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RESUME

L’origine de I’alternance de
production du litchi a été
recherchée 4 partir de I'étude
des modalités de mise en place
de son architecture. L’arbre se
construit & partir d’ensembles
ramifiés monopodiaux, appelés
« cimettes », qui se succédent
par ramification sympodiale.
Les processus de croissance et

de ramification de ces structures
élémentaires sont érudiés ;

des modeles reposant sur des
hypotheses simples sont
proposés. La différenciation
florale intervient dans certaines
conditions qui ont été précisées.
Elle marque la fin du
fonctionnement du méristéme
édificateur d’une cimette. Par
ailleurs, la probabilité de fleurir
d’une cimette augmente avec le
nombre d’unités de croissance
ou de neceuds réalisés sur son
axe principal. L’étude permet
de proposer des criteres pour
établir un diagnostic du risque
d’alternance d’un arbre ou d’'un
verger. Quelques principes
d’organisation du calendrier
cultural et des propositions
pour la gestion agronomique du
litchi sont également présentés.
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Litchi tree architecture
and flowering :
considerations on
controlling biennial
bearing.

ABSTRACT

The origin of biennial bearing
in litchi was assessed by
investigating mechanisms
involved in its architectural
development. The tree is
constructed from monopodial
branched systems, called
‘cimettes’, followed by
sympodial ramification.
Processes involved in the growth
and ramification of these basic
structures were studied and
models based on simple
hypotheses are proposed. Floral
differentiation occurs in certain
conditions which are described.
This differentiation marks the
functional end of the
cimette-constructing meristem.
Moreover, the cimette flowering
probability increases with the
number of growth units or nodes
established along the main axis.
In conclusion, recommendations
are proposed on diagnosing
biennial bearing risk on a per
tree or per orchard basis. A few
principles concerning organization
of the litchi cropping calendar
and proposals for the
agronomic management are
also presented.
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Descripcion de la
arquitectura y de la
floracion del litchi.
Consideraciones sobre
la alternancia dirigida
de su produccion.

RESUMEN

Se buscé en el estudio de su
arquitectura el origen de la
alternancia de produccién del
litchi. El drbol se construye a
partir de sistemas ramificados
monopodiales llamados

« cimettes », que se suceden por
ramificacién sympodial. Los
procesos de crecimiento y de
ramificacién de estas estructuras
elementarias son estudiados ; se
proponen modelos que se
fundamentan en hipétesis
sencillas. La diferenciacién floral
ocurre en ciertas condiciones que
han sido especificadas. Esta
marca el fin del funcionamiento
del meristema edificador de una
« cimette ». Por otro lado, la
probabilidad de florecer de una

« cimette » aumenta con el niimero
de unidades de crecimiento o de
nudos realizados sobre su eje
principal. El estudio permite
proponer criterios para establecer un
diagndstico del riesgo de alternancia
de un 4rbol o de un huerto.
También son presentadas algunas
normas de organizacién del
calendario cultural y
proposiciones para la gestién
agrondmica del litchi.

PALABRAS CLAVES

Litchi chinensis, drboles,
arquitectura de la planta,
ramificacién, crecimiento,
floracién, modelos.
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introduction

Le litchi, fruit connu et apprécié des Chinois
depuis plus de 2000 ans, prend une place gran-
dissante parmi les fruits « exotiques » commercia-
lisés en Europe (LOEILLET, 1994). Pourtant, son
expansion a été jusqu’a présent limitée par une
alternance de production, observée dans toutes
les zones de culture (MENZEL et SIMPSON, 1987 ;
JOUBERT, 1983 ; YOUNG, 1970).

Les facteurs climatiques sont généralement invo-
qués dans la littérature comme causes premieres
del’alternance observée. Bien quimportants dans
le déterminisme de la floraison du litchi, ils ne
semblent cependant pas pouvoir expliquer 3 eux
seuls ce phénomene. Par ailleurs, la compétition
entre les fruits en développement et les boutons
floraux en cours de formation, mise en évidence chez
des especes fruitiéres cultivées en zones tempérées
(COURANJOU, 1982), ne peut étre envisagée ici. En
effet, les fruits d’'une année ne coexistent jamais avec
les boutons floraux de 'année suivante.

"o bjectif des travaux présentés a été de recher-
L

cher l'origine de I'alternance de production du
itchi a partir de I’étude des modalités de mise en
litch tir de |

place de son architecture. Dans ce document,
chaque événement intervenant dans la construc-
tion de I'arbre a donc été décrit. Les phénomenes
iés a la croissance ont été présentés avant ceux
1 1 téeép t t

qui accompagnent la ramification. L’élagage de
certains axes et la réitération ont ensuite été exa-
minés. La floraison a été traitée séparément afin
de déduire de son apparition un certain nombre
de considérations d’ordre agronomique.

matériel et méthode

L’étude a duré 3 ans. Elle a été menée dans le
verger expérimental du CIRAD-FLHOR sur le
site de Bassin-Martin (Saint-Pierre de la Réu-
nion), dans le cadre d’une thése de doctorat
(COSTES, 1988). Les observations ont été effec-
tuées sur la variété Kwai Mi, originaire du sud de
la Chine etqui constituela quasi-totalité du verger
réunionnais.

Trois parcelles expérimentales ont servi a I'étude
phénologique et aux suivis de la croissance et de
la floraison : 'une comprenait des arbres de 5 &
8 ans; les deux autres étaient constituées d’arbres
plus jeunes, respectivement de 24 5 ans et de 4 2
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7 ans. Par ailleurs, des arbres plus 4gés (de 30 a
100 ans) ont été observés dans des vergers privés,
de fagon & compléter Iétude architecturale. Tous
ces arbres sont issus de marcottage aérien.

La description de la morphologie et de I'architec-
ture aérienne des arbres observés a été faite  partir
des concepts de base définis par HALLE et af
(1978). Cette méthode consiste 2 observer un
grand nombre d’arbres de facon & mettre en
évidence les caractéristiques de la croissance et de
la ramification qui, indépendamment des condi-
tions climatiques, peuvent étre considérées
comme spécifiques.

