont fleuri davantage apri®s les traitements tardifs
(Holmsgaard et Olsen, 1966). La floraison de greffons et de semis en pots de
F. menziesii a été atlmuléa par des traitements de sécheresse assez rigoureuse
pour réduire de moitié 1'élongation des pousses (Ebell, 1970). Le traitement
gui cemmeneait ay moment de la pousse et qui se pralongeait pendant les trois
semaines suivantes é&tait optimal. Les résultats obtenus sur des arbres en
contenants par traitement 3 la sécheresse risquent d'Btre masqués par les
effets thermigues si les expériences ont lieu & l1'intérieur.

Le stress hydrigque exercé sur des arbres qui ont poussé au champ est
souvent obtenu par élagage des racines. Cette technigue a favorisé 1'é&bauche
des ednes femelles chez Pinus elliottil (Hoekstra et Mergen, 1957) et chez P
strobus (Stephens, 19861, 1984), mais n'a pas esu d'effet sur L. leptolepis
({Heitmuller et Melchior, 1960} et sur Pseudotsuga menziezii (Melchior, 1968).
L'élagage des racines de F. menziesii en mars a eu pour effet de réduire le
potentiel hydrique en juin (au moment ol les bourgeons & 1'é&tat reproducteur
se différencient), de réduire 1'élongation des pousses (Webber et 4l., 1985),
et de favoriser 1'&baucne des cfnes femelles (Ross et al.,, 1985, L‘élagage
des racines a aussi condult au ralentissement de 1! acleihé mitotique dans les
bourgeons terminaux et dans les bourgeons axillaires au potentiel reproduc-
teur. Cela a eu pour effet de retarder le développement des bourgeons et de
reporter de deux & quatre semaines le moment de la détermination des bourgeons
(Owens et al.,, 1985), et a eu pour autre effet d'augmenter la proportion des
bourgeons avortés et latents {données non publifes). Le développement retardé
a repcussé 1'époque de la différenciation des bourgeons en Jjuillet, alars que
les facteurs endogdnes et exogdnes étalent peut-8tre plus favorables au déve-
loppement des pidces reproductrices (Owens et al., 1985},

L'élagage des racines risque d'avoir d'autres effets que celui sur
1'absorption de 1l'eau., Chez Ribes, les racines prndutsent une substance qui
inhibe les fleurs (Schwabe et A#l- DDDrL 1973), et qu'on peut é&liminer par
£lagage des racines (Dunberg, 19?? Bonnet-Masimbert et al., 1982; Philipson,
1983). Cependant, 1'équivalent n'a pas &té trouvé dans les arbres foreatiers,
Le cycle de développement des racines est trds complexe et différent de celui
des rameaux (Johnson-Flanagan et Owens, 1985); bref, 1'élagage des racines et
les traitements par sécheresse ne doivent pas 2tre consldérés comme de simples
méthodes de stress hydrique.

Le déracinement et la transplantation ont favorisé 1'ébauche des cBnes;
ils sont comparables & 1'é&lagage des racines. Au mols d'avril, Quirk (1973) a
déracingé des Pinus resinosa de 10 ans, en a £lagé les racines et les a
replantés. Ces arbres ont produit des cfnes en nombre croissant durant la
deuxi®me et la troisidme saison de croissance suivant le traitement, alors que
les arbres non déracinés n'ont pas produit de efnes. Dans un verger 2
graines, Silen (1973) a déplacé des ramets de Pseudotsuga menzleslii et 11 a
obtenu 1'induction de 23 cBnes en moyenne chez ces sujets, A comparer & aucun
sur les ramets qui n'avalent pas £&té déplacés. Les ramets déplacés présen-
taient aussi les sympt@mes d'une exposition & la sécheresse,
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Dégagement

L'effect sur la floraison des éclaircies pratiquées dans les peuplements
forestiers a &té &tudié au chapitre 3, intensité lumineuse. Cette forme de
dégagement a servi 3 augmenter la production des noix de Juglans (Ponder,
1979), la floraison d'autres feulllus (Kashimura et al., 1953) et la produe-
tion de cfnes chez plusieurs coniféres (annexe 5). Les causes possibles de
cette meilleure production sont &tudides au chapltre 3. Le dégagement
a'accompagne souvent d'un traitement aux engrals (Heidmann et al., 1979%9). Les
résultats peuvent Btre importants, par exemple, 1'augmentation par un facteur
de six du nombre de ofnes obtenus chez Pinus taeda (Bilan, 1960) st avantageux
durant les bonnes comme les mauvaises années (Wenger, 1954; Allen and
Trousdell, 1961)., Chez P. resinosa, le pourcentage d*arbres portant des cdnes
était directement proportionnel au degré d'éclaireie (Godman, 1962). Cepen-
dant, Florence et McWilliam (1956) cnt montré que dans les peuplements de P.
elliottii et d'Araucaria cunninghamii, la densité qui assurait la production
maximale de cfnes par arbre étalt nettement inférieure & la densité qul
assurait la production maximale de cfnes 3 l'acre. A partir de cette consta-
tation, ils ont recommandé un espacement optimal dans les vergers & graines et
dans les plantations pour les bescing en sSemences du Queensland en Australie.

Lumi&re

Plusieurs expériences avalent pour cobjectif la mesure des effets de l'inten-
sité et de la qualité de la lumidre ainsi que de la photopériode sur la
Floraison des arbres forestiers (annexe 6). Il a &té question au chapitre 3
de 1'effet de 1'intensité lumineuse sur des peuplements fermés et ouverts, La
plupart des articles les plus anciens font é&tat d'études du genre sur le
tarrain, Toutefois, les é&tudes récentes ont porté sur les effets de la
lumidre sur la floraison, mais il demeure difficile de séparer ceux-cl des
effeta thermiques,

Dans une des premid®res expériences, Longman et Wareing {1959) ont tenté
de raccourcir la période juvénile de Betula en faiszant pousser des plantules
spus &felairement continuel, en jours longs et en jours de durée normale dans
une serre, Dix 4 12 mois aprds la germination de la graine, des fleurs stami-
nées apparaissaient sur les plantes qui avaient poussé sous la lumiegre
continuelle, mals aucune dans les deux aubres groupes, Les chercheurs ont
conclu gue la maturité des arbres était le résultat de 1'atteinte d'une
certaine taille plutdt que celui de 1'écoulement d'un certain nombre de cycles
de crolissance. Depuiz, des semis de Picea (Young et Hanover, 1976) et de
Pinus contorta (Wheeler et al., 1982) ont commencé leur développement s0us un
éclalrement continuel et furent transplantés & 1'extérieur. Picea forma ses
premiers cfines femelles au cours de la quatridme salson de croissance et Finus
contorta forma les siens durant la cingqui®me. Dans ce dernier cas, 1l'optimi-
sation eut des effets jusque dans 1'année suivante.

I1 est généralement considéré que la photopériode n'a pas d'effet direct
sur l'ébauche des cOnes chez les conifdres (chap, 3). Cependant, certains
articles font &tat d'une influence photopériodique. Les jours courts stimu-
lent la production des cBnes femelles chez P, contorta (Longman, 1961). Il =e
peut que ce soit la durée de la période obscure qui soit le facteur critigue
du photopériodisme. Durzan et Campbell (1979) et Durzan et al. (1979} ont
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interrompu la période obscure par projection de lumiZre rouge et cnt obtenu
une diminution du taux d'ébauche des cBnes femelles, 1'année suivante, sur des
Picea glauca de 10 ans qui avalent poussé au champ. Ils ont Jugé que la meil-
leure explication, c'était gue cette espdece est 3 jours courts pour la florai-
son, mais ils ne se sont pas demandés comment le traltement pouvalt agir sure
1'ébauche des bourgecons des cbnes au cours de 1'annfe suivante.

I partir d'une étude sur 1'ébauche des cfnes de Thuja plicata en condi-
tions naturelles et apreés induction 3 la GAs, Owens et Pharis (1971} ont
formulé 1'hypoth®se que le sexe des cines peut &tre influencé par la photo-
période puisque les cfnes staminaux sont ébauchés pendant gue la durée du jour
augmente et que les cfnes femelles le sont pendant gue la durée de la période
ogbscure augmente. Une tentative d'indulre la formation des cdnes de
Chamaecyparis nootkatensis avec la GAs est venus appuyer cette hypothése.
Davantage de cones males que de cBnes femelles ont &té éEbauchés durant la
péricde éclairée de 16 heures que durant la période é&clairée de 8 heures
{Owens et Molder, 1977f)., Cependant, il n'y avait pas eu de contrdle rigou-
reux de 1la température au cours de cette expérience, Chez Cryptomeria
japonica, le traitement % la GAs: durant une péricde de jours longs (et de
température &levée] a favorisé 1'ébpauche de ¢bnes mi8les, tandis que chez
Chamascyparis obtusa, les Jours longs et les vives intensivés lumineuses, sans
traitement & la GAs, stimulaient 1'é&bauche des c¢bnes miles et des cbnes
femelles {Nagac et Saskal, 1981). Sur des greffons clonaux de Larix
leptolepis, des bourgeons des cofnes Temelles ont &té &bauchés seulement quand
la période éclairée a &té gardée & 1'intérieur d'une plage de 12 & 16 heures
(Yokoyama et Asakawa, 1973).

La photopériode exerce bien un effet sur 1'E&longation des rameaux des
jeunes plants (Pollard et Portlock, 1984), peut—8tre par 1'intermédiaire d'une
interaction complexe entre 1'é&longation des rameaux et la différenciatlon des
bourgeons & 1'é&tat reproducteur. Il semble que le ralentissement de la prols-
sance végétative solt un préalable 3 1'ébauche des cfnes chez beaucoup des
coniftres. Des bourgeons & 1'état reproducteur ont é&té é&bauchés chez de
jeunes Pinus taeda cultivés en serre sous une péricde éclairée de 20 heures,
par abaissement de la température et raccourclssement de la photopériode. Ce
traitement a eu pour effet de ralentir l'élongation des rameaux et d'éveiller
un bourgeon 3 1'état latent (Greenwood, 1978a, 1981). Cette dormance hors-
saison sera peut-8tre efficace avec d'autres pins diploxylons dont les cdnes
femelles sont induits quand la erolssance est ralentie vers la fin de 1'&té et
8 1'automne. Chez Salix pentandra, 1'"interruption de la crolssance apicgale de
jeunes plants peut Btre induite par 1'exposition & des jours courts, et 1'in-
terruption de la croissance apicale d'arbres mfirs est une condition préalable
% 1'épauche florale (Junttilla, 1980). Avec les plantes ligneuses, c'est
seulement chez Ribes gu'on a montré l'effet direct de la photopériode sur la
floraison (Schwabe et Al-Doori, 1973).

kutres technigues

La floraison peut aussi 8tre indulte par 1'élagage des branches, les greffes,
1'areure, la mise 4 1'abri et 1'utilisation de cultures protectriges
{annexe 7). Waering (1953) remargua gque chez les jeunes Pinus sylvestris, les
branches dont le bourgeon terminal ne s'&tait pas développé parce qu'il avait
été attagué par des insectes la saison précédente, portaient des cbnes




femelles en abondance, Une expérience subséquente d'ablation des bourgsons ean
mal stimula 1'ébauche des cines miles. L'élagage de la pousse apicale
{1'écimage) de Pseudotsuga menziesii fit augmenter la superficie de la cime
employée pour la production des cfnes, avec la diminution de la production
totale des cfnes, mals non de la production par unité de hauteur quand la
production était comparée i celle des témoins (Copes, 1973). L'avantage de
cette méthode, c'est de faciliter le traitement des arbres dana les vergers 2

graines. La taillle en hales pour augmenter la production des cdnes et
faciliter la collecte a également é&té tentée chez les coniféres (Sweet et
Krugman, 1978). L'&lagage fit augmenter la production des cfnes chez des

Finus montlcola de 15 & 18 ans, mais pas chez les arbres plus vieux; ce
traitement semble prolonger la période juvénile des arbres jeunes (Coffen et
Bordelon, 1981).

Le greffage a accédléré la floralson chez de jeunes greffons fixés au
sommet de certains pins reproducteurs {(Mirov, 1951), mais des essals sembla-
bles ont conduit 3 un échee chez d'autres pins (Mergen, 1962; Barnes et
Bingham, 1963). La production acecrue de cfnes sur des greffons prélevés dans
une partie de la cime productrice de cfines peut Btre le résultat d'une 1légére
incompatibilité {(Ahlgren, 1972} ou d'une mauvalse suture du greffon qui cause
une annélation partielle, Le choix du porte-greffe peut aussi avoir de
1'importance pour stimuler la production de cfnes miles ou femelles de
certains coniféres {Krusche et Melchior, 1978).

La gravitation et 1l'orientation des pousses exercent leur effet sur la
oroissance végétative et la floraison de certalns arbres forestiers (Jackson
et Sweet, 1972), En général, les branches horlzontales produisent moin= de
bourgeons végétatifs et plus de bourgeons & 1'état reproducteur gue les
branches dressées. L'arcure des branches est une technique qui a été employée
pour favoriser la floraison des arbres frultiers, mais elle est peu usitée
pour les arbres forestiers. Longman et Wareing (1958) ont trouvé que chez L.
leptolepis, plus la branche se rapproche de 1'horizontale, plus 11 y a de
bourgeons & 1'état reproducteur. Ce traltement porta aussi de jeunes arbres &
produlre des eofnes en abondance (surtout des cbnes miles) alors qu'ils
auralent normalement produit peu ou pas de ofnes. Melchlor (1%961a, b) obtint
des résultats semblables avec la mBme espdce. La stimulation géotropique de
1'induction de cBnes n'a pas &té papportée pour d'autres coniféres. Le fait
de fixer des branches de Betula au sol réduisit 1'élongation des pousses, mais
ne fit pas augmenter la floraison (Longman et Warelng, 1958; Longman et al.,
1965, L'un des prinecipaux avantages de c¢e traitement eat sans doute le
ralentissement de la crolssance végftale nécessalre chez certaines espdees
avant que ne se produlse 1'initiation florale (Warelng at Nasr, 1958), Ce
traitement agit peut-2tre sur la distribution des produits de croissance, mals
c'est une guestion dont 1'&tude est imparfaite.

Tl ¥ eut un acecroissement de 1'initiation florale chez de jeunes arbres
recouverts par une tente de polythdne. Cette technique a &té& utilisée avec
sauccés aur B. verrucosa {Lepisto, 1973) et sur Picea (Remrod, 1972; Chalupka
et Giertych, 1977; Tompsett et Fletcher, 1977), mais il n'y eut pas plus de
cbnes ébauchés chez Pinus sylvestris (Bergman et Kardell, 1975). On pense que
cette réaction positive résulte principalement du réchauffement diurne au
moment de la différencilation des bourgeons floraux. Régemment, on a obtenu de
bons réaultats en plagant des greffons et des semis en pots dans des abris en
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polythéne; cela servait de traitement adjuvant & la sécheresse et & 1'applica-
tion de GA (volr la section sur les traltements % la GA)Y.

Traltements avec des régulateurs de croissance

Dans sa revue, Puriteh (1972} examinait 1'application de différents régula-
teurs de la crolssance 3 des conifires afin d'induire une floraison précoce
chez des arbres juvéniles ou afin d'augmenter la floraison d'arbres matures.
Depuls, beaucoup de revues ont paru (Jackson et Sweet, 1972; Pharis, 1976,
1977; Pharis et Kuo, 1977; Pharis et Ross, 1976; Lee, 1979; Dunberg et Oden,
1883: Ross et al., 1983; Ross et Pharis, 1984), \Une centaines d'articles de
recherche décrivent des résultats obtenus sur différentes espikces, avec diffé-
rents régulateurs de la croissance, 3 différentes concentrations, & dirré-
rentes é&poques ou durées et méthodes d'application, et en conjugaison avee
différents traitements adjuvants. Il serait extrBmement fastidieux d'examiner
tous ees documents un & un; par conséguent, la plupart des traitements, des
résultats et des références qui ont trait & 1l'application d'un régulateur de
eroissance 4 des arbres forestiers ont été réunis en un tableau (annexe 8).
La econsultation de ce tableau et des revues préeitées est un minimum si 1'on
veut comprendre la portée éventuelle et la complexité de ces traitements. Les
lignes sulvantes permettront d'examiner rapidement quels types de régulateurs
ont &té utilisés, Puisque les traitements aux GA sont les seuls A 8tre
prometteurs, du moins chez les conifires, 1'examen sera centré sur ceux—-ci,
Les traltements aux Gh seront passés en revue selon la méthode d'application,
le moment de 1'applicaticon et les effets obtenus avee les différents tralte—
ments adjuvants. Différentes théories pour expliquer les modes d'action des
GA seront considérées, mals bridvement car la recherche dans ce domaine est
encore pey coneluante,

Effets des différents régulateurs de croizsance

Puriteh (1972) déecrivit 1'effet important des auxines sur la floraison des
plantes herbacées, mais il parvint % la conclusion que chez les coniferes,
1'importance des auxines pour l1'induction de cfines paraissait secondaire et
semblait s'exercer par des effets sur le stade Juvénile des arbres et peut-—
gtre sur la sexualité des clnes. Hashizume (1969) &tudia les auxines et les
GA endogeénes de neuf conifires; 11 parvint 3 la conclusicn que les ofnes
femelles sont formés % des concentrations d'auxines supérieures % celles
trouvées lors de la formation des cdnes m3les. Aucune promotion de 1'indue-
tion de cOnes par les auxines n'est prouvée; cependant, les effets négatifs
sur 1'induction des cofnes par l'application d'auxines sont bien eonnus {(Mann
et Russell, 1657; Hashizume, 1959; Bonnet-Maslmbert, 1971; Brune, 1973;
MoLemore, 1975; Bleymuller, 19767,

Malgré 1'action de certains retardateurs de la croissance sur la florai-
son de certaina arbres frultlers et de certaines plantes ornementales
ligneuses (Jackson et Sweet, 1972}, il n'v a aucune mention d'effets directs
gur 1'initiation florale des arbres forestiers. Chez les conifiéres, certains
retardateurs comme le CCC (chlorméguat) et 1'ABA (1'acide abscicique), accen-
tuent 1l'induction des cfines, mals seulement quand ils sont utilisés en conju-
gaison avec la GA.,7 (Bleymuller, 1976; Chalupka, 1979; Ross et al.,
1983). De la m@me fagon, les cytokinlines peuvent amplifier ou modifier les
réactions des conifires A la GA, mais ne sont pas efficaces en eux—-mémes (Ross

et Pharis, 1984).
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On pense que les gibbépellines inhibent la floralsen chez beaucoup
d'angiospermes ligneuses (Jacksocn et Sweet, 1972), aquand on regarde la
recherche effectuée avec la GAs. L'application de GA non polaires dispo-
nibles depuis peu, donnera peut—-8tre des résultats différents. La recherche
récente sur les pommiers (Pharis, communication personnelle) indigue que les
GA meins polaires peuvent Btre effiecaces pour 1'induction florale des
feuillus.

I1 a été montré que la GAs induit la formation de c¢fnes dans beaucoup
d'espdces appartenant aux Cupressacées et aux Taxodiacées (annexs 8). Des
bourgeons de cbnes miles et de cfnes femelles ont &té induits et dans beaucoup
des cas ol 1'initiation florale a lieu & différents moments, la détermination
du sexe a pu 8tre influencée par la synchronisation des traitements & la GAs
(Ross, 1983b) ou par la variation de la photopériode durant le traltement & la
Ghs [(Owens et Molder, 19778). L'induction de ofnes a &té obtenus sur des
semis d'% peine trois mois (Fraser, 1970) ou quatre meis (Pharis et Morf,
1967) et sur des branches particuli®res de jeunes arbres (Ross, 1983b). Chez
les Cupressacées et les Taxiodiacées, i1 n'y a pas d'obstacle sérieux A&
1'induction de ofines, selon des coritéres de rentabilite, dans 1'intention
d'augmenter la production des semences, cecl pour les ralscna sulvantes: la
Ghs eat relativement bon marché, les traltements sont facilement applicables
sous forme de pulvérisation foliaire, les traitements peuvent ne pas dépasser
trois semaines, les arbres peuvent 2tre traités de fagon 2 orienter la diffé-
renciation sexuelle des cfnes, enfin le pollen et les graines obtenues sont de
bonne qualité (Sato, 1963; Owens et Molder, 18977F).

I1 fallut attendre le milieu des années 70 pour que 1'induction de cfnes
% la GA solt réalisée chez les Pinacfes. C'est le mélange 3 faible polarité
de Ghs,7 qui permit d'obtenir ce résultat (Hashizume, 1973; Pharis et
al., 1975; Ross, 1975). Depuis, 1'induction de cfnes a &té obtenus chez 16
EEpéces appartenant &% 5 genres de Pinacées (Larix, Picea, Pinus, Pseudotsuga
et Tsuga). Dans la plupart des cas, les meilleurs résultats é&talent obtenus
lorsque le mélange GhAy,» étalt accompagné d'un traitement adjuvant
(annexe A). D'autres GA non polaires (GAs, Gle) ont montré une certaine
efficacité, mails elles &taient généralement appliquées en conjugalsen avec
dtautres GA pulsque des préparations pures de ces substances n'étaient pas

toujours disponibles. Cependant, le mélange GAw,» s'est révélé le plus
efficace (Tompsett, 1977; Dunberg, 1980; Pharis et al., 1980; Greenwood,
1982). Les progrés ont #&té moins rapides avec les Pinacées qu'avec les

Cupressacées pour les raisons suivantes: les GA & faible polarité sont moins
disponibles et colltent plus cher que 1la GAs, les Craltements ne sont pas
appliqués avec autant de facilité (les pulvérisations foliaires risquent de ne
pas etre efficaces), 1'époque du traitement 2 une importance ecrltique, le
traitement peut durer plus longtemps (souvent six semalnes ou plus), les
traitements aux 0GA.,r sont les plus efficaces lorsqu'ils sont accompagnés
de traitements adjuvants, enfin, il est plus malaisé d'influencer le sexe des
cBnes. Malgré ces problimes, des progris considérables ont été accomplis
depuis ecing ans avec les arbres cultivés sur le terraln et les arbres en
pontenants (annexe 8).

Modes d'application de la GA

La méthode la plus ancienne et encore la plus usitée d'application de la GA
est la pulvérisation sur les feuilles d'un mélange aqueux comportant un




vecteur dilué ou un agent mouillant pour faclliter la pénétration, et de la CA
en coneentration variable, Lors des premi®res expériences, du Tween—-20 2
0,1 % était souvent employé comme agent mouillant. 1I1 &tait efficace sur les
Cupressacées et sur les Taxodiacées, mais non sur les Pinacées. Ross [1979)
évalua plusieurs vecteurs pour la pulvérisation foliaire de Ghu ;7. Ces
dernigres années, l'Aromox entre 0,1 et 0,5 3 a été utilisé avec succds sur
les Cupressacées et sur les Pinacdes. On ajoute souvent une petite quantité
d'éthanol pour dissoudre la GA avant de la mélanger A 1'eau. On a fait varier
la concentration de GA selon les esploes et la fréguence ainsi gue la durée
des applications. 11 est recommandé de consulter les articles d'origine pour
les modalités (annexe B).

I1 semble que le produit péndtre par la culticule de la feullle ou de la
Jeune tige, mals le point méme de la pénétration nous é&chappe toujours, La
GAs marquée au tritium (3y) a &té pulvérisée sur le feulllage de Thuja
plicata, et le feuillage a été étudié par autoradiographie (J.N. Owens, résul-
tats non publiés). Cependant, puisque les GA sont hydrosolubles, la prépara-
tion de coupes histolegiques normales enlevalt la GA marquée au tritium., La
lyophilisation est la technigue 3 utiliser pour éviter la perte de GA lors de
la préparation des coupes histologigues.

La pulvérisation dure normalement jusqu'3 ce que les feuilles commencent
& dégoutter. Cette méthode esf parfois collteuse 3% cause du gaspillage,
surtout avec les GA A& faible polaritd, qui sont cofiteuses. Des essals
d'application de réactif chromatique avee un atomiseur 3 aérosol, qui crée un
broulllard de particules trds ténues (Aoss, 1983b), vont peut-8tre nous donner
de nouvelles lagons de vaporiser % petites doses de GA sur les feuilles, avec
une meilleure absorption par les tisaus.

L'injectlon avec du matériel intraveineux .de solutions agueuses de O4
s'est révélée efficace, notamment sur les Pinacdes [annexe 8) et aussi sur T.
plicata (Coutts et Bowen, 1973). Cette méthode est particulidrement adaptge
aux groa arbres et aux études sur le terrain lorsqu'il n'est pas pratique
d'utiliser les pulvérisations foliaires, et aussi 3 certaines esplces, B. €X.
Tsuga mertensiana, insensibles aux pulvérisations foliaires {(J.N. Cwens,
résultats non publiés). Avec cette méthode, les sclutions en bouteille sant
administrées & des arbres par du matériel intraveineux modifié qul déverse
son produit dans un trou foré presque de bout en bout de la tipe ou de 1la
branche principale (Ross, 1978), La boutellle est périodiquement remplie et
le trou est percé & nouveau, de fagon 4 éviter une obturation par la résine st
1'interruption de 1'alimentatlon. Ce traltement assure le tranaport des GA
principalement wvers le haut & partir du point d'injection. Aver d'autres
traitements, on préconise 1'injection hypodermique unique sous 1'écorce
(Pharis et al., 1969; Tompsett, 1977, 1978b; Tompsett et Fletcher, 1979) ou
des Injections dans de petits trous percés dans la tige. Aucune de ces
méthodes n'assure 1'écoulement uniforme et continuel de la GA dans la tige.
MBme la méthode de type intraveineux de Roas et al. (1985), exige que les
trous solent percés A nouveau au bout de deux semalnes environ, et on a
constaté que 1'absorption dans un trou cessait d'&tre uniforme au bout de
quelgues jours (Webber, 1983).

Des solutions contenant de la GA {et d'autres substances de crolssance)
ont également été appliguées par de petites incisions pratiquées dans 1'é&corce
de jeunes tiges, le plus souvent pri&s de la base du bourgeon terminal ou des
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bourgeons terminaux et latéraux distaux {Ross et Pharis, 1976a, b; Ross et
al., 1980; Kanekawa et Katsuta, 1982; Katsuta, 1981). Les traitements doiwvent
Btre répétés & plusieurs reprises parce que de petites quantités seulement de
GA sont appliguées chaque fois. Les traitements peuvent causer une annélation
partieile gui peut amplifier les effets des traitements ou méme tuer la
pousse. La GA appliguée de cette fagon est dissoute dans 1'&thanol et diluée
dans une eau qui ne contient pas d'agent mouillant. Lorsque Chalupka (1978)
appliqua de la GhAs,7 dana la lanoline par des incisions de U A4 5 cm
pratiquées sur la tige de Pinus sylvestris, la proportion des branches portant
des oBnes mAles s'&leva. Cependant, 1'époque de 1'application, en mai, laisse
% penser gque l'effet observé résulte davantage d'une annélation partielle que
d'un effet direect de la GA, puisgue les cbnes staminaux ne sont pas différen-
ciés avant 1'E&té.

L'application topique de GA et d'autres produits de erol asance est une
application directe de petites quantitéa du prodult, souvent en concentration
assez &levée, & la surface de jeunes pousses (Pharis et Morf, 1969, 1970;
Ross, 1975, 1976; Sweet, 1979; Ross et Greenwood, 197%9; Greenwcod, 19813}, sur
les clcatrices follaires laissées par 1l'enlivement des aiguilles (Puritch et
al., 1979) ou & la surface des bourgeons (Pharis et al., 1975; Tompsett, 1977,
1978b; Carson et al., 1977; Tompsett et Fletcher, 1979%; Sweet, 197%; Hare,
1979, 1984; Ross et Greenwood, 197%9; Wheeler et al., 1980; Greenwood, 1981).
Ces solutions contiennent souvent de 1'&thancl en forte concentration (70 a
80 %) qui peut Btre toxique lorsqu'll est appliqué sur des tissus Immatures.
Bref, blen que ce solt une méthode expérimentale utile pour le traitement de
pousses individuelles, certains dommages et une annélation partielle peuvent |
résulter de ces applications sur des pousses jeunes, ce qui risgue de modifier
lteffet de la GA.

D'autres méthodes, comme le détrempage des sols avec dea zolutlions
aqueuses de GA, ont aussi été utilisées (Pharis et al., 1969).

I1 n'est mentionné dans aucun article que les traltements d'induction
florale au moyen des méthodes précitées ont donné de bons résultats sur les

feuillus forestiers.

Calendrier d'application de la GA

L'époque naturelle de la différenclation des bourgeons 4 1'état reproducteur
(chap. 2) chez une espdce donnée et dans des conditlons données est une
consldération importante gul était souvent négligée lors des premiers essals
d'induction florale, Les traitements sont souvent infructueux parce que le
moment de 1'application autant gue le traltement ou la méthode d'applicatlion
du traitement sont mal choisis. Dans bon nombre d'expériences, les tralte-
ments &taient pratiqués sur de trds grandes périodes alors que maintenant, on
les fait mieux coIncider avec les é&poques connues de la différenciation des
bourgeons, C'est ece qui a rendu possible la tenue d'expériences précises et
claires et 1'obtention de 1'induction florale & meilleur colt {annexe 8).

Nous ne savons pas A quel moment les méristdmes au potentiel reproducteur
de la plupart des essences forestitres commencent leur différenciation blochi-
mique qui conduit & la différenclation morphologique. Chez Pseudotsuga
menziesii, 1les changements histochimiques commencent cing semaines avant

D
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1l'apparition de sighes évidents d'une différenciation morphologique {Owens,
1963), C'est une longue période, & comparer A ecelle des anglospermes herba-
cées chez qui des transformations biochimiques se manifestent guelques jours
ou quelques heures 3 peine avant la différenciation morphologique (Bernier,
1971). 0On s'entend généralement pour dire gque chez les coniféres, des trans-
formations biochimiques non encore é&lucidées qul conduisent 3 1'ébauche des
bourgeons précdédent les changements morphologiques {(Dunberg, 1979). Pour
1'instant, nous ne pouvons donc qu'estimer ls moment optimal d'application des
GA, & partir du commencement de la différencliation morphologigue. Une meil-
leure synchronisation des traitements aux GA sera possible sl des techniques
d'une meilleure précision, comme 1'immunocytochimie, sont mises au peint pour
reconnaltre les premiers changements biochimigues. Cependant, 1'abrégement de
la période d'application pour 1'obtention de 1'induetion florale dépend du
taux d'abscrption de la CGA, de son métabolisme dans les tissus et de son

action sur la floraison. Ces qguestions restent cbscures {(Reoss et Fharis,
19857).

Modes d'action possibles des GA sur la floraisocon

L'induction aux GA de la Tleoraison chez les plantes 3 jours longs {Lang, 1957)
et chez les plantes qui requi®rent des périodes de frold (Challakhyan, 1961)
est un falt connu depuis longtemps. Les GA sont peut-8tre easentielles aussi
4 1'initiation florale chez les plantes A jours courts (Hodson et Hamner,
19707 . Chailakhyan (1961, 1968) a formulé 1'hypothdse que la GA est un
élément constitutif important de la florigkne, qu'elle régit la crolssance et
le dévelcppement tandis gque les anthésines régissent 1'initiation florale, les
deux &tant essentielles A la floralson. Lang (1956) a formulé 1'hypothdse que
les GA provequent la floraison en atimulant la crolssance de la tige ou des
facteurs associés & la eroissance,

Pharis et Kuo (1977) ont passé en revue la documentation sur les GA
endogénes chez les conifdres, sur les procédés gui ont montré une corrélation
avec les rchangemsnts entourant les substances apparentées aux GA, et sur les
progédés touchés par une application exogine de GA.  Récemment, Dunberg et
Oden (1983) ont aussi passaé en revue le métabolisme des GA chez les coniféres,
L'induction florale est seulement un des nombreux proceasus de croissance et
de développement soumis 3 1'influence des G4, malis le méeanliame effectil
demeure toujours obscur. Il existe d'autres revues récentes qui traitent de
la blochimie des GA dans la perspective de la floraison en général (Zeevaart,
18983), La biochimle de la solixantaine de GA connues et les modes d'interven-
tien dans la reproduction sont encore mal connus; une étude détaillée de cette
guestion déborderait le cadre de ce travail. Cependant, une oourte analyse de
la logigue derribre l'emplol efficace de différentes GA et des hypothieses sur
leur mode d'aetlon eat sans doute justifiée,

Les premitres réussites d'induction florale avec les GA les plus polaires
{a'est—-3-dire ayant plus d'une fonction hydroxyle) chez les Cupressacdes et
les Tagodiacées, et les réussites ultérieures avec les GA les moins polaires
{o'est—-A-dire ayant une seule fonction hydroxyle) chez les Pinacées, sont sans
doute en rapport avec les concentrations de GA naturelles dans les arbres,
avec le métabolisme des GA, y compris les interconverslons souvent rapides et
fort complexes, et avee leur mode d'action. Peu d'études ont porté sur
l'analyse des transformations des GA endog®nes pendant 1'é&poque naturelle de
différenciation du bourgson floral chez les conif®res (Dunberg, 1976; Lorenzi
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et al., 1976; McMullan, 1980) ou chez les angiospermes ligneuses (Leshem et
Ophir, 1977). Cependant, d'importantes recherches sur le métabollsme des GA
sont en cours, avec une attentlon particulidre portée aux mépanismes ligs 3 la
[loraison chez les conifires et certaines angiospermes ligneuses (Pharis,
communication personnelle].

