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Formes de croissance et multiplication végétative des
Kalanchoé malgaches

F. FRIEDMANN

Résumé

Friedmann, F. (1975). Formes de croissance et multiplication végétative des
Kalanchoég malgaches Candollea 30: 177-188.

Les différents types structuraux rencontrés sont décrits et associés, sous forme
tabellaire, aux espéces individuelles. Il s’en degage plusieurs groupes naturels,
correspondant partiellement aux unités infragéneriques décrites, tandis que quel-
ques espéces sont nettement isolées et se rapprochent d’autres genres (Cotyledon
et Adromischus des Cotylédonoidées, Crassula des Crassuloidées). La question
du mono- ou polyphylétisme des Kalanchoé s.l., c’est-a-dire de la sous-famille
des Kalanchoidées, est abordée mais non résolue.

Abstract
Friedmann, F. (1975). Growth forms and vegetative reproduction of Kalanchoé
in Madagascar. Candollea 30: 177-188.

The different structured types met with are described and are associated with
individual species by means of a table. Several natural groups are thus made
evident which correspond roughly to the subgeneric units described, whilst a
few species are clearly isolated and approach other genera (Cotyledon and Adro-
mischus in the Cotyledonoideae, Crassula in the Crassuloideae). The question of
mono- or polyphyletism of Kalanchoé s.l., that is to say, of the subfamily
Kalanchoideae, is broached but is not solved.

Le genre Kalanchoé Adanson, dans l'acception de Raymond-Hamet (1907,
1908), comporte environ 60 espéces a Madagascar. Le seul caractére vraiment
constant est la structure tétramére de la fleur. Sur cette base la morphologie
florale est trés variée (Berger, 1930; Raymond-Hamet & Mamier-Lapostolle, 1964):
le calice peut étre entiérement dialysépale ou soudé en tube, la corolle en long
tube ou profondémen écoupée, membraneuse ou charnue, les étamines presque
libres a la base ou longucment soudées a la corolle, etc.

De méme les formes végétatives sont diverses: sub-arborescentes (K. arborescens),
lianescentes (K. schizophylla), herbacées bisannuelles ou annuelles (K. lanceolata,
K. tubiflora).

Nous allons d’abord montrer la variété des formes de croissance puis énumérer
les types de multiplication végétative et leur distribution dans le genre. Les observa-
tions ont été faites dans les stations d’origine ou en culture dans des conditions
proches du milieu naturel.
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Fig. 1. — Les différents’tgpes de formes de croissance des Kalanchoé malgaches. Les lettres se
_ réferent aux paragraphes correspondants du texte.
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Formes de croissance

A. Plantes herbacées monocarpiques portant une inflorescence terminale (fig. 14)

Aucune partie de la plante n’est vivace. Celle-ci est constituée généralement
d’un seul axe feuillé orthotrope avec une inflorescence. (Le K. daigremontiana
peut se ramifier en 3 ou 5 axes portant chacun son inflorescence.)

La durée du cycle dépend d’une part, des conditions plus ou moins favorables
du milieu (dans de mauvaises conditions ces plantes peuvent végéter plusieurs années
avant de fleurir), d’autre part, du type de reproduction et de multiplication: les indi-
vidus issus de bulbilles sont normalement annuels, ceux issus de graines bisannuels.

B. Plantes herbacées ou faiblement lignifiées a rameaux floriféres monocarpiques
(axes feuillés portant linflorescence) (fig. 1B)

Des bourgeons se développent prés du sol, a la base des rameaux floriféres,
vers la fin de la floraison, en rameaux feuillés qui seront floriféres I’année suivante.
Il y a aussi enracinement par des racines aériennes qui se forment a ce niveau
(ex. K. laxiflora). Chez le K. pubescens le méme processus se déroule norma-
lement. Cependant chez les individus trés vigoureux des bourgeons axillaires peu-
vent se développer sous la hampe florale et non au niveau du sol, pour donner les
rameaux floriféres de I'année suivante. Seule I'inflorescence meurt aprés la floraison.
Cette ramification ne se produit qu’une seule fois et ’axe meurt la deuxiéme
année. Il est relayé par des bourgeons de la base (fig. 1B).

