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UNE MACHINE A CATASTROPHES
UNE MODELISATION DU PASSAGE

DE L'ETAT VEGETATIF A L'ETAT FLORAL

PAR

Michel MONTAYON 1 et Hubert GREPPIN 1

RESUME

Nous avons construit une machine ä catastrophes qui illustre la forme « Fronce » de la theorie
des catastrophes Cette machine est une amelioration de celle proposee par Zeeman. Son but est
d'une part, la modelisation du passage de l'etat vegetatif ä l'etat floral et d'autre part, de servir
d'intermediaire simple dans un dialogue entre l'experimentateur et le theoricien. Ce dernier point
comblera peut-etre une partie de ce que Thorn a appele « l'abime psychologique qui separe la
demarche biologique actuelle de toute pensee theonque ».

SUMMARY

We have built a catastrophe machine which illustrates the form "cusp" of the catastrophe
theory This machine is an improvement of the one proposed by Zeeman. It has been conceived
to serve as a model for the transition from the vegetative to the reproductive state and also as a
simple intermediary in the dialogue between the experimenter and the theorician. We believe that
this kind of machine should help to reduce what Thorn called "the psychological gap between the
actual biological and theoretical approach".

MOTS CLES

Machine ä catastrophes, floraison.

INTRODUCTION

La theorie des catastrophes decrite par Rene Thom [1, 2], traite de phenomenes
discontinus et divergents; eile s'interesse plus particulierement aux transitions entre

etats stables, et se presente sous la forme de modeles mathematiques formules ä

1 Laboratoire de Physiologie vegetale, Universite de Geneve, 3, place de l'Universite, CH-
1211 Geneve 4



320 UNE MACHINE A CATASTROPHES

partir d'un nombre reduit de variables. La fonction reliant les variables exprime la

discontinuity par le passage entre deux extremums. Sans traiter de la formulation
mathematique, abordee par de nombreux auteurs [1, 2, 3, 4, 5, 6, 8], nous allons
considerer directement la forme « Fronce ». Cette forme, une des sept formes ele-

mcntaires definies par Thorn [1, 2], illustre une zone instable conflictuelle entre deux

etats stables.

La fronce.

La figure 1 montre une fronce et definit les termes generaux necessaires ä la

comprehension et ä l'application du phenomene que nous voulons modeliser. La
surface de comportement, lorsque Ton se deplace de l'origine dans le sens de Taxe U,

montre brusquement, au point de divergence, le debut de la fronce. A partir de ce

point, on peut determiner une surface superieure et une surface inferieure. Le passage
entre ces deux surfaces s'effectue par un saut vertical dit « catastrophique ». Ce saut

Fig. 1. — Representation tridimensionnelle d'une forme fronce et designation des termes generaux
necessaires ä la modelisation d'un phenomöne catastrophique. La surface de contröle represente la

projection horizontale de la surface de comportement.
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est d'autant plus grand que Ton s'eloigne du point de divergence. La projection
de la fronce sur un plan horizontal couvre une surface sur laquelle un saut catas-

trophique peut se produire. Dans la zone de la fronce plusieurs etats sont possibles

pour les memes coordonnees horizontales. Une legere perturbation du Systeme
entraine un saut « catastrophique » d'un etat ä l'autre. Parmi les formes elementaires
de la theorie des catastrophes, la fronce est la forme qui illustre le plus grand nombre
de phenomenes conflictuels, de nature physique, biologique, economique, etc.

[1, 2, 3, 4, 5, 6, 8],

Un excellent exemple est le modele de l'agression du chien decrit par Konrad
Lorenz et releve par Zeeman [7, 8], Le comportement de fuite ou d'attaque chez le

chien est dependant de deux parametres choisis, la peur ou la rage. Un chien qui
n'est pas en etat de peur ou de rage a un comportement neutre. Un chien apeure et

en etat de rage se trouve dans un comportement conflictuel dans lequel une faible
perturbation determinera si le chien va attaquer ou fuir. Dans cet etat il se trouve
dans une zone de comportement instable. A noter qu'une predominance de la rage
sur la peur favorise 1'attaque, alors que l'inverse favorise la fuite. Chez les plantes,

Thornley et Cockshull [9] ont presente un modele du passage de la croissance
vegetative ä la croissance reproductive de l'apex (zone de croissance et de differentiation
de l'extremite de la tige). En utilisant une equation modifiee de la forme « Fronce »,

ces auteurs montrent que celle-ci est reellement un bon modele pour la prediction
de la taille de l'apex, de son taux de croissance, de la taille des primordias (ebauches

d'organes) et de la duree du plastochrone (intervalle de temps entre deux initiations
de primordias).