D'autres hypothdses ont &té suscitées par la recherche récente qui met en
rapport l'application exog®ne de GA, la concentratlon endogine de GA et
1'induction florale. Selon une de ces hypothéses, les coniféres en croissance
active utilisent les GA endogines pour la crolssance végétale d'abord et o'est
seulement lorsgue des facteurs environnementaux ou autres viennent limiter
cette orolssance que les GA deviennent disponibles pour 1'initiation florale
(Pharis, 1976). L'application & ces espliees de GA exocgdnes de la forme appro-
prife peut relever la concentration endogine de certaines GA pour donner lieu
2 une floralson sur des arbres autrement végétatifs.

Une autre hypotheése dérivée des travaux de Sachs (1977) porte sur la
disponibilité de produits d'assimilation et d'éléments nutritifs essentlels
dans les méristdmes apicaux. Sachs a postuld que 1'évocation florale est
obtenue par diversion des é&léments nutritifs vers les méristimes apicaux. Il
a été proposé que 1'application exog2ne des GA augmente 1'apport en produits
d'asaimilation aux bourgeons qui sont le si®ge d'une différenciation florale
(Rosa et al., 1985). Dans une &tude récente, 11 y aurait é&vocation florale
avec la GAy s+ chez Pinus radiata et une redistribution significative des
matidres s&ches et des produits de photosynthdse marqués au '*C vers les
primordiums des eBnes femelles potentiels % 1'intérieur des bourgeons de
rameaux longs (Ross et al., 1984).

Une troisidme hypothdse est fondde sur 1'ldée que les taux relatifs de
croissance et la distribution de 1'activité méristématique déterminent si le
méristdme d'une pousse devient végétatif ou reproducteur (Romberger et
Gregory, 1974; Tompsett, 1978a). Tompsett et Fletcher (1979) ont proposé le
mécanisme selon lequel 1'application de régulateurs de la croissance stimule
1'induction des efnes en accélérant le taux initial de croissance des bour-
geons. au potentiel reproducteur. Tompsett (1978a) a formulé son hypothdse
aprés avolr comparé la vigueur des bourgeons dans différentes parties de 1la
cime, au lleu d'une comparaison des méristdmes au potentiel végétatif ou au
potentiel reproducteur sur des branches comparables. Des travaux récents sur
Pseudotsuga menziesii (Owens et al., 1985) montrent que les arbres dont
l'activité mitotique et la croissance dans le mérist®me sont inhibées par un
&lagage des racines et par ¢e ‘traitement <combiné % 1'application de
GAw 7, produisent plus de cbnes que les témoins et gue les arbres traités
ala GAw,» (Ross et al., 1985) dont les bourgeons n'ont pas &té inhibés.

Dans une quatriéme hypothese, 11 est proposé qu'avec les traltements
d'induction des cfnes, les régulateurs exogdnes de la crolssance (du moins les
GA) sont appliqués et absorbés en doses bien supérieures 3 ce qu'il faut pour
la différenciation des bourgeons & 1'état reproducteur, et que 1'induction
résulte non d'un effet morphog®ne direct, mals davantage de 1'effet d'un
stress (McMullan, 1980; Dunberg et Oden, 1983). Cette hypoth2se est fondée
sur des estimations de MeMullan (1980) selen quil la coneentration de
GAs 7 absorbée par les pousses est 5000 fois supérieure & celle des
pousses non traitées. Cette chercheuse fait remarquer que mBme s'1l eat tenu
compte de la dilution causée par 1'Elongation des pousses et le métabolisme



]

.51 [

des GA, la concentration dans les bourgeonz en volie de différenclation doit
sans doute rester bien supérieure 3 la normale. Toutefois, la quantité de
Ghs 47 trouvée dans les bourgeons en volie de différenciation n'a pas
encore &té mesurée. Tant que ce résultat sera manquant, nNous ne saurons paa
sl les doses de GA sont superphysiologligues on non (Reeve et Grozier, 1975).
La recherche montre qu'une mince quantité seulement des GCA appliguées est
absorbée (Ross et Pharis, 1982) et que les bourgeons en voie de développement
n'ont aceds qu's une partie de cela. Les résultats obtenus avee 1'application
de GAy marquée au tritium sur Pseudotsuga mensziesil montrent que plus de
95 % de la GAy sont transportés dans les tissus adjacents des tiges et des
afguilles (R.P. Pharis, J.G. Webber, 5.0, Ross et J.N. Owens, résultats non
publiés) et que la [*H] GAs est vite mobilisée et convertie en des formes
inactives (Wample et al., 1975).

Ces hypothéses sont loin d'Btre vérifiées, Cependant, différents labora-
toires effectuent de la recherche gqul pourrait apporter des réponses défini-
tives. Les résultats devraient nous apprendre guelque chose sur l'action des
GA et d'autres régulateurs de la croissance sur 1l'initiation florale.

Traltements aux GA et traitements adjuvants

L'application de GA comme unique traitement peut induire la floraison chez
certaines essences forestibres, mais la meilleure induction de ofines a &té
obtenue par application de GA et d'un ou plusieurs des traitements adjuvants
précités, qu'ils solent de caractdre environnemental ou de caractd®re cultural
{annexes 1 A 8). La réaction aux traitements combinés est le plus souvent de
type synergique plutdt que de type additir, Le nombre des combinaisons
possibles est presque 1llimité et les résultats obtenus % ce jour ont &:té fort
variables (annexe 8). Le fait d'ajouter un seul traitement adjuvant fait plus
que doubler la complexité du traitement puisgu'on introduft ainsi des
variables telles la rigueur du traitement et la synchronisation, outre les
effets synergiques. Lorsqu'un nombre trop important de variables est intro-
duit, 1l devient impossible de s'y retrouver parmi toutes les interactions
ainsi crébes.

Plutdt que 1'examine exhaustif des expériences effectuées, nous proposons
1'annexe B qui donne en regard de chaque espice le type de traltement & la GA,
les traitements adjuvants, les résultats et lea références. Avant toute
tentative d'induction florale chez une espdce donnée, il est essentiel de
consulter cette annexe et la documentation citée. L'objet de cette partie-ci
du rapport est de présenter la question des traitements combinés dans une
perspective historique et d'indiquer ceux des traitements gul ont &té les plus
efficaces,

Les pulvérisations foliaires de GAs; sur des Cupressacées et des
Taxodiacées produisent habituellement une abondance de bourgeons & 1'é&tat
reproducteur sur les plantules ou les jeunes plantes. Les traitements adju-
vants sont done inutiles, & moins qu'on soit intéressé 3 modifier la propor-
tlon des bourgsons de cBnes males et de cbnes femelles. L'application de
GAs en péricode de jours courts sur Thuja plicata (Phris et Morf, 1970) et
sur Chamaecyparls nootkatensis (Owens et Molder, 1977f) a fait augmenter le
nombre de bourgeons de cBnes femelles ébauchés, alors qu'en période de jours
longs, c'est 1l'ébauche des ebnes miles qui a &té favorisée (chap. 2, Lumidre).
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Des C. obtusa traités A la GAs alors qu'lls é&talent exposés 3 une lumibre
d'intensité constante, mais de qualité variable, ont &t& influencés par la
qualité de la lumidre, qui a agi sur 1'induction et le sexe des cfnes (Nagao,
1983a), De 1'éthrel a &té employéd avec la GAs: 1'induction des cfnes a
généralement &té améliorée chez Cupressus arizonica et chez Chamaecyparis
lawsoniana (Bonnet-Masimbert, 1971) et chez C. obtusa et Cryptomeria japonica
(Hashlzume, 1975).

Chez les Pinacées, 1'appliecation de GAH;? uniquement peut induire ocu
stlmuler la feormation de bourgeons & 1'&tat reproducteur tandls gue les
traitements comblinés donnent souvent un effet synergique accentué., Beaucoup
des premlers traltements combinalent 1'application de GA.,» et d'une
forme ou ure autre d'annélation (Ross, 1975, 1978: Pharls et al,, 1975; Ross
et Pharis, 1976a, b; Puritch et al., 1979). L'annélation amplifiait générale-
ment 1l'effet de la GAw,», mais certaines &tudes montraient qu'elle
nuisait & la germination des graines (Ross, 1975; Ross et al., 1980). A cause
de oela et & cause du fait que 1'annélation risque de ecauser des dommages
permanents aux arbres coflteux des vergers & graines, le recours 3 ce tralte-
ment combiné devrait sans doute &tre réservé A des cas spéeiaux,

L'élagage des racines a donné de bons pésultats comme traitement unigue
(chap. 3) et comme traitement adjuvant lors de 1'appliecation de OGhy,s 2
de grands arbres (Greenwood, 1977; Ho, 1982; Ross et al., 1985}). L'élagage
n'a pas toujours &té pratiqué avec la meme intEﬂSité et il n'a pu &tre déter-
miné encore s5i son effet est d'abord de réduire 1'absorption d'eau, ce gui
revient & créer un stress hydrique, ou s'il n'y a pas un facteur 118 aux
racines gqul intervient dans la floraison, L'élagage des racines peut Btre
long & manifester ses effets., Pratiqué i la fin mars, i1 a augmenté le stress
hydrique sur des P. menziesii cultivés au champ, du début avril au début juin
(Ross et al., 19B5), Dans 1'étude citée, on avait observé 1l'effet synergique
de 1la GAM£1 et de 1'élagage des racines sur 1'induction des cSnes (Roasa
et al,, 1985). L'&lagage a ralenti l'activité mitotique et le développement
des bourgeons végétatifs terminaux (Owens et al., 1985), et des bourgeons au
potentiel reproducteur {Owens et al., 1986), ainsi qu'il a retardé le moment
de la différenciation des bourgeons, La floraison fut accrue de fagon signi-
ficative par vce traitement. Lors des traltements combinéas (élagage et
GAw,7), la différenciation des bourgeons £tait retardée autant ou légdre-
ment plus qu'avec les traitements appliqués aéparément, et la floraison é&tait
senslblement amélicrée, Les effets de ces traitements sur les GA endogdnes
sont toujours é&tudibs (R.P. Pharls, communieatlion personnelle). Exception
faite des &tudes précitées sur F. menziesii (Fosa et al., 1985; Webber et al,,
1985; Owens et al., 1985), i1 n'y a pas eu d’ &tude exhaustive des liens entre
les traltements et des effets sur le déyeloppement et la biochimie des pousses
et dea hourgeons; i1 est pourtant essentiel de réallser ces travaux si 1'on
veut trouver les r8les comparatifs de ces traitements combinés.

L'utilisation d'arbres en contenants pour les études sur 1'induction des
ofnes 4 la GA, donne une maltrise du stress hydrique blen supérieure 3 celle
obtenue par 1'é&lagage des racines. Il est presque toulours impossible de
régulariser le stress hydrique exercé sur des arbres cultivés au champ. Ce
streas (chap. 3) est assez bien maltrisé par 1'irrigation dosée et la mesure
du potentliel hydrique des pousses par la technique des enceintes hygromé-
triques (Ritchie et Hinkley, 1975). L'appliecation d'un stress hydrique




sans surveillance conduit parfols 3 de pauvres résultats parce que, malgré
1tirrigation Iimitée, 1'humidité contenue dans le sol et dans 1'air ainsi que
la température sont antagonistes du stress et conduisent 34 1'obtention
d'effets synergigues décevants avec 1'appliecation de GAs 47 A 1'autre
extréme, 11 est facile d'exercer un stress trop puissant et de tuer les sujets
de nombreuses espdoes.,

Les effets combinéds de 1a GAs,7 et du stress hydrigque ont trouvé
leyr premidre application aveec 1'induction des efnes de Plnus taeda en conte-
nants (Greenwood, 1978b) et de Pseudotsuga menziesii {Ross, 1978). ©Depuls,
cette technique a été utilisée avec succds sur des sujets en contenants de
Picea sitchensis (Philipson, 1983), de P. glauca (3.D. Ross, communication
personnelle) et de Tsuga heterophylla (Ross et al., 1981; Pollard et Portlock,
1981a, b, 1983 Brix et Portlock, 1982; Rottink, 1982). L'avantage des arhbres
en contenants pour les traitements par stress hydrique et & la Ghw y7,
c'est que les traitements peuvent Btre contrdlés de trds pris. En outre, une
fols formés les bourgeons des cdnes, il est possible d'optimiser leur déve-
loppement ultérieur par 1'entretlen soigné des arbres. L'utilisation d'arbres
cultivés dans ces conditions, spéeialement lorsqu'ils poussent sous des arbres
ou dans un autre environnement modifié, change souvent la rphénologie.
L'époque des traltements devrait 8tre réglée sur 1'&longation des pousses ou
le développement des bourgeons plutdt que sur le calendrier, de fagon a
s'assurer que les traitements gsoient déj3 commencés au moment de la différen—
clation florale (chap. 2). Etant donné gue les expériences & la Ghu,» Bt
avec stress hydrigue devraient B8tre conduites sous abri pour régler 1'humi-
dité, la température et la lumigre risguent de brouiller les résultats,

Lz hausse de température come adjuvant aux traitements 3 la CAu,r a
4té utilisée pour induire la formation de ecfines chez plusiesurs coniféres
{annexe 8). Cependant, la température n'était habitusllement pas régularisée
avec beaucoup de soin, et on la faisait augmenter simplement en plagant les
arbres dans des serres, sous des abris ocu, au champ, sous une tente en poly-
thiéne, Dans une expérience aux paramétres rigoureusement mesurés, des plan-
tules de T. heterophylla 3gées de 3 ans &taient cultivées dans des chambres de
croissance 3 des températures diurnes de 20, 25, 30 et 35°C, traltfes 4 1a
Ghuw,» et soumises 3 un stress hydrique (Pollard et Portlock, 1981a). Les
traltements & la GAw,» et % la chaleur Jjusgu'd 30°C, faisaient augmenter
le nombre de cBnes mAles et de cfnes femelles. Le stress hydrigue coupait
1'effet de moitié environ & 25°C, mais le doublait & 30°C. Chez des
Cryptomeria japonica traités 3 la GAs, il y avait davantage de c¢bnes miles
ébauchés A des températures de 30°C le jour et de 25°C la nuit, les tempéra-
tures diurnea ayant plus d'influence, alors que davantage de cines femelles
étaient ébauchés i des températures inférieures (20°C le jour, 15°C la nuit)
(Nagao, 1983b). Tompsett et Fletcher (1979) et Philipson (1983} ont augmenté
l'efficacité de la GA.,» et de la GAs appliquées 4 des greffons de P,
sitchensis en plagant ceux—ci dans un abri en polythéne. L'utilisation
d'abris ou de tolts en polytheéne dans 1'intention d'é&lever la température a
fgalement augmenté 1'efflcacité de 1la GAw,7 chez P. abies (Luukkanen,
1979) et chez Pseudotsuga menziesii (Bonnet-Masimbert, 1982). L'élévation de
la température afin d'améliorer 1'efficacité de différents traitements 2 la GA
(et d'autres) donne des résultats encourageants, notamment sur les arbres de
petite taille en contenants, De cette fagon, on produit beaucoup de cOnes
sur de petites superficies et au bout de quelques années 3 pelne.
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I1 y a eu peu d'expériences sur les Pinacées qul misaient sur les effets
combinés de la Ghs,» et de la photopériode ou de 1'intensité lumlneuse.
Longman (1982) a trouvé que 1'application de Ghw,» en période de jours
courts Favorisalt 1'apparition de fleurs femelles, pas de fleurs miAles, chez
Pinus contorta. Follard et Portlock (1984) ont appliqué de la GhAy 47 i
heterophylla et ont ainsi favorisé la floraison de fleurs miles en période de
Jjours longs, et de fleurs femelles en péricde de jours courts, Creanwood
{1981) a appliqué des photopériodes de 20 heures, suivies par des jours courts
naturels pour induire 1'apparition d'une péricde de dormance hors saison chez
P. taeda. Ce traitement unique a favorisé la floralson des fleurs miles et
des fleurs femelles, alors que 1'application de GAu ;s (et d'un stress
hydrique) favorisait 1'éclosion des Tleurs femelles seulement, Du moins chez
les dipleoxylons, il semble gue la promotion d'un bourgeon en repos indult par
de courtes photopériodes, constitue une premi®re étape essentielle i 1'induc-
tion des clnes. L'application de O0Aw,r (et d'un stress hydrique) nuisait
4 la grosseur des bourgeons et & la différenciation des bourgecns axillaires,
Les dormances hors saison peuvent n'8tre efficaces que chez certalnes espéces
seulement de pins diploxylons oll il existe des £carts considérables entre la
photopériode naturelle correspondant & 1'épogque de différenciation des cfnes
miles et celle de 1'é&poque de différenciation des cfines lemelles.

On a utilisé les photopériodes prolongées pour accélérer la croissance et
réduire la période Juvénile de croissance (Young et Hanover, 1976; Wheeler et
als; 1082). Cecich (1981) a montré que des semls de P. banksiana cultivés
de fagon i accélérer la croissance pendant plusieurs mois, et ensuite traités
a la GAw.,r (et au NAA), avaient prodult quatre fois plus de ofines
femelles que les semis cultivés en conditlions de croissance accélérée seule-
ment . L'emplol de petbte technigue et 1'application de GA&;? peuvent &tre
combinés pour former un instrument commode dans les programmes de sélectlion
avec des eapdces 4 la phase juvénile prolongée.

La GAsw,v a été uytilisée en combinaison avec d'autres substances de
croissance végétale (annexe B). En général, les auxines et les eytokinines,
inefficaces sl elles sont appliquées seules, peuvent amplifier ou modifier
1'effet des GA (Pharis et Kuo, 1977; Ross et al., 1983}, Certains travaux
semblent montrer gue les substances de croissance combinées peuvent modifier
la proportion des fleurs m8les et des fleurs femelles (Rosa, 1976; Hall, 1977;
Tompsett, 1977, 1978b; Puritch et al,, 1979; Bonnet-Masimbert, 1982).

Les avantages limités ne valent peut—-&tre pas 1'inclusion de ces produits
dans la plupart des traitements d'induntion des cfnes. Nous avons beaucoup 3
apprendre sw les combinaisons des régulateurs de la crolssance et sur leur
actlon dans 1'induction florale,

Aveg différents engrals, les GA ont souvent &té utilisées en combinaison
avec des traitements culturaux (annexe 8). Plusieurs chercheurs ont essayé le
nitrate de calcium (Ca[NO»): (Ross et al., 1981; Pollard et Portlock,
1981a, b, 1984); ce produit renforce généralement 1'effet de 1la Gy 7.
Hoss (1978) a trouvé que chez Pseudotsuga menziesii, le nitrate constituait
une mellleure source d'azote gue 1'ammonium pour promouvoir 1'induction des
efines mAles en réponse Y% l'application de 1la Ghu 47 (et d'un stress
hydrique). Les engrais appliqués en conjugaison avee 1la GAuw 7z ont
peut-8tre un certain effet sur l'efficacité de la GA et sur le sexe des cbnes
en formation, Ils sont associés trop libéralement 4 plusieurs autres




traitements, souvent avec des résultats 1limités et non slgnifiecatifs. Dansg
bon nombre des premiers travaux, on cherchalt surtout & induire la formation
de ¢dnes par tous les moyens possibles plutdt que d'évaluer soigneusement un
nombre limité de variables. Cette situation complique 1'évaluation ou la
reproduction de ces expérisnces,

Résumé et suggestions de recherche

11 y a beaucoup de fagons de stimuler la floraison des arbres matures et des
arbres Jjuvéniles ou qul ne sont pas dans une période de floraison. En
général, les résultats ont &té meilleurs avec les premiers qu'avec les autres.
Il existe beaucoup de traitements culturauy assez simples gu'on peut appliguer

Seuls ou en combinaison et qui favorisent la floralson. La plupart des
traitements culturaux n'ont pas d'effet prolongé et doivent Btre répétés avant
chague récolte, Certains comportent des risques d'endommagement ou de

destruction des branches ou des arbres traités. Beaucoup de ces traitements
amplifient seulement le cycle naturel de floraison d'un arbre et ont tris peu
d'effet dans les saisons de repos. Avec une mauvaise synchronisation et des
méthodes inadéquates, ce fait a conduit % beaucoup de résultats contradie-
tolres. 11 faut appliquer les traltements culturaux avant 1'époque naturelle
d'initiation florale, malgré que le moment précis de 1'application reste
inconnu pour la plupart des espieces, Il faubt aussi penser 4 la péricde entre
le moment de 1'application et celui ol elle fera effet, Il se SUperpose A ces
variables des variations dans le développement, les cycles naturels et 1la
physiologie de différentes espdces, I1 ne faut pas &tre surprlis sl les
traitements culturaux m2mes les plus simples ne produisent pas toujours les
résultats attendus.

L'utilisation des GA est 1'un des traitements d'induction florale et d'optimi~
sation de 1a floraison les plus récents et les plus prometteurs avec les coni-
feéres. Il y a déjd longtemps que la GAs; est utilisée avec de bons résultats
sur les Cupressacées et les Taxodiacées, mais ce gui est encore plus intéres-
sant, ce sont les suceés récents avec des mélanges non polalres de Gﬂu;?
sur les Pinacdes. Comme c'est le cas avec les traltements culturaux, les
résultats sont trds variables et cela tient 3 des difffrences entre especes, A
la synchronisation, aux méthodes d'application et 3 la forme de la GA utili-
sée, Le mode d'action des GA sur 1'induction florale est toujours débattu; en
outre, la biochimie et le métabolisme de ces substances sont complexes. Les
travaux de recherche dans ce domaine sont fondés sur des techniques de labora-
toire éprouvantes. Il existe d'autres régulateurs de la eroissance qul ne
Stimulent pas la floraison chez les conifdres, mais gqui modifient les effets
de la G4, On n'a pas encore découvert d'effet de la GA sur 1'induetion
florale des feulllus, cependant gue certalns retardateurs de la croissance ont
un effet sur certains arbres fruitiers de vergers. La mise au point de combi-
naisons optimales de traitements culturaux et de traitements % la GA devrait
éventuellement permettre d'obtenir une floraison précoce ou améliorée de la
plupart des coniferes. Ainsi, les pépiniéristes, les généticiens spécialistes
des arbres et les exploitants de vergers A graines auront & leur disposition
des moyens commodes d'obtenir une floraison précoce et une abondante semence
améliorée sur le plan génétique pour le reboisement.

Les combinaisons de méthodes culturales et d'application de la GA donnent
scuvent des résultats spectaculaires, mlme sur des arbres juvéniles et des
sujets dont la floraison laisse & désirer. Le nombre de combinaisaons
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possibles des traitements est pratiquement illimité; la diversité des résul-
tats obtenus avec les traitements combinés en fait foi. La GA et les traite-
ments culturaux produlsent scuvent un effet synergique et il semble, en outre,
que beaucoup de traltements adjuvants renforcent 1l'efficacité de la GA.

Avant de procéder % des expériences 3w la synchronlsation préeise des
traitements environnementaux, culturaux et avec des régulateurs de la crols-
sance, 11 y aurait lleu de déterminer 1'épogue de 1'initiation florale. I1 ¥
a moyen de préciser considérablement la date et la durée des traitements
visant & optimiser la floraison dans la plupart des espéces. Parmi les excep-
tions, eitons le cas des Cupressacées et peut-8tre de Tsuga heterophylla chez
les Pinacées, I1 faut faire correspondre les traltements 3 un trait morpho-
logique prévisible et facilement vérifiable comme 1'élongation des pousses
latérales chez les Pinacées. Il faut faire ce travail avec soin sur toutes
les espdees, ce qul peut exiger 1'é&tude anatomique des bourgeons et du déve-
loppement des rameaux en cours de traltement.

M8me s5'11l n'y a & peu prés pas de recherche sur 1'optimisation de 1la
floralson des feuillus et gu'il faut en faire sur les espices 4 la floralson
maigre ou tardive, la recherche sur les conifdres progresse rapidement. I1
faudrait orienter davantage la recherche concernant 1'induetlon florale sur du
matériel clonal ou des semis en contenants, au lieu de se livrer 4 des expé-
riences mal contrdlées sur le terrain, La méthode des arbres en contenants a
donné d'excellents résultats aveo plusiesurs conif®res, et [1 seralt intéres-
sant de 1l'essayer sur les feuillus, I1 est possible d'obtenir une fleoraiscn
abondante =ur de petits arbres dans une superficie limitée, bien qu'il faille
vérifier la rentabilité de cette technique. La croissance précoce et acoélé-
rée d'un stoek Jjuvénile en contenants, suivie de traitements d'induction
florale, donne aussi de3 résultats encourageants, Le stock en contenants se
préte idéalement aux expériences d'induction florale en environnement rigou-
reusement contr8lé et avec l'application d'un traitement ou d'une combinalson
de traitements. De cette lagon, les nombreuses ambiguités qui apparaissent
lors d'études documentaires peuvent 8tre levédes et la répétition d'erreurs
cofiteuses peut aussi Btre évitée., I1 seralt sans doute préférable d'entre-
prendre la recherche sur les feuillus % partir du matériel en contenants
plutdt gu'a partir d'arbres au champ.

Il serait utile de déterminer les traitements requis pour obtenir la
floralson optimale de chague espice commercialement importante. Le terme de
floraizon optimale s'applique & la proportion de chague sexe aussi bien qu'au
nembre de fleurs et 4 la capacité de 1'arbre & porter des efines ou des fruits
jusgu'® la matwrité, & un taux ralsonnable d'avortements., Nous manquons de
méthodes d'induction des cfines males sur les arbres juvéniles des Pinacdes,

Les traitements A la GAs chez les Cupressacées et les Taxodiacées sont
triés efficaces, mais il faudrait trouver des fagons de réduire la durée du
traitement et de déterminer 4 quels moments préeis on peut optimiser 1'induc-
tion et influencer le sexe des cOnes. Des essais avec la GAs & différentes
photopériodes et en environnement contrdlé devraient nous livrer des
renseignements utiles pour le cholyx du sexe des cfines.

Chez les Pinacfes, 1'induction des cOnes & la GA.,», combinée aux
traitements culturaux gagne rapidement d'efficacité, Cependant, la
synchronisation des applicationa est encore plus critique que c¢hez les



Cupressacées parece que, chez les Pinacfes, la différenciation des bourgeons
floraux semble Btre en rapport avec les stades fixes du développement des
bourgeons. De nouvelles recherches dans des conditions soigneusement contrd-
léez gul feraient appel % 1la GAw ;7 avec des traltements culturaux
limités, sont néecessaires pour raffiner la technique, o'est-i-dire 1z rendre
répétable et rentable. Paralli&lement aux expériences avec du matériel en
contenants, 11 faut des études sur le développement pour déterminer les
méthodes et moments optimaux d'application, et découvrir les causes d'une
mauvaise ou d'une bonne induction des cfines,

I1 faudrait continuer la recherche dans le but 4d'affiner les appliecations
d'engrais pratiquées pour induire ou optimiser la floralson dans les vergers &
graines du type classigue. Il sera peut-28tre négessaire d'ajuster la synchro-
nisation du traitement et de perfecticnner les formes d'applieaticon pour
obtenir un meilleur résultat. L'élagage des racines est un instrument effi-
cace lorsqu'il est employé dans les jeunes vergers 4 graines, mais les résul-
tats sont encore fort variables, Les méthodes sont différentes, de méme que
les conditions d'un wverger & 1'aubre, 1'épogue des traitements et la réponse
des: espiess. I1 est Important de poursuivre 1'expérimentation, mais les
travaux devraient Btre taillés 3 la mesure des problimes locaux, des espdces
et des conditions considérées, Par exemple, 1'élagage des racines peut 8tre
une opération essentielle gquand on travaille en terrain humide, mais elle peut
8tre nuisible quand on travaille en terrain sec.

I1 faudralt mener certains travaux de recherche fondamentale afin de
déterminer le moment ol se produisent les tous premiers changements biachi-
miques associés & 1l'initiation florale. Les technigues immunocytochimigues
pourraient ®Btre adaptées aux études d'initi{atlon florale des arbres fores-
tiers, comme ce fut le cas avec les angiospermes herbacées. Cela permettrait
de trouver avec une grande précision le moment exact de 1'initiation florale,
ce gul nous indigquerait & quel moment prescrire les traitements d'induetion
florale,

Flusieurs théories clreculent sur le sujet, mais on ignore toujours la
fonection des GA dans 1la floraison, I1 est néeessalire de poursuivre la
recherche fondamentale sur les GA endogénes (et sur les autres régulateurs
de la croissance) dans les arbres gqul passent de la phase juvénile & 1a frue-
tiffeation et tout au long du cycle de croissance annuelle, En outre, 1'é&vo-
lution des GA de source exogdne dolt Btre élucidée car il y a beaucoup de
formes de GA et leur métabolisme est mal connu. Dans ce sens, des résultats
sont possibles avee les techniques de margquage radiocactif des GA et d'autora—
diographie de tissus lyophilisés. 11 faut aussi déterminer 1'effet de diffé-
rents traitements culturaux visant 3 induire la floraison par action sur les
régulateurs endogénes de la c¢roissance. Le rapport entre la floraison et des
transformations observées au niveau des hydrates de earbone et de certains
acides aminés devrait Btre étudié. M@me si 1'on cherche d'abord 3 induire la
floralson des arbres forestiers, 11 est important de comprendre comment les
traitements d'induction agissent sur la floraison.

La plupart des spéelalistes de 1'induction florale sont convaincus que
les graines obtenues des eofnes indults sont comparables en gualitdé aux gralnes
naturelles, Leur conviection repose sur le fait que la plupart des traitements
d'induction sont de courte durée et qu'ils précddent tous la maturation des
graines d'au moina un an. Cependant, la floralson & 1'exe®s peut condulre 3
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l"avortement des covules, des gralnes, des fleurs et des ofnes, et donner peut-
Btre des graines de mauvalse gqualité 3 cause d'une 3pre concurrence pour les
ressources. Cette constatation wvaut particuli2rement pour les arbres de
petites dimensions, mals eela ne pose aucun probliéme avee les arbres en
contenants. Les arbrea ne peuvent produire gqu'une quantité deonnée de
semences, I1 faut donc examiner =sur une base permanente les semences
produites afin d'amasser des données convaincantes pour prouver gue les
traitements d'induction fleorale donnent des semences de grande gualité,



CHAPITRE &
POLLEN ET POLLINISATION
Introducticn

Chez tous les conifeéres des régions tempérées boréales, le développement des
microsporanges (sacs polliniques) commence dans les bourgeons Cloraux avant la
période de dormanece hivernale (chap. 2). Toutefois, le stade de TCormation des
mierosporanges atteint avant cette période de repos varle d'une espice 3
1'autre, T1 semble que chez la plupart des feuillus des régions tempérées
1'initiation [lorale s'effectus avant la dormance, mals le stade de développe-
ment floral atteint est mal décrit, Le développement est rapide apris 1la
sortie de dormance., Chez la plupart des essences foresti®res, la méiose, 1la
microsporogenese, la formation du pollen et 1a pollinisation s'effectuent en
guelques semaines ou quelques mols. La formation des grains de pollen, leur
morphologie et les mécanismes de pollinisation sont différents chez les coni-
féres et les feuillus, et 3 1'intérieur de chague groupe il existe des varia-
tions d'espdces. L'époque de la pollinisation et sa durde varlent selon les
espéeces et selon la latitude, 1'altitude, le site et la tempfrature. Bon
nombre des stades de formation des grains de pollen et de la pollinisation
peuvent &tre dirigés de fagon & augmenter la production de graines.

Méiose et formation des grains de pollen

Chez les coniféres, les cBnes staminaux ou les chnes mA3les sont formés de
nombreuses microsperophylles portant chacune deux microsporanges (Pinacées) ou
plus (Cupressacées et Taxodiacées) sur leur face abaxiale (loin de 1l'axe du
efne). Chez les anglospermes, chague &tamine est formée de deux anthdres
constituées chacune de deux microsporanges unis (Foster et Gifford, 1974},
Dans chaque microsporange, 11 se forme de nombreuses cellules sporogines qui
subissent une mélose pour aboutir % une tétrade de microsperes. Chague micro-
spore se transforme en un grain de pollen (Owens, 1982).

Les cBnes miles des conifdres passent 1'hiver en dormance % différents
stades de développement (fig. 5,1). Cette période peut commencer lersaqu'ils
sont au stade sporogine comme chez Pinus (Kupila-Ahvennieml et al., 1978;
Owens et Molder, 1977¢; Owens et al., 1981b) ou au stade pré-méiotique de
cellule mére des grains de pollen comme chez Plcea et Abies {Sarvas, 1974,
Moir et Fox, 1975; Owens et Molder, 1977d, 1979a, 1980a; Singh et Owens,
1981a, b; Harrison et Owens, 1983). Chez ces derniers, la méiose et la forma-
tion du pollen surviennent apres la période de dormance hivernale. Des &tudes
ultrastructurales de cellules sporogénes en dormance de Pinus (Kupila-
Ahvenniemi et al., 1978; Cecich, 1984) et des cellules mdres des grains de
pollen de Pseudotsuga (Singh et al., 15%83) ont révélé qu'il n'y a pas de vraie
<<dormance>> mais qgu'il se produit pendant tout 1'hiver plutdt des modifica-
tions nucléaires et cytoplasmiques. Cette période est appelée plus correcte-
ment période de vie ralentie plutdt que dormance. Il n'existe aucune &tude
semblable pour les genres Abies ou Picea.

Chez Larix, Pseudotsuga, Thuja et Tsuga, la mélose commence & 1'automne,
puis est interrcmpue lorsque les cellules méres des grains de pollen attelig-
nent le stade pachyténe ou diplotdéne diffus (Eriksson, 1968a: Eriksson
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Flgure 5,1. Stades du développement des cOnes mdles et de formation du pollen

et époques de dormance chez différentes espices (extrait d'Owens,
1982).

et al., 1970a, b; Owens et Molder, 1971a, b; Hall, 1982}). A la sortie de la
période de dormance, la méiose est complétée rapidement et elle eat suivie par
la formation des gralns de pollen.