C. Plantes ligneuses ou sub-ligneuses vivaces ayant toujours des inflorescences
terminales (fig. 1C)

Dans ce cas seule la hampe florale est caduque et la ramification a lieu juste
en-dessous. Le nombre des ramifications est indéfini. Les dimensions maximales
de ces espéces sont limitées par la résistance médiocre de leur bois combinée avec
le poids élevé du feuillage charnu. Ainsi le K. arborescens peut atteindre 4 3 5 m
de haut et 0.25 m de diamétre a la base (fig. 2). Le K. grandidieri (fig. 3) atteint
3 m et 0.20 m, le K. linearifolia a peine 2 m, en prenant appui sur la végétation
avoisinante. Par contre le K. schizophylla, qui est une liane, peut atteindre 7 m
et plus. Les K. rhombopilosa (fig. 4) et K. pumila, qui sont peu lignifiés, ne
dépassent pas 0.3 m de haut. Il y a en général 2 bourgeons opposés qui démarrent
sous la hampe florale. Chez les deux espéces précitées il n’y en a souvent qu’un
seul, les vieilles inflorescences sont alors rejetées latéralement et semblent axillaires
(fig. 1C;). Chez le K. arborescens les feuilles sont verticillées par 3 et il y a
parfois trois bourgeons qui relaient la hampe florale (fig. 5).

La croissance des plantes de type B et C se fait de fagcon sympodiale. D’autres
especes plus rares sont monopodiales: types D et E.
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Fig. 2. — Kalanchoé arborescens (hauteur 3.5 m).
Fig. 3. — Kalanchoé grandidieri, en fleurs (hauteur 2.5 m).
Fig. 4. — Kalanchoé rhombopilosa, inflorescence en grappe simple.
Fig. 5. — Kalanchoé arborescens, en fleurs.
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Fig. 6. — Kalanchoé beharensis, avec 1 inflorescence a droite de I'axe et 3 vestiges d’inflo-
rescences a gauche.
Fig. 7. — Kalanchoé rhombopilosa, feuilles bourgeonnant sur le pétiole.

D. Plantes ligneuses a axes principaux a croissance indéfinie et rameaux floriféres
axillaires monocarpiques

Une seule espéce, le K. beharensis, présente cette structure trés particuliére.
Un individu jeune est toujours constitué d’un axe orthotrope unique terminé par
une touffe de feuilles opposées. La ramification résulte du développement d’un
bourgeon a Taisselle de deux feuilles opposées. Ces deux nouveaux axes vont
avoir, comme l’axe primaire, une croissance orthotrope indéfinie (fig. 1Da). La
ramification n’est pas toujours réguliére, souvent un bourgeon se développe d’un
seul coté d’une paire de feuilles. Cette espéce peut ainsi atteindre de grandes
dimensions: jusqu’a 5 m de hauteur avec un tronc qui se ramifie assez bas (en
général & moins de 1 m) en longues branches portant une touffe de feuilles
terminales. D’autres bourgeons axillaires se développent a la suite des premiéres
ramifications mais leur croissance est moins vigoureuse et ils ne donnent que des
axes courts qui sont floriféres. Ces rameaux floriféres portent une inflorescence
terminale et sont monocarpiques: apreés la floraison ’ensemble du rameau se désséche
et meurt (fig. 6). Chez cette espéce la floraison est induite aprés une diminution
de la vigueur de croissance. Ceci se vérifie au niveau des axes orthotropes lors d’un
ralentissement de leur croissance (dii a la sénescence, par exemple). L’induction
florale se fait alors dans le bourgeon apical et donne une inflorescence terminale.
C’est I’axe entier qui meurt aprés la floraison (fig. 1Db). Sur des individus 4gés on
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trouve toujours une ou plusieurs branches mortes dont le bois se décompose plus
rapidement que I'écorce cireuse qui subsiste sous forme d’un tube creux. La
différenciation entre axes orthotropes végétatifs et axes floriféres n’est qu’apparente;
tous les axes sont de méme nature, leur devenir étant déterminé par leur croissance
plus ou moins vigoureuse. Par la monocarpie de ses rameaux floriféres cette espéce
peut étre rapprochée de celles de type B, bien que son allure générale soit trés
différente.