La floraison.

La floraison et plus precisement son induction est le « passage de la croissance

et du developpement vegetatifs, au developpement reproducteur se traduisant par
la formation d'un nouveau type d'organe: la fleur » [Greppin: 13, 14], Cet evenement

depend chez beaucoup de plantes de la photoperiode (duree de la phase lumineuse

pendant une journee de 24 heures).
On peut distinguer plusieurs types de sensibilites photoperiodiques [10, 11, 12]:

— les plantes de jour long qui requierent pour fleurir une ou plusieurs photo-
periodes d'une duree plus elevee que le seuil photoperiodique critique (~ 12 h.);

— les plantes de jour court demandent une ou plusieurs nyctoperiodes (periode
d'obscurite) d'une duree plus elevee que la nyctoperiode critique;

— les plantes indifferentes qui fleurissent aussi bien en jours longs qu'en jours
courts;

— les plantes qui exigent des sequences precises de jours courts suivies de jours
longs ou le contraire;
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— les plantes, dont la floraison est favorisee (plantes intermediaires) ou inhibee

(plantes ä extremums) par des durees moyennes de la photoperiode (de 11 ä

13 h.).

La sensibilite ä la photo ou nyctoperiode, le nombre requit de journees induc-

trices, la photo ou nyctoperiode critique, Läge optimum, etc., sont diflerents entre
les especes et meme entre les varietes d'une meme espece. Quelques plantes ont une

reponse florale qui suit la loi du tout ou rien, d'autres au contraire forment un nombre
de fleurs proportionnel au nombre de journees d'induction. 11 faut remarquer que dans

la plupart des cas, la sensibilite ä la photoperiode varie au cours de Läge de la plante.
La temperature influence souvent directement les caracteristiques photoperiodiques;
certaines plantes exigent meme pour fleurir des alternances de temperature. Plusieurs

ä gauche: plan
ä droile, en haut: schema des pieces de la machine

ä droite, en has: representation tridimensionnelle de la fronce par la machine.
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criteres peuvent servir d'indicateurs de l'induction florale. Chez l'epinard notamment,
revolution ultrastructurale de l'apex [14], Fapparition de proteines foliaires spe-

cifiques [15], la photomodulation de l'activite peroxydasique dans la feuille [16],

l'augmentation apicale de l'activite de la glucose-6-phosphate dehydrogenase [17]

et la fluctuation du pool d'adenine nucleotide [18] sont des indices representatifs du

processus d'induction ou de l'etat floral. Le passage d'un etat stable vegetatif ä un
autre etat stable floral se fait par transition ä travers un etat instable ou metastable

qui peut etre modelise par une forme « Fronce » de la theorie des catastrophes.
Zeeman [7, 8] a congu une machine ä catastrophes qui illustre une fronce (fig. 2).

Nous nous sommes appliques ä concevoir une machine capable d'exprimer
l'induction ou un critere d'induction florale pour les divers types de plantes photo-
periodiques. La cinetique particuliere de ce phenomene exige des performances que
la machine de Zeeman ne peut accomplir. Les modifications et adjonctions de notre
machine lui donne la possibilite de tenir compte de revolution au cours de l'äge
de la plante, de la photoperiode critique, de la sensibilite ä la photoperiode et de la

variation du parametre floral.

DESCRIPTION DE LA MACHINE

Notre machine reprend le meme principe que la machine de Zeeman (fig. 2).

Cette derniere est composee d'un disque, d'un support plat et de deux elastiques. Le

disque peut tourner autour de son pivot fixe au support. Le premier elastique est

attache, d'une part au support (point fixe) et d'autre part sur un point place sur un

rayon du disque (point de contröle). Le second elastique relie le point de contröle
ä un index libre que l'on peut deplacer sur la surface opposee au point fixe. Si l'on
eloigne du pivot l'index libre en suivant l'axe U, ä partir du point de divergence D,
le disque pourra se placer dans deux positions d'equilibre. Dans cette situation le

rayon de contröle du disque forme un angle d'un cote ou de l'autre de l'axe U (angles
de contröle). La zone dans laquelle le disque presente deux points d'equilibre est

appelee zone de bifurcation. La portion de cette surface delimitee par DPQ, repre-
sente la projection d'une fronce sur un plan horizontal. La position angulaire du

disque est determinee le long de Faxe vertical par une representation tridimensionnelle
d'une fronce. Cette machine dessine une fronce simple, la ligne mediane de la fronce
est toujours lineaire. Aucune possibilite de reglage ne permet d'adapter sa forme ä des

valeurs numeriques d'un phenomene « catastrophique ». Les ameliorations de notre
machine doivent supprimer ces inconvenients, afin de modeliser ce phenomene
complexe qu'est la floraison.