Chez Chamaecyparis et Juniperus, la méiocse et la formation des grains de
pollen s'effectuent avant la péricde de dormance hivernale (Owens et Molder,
19740). Les odnes staminaux en dormance contlennent des grains de pollen secs
4 maturité et 1'examen microscoplque n'a révélé aucune modifiecation structu-
rale pendant 1'hiver.

Les températures hivernales peuvent avoir un effet sur les bourgeons
floraux et la qualité du pollen (Eriksson et al., 1970a). Une incidence plus
élevée d'anomalies des grains de pollen de Larix en Sudde a été signalée
lorsgque les cellules méres des grains de pollen dépassent le stade diffus
avant la période de dormance hivernale (Ekberg et al., 1967: Eriksson, 1968a,
b). Chez les arbres transplantés dans des vergers & gralnes des régions
froldes, il pourrait donc y avoir une incidence plus &levée de nonviabilité ou
d'anocmalies des grains de pollen,
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Luomajoki (1982) a indiqué les dates du début de la méiose apris la
sortie de dermance pour sept conifdres et guatre feuillus, Il en & conclu
qu'il n'existait pas de seuil thermigue soudain nécessaire pour le début de la
méiose au printemps et que les facteurs Qo (écarts de la vitesse de
développement pour une plage de 10°C) ont peu de valeuyr comme indicateurs du
développement méiotique, Seul Sarvas (1972) a recueilli syuffisamment de
données por montrer 1l'existence d'une régression, valable pour la méipse, au
moyen des températures.

Plusisurs Etudes effectufes au microscope optique cont suivi la séquence
normale de la méiose des cellules mires des grains de pollen chez les coni-
feres (Zenke, 1953; Mergen et Lester, 1961; Mergen et al., 1963; Chandler et
Mavrodineanu, 1965; Livingston, 1971a; Moir et Fox, 197%; Ho et Owens, 19T74a,
by Seldo, 1979; Luomajoki, 1982) et les stades pré-mélotiques et du début de
la méicse au microscope €lectronique (Willemse, 1971a, b; Dickinsen et Bell,
1976; Kupila-Ahvenniemi et al., 1978; Singh et al., 1983; Cecich, 1984),
Vasll (1978} a é&tudié les quelques documents disponlbles sur 1'ultrastructure
de la pré-mélose, de la méiose et de la formation des gralns de pollen chez
lea gymnospermes. Il existe peu de travaux suwr les stades de la méiloze chez
les feuwillus {Luomajioki, 1977, 1982).

La méiose est un phénomine complexe sensible aux perturbatlons causées
par le milieu et susceptibles de réduire la viabilité ocu la vigueur des grains
de pollen. FPlusisurs expériences ont montré gue chez les conifiéres, le froid
gt la chaleur (Christiansen, 1960; Eriksscon, 1970; Jonsson, 1974; Luomajoki,
1977 Andersson, 1980) (Sarvas, 1972) provoquent des anomalies de la méiose,
L'&tat physiologique de 1'arbre peut &galement avolr un effet sur 1'avortement
des grains de pollen, Chandler et Mavrodineanu (1965) ont relevé un nombre
acoru d'avortements des grains de pollen dus A des anomalies de laz mélose chez
des arbres crolssant dans des milieux tris secs. 11 semble gus bon nombre
d'anomalies solent réversibles (Jonssen, 1974) et ne provoguent aucun dommage
permanent, alors gue d'autres peuvent produire des grains de pollen anormaux
et des grains de pollen & faible vigueur ou viabilité, Selon Luemajoki
(19771, des températures basses peuvent causer des dommages irréversibles
entrainant des anomalies permanentes de la mélose. Des doses relativement
glevées de rayons gamma ont é&galement induit diverses aberrations chromoso-
miques et anomalies des gralins de pollen chez Larix (Erriksson et al., 1986).
La fréquence d'anomalies de 1la méiose est généralement faible, mals dans
certaines conditions elle peut excéder B0 1 des gellules mires de pollen
(Jonason, 19T4). Les résulbtabs d'une expérience portant sur 1'effet de tempé-
ratures Dasses sur la formation des grains de pollen chez gquatre eapices de
Larix ont donné respectivement 92 et 84 ¢ de grains de pollen stériles chez L.
decidua et L. siberica (Ekberg et Eriksson, 1967). =

Apreés la méigse, les tétrades de migrospores haploTdes restent & 1'inté-
rieur des cellules mires des grains de pollen pendant un oourt moment. Elles
ne tardent pas & gonfler puls & se libérer, pour se brouver en suspension dans
le liquide du microsporange dans leguel s'effectuera la formation des grains
de pollen (Singh, 1978).

11 existe deux types de divislon cellulaire pendant la formation des
grains de pollen chez les conifires des régions tempérées boréales (fig. 5,2
et 5,3) {(Sterling, 1963; Singh, 1978). Chez les Pinacfes, la micraospore se
divise de fagon inégale, donnant une petite cellule prothallienne en forme de
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Figure 5,2. Formation du pollen chez Chamaecyparis, Juniperus, Taxus et Thuja
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Figure 5,3. Formation du pollen chez Ables, Larix, Picea, Pinus, Pseudotsuga
et Tsuga (extrait d'Owens, 1982),

lentille et une groase eellule embrycnnaire. La eellule embryonnaire ae
divise ensuite inégalement et donne une deux!iBme petite cellule prothallienne
et une grosse cellule, 1'initiale de 1'anthéridie. Les ocellules prothal-
liennes n'ont aucune fonction connue. L'initiale de 1'anthéridie se divise en
une groesse gellule du tube pollirnigue ef en une petite cellule reproductrice,
Les grains de pollen peuvent 2tre libérés au stade de quatre cellules ou au
astade de eing ecellules aprés la division normale de la cellule reproductrice
gr urne cellule du pled et une cellule du corps (fig. 5,2). La esllule du
corps forme les deux gamétes miles aprés la pollinisation (chap. 6). En
général, chez lea Pinacées les grains de pollen sont gros et dans certains
genres (fig. 5,4 & 5,6} ils sont pourvus de ballonnets (ailea) algrs gue
d'autres ne le sont pas (Ffig. 5,7 et 5,8); les réserves se présentent sous
forme d'amidon (Sterling, 1963; Owens, 1982; Owens et Molder, 1971b, 1975¢,
1977e, d, 1979a, b, 1980a; Owens et al., 1981%; Singh, 1978; 3ingh et Owens,
1881a, bl. Les Podocarpacdes et les Araucariacdes, sze trouvant en grande
partie dans 1'hémisph&re austral, se développent de la méme fagon sauf que les
cellules prothalliennes conbtinuent A se diviser pour former du tissu prothal-
lien sans fonetion (Singh, 1978).

Chez les Cupressacées, les Taxodlacées et les Taxacées, les grains de
pellen en comportent pas de eellules prothalliennes, Chague mierospore se
divise en une ecellule du tube et une cellules reproductrice (fig. 5,3) et les
grains de pollen sont 1ibérés au stade unicellulaire cu bicellulaire, La
cellule repraductrice donne naissance & deux gamdtes miles aprés la pollinisa-
tion. Dans c¢e2s familles, les gralns de pollen =ont petits, dépourvus de
hallannets, couverta d'ornementations orbleulalres (fig. 5,9} et les réserves
se présentent sous forme de gouttelettes huileuses (Sterling, 1963; Li, 1975;
Owens, 1982; Owens et Molder, 19T4b; Owens et al., 1980; Singh, 1978).
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Chez les feuillus, la formation des grains de pollen s'effectus comme
chez le dernier type précité et les grains sont 1ibérés au stade binuclBé,
Chez la plupart des angiospermes, les grains de pollen sont libérés au stade
binucl&é {deux cellules), soit une cellule végétative et une cellule reproduc-
trice. Cette dernidre donne naissance 2 deux gamdtes mi3les aprds lz germina-
tion. Les grains de pollen & trois cellules (trinuclé&és) comprennent une
cellule végftative et deux gamdtes m3les, Les grains de pollen trinucléés
contiennent tous les précurseurs de la croissance du tube pollinique, et la
germinaticon se produit ordinairement en quelques mlnutes {(Heslop-Harrison et
Heslop-Harrison, 1982). La germination et la croissance du tube pollinique
des grains de pollen binucléés sont généralement plus lentes (Cresti et al.
1977). Il existe beaucoup de données sur les modifications physiclogiques *L
des ultrastructures pendant la germination et la eroissance du tube pollinique
chez les plantes herbacées (voir Cresti et al., 1977; Heslop-Harrison st
Heslop-Harrison, 1982), qui dépassent la portée de la présente &tude, mala
nous possédons peu de données sur les feuillus. Seule la formation des grains
de pollen de Quercus (Conrad, 1900; Larson, 1965) et de Populus (Nagaraj,
1952) a &té éEtudiée en détall et il s'agit dans les deux cas de grains de
pollen binueléés, Les grains de pollen de Quercus ont &té décrits par Olsson
{1975). La morphologie des grains de pollen a &té décrite de fagon poussée
dans les textes de palynologie. En général, les grains de pollen des feuillus
sont petits, dépourvus de ballonnets, dotés de pores bien visibles et couverts
d'ornementations & la surface (fig. 5,10 et 5,11) (Foster et Gifford, 1974).

La plupart des stades de la méiose et la formation des grains de pollen
ont lieu apris la dormance hivernale, La chronologlie des phénom®nes varie
d'une espdce # 1'autre, mais elle peut se résumer en cing stades de formation,
a savoir: la divislon pré-méiotique, la division méiotigue, la formation des
microspocres, la diviaion cellulaire et 1'anthise, La durée de chaque stade
varie d'une espéce & l'autre et selon la température. Le temps &écoulé entre
la sortie de dormance des bourgeons floraux et 1l'anthdse peut varier de
semaing seulement chez Chamaecyparis nootkatensls, dont les gralns de pollen
atteignent la maturlté avant la période de dormanece hivernale (Owens et
Molder, 1974b), A4 12 semaines chez Tsuga mertensiana (Owens et Molder, 1975c).
Chez Thuja plicata, les cbnes staminaux ont besoin d'une succession de jours

courts et froids et de jours longs avant que 1'anth®se pulisse se produire
(Pharis et al., 1969; Simak et al., 197T4). On trouvera dans la figure 5,12 la
phénnlcgie de la formation des grains de pollen pour plusiesurs espiees de
ooniféres,

Nous ne connalssons pas les effets de la température sur la vitesse de
développement des différents stades, Toutefols, des températures é&levées
réduiront le temps total nécessaire Jjusqu'id 1'anthdse (Sarvas, 1962, 1965;
Winton, 1964; Boyer et Woods, 1973), et 11 est possible de faorcer la formation
des gralns de pollen pour procéder % leur extraction hitive, Chez Pinus

alustris le fait d'envelopper les branches avec de la telle a augmenté le
degré-heures de chaleur accumulée et avancé la floraison de 8,6 jours en
moyenne par rapport aux témoins dont les branches n'avaient pas été envelop-
pées (Boyer et Woods, 1973). Plus la périocde de formation aprds la dormance
est longue (fig. 5,12), plus on a de chances de forcer les gralns de pollen.

Des é&tudes sur la formation des grains de pollen et leur qualité
devralent accompagner les essals de feorgage. Des températures élevées resporn-
sables d'anomalles méiotiques (Sarvas, 1972) peuvent également provoguer des



Figures 5,4 & 5,11,

flectronique A4 balayage.

Tsuga heterophylla.

Photomlerographies de grains de pollen au microscope

Figure 5,4, Pinus banksiana. Figure 5,5. Picea
Abies lasiocarpa. Figure 5,7. Pseudotsuga menziesii.
Figure 5,9. Thuja plicata. Figure 5,10.

glauca. Figure 5,6,
Figure 5,8,
Betula, Figure 5,11,

Alnus.
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anomalies auw niveau de la formatlion des gralns de pollen, Des grains de
pollen anormaux ont &té observés chez de nombreuses esp2ces (Hutchinson, 1915;
Mehra et Dogra, 1965; Diaz Luna, 1977; Ho et Owens, 1974z, ¢; Singh et Owens,
1982), tout comme une variation au niveau de la viabilité des grains de pollen
{Ekberg et Ericksscn, 1967). Différentes causes, y compris la température,
peuvent 2tre 4 l'origine de ces anomalies. Selon Luomajoki (1977), i1 faut
régler et mesurer la température de manibre btrds préclse pour les expériences
de forgage des grains de pollen. Sarvas (1972) a déerit des enceintes de
forgage permettant d'effectuer des mesures précises. Un forgage trop rapide
peut diminuer les réserves nutritives et réduire la vigueur des grains de
pollen en abrégeant la périocde pendant laguelle les réserves s'accumulent,
fucun rapport de ce genre d'études sur les essences forestlires n'a &té
publié, mais {1 ¥y en a un en préparation sur Tsuga hetercophylla (A, Colangell,
communiegation personnelle), En général, la longue période de formation post-
méiotique du pollen permet de régler la vitesse de formation chez de
nombreuses espéces, mais on n'a pas &tabli dans quelle mesure les: grains de
pollen peuvent Btre manipulés avant que leur formation, leur vigueur ou leur
viabilité ne soient atteintes.

Structure des grains de pollen

Voici les références générales sur les structures des gralna de pollen:
Heslop-Harrison (1971}, Stanley et Linskens (1974) et Vasil (1978). Chaque
graln de pollen est dotdé d'une parol Epaisse composée d'une membrane externe
triés résistante, 1'exine, et d'une membrane interne, 1'intine, L'exine
commence & se former dés gque les microspores se séparent de la tétrade.
Celle-ci est constitufe en grande partle de sporopollénine qui rend le grain
de pollen trds résistant 3 la dégradation par des agents physiochimiques et
des agents blologiques, et elle peut 2tre plus ou moins ornementée. L'intine
est de nature pecto-pellulosique et elle est souvent constitufe de wcouches
cellulosiques laminées de protéines. Elle est mise en place pendant la forma-
tion des microspores et la division cellulaire & 1'intérieur du grain de
pollen {Martens et Waterkeyn, 1962). L'intine donne naissance finalement au
tube pollinique, Les c¢ouches internes de la parol du tube pollinigue sont
constitufées de callose, Heslop-Harrison {1971) a décrit le processus de
formation de la paroi des grains de pollen et indiqué l'origine de leur orne-
mentation chez les anglospermes. MBme s'1l existe peu d'études de ce genre
sur les conif®res, il semble que le processus soit le méme (Vasil, 1978). La
formation de la paroi a été décrite dans le cas de Podocarpus (Vasll et
Aldriech, 1970, 1971) et de Pinus (Dickinscn, 1971, 1976; Willemse, 1971c). La
Tormation des ballonnets a été décrite chez Podoecarpus (Vasil et Aldrich,
1970) et chez Pinus (Dickinson et Bell, 1970).

I1 est plus important de comprendre la satructure du grain de pollen
(Singh, 1978) et la terminologie complexe des spécialistes de la palynclogie
pour Identifier les gralns de pollen que pour comprendre la production dea
graines. Toutefois, 1'identification est importante pour la swveillance de
la dispersion des grains de pollen et la contamination des vergers & graines
et des zones productrices de gralnes. Les manuels d'identification dea grains
de pollen (Bassett et al., 1978; Owens et 3impson, 1982) permettent de les
identifier jusqu'au genre seulement pour la plupart des arbres forestiers. La
variation d'une espdce 2 1l'autre, en particulier chez les conifdres, est en
général trop minime pour permettre une distinction facile (Bagnell, 1975).



Biologlie de la pollinisation

Le plus souvent, la biologie de la pollinisation chez les gymnospermes est
traitée en quelques paragraphes aur la pollinisation par le wvent et par 1la
mention d'une goutte de pollinisation (Faegri et Van der Pijl, 1979). La
biologie de la pollinisation et 1'écologie de 1a pollinisation (anthécologie)
se sont développées autour de la pollinisation chez les angioapermes. La
terminclogie est Importante et il faudralt consulter les références de base.

Pollinlsation par le vent

Tous les coniféres et presque tous les feuillus des régions tempérées bordales
ayant une valeur commereclale sont normalement pollinisés par le vent. Pour-
tant, les ouvrages sw la blolegie de la pollinisation traitent preague
entibrement de la pollinisation biotique (en grande partie par les insecteal],.
Cette anomalie résulte de la fascination des blologistes pour les interactions
complexes entre le pollinisateur et le végétal et pour la coévolution de
ceux-cl, et du manque d'intért pour les mécanismes passifs de pollinisation
par le wvent,

Selon Whitehead (1983}, 1ls pollinisation par le vent peut réussir si
certaines conditlions théoriques sont satisfaites, A savolir:

1} la production d'un grand nombre de grains de pollen:

2} la présence des caractéristiques aérodynamiques approprifes chez les
gralns de pollen;

3} 1la structure de la fleur (ofne) et de 1l'inflorescence et la position sur
la plante telles qu'elles maximisent la probabilité d'entrainement du
pollen par 1'air en déplacement;

4) la structure et la position des stigmates telles qu'elles maximisent
1'efficacité de la réeeption du pollen;

5) le moment de la libération du pollen prévu dans la salson et la journée
pour augmenter les possibilités de pollinisation:

6) un espacement assez faible des plants compatibles;

7) une structure végétative relativement ouverte pour réduire la filtration
du pollen;

8) wune vitesse du vent dans une plage de vitesses acceptables pour assurer
le transport et réduire la dissémination sous le vent:

9) un degré d'humidité relativement bas et une faible probabllité de préei-
pitations, et

10) des signaux environnementaux clairs pour coordonner la floraison.

La pollinisation par le vent est un mécanisme inefficace accompagné d'un
gasplllage de pollen, mals gqul ne requiert pas la présence ou 1'activité d'un
autre organisme. Le transport du pollen par le vent comprend des interactions
entre la vitesse de chute (terminale} du pollen et la vitesse du vent. Les
grains de pollen des anglospermes sont petits en général (20-40 um), comme le
sont ceux de plusieurs familles de conifdres, mais chez les FPinacées, la
taille des grains de pollen peut atteindre 100 pm {(Owens et Simpson, 1982).
La densité des gros grains de pollen peut &tre réduite par les sacs aérifdres
(ballonnets) et par la déshydratation. Les petits grains de pollen des coni-
feres tendent & Btre dépourvus de ballonnets., Les gralns de pollen disséminés
par le vent sont rarement pourvus d'ornementations (Owens et Simpson, 1982), A
1l'exception de ceux de Tsuga heterophylla; pour qu'il y ait contact, les
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épines des grains de pollen (fig. 5,8) dolvent s'acecrocher dans les polls
cuticulaires de la bractée (Colangeli et Owens, 1984),

Tauber (1965, 1967) a tralté de 1'importance de la filtration et celle-ci
a &té& quantifiée plus tard en for&t (Tauber, 1977). D'une fagon générale, la
végétation é&limine efficacement une grande quantité des grains de pollen.
Habituellement, les arbres 2 feullles caduques ne scnt pas en feuilles au
moment de la pollinisation. Des chercheurs ont montré& gue chez quatre espéces
de Quercus, l'expansion du limbe foliaire &talt retardée tant que les chatons
contenalent du pollen. Lorsque les grains de pollen é&taient libérés, i1 ¥y
avait une poussée de croissance follaire (Sharp et Chisman, 1961). Selon ces
auteurs, la suspension du développement foliaire facilite la dissémination du
pollen. La plule rabat le pollen de fagon efficace (Tsukada, 1982); 1les
petites gouttes sont plus effieaces que les grosses gouttes (Medonald, 1962).
Heureusement, la libération des gralns de pollen provenant de fleurs pollini-
sées par le vent et de cbnes staminaux dépend d'un mécanisme de dessication
gqui permet en gfnéral la libération au moment de la saison et du jour ol les
conditions eclimatigques maximisent le transfert des grains de pollen.

L'efficacité de 1'interception, o'est-4-dire le rapport entre le nombre
de particules gui tombent sur un objet et le nombre de celles gqui seraient
tombé dans 1'espace 3i 1'objet n'avalt pas fait obstacle (Tauber, 1965) est un
élément important 34 considérer. La probabilité de contact augmente avec la
taille et la densité de la particule et elle est inversement proportionnelle
au diamdtre de 1'objet répepteur: 1'interception eat plus efficace sur les
petites que sur les grandes surfaces. Tauber (1965) a indiqué les effets de
1'efficacité de 1'interception des grains de pollen de Betula (21 um)} et de
Fagus (42 ym): les petits grains de pollen légers ont molns de chances d'Btre
interceptés gue les gros grains denses, les petites structures de captage ont
une efficacité de captage plus grande gue les grandes structures, et la capa-
cité de filtration de la végétation augmente avec la vitesse du vent. L'effi-
cacité de 1'interception dans de nombreuses condltions environnementales a &té
calculée pour plusieurs groupements végétaux et pour les parties florales de
diverses structures et en différentes positions (Ogden et Lewis, 1960).

De nombreuses structures stigmatiques maximisent 1l'efficacité d'intercep-
tion des gralns de pollen. Les grandes surfaces tendent & avoir des couches
limitrophes plus épaisses, d'ol une efficacité moins grande que les petites
surfaces, De petites surfaces subdivisées comme les surfaces stigmatiques
plumeuses ou velues de certaines fleurs et de certains cfnes sont de meilleurs
capteurs gue les asurfacea uniformes. Les pidces florales réduites qul
exposent les stigmates au vent et les inflorescences pendantes gqul ressemblent
% des chatons (o'est-4-dire les cofnes fructif®res de 1'aulne, du bouleau, du
caryer, du peupller faux—tremble, du chéne et des conifeéres) sont bien adap-
tées pour intercepter les grains de pollen en déplacement dans 1'air
{Whitehead, 1983). De récentes é&tudes en soufflerie 3 1'aide de moddles de
plantes % graines fossiles (Niklas, 1981, 1982, 1983; Niklas et Norstog, 1984)
et de chnes de coniferes contemporains (Niklas et Paw U, 1382, 19B3; Niklas,
1984) ont montré que les régimes de circulation d'air étaient turbulents
autour de ces structures et que 1'impact maximal des grains de pollen se
produisait sur les surfaces sous le vent. Une compatibilité aérodynamique
s'est donc développée entre les structures morphologiques des cbnes de
conifdres et les grains de pollen transportés par le vent. Des é&tudes
détaillées des régimes de ecirculation d'air autour des clnelets et des
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fcallles de Pleea, Larix et Pilnus ont montréd que la morphologie des c¢lnes et
des feullles et le comportement des grains de pollen dans le vent influent sur
la pollinisation (Niklas, 1984).

La chute des gralns de pollen sur leés surfaces peut également Btre modi-
fiée par attraetion &lectrostatique (Erickson et Buchmann, 1983}, Les
végétaux portent des charges superficielles négatives, davantage concentrées
vers les extrémités pointues comme les Fleurs ou les cnelets et moins que aur
les grandes swurflaces unies. Les cires ecuticulaires possident &galement
d'excellentes propriétés diélectriques lorsqu'elles sont séches, Le grain de
pollen a une petite charge négative lorsgu'il est libéré, mais il acgquiert une
forte charge positive & mesure gu'll est transporté par le vent. Le ralen-
tissement des gralns de pollen & cause de la turbulence autour d4d'une fleur ou
d'un ¢fne (Niklas, 1984) peut permettre la chute, et la probabilité de chute
est accrue par une atbtractlion sélectlve de particules ayant des charges de
signe contraire. Malheureusement, les avantages de 1'attraction é&lectrosta-
tigque sont en grande partie théoriques et n'ont pas &té Eprouvés sur les
epéces pollinisées par le went., McoWilliam (19590) n'a relevé aucune diffé-
renae de potentiel bioélectrigue entre les grains de pollen et les odnes
fructifdres de Pinus.

La répartition gfographique des végétaux est associée 3 la pollinisation.
La pollinisation par le vent augmente en général avec la latitude et 1'alti-
tude et elle domine dans les forgts horéales et les foréts d'arbres & feuilles
caduques des régions tempérées, Certains milieux sont plus propices que
d'autres 4 la pollinisation par le vent. Par exemple, les forgts boréales
composées en grande partie de coniféres et situées dans bon nombre de régions
montagneuses A fortes préecipitations sont constituées de taxons pollinisés par
le vent., Plusieurs facteurs contribuent & la fréquence £levée de pollinisa-
tion par le vent dans ces régions: le rapprochement des arbres ou le
regroupement d'arbres compatibles, un couvert clair A cause des clmes pyrami-
dales é&troites, l'emplacement des structures florales & l'extrémité des cimes
et la répartition chronologique des précipitations qui ouvre des créneaux
propiess 3 la pollinisation par le vent (Regal, 1982; Whitehead, 1%83). Regal
{1982) est d'avis gue la sélection naturelle s'exerce contre les espdces
pollinisées par le wvent dans les réglons aux conditions climatiques
irprégul l®res,

Bien qu'il existe de nombreux ouvrages généraux sur 1'écologie de la
pollinisation par le vent, il existe peu d'études détaillées, Cela prend tout
son sens lorsgue 1l'on considére la structure de la fleur, de 1'inflorescence
et du cfne, la taille et la structure des gralns de pellen alnsi que les
méeanismes de pollinisation.

Distribution des grains de pollen dans les peuplements naturels

La libération et la dissémination des grains de pollen ont été é&tudides par
Stanley et Kirby (1973). De courtes Etudes ont E&teé publifes sur les plins du
sud des Etats-Unis (Bramlett, 1981) et Pinus sylvestris (Sarvas, 1967).
L'étude de la dissémination des gralns de pollen comprend le piégeage des
grains de pollen (Sarvas, 1967) ou 1l'utilisation de grains de pollen marqués
(ldentifiablesl}. Utilisant des techniques de pilégeage pour P. echinata,
Buell (1947) a constaté que la concentration des grains de pollen parvenus &
1'extérieur des peuplements s'amenulsalt rapidement par rapport & ce qu'elle




édtait & 1'intériew de ceux-ci. Wang et al. (1960) ont indigqué que la
fréguence des grains de pollen & une distance de 122 et 152 m n'était que de 2
4 5 9 de la fréquence a la source, Silen (1962} en a gonclu gque seule une
petite fraction des grains de pollen disséminés par un méme Pseudotsuga grandi
sur terrain dégagé tombent 3 une distance de plus de 5 & 10 feis la hauteur de
1'arbre. Selon Tsukada (1932), une grande proportion des grains de pollen
d'Alnus rubra tombent dans un rayon de 2 km. Colwell (1351) a libéré des
grains de pollen radicactifs et a constaté que leur concentration diminuait 3
mesure qu'ils s'éloignaient de la source. Utilisant des grains de pollen plus
marqués auy **P, McElwee (1970) a constaté que la denslité du psuplement modi-
fiait la dispersion des grains de pellen, la majorité de ceux-cl tombant entre
30,5 et 76,2 m & 1'intérieur des peuplements clairs. Toutes les positions sur
la cime des arbres regoivent environ la m2me quantité de grains de pollen émis
par des arbres avoisinants. Sarvas (1967) a également présenté des données
syr la distribution wverticale des grains de pollen dans un peuplement. La
distribution des grainas de pollen dans des peuplements naturels est diffieile
3 Studier, mais elle peut fournir des données de base utiles sur la production
de graines pleines,

Distribution des grains de pollen dans les vergers 3 graines

Les études sur la distribution des grains sont Importantes pour 1'organisatlon
des vergers & gralnes et la production efficace de graines. Quand de Jeunes
arbres commencent juste 4 donner des structures reproductrices, ceux porteurs
de cfnes staminaux sont souvent en retard de plusieurs années sur ceux
porteurs de cfnes fructiferes; c'est pourgquoi le placement d'arbres produc-
teurs de grains de pollen h3tifs i des positions stratégiques peut alder 2
dviter les pénuries de pollen. Bramlett (1981) a analysé certains documents
portant sur la distribution des grains de pellen dans des vergers 4 graines.
Furukoshi (1978) a effectué une &tude poussde de la pellinisation dana les
vergera 4 graines de Cryptomeria et a analysé nombre des problimes rencontrés
ainsi gue les solutions de rechange qui peuvent s'appliguer a d'autres
espéces. Dans le cadre d'une des premidres études, Wang et al. (1960) ont
constaté que la plupart des grains de pollen prodults dans un verger 4 graines
tombent dans le wverger. Furukoshi {(1978) souligne que la pratlque courante
d'écimer les arbres ou de les disposer en haies peut engendrer des problimes
de dissémination & 1'intérieur du verger 4 graines en abaissant la hauteur des
arbres producteurs de pollen.

La contamination par du pollen de source extérieure constitue souvent un
probléme (Franklin, 19715, Isoler le verger des arbres responsables de la
contamination ou  Eliminer ees arbres sont  dea  solutions  applicables
{(Furukoshi, 1878). Asperger d'eau le verger est une méthode couramment
utilisée pour retarder la réceptivité des cfnelets jusqu'h ce gue la libéra-
tion des graina de pollen par les arbres situés & 1'extérieur soit terminée,
{'est une solution possible, par exemple, dans le cas de vergers en altitude
lorsqu'il existe déjd un retard de réeeptivité des cfnelets par rapport & la
dispersion locale du pollen. Selon Silen (1363) toutefois, en ce qui concerne
Pseudotsuga, la libératicn de pollen par des arbres adjacents au verger peut
se produlre peridant 20 & 30 jours et il peut ®tre impossible de retarder la
réoeptivité des cfnes fructif®res pendant une aussi longue période si la
phénologie du verger et des arbres avoisinants est trop =semblable. I1 a
caleulé que la libération des graines de pollen progresse en altitude 4 un
rythme de 77 pieds par jour dans le cas de Peesudotsuga.




La contamination par des sources extérieures peut 8tre un facteur parti-
culigrement important, surtout chez les espaces chez lesquelles les grains de
pollen sont transpertés dans 1'ovule selon la régle du <<premier arrivé -
premier servi»> (Franklin, 1971), comme chez Pseudotsuga (Owens et Simpson,
1982). Les sources de pollen les plus importantes pour les arbres dans un
verger sont les voisins Iimmédiats (McElwee, 1970; Sorensen, 1972). Des &tudes
effectuées au cours des dernidres années % 1'aide de margueurs génigues,
surtout des isoenzymes, ont &té utiles pour déterminer la dissémination des
grains de pollen et la fréquence de la descendance issue de 1'autofertilisa-
tion et de la fertilisation croisée (Mhller, 1977; Adams et Joly, 1980;: Shen

et al., 1881}, Des technigues semblables faisant appel aux iscenzymes
serviraient peut-8tre & étudier le moment idéal de la polllinisation dans les
vergers & graines, Les technigues de marqueurs géniques ont une valeur

limitée puisqu'elles ne renseignent que sur le résultat final, la germination
des graines; elles ne donnent aucun renaeignement sur ce qui s'est passé entre
le moment de la pollinisation et celui de la germination, en particulier
lorsque peu de graines ont germé, Squillace et Long (1981) ont analysé les
méthodes d'évaluation de la contamination du pollen et L'effet sw le gain
génétique,

Pollinisation par les animaux

La pollinisation par les animaux a &té étudiée 3 fond depuis le début des
années 1900 et il existe une profusion de travaux deseriptifs, &cologiques et
expérimentaux & ce sujet (volr les ocuvrages de Jones et Little, 1983;: Faegri
et van der Pijl, 1979). Toutefois, peu de feuillus commerciaux des réglons
tempérées bordales et aucun conif2re de for8t ne sont pollinisés habituelle-
ment par les animaux. Des études détaillées de pollinisation par les insectes
des foréts de feuillus ont &té publifes seulement pour gquelques espices de
Prunus et de Liriodendron (Farmer et Pitcher, 1981). Comme elle ne signifie
presque rien au regard des arbres des forts des régions tempérées horéales,
la pollinisation par les animaux (principalement les insectes) n'est pas
étudiée et seules quelques conditions générales modifiant 1a pollinlsation ont
gté mentionnées.

Bon nombre de facteurs Insignifiants dans le cas de la pollinisation par
le vent deviennent importants dans le cas de la pollinisation par les animaux,
Celle-ci est courante dans les groupements végétaux oli: 1) la diversité des
especes est grande et les individus éloignés; 2) il n'y a pas de saison ol les
arbres sont sans feuilles, ce qui entralne une filtration &levée des grains de
pollen transportés par le vent; 3) le taux d'humidité est &levé et la probabi-
1ité de précipitations est élevée; 4) il n'y a pas de stimuli clairs pour
coordonner la floraison (uniformité de la température et de la longueur du
Jour); et 5} 11 ¥ a une grande quantité de vecteurs animaux potentiels
(Whitehead, 1983). Ces é&léments sont des caractéristiques des foréts tropi-
cales ol la pollinisation par les animaux esat la plus gourante. Bon nombre de
ces conditions prévalent également dans quelques for8ts des régions tempérées
boréales, particuli®rement dans le sous-bois de peuplements arrivés 3 matu-
rité. Bien que cea conditions soient caractéristiques de groupements végftaux
pollinisés par les animaux, elles n'exeluent pas la pollinisation par le
vent,
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Mécanismes de pollinisation chez les conifdres

L'expression <<mécanisme de pollinisation>> a é&té utilisée au début pour
déorire le processus d'interception des grains de pollen et de pénétration des
grains de pollen ou des tubes polliniques dans les ovules de conifi®res (Doyle,
1945). Ce sujet a été étudié par Doyle (1945}, Dogra (1964), Konar et Oberol
(196%a), Singh (1978) et Owens [(15B0)., Chez les feuillus, les interactions
entre les stigmates et les grains de pollen seraient comparables du point de
vue fonctiocnnel (chap, B6). Le mépanisme de pollinisatien est un point Impor-
tant pour déterminer le moment 1déal de la pollinisation et pour effectuer des
pollinisations dirigées ou supplémentaires.

Les familles actuelles de coiiféres ont Evolud sur une période de 150
millions d'années (Miller, 1977, 1982; Meven, 1984), I1 semble d'apris la
structure ancestrale des cfnes fructifires et des ovules que la pollinisation
s'effectuait par le vent et que chaque ovule produisait une goutte de pollini-
sation. Il s'agit sans doute du méecanisme de pollinisation & partir duguel
d'autres mécanismes se sont développés chez les coniféres.

