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Saussurea, i, 1970

Essai d'analyse mathématique de la croissance
de 1 epmard (Spinacia oleracea, var. Nobel)

par Marc Bonzon

Introduction

La croissance d'un être vivant est la résultante intégrée de processus
biochimiques, physiologiques et morphologiques. Lorsqu'on suit, au cours
du temps, l'augmentation de taille ou de masse de l'organisme tout entier
ou de l'une de ses parties, on obtient généralement des courbes de type
exponentiel, tendant vers une asymptote lorsque le temps passe à l'infini.

Ce type de courbe peut être représenté par une équation de la forme suivante :

y a + ßrl où r est compris entre 0 et 1 (Stevens x).

Cette formule de régression ne contient que trois paramètres qui suffisent
à rendre compte de l'intégration des nombreux et divers phénomènes
responsables de la croissance (a est la valeur asymptotique de y; ß représente
la variation de y lorsque x va de o à +00 et r est le facteur qui diminue la
déviation de y de sa valeur asymptotique à chaque unité de temps prise le
long de l'axe des x).

Du point de vue mathématique, cette équation peut se prêter à de
nombreuses transformations, dont celle de von Bertalanffy2. L'ajustement de
valeurs expérimentales à cette formule, par la méthode des moindres carrés,
est cependant très laborieuse; c'est pourquoi plusieurs auteurs se sont attachés
à réduire et à rationaliser ce travail en publiant des tables qui permettent une
estimation efficace des trois paramètres. L'apparition des calculateurs électroniques

ultra-rapides (ordinateurs) permet cependant de se passer de ces tables,
puisque l'on peut opérer automatiquement le nombre d'itérations nécessaires
jusqu'à ce que la valeur optimale de r soit atteinte.

Nous avons essayé d'appliquer deux méthodes d'ajustement lors de l'étude
de la croissance et du développement de l'épinard cultivé sous diverses
conditions de qualité et de durée de l'éclairement3. Nous nous sommes
particulièrement intéressé aux phénomènes d'élongation de la tige lors de la
montaison, ainsi qu'à l'augmentation concomitante du nombre des feuilles.
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Matériel et méthodes

Les graines d'épinard (Spinacia oleracea, var. Nobel) ont germé en serre,
dans des terrines exposées à la lumière blanche (tubes fluorescents Sylvania
White). Lorsque les plantules ont deux cotylédons, soit 7 ou 8 jours plus tard,
elles sont repiquées individuellement dans des pots de plastique (6x6 cm)
et placées dans les phytotrons du Laboratoire. Ces plantes ont été arrosées
trois fois par semaine, dont une fois avec adjonction d'engrais.

En fonction de deux qualités de lumière, le rouge et le bleu (tubes fluorescents

Sylvania, respectivement Pink et Blue), données à égalité énergétique,
nous avons d'abord testé l'action de jours continus (22° C et 90% d'humidité),
puis celle de 40 jours courts (8 heures de lumière, avec une alternance de
température 22° C le jour/18° C la nuit et 90% d'humidité) suivis de jours
continus (mêmes conditions que la première expérience).

Parmi les 106 plantes constituant les populations testées pour chaque
couleur, nous en avons pris 15 au hasard, mais de façon symétrique dans
chaque couleur, afin de les suivre jusqu'à leur développement complet. Ces
plantes ont été choisies au 27e jour en jours continus et dès le début en jours
courts-jours continus.

Le premier modèle mathématique que nous avons testé est une transformée
de l'équation de Stevens:

L, Loo [1 - e k (' " lo)] (von Bertalanffy 2),

où L( est la longueur au temps t;
Loo est la valeur maximum de y le long de l'asymptote;
t0 est l'origine du temps, c'est-à-dire le moment où la longueur est nulle
(non-sens biologique);
k est une constante qui affecte la valeur de e, base des logarithmes népériens.