Ces observations architecturales ont été complé-
tées par des expérimentations ayant pour but de
faire réagir le matériel végétal a diverses manipu-
lations. Ainsi, des semis ont été conduits sous
serre, A température constante (25°C) et sous
irrigation automatique par brumisation. Les
plantules issues de cinq d’entre eux ont subi
I’ablation de leur feuilles & un stade tres jeune de
facon 2 obtenir une émission réguli¢re de nou-
velles feuilles. Un suivi hebdomadaire de ces
émissions de feuilles a été effectué.

D’autre part, I'approche descriptive a été complé-
tée par une étude quantitative. Pour cela, plusieurs
niveaux d’organisation dans 'arbre ont été
décrits, depuis la construction des axes en méta-
meres successifs, jusqua celle de systémes rami-
fiés. Sur dixarbres de 8 ans, situés 2 Bassin-Martin,
les variables « nombre d’écailles » et « nombre de
feuilles » par unité de croissance (UC), « nombre
d’UC » par axe, positions des mortalités et des
inflorescences ont été notées sur des échantillons
de cimettes périphériques. Par ailleurs, un arbre
a été entierement décrit A partir de ces mémes
variables.

Enfin, des suivis de croissance ont été effectués,
d’une part sur 250 cimettes appartenant & 'arbre
entierement décritet d’autre part sur410 cimettes
repérées apres récolte sur les dix arbres précédem-
ment cités. Ces suivis ont permis I'étude du pro-
cessus de croissance et des phénomenes de désyn-
chronisation.

Lanalyse des données quantitatives a été faite en
collaboration avec P DE REFFYE (1), a 'aide de
modeles probabilistes simples, reposant sur des
hypotheses de fonctionnement des méristemes
(DE REFFYE, 1981 a et b ; DE REFFYE et al, 1991 ;
DE REFFYE et al, 1993).



résultats

architecture aérienne du litchi

Laxe issu d’un semis de litchi a une croissance
rythmique, une direction de croissance ortho-
trope et une phyllotaxie spiralée, d’indice 2/5. 11
se ramifie de facon monopodiale et rythmique.
Lensemble de I'axe issu de la graine et des axes fils
engendrés par ramification monopodiale consti-
tue un systéme ramifié élémentaire qui est
conforme au modele de Rauh (HALLE et 4/,
1978).

Le méristeme édificateur a une croissance définie
et meurt apres avoir établi un nombre variable
d’unités de croissance (UC). Cette mort est due
soit 2 la parenchymatisation de lazone apicale, soit
A sa transformation en inflorescence terminale.

Apres la mort du méristeme édificateur, la rami-
fication sympodiale apparait. Les bourgeons
situés sous le point de mortalité entrent en crois-
sance et donnent naissance a des axes « relais ».
Chaque axe relais se ramifie 2 son tour de fagon
monopodiale, et forme ainsi avec ses axes fils un
nouveau systéme ramifié élémentaire. Larbre se
construit par empilement de telles structures
ramification monopodiale, issues les unes des autres
par ramification sympodiale (fig 1). Ces structures
ramifiées élémentaires sont doncles unités morpho-
logiques de base de la construction de 'arbre. Dans
ce qui suit, elles ont été appelées « cimettes ».

La charpente d’un litchi se construit par le main-
tien des axes relais dominants. Dans cette struc-
ture qui se développe par sa périphérie, le centre
se dégarnit progressivement (fig 1 ¢, d, e, f). Des
ensembles réitérés apparaissent par la reprise de
croissance de nouveaux axes relais apres la récolte,
et quelquefois durant les périodes de fructifica-
tion.

Un litchi, dans les conditions habituelles de cul-
ture, est issu d’'une multiplication par marcottage.
Il est donc organisé, des sa plantation, en un
ensemble de cimertes (fig 1a). Aprés4 2 5 ans de
croissance, les arbres ont un port sphérique. Leur
périphérie est constituée de cimettes jugées, lors
de ces travaux, comme comparables entre elles du
point de vue de leur morphologie (fig 1f). Ces
cimettes ont été choisies comme unités de base
de Iétude présentant leurs modalités de mise en
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place et de floraison pour des litchis de 5 2 8 ans,
adultes et productifs.

construction des cimettes
édification des axes

relation entre unité de morphogenese

et unité de croissance

L’axe d’ordre 1 d’une cimette est par définition
un axe relais. Il provient de I'entrée en fonction-
nement d’'un méristeme axillaire, sous le point de
mortalité d’un axe relais précédent. Le méristeme
entrant en fonctionnement présente alternative-
ment des phases d’allongement et de repos. Qua-
tre stades phénologiques recouvrant le dévelop-
pement des UC ont été décrits, en faisant
référence aux travaux antérieurs effectués sur
hévéa (HALLE et MARTIN, 1968). La durée d’une
phase d’allongement est relativement stable et
breve, de 21 j en moyenne, d’oli le terme anglo-
saxon de « flush » parfois utilisé a la place I’'UC.

Des dissections, sous loupe binoculaire, du contenu
des bourgeons apicaux aux différents stades ont
mis en évidence un stock tres régulier de 10 2
11 ébauches. Sans quil soit possible de faire des
hypotheses sur le rythme d’organogenese du
méristeme, certaines regles existant entre 'UC et
P'unité de morphogenese (UM ou ensemble d’or-
ganes issus d’'une méme phase d’organogenese,
HALLE et MARTIN, 1968) ont pu étre précisées.
En effet, le maintien d’un stock constant implique
que toute organogenese végétative est accompa-
gnée, ou suivie, d’allongement. Elle compense &
tout moment les organes nouvellement dégagés.
En d’autres termes, chaque UM contient le nom-
bre d’organes déployés lors de 'UC qui I'accom-
pagne (UMi = UG, fig 2). A linverse, 'UC peut
ne pas concerner toutes les pieces du stock. Dans
ce cas 'UC suivante comprend des organes
appartenant a plusieurs unités de morphogenese
successives (UC2 et UC3, fig 2).