I1 existe deux mécanismes d'action pour la goutte de pollinisation. Chez
les Cupressacées, les Taxodiacées, les Taxacées et les Podocarpacfes, les
ovules sont en forme de flacon 3 col &trolt et court duquel est exsudée une
goutte de pollinisation (fig. 5,15)., GC'est une sclution limpide et dilufe de
divers sueres {(chez les Pinandes) séorétée par le nucelle (McWilliam, 1958;
J.N. Owens, résultats inédits). Une séquence typigue au moment de la pollini-
sation a &té é&tablie par cinématographie chronologlique dans le cas des
cnelets de Chamaecyparis nootkatensis (Owens et al., 1980). Les clnelets
grossissent et a'ouvrent au printemps pour mettre les ovules A nu, Deux ou
trois jours plus tard, certains ovules exsudent des gouttes de pollinisatlion
pendant la nuit, qui sont résorbées le jour pour 8tre exsudées de nouveau la
nuit sulvante., Cette séquence se répdte pendant environ deux jours, puis les
gouttes de pollinisation sont exsudées pendant la nuit et restent toute la
journée pendant deux ou trois jours, Ensuite elles sont de nouveau exsudées
pendant la nuit et sont résorbées le jour; finalement, elles sont résorbées de
fagon permanente et les é&cailles Involucrales grossissent en enfouissant les
ovules dans le cfne fructifdre. Les grains de pollen tombant sur une goutte
de pollinisation sont submergés immédiatement dans la goutte. Ceux tombant
sur le bord du micropyle avant la formation de la goutte de pollinisation sont
absorbés par la goutte lorsqu'elle é&merge. Des mécanismes semblables ont &té
déerits dans le cas de Callitris (Baird, 1953), Thuja (Owens et Molder, 1980b)
et Taxodium (Vasil et sEEHTT'TﬁEu}.

Chez Pinuas et Picea, une goutte de polliniasation est également exsudée,
mais 1'ovule est Inversé et son extrémité est formée de deux bras micropy-
laires {(Doyle et O'Leary, 1935; MeWilliam, 1958; Sarvas, 1962, 1968; Lill et
Sweet, 1977; Owens et al,, 1981b; Singh et Owena, 1981a; Owens et Blake,
1984), Doyle et O'Leary (1935) ont constaté que la séerétion de la goutte de
pollinisation é&tait un phénom®ne nocturne et que pendant le jour il y avait
peu ou pas de liquide., Suite % cette observation, McWilliam (1958) a laissé
entendre que la goutte de pollinisation é&tait produlite par guttation, et selon
Lill et Sweet (1977), chague ovule sécréterait une goutte & maintes reprises.
Ues recherches récentes sur Plcea (Owens et EBlake, 1984; J.N. Owens ,
régultats inédits) révilent que 1la pgoutte est séorétée par un  tissu
ressemblant 3 des nectaires qui se trouve & l'extrémité du nucelle; chaque




_?3_

ovule ne sécrdteralt qu'une seule goutte, Des recherches sur Pinus (Owens et
al., 1981b) et sur Picea (Owens et Blake, 1984) ont également montré que les
bras micropylaires sécrétent de minuscules gouttelettes (fig. 5,13) auxguelles
le pollen adhdre pendant plusieurs jours avant gque la goutte de pollinisatiocn
soit formée. Le pollen péndtre dans le micropyle lorsque la goutte de polli-
nisaticn emplit l'espace entre les bras micropylaires (fig. 5,14},

Chez Ables (Owens et Molder, 1977d; Singh et Owens, 1981b, 1982) =at
Cedrus (Doyle, 1945), 1l'extrémité du tégument est en forme d'entonnoir et elle
est renflée, mals {1 n'y a pas de goutte de pollinisation qul se forme
{fig. 5,16). Chez Abies (Singh et Owens, 1981b, 1982), de minuscules goutte—
lettes sont sécrétées a la surface de 1'entonnoir, auxquelles 1e pollen
adhére, L'entonnoir se referme alors entrafnant le pollen A proximitéd du
nucelle,

I1 existe deux mécanismes de pollinisation chez Tsuga. Chez le genre le
plus primitif, T. mertensiana, les deux bras micropylaires forment de larges
rabats semblables A& ceux de Picea qul sécritent de minuscules gouttelettes
auxquelles le pollen adhdre. Les deux rabats s'affaissent en englobant les
grains de pollen (Owens et Blake, 1983). Chez T. heterophylla et praobablement
chez la plupart des autres pruches, les graina de pollen sont pourvus d'épines
(fig. 5,8) qui adh®rent aux longs poils cuticulaires enchevétrés & 13 surface
dorsale de la bractée. Lorsque le graln de pollen germe, il se forme de longs
tubes polliniques qui plongent dans le nucelle (voir chap. 6).

Chez Pseudotsuga (Allen, 1963; Ho, 1980; Owens et al., 19B1a) et Larix
{(Dwens et Molder, 1979c; Ulllar et al,, 1984), 1‘extrémité du stigmate se
développe en deux lobes inégaux recouverts de poils stigmatiques unicellu-
laires, et le micropyle est une fente trop étroite pour que le pollen puisse v
pénétrer. Les grains de pollen se prennent  dans les poils du stigmate
(fig. 5,17). Ce phénomiéne dure plusieurs Jours, puls les cellules bordant le
micropyle s'affalissent et les cellules 3 la surface des lobes s'allongent,
entralinant les poids stigmatiques et les grains de pollen captifs dans 1le
mieropyle. Les poils stigmatiques sont enti®rement engouffrés dans les deux
semaines qui suivent (fig. 5,18). Il n'y a pas de aécrétion sur les poils
stigmatiques et aucune goutbe de pollinisation.

Le moment idéal de la pollinisation et la durde de la pollinisation
véritable sont fonction du mécanisme, Chez les espices produisant une goutte
de pollinisation, la pollinisation la plus efficace se prodult lorsqu'une
goutte est formée (Owens et al., 1981b; Owens et Blake, 1984), Toutefois,
dans le cas des espéces qui sécr&tent des gouttelettes sur les braa
micropylaires, les grains de pollen sont é&galement recuelllis de fapon
efficace, Des expériences effectufes chez les genrea Pinus (Owens et al.
1981b) et Picea (Owens et Blake, 198Y4) montrent qu'une partie des grains de
pollen qul adhérent aux bras sont transportés dans 1'ovule, mais la
pollinisation la plus efficace se produit lorsque 1'ovule porte une goutte de
pollinisation, Les résultats de ces Studes et d'autres plus récentes de P,
glauca (J.N. Owens, résultats inédits) montrent que les ovules d'un cbne
n'exsudent pas tous de gouttes de pollinisation en méme temps. L'exsudation
s'échelonne sur plusieurs jours et progresse de fagon acrop2te dans le cofne.
Par conséquent, les différentes régions de chaque ofne sont les plus
réeeptives 3 des moments différents, Ce méepanlsme a des répercusslions
évidentes dans les ecas de pollinisation dirigée et additionnelle; eela



Figures 5,13 & 5,18. Photomicrographies i{llustrant les mécanismes de la
pollinisation au microscope é&lectronique 3 balayage, Flgure 5,13. Pointe de
1'ovule de Pinus ob l'on voit les bras micropylaires (MA} gui portent de [ines
gouttelettes (D). X 110. Figure 5,14, Pointe de 1l'ovule de Plnus ol 1'on
voit la grosse goutte de pollinisation (PD). X 90, Figure 5,15. Cénelet de
Chamaecyparis nootkatensis portant des ovules {0) avec des gouttes de
pollinisation. X 50, Figure 5,16, Pointe de l'ovule d'Abies ol 1'on voit le
micropyle (M) ouvert et la pointe du tégument en forme d'entonnoir ¥ B0,
Figure 5,17. Pointe de 1l'ovule de Paeudotsuga portant lea poils stigmatiques
(SH) qui retiennent des gralns de pollen (P). X 80, Figure 5,18. Point de
1'ovule de Pseudotsuga apris que 1'extrémité stigmatique alt &té ravalée.

¥ 90,
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zlgnifie en outre que le meilleur rendement en gralnes sur le terrain peut
gtre obtenu {Bramlett et al., 1978) lorsgue le pollen atteint les cfnelets
pendant plusieurs jours.

Chez Fseudotsuga, le pollen s'accumule pendant plusieurs Jjours et le
moment le plus efficace de la pollinisation se situs quatre jours environ
apres que les ofnelets solent devenus réceptifs (Ho, 1980; Owens et zal.,
1981a). Selon Daniels (1978), la pollinisation par le vent a un effet
cumulatif marqué jusqu'entre le septibme et le huiti®me jour, Les résultats
montrent 1'efficacité du mécanisme d'interception des grains de pellen chez
Pseudotsuga. Toutefols, i1 a été démontré depuis que les premiers grains de
pollen & attelndre la surface du stigmate sont entrainés dans 1'ovule de
préférence 3 geux qui arrivent en dernier (Owens et Simpsocn, 1982). Dans le
cas de Picea glauca qui ont été pellinisés 2 différents moments par du pollen
coloré, les grains de pollen appliqués au début Staient les plus susceptibles
de fertiliser le plant {R. Ho, communication personnelle). Selon Lill (19743,
il semble que la probabllité de pénétration des gralns de pollen dans les
ovules de Pinus dépende de la guantité appliquée par rapport & la quantité
totale présente au moment de 1'exsudation de 1a goutte de pollinisation,
Somerville et Sweet (1978) ont démontrgé depuls gque cette hypothdse se
vérlifiait dans le cas de P. radlata. Des applications artifiecielles de grains
de pollen au bon moment ont exclu de 1'ovule la plupart des grainas de pollen
naturels et elles étaient responsables de 80 % des graines produites.

Il =5t possible gue d'autres mécanismes de pollinisation qui reposent sur
un processus de captage, comme chez Ables, Cedrus et Tsuga, pulssent avoir de
longues pericdes de réeeptivité, peut-Btre sans optimum, Ce méeanisme a &tgé
démontré chez T. hetercophylla olt chaque jour pendant plus de deux semaines,
des [leurs de cBnes fructifdres non pollinisées 1l'ont &té, mais la germination
des graines é&talt essentlesllement la m2me pour toutes les dates (Colangeli =t
Owens, 1984),

Pollinisation dea feulllus

L'interception des grains de pollen chez les anglospermes est fondée =ur
certaines interactlons entre le stigmate et le grain de pollen. Le stigmate
est la partie la plus variable du gynécée. 11 Torme en général un petlt nosud
visgueux ou une fente & 1'extrémité du style, mais il peut Btre beaucoup plus
développé chez certaines espdces. Les graing de pollen adhirent au stigmate,
en partie & cause de leur propre viscosité (la couche hulleuse de 1'exlne) et
en partie & cause de la nature gélanineusa‘ ocu papiliesuse de la surface
stigmatique (Faegri et van der Pijl, 1979). A maturité, cette dernidre peut
gtre sé&che et porter une couche ou pellicule extracellulaire protéinique
déshydratée, mais sans sécrétion exogdne, ou 8tre humide et porter une couche

semblable, hydratée cette fois, La surface peut Btre lisse ou A papilles
unicellulalres ou pluricellulaires. Le type de stigmate est assez homogdne
chez les familles d'essences forestldres: Il est papilleux ou non &t sa

surface est généralement sdche (Heslop-Harrison et Shivanna, 1977).

Chez les anglospermes pollinisées par le vent, la capture des gralns de
pollen par le satigmate est parfols facilitée par son exposition hers de
1'enveloppe florals et 33 grande surface souvent visqueuse (Heslop-Harriscn et
Shivanna, 1977; Ager et Gurles, 1982). 0On trouve des surfaces stigmatiques
visqueuses ehez Ulmus (Ager et Guriss, 1982), Quercus (Kolpak et al., 1980,
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Juglans (Germain et al., 1973), et d'autres végétaux (Fechner, 1979). Les
végdtaux pollinisds par le vent se caractérisent souvent par de longs flla-
ments qui souldvent les anthdres hors de 1l'enveloppe florale pour disséminer
les grains de pollen dans l'alr. Chez d'autres (par exemple Betula, Corylus),
les gralns de pollen se trouvent entre les écallles de chaton bien serrées et
lorague le chaton se balange sous 1'action du wvent, les éecallles s'ouvrent et
les grains de pollen sont libérés (Faegri et van der Pijl, 1979).

Synchronisme et moment de la floraison

Un caractiére présentant beaucoup de varlation d'une esp2ce 3 1'autre et 3
1tintériewr d'une m2me eapdce eat le moment de la floraison des structures
miles et des structures femelles, Il =zemble, selon Klashn (19613, que chez
les conif®res, les cdnelets deviennent généralement répeptifs avant que les
cBnes staminaux situés sur le m@me arbre lib2rent leur pollen. Toutefois, on
compte beaucoup trop d'exceptions & ce phénom®ne pour en faire une rigle géné-
rale. Une tendance semblable peut 3e manifester chez les feulllus, Plusisurs
etudes ont monkré gue les essences forestid®res sont rarsment compl®tement
protandres (les structures miles arrivant 4 maturité avant les structures
femelles) ou métandres, mals la proportion varle avec les populatlans.
D'aprés les premid®res &tudes sur Pilcea abies, ce phénomBne Stait attribué 3 la
réaction différente des bourgeons des cfnes staminaux et des cBnes fructifdres
aux températures chaudes du printemps (Meehan, 1888). I1 a &té démontré
depuis que la floraison & des moments différents des structures miles et des
structures femelles, peut wvarier au sein d'une population au cours de diffé-
rentes années (Chung, 1981).

Quelle que scit 1'espiee, le moment de la floralison varie A ecause des
différences lnhérentes entre les individus et & pause de la plage de latitudes
et d'altitudes sur laguelle une espice est disperade (Fowells, 1965; Snyder et
Clausen, 1974}, Malgré 1la warliation au niveay des stades hivernaux
(fig. 5,1}, des vitesses de développement du pollen (fig., 5,12) (Owens, 1980)
et des besolns encore mal compris de la dormance pour les bourgecns reproduc-—
teurs, 11 existe un chevauchement Important des péricdes de lib&ration du
pollen et de réceptivité des clnelets chez la plupart des conifires. Chung
[1987) a analyasé en détail les facteurs meodifiant le moment de la Tleoralison et
les répercusslons de ceux-ci sur les populations naturelles et las vargers A
gralnes. Il existe un synchronisme chez Pinus (Wright, 1953; Bramlett, 1973;
Grana, 1973; Beers, 197Y4; Barnes et Mullin, 197Y4), Abies (Franklin et Ritchie,
1870), et plusieurs autres pgenres de Pinacfes et de Cupressacées [Owens,
1982). Chez les conif®res, un développement asynchrone n'est pas en général
un obatacle Important & 1'auto—pollinisation.

Nous possédons peu de données sur le synchronisme dans le cas des feull-
lus pollinisés par le went. Farmer et Plitcher (1981) ont réaumé les données
relatives & plusieurs genres. Chez certaines espices monolques, la libération
des graines de pollen et la réeeptivité des structures femelles dans une mBme
fleur ne sont pas aynchronisées, Fraxinus et Populus sont des organismes
métandres et Plantanus est protandre, tandis que cette propriété est indéter-
minée chez d'autres genres comme Quercus. Chez certalns genres, comme
Liriodendreon, la floralszon des structures miles et des structures femelles ze
chevauche et se produit sur de triés longues périodes.
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Les essences forestid®res pollinisées par le vent produisent du pollen en
quantité, Les conif®res sont des producteurs de pollen particul ldrement
prodigieux, ce qul crée souvent des <<pluies de socufrer> au moment ob la
pollinisation est maximale, Les évaluations de la production de pollen sont
Importantes pour les vergers & graines, Le nombre de gralns de pollen
prodults par sac pollinlgue ou par clne staminal a €té ealculé pour plusieurs
espices, La quantité de grains de pollen par cine dépend de la taille des
grains et des microsporanges et du rniombre de microsporanges par cfne staminal,
Les petits cfnes staminaux comme ceux de Tsuga heterophylla peuvent produire
50 000 grains de pollen environ (Ho et Owens, 1974a), mais ceux qui produisent
de tr&s petits grains comme Chamaecyparis obtusa en contlennent envircn
198 000 (Saitoc et Takeoka, 1983). Les pbnes staminaux de taille intermédialre
de Larix leptolepis (Yokoyama et al., 1978) et de Pinus gontorta {Ho et Owens,
19T4e) produisent respectivement 91 000 et U465 000 grains alors que les triks
gros eodnes staminaux de Araucaria peuvent en produire 10 millions
(Chamberlain, 1935). Les &valuations varient é&normément. Adams (1982) a
trouvé que le nombre de grains de pollen par cfine staminal chez Pseudotsuga
Etait compris entre 37 310 et 62 960 parmi 8 clones de verger i graines, Ces
résultatas sont comparables i ceux de Orr-Ewing (1965) et de Ho et Owens
(1974b), mais non pas & ceux de Sziklal (1963), Il semble que ce soient les
compteurs é&lectronigues qui donnent les résultats les plus uniformes. Les
méthodes simples et précises, basées sur des branches et des arbres é&chantil-
lons dans les vergers & graines, doivent 2tre mises au polnt pour chaque
egpice afin d'évaluer la production des graina de pollen. Aucune évaluation
n'a &été falte pour les feuillus des fordts.

La proportion des grains de pollen produlits qul atteignent le cdnelet ou
la fleur dans le cas des arbres pollinisés % la fois par le vent et par les
insectes est lnconnue, mals elle ne représente gu'une infime fraction des
grains prodults (Stephenson et Bertin, 1983).

Le début, la durée et la vitesse de libhération deas gralns de pollen
dépendent de la température. Il semble que la plupart des arbres des loréts
des régions tempérées bordales alent besoin de froid {(Pharis et al., 1969;
Simak et al,, 1974; Katsuta, 1975). Toutefols, certains pins du sud des
Etats-Unis n'en ont pas besoin, Lorsgue les températures sont favorables, les
cines staminaux de Pinus clausa peuvent libérer des grains de pollen & la fin
de novembre ou en décembre (Boyer, 1981). Par contre, P. taeda a une période
de dormance et ne poursuivra pas son développement sans qu'il y ait eu
refroidissement (2000 heures & 4°C). Une péricde de frold semble &galement
nécessalre dans le cas des feulllus avant que le développement floral se pour-
sulve. Le besoin de frold est variable chez plusieurs espices de Populus et
d'hybrides, et 11 semble que les &cobtypes des réglons australes de certaines
essences foresti®res alent besoin d'une exposition totale au frolid molndre que
pelle des essences des régions boréales (Farmer, 1964}, Les changements
phyasiologiques qui surviennent dans les bourgeons floraux pendant le refroi-
dissement n'ont pas £té Etudifs chez les essences forestibres, mals seulement
dans une mesure limitée chez les arbres fruitiers (Felker et al., 19813).

L'accumulation de chaleur aprés la période de froid a &té utilisée pour
prévoir le début de la floraison chez Pinus (Sarvas, 1962; Boyer, 1973, 1578,
1981) et Picea (Sarvas, 1968). D'autres &tudes ont suivi la phénologie des
especes et ont &tabll une corrélation entre le début de 1'activité des
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bourgeons au printemps et les températures minimales. Dans le cadre d'une
étude portant sur 19 espdces, aucune corrélation évidente n'a &té établie
entre les températures du moment et la floralson ou la feuillaison, et une
variation considérable a été relevée d'une année % 1'autre (Ahlgren, 1957).
Boyer (1981) a analysé en détail 1'utilisation de 1a température et 1'utilisa-
Eion comme solution de rechange de la somme des degrés-heures ou degrés—jours

pour prévoir la libération des grains de pollen.

D'une année a l'autre, la durée de la libération du pollen est triés
variable chez une espice et elle est 1i&e aux fluctuations quotidiennes de
température et d'humidité, Dans les régilons cBtidres de 1la Colombie-
Britannique, la libération des gralns de pollen est maximale pendant le jour
{de 10nh & 16h) et mdme =i elle peut s'étendre sur rombre de Jjours ou de
semaines, on observe également des moments d'activité maximale pendant cette
période (Ebell et Schmidt, 1964). Dans le cas des pins du sud des Etats-lUnis,
la durée de la libération a été fixée arbitrairement au plus petit nombre de
Jours consécutifs nécessalres pour 1a dissémination de 80 ¥ des grains de
pollen. Dans le cas de Pinus palustris, la dissémination regquaiert un minimum
de 5 jours et un maximum de 21 Jours et elle s'é&tablit en moyenne & 13 jours
sur une période de 22 ans (Boyer, 1981).

Follinisation dirigée et pollinisations additionnelles

La pollinisation dirigée et la pollinisation additionnelle dé masse sont
couramment utilisées pour la sélection et 1'amélioration des plants Torestiers
et la production de graines chez les conifires et dans une moindre mesure chez
les feuillus. Ces deux types de pollinisation doivent 2tre effectudes au
mellleur moment pour obtenir une formation maximale de graines. Plusieurs
études ont été effectuées chez les conif¥res pour &tablir le moment le plus
propice 3 la pollinisation. Celles-ci associent des é&tudes phénologiques
solgnées du développement des cfnelets i des pollinisations dirigées prati-
quées a différentes périodes. La plupart des &tudes mettent en corrélation le
moment de la pollinisation et le rendement en graines % la flno de la saison de
croiassance (Bramlett et al., 1978)., D'autres &tudes ont &tabli un lien entre
le moment de la pollinisation et la quantité de grains de pollen % pénétrer
dans l'ovule ainsi que le rendement en gralnes (Yokoyama et al., 1973;
Somerville et Sweet, 1978; Ho, 1980; Owens et al., 1981a, 1982; Owens et
Simpson, 1982; Owens et Blake, 1984). Cette derni®re technique, d'application
plus difficile, permet d'obtenir des renseignements morphologiques sur les
causes de la non-formation des graines. Dans tous les cas, les &tudes phéno-
logiques doivent déterminer des stades reconnalssables du développement dea
cnelets et ne pas se fonder sur la date,

L'une des premi®res é&tudes de polllinisation dirigée au cours de laguelle
des étapes phénologiques ont &té survelllées attentivement a porté sur 1e
genre Plnus {Cumming et Righter, 1948). Ces m2mes &tapes sont encore utili-
sées pour la pollinisation dirigée des pinz du sud des Etats-Unls (Bramlett et
Q'Gwynn, 1981). Plusieurs autres rapports ont &té rédigés par la suite sur
les technliques de pollinisation de Pinus {Wakeley st Campbell, 1954; Mergen et
al., 1955; Lill, 19T4; Somerville et Sweet, 1978) et d'autres conifdres y
compris Tsuga (Nienstaedt et Kriebel, 1955), Pseudotsuga (Orr-Ewing, 1956;
Larlson et Hsin, 1976; Daniels 1978) et Picea (Owens et Blake, 1984).
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Les différentes méthodes d'applications des grains de pollen dans les cas
de pollinisation dirigée sont décrites par Bramlett et O'Gwynn (1981) ainsi
que par Matthews et Bramlett (1981). Les auteurs ont formulé des recommanda-
tions précises gqui s'appliquent en général % l'ensemble des conifdres, La
pollinisation additionnelle de masse est une méthode d'application & la volée
du pollen aux cOnelets qui sont exposés aux grains de pollen transportés par
1'air. Cette méthode est utilisée pour accroltre le rendement en graines dans
les wvergers et les régions de production de graines, Dans bon nombre de
situations, en particulier dans les jeunes vergers, il y a trop peu de pollen
aéroporté pour assurer une germination abondante des gralnes. Dans le cas de
Pinug, Il est essentiel d'en avoir en quantité suffisante sinon les cfnelets
avortent {(3arvas, 1962; Sweet, 1973) alors que chez la plupart des autres
genres les cOnelets ze développent, mals le rendement en gralnes risgue 4'2tre
trés faible (Owens et al., 1981a). Volel d'autres raisons pour utiliser la
pollinisation additionnelle de masss: 1"introduction de lots de gralns de
pollen particuliers, une compensation pour un mauvais synchronisme ou une
production réduite de grains de pollen locaux, une réduction des effets de
mauvalses conditions climatiques au moment de 1a lipération naturelle des
grains de pollen, la diluticn des apports extérieurs en pollen, le gain géné-
tigue acecru par panmixie chez les clones obtenus dans les vergers et la
production d'hybrides interspécifiques (Bridgwater et Trew, 1981). Bridgwater
et Trew (1981} ont é&galement formulé des recommandations relatives & la polli-
nisation additionnelle de masse et au matériel utilisé & cette fin. Selen
Daniels (1978), eette forme de pollinisation & manifestement du potentiel
comme méthode pour augmenter la quantité et la qualité génétique des graines
dans les vergers. Un rendement accru en graines obtenu de cette fagon a &té
montré & 1'aide de différentes techniques dans les vergers & graines de
Pseudotsuga (J.E. Webber, communiecation personnelle) et de Pinus {Hadders,
18977; Bridgwater et Trew, 1981).

Il esb possible que la pollinisation dirigfe et en particulier la polli-
nisation additionnelle de masse ne puissent jamals Btre utilisées de Fagon
aussi étendue chez les feuillus que chez les conifires (Farmer et Pitcher,
1981) 2 cause de la complexité du processus de pollinisation et de la diffi-
culté que présente la collecte de grandes quantités de grains de pollen chez
de nombreux feuillus. Farmer et Pitcher (1981) ont décrit les technigues de
pollinisation pour Fraxinus et Liquidambar et ont fourni des renseignements
généraux sur Prunus, Juglans, Populus, Quercus, Plantanus et Liricdendron.
Les teghniques de pollinisation dirigée sont déecrites pour plusieurs genres
incluant Salix (Argus, 1974), Populus (Knox et al., 1972b), Juglans (Beineke
et Masters, 1976}, Prunus (Forbes, 1973), Quercus (Ledig et al., 1971), Alnus
(White, 1981) et Eucalyptus {Van Wyk, 198%).

Utilisation des grains de pollen

La pollinisation dirigée et la pollinisation additionnelle de masse nécessi-
tent le captage et 1'emmagasinage des grains de pollen. Pour ge faire, il
faut non seulement des connalssances sur la phénologle du développement des
graina de pollen de chague espdce, mals aussi des méthodes de oollecte,
d'emmagasinage, d'essais de viabllité et de physiologie des grains de pollen.
Récemment la collecte, 1'emmagasinage et les essais de viabilité des grains de
pollen ont fait l'objet d'études poussées sous les rubriques <<manipulation
des grains de pollen>> (Snyder et Clausen, 1974) et <<utilisation des grains
de pollen>> (Franklin, 1981). L'emmagasinage, les essais de viabllité et la
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physiologie des grains de pollen ont &té traités par Johri st Vasil (1961),
Rosen (1968) et Binder et al. (19740, Notre objectif est donc de mettre 3
jour ces &tudes dans les aspects les plus pertinents de la production de
gralnes chez les essenoes forestidres,

Collecte des grains de pollen

Les technlques de collecte des grains de pollen doivent tenir compte de la
phénologie du développement des clnes staminaux pour que les collectes solent
effectuées au bon moment afin d'obtenir une viabilité et un rendement maximaux
des gralns de pollen., A cette fin, 11 faut surveiller les arbres st recueil-
1ir les grains de pollen arbre par arbre ou méme branche par branche. Les
fagons de procéder peuvent 2tre propres % chaque espdce et A chague emplace-
ment ., Elles comprennent la collecte de cfnes staminaux arrivés presque 2
maturité et 1'extraction des grains de pollen en laboratoire, la pose d'enve-
loppes autour des branches ou des arbres pour extraire les grains de pollen
aur le terraln ou le forgage du développement des cfnes staminaux sur des
branches ou des arbres coupés,

Seitz (1958) a déerit la collecte 3 1'automne de branches miles de
peuplier faux—tremble en période de pré-dormance, leur refroidissement et leur
forgage pour obtenir des grains de pollen normaux. Beers et al. (1981) ont
décrit des méthodes d'échantillonnage pour déterminer la maturité des cfnes,
et des techniques de forgage et d'extractlon pour les genres Pinus taeda et P.
elliottii. Kudo (1980) a2 suivi le développsment des cfnes staminaux et a
déterminé le moment le plus propice % la collecte des grains de pollen chez
les espdces des genres Abies, Picea et Pinus, mais les échantillons é&taient
petits et la variation élevée. Lea méthodes de collecte des grains de pollen
ont &té déecrites par Snyder et Clausen (1974), qui ont mis 1'accent sur les
conditions de forgage & court terme & partir de branches coupées, 1'importance
du moment opportun pour la collecte et l1a guantité de efnes staminaux ou de
fleurs nécessaires chez différentes espdces pour obtenir des volumes donnés de
graing de pollen, Des tables utiles sont fournies et les auteurs ont falt
valoir le fait gque les dates de floraison d'une espice constituent des indices
utiles, mals que le moment exact varie en fonction de la localité, de 1'année
et de chacun des arbres. Ils ont analysé une grande partie des documents
portant sur le forgage des grains de pollen sur les boutures d'espieoes fores-—
tigres de feuillus. Fowells (1965) et Schopmeyer (1974) ont indiqué les dates
de floraison de différentes espices.

Emmagasinage des grains de pollen

En général, les grains de pollen qui sont bien recueillis, extraits et séchés
3'emmagasineront blien alors que mBme 1'emplol des meilleures technigues ne
permettra pas 1'emmagasinage des grains de pollen gqui ont &té mal manipulés,
La longévité du pollen entreposé augmente en général avec une baisse de la
teneur en eau, mais 11 y a des exceptions (Stanley et Linskens, 1974). Les
mellleures méthodes d'extraction comportent un certaln contrdle de 1'humidité
pour réduire la teneur en eau des grains de pollen (Sprague et Snyder, 1981).
Aprgs leur extraction, il est possible que ceux-ci alent bescin d'une autre
période de séchage (Snyder et Clausen, 1974). Une lyophilisatlion sulvie d'une
congélation ultra-rapide est une technique efficace pour prolonger la période
d'emmagasinage des gralns de pollen (Duffield &t Callaham, 1959; Ching et
Ching, 1964; King, 1965; Livingston et Ching, 1967; Ching, 196%9; Ichikawa et



Shidei, 1971, 1972a, 4). Les gralms de pollen de Pinus monticola (Ching et
Ching, 1964) et de Pseudotsuga (Livingston et Ching, 1967) ont &té lyophilisés
puls emmagasinés. Le séchage & l'air et 1'entreposage au froid avant la
lyaphilisation ont amélioré la qualité du pollen lyophilisé. Les grains de
pollen de plusieurs essences foresti®res ont &té emmagasinés 2 des tempéra-
tures comprises entre +5°C et —-23°C avec une humidité relative comprise entre
0 et 50 % pour une période s'échelonnant de quelgues mois & 13 ans, selon
1'espdoe et la qualité initiale des grains de pollen (Barber et Stewart, 1957;
Duffield et Callaham, 1959; Ehrenberg, 1960; King, 1965; Callaham et
Steinhoff, 1966; Bingham et Wise, 1968; Alam et Grant, 1971; Bingham et al.,
19713 Popnikola, 1971},

En général, le pollen des conifires est plus facile % manipuler et il
peut Btre conservé plus longtemps que celul des angiospermes (5tanley et
Linakens, 1974). La période d'emmagasinage pour les gralns de pollen viables
des angiospermes est mesurée hablitusllement en Jours alors que celle du pollen
des conifires est mesurée en moiz ou en années, Matthews et Kraus (19871) ont
formulé des recommandations relatives & 1'emmagasinage & court et & long terme
des gralns de pollen de pin. Snyder et Clausen (1974) ont indiqué les condi-
tions d'emmagasinage des grains de pollen des conifires. Des recherches pous-
sées sur les grains de pollen de pin (Sprague et Johnson, 1977) montrent
qu'une teneur en humidité initiale faible (de 8 2 10 %) était le facteur le
plus important pour un bon emmagasinage. Un emmagasinage sous vide est égale-
ment pré&féraple & un emmagaslinage sans vlide. Snyder et Clausen (1974) ont
analysé et compilé des recommandations relatives 2% 1'emmagasinage des grains
de pollen d'anglospermes, inecluant plusieurs essences de feuillus. Les gralns
de pollen de Quercus et de Juglans ont été emmagasinés de Tagon efficace dans
de 1'azote liquide (Makhmet et Shlonchak, 1977).