E. Plantes sub-ligneuses vivaces a croissance monopodiale indéfinie et inflorescences
axillaires

Seuls les K. synsepala et K. tetraphylla sont de ce type. Le bourgeon terminal
reste toujours végétatif. La croissance en hauteur est trés lente et ces espéces
restent de petite taille. Le K. fetraphylla peut atteindre 1 m de hauteur. Il semble
qu’il n’y a jamais de ramification de I’axe principal. Les inflorescences sont portées
par des hampes florales issues directement de I’aisselle des feuilles. Il y a souvent
deux inflorescences opposées.

Cette structure est donc fondamentalement différente des autres car il n’y a
jamais de floraison terminale. On pourrait aussi y voir un aboutissement de I'évo-
lution qui a mené au type D: rameaux floriféres réduits a la hampe florale et
bourgeon apical irréversiblement végétatif.

Modes de multiplication végétative

1. Bulbilles de feuilles

Les bulbilles de feuilles sont en général produites dans les indentations du
limbe.

— Elles peuvent étre non caduques (ex. K. gastonisbonieri). Elles apparaissent
vers la fin de la floraison sur les feuilles de la base, dont I’extrémité touche le
sol, et s’enracinent sans se détacher de la feuille porteuse qui les nourrit
jusqu’a épuisement de ses tissus.

— Elles peuvent étre caduques lorsqu’elles apparaissent sur des feuilles caulinaires
(donc loin du sol), elles sont alors libérées plus ou moins rapidement et s’enra-
cinent de fagon autonome (K. pinnata par ex.).

Chez deux espéces, K. tubiflora et K. daigremontiana, la production des bulbilles
est plus différenciée: elles sont portées par des excroissances spéciales sur le bord
du limbe et tombent au moindre contact puis s’enracinent. Les différences entre
bulbilles caduques et non caduques ne sont pas toujours trés nettes, aussi ne sont-
elles pas signalées dans le tableau d’ensemble.
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1I. Bulbilles d’inflorescences

Ces bulbilles apparaissent vers la fin de la floraison aux points d’insertion des
pédoncules floraux. Elles sont groupées en petits glomérules et sont trés caduques.
Elles sont le seul moyen de multiplication végétative des espéces du groupe K.
pubescens qui n’ont pas de bulbilles de feuilles. Elles sont trés abondantes chez les
K. prolifera et espéces voisines, dont elles constituent le moyen le plus efficace de
multiplication avant les bulbilles de feuilles.

III. Cas du K. rhombopilosa

Chez cette espéce la feuille elle-méme joue le role de propagule. Elle tombe a
terre spontanément sans présenter de symptome apparent de fanaison (cependant
seules les feuilles sénescentes tombent de cette fagon). Elle bourgeonne au niveau
de la zone d’abscission du pétiole et s’enracine (fig. 7). Ce phénoméne se
produit normalement dans la nature. Le bourgeonnement sur le pétiole peut étre
obtenu artificiellement chez les K. romentosa, K. millotii et K. eriophylla.

IV. Autres modes de multiplication

Stolons. Le K. synsepala est la seule espéce a pouvoir se multiplier par stolons.
Ceux-ci naissent a4 Daisselle des feuilles, le plus souvent de deux feuilles opposées.
Ils sont produits en méme temps que les inflorescences mais toujours plus haut
(sur I’axe orthotrope) que celles-ci. Nous avons trouvé un stolon aberrant portant
quelques fleurs en position terminale. Ceci peut signifier que stolons et inflores-
cences ont la méme origine.

Drageons. Plusieurs espéces sont drageonnantes (K. brevicalyx, K. macrochla-
mys) et se multiplient activement de cette fagon. Les drageons peuvent apparaitre
assez loin du pied mére (1 2 2 m). Le K. beharensis présente parfois des drageons.
Il y a aussi des mécanismes qui assurent plutot la perennité de chaque individu que
sa multiplication.

Rejets de souche. Chez les K. streptantha, K. viguieri, etc., on observe régu-
lierement des rejets issus de la souche initiale qui augmentent le nombre d’axes
capables de fleurir. Ils remplacent également les axes sénescents.

Tiges radicantes, marcottes. Beaucoup d’espéces dont le port est prostré ont
des tiges radicantes. Elles s’enracinent en méme temps que de nouveaux axes
bourgeonnent. Ceci est trés net chez tout le groupe des suffrutescentes ou les
pieds meéres ont une croissance centrifuge par marcottage. Le K. pubescens et
les espéces voisines sont pérennantes de cette facon.