Le nombre de nceuds réalisés par UC ne dépasse
que rarement le nombre d’ébauches contenues
dans le bourgeon au repos. Les unités de crois-
sance sont donc essentiellement constituées
d’organes préformés. Quelques UC compren-
nent cependant un nombre de métameres supé-
rieura 10 ou 11 econtdoncune partie néoformée,
généralement réduite (voir UC3, fig 2).
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Figure 1
Développement d'un litchi
issu de marcotte aérienne.

marcottage aérien

floraison

nombre de nceuds réalisés par unité de croissance

Les axes principaux des cimettes échantillonnées
sur dix arbres ont été regroupés en différentes
catégories, en fonction du devenir de leur méris-
teme édificateur. Puis, pour chaque catégorie, les
histogrammes de distribution du nombre de
nceuds par UC ont été analysés. Les effectifs des
histogrammes ainsi constitués varient de 50 a plus
de 300 (fig 3). La grande majorité de ces histo-
grammes présente une variance identique ou
proche de la moyenne, ce qui a conduit a les
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x Mméristeme mort
....... rameau mort

ajuster par des lois de Poisson (fig 4). De telles
distributions ont été interprétées comme le résul-
tat d’un processus de croissance dont le nombre
d’accroissements suit une loi élémentaire (ici de
type binomial) et dont le temps de réalisation
varie peu (DE REFFYE e a/, 1991 ; GUEDON et
COSTES, 1994). Des distributions de méme type
ont été mises en évidence chez d’autres plantes
ayant également une croissance rythmique et une
période d’allongement relativement fixe, notam-
ment chez ’hévéa (COSTES et DE REFFYE, 1990).



Laloide Poisson a pour particularité d’étre définie
par un seul parametre qui est 2 la fois sa moyenne
et sa variance. La comparaison des moyennes
observées sur les différents échantillons par des
tests statistiques classiques (ici tests de Student)
permet de tester si ces distributions peuvent étre
issues d’'un méme processus. Ainsi, les UC qui
composent les axes restés végératifs ont toutes des
moyennes non significativement différentes entre
elles (fig 3b). De méme les UC florales, ainsi que
les UC des rameaux morts avec ramifications, ont
des moyennes généralement non significative-
ment différentes des UC végératives (fig 3a). En
revanche, les UC, dont le mérist¢eme terminal est
mort sans quil y ait eu ramification, ont un
nombre moyen de nceuds généralement signifi-
cativement inférieur (fig 3c). Ainsi, mis a part le
cas d’axes dont le méristeme terminal est mort et
non ramifié, la croissance des UC constitutives
des axes principaux de cimettes peut étre consi-
dérée comme issue d'un méme processus.

suivi de la croissance des axes

Sur l'arbre entierement décrit, la dynamique de
mise en place des UC successives de 253 axes
apparus apres récolte a été suivie pendant 17 mois
(photo 1). Pour chaque date d’observation, une
population de rameaux vivants, dont le nombre
moyen d’UC réalisées ainsi que la variance asso-
ciée sontconnues, estainsi disponible. Or, il existe
une relation linéaire entre la moyenne et la va-
riance du nombre d’'UC réalisées en fonction du
temps (r2 = 0,98). Ce résultat conduit a faire
Ihypothese simple que la probabilité de faire une
nouvelle UC est constante au cours de la crois-
sance. Dans ce cas, il est possible de rendre compte
de facon simple du processus de croissance, en
supposant qu'il suit une loi binomiale, dont la pro-
babilité correspond 4 'opposé la pente de la droite de
régression. La valeur estimée de p est ici 0,55.

Par ailleurs, la rythmicité du dégagement des feuilles
(BANCILHON et NEVILLE, 1966) peut étre suppri-
mée expérimentalement, en supprimant les jeunes
feuilles, au fur et & mesure de leur dégagement,
lorsquelles atteignent 4 2 5 mm. Cing semisen serre
ont été conduits ainsi pendant 2 mois et le nombre
de nouvelles feuilles émises a été relevé tous les 2 jours.
Le processus de croissance observé a été également
stable durant les 2 mois de croissance « continue ».
En effet, lamoyenne et lavariance des histogrammes
de distribution du nombre de feuilles émises entre
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UM3(1

UM1(3) + UM2(8) = 11

uc2= 8

UMO(5) + UM1(6) = 11 UMO(5) + UMI{3)

UC1=6

ey 4 T 4 Al 4N 4 X < 40

UMO(11)

deux dates d’observation restent proportion-
. e 2
nelles, avec un coefficient de corrélation r* égal

4 0,94. En faisant les mémes hypotheses que
précédemment, la probabilité du processus de
croissance a été estimée 4 0,54. Cette expérimen-
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Uc3 =15
UM1(3) + UM2(8) + UM3(4)
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UMi = UCi

Figure 2

Exemple d’évolution du
nombre de pieces contenues
dans les unités de
morphogenése (UMi)

et unités de croissance
correspondantes (UCi),
dans le cas d'un litchi.
Le nombre de pieces
constituant le bourgeon
terminal est 11 a chaque
moment.