L'étude de 1'emmagasinage du pollen par Binder et al. (1974} a porté
principalement sur le pollen des gymnospermes. Ces auteurs ont conclu que la
respiration des grains de pollen doit Btre réduite pour conserver les réserves
alimentaires et que la température et le degré d'humidité des é&chantillons
emmaga=zinés constituaient les wvarlables les plus importantes pour assurer la
longévité des grains de pollen emmagasinés. Selon Wang (1975), il semble gue
les <<causes posaibles de 1'altératlon des grains de pollen entreposés soient
les suivantes: 1) 1'épulsement du substrat respiratoire, 2} 1'lnactlvatlion
des enzymes, des hormones de croissance et de 1'acide pantothénique, 3) des
légions attribuables & 1a dessieation, 4) 1'accumulation de prodults secon—
daires du métabolisme et 5) des modifications des lipides dans 1'exine de la
membrane enveloppant les grains de pollen et 1'autcoxydation des lipides...>>

Certaines recherches ont &té& effectufes sur les medifications structu-
rales et physiologiques pendant 1'emmagasinage des grains de pollen des coni-
feres et des anglcspermes, Lors d'une congélation ultra-rapide, les lésions
mécaniques comprenaient la pseudoplasmolyse, la formation de ecristaux de glace
et de bulles dl'air et des ecraguelures, Les lésions physiocloglques compre-
naient une diminution ou une perte totale de la capacité de former de 1'amidon
et des tubes polliniques (Ichikawa et al., 1970; Ichikawa et Shidei, 1971,
1972a, b). La perte de la capacité germinative chez Populus dépend de
1'apparition d'une ou de plusieurs subatances inhibitrices apparentfes aux
protéines (Dhir et al., 1982). Bingham et al. (1964) ont également montré la
présence d'une quantité accrue de protéine dénaturée dans les gralns de pollen
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de pin mal entreposés comme cn peut le volr par le nombre aceru de bandes de
protéines dans les profils électrophorétiques. Un ralentissement de la reapi-
ration a &té observé dans le cas de grains de pollen de Pseudotsuga conservés
dans de mauvalses conditions (Binder et Ballantyne, 1975). Une lésion de la
membrane telle gue mesurée par la conductivité des produits de lessivage de
pollen semble Btre un autre effet (Ching et Ching, 1984, 1972). Bien que
certains modes d'emmagasinage modifient de Tagon néfaste la viabilité des
grains de pollen, nous ne posaddons pas de tableau eclair de btoutes les modifi-
cations structurales ou physioclogiques gul se produisent. D'aprés une étude
récente, il peut se produlre une sélection au détriment des grains de pollen
les moins résistants pendant la période d'emmagasinage, ce gui donne des semis
plus forts (Muleahy et al., 1982),

Analyse des grains de pollen

La viabilité ou la qualité du pollen, le plus scuvent dans la mesure ol cela
est 1ié¢ & 1'emmagasinage, a &té étudiée par Visser (1955), Binder et al.
{1974), Snyder et Clausen (1974), Stanley et Linskens {1974}, Goddard et
Matthews (1981) et Heslap-Harrison et al. (1984), La viabilité du pollen
étalt mesurée au départ par des essais de germination du pollen et de germina-
tion des graines ou des fruits. La capacltéd germinative des grains de pollen
st la ecapacité de produire des tubes polliniques dans ce gue 1'on suppose
Btre des rconditlons optimales de croissance in witro, et la fertilité des
grains de pollen eat la capacité de produire des graines normales {(Jensen,
1964), Evidemment, les grains de pollen qul germent n'ont pas tous la wita-
lité pour survivre ou rivaliser et prendre part & la fertilisation. La capa-
eité germinative n'est peut-8tre pas tout-i-fait adéquate pour mesurer la
<<viabilité>> des grains de pollen. Jensen {196Y4) a montré que les grains de
pollen fertiles présentaient i{nvariablement une capacité germinative positive,
mais que le contraire n'était pas nécessairement vrai. De la m2me rlagon,
selon Duffield (1954) les essais de germination du pellen ne constitusnt pas
une évaluation fiable du potentiel fertilisant des grains de pollen. Les
essals de viabilité qui donnent également une certaine mesure de la vigueur
sont done tr2s importants.

Les essais portant sur la gualité des grains de pollen ont &té largement
utilisés (Stanley et Linskens, 1974; Heslop-Harrison et al., 1984), Snyder et
Clausen (1974) ont décrit les techniques et compilé les méthodes et les résul-
tats pour de nombreuses angiospermes y compris la plupart des genres de Feull-
lus des foréts. Ils ont indigué des techniques semblables, mais plus limitées
pour plusieurs genres de coniféres, en grande partie de la famille des
Pinacées. Goddard et Matthews (1981) ont décrlt en détail des techniques pour
les grains de pollen de pin et mis 1'accent sur la nécessité de techniques
normalisées qui donnent des résultats vérifiables, Dans quelques &tudes
a-t-on analysé les effets de différents minéraux, de substances de croissance
et de sucres sur la erolssance des tubes polliniques (Echals et Mergen, 1956;
Dillon et Zobel, 1957; MeWilliam, 1960; Vasil, 1960; Ho et Sziklai, 1971a, b,
1972).

Les essaizs de germination des grains de pollen effectuds avant 1932
lorsque 1l'on a découvert gque le bore était un Important stimulant de la
germination, ont une valeur discutable (Stanley et Linskenz, 1974). Les
premiers essals effectués sur des essences forestidres comprenaient de vastes
recensements des milieux et des conditions (Echols et Mergen, 1956). Stanley
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et Linskens (1974) ont déerit plusieurs types d'essals de germination du
pollen, mals il est possible que ceux—ci s'appliquent le mieux aux grains de
pollen des angiospermes dont la germination est en général rapide et qui
produisent des tubes polliniques facilement {dentifiables. La germination est
généralement plus lente chez les eonifdres {Snyder et Clausen, 19T4) et chez
certains genres (Pseudotsuga, Larix), le grain de pollen a'allonge (Ho et
Rouse, 1970; Ho et Sziklai, 1972a; Allen et Owens, 1972), mais ne forme pas de
tube pollinique avant d'avoir atteint le nucelle, ce qui se produit au bout de
Plusieurs semaines (Allen et Owens, 1972; Owens et Molder, 1979%c). Il est
diffiecile de faire la distinection entre le gonflement, 1'allangement et la
erolssance active du tube pollinique. Le niveau de croissance indieatif de la
<<germination>> est &galement difficile & déterminer mBme dans le cas
d'esptces chez lesquelles le tube pollinique a un développement caractéris-
tique. La croissance du tube pollinique peut diminuer avee le vislllissement
des gralns de pollen {Kuhlwein et Anhaeusser, 1951) et la durée de 1" emmagasi-
nage (Cram et Lindquist, 1984), ce qui appuie Duffield (1954) et Denpaey
{1962) qui ont proposé d'utiliser la vitesse de_croissance du tube pollinique
comme mesure du potentiel de fertilisation, A cause des résultats souvent
ambigus, en particulier chez les conifi®res, et du besocin de matériel et de
teehniques assez précises non disponibles dans certains laboratoires, d'autres
techniques d'évaluation de la qualité des grains de pollen ont &t& &laborées.
Toutefols, les essals de germination resteront sans aucun doute une technigue
standard utile,

Comme les essais de germination, des techniques de coloration ont &té
utilisées pour évaluer la viabilité du pollen. Binder et al. (1974) ont
étudi& les documents publiés dans les années 1050 et 1960 et ont conclu
gu'aucun test de coloration n'était généralement fiable. Snyder et Clausen
(1974) ainsi que Goddard et Matthews (1981) ont également analysé les méthodes
de coloration et ont conclu que les techniques ne sont pas largement acceptées
et qu'en général, elles sont des indicateurs de viabilité insatisfaisants,
Certains colorants, comme 1'acétocarmine ou les safranines, sont des colorants
histologiques qui ne donnent aucune indication de la viabilité physiclegique,
D'autres colorants <<vitaux>>, comme le nitro tétrazolium bleu (Hauser et
Morrison, 1964) sont basés sur le métabolisme par oxydation des gralns de
pollen vivants. Avec bon nombre de ces technigues, la ecoloration dépend non
seulement de la viabilité, mais aussi de la température, de la durde d'exposi-
tion et de 1l'espirce. Les résultats ne sont pas seulement exprimés en termes
de <<vivant ou mort>>. Des catégories intermédiaires peuvent représenter
différents degrés de vigueur ou de dégénérescence. Beaueoup d'épreuves de
coloration sont utiles, mals seulement si des &épreuves paralldles de germina-
tion des graines sont effectuées avec les mlmes lots. 1I1 arrive souvent que
des techniciens travaillant avec une espdce puissent mettre au point un test
de coloration slr pour leurs propres besoina. Toutefois, ce test peut ne pas
toujours Btre applicable & une autre espdce ou 8tre utilisé par d'autres tech-

nieiens sans avoir & refaire les comparaisons fastidieuses de la germination
des graines.

La viabilité du pollen a &té vérifie chez des essences forestibres au
moyen de sels de tétrazolium comme le chlorure de 2,3, 5-triphényltétrazolium
(TTC) (Cook et Stanley, 1960; Chira, 1963; Chen, 1981) et le Nitro-BT (Hauser
et Morrison, 1964). Une réaction & la peroxydase a &té utilisée chez Larix,
Pinus, Pseudotsuga et chez plusieurs espices d'angiocspermes {Maurinj et
Kaurov, 1956). Le vert de méthyle et la phloxine ont &té& utilisés pour des
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gpreuves chez Larix et Betula (Worsley, 1959). Des colorants fluorochroma-
tiques (Ryynanen, 1978) et 1'acétocarmine ont &galement &t& utilisés aveo
suceds (Heslop-Harrison et Heslop-Harrison, 1970; Heslop-Harrison et al.,
1984) de mBme gque de 1'iodure de potassium (Jovancevie, 1962). Dans le cadre
d'une &tude exhaustive des méthodes d'essais sur la qualité du pollen d'angio-
spermes, Heslop-Harrison et ses collaborateurs (19284) ont conclu qu'il existe
une corrélation é&troite entre la réaction Fluorochromatique, une technique
histochimique qui vérifie la présence d'une estérase active et 1'intégrité du
plasmalemme, et les méthodes de germination in vitro. La rapidité de 1la
plupart des autres essais de coloration est annul&e par une fiabilité et une
répétabilité faibles. De nouvelles techniques rapides s'appuyant sur la
physiologie des grains de pollen ont donc été mises au point.

Les essais de conductance &lectrique et 1l'analyse des produits de leasi-
vage sont basés sur 1'hypothd®se selon lagquelle la membrane se modifie et des
substances sont lessivées dans 1'eau i mesure que le grain de pollen vieillit,
Ching et Ching (1976) ont placé des grains de pollen d'Abies, de Pseudotsuga
et de Tsuga dans de 1'eau distillée et ont examiné les produits de lessivage
par absorption des ultravicolets, par la mesure de la teneur en sucres et en
acides aminés et par la conductance électrique. Des valeurs 8levées obtenues
pour ces analyses étalent en étroite corrélation aveec les essals de germina-
tion sur les mémes lots de pollen. Des résultats semblables ont &té obtenus
avec les grains de pollen de Pinus taeda (Foster et Bridgwater, 1979).
L'analyse chimigue des grains de pollen de pin a révélé que la concentration
de sucres et d'acides organiques de faible polds moléculaire é&talt plus forte
dans les grains de pollen viables que dans les grains non viables et que cette
caractéristique était liée 3 la capacité de germination in vitro (Stanley et
Poostechi, 1962). Goddard et Matthews (1981) ont décrit une technigque permet-
tant de mesurer en m8me temps la conductance é&lectrique de nombreux lots de
gralns de pollen. Ils ont obtenu de fortes corrélations entre cet essai st la
capacité germinative des grains de pollen de P. elliottii et ils en ont conelu
que 1'altératlon du pollen ='accompagne d'une perte d'intégrité de 1la
membrane., La quantité de produits de lessivage peut également Btre un indice
de la vigueur des graines de pollen.,

La respiration des grains de pollen provenant d'essences forestidres a
été Etudide par Livingston (1971b), Hygaard (1973), et Binder et Ballantyne
(1975). Au cours de la dernldre étude, la respiration des grains de pollen de
Pseudotsuga a é&té mesurée au moyen d'une é&lectrode % oxyghne Clarke et
comparée au nombre de graines pleines. Les chercheurs ont conclu qu'il
existait une corrélation positive entre la respiration et la fertilité. Ching
et al. (1975) ont constaté que la teneur en adénosine triphosphate (ATP),
source d'énergle pour la blosynth®se et la croissance, présentait une corréla-
tion significative avec la capacité germinative des grains de pollen d'Abies,
de Pseudotsuga et de Tsuga. Meéme si les deux essals mentionnés ci-dessus
n'exigent que de petits Echantillons de pollen et seulement guelques minutes
pour les effectuer, 11 faut du matériel spécialisé. Il n'est pas difficile de
faire fonctionner ces Iinstruments, mais ceux—-cil sont collteux. Ces techniques
permettent sans doute d'obtenir les résultats les moins ambigus parce qu'elles
font appel 2 des ressources métaboliques mesurables, Derni®rement, des
chercheurs ont montré que 1'AMP et la GMP cycliques exergalent des effets
physiologiques ou biochimiques régulateurs sur la germination du pollen de
Pinus densiflora, mais ces observations n'ont pas &té proposées comme &preuve
de viabilité (Katsumata et al., 1978).
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Physiologie des grains de pollen

I1 existe des Btudes compldtes portant sur la physiclogie des grains de pollen
(Johri et Vasil, 1961), 1a physiologie chez les gymnospermes (Binder et al.,
1974} ainsi que sur les ultrastructures et la physiologie (Rosen, 1968). " Les
deux premid®res traltent de 1la physiologie des grains de pollen emmagasinés st
en culture, des épreuves de viabilité et de la chimie des grains de pollen,
Cette derni®re porte sur les sucres, les prot&ines et les acldes aminés, les
vitamines, les facteurs stimulateurs et inhibiteurs de la ecroissance, les
enzymes, les isoenzymes, le métabolisme et la respiration. Rosen (1968) a
étudié le pollen dans un sens trds large, ineluant les aspects mentionnés
ci-dessus de mBme que 1'ultrastructure et les réactions d'incompatibilité, I1
est important de comprendre la physiologie du pollen pour mettre au point des
méthodes d'extraction, d'emmagasinage et d'essal de 1la viabilité. Cea
connalasances sont essentielles également pour comprendre les modifications
qui se produisent pendant la croissance du tube pollinique in vivo ainsi que
les interactions entre les tubes polliniques et 1le ﬂtlgmate le = style ou le
nucelle (chap. 8).

Les glucides sont non seulement des constituants importants de la parol
des gralns de pollen (Heslop-Harrison, 1975), mais i1ls peuvent se trouver en
grande quantité & 1'intérieur du grain de pollen sous forme de sucres libres
ou d'amidon. Mamell (1952) a eu tort de croire que les végétaux pollinisés
par le vent ont des grains de pollen féculents alors que les végétaux entomo-
phyles ont des grains de pollen riches en lipldes et en sucres. Chez les
conif®res, les Cupressacées ont des grains de pollen riches en huile (Owens et
al., 1980) et chez les Pinacées les grains de pollen sont remplis de grains
d'amidon (Owens st Molder, 1971a). Selon Johrl et Vasil (1961), & différentes
tapes du développement, les grains de pollen contiennent de 1'amidon en
grande quantité, mais qui disparait invariablement pendant la division cellu-
laire ou au moment de la libération des grains de pollen, Cette observation
n'est pas vraie dans le cas des Pinacfées chez qul de grandes quantités
d'amidon se trouvent dans les tubes polliniques gui franchissent le nucelle
{J.N. Owens, résultats inédits). Le principal constituant du sucre libre des
grains de pollen wvarle selon 1'espdce. Chez les anglospermes, le sucrose
constitue de 20 & 50 % de sucrés libres alors que chez les pins, il peut en
ponstituer plus de 93 % (Stanley, 1971). La plupart des grains de pellen
contiennent de nombreux suecres solubles. Dans les grains de pollen prélevés
chez 15 conif®res, on a trouvé du stachyose chez 10 arbres; l'arabincse, le
xylose et le galactose a'y trouvalent souvent, fréguemment sous la forme
d'hydroxylats de pectine et d'hémicellulose (Stanley, 1971). Chira et Berta
(1978/1979) ont identifié 13 sucres dans les grains de pollen de 25 taxons de
Pinus et de 7 especes d'Ables. Dans le cas des grains de pollen de pin, la
quantité de =sucres solubles diminue beaucoup plus rapidement lorsque les

conditions d'emmagasinage sont mauvalses gue lorsqu'elles sont bonnes (Stanley
et Poostchi, 1962).

Les grains de pollen contiennent en général de 11 & 30 § de protéine
totale (Stanley, 1971). La synth®se des protéines augmente au moment de la
germination (Mascarhenas et Bell, 1969) et les teneurs en protéines sont plus
élevées dans les tubes polliniques A& crolssanes rapide gue dans ceux 2
erolasance lente (Stanley, 1971). Des recherches ont montré que la
composition en protéine des grains de pollen de Betula se modifiait
considérablement avec 1'3ge. Il semble que toutes les études portant sur les




- Bh =

protéines des essences forestidres alent &té effectuées sur des grains de
pollen non germés ou dont la croissance s'est effectuée in vitro.

Les grains de pollen des gymnospermes ont en général une tenew faible en
vitamines du complexe B alors gue ceux des angiospermes en sont riches, mais
pauvres en vitamines liposolubles (Lunden, 1954). Les teneurs Elevées en
vitamines, en sucres st en lipides du pollen des anglospermes peuvent 2tre
liges 2 la pollinisation par les insectes pulsque les grains de pollen consti-
tuent une source d'aliments pour de nombreux insectes pollinisateurs.

Des chercheurs ont identifié des Substances de croissance végétale dans
le pollen des conifdres (Michalski, 1967). Treigze régulateurs de croissance,
dont trois inhibiteurs, plusieurs auxines, gibbérellines (GAg5) et probable-
ment des cytokinines, ont &té identifiés dans les grains de pollen de Pinus
radiata (Sweet et Lewis, 1969, 1971). Les gibbérellines GAs, GAs et GA-
ont &té décrites dans les grains de pollen de P. attenuata (Kamienska et
Pharis, 1975; Kamienska et al., 1976a). Les chercheurs ont observé de plus
que l'activité des gibbérellines se modifiait; de non polaires surtout dans
les grains de pollen en dormance, les gibbérellines devenaient plus polaires a
mesure que la germination progressait dans le cas de P. attenuata, P. coulteri
et P. pondercsa (Kamienska et al., 1976b). Sweet ef Leawis (1971) ont montré
gue l1l'extraction et la réapplication d'une Eibbérelline favorisait la orois-
sance du tube pollinique. Les recherches effectufes avec des grains de pollen
d'angiospermes mettent en jeu des auxines, des gibbérellines et des cyto-
kinines au moment de la germination et de 1la croissance du tube pollinique
(Barendse et al., 1970). Les effets de différents régulateurs de croissance
ont été testés sur les grains de pollen de P. roxburghii et 1'amélioration de
la croisance a été observée par 1'AMP cycligue; on notalt aussi la participa-
tion des cytochromes (Dhawan et Malik, 1981), M2me s'il semble que les grains
de pollen possddent un syst®me simple qui se préte A 1'Stude des effets
primaires des régulateurs de croissance, leur physiologie est complexe,

Les grains de pollen possiddent en général une activité enzymatique
semblable & celle des autres structures végétales (Binder et al., 1974). La
plupart des é&tudes des enzymes d'essences forestidres portent sur des ispoen-
zymes utilisées comme marqueurs génétiques. Bien que 1l'on ait identifié des
lsoenzymes dans les grains de pollen de plusieurs espéces d'angiospermes (voir
Binder et al., 1974), les &tudes d'iscenzymes des conifdres portent en général
sur le tissu du gamétophyte femelle haplolde plutdt que sur le grain de
pollen, et les chercheurs comparent le tissu du gamétophyte et le tissu
embryonnaire diploide (sporophyte) de la graine (Lewis, 1981).

Plusieurs facteurs peuvent modifier la germination des grains de pollen.
De Tortes doses de rayonnement (plus de 100kR) diminuent ou empéchent la
croissance du tube pollinique alors que des doses inférieures peuvent la
stimuler (Mergen et Johansen, 1963; Fujimoto et al., 1964; Clausen, 1973b;
Livingston et Stettler, 1973). Livingston (1971b) a constaté qu'un rayonne-
ment falble stimulait la croissance % cause d'une accélération du métabolisme
tandls qu'un ralentissement de la coroissance % doses plus fortes peut 2tre
attribuable i des modifications de la paroi cellulalre ou de la structure de
la membrane. De fortes doses de rayonnement ont &té appliquées pour inhiber
la germination et produlre des grains de pollen tués (mentor pollen) chez
FPopulus (Stettler, 1968).
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Le dioxyde de soufre (S02) contenu dans l'air % plus de 0,75 ppm a
diminué la germination des grains de pollen humides de Populus; & la concen-
tration de 1,4 ppm, il a diminué la germination et 1'&longation in vitro du
tube pollinique des grains de pollen humides de Pinus et de Picea (Karnosky et
Stairs, 1974). Les résultats de ces travaux ont montré que le principal effet
d'une exposition au S50z peut Btre 1i{& 3 1'absorption du 302 par le milieu
de germination, D'aubtres travaux doivent B8tre effectués pour vérifier 1la
possibilité d'application des &tudes in vitro 2 des conditions in vive. Il
est possible que les liguides stigmatiques et la goutte de pollinisation
deviennent toxiques a cause de l'absorption du S0:. Les concentrations de
S0z qui diminuent 1la germination des grains de pollen et 1'é&longation du
tube pollinigue des conifires in vitro sont comprises dans la plage des
concentrations indiguée pour les zones dans lesquelles la production de cfnes
de P, ponderosa est trds déprimée (Scheffer et Hedgecock, 1955). Secs, les
grains de pollen de P. strobus exposés i l'ozone (0:) ne présentalent aucun
sympt8me de morbidité, Toutefois, une fumigation par 0s des grains de
pollen humides diminuait de fagon significative le pourcentage de germination,
mais elle n'inhibait pas la croissance du tube pollinique des grains de pollen
intacts (Benoit et al,, 1983). Selon Sidhu (1983), les précipitations acides
n'ont aucun effet noecif sur les gralns de pollen de Plcea glauca si le pH est
supérieur % 3,6, mais la germination est réduite jusqu'd 30 % lorsque le pH y
est &gal ou inférieur. D'aprds le nombre 1imité d'observations sur les effsts
des polluants atmosphériques sur les grains de pollen des conifbres, il semble
que les mécanismes de pollinisation dans lesquels interviennent la goutte de
pollinisatlon ou des econditions qui autrement hydratent les grains de pollen
exposés peuvent accroltre les effets noecifs du polluant.

Résumé et suggestions de recherche

La phénologie de la méicse, le développement du pollen et 1'anthdse sont des
phénomeénes hautement variables chez les essences forestibres. Les sujets
d'espces qui se sont développés hors de leur aire naturelle peuvent B&tre
différents de ceux qui sont restés dans leur aire naturelle et peuvent
présenter des ancmalies au niveau de la méiose, des grains de pollen, ou de la
pollinisation. 4 l'exception de 1'initiation florale, la pollinisation est
gans doute 1'&tape la plus impertante et le maillon le plus Taible du cyele
reproducteur, Toutefeois, les causes particuli®res d'une mauvalse pollinisa-
tion sont nombreuses et peuvent varier selon l'espice et le lieu. L'identifi-
cation des causes peut accroltre de fagon importante la production de gralnes
dans les vergers et les régions productrices de gralnes; toutefois, ces
données auront peu de répercussions au niveau de 1'am&licration de la produc—
tion de graines dans des peuplements naturels.

Des &tudes pour déterminer le moment le plus efficace de la pollinisation
dirigée ou de la pollinisation additionnelle de masse sont essentielles, mais
elles ont &té effectuées pour trds peu d'espdces, Les techniques utilisées 3
cette filn comprennent des observations phénologiques et la détermination du
moment préois de la pollinisation, suivies de la dissection des grains de
pollen, leur dénombrement et une é&valuation du rendement des graines, Les
méthodes simples dans lesquelles on utilise la coloration des grains de pollen
et des marqueurs génétiques (par exemple, des iscenzymes) sont utiles,
Toutefois, avant d'effectusr des &tudes exhaustives sur le terrain, 11 faut
comprendre le mécanisme de pollinisation de 1'espce.
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Méme si 1'on connalt les conditions générales favorisant la pollinisation
par le vent, nous possédons tris peu de connaissances sur la fagon dont elles
s'appliquent aux différentes espdces dans les peuplements natursls ou les
vergers 3 graines, Nos connaissances sont encore plus restreintes en ce qui
goncerng la pollinisation par les insectes des feuillus forestiers, Ces

études forment une tolle de fond essentlielle 3 la détermination des mé&thodes
pour accroitre la production de graines.

I1 faut effectuer des é&tudes pour &tablir le moment le plus propice & la
pollinisation additionnelle de masse, 1a méthode & utiliser et les avantages
de cette pollinisation ainsi que 1'effet de grains de pollen précoces ou d'une
contamination des vergers par les grains de pollen, La pollinisation dirigée
gt la pollinisation additionnelle de masse seront de plus en plus utilisées 3
mesure que le nombre de vergers & graines augmentera., I1 faudra obtenir 3
cette fin des données précises sur les techniques d'exploitation des grains de
pollen comme leur forgage, leur collecte, leur extraction, leur emmagasinage,
et sur les épreuves de viabllité. Nos connaissances sont limitées sur 1'effet
du forgage sur la viabilité et la vigueur du pollen. Des essais d'emmagasi-
nage et de wlabllité doivent Btre effectués pour chague espdce 3 cause des
différences structurales et physiclogiques entre le grains de pollen d'espices
différentes, Des méthodes doivent Btre mises au point pour établir la vigueur
des grains de pollen en plus de la viabilité parce que le succhks de l1a ferti-
lisation tient peut-8tre & un mince é&cart, pas encore mesurable, dans la
vigueur. Les essais de vigueur et de viabilité devraient Btre 1iés au rende-
ment des graines par 1'utilisation du m@me lot de pollen. Il faudralt &tablir

le seuil de vigueur des grains de pollen au-dessus duguel la germination des
graines est adéquate.

Des méthodes normalisées pour les essais de viabilité et de vigueur
deyraient Btre mises au point pour chague espiee, Les essals de germination
peuvent &tre efficaces pour certaines especes, mals il est essentiel de
posséder des données sur la vitesse de croissance pour déterminer la vigueur.
Les essais physiologiques comprenant la conductance électrique, la respiration
et la concentration d'ATP sont prometteurs parce qu'ils ont une base physiclo-
gique comnue qui fait le lien aveec la vigueur. Les &preuves fluorochroma—
tiques présentent des évaluations prometteuses aussi blen que rapides, peu
cofiteuses et fiables de la qualité des grains de pollen, mais d'autres tests
doivent Btre effectués sur les grains de pollen d'essences forestid®res. I1
faut approfondir davantage les transformations profondes au niveau du métabo-
lisme des grains de pollen, de leur chimie et de leur ultrastructure pendant
1'emmagasinage, 1'hydratation et la germination afln d'établir les conditions
optimales d'emmagasinage pour le maintien de la vigueur du pollen.,

Des Etudes sw les effets des polluants environnementaux sur la vigueur
des graina de pollen devraient permettre d'établir les limites supérieures
tolérables de polluants. Ces données peuvent &tre trés importantes dans le
cas d'espices dont les grains de pollen restent hydratés et exposés & 1l'air
pendant des périodes prolongées.
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CHAPITRE 6
DEVELOPPEMENT DU GAMETOPHYTE ET FECONDATION
Introduction

Le gamétophyte mile est la petite structure pluricellulaire haplolde issue du
graln de pollen et dans laguelle se développent les gamites mBles., Le gaméto-
phyte femelle est la grosse structure pluricellulaire dans laquelle 1'geuf
{les peufs) se forme{nt) au sein de 1'ovule. Le présent exposé porte done sur
la germination du pollen, le développement du tube pollinique, la pénétration
dans 1'ovule et le développement de 1'ovule avant la fécondation. La féconda-
tion comprend spécifiguement la libération des gamites mi3les et leur fusion
avec des gamites femelles. Dans bon nombre de documents, le terme <<féconda-—
tion>» & un sens plus général et comprend la germination du pollsm et 1la
croissanece du tube pollinique de mBme gque le développement de 1l'ovule avant la
fécondation. Le développement du gamétophyte mile chez les coniféres différe
de fagon assez subtile de celul chez les anglospermes tandis que le développe—
ment du gamétophyte femelle et la fécondation sont des phénomdnes trds diffé-
rents dans les deux groupes., Ces différences sont importantes pour comprendre
le développement de la gralne. La terminologis utilisée pour les coniferes et
¢elle utilisée pour les angiospermes sont quelque peu différentes, Les termes
botaniques justes sont utilisés dans les deux cas parce gu'ils montrent les
différences d'origine, de développement et de fonction des structures. Les
articles de Singh {(1978), Foster et Gifford (1974) et Kozlowski (1971) sont
des références utiles sur ces sujets. Aucune &tude de ce sujet n'a &t effec—
tuée pour les essences forestidres, mals un ouvrage récent initulé <<Mate

Choice in Plants>» (Willson et Burley, 1983) traite de certains articles
pertinents.

Développement du gamétophyte mile apr®s la pollinisation chez les conifdres

Lieu de germination des grains de pollen

Les divers emplacements des grains de pollen au moment de la germination et
les divers stades de développement du tube pollinigue sont 1iés aux mécanismes
de la pollinisation décrits dans le chapitre 5. Chez les membres de la
famille des Pinacées qui produisent une goutte de pollinisation (Picea,
Pinus), cette derni®re est sécrétée par la peinte du nucelle. Le grain de
pollen est entrainé dans 1'ovule avee la goutte (fig. 5,15) et peut se déposer
dans une dépreasion (chambre pollinigue) située dans la pointe du nucelle. La
chambre, du moins chez Picea, se forme par division cellulaire différentielle
et par hypertrophie plutdt que par affaissement des cellules (Owens et Molder,
1979a; Singh et Owens, 1981a; Owens et Blake, 1984). Le développement de la
chambre pollinique chez Pinus n'a pas &té décrit (Sarvas, 1968) et la taille
de celle-ci varie chez les différents conifires. L'hypothdse selon laquelle
de grandes chambres polliniques augmentent la probabilité de dépbt des grains
de pollen exogames, diminuant ainsi 1'endogamie, a &t& &mise par Willson et
Burley (1983).

Lorsgue le pollen se dépose, les cellules du nucelle s'affaissent et
forment une dépression profonde. Le pollen s'enfonce dans la dépression et
germe, Les grains de pollen qui sont restés pris du micropyle ou dans le
canal micropylaire ne germent pas ou ont une germination tardive. Chez Picea




et Plnus, les bras du tégument s'affalssent lorsgue la goutte de pollinisation
est résorbée, Chez Picea sitchensis (Owens et Blake, 1984), ce phénomdne
entraine la formation d'un bouchon qui scelle le micropyle. Chez Pinus et
Picea, un anneau de cellules & 1'intérieur du micropyle se divisent et gros-
sissent, resserrant et obstruant le canal mieropylaire (Singh, 1978: Owens et
al., 1981b; Owens et Blake, 10849, Lorsqu'un grain de pollen germe, il v a
rupture de 1'exine et un grand tube pollinique, formé par 1'intine, émerge .,
Plusleurs gralns de pollen peuvent germer sur chaque nucelle. Selon 1'hypo—
thése formulée par Sarvas (1962, 1968), 1le pollen qui germe dans la dépression
du nucelle a plus de chances d'assurer la fécondation que le pollen resté 3
1'extérieur de la dépression.

Chez les membres de la famille des Cupressacées, des Taxacfes, das
Taxodiacées et des Podocarpacées, qui produisent auss! une goutte de pollini-
sation (fig. 5,13), le pollen peut germer et s'allonger dans le canal micropy-
laire comme chez Chamaecyparis (Owens et al., 1980) ou apr2s avoir atteint le
nucelle comme cheg Thuja (Owens et ﬁalder. 1980h). Le développement qui
s'effectue par la suite est semblable & celui qui est déerit ci-dessus.

Chez Abies et Cedrus, le pollen adhire A 1'extrémitéd tégumentalire en
forme d'entonnoir (fig, 5,16). L'entonnoir se replie sur lul-méme et trans-
porte le pollen dans le court canal micropylaire. Le nucelle s3'allonge pour
atteindre les grains de pollen et [1 se forme une chambre pollinique dans la
pointe du nueelle ol le pollen peut se déposer (Powell, 1970; Singh et Owens,
1981b, 1982). Chez Abies, le pollen reste dans la chambre pollinique
plusieurs semaines sans germer (Owens et Molder, 1977d; Singh et Owens, 1981b,
1982). Puils la germination se produit et les tubes polliniques péndtrent dans
le nucelle,

Dans le cas de Larix et de Pseudotsuga, le pollen est engouffré dans la
pointe stigmatique (figures 5,17 et 5,18), il germe juste % 1'intérieur du
micropyle scellé, puls a'allonge en suivant le canal micropylaire, I1 ne se
forme pas de vral tube pollinique avant que le grain de pollen gul s'est
allongé atteigne le nucelle, Un é&trolt tube pollinique traverse alors le
nucelle (Allen, 1946, 1963; Allen et Owens, 1972). La présence de liquide a
été signalée & tort dans le canal micropylaire de Larix (Barner et
Christiansen, 1960; Villar et al., 198Y4) et de Pseudotsuga (Christiansen,
1963) . Ce liquide n'apparalt pas lorsque la dissection du micropyle est
soignée (Allen et Owens, 1972).

11 existe deux modes de germination chez Tusga. Chez T. mertensiana, le
pollen adh®re aux rabats tégumentaires, germe, puis forme un long tube polli-
nique qul traverse le micropyle (Owens et Blake, 1983) et suit le canal micro—
pylaire, Le nucelle pousse un prolongement dans le ecanal micropylaire et
vient au contact du tube pollinique qui le péndtre alors (Owens et Molder,
1975e}. Chez T. heterophylla, le grain de pollen 4 épines adhdre aux poils
cuticulaires de 1a surface dorale de la bractée., Les Geailles ovulifdres
recouvrent les bractées et aprds plusieurs semaines les grains de pollen
germent et forment de trés longs tubes polliniques qui croissent 4 la surface
de la bractée, 3 travers le micropyle et dans le nucelle d'un ovule sur une
écaille ovulifdre adjacente (Colangeli et Owens, 1984), Aucun attractant
nucellaire n'a été identifié jusqu'l maintenant. Seules les Araucariacfes et
Saxegothaea de la famille des Podocarpacées {Doyle, 1945) sont dotées d'un




mécanisme de pollinisation et de longs tubes polliniques semblables & ceux de
T. heterophylla (Singh, 1978).