Les modifications ont consiste ä placer le disque sur un pantographe (fig. 3 et 4);
ainsi le deplacement du pivot du disque est fonction de la situation de l'index. L'ad-
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jonction d'un curseur situe sur une reglette solidaire du disque statique autorise le

deplacement « programmable » du point fixe. Le disque statique, place sous le disque
mobile indique la position de ce dernier. La position circulaire des cadrans du disque
statique peut etre changee. Un point d'ancrage du cadran floral sur un des bras du

pantographe permet son deplacement circulaire en fonction de Femplacement en
ordonnee du stylet. Les differents parametres de la forme de la fronce sont reglables:

— la longueur des deux elastiques (a) change l'origine et l'elongation de la fronce;

— les rapports de reductions du pantographe (b1jb2) changent l'elongation et

l'elargissement de la fronce;

— le deplacement du curseur et du point de contröle sur le rayon du disque (c)

changent principalement l'elargissement de la fronce.

Ces trois possibilites de reglage (a, bjb^ et c) sont interdependantes. Done un
changement de reglage d'un des parametres exige une correction des deux autres.
A noter egalement que sur cette machine l'index ne doit etre deplace que sur l'axe
d'abscisse sur lequel se situe le stylet du pantographe. En depla?ant le stylet suivant
une trajectoire lineaire (tirets) ou parabolique (pointille), on peut faire varier l'orien-
tation et la forme de la mediane de la fronce suivant n'importe quelle fonction
mathematique (lineaire, parabolique, exponentielle, etc.).

UTILISATION DE LA MACHINE

La representation tridimensionnelle de la fronce est donnee sur la machine par
les axes horizontaux, traces sur le support, et par l'axe vertical exprime par la position
du disque mobile par rapport au disque statique (fig. 4 et 5). L'axe d'ordonnee est une
echelle relative de 1'äge de la plante en semaines. L'axe d'abscisse represente une
echelle relative de la longueur en heures de la nycto ou de la photoperiode. Dans le

cas des plantes photoperiodiques thermosensibles cet axe est un parametre reliant
lineairement la photoperiode et la temperature. Sur les disques, les surfaces relatives
des cadrans vegetatif, neutre et floral, visibles ä travers la partie transparente du

disque mobile, illustrent la variation de ce que nous appellerons l'indice floral. II
est quantifie par un rapport indique sur une echelle tracee sur le disque statique. La

partie transparente peut etre reduite par deux caches solidaires du disque mobile.
La photoperiode critique varie generalement au cours du developpement de la plante.
Cette evolution est fonction de l'äge et de l'espece vegetale consideree. Elle se traduit
par le choix d'une trajectoire dont l'origine suit Faxe d'ordonnee. Le stylet du
pantographe sera place sur la trajectoire choisie (soit les tirets lineaires, soit les pointilles
paraboliques). Les echelles de Faxe d'abscisse et d'ordonnee ont ete fixees arbi-
trairement, elles peuvent done etre multipliees par un facteur de correlation constant,
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determine pour chaque espece vegetale. Les trois possibilites de reglage (a, bjb2 et c)
et les positions relatives des cadrans permettent egalement d'adapter la machine ä

l'espece vegetale.

Fig. 5. — Representation tridimensionneile d'un exempie de Jronce executee par la machine. La iigne
mediane choisie est paraboiique. Les axes U, V, X sont des symboies de la modeiisation mathematique.

Afin de mieux comprendre le fonctionnement de cette machine, nous allons
considerer successivement six types de plantes photoperiodiques. Une jeune plante
de jour long en tout debut de croissance se trouve dans un etat ni floral ni vegetatif.
Sa croissance est encore influencee par les dernieres phases de la germination. La
plantule est dans un etat « neutre », par consequent la surface du cadran « neutre »

sera la plus importante par rapport aux autres cadrans. Le disque de la machine
montre un indice floral de 5/5 pour une photoperiode de 12 heures de lumiere par
24 heures. Si la photoperiode est plus courte (< 12 h.) l'indice floral sera plus petit
et si eile est plus longue, il sera reciproquement plus grand. Mais il restera toujours
proche de la valeur de la neutralite. A mesure que la plante grandit, l'influence
de la photoperiode sur l'indice floral sera plus grande. Si Ton considere le cas par-
ticulier oil la photoperiode critique ne varie pas au cours de l'äge de la plante, il
arrivera ä un certain Stade de croissance, pour une photoperiode de 12 h. lumiere/
24 h. que le disque indique deux valeurs d'indice floral apres le passage du point de