Presque toutes les espéces disposent d’au moins un de ces mécanismes végé-
tatifs. Seuls les K. grandidieri, K. arborescens, K. tetraphylla, K. integrifolia, n’en
ont aucun. Ces espéces sont donc beaucoup plus fixées, surtout celles a grand
nombre de chromosomes. Le K. grandidieri, 2n = ca. 140, a des possibilités
d’évolution ultérieure trés réduites. Par contre les espéces possédant une multi-
plication efficace sont le siége d’une spéciation active: I'espéce K. miniata est
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composée de 7 taxons infraspécifiques (variétés);le K. synsepala comporte diverses
formes (feuilles plus ou moins laciniées, pubescentes ou glabres) qui se multiplient
par stolons en clones composés de nombreux individus.

Le tableau synoptique 1 montre d’une part des groupes d’espéces affines par
leurs caractéres végétatifs et d’autre part des espéces isolées. On retrouve a peu pres
la classification proposée par Boiteau & Mannoni (1947-1949). Les groupes les
plus satisfaisants en raison de leur homogénéité tant végétative que florale sont les
K. rosei et suivants, (§ Suffrutescentes de Boiteau & Mannoni), K. gastonis-bonieri
et suivants (§ Proliferae), K. orgyalis et suivants (§ Lanigerae p.p., 5 espéces trés
semblables par leur corolle charnue, les autres espéces du groupe n’ayant pas des
fleurs de ce type), enfin K. bouvetii et suivants (nous réunissons les § Globuliferae
et Occidentales car la présence d’un globule caduc au sommet des anthéres ne
peut servir 4 définir un groupe puisqu’on trouve également ce caractére chez les
K. campanulata, streptantha, pumila, synsepala, aromatica et lanceolata).

Un autre groupe basé sur des ressemblances végétatives pourrait étre édifié autour
du K. pubescens mais ici la morphologie florale est plus diverse. On y réunit en
effet des espéces du type Kitchingia i carpelles divergents avec des espéces a
carpelles connivents. Comme il existe une transition entre les deux formes (K.
pseudo-campanulata), cette différence devient moins importante que la présence
de bulbilles chez les K. ambolensis et K. campanulata qui les rapproche du groupe
pubescens.

Les espéces isolées, a cause de leurs caractéres végétatifs, sont essentiellement les
K. beharensis, K. rhombopilosa et K. synsepala. Le K. beharensis ne peut étre inclus
dans aucun des groupes précédents. Par son port sub-arborescent il rappelle le
groupe du K. grandidieri, par son mode de croissance monopodial il se rapproche
du K. synsepala, enfin la monocarpie des rameaux floriféres est un caractére de
“Bryophyllum”.

Le K. rhombopilosa se distingue par sa multiplication asexuée que ne posseéde
aucun autre Kalanchoé. Ce mécanisme se trouve par contre dans le genre Adromi-
schus. Or, il y a d’autres similitudes avec ce genre. Les feuilles sont souvent
alternes (elles peuvent étre aussi opposées, décussées, le caractére n’est pas fixe).
L’inflorescence peut avoir une structure en racéme, a fleur terminale (ou bien
chaque fleur peut étre remplacée par une cyme d’environ 10 fleurs suivant
I’abondance de la floraison). Enfin les axes produisent des racines aériennes.
Tous ces caractéres se trouvent chez des Adromischus. Le K. synsepala, tout en
étant voisin du K. tefraphylla par les inflorescences, est la seule espéce a produire
des stolons. L’acquisition de ce caractére a dii étre liée avec celle des inflorescen-
ces axillaires. On trouve des inflorescences axillaires chez des espéces du genre
Crassula. Faut-il voir 1a une convergence ou le signe d’une lointaine parenté?