Le calcul de l'ajustement se fait à l'aide des tables publiées par Abramson
et Tomlinson 4. Cette méthode n'est applicable que si la valeur d'un paramètre
z est comprise entre 0,01 et 0,99. On estime d'abord k, Loo et t0, puis on
calcule chaque Lt. Afin de simplifier les opérations, nous avons pris des
intervalles de temps égaux entre deux mesures, interpolant au besoin les valeurs
manquantes.

Le second modèle mathématique est dérivé directement de l'équation de
Stevens. Il a été programmé en FORTRAN par M. Pierre Vuagnat de l'Institut

de Statistiques mathématiques 5. Son utilisation est simple : il suffit de

perforer trois cartes pour chaque test. Sur la première, on indique le nombre
de points à ajuster, une valeur de départ pour l'estimation de r (comprise
entre 0 et 1), le nombre maximum d'itérations à opérer et la précision voulue
pour le calcul de r. Sur la seconde, on perfore les valeurs mesurées dans leur
ordre croissant; sur la troisième, on indique les valeurs de temps
correspondantes.

Le programme et les valeurs expérimentales sont ensuite confiées à
l'ordinateur CDC 3800 de l'Université, qui exécute tous les calculs.
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Résultats

L'épinard est une plante de jours longs absolus 6, ayant un port en rosette
en jours courts: il n'y a pas d'élongation visible de la tige (pas d'entre-nœuds),
bien qu'il se forme constamment de nouvelles feuilles.

Lorsque les jours sont suffisamment longs (11-12 heures de lumière par
jour au minimum), la montaison, c'est-à-dire la partie végétative de la floraison,
peut se dérouler. Celle-ci ne commence cependant qu'après une phase de
latence de 8 à 10 jours, phase pendant laquelle la plante monte de quelques
centimètres et forme un grand nombre de petites feuilles dans la région api-
cale. Nous avons nommé cette étape le stade «chou». Cette phase semble
très importante, puisque c'est à ce moment que semblent se déterminer les
boutons floraux (non visibles macroscopiquement).

Les résultats obtenus sont réunis dans les tableaux I, II et III. Nous n'avons
pas donné les valeurs obtenues en jours courts-jours continus rouge, car la
culture a été attaquée par un champignon qui a provouqé la pourriture des
collets et a passablement modifié la croissance.

Si l'on considère la croissance des mâles en jours continus sous lumière
bleue (tableau I), on voit que les valeurs ajustées par la méthode de von
Bertalanffy sont fortement divergentes au début et très peu à la fin, tandis que
les valeurs obtenues par la méthode de Stevens présentent un degré d'ajustement

inverse. Pour les femelles, on peut observer le même schéma, à la
différence près que la valeur finale calculée par von Bertalanffy est plus forte que
la valeur finale mesurée. En ce qui concerne les feuilles, on peut faire les mêmes
observations que ci-dessus. Les valeurs initiales calculées par von Bertalanffy
sont cependant très fortement divergentes : à tel point qu'un test F (Snedecor)
appliqué à ces courbes (mesurée et calculée), considérées comme deux
répétitions du même phénomène, se montre non significatif.

Cette absence de signification statistique nous oblige à considérer que
l'ajustement n'est pas valable. Elle est sans aucun doute due aux deux ou trois
premières valeurs ajustées. En effet, en ne considérant que les cinq dernières
valeurs, on constate que la méthode de Stevens est meilleure pour les mâles,
alors que la méthode de von Bertalanffy l'est pour les femelles.