divergence, par exemple 4'5/5,5 et 5'5/4i5. La plante sera alors dans la zone de
bifurcation dans laquelle une faible perturbation orientera la plante vers un metabolisme
plutot floral ou plutot vegetatif. Plus la plante vieillira, plus la difference entre les
deux etats d'equilibre sera forte. Une photoperiode plus elevee que 12 h. lumiere/
24 h. accentuera rapidement l'orientation vers un metabolisme floral et lorsque Ton
sortira de la zone de bifurcation, la plante s'orientera irreversiblement vers un meta-

CD

o
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bolisme floral. Generalement la photoperiode critique diminue en fonction de l'äge
de la plante. Le facteur de cette diminution temporelle est designe par le choix d'une

trajectoire mediane de la fronce, de telle Sorte qu'une plante recevant une
photoperiode constante de 12 h. lumiere/24 h. se trouvera orientee au bout d'un certain

temps en metabolisme floral irreversible.
Pour les plantes de jour court, il faut remplacer les valeurs de la photoperiode

par Celles de la nyctoperiode, ainsi la machine fonctionnera comme pour les plantes
de jour long. Les plantes indifferentes sont exprimees en rapprochant le point de

contröle du centre du disque et en diminuant le rapport de reduction du panto-
graphe (bjb2 < 1). Ainsi, quelle que soit la photoperiode de la plante, l'indice floral
sera toujours faiblement determine et le disque sera en equilibre pour n'importe
quelle valeur d'indice. Le cas tres special des plantes exigeant pour fleurir des

sequences precises de jours courts suivis de jours longs ou le contraire est traduit par
le choix d'une trajectoire mediane de la fronce tres particuliere qui traverse l'axe

d'ordonnee, comme par exemple une courbe sigmoi'dale (non representee sur la
machine). Les plantes intermediaires ou ä extremums sont modelisees en plafant
l'axe du pantographe, done egalement l'axe d'abscisse, sur la valeur de la photo ou
nyctoperiode critique (~ 11 h.). On considerera alors douze heures, comme la valeur
maximum de la photoperiode induisant la floraison (plantes intermediaires) ou
l'inhibant (plantes ä extremums). Si l'on veut exprimer des valeurs superieures ä

12 h. de lumiere par jour, il faut utiliser dans ces conditions, les valeurs de la
nyctoperiode substitutes ä Celles de la photoperiode.

Formulation mathematique de la fronce.

Zeeman [8] a formule une equation etablissant la ou les positions angulaires dn

disque mobile en fonction des proprietes mecaniques et geometriques de sa

machine. Les particularites de notre machine exige la modification de plusieurs

parametres de 1'equation. En effet les coordonnees des points statiques (pivot et

curseur) et dynamique (point de contröle) de la machine sont fonction des

coordonnees du stylet (t/;, Vt) et du rapport de reduction du pantographe (bfb2). La
valeur d'ordonnee du stylet (Ut) est la meme que celle de l'index {Uh Vj), alors que
sa coordonnee d'abscisse (Vt) est determinee par la ligne mediane choisie qui est une
fonction de l'ordonnee:

vt /m
Si la ligne mediane est lineaire:

Vt « Ut

a. est une constante fonction de la pente de la ligne mediane avec l'axe U.

Si la ligne mediane est parabolique:

Vt a U2
1 l
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Si la ligne mediane est exponentielle:

Vt a U".u*
1 I

ß est une constante ä 1'exposant.
Les cas oü la ligne mediane n'est pas une des fonctions citees plus haut ne seront

pas traites. Notons que l'adjonction du curseur modifie Tangle forme par le premier
elastique et Taxe de la reglette sans changer la force exercee par celui-ci sur le point
de contröle. Ce fait exige de faire intervenir dans l'equation, les coordonnees du
curseur. Le deplacement du point fixe sur la reglette ne change que la longueur totale
de l'elastique (du point fixe au point de contröle). La resolution de l'equation donne
la position angulaire du disque (0) necessaire aux calculs des surfaces relatives des

differents cadrans apparaissant ä travers la surface transparente du disque mobile.

L'adaptation de chaque espece de plante aux coordonnees de la machine est effectuee

par la multiplication des echelles relatives des axes horizontaux par des facteurs de

correlations propres ä l'espece et au type photoperiodique.