Si nous considérons simultanément les caractéres végétatifs et la structure
florale, une espéce comme le K. streptantha devient elle aussi marginale. Par son
port et I’absence de bulbilles elle devrait étre rapprochée des “Fukalanchoé’ mais
sa structure florale est du type Bryophyllum (de méme pour le K. viguieri dont
la fleur a beaucoup de traits de “Bryophyllum’, mais qui reste classé dans les
“Kalanchoé” a cause de ses feuilles tomenteuses). Des ressemblances, méme
superficielles, avec le K. streptantha, se trouvent par contre en dehors des Kalan-
choidées. Son allure générale rappelle beaucoup certaines especes de Cotyledon
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(par exemple C. wickensii). La présence de rares fleurs pentaméres vient renforcer
cette ressemblance.

Devant cette apparence d’hétérogénéité du genre Kalanchoé s1.' on peut se
demander s’il constitue un ensemble naturel ou si au contraire il réunit artificielle-
ment des espéces dont la parenté est plus lointaine. La diversité actuelle peut
provenir d’une longue évolution divergente & partir d’une origine unique ou pro-
venir, en partie du moins, d’'une origine multiple. Si on envisage ’hypothése du
monophylétisme des Kalanchoidées, on peut imaginer que les différentes formes
de croissance décrites, dérivent les unes des autres. Ainsi les termes 4, B, C
constituent une série progressive. D a des ressemblances avec B (rameaux floriféres
monocarpiques);en Db, I’axe orthotrope monocarpique rappelle le type 4. De méme
E pourrait dériver de D. La grande diversité florale (Tillson, 1940) peut étre
attribuée également a une spéciation ancienne a partir d’'une origine unique. Cette
diversification se poursuit d’ailleurs comme le montre 1’apparition ponctuelle de
nouveaux caractéres, par exemple la zygomorphie (encore peu marquée) chez le K.
brevicalyx. On peut y voir 'amorce d’un genre a fleurs zygomorphes, dont le K.
brevicalyx serait le précurseur. On peut encore citer comme caractéres marginaux
la réduction des étamines a un seul cycle, ’autre étant présent mais tres réduit et
stérile, chez le K. integrifolia, et les graines ailées chez le K. grandidieri.

Nous ne disposons pas actuellement d’éléments pour confirmer I’hypothése du
monophylétisme des Kalanchoidées. A 1’appui de I’hypothése “polyphylétisme™
on peut citer les affinités que montrent certaines espéces avec d’autres genres,
surtout le K. streptantha avec les Cotyledon et le K. rhombopilosa avec les Adro-
mischus (et peut-étre le K. synsepala avec certains Crassula?). Or ces genres peuvent
étre considérés comme les types ancestraux dont sont issues les Kalanchoidées.
Pour Baldwin (1939): “The Kalanchoé aggregate might have arisen from an amphi-
diploid fusion of the evolutionary trends now designated Crassuloideae and Cotyle-
donoideae”.

L’hybridation suivie de polyploidie a pu se produire plusieurs fois entre diverses
espéces de ces complexes (Friedmann, 1971). Les amphiploides auraient ainsi
atteint le niveau “Kalanchoidées™ en étant déja différents entre eux. C’est ce
matériel hétérogéne qui aurait ensuite subi une longue évolution divergente pour
donner les espéces actuelles. Une origine multiple d partir de ces deux complexes
(Tun 4 x = 7 et 8, l'autre & x = 9) permettrait d’expliquer I'hétérogénéité actuelle
des Kalanchoidées, en particulier les nombres de base différents x = 17 et 18.
Pour obtenir un début de démonstration il faudra chercher, dans les complexes
parentaux supposés, quels éléments auraient pu donner naissance, en se combinant,
aux différents types de Kalanchoidées. Dans cette hypothése les Kalanchoidées
ne pourraient étre maintenues dans le seul genre Kalanchoé. La subdivision classique
en Kitchingia, Bryophyllum et Kalanchoé s.str. ne serait pas non plus suffisante,
car elle ne rend pas compte de tous les cas particuliers (Lauzac-Marchal, 1974, a
récemment réhabilité le genre Bryophyllum Salisb. pour 12 espéces de la section
Bryophyllum Boiteau & Mannoni sur les 28 espéces décrites).

Des espéces comme les K. streptantha, K. beharensis, K. viguieri, K. rhombo-
pilosa, K. synsepala, ne s’insérent que difficilement dans ce cadre.

1A 1a diversité des formes végétatives vient se superposer la diversité florale (que nous
n’envisageons pas en détail ici).
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