En jours courts-jours continus (lumière bleue, tableau II), il n'y a pas de
croissance mesurable avant le 14e jour après le transfert en jours continus.
Les valeurs mesurées pendant les sept jours suivants n'ont jamais permis un
ajustement valable si on les prenait en considération. Ceci met en évidence
l'existence de modifications physiologiques importantes pendant le passage
de l'état végétatif à l'état floral. Pour les mâles, les valeurs calculées par
von Bertalanffy divergent plus au début qu'à la fin; chez les femelles, il y
a divergence au début et à la fin. L'ajustement par la méthode de Stevens
aboutit à une divergence par excès à la fin de la croissance des mâles et par
défaut pour les femelles. Pour les feuilles, on observe, chez les mâles, des
divergences analogues à celles observées en jours continus avec la méthode de
von Bertalanffy (test F non significatif). Chez les femelles, la méthode n'a pas
pu être appliquée. Par contre, on obtient, avec la méthode de Stevens, des
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ajustements extrêmement proches de la réalité, aussi bien pour les mâles que
pour les femelles.

Si l'on observe attentivement les valeurs mesurées et les valeurs calculées

par l'une ou l'autre des méthodes, on peut se rendre compte que les valeurs
calculées n'alternent pas régulièrement de part et d'autre des valeurs mesurées.
Au point de vue statistique, cette constatation est assez défavorable quant à la
qualité de l'ajustement, même si le test F est hautement significatif.

Nous avons aussi testé les valeurs obtenues en jours continus sous lumière
rouge (tableau III). Les mêmes conclusions que celles tirées précédemment
peuvent s'appliquer aux résultats obtenus. Ce tableau présente néanmoins
l'intérêt de montrer que la croissance et l'augmentation du nombre des feuilles
se fait plus lentement sous cette lumière qu'en bleu.

En résumé, on peut dire que la méthode de von Bertalanffy s'adapte très
mal aux courbes d'augmentation du nombre des feuilles, alors que la méthode
de Stevens est excellente. Pour la croissance, la méthode de von Bertalanffy
semble être meilleure pour les mâles que pour les femelles. Cette remarque
ne s'applique pas à la méthode de Stevens. D'une manière générale, ces deux
méthodes d'ajustement diffèrent par le fait que l'une (von Bertalanffy) donne
un meilleur ajustement pour les valeurs situées dans l'arc de courbe qui
termine l'exponentielle, alors que l'autre (Stevens) est meilleure pour la
partie linéaire de cette courbe.

Conclusions

L'inadéquation de ces modèles traduit des différences entre les sexes quant
à leur sensibilité à la qualité de la lumière et à la photopériode. Il serait
intéressant de trouver les facteurs de correction à apporter aux équations de base
et de les comparer pour connaître la différence mathématique entre les différents

types de réponses.

Dans le même ordre d'idée, le fait que les méthodes divergent dans l'ajustement,

l'une étant meilleure pour la partie rectiligne, l'autre pour les valeurs
finales des exponentielles de croissance, pourrait permettre une approche de
l'étude du vieillissement en déterminant les facteurs biologiques qui font
vieillir la plante plus rapidement ou plus lentement (selon le modèle envisagé)
que ne le laisse supposer la prédiction mathématique.

On peut dire que les deux modèles testés sont insuffisants, par manque de
souplesse, pour simuler la croissance dans toutes les conditions de milieu.
Cela est dû au fait qu'il n'y a que trois paramètres à estimer. Il est certain
qu'en augmentant le nombre de ceux-ci, il serait possible d'approcher de
plus près la réalité.

Récemment, R. Buis 7 a appliqué l'analyse factorielle à la croissance de
l'hypocotyle de Lupin, avec un succès qui laisse présager de nouveaux progrès
dans ce genre de recherche. En effet, cette méthode, en respectant l'intégrité
de l'individu, permet de saisir la totalité du phénomène qu'est la croissance,
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tout en le réduisant à ce qu'il a de plus fondamental. Ce modèle permet en
fait d'aborder le problème d'une façon proche de la cybernétique de l'être
vivant, ce qui est une conception qui cadre bien avec l'orientation de la
recherche actuelle.

Nous allons tenter d'appliquer cette méthode pleine de promesses à notre
problème et, en cas de succès, elle permettra de créer des modèles analogiques
qui seront mieux aptes à décrire la croissance en fonction des paramètres du
milieu.

Laboratoire de Physiologie végétale
Université de Genève
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