Photo 1

Suivi de la croissance de
cimettes (ensembles ramifiés
monopodiaux), dans le cas d’'un
litchi.
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a) Axes principaux de cimettes fleuries

9,0 52) | | dg

9,5 (73) | | dg

7.8 (7,.3) | | bdg
E=60

UC florifére

b) Axes principaux de cimettes restées végétatives

9,5 (7,7)| | oh
8,3 (6,3) | gh
85 (80)| | gn
7.4 (5,5) | ghi
E=118

7,4 (7,1)| | ach
82 (87)| | bean 7,3 (6,0) H ach
E =104 E =58
8.1 (71) | | gni
82 (84 | | ghi 7.8 (6,4)| | gni
6.9 (54) | | ghi 7.2 (6.1)| | ghi
E =197 E = 302

c) Axes principaux de cimettes dont le bourgeon terminal est mort

2
6,8 (8,3) | ah o x
8,0 (87)| |cg 69 (74)] |ai 53 (45| | fi
| | | | x a x
7,4 (6,5)| |ag 7,0 (7,3) J ai 6,7 (9,3)|:l ai 4,8 (59)] | efi 43 (58)| | ¢
E=_54 E =100 E =100 E:82 E = 550
1) avec ramification 2) sans ramification
Figure 3

Comparaison des nombres
moyens de nceuds par UC de
différentes catégories d’'axes
principaux de cimettes, dans
le cas d'un litchi.

X :variances des distributions ;
abcdefghij:
moyennes comparables entre
elles, selon le test de Student ;
E : effectif observe.

tation sest achevée avec la mort des méristemes
terminaux, apres réalisation d’'une cinquantaine de
nceuds.

En conclusion, que la croissance se fasse « feuille 2
feuille » ou par UC successives, le processus qui
engendre la distribution des nombres d’éléments
formés apparait constant au cours du temps et peut
étre représenté en faisant 'hypothese simple d’'un
processus binomial. Les valeurs estimées des pro-
babilités sont tres proches dans les deux modes de
fonctionnement.
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ramification monopodiale

Lorsque, aprés une phase de repos, I'axe principal
d’une cimette reprend sa croissance, des rameaux
latéraux peuvent se développer sur 'UC précé-
dente. Ces rameaux ont donc un développement
retardé d’un cycle de croissance. Ils se disposent
depuis le sommet de 'UC porteuse vers sa base,
avec une probabilité de présence décroissante
(fig 5), ce qui illustre 'existence d’un gradient
acrotone.

La proportion d’'UC ramifiées (ayant au moins
une ramification) en fonction du nombre d'UC
de l'axe principal de la cimette peut étre considé-
rée comme constante et égale a la moyenne, 27 %
(tableau I). Ces UC ramifiées portent en
moyenne 1,57 rameaux latéraux. Le nombre de
ces rameaux latéraux est lié au nombre de nceuds
de 'UC porteuse : les UC trop peu développées
ne se ramifient pas et le nombre de nceuds de 'UC
porteuse augmente avec le nombre de rameaux
latéraux (tableau II).

La croissance des rameaux latéraux ne se produit
que lors d’une croissance de 'axe principal.
Cependant, lorsqu'un axe principal de cimette
reprend sa croissance, celle des rameaux latéraux
nest pas automatique. En considérant que la
probabilité de réaliser une UC est de 1 pour I'axe
principal, les rameaux latéraux réalisent une nou-
velle UC simultanée avec une probabilité de 0,64
seulement. Cette relation entre les croissances de
I"axe principal et de ses axes fils montre la cohésion
et confirme ['existence d’une organisation forte 2
I'intérieur des cimettes.

viabilité des méristemes terminaux

Au cours de la croissance, la proportion d’axes
principaux de cimettes, dont le méristéme termi-
nal est mort ou fleuri, augmente. En faisant
Phypothese simple que la viabilité des méristemes
édificateurs (notée C), Cest-a-dire leur proba-
bilité de rester vivants au fur et 3 mesure des
croissances successives, est constante, a chaque
nouvelle UC la probabilité de mourir d’un
méristeme est de 1-C, ot N est le rapport entre
le nombre ’'UC réalisées et leur probabilité de
réalisation. Lajustement, par une telle loi expo-
nentielle croissante, de la courbe cumulée des
effectifs de rameaux dont le méristéme terminal
est mort est accepté par un test du Khi-deux, au



Tableau |
Proportion d’'UC ramifiées en fonction du rang
et du nombre d’'UC de I'axe.

Nb UC Effectif UC1 ucz2 Uc3 Uc4
2 37 0,13 - - -

3 79 025 028 - -

4 72 028 0,16 038 -

5 18 029 029 029 0,23
Moyenne 0,24 0,24 0,34 0,23
Variance 0,004 0,007 0,004 O

seuil de 5 %, pour une valeur estimée de C égale

20,52 (fig 6).

Le méme raisonnement est conduit pour les axes
en croissance « continue ». La courbe cumulée du
nombre d’entre-nceuds effectués avant la mort
des méristtmes terminaux présente un décalage
de 6 unités. Cela signifie que la mort ne peut
intervenir avant la réalisation de six nceuds. Par la
suite ’hypothése d’une viabilité constante permet
l'ajustement de la courbe observée par la méme loi
exponentielle croissante que précédemment. La
valeur estimée de la viabilité est égale 2 0,95.

Lhypothese d’une viabilité constante des méris-
temes au cours de la croissance permet donc de
rendre compte correctement de la répartition des
mortalités. En revanche, les valeurs estimées dif-
ferent selon qulelles concernent une croissance
« feuille a feuille » (0,95) ou une croissance
rythmique (0,52).

désynchronisation des croissances

Bien que comparables entre elles d’un point de
vue morphologique, les cimettes qui constituent
la périphérie des arbres peuvent avoir des rythmes
de croissance désynchronisés. Ce phénomene a
été appelé par SCARONNE (1969) « erratisme ».
I se traduit par une indépendance apparente des
cimettes d’'un méme arbre et des arbres entre eux
dans la succession des phases de croissance et de
repos. En effet, si la durée d’une croissance
rythmique est quasiment stable (21 j environ), la
période de repos entre deux UC varie fortement.
A partir de suivis de croissance effectués sur
410 cimettes repérées apres récolte sur les dix
arbres de 5 4 8 ans observés, cette période a été
estimée a 89 jours en moyenne, avec un mini-
mum de 14 jours et un maximum de 150 jours.
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40
30

20

Effectif des UC

10

0 4 8 12 16
Nombre de nceuds
Effectif total : 271

Moyenne : 7,87 nceuds / UC
Variance : 8,05 nceuds / UC

Une seconde source de désynchronisation vient
de la floraison terminale. En effet, les cimettes,
dontle (oules) méristeme(s) terminaux ont fleuri,
ne peuvent plus croitre, depuis la différenciation
florale jusqu’a la récolte, soit pendant plus de
6 mois. Par ailleurs, la charge en fruits concur-
rence la croissance des cimettes non fleuries.
Si celle-ci est peu importante, les cimettes non
fleuries peuvent pendant ce laps de temps pour-
suivre leur croissance. Dans ce cas, il existe une
grande disparité dans I'état des cimettes au
moment de la récolte.