Développement du tube pollinique

Le développement du tube pollinique in vivo et sa pénétration dans le nucelle
ont &té tres peu &tudiés chez les coniftres. Le développement in vitro a été
gtudié (chap. 5) et 1'on peut supposer gue les modifications ultrastructurales
et physiologiques sont semblables dans les deux caz (Singh, 1978). On connalt
trois types de germination des grains de pollen: 1) 1'exine se rompt irrégu-
lidrement et est rejetée chez les Cupressacées, les Taxacées et certaines
Pinacées au pollen non aillé; 2) 1'intine gonfle et forme une protrusicn en
forme de bulle & travers une papille de 1l'exine chez les Taxodiacées, st 3)
l'exine se fend le long d'un sillon germinal prédéterminé situé entre les
ballonnets sur les grains de pollen ailés (Singh, 1978).

Le tube pollinique se développe A& partir de 1'intine, Dans le ¢as des
grains de pollen de Juniperus en germination, i1 existe une couche d'intine
@xterne dont l'ultrastructure comprend trois couches. Pendant la germination
une nouvelle couche, 1'intine interne, se Torme & cfté de la membrane plasma—
tique par dépdts de polysaccharides. L'intine externe finit par tomber et
1'intine interne forme le tube pollinique (Duhoux, 1972a, b). Chez Pinus, le
tube pollinique est issu d'une couche interne pecti-cellulosigue de 1'intine
{Martens et Waterkeyn, 1962). Le noyau du tube reste 3 distance constante de
1'extrémité du tube pollinique et joue un rdle Important dans la eroissance du
tube pollinique (Tanaka, 1956). Des chercheurs ont administré des nucléosides
marqués aux grains de pollen de pin en germination et ont montré que le noyau
du tube incorporait rapldement la substance marquée, ce qui est le signe d'une
synthése ou d'un rencuvellement rapide de DNA qui sert aux matrices de RN&
peut—-8tre d'une synth®se d'enzymes (Stanley et Young, 1962; Young et Stanley,
1963). Nygaard (1973) a conclu toutefois que la synthdse de RNA était limitée
pendant la crolssance du tube pollinigue, Des régulateurs de croissance ont
été isolés dans le pollen (chap. 5). Ces substances peuvent modifier 1a
croissance du tube pollinique et le développement des ovules (Sweet, 1973).
Aucune &tude comparable n'a &té effectuée sur 1'existence possible de régula-
teurs de crolssance provenant du nucelle,

Le tube pollinique se développe entre les cellules nucellaires et
s'accompagne d'un certain dérangement de celles—ci (Camefort, 1978). Willemse
et Linskens (1969) ont montré que des grains de pollen de pin germés et non
germés sécrétaient de la pectinase et de la cellulase qui peuvent dissoudre,
respectivement, la couche adhésive situde entre les cellules et les parois
cellulaires, La vitesse de germination du pollen et celle de 1a eroissance du
Ltube pollinique sont variables chez les différents taxons. La germination et
la croissance du tube pollinique peuvent Stre complétées en deux semaines chez
Ficea engelmannii (Singh et Owens, 1981a), en plusieurs semaines sans inter-
ruption de la croissance chez P. sitchensis (Owens et Molder, 1980a), en
plusieurs semaines avec une brive interruption chez Ables amabilis E{Jwens et
Molder, 1977d) ou en plusieurs mois avec une phase de dormance hivernale chez
Pinus tSingh, 1978). On voit mal A quoi servent ces retards de germination du
pollen ou du développement du tube pollinique. Il pourrait a'agir simplement
de permettre une pollinisation hitive, la synchronisation du développement du
tube pollinique et du gamftophyte femelle s'effectuant plus tard. Willscn at
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Burley (1983) soutiennent qu'une fécondation retardée peut 2tre une tactique
du systéme reproducteur femelle pour augmenter la quantité de grains de pollen
disponibles, ce qui active 1la compétition et peut hausser é&ventuellement la
qualité du gamdte m3le fertilisant. Il n'existe pas de retard de germination
chez la plupart des conifires parce que, m@me si les mécanismes de pollinisa-
tion permettent une récolte du pollen &talée dans le temps (chap. 5), les
grains de pollen péniktrent d'un seul coup dans 1'ovule.

Les différentes positions des archégones peuvent modifier la mé&thode de
pénétration du tube pollinique. Chez les Pinacées et chez de nombreuses
Cupressacées (Singh, 1978), le tube non ramifié traverse directement le
nucelle pour atteindre les archégones. Chez Sequoia, dont les archégones sont
latéraux (Buchholz, 1939a, b; Looby et Doyle, 1942), les tubes se faufilent
entre le nucelle et le gamétophyte femelle. Chez certalnes esplces de
Podocarpus, le tube se ramifie lorsqu'il atteint le gamétophyte femelle (Konar
et Oberoi, 196%a, b). Ces variations montrent divers aspects du matériel

disponible pour &tudier les interactions entre le tube pollinique et le gamé-
tophyte femella.

Interactions possibles entre le pollen et 1'ovule

Chez Larix leptolepis, les polls stigmatiques ont &t& comparés aux stigmates
de type sec des angiospermes (Heslop-Harrison et Shivanna, 1977). Lea cher-
cheurs ont observé une activité estérasique 2 la surface des papilles stigma-

tigues gqui peut avolr une fonction au niveau de la germination du pollen
(Villar et al., 1984),

I1 peut exlster des barridres de reconnaissance entre les grains de
pollen ou les tubes polliniques et le tissu nucellaire ou les tissus du gamé-
tophyte femelle. Ces syst®mes ont fait l'objet d'é&tudes exhaustives chez les
angiospermes. Pettitt (1977a, b, 1979, 1982) a décelé des protéines et des
glycoprotéines dans 1a parol des grains de pollen, dans 1la parol du tube
pollinique (intine) et dans la parol des mégaspores du gymnosperme primitif
Cycas et i1 a montré l'existence de réactions de précipitation interspéei-
figues et entre ces tissus et les divers composants des tissus de 1'ovule,
Bien qu'aucune é&tude n'ait été effectufe sur les conifdres, il semble d'aprds
les résultats obtenus chez Cycas (dont le cycle de reproduction est semblable)
que les protéines seraient des &léments importants de 1'incompatibilité prézy-
gotique pendant les stades de germination des grains de pollen, et de crois—
sance du tube 3 travers le nucelle, la parol de la mégaspore et les cellules
du col. Chez les angiospermes, plusieurs expériernces ont montré qu'apres la
fixation des grains de pollen au stigmate, des protéines de 1'intine sont
libérées de la parol du grain de pollen 3 mesure que le grain s'hydrate et
continuent d'8tre sécrétées 3 1'extrémité du tube pollinique (Pettitt, 1982).
Chez les anglospermes, les protéines situfes & 1'extrémité du tube pollinique,
qui touche 3 la surface réceptive femelle pendant la croissance, interviennent
peut-8tre dans la reconnaissance des grains de pollen et du stigmate (Heslop-
Harrison, 1976, 1978).

Chez la plupart des conifdres, l'extrémité du nucelle est comparable au
stigmate - le site de germination des grains de pollen et (ou) de pénétration
du tube, Le tissu nucellaire interne & travers lequel les tubes s'insinuent
est comparable au tissu du style, Plusieurs grains de pollen attelgnent
généralement 1'extrémité du nucelle, mais ce ne sont pas tous les grains qui
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germent mé&me =i au microscope, ils semblent vivants., Leur germination peut
Btre inhibfe par des interactions entre le pollen et le nucelle, De plus,
certains tubes ont une c¢roissance plus lente que d'autres. Ils sont
considérés comme &tant moins vigoureux, mals cette croissance lente peut
résulter d'une interaction entre les protéines du pollen et le tissu nucel-
laire. L'ultrastructure et les protéines de la paroi du tube pollinique des
coniféres restent largement Inconnues, mais nous savons qu'elles sont
d'origine gamétophytigue chez Juniperus (Duhoux, 1972a, b). De quatre & six
substances sérologiquement actives ont &té trouvées dans les grains de pollen
de pin (Hagman, 1975). On ne connalt rien des protéines dans les parois
cellulaires du nucelle ou de la mégaspore que le tube pollinigque doit
pénétrer. Quelgues &tudes Iimmunochimiques préliminaires ont &té entreprises
sur le pollen de Larix leptolepis (Villar et al., 1984) et de Picea abies
(J.M. Pettitt, communication persconnelle},

Les quelques études immunochimiques des conif®res et 1'abondance de docu-
ments portant suw les anglospermes montrent que cette technique peut consti-
tuer une avenue utile de recherche chez les coniféres. Les proprié&tés immuno-
chimigues du tissu du gamétophyte femelle de Pinus strobus ont é&té& &tudiéfes
dans les graines provenant de six arbres (Eckert et Eckert, 1984). Chaque
arbre a €t identifié de fagon propre. Cette technique est tr®s sensible. La
coloration Iimmunofluorescente observée au microscope optique révdéle 1la
présence de protéines spéeifiques dans la paroi du tube pollinique de Cycas
(Pettitt, 1982). Il est possible que les protéines du tube pollinique diffe-
rent de celles du nucelle et du gamétophyte femelle, L'incompatibilité inter-
spécifique chez Pinus (Hagman, 1975) et Picea (Mikkola, 1969) existe lorsque
la croissance du tube pollinique dans le nucelle cesse prématurément. L'acti-
vité chimique des enzymes libérées par le tube pollinique peut &Btre trds
spécifique % des substances lamellaires intermédiaires complexes d'une espéce
ou d'un sous—genre donnés (Hagman, 1975). Ces barrid®res possibles % la fé&con-
dation ne sont pas &tudiées chez les conifdres. De fait, il est généralement
admis que, contralrement aux angicspermes, mBme si cela n'est pas prouvé, les
gymnospermes ont des capacités 1limitées de sélection prézygotique du
partenalre (Willson et Burley, 1983).

Développement du gamétophyte mile aprds la pollinisation chez les feuillus

Chez les angiospermes, le grain de pollen germe 4 la surface du stigmate, Au
chapitre 5, on a bribvement indiqué les divers types de surface de stigmate.
Les variations relevées chez 1000 espces, chez 900 genres environ et chez 250
familles sont décrites et réparties en plusieurs catégories (humide ou see,
papilleux ou non papilleux) par Heslop-Harrison (1977). Le type de stigmate
est remarquablement uniforme au niveau du genre et mBme au niveau de 1la
famille dans certains eas, La plupart des feuillus que l'on trouve dans les
for8ts possddent des stigmates secs papilleux ou non papilleux. A quelques
exceptions pr®s (par exemple, Populus), les grains de pollen des feuillus

possddent un ou plusieurs pores germinaux laissant émerger un =seul tube
pollinique chacun.

La germination des grains de pollen sur le stigmate comporte souvent des
interactions complexes entre le revétement (film) protéinacé & la surface du
stigmate, la paroi du graln de pollen et les substances qui peuvent B&tre
libérées par les deux, Le grain de pollen absorbe rapidement 1'eau du
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stigmate, gonfle et 1lib2re les substances de sa paroi. Les protéines st les
Elycoprotéines produites par le tapetum pendant le développement des grains de
pollen peuvent fixer les grains de pollen 3 la surface stigmatique. Les
enzymes et les précurseurs enzymatiques provenant de 1'intine sont aleors
libérés pour décomposer le cuticule des papllles stigmatiques et permettre l1a
pénétration du tube pollinique (Heslop-Harrison, 1975). Ces Evénements se
Succddent rapidement par rapport aux conifdres, parfois en quelques minutes
(Heslop-Harrison et Heslop-Harrison, 1982), parfois en quelques heures (Cresti
et al., 1977) selon 1'espice, L'assoclation &troite entre 1'exine du grain de
pollen et le stigmate, et 1'intine du tube poellinique et le style, permet 3 de
nombreux systimes d'incompatibilité de nature sporophytique et gamétophytique
de fonctionner (Heslop-Harrison et al., 1975; Heslop-Harrison et Shivanna,
1977). En géfnéral, les angiospermes ont des capacités de détection et de
sélection prézygotique plus perfectionnées que celles qui existent présumément
chez les gymnospermes (Willson et Burley, 1983),

Il existe en général une continuité entre le tissu stigmatique glandu-
laire, le tissu conducteur du style et les régions placentaires de 1'ovaire.
Ces tTissus sont appelés stigmatoldes par Esau (1965) & cause de leur ressem-
blance eytologique et physioclogique avec le stigmate. Trois types de s3tyles
ont été identifiés (Vasil et Johri, 1964). 1) Le style peut 2tre ouvert ol
creux, et le tissu conducteur est représenté par un épiderme glandulaire
CLapissant le eanal stylaire., Les tubes polliniques suivent cet épiderme nour-
ricier qui oriente peut-8tre la croissance par chimiotroplsme. 2) Chez 1a
plupart des feuillus, 1le style est plus ou moins Plein et le eentre est
composé de bandes de tissu conducteur & travers duguel les tubes pulliniqueg
dofvent se frayer un passage entre les cellules pour atteindre 1'ovule., A
cette fin, 11 faut qu'il y ait séerétion d'enzymes par les tubes pour digérer
la pectine afin de séparer les parols cellulaires, 3) Le style est & demi
fermé, ce qui est rare. Les styles doivent 8tre trds longs et nécessiter de
trés long tubes polliniques (Foster et Gifford, 1974).

Le tube pollinique forme un callose polysaccharidique complexe dans les
lamelles les plus profondes de 1'intine et ce callose est déposé sous forme de
bouchons (Cresti et al., 1977). La fonction des bouchons est mal connue, mais
on croit qu'ils ont pour but de séparer le cytoplasme actif X 1'extrémité du
tube pollinique de la vieille portion du tube pollinique (Stanley, 1971). La
paroi 3 1l'extrémité du tube pollinique est dépourvue de callose et est
composée de pectine, Le mécanisme d'allongement de 1'extrémité du tube
pollinique peut comprendre des modifications de la teneur en fon calcium, mais
le processus n'est pas trdés bien compris (Picton et Steer, 1982). Le tube
pollinique eat composé strictement de tissu gamétophytique et c'est 3 1'inté-
rieur du tissu conducteur du style qu'existent les incompatibilités gamétophy-
tigues. Les tubes sont séparés de telle sorte qu'il n'existe pas d'interac-
tion entre eux, Le rejet s'effectue done au niveau de chaque tube, i
n'existe pas de réaction générale de rejet du style.

Dans un syst®me aussi complexe, 1e développement normal peut 8tre ralenti
ou Iinterrrcmpu 4 de nombreuses étapes. Chez Populus, la parol des grains de
pollen lib2re des enzymes qui participent 3 1'émergence =t 3 la nutrition des
tubes polliniques de m2me qu'd la pénétration dans le stigmate. D'autres
protéines 1ibérées sont considérées comme des substances de reconnaissance,
Elles sont % la base de la techniqué de reconnaissance ou de pollinisation
(Stettler, 1968), qui utilise des graina de pollen compatibles morts, mélangés
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4 des grains de pollen frais incompatibles (mentor pollen). Les grains de
pollen morts fournissent les substances de reconnalssance essentielles & 1a
pénétration du stigmate et 3% la croissance des tubes polliniques incompatibles
(Knox et al., 1972b). Le type de stigmate et le type de pollen ont &té 1iés
galement au systime d'incompatibilité (Heslop-Harrison et Shivanna, 1977).
Bien que trids peu de travaux alent &té effectuds sur les feulllus des Foréts,
1l est probable que des syst®mes semblables 2 ceux qui ont déji &té observés
chez les végétaux herbacés fonctionnent dans le cas des feuillus.

Incompatibilité chez les essences forestidres

L'expression <<incompatibilité>> est souvent mal employde, D'aprés les
définitions de Hagman {1975), 1'incompatibilité est le cas ol les gamétophytes
fonetionnels miles et femelles ne peuvent pas s8'unir parce qu'il y a blocage
de la fécondation & un point queleonque. L'ineompatabilité peut done Btre de
nature intraspéeifique ou interspéeifique. Ce phénomdne comprend des
aptitudes de détection et de sélection prézygotigues qui sont trba bien déve-
loppées chez les angiospermes (Willson et Burley, 1383). La non—viabilité est
le cas ol le développement du nouvel organisme est interrompu & un stade quel-
gonque aprés la division du zygote., Cette détection et cetite sélection post-
zygotiques sont bien développées chez les gymnospermes (Willson et Burley,
1983).

Aucun cas d'auto-incompatibilité n'a &té signalé chez les conifires, mais
on pense plutBt que la croissance du tube pollinique et la fécondation
s'effectuent normalement, mais que les embryons avortent tét. Ce phénoméne a
€té observé chez Pinus (Hagman et Mikkola, 1963; Forshell, 1974), Pseudotsuga
(Orr-Ewing, 1957, 1965), et Picea (Andersson, 1965: Mergen et al., 1965). Bon
nombre d'autres &tudes montrent de faibles taux de germination dea graines 3
partir d'une auto-pollinisation, mais les auteurs n'ont observé que les
graines a maturité plutdt que de voir 3 quel stade 1le développement a &té
interrcmpu. On s'entend pour dire gue la mauvaise germination des graines
obtenues par auto-pollinisation est causée par 1l'avortement des embryons
(Hagman, 1975).

L'incompatibilité interspécifique est courante chez les conifdres et
résulte de 1'inhibition de 1a germinatlion des grains de pollen ou de la crois-
sance du tube pollinique (McWilliam, 1959a; Li, 1964; Mikkola, 1969; Hagman,
1975; Nakal et al., 1976; Kormutak, 1984). Ce probléme 2 &té& &tudié 3 fond
chez Plnus ol i1 est fréquent dans le sous=-genre diploxylon, mals rare ou
absent dans le sous-genre haploxylon. Ieci encore, peu d'études ont porté sur
le développement. Les auteurs se sont plutdt appuyés sur une preuve indirecte
d'absecission des ecfnes attribuable 2 l'incapacité du pollen & induire 1le
développement des ovules (Hagman, 1975). Dans les croisements interspéei-
fiques de Pinus, Kermutak (1984) a constaté que 31 la germination des grains
de pollen sur le nucelle était inhlbée, les cBnelets avortaient au cours de la
premitre saison de croissance; toutefois, si les grains de pollen germaient et
que le tube pollinique pénétrait les premi®res couches du nuecelle, mais gu'il
n'y avait pas fécondation, 1'ovule avortait pendant la deuxidme saison,
produisant une graine vide. I1 n'existe pas d'6tudes sur le développement
d'autres conif®res pour déterminer le stade auquel se manifeste 1'incompatibi-
lité interapécifigue,
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L'incompatibilité intraspécifique, si elle existe chez les conifires, est
moins importante que chez les angiospermes. Beaucoup de généticlens fores-
tiers ont produit des hybrides de conif®res acecablés d'une mauvaise germina—
tion des graines. On ignore toujours % quel stade du développement 1'inter-—
ruption a lieu, mais elle pourrait résulter de barridres de reconnaissance,
comme le laissent indirectement entrevoir certains indices, Différents sucres
ont un effet sur la germination des grains de pollen et la croissance du tube
pollinique chez les pins qul est propre & 1'espdce (Chira et Berta, 1965), et
l'irradiation des grains de pollen a modifié la composition des sucres et
permis 1'hybridation de P. nigra et de P. sylvestris (Vidakoviec et Jurkovic-
Bevilacqua, 1971). Par ailleurs, une forte disparité entre les grains de
pollen et le nucelle pourrait stimuler la synthdse par le nucelle de
Substances phytotoxiques, comme des phénols, qul peuvent inhiber les engymes
pectiques (Hagman, 1975).

L'incompatibilité chez les espdees de feuillus (Hagman, 1975), au
contraire des angiospermes herbacées, a &té rarement &tudide. Il est raison-
nable de supposer que les feuillus des forts auralent des profils semblables
4 ceux des autres angiospermes, L'étude de ces derniers dépasse la portée du
présent document, mals il existe plusieurs artiecles et &tudes récentes sur ce
sujet (Hagman, 1975; Heslop-Harrison, 1975; Heslop-Harrlson et al., 1975;
Heslop-Harrison et Shivanna, 1977; Nettancourt, 1977; Kormutak, 1984).

L'auto-incompatibilité chez les feuillus existe au niveau du style et
elle se manifeste par un retard de la croissance du tube pollinique. Ce
phénomene a été décrit dans le cas d'Alnus (Hagman, 1970), de Betula (Hagman,
1971), et de Quercus (Pjatnitsky, 1947). On ne connalt pas les détails pour
Fagus et Castanea, mais, 3 cause des similitudes avec Betula et Alnus, Hagman
(1975) émet 1'hypoth2se que les premiers doivent avoir un systdme semblable.
L'incompatibilité interspéeifique a été &tudiée chez Populus en vue d'obtenir
des hybrides entre esptces incompatibles (Stettler et al., 1980). L'étude au
microscope &lectronique 3 balayage des interactions entre les grains de pollen
et le stipmate a permis de constater d'importantes variations, notamment de la
taille des grains de pollen, de leur degré d'humidité et de la longueur des
tubes polliniques. Certalnes de ces wvariations influent beaucoup sur 1le
succds des crolisements. Ces observations infirment 1'hypothdse de Knox et de
ses collaborateurs (1972b) selon qui une protéine libérée par 1'exine prépare
le terraln pour la germination du pollen et la croissance du tube pollinique
lors des crolsements entre parents compatibles. GStettler et al. (1980) n'ont
relevé aucune différence dans les premiers stades de développement sur le plan
des effets réciproques du pollen et du stigmate, chez les sujets issus de
erolsements compatibles ou incompatibles. Ils ont tournéd leur attention sur
les stades post-germinatlon. Par contre, chez Ulmus, 1'incompatlbilité inter-
spéeifique se manifeste au niveau de la surface stigmatique (Ager et Guries,
1982). Le traltement par des solvants des grains de pollen et des stigmates,
1'utilisation de pollen tué et vivant (mentor pollen) et 1'appliecation
d'extraits de pollen compatible ont été essayés en vue d'amélicrer 1'hybrida-
tion entre peupliers incompatibles (Stettler et Bawa, 1971; Whitecross et
Willing, 1975; Willing et Pryor, 1976; Stettler et al., 1980).

Le rendement des gralnes chez les feulllus est souvent faible
(Schopmeyer, 1974; Willson et Burley, 1983). Les études qui porteront sur les
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interactions mal &lucidées entre les grains de pollen et les stigmates et le
tube pollinique et le style, chez les feuillus & valeur commerciale permet-
tront peut-8tre d'expliquer le faible rendement des gralnes, Certains
obstacles peuvent &tre surmontés par les manipulations qui ont été effectuées
pour aceroitre les possibilités de erolsement chez les feuillus.

Développement du gamétophyte femelle chez les coniféres

Chaque ovule renferme une cellule-mére de mégaspore pendant la péricde de
dormance hivernale., La méiose survient en général au moment de la pollinisa-
tion. Le gamétophyte femelle se développe au cours du mois ou des deux mois
qui suivent, sauf chez certains genres (par exemple Pinus) ol le développement
s'échelonne sur plus d'un an. La méiose produit quatre mégaspores; trois
dégénérent et la mégaspore fonctionnelle subit pendant plusieurs semaines une
division nucléaire libre au cours de laquelle il se forme pluslieurs centaines
de noyaux libres. Des parcis cellulaires se développent entre tous les
noyaux pour former un gamétophyte femelle pluricellulaire, En général,
plusieurs cellules situées au pdle micropylaire du gamétophyte femelle fonec-
tionnent comme des cellules initiales d'archégones. Chaque initiale grossit
et se divise inégalement, produisant une petite cellule primaire du col et une
grosse cellule centrale. La premigre se divise pour donner un ou plusieurs
étages de cellules du col. La eellule centrale grossit et se divise inégale-
ment pour donner une petite cellule du canal du ventre et une grosse oosphére
(fig. 6,1). L'oosphére se remplit de petites et de grosses inclusions conte-
nant des protéines et des lipides emmagasinés (Singh, 1978). Les cellules du
gamétophyte femelle (eellules prothalliennes) souvent appelées & tort <<endo-
sperme>> se remplissent é&galement de substances emmagasinées, Toutefols,
l'endosperme a une origine et un profil génétique différents et sa fonction
différe souvent de celle du gamétophyte femelle,
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Figure 6,1. Développement de l'ovule et du gamétophyte chez les Pinacées.
A. Bourgeon dormant du cfne femelle. B i H. Développement de
l'ovule. B & E. Développement avant la dormance. F & H.

Dé;ﬁlﬂppﬁnant aprgs la dormance (extrait d'Owena et Molder,
1984b).
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L'oospheére est entourée de tisay archégonial. Ce dernier, les cellules
du eol, la cellule du canal et 1'ovyle constituent un archégone (fig. 6,1).
Le nombre d'archégones varie selon l'espdce. Willson et Burley (1983} ont
présenté une liste exhaustive des espéces et de variations du nombre d'arché-
gones, Les wvariations observédes au sein de 1'espéce résultent souvent de
différences de taille et de forme du gamétophyte femelle (Owens et Molder,
1984a). Singh (1978) a déerit certaines des variations observées au niveau du
développement du gamétophyte Femelle, et de nombreuses espéces sont déerites
dans les références. La plupart des coniféres sont pourvus de plusieurs
archégones au pdle micropylaire, chacun &tant séparé des autres par du tissu
stérile. Chez les Pinacées, le nombre d'archégones varie de 1 & 10, 1le plus
souvent entre 3 et 5 (Willson et Burley, 1983). Chez les Cupressacdes et les
Taxodlacées, plusieurs archégones ont un tégument commun, formant ainsi un
complexe archépgonal. Le nombre d'archégones par complexe archégonal peut Btre
compris entre 5 et 100 (Singh, 1978; Willson et Burley, 1983). Chez Sequoia,
on peut observer plusieurs complexes archégonaux sur la face latérale
(Buchholz, 193%9a, b; Looby et Doyle, 19423,

Les gamétophytes femelles peuvent avorter & différents stades de leur
développement. L'avortment se produit généralement au moment de la méiose ocu
peu de temps aprés chez bon nombre de Pinacées et de Cupressacées (Owens et
Molder, 1984a & d). Le développement de 1'ovule cesse et il en résulte la
production d'une petite <<{graine>> aplatie et vide. Les causes en sont incer-
taines, mais des auteurs ont formuléd 1'hypothézse d'une basse température au
moment de la pollinisation (Owens et Molder, 1980b). Chez 1a plupart des
coniféres, la présence des grains de pollen n'est pas essentielle pour que le
développement du gamétophyte se poursuive, alors que chez Pinus ils doivent
8tre dans le nucelle pour que les ovules pulssent se développer (McWilliam,
195%9a; Sarvas, 1962; Sweet, 1973; Piym Forshell, 1974; Owens et al., 1981b).
Chez Picea, la présence de grains de pollen peut également Btre essentielle au
développement de 1'ovule (Mikkola, 1969; Kossuth et Fechner, 1973; Fechner,
1979; Owens et Blake, 1984). Des chercheurs ont d'abord suggéré que 1'auxine
des grains de pollen activalt 1la production d'auxine par 1l'ovule, ce gui
attiralt des métabolites en abondance et réduisait ainsi les risgues d'avorte-
ment de l'ovule (Sweet et Lewis, 1969). Il a &té montré par la suite gue la
pollinisation ne stimulait pas 1'absorption de !*C par l'ovule et qu'une
application exogdne d'auxine n'avait aucun effet net (Sweet, 1973). Selon
Sweet (1973), le tube pollinigue peut libérer des substances sérologigues qui
stimulent le développement de l'ovule., La plupart des &tudes portant sur le
développement mettent 1'accent sur la formation normale et ne recherchent pas
la fréquence des cas d'avortement de 1'ovule ou le moment auquel il =e
produit; done, cela peut 8tre plus important pour la production des graines
que la recherche ne 1'indique,

Développement 1 gamétophyte femelle chez les Feuillus

L'ovaire peut 8t-e formé de plusieurs carpelles, chacun pouvant contenir
plusieurs ovules. Chaque nvule co.tient une cellule~-mére de_mégaspore qui
subit une meiose pour former quatre mégaspores (fig. 6,2). A partir de ce
stade, le développement du gamétophyte femelle (sac embryonnaire) prend
diverses formes. FElles se manifestent au niveau: 1) du nombre de mégasporas
ou de noyaux de mégaspores en présence, 2) du nombre de divisions des noyaux;
3} de 1'existence de fusions nuecléaires et Y4) du nombre et de la disposition
des cellules et des noyaux libres présents, ainsi que du nombre chromosomique
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Figure 6,2. Développement de 1'ovule et du sac embryonnaire du type
Polygonum. A. Ovule contenant une cellule-miére de mégaspore. B, C.
Cellule-mére de la mégaspore en méiocse. D. Quatre mégaspores, E, F, Trois
mégaspores en dégénérescence et mégaspore fonctionnelle (au centre). G, H.
Stades 2 deux et quatre noyaux libres. I. Sac embryconnaire milr (extralit de
Foster et Gifford, 1974).

(Foster et Gifford, 1974). Des &tudes de classification reconnaissent 1'exis-
tence d'au moins 11 catégories de développement du sac embryonnaire (Jonri,
1963; Foster et Gifford, 1974). Davis (1966) indique le type de développement
du gamétophyte femelle relevé chez de nombreuses familles d'angiocspermes.

Le développement du sac embryonnaire des feuillus appartient & la paté-
gorie de type monosporé & sept cellules (Palygonum) (fig. 6,2) (Davis, 1966).
I1 s'agit du type le plus courant chez les angiospermes. Apréz la méiose,
trois des quatre mégaspores dégénirent. La mégaspore fonctionnelle se divise
pour former une structure binucléde ayant un noyau a chaque pdle du sae
embrycnnaire. Chacun des noyaux se divise. Ces novaux filles se divisent

ensuite pour former un sac embryonnaire 3 huit noyaux, quatre 3 chacun des
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piles. Trols des noyaux situés au pble micropylaire se différencient: 1'un
devient 1'oosphiére, deux forment les synergides ou le complexe gamétique du
sac embryennaire. A 1'autre extrémité, trois des quatre noyaux se
différencient sous forme de cellules des antipodes. Les deux noyaux qul
restent (noyaux polaires) migrent des p6les opposés et forment la cellule
centrale binucléfe. Les noyaux polaires peuvent rester séparés ou fusionner
avant la fécondation pour donner le noyau secondaire diplofde (fig. 6,2)
(Johri, 1963; Foster et Gifford, 1974). L'existence de sacs embryonnaires
multiples est rare, mais Alnus rugosa est une exception, Ce genre forme, par
apamixie, un & gquatre saca embryonnaires par ovule (Davis, 1966). Les
carpelles pluriovulaires sont chose courante; 1ils sont 1'équivalent des
archégones multiples chez les conifdres (Willson et Burley, 1983): cependant,
quelques ovules avortent pendant leur développement, I1 se produit des
avortements hitifs chez Quercus (quatre ovules sur cing avortent) (Mogensen,
1975) et chez Betula (trols ovules sur quatre avortent) (Clausen, 1973a). On
ne connalt pas la cause ou le rdle de 1'avortement de i'ovule. Ce phénomeéne
se produit guelle gue soit la guantité regue de gralns de pellen ou le bilan
nutritif, L'avortement hitif des ovules peut aussi se produire chez d'autres
feuillus et agir sur le taux de germination des graines, mais ce phénom®ne n'a
pas &té Etudié,

La phénologie du développement de l'ovule est inconnue chez la plupart
des feuillus des for@ts; par conséquent, le stade de développement du gaméto-
phyte femelle ne peut pas 8tre 1ié i des conditions climatiques ou au moment
de la pollinisation, Etant donné que le temps écoulé& entre la pollinisation
et la fécondation est court chez la plupart des angiospermes, on peut sans
doute affirmer que le développement du gamétophyte femelle est en général
assgz avancé au moment de la pollinisation (Conrad, 1900; Nagaraj, 1952;
Hjelmgviat, 1953; Germain et al., 1973; Mogensen, 1975).

Fécondation

Les analyses de la fécondation peuvent porter sur tous les stades, depuis la
structure des grains de pollen Jjusqu'3d la fusion des gamdtes (syngamie)
(Linskens, 1964, 19T4) ou encore, de la libération des gamites miles 3 1a
fusion avec les gamdtes lemelles seulement (Singh, 1978). Cela représente la
transition entre le stade haplolde et le stade diplolde (Linskens, 1974).
Iei, la fécondation comprend la formation des gam®tes miles, leur lib&ration
et lewr Tusion avec des gamdtes femelles,

La fécondation est une &étape essentielle de la production des gralnes
chez toutes les espices de feuillus et de conifbres d'importance commerciale,
L'expression <<{parthénocarpie>> est souvent mal employée dans les documents de
foresterie et ne devrait désigner que la formation d'un fruit sans fécondation
des ovules., L'expression <<parthénogéndise>> ne devrait définir que la forma-
tion d'un embryon sans qu'il y ait fécondation fNitsch, 1963). Dans la
présente é&tude, nous nous en tiendrons 3 ces sens. D'autres auteurs ont
utilisé le terme pathénocarpie pour désigner le fru.t formé sans qu'il y =it
gu pollinisation, sans graines ou avec des graines vides (voir Nitsch, 1963).

Coniferes
11 semble que chez les conifdres la fécondation ne soit pas un stade ob il

existe des obstacles &vidents, Si les tubes polliniques atteignent 1'arché-
gone, il y a en général fécondation. Toutefois, cette généralisation est
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fondée sur des &tudes descriptives qui ne permettent pas de déceler des
obstacles de nature chimique ou ultrastructurale, La séquence normale aboutit
4 la formation de deux gamdtes miles par division de la cellule génératrice,
en général pendant les derniers stades de croissance du bube pollinique. Les
gamétes males peuvent Btre: deux cellules de méme tallle chez les Cupressa-
cées, les Taxodiacées et les Araucariacées; deux cellules de taille différente
chez certaines Taxacées et Podocarpacées, ocu deux noyaux de méme taille
enfermés dans le cytoplasme de la cellule génératrice, comme chez les Flnacées
gt les Céphalotaxacées (Singh, 1978).