CONCLUSIONS

Notre machine ä catastrophes est capable d'illustrer le passage de l'etat vegetatif
ä l'etat floral pour la plupart des plantes photoperiodiques. Elle permet d'attribuer
des valeurs numeriques theoriques ä des parametres floraux presumes ou diffici-
lement mesurables par les moyens experimentaux actuels. Elle peut egalement servir
ä comparer et differencier les especes vegetales. Lorsqu'un experimentateur veut
modeliser mathematiquement une composante du mecanisme floral, eile sert d'inter-
mediaire simple avec le mathematicien.

D'autres phenomenes presentant une nature catastrophique de forme fronce

peuvent etre traduits par notre machine. Sa grande adaptability lui donne les pos-
sibilites d'exprimer de nombreux cas particuliers de formes et de dimensions de la
fronce. Elle est done susceptible d'etre utilisee ä d'autres applications, par exemple:
chimiques, economiques, psychologiques, medicales, etc.

REMERCIEMENTS

Nous remercions particulierement le Professeur G. Wanner (Section de mathe-

matiques, Universite de Geneve), pour ses critiques pertinentes et sa precieuse
collaboration en vue d'une modelisation mathematique de notre machine par ordinateur.



330 UNE MACHINE A CATASTROPHES

BIBLIOGRAPHIE

Thom, R (1972) Morphogenese et stabilite structuielle, Ediscience, Paris
(1974) Modeles mathematiques de la Moi phogenese, Editions, 10/18, Paris
(19794 Theorie des catastrophes et biologie Plaidoyer poui une biologie theorique,
Det Kongelige Danske Videnskabeinos Selkab, Copenhague, p 1-12

(1974) La theorie des catastrophes etat present et perspectives, Dynamical Systems,
Springer Lectin e Notes in Mathematics, vol 468, p 366-401

Bruter, C P (1982) La theoue des catastrophes defense et lllustiation, Dans « Les Archi¬
tectures du Feu » Reflexions sur les modeles dans les Sciences, ed Flammarion,
p 441-467
(1981) Quelques Exemples d'applications des mathematiques statiques et dynamiques
dans les domaines proches de la Biologie Dans « La Morphogenese, de la biologie aux
mathematiques », Univ de Pans, chap 9, p 51-66

Zeeman, E C (1976) Catastrophe Theory, Ackhson-Wesley Publishing Company, Inc 2nd ed

Reading, Mass USA
Thorniey, J H M et K E Cockshull (1980) A Catastrophe Model for the Switch from

Vegetative to Repioductive Growth in the Shoot Apex, Ann Bot, No 46, p 333-341

Mathon, C C et M Stroun (1960) Lunuere et floraison «Que sais-je », Piesses Umver
de France, n° 897

Rollin, P (1970) Dans « Phytochrome, photomorphogenese et photopei lodisme », Masson
et Cie, p 89-90

Salisbury, F B (1963) Dans "The Flowenng Process", Pergamon Press, P 205-215

Greppin, H (1975) La floraison ebauche d'une nouvelle Strategie, Saussiirea, 6, p 245-252
Greppin, H G Auderset, M Bonzon et C Penel(1978) Changement d'etat ntembranaire

et mecanisme de la floiaison, Saussiirea, n° 9, p 83-101

Auderset, G et H Greppin (1977) Effet de l'induction florale sur devolution ultrastructurale
de l'apex cauhnaire de Spinacia oleracea, Nobel, Protoplasma, 91, p 281-301

Balet-Buron, A et H Greppin (1979) Caracterisation immuno-chimique de l'etat vegetatif
et floral de la feuille de l'epinard, Saussuiea, 10, p 1-9

Karege, F, C Penel et H Greppin (1979) Photoregulation of a Peroxidase Activity and
Primary Event of the Floral Induction in Spinach Leaves, Photoreceptors and Plant
Development, Anveis, p 311-315

Auderset, G, P B Gahan A L Dawson et H Greppin (1980) Glueose-6-Phosphate
Dehydrogenase as an Early Marker of Floral Induction in Shoot Apices of Spmacia
oleiacea var Nobel, Plant Science Letters, 20, p 109-113

[18i Boszon, M M IIug, E Wagner et H Greppin (1981) Adenine nucleot.des and energy
charge evolution during the induction of flowering in Spinach Leaves, Planta, 152,

p 189-194


	Une machine à catastrophes : une modélisation du passage de l'état végétatif à l'état floral