Cette disparité perdure apres la récolte qui consti-
tue la troisieme source de désynchronisation des
cimettes d’'une couronne. En effet, la récolte
consiste & casser les rameaux fructiferes au niveau
des UC terminales, ce qui les ramenent sur une
UC datant de plus de 6 mois en arriere. Au
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Figure 4

Exemple d’ajustement par une
loi de Poisson d’une distribution
du nombre de nceuds par unité
de croissance (UC), dans le cas
d'un litchi.

Figure 5

Décroissance du nombre de
ramifications formées depuis le
sommet des unités de
croissance vers leur base, dans
le cas d’un litchi.



Effectif
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Figure 6

Ajustement par une loi
exponentielle croissante, du
nombre cumulé de rameaux
dont le méristeme est mort au
cours de la croissance, dans le
cas d'un litchi.

C : probabilite du méristéeme
edificateur de rester vivant, ici
supposée constante ; N : rapport
entre le nombre d’'unités de
croissance réalisées et leur
probabilité de réalisation.

Tableau Il

COSTES

effectif observé
-~ effectif théorique (1 — CN)

contraire, les cimettes n'ayant pas fructifié ont
parfois développé des nouvelles UC et restent
intactes. Il faut ajouter a cela le fait que le délai
nécessaire & la reprise de la croissance apres récolte
est aussi tres variable : de 14 jours au minimum
a 147 jours au maximum, avec une moyenne de
60 jours.

Finalement, lerratisme provient a la fois de
I'indépendance des cimettes les unes par rapport
aux autres pour leur rythmicité de croissance, des
relations de concurrence entre celles qui fleuris-
sent et celles qui ne fleurissent pas et de la récolte
qui accentue leurs différences.

Nombre de nceuds des UC en relation avec leur nombre de rameaux axillaires.

uc Nb rameaux axil Effectif Nb nceuds/UC Variance
1 0 547 6,73 5,47
1 68 8,40 5,42
2 42 8,76 2,94
3 12 9,33 3,39
4 5 10,40 2,24
Total 677 7,14 5,83
2 0 258 7,72 7,64
1 70 8,74 8,19
2 32 9,50 6,75
3 12 11,33 5,72
4 2 7,50 0,50
5 il 18,00 0
Total 375 8,19 8,29
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ramification sympodiale et réitération

La ramification sympodiale apparait 4 la suite de
lamortdu méristeme édificateur de'axe principal
d’une cimette. Les rameaux apparaissent alors sur
les nceuds situés juste en dessous du point de
mortalité ou de taille, avec une probabilité
décroissante du sommet vers la base. Leur déve-
loppement ultérieur dépend de leur position,
ceux du haut ayant un nombre supérieur de
neeuds.

Les rameaux qui apparaissent par ramification
sympodiale constituent généralement les axes
relais, bien que quelques rameaux latéraux mis en
place durant la phase de ramification monopo-
diale puissent également assurer ce réle. Le nom-
bre moyen d’axes relais par cimette est de 2,21.
Parmi eux, le premier type de relais est de loin le
plus fréquent, avec deux relais en moyenne par
cimette, alors que le second type ne représente
que 0,21 relais en moyenne par cimette. Rapide-
ment, un certain nombre de relais périclite et leur
nombre moyen chute 4 1,4 par cimette (fig 7).

La charpente d’un litchi se construit par le main-
tien des relais dominants successifs : les axes laté-
raux des cimettes, ainsi que les relais en position
dominée sélaguent peu & peu (figs 1 et 7). Les
ensembles réitérés apparaissent essentiellement
apres larécolte. Ils contribuentau développement
de I'arbre par sa périphérie. Quelquefois d’autres
complexes peuvent apparaitre durant les périodes
de fructification, plus en amont dans 'arbre. En
effet, le poids des fruits fait ployer les branches
et de nouveaux axes a développement retardé
peuvent apparaitre sur ces zones courbées. Dans
tous les cas, le développement des complexes
réitérés reprend celui des axes relais décrits pré-
cédemment.

floraison

La différenciation florale se déroule une fois par
an dans les bourgeons terminaux des cimettes en
cours d’édification et situées 4 la périphérie des
arbres (photo 2). Le contenu des bourgeons peut
se transformer complétement en inflorescence,
celle-ci est alors appelée « inflorescence simple ».
Lorsque la transformation est partielle, 'UC cor-
respondante comprend une partie végétative sous
la partie inflorescentielle. Lensemble de 'UC est
alors appelée « inflorescence mixte ». Parfois les
bourgeons axillaires subterminaux sont eux aussi



atteints par la différenciation florale. Lensemble
des axes floriferes est alors appelé « bouquet ».

facteurs de l'induction

age du méristéme

Dans la couronne d’un litchi, au moment de la
différenciation florale, c’est-a-dire au mois d’avril
a I'tle de la Réunion, les cimettes périphériques
ont des Ages et des stades de développement
divers. Certaines font suite a une floraison de
lannée précédente. Leur développement a donc
débuté apres la récolte, au mois de janvier précé-
dent. D’autres, au contraire, fonctionnent depuis
2 années, parfois plus, sans qu'une floraison ne
soit intervenue. La floraison a donc lieu, une fois
par an, sur un ensemble de cimettes d’4ge ou de
nombre d’'UC différents. Pourtant, toutes sont
susceptibles de fleurir.