Les tubes polliniques pénitrent en général la parol de la mégaspore oll il
¥y a souvent un amincissement au niveau de 1l'archégone. MNous ne possédons
aucune donnfée relative & ce processus, mais il doit v avoir dissolution de la
parol de la mégaspore et (ou) de la paroi du tube pellinique. La parol de 1la
mégaspore est composée d'une couche extérieure subérisée (exospore) et d'une
couche interne double de c¢ellulose et de pectine (endospore), comparable i
l'exine et & 1'intine du grain de pollen, respectivement. La signification de
cette parcl a été mise en doute (Singh et Johri, 1972), Les constituants
physiques ou chimigues de la parci peuvent 8&tre une barridre sporophytigue

(exine) ou gamétophytique (intine) importante % la fécondation et méritent une
&tude plus approfondie,

Chez la plupart des coniféres, les cellules du col dégénirent et le tube
pollinique péndtre la cellule du canal du ventre et libdre les deux gamites
males a 1l'intérieur d'un archégone (Singh, 1978). Certaines études montrent
des tubes polliniques séparant des cellules du col Intactes puis leur pénétra-
tion dans la cellule du canal du ventre (Owens et Molder, 1977e¢). Chez les
coniféres ayant des complexes archégoniaux, plusieurs tubes polliniques
peuvent atteindre chacun des complexes, Chez Thuja plicata, deux cellules
méles se forment juste-au-dessus des cellules intactes du col. Puis celles-ei
dégéneérent et les cellules mfles pénetrent dans 1'ocosph2re (Owens et Molder,
1980b). Chez les conifbres pourvus de complexes archégoniaux, les deux
cellules miles d'un tube pollinique peuvent féconder différentes oosphires.
I1 existe aussi d'autres variations (Singh, 1978).

Une vacuole réceptrice se forme & 1'endroit ol le tube pollinique pénitre
dans le cytoplasme de 1'oosphére, En plus des pgambtes m8les, d'autres
cellules et d'autres noyaux du tube pollinique peuvent pénétrer dans
l'oospheére. Ces cellules et ces noyaux surnuméraires dégénirent en général
(Allen et Owens, 1972). Un des gambtes miles migre au centre de 1'oosphére,
l'autre reste preés de la vacuole réceptrice et n'est pas fonctionnel
{fig. T,1). Il ne se produit pas de double fécondation. Chez certaines
gymnospermes, le gameéte mi3le non fonctionnel peut fusionner avec la cellule du

canal du ventre, puis se diviser irréguli?rement, mals peu de cellules sont
produites (Singh, 1978).

La contribution cytoplasmique des gamBtes % la formation du zygote
présente une certaine importance pour la production des gralnes et en particu-
lier au niveau génétique, Des &tudes des ultrastructures montrent que la zone
périnucléaire du noyau de 1'oosph2re contient de nombreuses mitochondries. La
fusion du gamdte mAle avec l'oosphdre s'accompagne de la formation d'un
néocytoplasme dense (Camefort, 1969) autour du noyau du zygote et des
premidres cellules du proembryon, Les premiers rapports indiguaient que chez
Finus, le cytoplasme mdle ne péndtre pas l'cosphére (Camefort, 1969), mais il




a été montré par Willemse (1974) que des plastides pénétraient offectivement
avec le gamdte male. Chez le genre Larix, le pamdte mile entraine dans
1'oosphére une petite quantité de cytoplasme avec les plastides et les mito-
chondries {(Camefort, 1968; Chesnoy et Thomas, 1971). Il semble que tout
plastide femelle dans 1'cosphdre de Pinus et de Larix dégéndre. Les mitocheon-
dries proviennent donec du parent mile et du parent femelle, mais les plastides
ne sont fournis que par le parent mile, Il semble que la méme situation
existe chez Pseudotsuga (Thomas et Chesnoy, 1969). Chez Biota, un représen-
tant des Cupressacées, le gamdte mile fournit % 1'cosphére une grande quantité
de coytoplasme, de mitochondries, de plastides et de RNA cytoplasmique.
Toutefois, le néocytoplasme contient peu de mitochondries d'origine maternelle
et aucun plastide d'origine maternelle (Chesnoy, 1969). La contribution du
parent m3le est semblable chez Chamaecyparis (Chesnoy, 1973). La transmission

paternelle de plastides a &t prouvée génétiquement chez le genre Cryptomeria
de la Pamille des Taxodiacées (Ohba et al., 1971).

Feuillus

La fécondation chez les angliospermes sst plus variable que chez les conifires
et a fait 1'objet de revus (Steffen, 1963; Kapil et Bhatnagar, 1975), de
collogues (Linskens, 1964, 1974) et de diverses publications (Maheshwari ,
1950). La méthode de pénétration du tube pollinique dans 1'ovule, la fusion
des cellules m3les et femelles et le développement de 1'endosperme présentent
des variations. Les processus sont semblables au sein de chaque famille de
végétaux et chez la plupart des feulllus forestiers des régions tempérées
boréales ayant une valeur commerciale, mals aucune é&tude ultrastructurale
détaillée de la fécondation n'a &té effectue sw les feuillus.

Aprés avoir atteint 1'ovaire, le tube pollinique peut emprunter diffé-
rentes voles pour pénétrer dans 1'ovule (Kapil et Bhatnagar, 1975). La forme
la plus courante chez les esp2ces herbacées est appelée porogamie (Fester et
Gifford, 1974). Dans ce cas, le tube pollinique est é&mis par le tissu conduc—
teur et se rend dans 1'espace loculaire autour des ovules, passe par le micro-
pyle et traverse enfin le tissu nucellaire avant d'atteindre 1'ocosphire. Ce
mode de fécondation n'a pas &té observé chez les genres communs de feuillus
méme si bon nombre d'espdces n'ont pas encore &té décrites. La ghalazogamie
est un autre mode de fécondation observé chez les Bétulacdes, les Juglandacfes
et les Ulmacées (Davis, 1966). Dans ce cas, l'extrémité du tube pollinique
péndtre par la chalaze de 1'ovule (c8té opposé au micropyle), puis rampe 3 la
surface du sac embryonnaire jusqu'd 1'oosph2re. Dans les cas de porogamie et
de chalazogamie, le tube pollinique pénidtre finalement par le micropyle du sac
embryonnaire (Foster et Gifford, 1974).

I1 semble que la pénétration dans le complexe gamétique du sac embryon-
naire soit variable (Kapil et Bhatnagar, 1975). Le tube peollinique peut
passer entre une synergide et 1'ocosphire, entre une synergide et la parol du
sac embryonnalre ou traverser une synergide, Les deux gamdtes mi2les sont
libérés dans une synergide, Par un mécanisme inconnu, un gamdte péndtre dans
1'ovule, 1'autre dans la cellule centrale et la synergide dégénire (Steffen,
1963; Foster et Gifford, 1974).

I1 se produit chez les angiospermes une double fécondation: un gamdte
mile fusionne avec 1'oosphdre pour former le zygote, et le deuxime gameéte
fusionne avee un ou plus d'un noyau polaire pour former le noyau de
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1' endosperme primaire, Le mode de déplacement des gamétes est inconnu
(Steffen, 1963; Foster et Gifford, 1974; Kapil et Bhatnagar, 1975). Dans les
familles qui comprennent la plupart des essences foresti®res des réglons
tempérées boréales, le noyau polaire fusionne pour former un noyau diplolde
{2n) avant la fécondation {(Davis, 1966). Une fusion subséquente avec le
gamete m3le produit un noyau triplefde (3n) de 1'endosperme primaire,

L'endosperme (albumen) est le tissu formé 3 partir du noyau primaire de
1'endosperme pendant le développement de la graine, L'endosperme fournit les
éléments nutritifs essentiels 3 la croissance de 1'embryon et souvent de la
Jeune plantule. Il est donc analogue du point de vue fonctionnel au gaméto-
phyte femelle haploIde des gymnospermes, mais il diffEre par son origine et sa
composition génétique. Dans son développement, 1'endosperme présente des
variations importantes (Foster et Gifford, 1974). Il peut Btre constitud
entidrement d'une masse liquide de cytoplasme plurinucléf ou encore, la phase
3 noyaux libres peut Btre suivie par la formation centripite de parois cellu-
laires donnant naissance & un tissu cellulaire, Le dernier type d'endosperme
semble exister chez la plupart des feuillus forestiers i 1'exception de
Fraxinus (Davis, 1966), chez qul 1l'endosperme est de type cellulaire dés le
début; la formation de la paroi cellulaire suit la division du noyvau de 1'en-
dosperme primaire. Chez les Fagacées, notamment Fagus et Quercus, 1'endo—
sperme devient eellulalre apriés une phase 3 noyaux libres, sauf 3 la chalaze
ol il reste une masse de cytoplasme plurinuléaire (Davis, 1966). La structure
histologique et les types de réserves alimentaires dans 1'endosperme varient
énormément (Maheshwari, 1950). La fonction de 1'endosperme et du gamétophyte

Pemelle dans 1'embryon et le développement de graines est traitée au
chapitre T.

Résumé et suggestions de recherche

Le développement du gamétophyte et la fécondation comprennent de nombreux
stades complexes, chacun &tant essentiel au développement des grainea. Toute—
Fols, chez la plupart des essences forestidres 1'effet d'un mauvais fonction-

nement ou d'une anomalie du développement % un stade queleoonque est
imprévisible,

Chez les angiospermes, les stades avant la fécondation sont trds impor-
tants pour la production des graines, Des barrires 3 la fécondation ont &té
identififes chez de nombreuses espdces et elles ont rfalt 1'objet d'é&tudes
exhaustives chez les espdces herbacédes. Des &tudes semblables ont &té entre-
prises chez quelques Teuillus forestiers, Le recours & 1'é&tude des ultra-
structures et 2 des techniques lmmunochimiques a permis de elarifier les inte-
ractions entre les grains de pollen et le stigmate et les réactions d'incom-
patibilité chez les angiospermes, mais relativement peu d'&tudes ont porté sur
les feuillus. Les recherches sur les feuillus doivent Btre poursuivies.

Les chercheurs pensent en général que les conif®res ne sont pas pourvus
de mécanismes de reconnaissance avant la fécondation. Toutefois, d'apriés des
études expfrimentales des interactions entre les grains de pollen et le
nucelle, cette généralisation semble 8tre prématurée. Les connalssances rela-
tives au développement et 3 la croissance du tube pollinique & travers le
nucelle jusqu'ad 1'oosphére sont beaucoup moins &tendues chez les conifres que
chez les angiospermes et les recherches doivent se poursulivre dans ce domaine.
Des réactions immunochimiques entre le tissu gamétophytique et le tissu
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Sporopnytique ont &t€ montrées chez des gymnospermes primitives % 1'aide de
techniques &tablies. Les recherches assocciant des technigues d'études des
ultrastructures et des techniques immunochimiques appliquées aux conifdres
permettraient d'é&tablir certaines causes de mauvaises récoltes de graines. 1I1
faudrait aussi étudier la production d'attractifs éventuels du tube pollinique
par le nucelle et le gamétophyte femelle,

La fréquence de 1'avortement hAtif de 1'ovule est importante chez 1la
plupart des conifdres, mais imprévisible chez bon nombre de feuillus, 8 |
faudrait établir les facteurs environnementaux et physiologiques responsables
de 1'avortement h8tif de 1'owle,

La fécondation n'est pas bien comprise chez les coniferes ou chez les
feuillus ayant une valeur commerciale. Jusqu'a ce que ce phénomdne soit mieux
compris, nous ne saurons pas s'il y a des problimes 2 résoudre en vue
d'aceroitre le rendement de graines,

Il y a lieu de croire que le nombre de gralines par cfne ou par fruit
varie avec chaque arbre parent quel que soit le rapport d'autopollinisation et
d'autopollinisation croisée (Willson et Burley, 1983). Cl'est-&-dire que
certains arbres sont de meilleurs organismes-mdres que d'autres. Les raisons
sont inconnues, mals elles peuvent Btre liées 3 la compétition entre les
ressources ou & leur répartition dans 1'arbre parent, 2 des [neompatibilités
ou a des probldmes de développement. Ces causes et d'autres causes poten-
tielles doivent 28tre é&tudifes pour chacune des essences foresti®res ayant une
valeur commerciale.
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CHAPITRE T
DE\I’ELDPPEHEHT DE L'EMERYON ET DES GRAINES
Introduction

L'embryogengse concerne le développement de 1'embryon. Les premiers stades de
développement de 1'embryon c¢hez les gymnospermes eb les anglospermes sont
qualifiés de proembryon. Ce stade se termine lorsqu'une file de egellules (en
général 16) s'est formée, Une partie des cellules donnera naissance 2
1'embryon. L'embryon des gymnospermes se développe dans le gamétophvte
femelle haplolde, et celul des angiospermes, dans 1'endosperme dont 1la ploldie
est variable. A part quelques génfralisations intéressant les gymnospermes et
les angiospermes, les détails de 1'embryogen2se des deux groupes diffdrent
considérablement. I1 existe &galement une variation considérable au sein de
chague groupe; l'embryogendse des conifiéres et celle des feuillus seront done
traitées séparément. Bien que la formation de 1l'embryon soit un processus
important et souvent délicat, peu d'études ont essayé d'identifier les aspects
de 1'embryogenadse responzables d'une mauvaise production de graines, La
plupart des &tudes d'embryogen®se sont de nature descriptive et morphologigue.
L'embryogengése a été abordée de fagon générale par Johansen (1950), Wardlaw
{1955), et Foster et Gifford (1974). L'embryogen®se des gymnospermes a &té
analysée par Schnarf (1933), Chamberlain (1935), Roy Chowdhury (1962) et Singh
{1978), celle des angiospermes, par Maheshwari (1950, 1963).

Embryogeni&se des conifires

L'embryogendse des conifdres a été é&tudife de deux fagons: sur le plan
deseriptif expérimental et sur le plan thforique en botanique (Johansen,
1950), et en vue d'essais de germination en foresterie (Simak et Gustafsson,
1953a, b, 1954). Plusieurs revues ont &té effectufes sur 1'embryogenise des
coniféres (Buchholz, 1926, 1929; Doyle, 1957; Roy Chowdhury, 1962; Konar et
Oberol, 1969a: Singh, 1978), mais peu d'études ont porté sur les détails
embryologiques utiles pour 1'analyse génétique et pour obtenir des gralnes de
gqualité (Sarvas, 1962; Dogra, 1967). L'approche de Dogra (1967) &tait unique;
il s'est zervi de l'embryogeneése pour &tablir la qualité des graines et déter-
miner la stérilité chez des populations reproductrices naturelles et contrd-
lées, Il a montré que la mortalité embryonnaire augmente le nombre de graines
vides. Tous les coniféres présentent des perturbations embryoclogiques qui
peuvent survenir & n'importe quel moment du développement de 1'embryon.
Celles-oi peuvent &tre causfes par des facteurs météorologiques ou bien géné-
tiques, mals il est difficile de faire la distinection entre les deux. En
général, la mortalité embrycnnaire est plus élevée dans les premiers stades de
développement de 1'embryon yue dans les derniers (Dogra, 1967).

La documentation sur 1'embryogengse des conif®res est vaste: des espces
appartenant 2 toutes les familles et 2 la plupart des genrss ont &té décrites.
(Roy Chowdhury, 1962). Lrs Pinacfes ont &té les mieux étudibes. La proem-
bryogengse -hez les Pinacées a &té revue dernidrement par Mehra et Dogra
(1975) et ce stade ainsi que les derniers ont &té &tudiés par Dogra (1967) et
Singh (1978), Dogra (1967) a &tudié en détail la variation de 1'embryogentse
chez les Taxodiacées, L'&tude de Biota orientalis par Chesnoy (1977} consti-
tue une analyse exhaustive de la documentation sur les Cupressacées., Peu
d'espices de Podocarpacées ont &té &tudifes et 1'6tude la plus récente a
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€té effectuée par Buchholz (19471}, L'embryogengse de la plupart des genres de
la famille des Taxacdes a &té déorite, mais aucune analyse de cette documenta-
tion n'a été effectude. Toutefois, une &tude récente de Pseudotaxus comprend
la plupart des références relatives 3 1'embryogenese au sein de cette famille
(Chen et Wang, 1978). Cephalotaxus, le seul genre des Céphalotaxacées, a &té
étudié et son rapport avec les autres coniféres évalué (Singh, 1961, 1964).

Les Araucariacées de 1'hémisphére sud ont 6td trés peu étudides (Singh,
19787,

Le développement du proembryon commence par la division du neyau du

Zygote. Chez les Pinacées, deux noyaux-fils se forment et se divisent,
produisant quatre noyaux libres et 1le néocytoplasme dense au centre de
1'archégone, Les quatre noyaux libres et 1le néocytoplasme migrent & 1a

chalaze de 1'archégone et constituent un &tage unique de noyaux. La division
nucléaire et la formation de 1la parol des cellules suivent, entralnant 1a
farmation d'un proembryon de 8 cellules, ensuite de 12 ou de 16 cellules
(fig. 7,1). Le nombre de cellules du proembryon et leur disposition peuvent
varier selon la famille et 1le genre (Roy Chowdhury, 1962). La terminologie
employée pour déerire ces variations est &tendue (Roy Chowdhury, 1962; Dogra,
1967; Singh, 1978). En général, 1les irrégularités observies pendant le
développement du proembryon n'ont pas été lifes & la germination des graines.

Puisque la plupart des conif®res contiennent plusieurs archégones, plus
d'un ceuf peut Btre fécondé, Les fécondations multiples se produisent & peu
prés au méme moment et les proembryons qui en résultent se développent au mime
rythme. La fécondation d'une cosphére dans un gamétophyte femelle ne semble
pas empécher la fécondation subséquente d'autres cosphéres; toutefois, les
oosphéres non fécondées dégénirent rapidement & mesure gue les proembryons
voisins se développent. La fécondation de plus d'une oosphére par gamétophyte
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Figure 7,1. Fécondation et développement proembryonnaire chez Picea (extrait
d'Owens et Molder, 198M4c).
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femelle (polyembryonle simple (PES)) est un phénomine trés courant, mals non
universel chez leas conifires (voir 1'annexe dans Willson et Burley, 1983).
Les embryons ainsi produits possdédent des génotypes différents. Il est rare
que plus d'un proembryon devienne un embryon. On ne connalt pas le mécanisme
par lequel l'embryon qui se développe inhibe le développement des autres, ce
qui aboutit en général i leur avortement. Selon Willson et Burley (1983), 1a
FES correspondrait & un choix de partenaires par les plants mAles et les
plants femelles. La tendance vers un plus grand nombre d'archégones par ovule
aide & réduire la fréquence d'apparition de graines vides (Sarvas, 1962).
Doyle (1954) a mis en évidence la tendance 3 1'augmentation du nombre d'arché-
gones & partir de Podocarpacées primitives jusqu'aux membres &voluds de cette
famille. Des études de ce genre n'ont pas &té effectudes pour d'autres
Familles. Le nombre d'archégones peut varier au sein des populations; cela
peut constituer un caractire de aélection dans les vergers 3 graines.

(pig. "%, 372 PRodmayon Yo a1 Roatnd 10y AL ent® 1 PE LY S Puspepsoriales
naire) dans le gamétophyte femelle, Les cellules de 1'étage apical se
divisent et peuvent former un seul embryon, ou elles peuvent se disjoindre
pour donner quatre filaments de cellules, chacun pouvant se développer en un
embryon distinet, C'est ce que nous appelons la polyembryonie de clivage
(PEC); les embryons sont génétiquement identiques. Buchholz (1929) soutenait
gu'un seul gros proembryon devalt avoir 1'avantage sur un petit embryon de
clivage, mals Doyle et Brennan (1971) ont signalé que les embryons de clivage

se développent plus vite. Selon Willson et Burley (1983) les embryons
produits par polyembryonie de clivage peuvent assimiler les nutriments plus
rapldement qu'un seul gros embryon. Cette capacité peut intensifier 1a

concurrence entre embryons de génotypes différents dans un méme ovule. La
polyembryonie de clivage ne se produit pas chez tous les conifbres et elle eat
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Figure 7,2. Fécondation et polyembryonie par clivage chez Plnus (extrait
d'Owena et Molder, 1984b).
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rare chez d'autres (voir 1'annexe dans Willson et Burley, 1983), Il arrive
souvent que chez les végétaux sans polyembryonie de clivage, les cellules du
proembryon ne contribuent pas toutes &galement au développement de 1% embryon.
Certaines files de cellules plus vigoureusess ercissent mieux que les autres,
mals ne s'en détachent pas. C'est ce que nous appelons la polyembryonie de
clivage retardée qui s'observe chez Pseudotsuga (Allen et Owens, 1972), Larix
(Schopf, 1943; Owens et Molder, 1979¢), et Picea (Singh et Owens, 1981a).
L'importance de ce phénomdne est incertaine. 1I1 peut s'agir seulement d'un
état &volutif intermédiaire de polyembryonie de clivage jusqu'3a la polyem-
oryonie simple (Buchholz, 1926, 1950) ou de pelyembryconie simple jusou'i la
polyembryonie de clivage (Thomson, 1945 et Roy Chowdhury, 1962). Dogra (1967)
a étudié d'autres catégories de polyembryonie,

Le développement de 1'embryon de conifiére peut se poursuivre normalement
ou Etre Iinhibé et reprendre loraque les conditions deviennent favorables, ou
bien les embryons peuvent dégénérer. Chez Pinus (Hagman et Mikkola, 1963},
Pseudotsuga (Orr-Ewing, 1954, 1957), et Ficea (Mergen et al,, 1965}, 1la
dégénération remonte 4 1'autopollinisation et peut Btre le résultat d'une
incompatibilité physiologlique entre les embryons dans les premiers stades st
le tissu du gamétophyte femelle. Toutefois, des observations chez d'autres
conifdres (par exemple Abies) ne montrent pas que 1l'autopollinisation entralne
une dégénération des embryons (Sorensen, 1982). 0On trouve peu souvent des
graines imparfaites ou non développées chez Pinus strobus (Kriebel, 1966) dues
3 1'autopollinisation., L'embryologie des coniferes chez lesquels il y a auto-
pollinisation n'a pas fait 1'objet d'études poussées, Des auteurs ont fndiqué
gu'on n'avait pas signalé d'auto-incompatibilité prézygotique intraspécifique
chez les coniféres (Hagman, 1975), mais que la sélection naturelle opérait
contre 1l'autopollinisation puisque les embryons issus d'autopollinisation sont
peu viables (Sorensen, 1982).

Dans le cas de croisements interspéeifiques entre Picea et Pinus,
1l'incompatibilité se manifeste couramment au niveau prézygotique (Dogra, 1967;
Hagman, 1975). Le développement du tube pollinique est en général inhibé
(Hagman, 1975), mais s'il y a fécondation, il peut y avoir dégénération de
1'embryon (Buchholz, 1944}, La mortalité proembryonnaire est 1'une des causes
de la faible germination des graines dans le cas de croisements interspéei-
figques chez certains pins (Wright, 1959; Hagman et Mikkola, 1963).

Dogra (1967) mentionne plusieurs malformations proembryonnaires que
d'autres (Wardlaw, 1955; Owens et Molder, 1975b) considéraient comme dea
variations naturelles du nombre de cellules et de leur disposition, détermi-
nées en partie par des modifications de la forme et de la taille des gaméto—
phytes femelles et des archégones. Il se peut gue ces variations n'aient pas
d'effet noeif sur le développement de 1'embryon ou des graines. Toutefois,
certains auteurs volent toute variation comme une perturbation qul peut
conduire & un embryon anormal et alnsi augmenter la mortalité embryonnaire.
Dogra (1967) avait constaté qu'une anomalie donnée pouvait ne pas Btre
courante, mais que toutes les anomalies combinées affectaient 2 A4 15 9 dea
embryons d'une espdce. 11 avait conclu que la mortalité eibryonnaire précoce
comptait plus dans 1la stérilité des graines de conifires qu'on ne le
croit aujourd'hui. Looby et Doyle (1937) ont égalerent indiqué qu'il y avai:
probablement plus d'embryons anormaux que leé nombre indiqué dans les rapports
publiés, Il est regrettable que nous ne possédions pas de grands &chantillons
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et de donnfées numérigues suffisantes pour des études embryologiques chez les
coniféres,

La dégénération de 1'embryon peut survenir 2 plusieurs stades et donner
des grainea d'apparerce normale avec des gamftophytes femelles et des cavités
embryonnaires bien formés, mais dont les embryona sont dégénérés (Mliller-Olsen
et Simak, 1954). En s'appuyant sur ces données, Dogra (1967) a déerit quatre
cabégories de graines. Dans le cas des graines de la catégorie I, les ovules
sont pollinisés et les oosphires fécondées, mais i1 y a un facteur qui
provoque l'avortement dea jeunes embryons. Les graines de la catégorie II
peuvent contenir des gamétophytes femelles bien développés et au moins un
petit embryon dont la longueur ne dépasse pas la moitié de la cavité embryon-
naire, Cette catégorie peut 8tre subdivisée (Simak et Gustafsson, 1959; Simak
et Kamra, 1963; Simak, 1966). Les graines de la catégorie III contiennent au
moing un embryon dont le plus long mesure entre la moltlé et les trois gquarkts
de la cavité embryonnaire., Les graines de la catégorie IV contiennent un
embryon complitement dé&velopp® occupant enti2rement ou presque la cavité
embryonnaire. Il a réparti les graines de Pinus sylvestris et de Picea abies
dans ces catégories et déterminé des causes possibles de dégénération dans
chacune des catégories. Cette approche pourrait 8tre appliquée 2 d'autres
conifiéres et permettre de comprendre les causes sous-jacentes d'une bonne ou
d'une mauvaise germination des graines. Toutefois, 11 se peut que le systdme
de Dogra ne convienne pas A tous les conifires puisque, contrairement & bon
nombre de coniféres, Pinus (Sarvas, 1962) et dans une moindre mesure Picea
(Sarvas, 196B8; Mikkola, 1969) ont besoin de grains de pollen pour le déve-
loppement normal de 1'gvule avant la fécondation.

Berlyn (1962) a supposé que chez Pinus, les espdces 3 grosses gralnes
avaient une période de sé&lection plus longue que les espiees 3 petites
graines. Toutefols, cela ne s'est pas vérifié dans une espice et Buchholz
{1946) a constaté que, pour un arbre donné, les plus petites gralnes possé-
daient la plus longue période de sélection embryonnaire., S5i la sélection
embryonnaire survient trds tard au cours du développement, on peut obtenir des
graines polyembryonnaires (Johnstone, 1940; Berlyn, 1962). On a souvent
signalé des graines polyembryonnalres chez les coniferes (Johnstone, 1940).

Ovules incomplets

Des ovules incomplets peuvent Btre le résultat de 1'avortement ou de 1'absence
de développement de 1'owvule. L'avortement des ovules a &t& &tudié& tris en
détail chez Pinus (Sweet, 1973), genre chez lequel le pollen est nécessaire au
développement normal de 1'ovule et du gamétophyte femelle. Des observations
semblables ont é&té faltes dans le cas de Picea (Sarvas, 1968; Mikkola, 1969;
Owens et Blake, 1984). Toutefols, chez Plecea un petit nombre d'ovules non
pollinisés se développent et la pollinisation par des grains de pollen morts
ou des grains de pollen provenant d'autres espices peut favoriser le dévelop—
pement de l'ovule, Sweet et Lewis (1969) ont laissé entendre qu'une auxine
diffusible du pollen dans le nucelle peut stimuler l'ovule pour qu'il produise
des hormones qul favorisent son développement. L'absence de grains de pollen
chez la plupart des autre genres de conif@res n'arr&te pas le développement
du gamétophyte femelle et il se formera des graines d'apparence normale.
Toutefois, il n'y a pas d'embryons sans fécondation et le gamétophyte femelle
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dégéndre en laissant une gralne de tallle normale, mais vide {Orr-Ewing, 1957;
Owens =t Molder, 1975b, c, 1977d, 1979a; Singh et Owens, 1981b, 1932},

Tous les oBnes de conifires sont pourvus d'écailles ovulifdres 3 la hase,
et dans une moindre mesure au sommet, lesquelles ne portent aucun ovule ou des
ovules rudimentaires. Ces derniers ne se développent pas enti®rement ou ils
se développent lentement et ne sont pas pollinisés (Owens et al., 1981a, b).
Ce phénom&ne est tris marqué chez Pinus. Sarvas (1962) a montré que T8 % des
écallles de P. sylvestris &taient incomplets ou stériles et que 92 % de
celles-ci é&taient situfes 2 la base du cBne., Seulement 60 % des Gecailles de
P. radiata (Sweet, 1973) et 25 ¥ de celles de P. gontorta (Owens et al., 1982)
portent des ovules capables de former des graines. Le potentiel de formation
des gralnes par les cfnes se trouve ainsi gravement limité&, mais cette
propriété est inhérente & 1'espdce et ne peut probablement pas Btre modifiée,
Ce trait devrait B8tre déterminé avec précision pour chagque eapigce de telle
sorte que le potentiel de production des graines ou le rendement des graines
(Bramlett et al., 1978) ne soit pas surestimé.

On peut également trouver des ovules incomplets dans les régions fertiles
des clnes, mais ce phénom2ne n'a pas &té bien Etudié quant & la cause ou 3 la
fréquence dans les cbnes, les arbres ou 1'espdce, Lyons (1956) a trouvé que
de 50 3 60 % des ovules se trouvant dans la région fertile des cBnes de P.
resinosa ne produisaient pas de graines; i1 attribuait ce phénom&ne &
l'avortement de l'ovule au cours de la premire année ou & la non-production
d'archégones au cours de la deuxi®me année. Chez Pseudotsuga de Nouvelle-
Zélande, le pourcentage d'ovules incomplets variait de 13 & 52 %, ce gui était
sous 1'influence de la situation géographique et du elimat (Sweet et Bollmann,
1972). Chez Picea abies, environ 7 % des ovules &taient anormaux (Sarvas,
1968). Chez les ovules anormaux résultant de 1'avortement de 1'ovule, des
graines 3 ailes peuvent se développer, mais elles sont en général petites et
aplaties. De plus, étant donné que les ailes des graines chez les Pinacées se
développent 2 partir de 1'écaille ovulifere (Owens et Smith, 1965), i1 est
possible qu'il s'en développe sans qu'un ovule y soit Fixé. L'incapacité de
reconnaitre les anomalies possibles dans les régions fertiles des cBnes peut
entrainer un mauvais calcul du rendement final des graines (Lyons, 1956).

La cause la plus courante de l'avortement tardif de 1'ovule chez certains
genres est l'absence de grains de pollen; d'autres facteurs psuvent toutefois
avolr wn effet. Lyons (1956) ainsi que Burdon et Low (1973) ont laissé
entendre que la compétition pour les mati?res nutritives pouvait 2tre un
facteur entrainant 1'avortement des ovules pollinisés, Dickman et Kozlowski
(1968, 196%a, b, 1970) ont montré 1'existence de profils de crolssance saison-
nitre chez les eBnes fructifires de Pinus resinosa et des modifications des
maero= et micronutriments chez les graines en développement. Les cfines
fructiferes en développement sont de puissants réservoirs de métabolites
rivalisant pour des quantités limitées d'é&léments nutritifs. Par conséquent,
toute augmentation générale de la vigueur d'un arbre peut accroitre 1la
production de cfnes et de graines. Le dégagement par &limination des arbres
volsins, ce oquli augmente en général la quantité d'éléments nutritifs
disponibles pour les arbres conservés, a augmenté la production de ofnes et la
proportion de gralnes complites (Allen et Trousdell, 1961).

Certaines irrégularités du développement de 1'ovule et des graines
peuvent 2tre d'origine environnementale. Brown (1973) a proposé que des



= 111 =

facteurs comme 1'emplacement et la position de la cime ainsi que des traits
propres & chaque arbre puissent influer sur le développement des graines. Le
climat sub-arctique a causé des dommages au gamétophyte femelle et aux
embryons de P, sylvestris et de Picea abies (3imak et Gustalsson, 1954;
Sarvas, 1962), et la sécheresase chez Cedrus deodara et Abies pindrow (Dogra,
1967). Chez Thuja plicata, des températures lé&gdrement inférieures & 1la
normale au moment de la peollinisation ont été& 1liées 3 une incidence &levée
d'avortement des ovules (Owens et Molder, 1980b). Selen Dogra (1967}, les
Facbeurs climatiques ont en gfnéral molns d'effet sur la proembryogengse que
sur 1'embryogendse tardive, L'importance des dommages peut varier selon le
stade de développement ainsi que la résistance de 1'gspice, la provenance ou
1'arbre.

Plusieurs obstacles ont g8né les études des effets endoglnes et environ—
nementaux sur le développement des ovules. Peu d'études ont &té effectudes
sur les changements physiologiques chez les gamétophytes st les embr yons
pendant leur développement (Takao, 1960). Jusqu'® tout récemment, i1 &tait
impossible de tester 1'effet des facteurs endogdnes et environnementaux sur
les arbres reproducteurs dans des conditions contrfilées. Toutefpis, il sera
possible d'effectuer ce genre d'études grice 3 des techniques de pointe dans
les domaines de la biochimie, de 1'histochimie et des ultrastructures asso-
ciées & 1'induction des cnes sur de petits arbres (chap. 4).

Avortement et perte de efnes

Les ofnes, comme les graines, peuvent avorter ou Btre perdus avant que les
graines ne parviennent & maturité, Les nombreuses causes sont souvent mal
comprises et elles peuvent varier selon les espices., Le stade le plus vulné-
rable se situe au moment de la pollinisation ou 3 peu prés % ce moment-1%. On
Suppose en général que c¢ela est attribuable aux basses températures (Hard,
1963; Hutchison et Bramlett, 1964; Krugman, 1966}, mais cela n'a pas 6&té
surveillé dans des conditions contrdlées. Le dépérissement du cénelet
commence généralement dans 1'axe du cBne (White et Knopp, 1978) et les ovules,
suivi par le flétrissement et le brunissement des bractées (J.N. Owens,
observation perscnnelle). Pour qu'on soit en mesure d'établir les effets de
la température et de 1'humidité sur les conelets, des &tudes doivent Btre
effectuées sur de petits arbres en milieu contrdlé.