“Des travaux conduits sur diverses especes ont
montré quil existe une « maturité » de floraison
(MARESQUELLE, 1976 ; LANG, 1965 ;
CHOUARD et LOURTIOUX, 1959), en relation
avec le développement de la plante en nombre de
feuilles ou en longueur. Afin de montrer qu'une
relation entre état de développement et aptitude
a fleurir existe chez le litchi, et pour préciser cette
relation d’un point de vue quantitatif, un carac-
tere morphologique simple et quantifiable a été
choisi pour représenter I'état de la structure végé-
tative : il Sagit du nombre d’éléments mis en place
par un méme méristéme avant sa floraison.

Les résultats montrent que, lorsque la différencia-
tion florale se produit, un mérist¢me a une proba-
bilité de se transformer d’autant plus élevée que
son nombre d'UC, et donc le nombre de nceuds
réalisés jusque 13, estimportant (tableau III). Cela
se traduit également par I'augmentation de la
probabilité de floraison, en fonction du mois
d’émission du rameau (tableau IV).

D’un pointde vue agronomique, celasignifie que,
selon le nombre d’'UC des cimettes composant la
couronne d’un arbre, celui-ci sera plus ou moins
complétement fleuri. Par 12 méme, la composi-
tion de la couronne en cimettes de différents
stades est prédéterminée pour 'année suivante,
ainsi que son risque d’alternance. La prise en
compte d’un état global de la couronne, par
identification du nombre d’'UC des cimettes,
permettrait donc de faire un diagnostic du risque
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nombre moyen de
floraison terminale  relais par cimette = 2,21
année n

mortalité

floraison terminale
annéen + 1

d’alternance pour chaque arbre, et de la pour un  Figure 7

Vverger.

relation entre stade phénologique

et conditions climatiques

Sur une population de rameaux d’4ges divers, les
conditions externes, notamment climatiques,
révelentaptitude acquise 2 la floraison. Pourtant,
la période de différenciation florale ne correspond
pas aux valeurs minimales ni de température, ni

Tableau lll
Pourcentage de floraison en fonction du nombre d’'UC réalisé.

Nombre total Nombre de
Nombre d'UC de rameaux rameaux floriferes
1 159 0
2 192 62
3 52 39
Tableau IV

Pourcentage de floraison en fonction du mois d’émission de I'axe.

Nombre total Nombre d’axes

Mois d'émission d’axe relais relais fleuris
Janvier 30 17
Février 145 46
Mars 181 34
Avril 47 4
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maintien de 1,4 relais
par cimette

Empilement de cimettes a la
périphérie d’un litchi, mise en
place d’axes relais, maintien
des seuls axes dominants.

Pourcentage
0

32,3
75

Pourcentage



Photo 2
Mise en place d'unités de croissance floriferes a la périphérie d’'un litchi.

COSTES

de pluviométrie (qui ont lieu au mois d’aofit, dans
les conditions de I'ile de la Réunion), mais plutdt
aux périodes de transition et de changement cli-
matique ol la température et la pluviométrie
diminuent. Parallelement, les périodes de tempé-
rature et de pluviométrie minimales ne provo-
quent pas le virage floral des méristemes termi-
naux restés végétatifs jusque la. Il apparait donc
nécessaire de rechercher les raisons du virage floral
dans le fonctionnement interne de la plante.

Du point de vue phénologique, de nombreux
auteurs soulignent la nécessité d’une période de
repos avant la floraison, qui se traduit par une
interruption prolongée des vagues de croissance
(COBIN, 1961 ; JOUBERT, 1983 ; PANDEY et BAJ-
PAIL, 1969). Des observations histologiques de
parties apicales ont montré que ce repos n’était
quapparent : 'organogenese florale se déroule
durant cette période. Ce phénomene se mani-
feste, habituellement, par I'entrée en activité de
la partie centrale du déme méristématique, ap-
pelé « méristtme d’attente ». Parallelement, les
ébauches foliaires, présentes autour du méristeme
ne se développent pas alors que les zones méris-
tématiques axillaires sont le siege d’une activité
mitotique importante.

La comparaison de I'organogenese dans le cas
végératif et dans le cas floral montre une modifi-
cation 4 la fois de la nature des organes produits
et des zones méristématiques concernées. Par ail-
leurs, I'allongement, qui accompagne 'organoge-
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nése végétative et qui permet le maintien d’'un
nombre constant d’ébauches dans le bourgeon,
est absent dans le cas de I'organogenése florale.
Il semble donc qu'il y ait une modification du
rapport existant entre les processus d’allongement
et d’organogenese. Ces observations conduisent
a émettre 'hypothese selon laquelle la différen-
ciation florale se produirait chez le litchi lorsque
les conditions climatiques deviendraient défavo-
rables au déploiement des ébauches préformées,
tout en permettant une activité mitotique. Cette
hypothése semble aller dans le méme sens que
celle apportée par certains travaux conduits sur le
pommier (ABBOTT, 1970 et 1978 ; FULFORD,
1965 et 1966 a, b, ¢ ; CRABBE et al, 1991), espece
également 2 floraison terminale ; ceux-ci ont
montré ['existence d’un lien entre le plastochrone
et la nature des organes issus du méristéme ter-
minal. La différenciation florale correspond, dans
ce cas, a des valeurs moyennes du plastochrone.

La différenciation florale apparait étre, chez le
litchi, le résultat d’une adéquation précise entre
stade phénologique et conditions climatiques.
Ainsi, seuls les axes, dont les méristemes édifica-
teurs entrent en activité lorsque les conditions
climatiques requises se réalisent, pourrontdevenir
floriferes. La réalisation d’inflorescences plus ou
moins complétes, qui comprennent une partie
végérative plus ou moins développée, s'interprete
comme le résultat d’'une modulation des condi-
tions d’organogenese par les conditions exté-
rieures au cours d’un cycle organogénétique.
Dans ce cas, la modification provoquée par les
conditions climatiques ne concerne qu’une partie
de l'unité de morphogenése.

A défaut d’une maitrise simple, ces résultats per-
mettent de proposer un second élément a prendre
en compte pour établir un diagnostic de I'état de
l'arbre et de son risque d’alternance. En effet, les
stades phénologiques représentés au sein de la
couronne au moment de la différenciation florale,
ou plus simplement le pourcentage de cimettes au
repos, indiquent les cimettes qui ne seront pas, ou
seront, correctement synchronisées pour fleurir.

conséquences agronomiques

La succession des événements dans le cycle bio-
logique du litchi impose de donner un cadre
précis aux interventions agronomiques (fig 8).
Bien que 'hétérogénéité des stades de développe-



ment et des états phénologiques des cimettes
périphériques rende difficile une réelle maitrise
de la croissance et de la floraison, il semble possi-
ble d’organiser le calendrier cultural de fagon a
améliorer la régularité de la production. Parailleurs,
des interventions sont envisageables pour controler
laconcurrence entre cimettes fleuries et cimettes non
fleuries a 'intérieur d’'un méme arbre.

facteurs influencant la croissance

Il a été montré que 'aptitude a la floraison est lide
au passé des méristémes, traduit par la croissance
effectuée (nombre d’unités de croissance ou de
neeuds). Du fait de 'empilement des UC succes-
sives, une cimette n’ayant pas fleuri une année
aura une probabilité élevée de fleurir 'année
suivante, contrairement a une cimette ayant
fleuri. En effet, chez cette derniere, un nouveau
méristéme entreraen fonctionnementet produira
par ramification sympodiale un nouvel axe relais :
le nombre d’éléments édifiés est donc « remis a
zéro » par la floraison-fructification. Il convient
donc d’aider les cimettes ayant fleuri et fructifié
une année a refleurir 'année suivante, par I'utili-
sation de techniques culturales appropriées. Pour
cela il faut favoriser une reprise de croissance
rapide apres la récolte, et maintenir cette crois-
sance jusqua I'époque de différenciation florale.
Les différentes techniques agronomiques appli-
quées classiquement telles que lirrigation,
Papport d’engrais (NPK) et la conduite des arbres
doivent donc se combiner pour atteindre ce but.

Dans ce contexte, si les précipitations naturelles ne
sont pas suffisantes, il faut veiller & un approvision-
nement en eau suffisant, non seulement pendant la
période de fructification, mais aussi au-dela.

De méme, la fertilisation doit permettre d’appor-
ter une compensation a la perte de matiere pro-
voquée par la récolte ; les arbres perdent alors, en
effet, une quantité importante non seulement de
fruits mais aussi de feuilles les plus récentes, et
probablement les plus actives du point de vue du
fonctionnement photosynthétique. Tradition-
nellement apportée 4 la fin du mois de décembre
a I'lle de la Réunion (ANONYME, 1981), la ferti-
lisation est suivie d’une augmentation des teneurs
des feuilles en éléments minéraux principaux (N,
P, K), avec un maximum atteint en avril (COSTES,
1988). Un tel apport apparait trop tardif. Par
ailleurs, il serait intéressant de vérifier le niveau
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de réserves dont les arbres disposentapres récolte

pour reprendre leur croissance, de fagon & mieux
adapter la fertilisation.

Par ailleurs, la taille des arbres doit étre effectuée
en méme temps que la récolte, de fagon 4 ne pas
risquer de « remettre & zéro » une seconde fois
dans 'année le nombre d’éléments édifiés par les
méristemes. Cette opération devrait reposer sur
une reconnaissance et une sélection des cimettes,
ce qui demande bien siir un certain niveau techni-
que des arboriculteurs : les cimettes n'ayant pas
fleuri doivent impérativement étre laissées
intactes, celles ayant fleuri doivent étre taillées, y
compris celles qui n'ont pas fructifi¢, de fagon a
réactiver les méristemes sous-jacents. En effet, il
a ¢été remarqué que le maintien d’inflorescences
seches retarde la reprise de croissance. La sévérité
de la taille est fonction de l'objectif visé par
I'arboriculteur : si celui-ci vise le seul maintien
d’une production moyenne, le niveau de taille
sous I'infrutescence n'excédera pas deux unités de
croissance. On pourra, lorsque cela est possible,
tailler sous le point de départ d’'un complexe
réitéré ou d’une cimette non fleurie. Une taille
plus sévere, visant & réduire I'envergure des
arbres, sera effectuée régulierement, en sachant
que la production de l'année est fortement
compromise.

facteurs influengant
la différenciation florale

Il a été montré que la différenciation florale
nécessitait une adéquation précise entre stade

Fruits, vol 50 (3) 201

Photo 3
Simulation 3D d'un arbre
realiste (litchi).
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Repos
Croissance apparent : Flush
végétative organogenése florifere
florale
Récolte Floraison-nouaison
Janvier Avril Juillet Octobre
Taille Incisions
Retardateurs
de croissance
Irrigation Arrét de l'irrigation Irrigation

Synchronisation

Figure 8

Relation entre cycle
biologique et soins culturaux
d’un litchi a I'lle de la
Réunion.

phénologique et conditions, notamment clima-
tiques, d’expression de la croissance. Pour que la
différenciation florale puisse se dérouler, un
arrét des cycles de croissance végérative doit étre
recherché dans les 2 mois qui précedent 'UC
florifere. Ainsi, l'utilisation de techniques visant
a synchroniser les croissances des cimettes serait
une aide dans la maitrise de I'alternance de pro-
duction. Cela conduirait & éviter que certains
méristemes soient totalement déphasés, au
moment ol les conditions extérieures permet-
traient d’amorcer une organogenese florale. Par
ailleurs, l'utilisation de telles techniques devrait
améliorer la qualité des inflorescences, en évitant
la formation d’inflorescences trop partiellement
réalisées.