Peu d'études portent sur la perte des cBnelets avant 1la pollinisation,
sauf celles qui traitent de 1'avortement possible des bourgeons floraux ou de
la latence (voir chap. 3), On a lisu de croire que chez Pinus, de 33 5 % des
cinelets avortent au cours des 3 mols qui précddent la pollinisation (Seet,
1973). Selon Sweet et Bollman (1970), la perte hitive {chute) des efnelets
est en partie attribuable chez P. radiata % une compétition entre les cdnes et
les mérist2mes végétatifs,

La plupart des études portant sur la perte des cSnelets ont &té effec—
tuées chez le genre Pinus, oll 1'avortement des cénelets aprés la pollinisation
est un phénoméne courant. Une pollinisation inadéquate est en général 2
1'origine de ce phénom2ne. Sarvas (1962) a affirmé que chez P. sylvestris,
une pollinisation inadéquate est responsable de 80 %2 de la chute naturelle des
cnelets et un certain type de dommage aux clnelets est responsable du reste,
I1 estimait que lorsque plus de 20 % des ovules potentiellement fertiles
avortent (faute de grains de pollen), les cfnelets mewrent au cours de la




ot B =

premigre année de leur développement. De fortes différences clonales ont &t&
observées au niveau de la quantité de cdnelets qui tombent et du moment de
leur chute (Sweet et Thulin, 1969; Forbes, 1971). Bramlett (1972) a observé
un taux de survie de 3 3 65 % sur 2 années consécutives, et Brown (1971) a
enregistré de son cfté un taux de survie de 20 & 52 9. La chute des ofnelets
a semblé &tre plus courante dans les parties inférieures que supSrieures de la
cime (Sweet et Thulin, 1969) et sur les faces de 1'arbre exposées au froid
(Brown, 1970). L'abscission des ofnelets fructif®rea non pollinisés a &té
etudiée du point de vue anatomique et phénologique, mais non pas sur le plan
physiologique (Sweet, 1973). Les cBnelets non pollinisés de Pinus se dévelop-
pent normalement pendant plusieurs semaines, puis 80 3 90 % de ceux-ci tombent

en moins de 2 semaines. Ce phénomdne peut B8tre provoqué par le non-développe-
ment des ovules,

Nous possédons quelgues références en ce qui concerne 1'absclission des
cines de Pinus au printemps, une année apris la pollinisation et au moment de
la croissance rapide des ofnes (McWilliam, 1959a; Katsuta et Satoo, 1964;
Krugman, 1970; Sweet et Bollmann, 1971). Katsuta et Satoo (1964) ont conclu
que la chute des cBnes 3 ce moment-13 n'était aucunement 1iée 3 la proportion
d'ovules fertilisés cu d'embryons développés. Sweet et Bollmann (1970) ont
montré gue la compétition pour les glucides et les &l&ments nutritifs minéraux
peut provoguer une abseission prématurée des ofnea chez P, radiata. Chez
Pinus, la diffusion de 1'auxine A partir des grains de pollen en germination
pourrait stimuler la production d'auxine par 1'ovule. Ce phénomdne attirerait
les métabolites, réduisant ainsi 1'avortement des ovules et 1'ahscission des
cOnes. Les expériences au cours desquelles on applique de 1'auxine aux pédi-
celles coupés des cBnes montrent gue des teneurs Slevées en auxine dans les
cines empEchent 1'abscission (Sweet, 1973).

Peu d'études ont &té effectufes sur les modifications physiologiques
associées & la perte des coBnes. White et Knopp (1978) ont montré que les
teneurs en ATP chutaient 3 mesure que les clnelets avortaient. La compétition
pour 1'sau peut toucher la chute des cOnes (Rehfeldt et al., 1971), mais, chez
P. palustris, l'application d'engrais et 1l'irrigation n'ont pas abaissé 1le
taux d'avortement des cOnelets (Summerville et al., 1979). De basses tempéra-
tures peuvent également causer la chute des cfnes (Sweet et Thulin, 1969).
Katsuta (1975) a étudié le développement des cdnes chez P. thunbergii et P.
densiflora en réponse & un refroidissement et % la longueur du jour, mais
aucune donnée n'a été obtenue sur la perte des cfnes. La position du cdne sur
la eime peut avoir certains effets (Brown, 1973), ainsi que les champignons et
les insectes (Wright, 1953).

On a signalé une perte de chnes aprds la fécondation (Brown, 1970;
Bramlett, 1972) mais ce phénomdne n'est pas courant. Rehfeldt et al. (1971)
ont décrit la chute des cfnes aprds la fécondation chez P. monticola et ils
ont montré qu'elle était influencée par un déficit en eau au tout début de
1'été. Selon Sweet (1973), la perte peu importante de cSnes i cette péricde
est due & une compétition moins forte pour les &l&ments nutritifs, é&tant donné
que les cfnes et les graines ont presque atteint leur plein développement au
moment de la fécondation. On a remarqué que le tégument séminal est bien
développé au moment de la fécondation et que les graines et les ailes des
graines sont habituellement séparées des &callles ovulifd®res. Chez la plupart
des coniféres il n'existe aucune communication vasculaire entre les graines et
les é€cailles ovulifd®res, mais, dans le cas contraire, elle est rudimentaire et
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interrompue aprés la fécondation (Owens et al., 1982; Singh et Owens, 1981a,
b, 1982). Par conséquent, les graines sont en général autonomes au cours du
développement qui suit la fécondation et ne servent plus de réservoirs de
métabolites Importants, En général, 1'allongement des pousses, une autre
Forme importante de consommation métabolique, est terminé % ce moment {Owens,
1984b) et ne dispute plus les métabolites aux cBnes en voie de maturation.

Maturation des gralines chez les coniféres

Singh (1978) a déerit le développement du tégument séminal chez les conifdreas.
Ce tégument (test) commence en général 3 se différercier en une structure A
trols couches ‘avant la fécondation. La différenciation de 1la sarcotesta,
couche externe et mince, de la sclérotesta, couche moyenne épaisse et dure, ot
de l'endotesta, couche interne et mince, se& poursult pendant tout le déve-
loppement de 1l'embryon (Singh et Johri, 1972; Singh, 1978). Seuls les genres
Cedrus et Cephalotaxus ont une testa vascularisée (Roy Chowdhury, 1961; Singh,
1961). Le développement de cavités de résine dans le tégument séminal a été
décrit chez plusieurs espéces d'Abies (Owens et Molder, 1977d; Singh et Owens,
1981b, 1982). Les graines résineuses posent des problémes particuliers au
niveau de 1l'extraction des graines et de leur manipulation.

Il se produit des modifications au sein du gamétophyte Femelle aprés la
fécondation. I1 se forme une cavité de corrosion par rupture des cellules de
la partie centrale du gamétophyte femelle, Le jeune embryon est poussé dans
cette cavité par suite de 1'allongement des cellules du suspenseur. Chez les
quelques membres de la famille des Pinacées chez lesquels ce phénomdne a &té
étudié, il se forme une cavité méme lorsqu'il n'y a pas eu fécondation (Singh
et Owens, 1981b, 1982). La formation de la cavité peut donc Etre causée par
la libération de substances par les archégones qui dégéndrent (J.N. Owens,
observation personnelle), La présence d'une cavité peut donner la fausse
impression qu'il y a eu formation d'un embryon et que celui-ci a averté.

Le gamétophyte femelle se modifie pendant le développement de 1'embryon.
I1 subit des divisions cellulaires, qui peuvent &tre diffuses ou concentrées
dans certaines régions, mais le changement le plus marqué est le dépét de
réserves alimentaires sous forme de lipides, d'amidon et de protéines. L'une
des études les plus complétes sur les modifications de 1'amidon, des lipides
et des lipoprotéines a porté sur le gamétophyte du gymnosperme primitif Ginkgo
(Favre-Duchartre, 1956, 1958a). Il semble gue des modifications semblables se
produisent dans les gamétophytes des Pinacédes (Hakansson, 1956; Takao, 1960;
Owens et al., 1982; Singh et Owens, 1981a, b, 1982), mais aucune &tude
histochimique et ultrastructurale n'a porté sur la période du développement
des graines de oconiféres. Hakansson (1956) a suivi le développement de
1'embryon et 1'état des réserves alimentaires dans les gamétophytes femelles
de Pinus et de Picea. Il existe des différences entre les deux genres, mais
des études plus complites doivent &tre effectudes. Une étude ultrastructurale
détaillée a &té effectude sur les embryons et les gamétophytes femelles de P.
sylvestris dans les graines s&ches et en voie de germination (Simola, 1974).

Chez la plupart des coniféres, des ailes se développent sur les gralines &
partir des écailles ovulif®res (par axemple chez les Pinacées) ou & partir des
ovules (chez les Cupressacées). Les détails relatifs au développement des
alles sur les graines et de 13 couche de séparation qui se forme entre
1'écaille ovulifére et 1'aile de la graine ont &té indiqués dans le cas de
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Pseudotsuga (Owens et Smith, 1965), Les facteurs gui agissent sur 1'abspis-
slon des graines et des ailes n'ont pas £té étudiéds, mais 1a séparation n'est
pas Goujours compléte (J.N. Owens, observaticon persennelle). L'origine des
alles des graines, 3 partir des ovules, a 6&té décrite dans le cas de Thuja
plicata et de Chamaecyparis nootkatensis (Owens et Molder, 1980b, 1984a).

Embryogentse chez les feuillus

L'embryogense hitive des angiospermes a &té divisée en trois types (Crété,
1863), six types (Johansen, 1950) ou plus. L'embryologie systématique de
Davis (1966} utilise la classification de Johansen; la plupart des feuillus
des régions tempérées boréales appartiennent 2 trois types principaux. La
pPlupart des membres d'une famille ont le mBme type de développement. Par
conséquent, les genres gui n'ont pas encore &té &tudids (Fagus, Betula) ont
probablement une embryogendse semblable % celle des autres membres de la mBme
famille. Dans tous les ecas, la premiére division du zygote est obtenue par 1la
formation d'une paroi transversale formant une cellule apicale et une cellule
basale, I1 existe une trds grande variation passé cette &tape. Le type
onagrade est observé chez Acer, Quercus, certaines espéces de Populus et
quelques membres de la famille des Ulmacfes. Chez ce Lype, la cellule apicale
se divise longitudinalement et la cellule basale ne Joue gqu'un rdle mineur
dans le développement de 1'embryon. Alnus, Carya, Juglans, la plupart des
membres de la famille des Salicacées et tous les membres de la famille des
Rosacées appartiennent au type asterade. Ce dernier différe du type onagrade
en ¢e sens que la cellule apleale et la cellule basale participent toutes deux
4 la formation de 1'embryon. Ulmus et probablement Fraxinus appartiennent au
type solanad chez leqguel la cellule apicale se divise tranaversalement et la
cellule basale se divise pour former un Suspenseur composé de deux cellules ou
plus. Nous ne possédons aucune description pour les Platanacées (Davis,
196467 .,

En général, les autres divisions cellulaires sont bien coordonnées, mais
11 existe des variations chez les différentes plantes (Foster et Gifford,
19747 . Le suspenseur, composé d'une file de cellules en nombre variable,
reste attaché & 1'endosperme et s'allonge. Les cellules distales qui ont &té
repoussées dans 1'endosperme se divisent dans des plans différents pour former
un amas de cellules globuleux ou en forme de coeur, 4 partir duguel 1'embryon
se déeveloppe. Les détails des é&tapes subséquentes de 1'embryogendse chez
Quercus ont &té &tudiés soigneusement (Stairs, 1964). Salix (Maheshwari st
Roy, 1951) et Populus (Nagaraj, 1952) ont également &tE& Btudiés, mais pas
d'autres genres. On ne sait donec pas si des problémes au niveau de 1'embryo-
genése pourralent réduire la production de graines. L'idée gue des obstacles
4 la reproduction chez les anglospermes existent surtout au niveau prézygo-
tique a é&té avancée, mais il se produit bien une certaine sélection post-
zygotique (Willson et Burley, 1983). La double fé&condation peut renforcer le
lien entre l'endosperme et le zygote, ce gqui diminue la possibilité d'avorte—
ment de 1'embryon et la sélection post-zygotique (Charnov, 1979).

La polyembryonie existe chez les angiospermes, mais i1 g'agit d'un phéno-
méne assez exceptionnel chez les feuillus. On reléve différents types de
polyembryonie. I1 se produit une polyembryonle vraie 1lorsgue plus d'un
embryon se forme dans un sac embryonnaire. Ceci peut se produire par
bourgeonnement ou par clivage du proembryon, & partir des synergides ou des
antipodes, ou & partir du nucelle ou du tégument. Chez Ulmus, les antipodes
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peuvent donner nalssance 3 des embryons supplémentaires, mals ceux-ci na
survivent pas (Cuignard et Mestre, 1966). Le bourgecnnement du suspenseur
produit une polyembryonie chez Acer (Davis, 1966)., La polyembryonie a été
signalée chez Alnus, Juglans, Fraxinus et Populus sans que les types soient
déterminés (Davis, 1966); toutefois, la fréguence est faible (0,71 2 7 % chez
Fraxinus) (Davis, 1966) et elle a une importance moindre que chez les coni-
féres. Chez certaines anglospermes, 11 existe une fausse polyembryonie,
c'est-3-dire, des embrycns proviennent de différents sacs embryonnaires dans
le mBme ovule, ou il y a fusion de deux ou plusieurs nucelles, mais aucun cas
de ce genre n'a été signalé chez les feuillus. La polyembryonie a également
été utilisée pour dfcrire le développement de deux ovules par ovaire chez
Betula pubescens ol, en général, seulement un ovule et un embryon parviennent
A maturité par fruit (Sulkinola et Valanne, 1980).

L'agamospermie, qui est le développement de graines viables en 1'absence
de grains de pollen, peut se produire chez certains feulllus comme Acer
saccharum (Gabriel, 1967). Toutefois, chez la plupart des sspdces, les ovules
non pollinisés avortent pendant le développement. Chez fAlnus, Betula, Quercus
et Corylus (Hagman, 1970), 1'avortement de l'ovule autopollinisé peut Btre
cause par l'iphibition de la croissance du tube pollinigque attribuable & un
mécanisme d'incompatibilité situé dans le style. Les ovules non pollinisés
d'Alnus et Betula avortent, mais ils laissent des gralnes vides de grandeur
normale (Hagman, 1970). Toutefois, & la différence de certains conifdres,
1'avortement de nombreux ovules chez ces espdces ne provogue pas la chute du
fruit gqui se développe (Sweet, 1973).

LTagamcearpie, qul est le développement de fruits en 1'absence de polli-
nization, se produit chez plusieurs feuillus incluant Alnus, Betula (Hagman,
1870), Fagus sylvatica (Nielsen et Schaffalitzky de Muckadell, 1054) et Acer
saccharum (Gabriel, 1967). Chez bon nombre d'arbres fruitiers, la fécondabion
se produit au début du cycle reproducteur et fournit le stimulant nécessaire
au développement de la graine et des fruits (Luckwill, 1959). On ne connalt

pas la fréquence de ce phénomine chez les feuillus des régions tempérées
boréales,

Perte d'ovules, de fleurs et de fruits

Chez les feuillus, les fleurs possddent un nombre variable d'ovules selon
l'espdce. Chez certaines espdcea, tous les ovules peuvent se développer,
alors que chez d'autres, tous avortent sauf un. En général, six ovules se
développent dans 1'ovaire de Quercus, mais normalement un seul se transforme
en graine (Mogensen, 1975). Dans le cas de Betula, un seul des quatre ovules
se développe en graine (Clausen, 1973a). Chez Populus trichocarpa, les
ovaires contiennent 50 & 70 ovules, mais 25 & 40 ovules seulement peuvent 2tre
fonctionnels, Chez les autres, le développement arr2te t8t et les ovules
avortent (Stettler et Bawa, 1971). M2me si cela diminue la production poten—
tielle de graines, il peut s'agir d'une méthode de sélection importante ou une
fagon d'assurer la survie des embryons restants par réduction de 1a comp&ti—
tion pour les é&léments nutritifs (Stephenson, 1980).

L'abscission prématurée des fleurs est courante chez les feulllus
forestiers, mais les causes sont incertaines (Sweet, 1973). Williamson (1966)
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a signalé que 90 % des fleurs qui se sont formées chez Quercus alba sont
tombées de fagon prématurée au cours des 4 mois qui ont suivi 1'anthdse. Dans
65 % des cas, la chute s'est produite entre 1'anthdse et la féoondation et le
reste pendant la fécondation, le développement de 1l'embryon et la maturation
des glands. Une chute semblable a &té& signalée chez un genre européen de
Quercus et chez Tectona grandis (Bryndum et Hedegart, 1969), L'absclssion
prématurée a été 1iée X des dommages causés par le froid, la sécheresse, des
températures é&levées, les insectes, les champlgnons, les oiseaux et les mammi-
feres. Stephenson (1981) a présenté une &tude récente compléte sur 1'avorte-
ment des fleurs et des frults, leurs causes et les fonctions finales.

Certaines espdees ont fait 1'objet d'études plus poussées que d'autres.
On & observé chez Eucalyptus pilularis un important phénoméne d'avortement st
d'abscission des fleurs avant 1'anthése., Ce phénomine a &té 114 3 d'impor-
tantes augmentations de la wvitesse de ocoroissance des bourgeons, ce qul
implique une compétition pour les métabolites (Florence, 1964). L'avortement
des fruits en réponse 3 des ressources limitées a &té décrit dans le cas de
Catalpa speciosa comme la recherche d'un équilibre entre le nombre de graines
et la qualité des graines, ce qui permet 3 la plante m¥re d'ajuster la produc—
tion de fruits aux ressources disponibles (Stephenson, 1980). Beaucoup de
recherches ont été effectuées sur les esp2ces des vergers dans lesguelles la
présence de fleurs immatures et la chute des fruits sont importantes et tras
marquées. Les travaux de Luckwill (1959, 1970) montrent que l'ovule qui se
développe aprés la pollinisation est une riche source d'auxine et d'autres
hormones végétales et que s'il y a un nombre suffisant d'ovules qui se
développent, les teneurs en hormones sont suffisamment &levées dans le fruit
pour emp8cher son abscission, Les notions é&laborées par Luckwill (1970) rela-
tivement aux é&léments nutritifs, aux hormones et au transport des &léments
nutritifs dans le cas de 1'abscission des pommes peuvent aussi s'appliquer aux
Feuillus, mais il semble qu'il n'y ait pas encore de donnfes détaillées
comparables dans le dernier cas.

Maturation des graines chez les feuillus

Le développement des graines chez les angiospermes est décrit par Bhatnagar et
Johri (1972) et bri2vement par Krugman et al. (1974). Le tégument séminal est
plus variable et plus complexe que chez les coniféres, en partie parece qu'll
se développe & partir d'un double tégument chez la plupart des angiospermes.
Le développement du tégument séminal a 6té décrit pour plusieurs familles,
mals non pour les feuillus en for&t. En général, le tégument séminal est
composé de plus de trois couches distinctes dont la structure et 1'é&paisseur
Sont variables. Contrairement aux conifdres, la graine qui se développe reste
attachée 4 la parol de 1l'ovaire par le funicule qui laisse une cicatrice, le
hile, sur le tégument séminal lorsque la graine tombe. Le tégument séminal
psut @&tre treés mince (Populus, Salix), é&pais (Crataegus, Eucalyptus),
membraneux {Ulmus) ou charnu (Magnolia). 1I1 porte parfois des poils (Populus,
Salix). Chez de nombreux sujets, la paroi du fruit et le tégument séminal
fusionnent (Quercus, Platanus, Juglans); chez eertains, le péricarpe forme une
seule aile (Aecer, Fraxinus), deux alles (Alnus, Betula) ou une grande aile
membraneuse autour de la gralne (Ulmus). Pour description gfnérale de 1la
structure de la graine, on conseille aux lecteurs de consulter un manuel comme
celuil de Schopmeyer (1974).
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Chez la plupart des feuillus en fort, 1'endosperme est consommé entidre-
ment ou presgue pendant le développement de 1'embryon et la graine contient un
gros embryon avec de gros cotylédons dans lesquels les réserves alimentaires
sont emmagasinées (Quercus). Dans quelques espdces, 1'endosperme constitue
une grande partie de la graine et les cotylédons sont petits (Diospyros)
(Schopmeyer, 1974). Chez la plupart des espéces l'embryon a atteint sa taille
normale au moment ob la graine ou le fruit est miir et est 1ibéré. L'embryon
est resté rudimentaire ou immature au moment de la libération des graines
seulement chez quelques espdces (F. nigra).

Développement du fruit

Le fruit est la structure qui contient la graine quil provient de 1'hyper-
trophie et du développement modifié du gynéeée, celui-eci &tant composé d'un
carpelle ou de plusieurs carpelles fusionnés (Foster et Gifford, 1974).
D'autres parties de la flew peuvent aussi constituer une partie du fruit &
maturité, mais cela ne se produit généralement pas chez les feuillus des
for&ts., Les frults de la plupart des feuillus sont simples et se développent
a partir d'un ovaire unique. Les fruits sont sees et déhiscents (Populus,
Salix), des akdnes sdches indéhiscentes (Platanus), des samares (Acer,
Fraxinus, Ulmus) ou des noix (Quercus, Juglans, Fagus).

La croissance du fruit dépend en Eénéral d'une stimulation produite par
la pollinisation et la fécondation. Toutefois, certains plants peuvent déve-
lopper des fruits sans pépins sans qu'il y ait eu pollinisation ou apris
avortement de 1'embryon. Les fruits appartenant % ce type sont appelés
parthénocarpiques. La parthénocarpie a &té divisée en trois types: 1) des
fruits qul se développent sans pollinisation, 2) des fruits ochez lesquels 1la
pollinisation stimule le développement, mals sans fécondation des ovules, 3)
des fruits chez lesquels il y a fécondation, mais avortement des embryons

avant maturation des fruits (Leopold, 1964). La parthénoccarple chez les
Feuillus des fordts est mal comprise.

Résumé et suggestions de recherche

L'embryogengse chez les conif®res est bien décrite, mais il y a peu d'études
sur 1'embryogendse des feuillus des Ffordts. Toutefois, les &tudes de
1'embryogenkse congues pour &tablir les causes possibles de 1'avortement dea
ovules et des embryons sont plus importantes. On pense en général que les
barrigéres d'incompatibilité ¥ la reproduction chez les angiospermes s'élévent
pendant les stades prézygotiques et que chez les gymnospermes, elles s'é&ldvent
aprés le stade de formation du Zygote. Toutefois, nous possédons peu de docu-
ments sur les arbres des fordts pour soutenir cette hypothdse. Chez les
feuillus, il existe beaucoup de cas d'avortement des ovules apriés la féconda-
tion, mais des études doivent &tre effectudes pour déterminer st'il y a réelle-
ment eu fécondation. De la mime fagon, chez les conifdres, le taux d'avorte-
ment des ovules peut Btre trds &levé avant la fécondation ausai bien qu'aprds,
Les causes de 1'avortement dans ces péricdes doivent Btre déterminées, La
capacité d'induire la floraison chez de petits clones physiclogiques en pots
(boutures racinées) constitue un outil précieux pour ces 6Atudes puisque les
végétaux reproducteurs peuvent croitre dans des milieux contr&lés qui permet-
tent la surveillance des facteurs endogdnes et exogines, Les causes de
l'avortement des fleurs et des cfnelets doivent Btre déterminées de 1la mBme
fagon pour la plupart des espdces. lUne exception qui a fait 1'objet d'études
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poussées est la chute des cfnes ochez Pinus due & une pollinisation
insuffisante., Des facteurs comme de basses températures, ls stress causé par
1'humidité, la nutrition et la compStition pour les éEléments nutritifs entre
ies structures végftatives et reproductrices doivent 2tre é&tudiés dans des
conditions contrdlées. Il faut aussi &tudier les modifications physiologiques
assoclées a 1'avortement des ovules, des fleurs et des efines, On doit d'abord
€tudier les espices dont on connait le développement normal et ce dernier doit
8tre intégré dans toute &tude écologique ou physiologique.

Le rapport entre 1'embryon et 1'endosperme ou le gamétophyte femelle
pendant le développement des graines est mal connu dans le cas des feuillus et
des conifdres. Les Studes de ces modifiecations physiclogiques peuvent Btre
Importantes pour comprendre le développement normal des graines et 1'avorte-
ment de ces dernidres.

La croissance des arbres dans des vergers a graines permet un certain
contrdle des conditions environnementales et des conditions de culture qui ont
un effet néfaste sur la producticn des gralnes dans la nature, I1 est essen-
tiel de bien comprendre d'abord 1ls développement de 1'embryon, des graines,
des cdnes et des fleurs pour B8tre en mesure de déterminer les causes des
pertes de gralnes, de clnes et de fleurs. Ce genre d'étude devrait permetire
une amélioration importante de la quantité et de 1a qualité des graines.
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SYNDFSIS

La production de semences des essences trouvées dans nos for8ts boréales
tempérées est une question complexe: en effet, le nombre d'espices de coni-
feres et de feuillus est élevé, leur cycle vital est souvent long et complexe,
enfin, il faut étudier la question de bien des fagons si 1'on veut comprendre
a fond les raisons de la variation observée. En principe, il faut &tudier de
manigre exhaustive les facteurs en présence pour toutes les espices, mais
c'est généralement irréalisable 3 cause des contraintes finanei®res. La tache
se trouve en partie simplifiée pour les raisons suivantes (1) certains aspects
particuliers du développement sont déterminants pour la production des
semences et (2) beaucoup d'espdces sont apparentées sur le plan reproductif,
ce qul permet de formuler certaines généralisations prudentes 2 partir de
L'&tude détaillée de certaines esp2ces au cycle reproducteur représentatif.

Beaucoup de probl®mes A étudier, certains majeurs d'autres mineurs, sont
regroupés dans la section <<Sommaire et suggeations de recherche>> 3 la fin de
chaque chapitre, Nous recommandons explicitement la recherche dans trois
domaines en particulier pour les raisons suivantes: (1) la solution des
problémes considérés peut conduire 3 une amélioration notable de la producticon
de semences, (2) les techniques nécessaires existent, et (3) il y a assez de
renselgnements sur les espgces d'importance commerciale. Les trois domaines
sont 1'induction florale, 1a pollinisation et les pertes de semences par
avortement des cfnes, des ovules et des embryons.

Induction florale

Une mauvaise Initiation florale est souvent la premidre cause d'une mauvaise
production de semences. L'induction florale a réussi chez beaucoup de coni-
feres, mals chez peu de feuillus, I1 faut poursuivre la recherche pour
obtenir des résultats réguliers avec des traitements dont la durée aura £té
réduite., L'absence de conditions expérimentales rigoureusement vérifides, le
mangue d'uniformité du matériel végétal et 1'inclusion d'un nombre trop élevé
de variables sont les principales lacunes trouvées dans une bonne partle des
premiers travaux. I1 serait préférable d'utiliser 3 1'avenir des arbres de
taille réduite cultivés en contenants dans un milieu conbrélé; des boutures
racinées fourniralent un matériel génétique uniforme. Dans toutes les expé-
riences, 11 faudrait que les traitements soient mis en corrélation avec des
stades de déveloprement facilement reconnaissables (par exemple, 1'élongation
des pousses, en pourcentage).

Farmi les méthodes les plus intéressantes d'induction des ecfines, mention-
nons le traitement des Pinacfes aux Gn.fv avee un stress hydrique et une
température élevée et le traitement des Cupressacées el des Taxodiacées aveco
la GAs uniquement., Cependant, il faut poursuivre la recherche pour raffiner
ces méthodes, réduire la durée des traitements, et régler le nombre et déter-
miner le sexe des cSnes indults. Pour obtenir des résultats réguliers, 11
sera essentiel d'utiliser du matériel clonal de petite taille, cultivé dans un
milieu contrflé., Lorsque des arbres cultivés au champ sont utlilisés, il faut
surveiller avec attention le stress hydrique et la corrélation des traltements
avec le développement des pousses. 1I1 y 4 maintenant assez d'articles parus
pour montrer que les présultats les plus réguliers sont obtenus lorsque les
dates des traitements, les méthodes et les conditions de eoroissance sont
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solgneusement régies, I1 faut poursuivre la recherche fondamentale pour
Savoir comment les traitements d'induction agissent sur la biochimie, 1la

croissance et le développement des arbres, Il faudrait déterminer la fonection
des régulateurs de croissance dans 1'induction des ofines.

Des études comparables devraient B&tre entreprises sur les feuillus en
prenant du matériel génétiquement uniforme et en travaillant dans des condi-
tions contrdlées plutdt qu'avec des arbres cultivés au champ. En général, les
méthodes A employer avec les feuillus peuvent copier celles qui ont le mieuy
réussi chez les coniferes, mals il faut veiller & é&viter de reproduire les

erreurs trouvées dans beaucoup des premidres &tudes sur 1'induction des odnes
des coniféres,

Les travaux d'induction florale gui ont obtenu du succds devraient ®tre
sulvis par des &tudes sur le développement des cfnes ou des fruits, de fagon &
déterminer le nombre optimal de ¢Bnes ou de fruits pour la production maximale
de semences et la mellleure qualité possible de semences et de pousses. Cette

partie de la recherche est essentielle pour démontrer la validité de 1'induo-
tion florale et sa rentahilité.

Jusqu'd maintenant, la recherche sur 1'induction florale indique que
l'utilisation d'arbres de petite taille cultivés en contenants dans des
vergers & gralnes, sur de petites superfiecies et dans des conditions contrd-
lées, constitue une solution de rechange valable aux vergers i graines de type
classique pour la production de semences chez certaines espdces. Cependant,
la rentabilité de cette pratique devralt Btre examinée au moyen d'une des
esp2ces les mieux étudiées (p. ex. Picea glauca).

Pollinisation

La pollinisation, cause répandue de mauvaises récoltes de semences lorsgu'elle
est peu efficace, constitue un deuxi®ne grand domaine de recherche. La
pollinisation au moment opportun avec du pollen de grande qualité peut faire
augmenter significativement la production de semences. Dans la plupart des
vergers a graines, il faudra de plus pratiquer des pollinisations massives.
Four cela, i1 faut donc continuer la recherche sur le forgage pollinique, la
récolte, le stockage et les tests de viabilité. La viabllité du pollen doit
8tre rattachée & sa fertilité par la tenue d'études sur la germination des
gralnes. La recherche fondamentale en physiologie est wune condition essen-
tielle & la tenue des é&tudes sur le pollen, mais les connaissances sur la
plupart des espéces foresti®res sont insuffisantes. I1 faut déterminer les
époques optimales et les méthodes de pollinisation en vue d'une production
maximale de semences, Dans beaucoup de genres, les esp2ces sont fort
semblables et il n'est peut-2tre pas utile de les étudier toutes. Beaucoup
d'aspects de la pollinisation seront é&tudiés le plus efficacement sur des
arbres de petite tallle, cultivés en milieu contrdlé et sur lesguels on a
pratiqué une induction florale.

Fertes de semences par avortement du cfne, de l'ovule et de 1'embryon

Chez la plupart des essences foresti®res, les pertes de cines, fruits, ovules,
embryons ou semences sont parfois trés importantes, mails les causes restent
souvent inconnues et elles ont &té peu étudifes, Parmi celles possibles,
mentionnons les incompatibilités aux stades de la pré- et de 1la
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postfertilisation, la capacité naturelle de l'arbre 2 porter des clnes, des
fruits ou des semences jusqu'i la maturité, la concurrence entre le développe-
ment végétatif et le développement reproducteur, enfin, les effets du milieu
sur le développement des ofSnes, des flesurs, des fruits, des ovules, des
embryons et des graines. Cette question mérite d'8tre &tudibe et le serait le
mieux sur des arhbres de petite taille, cultivés en milieu contrdlé et sur
lesquels on auralt pratiqué 1'induction florzle,

Conclusions

Une bonne part des techniques requises pour zugmenter de fagon importante la
production des semences de beaucoup d'essences foresti®res, est désormais
acquise. Il reste cependant de 1z recherche & effectuer pour raffiner ces
techniques et assembler les informations de base au sujet du développement et
de la physiologie des mécanismes reproducteurs.

La portée de tout problime excitde souvent les moyens des laboratoires ou
chercheurs isolés, Cependant, les aspects du développement, de la physio-
logie, de la biochimie et de 1'écologie devraient &tre &tudids au moyen des
techniques courantes. Pour cela, on utilise souvent des méthodes et de
1'équipement gomplexes et spécialisés. 11 faut donc encourager les é&tudes
conjointes, A ce titre, les efforts réunis de Pharis, Ross, Webber et Owens
sur 1'induction des cofnes dans 1'ouest du Canada offrent un exemple de ce
qu'on peut attendre de la collaboration en bicchimie, en physiologie et en
1'&tude du développement de la reproduction des conifd®res. Il faut encourager
la création d'autres groupes de recherche régionaux.

Les organismes participants doivent comprendre que la recherche sur la
production des semences se fait 2 long terme et qu'elle nécessite la particl-
pation soutenue de ces organismes et des chercheurs. Les fonds sont dilapidés
81 la recherche est intermittente, La recherche terminée, les résultats
devralent paraltre dans des revues facilement accessibles de fagon a éviter
que des Informations utiles ne solent perdues dans des rapporta Llnternea ou

provisclres. Il y a lleu aussi de favoriser les transferts technologliques des
chercheurs aux producteurs de semences,
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