NAKATA et SUEHISA (1969) ont souligné leffet
favorable sur l'initiation florale d’'une période
séche, suivie d’'une période plus humide durant
la différenciation florale, puis durant la fructifi-
cation. Dans les conditions réunionnaises, les
pluies sont abondantes de décembre & mars et
parfois au-deld, jusqu’au mois d’avril. La floraison
érant initiée durant la période des mois de mars
et avril, il est difficile de contréler complétement
les conditions d’humidité. Néanmoins, il est
impératif d’arréter (ou de ne pas reprendre)
lirrigation avant que la différenciation florale ne
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Repos
Croissance apparent :
végeétative organogenese
florale
Récolte
Janvier Avril
Taille Incisions
Retardateurs

de croissance

Irrigation Arrét de l'irrigation

Synchronisation

soit manifeste, c’est-a-dire jusqu’en juin. La plan-
tation de litchi en zones séches est en ce sens
souhaitable, & condition de pouvoir irriguer le
verger convenablement durant les autres périodes

du cycle biologique.

Le calendrier traditionnel d’apport de fumure
apparait & nouveau ici inadéquat puisque I'aug-
mentation de la teneur des feuilles en éléments
minéraux, notamment en azote, observée au mois
d’avril, aurait tendance i relancer la croissance alors
méme qu'une phase de repos est recherchée.

Diverses méthodes, comme les incisions annu-
laires relativement classiques, consistent  « stres-
ser » les arbres au moment ol les conditions
climatiques permettent naturellement le virage
floral, de facon a renforcer les effets de ces facteurs
(NAKATA and SUEHISA, 1969). Mais les consé-
quences du stress effectué sont particuliérement
difficiles 2 juger du fait de la sévérité¢ parfois
excessive du traumatisme provoqué et des consé-
quences secondaires qui peuvent perdurer. En
particulier, le cambium peut étre endommagé et
la cicatrisation mauvaise, ce qui compromet la
reprise de croissance apres récolte. Aussi, il semble
préférable de n'utiliser les techniques d’incisions
annulaires que prudemment, et seulement les
années ol I'on craint une induction particuliere-
ment insuffisante.



Par ailleurs, I'application de réducteurs de crois-
sance, surtout si elle est associée aux autres techni-
ques précédemment citées, pourrait étre une
opération permettant de compléter les interven-
tions envisageables pour synchroniser les crois-
sances (ROWLEY, 1990 a et b ; MENZEL et SIMP-
SON, 1988). Néanmoins, il semble que la
désynchronisation préexistante des cimettes
rende leur effet incertain.

Enfin, lorsque la charge semble trop importante,
un éclaircissage du nombre d’inflorescences pré-
sentes sur I'arbre pourrait étre envisagé. En effet,
il a été précédemment montré que les cimettes
fleuries peuvent, si elles sont trop nombreuses,
inhiber la croissance des cimettes restées végéta-
tives, et compromettre ainsi la production de
I'année suivante. Une telle intervention est a
coupler avec un diagnostic du risque d’alternance
déja évoqué. La détermination de la proportion
adéquate de cimettes fleuries & conserver en fonc-
tion de'dge del’arbre serait intéressante 2 obtenir.

conclusion

Lapproche morphologique et architecturale de la
croissance dulitchia permis de mettre en évidence
un niveau d’organisation privilégié de larbre
nommé « cimette », ou ensemble ramifié élémen-
taire. Cette structure s'avére importante aussi bien
pour Iétude de l'arbre, que pour la gestion agro-
nomique du verger.

Lédification des cimettes est gérée par des proces-
sus de croissance et de ramification simples. Lhy-
pothese d’un processus de croissance suivant une
loi élémentaire simple et identique au cours de
I’édification des axes principaux permet de rendre
compte de la croissance observée. Par ailleurs, la
ramification monopodiale suit deux principes
fondamentaux : la diminution acrotone de la
ramification sur chaque unité de croissance et la
dépendance des axes fils vis-3-vis de 'axe principal
pour les croissances successives.

La différenciation florale se fait, une fois par an,
dans les méristémes terminaux de tous les axes
vivants, marquant ainsi la fin de leur fonctionne-
ment. Il a été supposé que cette modification de
I'organogenese se produit lorsqu’il y a adéquation
entre la reprise d’activité organogénétique et la
manifestation de conditions climatiques défavo-
rables 4 I'allongement. Ce point de vue, bien que
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cohérent avec les phénomenes observés, demande
cependant & étre clairement démontré par la
mesure et 'expérimentation.

Les temps de repos entre UC, tres variables,
engendrent une désynchronisation des cimettes
d’'un méme arbre. Ce phénomene est renforcé a
la fois :

— par la floraison terminale qui bloque la crois-
sance des cimettes fleuries alors que celles non
fleuries peuvent la poursuivre sila charge n’est pas
trop forte,

— par la récolte qui « remet a zéro » les cimettes
fleuries alors que celles qui ne le sont pas restent
intactes.

Lensemble des résultats recueillis sur la crois-
sance, la ramification et la floraison du litchi a
permis la simulation 3D d’arbres réalistes (pho-
to 3).

Lirrégularité de production du litchi provient
essentiellement de Perratisme de la croissance et
du risque d’inhibition de la croissance par la
floraison-fructification. Des criteres d’évaluation
delétatdelarbre ou du verger, ainsi que du risque
d’alternance, ont pu étre proposés pour chaque
étape importante du cycle biologique allant de la
phase de croissance jusqu’a celle de la différencia-
tion florale. Au moment de la floraison, la charge
potentielle de I'arbre peut également étre estimée
et réduite si elle est trop forte. Enfin, 'application
de quelques principes simples d’organisation du
calendrier permettrait de mieux prendre en
compte les particularités de cet arbre fruitier et
ainsi d’améliorer sa gestion agronomique.
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