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Analyse de la phyllotaxie du genre Dipsacus (Dip-
sacaceae)

DENIS BARABE

RESUME

BARABE, D. (1991). Analyse dela phyllotaxie du genre Dipsacus (Dipsacaceae). Saussu-
rea 22: 95-101. En frangais, résumés francais et anglais.

[’analyse de la phyllotaxie nécessite la comparaison des modeéles théoriques avec les don-
nées empiriques. A ce titre, le systéme phyllotaxique des Dipsacus suscite depuis long-
temps I’'intérét des botanistes. Apres avoir défini le modéle qui servira de base a notre
description des Dipsacus, nous verrons que toute la variabilité phyllotaxique de ces der-
niers s’intégre dans un modele unique incluant les tiges normales, les tiges tordues et
les tiges trimeres. Dans ce dernier cas, cet article propose une nouvelle lecture des travaux
de De Vries en fonction des théories phyllotaxiques modernes, en particulier celle de
Jean. Un rapprochement est proposé entre cette derniére et la théorie des hélices foliaires
de Plantefol.

ABSTRACT

BARABE, D. (1991). Analysis of the phylotaxis of the genus Dipsacus (Dipsacaceae).
Saussurea 22: 95-101. In French, French and English abstracts.

The analysis of phyllotaxis requires the comparison of theoretical models with empirical
data. The phyllotactic system of Dipsacus has long interested botanists. After defining
the model that will constitute the basis of our description for Dipsacus, we show that
all of the phyllotactic variability in this genus can be accounted for a single model. This
model includes normal stems, twisted stems and trimerous stems. In the latter case, we
propose a new interpretation of the work of De Vries in light of the recent phyllotactic
theories, in particular that of Jean. A parallel is proposed between the model of Jean
and the theory of foliar helix of Plantefol.

Introduction

[’étude de la phyllotaxie fascine depuis longtemps biologistes et mathématiciens
(BRAVAIS & BRAVAIS, 1837, JEAN, 1988; LE GUYADER, 1988; LOISEAU, 1969;
PLANTEFOL, 1948; SCHIMPER, 1836). Or, il est évident qu’on ne peut déduire des
phénomenes naturels d’une proposition mathématique sans savoir, a priori, que ceux-ci
sont régis par un certain modele (THOM, 1983). En ce qui concerne la phyllotaxie, les
modeéles se fondent sur des lois biologiques ou physiques. Dans cette ligne de pen-
sée, JEAN (1986a, 1988a) a construit un modele phyllotaxique global fondé sur le prin-
cipe d’entropie minimale. D’aprés ce modele (JEAN, 1986b, 1988b), les seuls systemes
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phyllotaxiques que I’on peut rencontrer dans la nature correspondent aux suites normales
et anormales suivantes:

(1) JA, 6t + 1,2t + 1,3t + 2,..)avecJ = lett > 2,
et
(2) (2,2t + 1,2t + 3,4t + 4, 6¢ + 7,...) avec t = 2.
J représente le nombre de spires génératrices et 7 les nombres entiers plus grand que 1.
Les angles limites de divergence correspondants sont respectivement
3) d = 360° (J(t + @)l
et
4) d = 360° 2(t + @)1, ou @ = (5.5 + 1)/2.

Ces suites phyllotaxiques ont été observées sur un grand nombre de plantes (JEAN,
1986a). Le modele prévoit aussi I’existence de phyllotaxies multijuguées anormales appar-
tenant a la suite

(5) JQ@,2t + 1,2t + 3,4t + 4,61 + 7,..)avecJ = 2

Pour obtenir I’angle de divergence correspondant, il suffit de diviser la formule (4)
par J de telle sorte que

(6) d = 360° (2 + (¢t + @-D)1)ly/J

Les systémes verticillés et spiro-verticillés, alternes ou superposés, sont des cas parti-
culiers des systémes spiralés exprimés par les suites précédentes.

Les termes de la suite représentent les nombres possibles de parastiques opposées visi-
bles. Dans les systéemes phyllotaxiques, on obtient les parastiques en liant les primordiums
entre eux selon une ligne qui suit un tracé spiralé. Lorsqu’il y a m parastiques qui vont
dans un sens et # dans ’autre, nous avons une paire de familles de parastiques, dénotée
(m, n). La paire est dite opposée quand les parastiques de chaque famille progressent dans
des directions opposées par rapport a ’axe. Selon JEAN (1988b), nous observons une
paire de parastiques visibles lorsqu’il y a un primordium a toutes les intersections de deux
parastiques opposées. Dans les systemes controlés par les suites (1), (2) et (5), les paires
de familles de parastiques opposées visibles sont données par deux termes consécutifs
de I’une ou I'autre de ces suites. On sait que I’angle d’intersection entre les parastiques
opposées dépend de la forme des primordiums. Aussi, pour caractériser le systéme, faut-il
prendre la valeur de (11, n) pour laquelle I’angle d’intersection entre les parastiques oppo-
sées visibles se rapproche de 90°; car celle-ci est indépendante de la forme des primor-
diums. Cette paire de familles (1, n), appelée paire de familles de parastiques bien visibles,
définit le systéeme phyllotaxique. Il peut s’agir d’une paire de parastiques de contact ou
non. La paire de parastiques de contact est une paire de parastiques opposées visibles,
déterminées par la forme des primordiums.

L’analyse de la phyllotaxie nécessite la comparaison des mode¢les théoriques avec les
données empiriques. A ce titre, le systéme phyllotaxique des Dipsacus souleve des proble-
mes théoriques qui ont attiré I’attention de plusieurs morphologistes.

Phyllotaxie des Dipsacus
Les Dipsacus, ou Carderes, sont des plantes bisannuelles. En premiére année, il se

développe une rosette de grandes feuilles opposées, dont les paires se suivent en spiro-
décussation (BARABE & VIETH, 1990; SNOW, 1954). La floraison a lieu en deuxiéme
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année; elle est précédée de la montaison, c’est-a-dire de la formation d’un axe principal
plus ou moins ramifié qui se dresse du centre de la rosette de premiére année et qui, chez
plusieurs especes, atteint une hauteur d’environ deux métres. La phyllotaxie de la tige
principale est la méme que celle de la rosette, soit spiro-décussée. Autrement dit, I’aspect
tres différent des deux formes s’explique essentiellement par la longueur des entre-noeuds.
Sur la tige allongée de deuxieme année, les feuilles, disposées par paire, sont largement
connées a la base et forment un godet. Chaque aisselle foliaire peut former un rameau
axillaire, créant ainsi un systéme de ramifications trés régulier qui, selon VIETH (comm.
pers.), correspond fréquemment a un di-thyrse. Chaque axe porte a son extrémité un capi-
tule plus ou moins ovoide.

C’est la phyllotaxie du capitule qui a d’abord attiré I’attention des chercheurs
(tableau 1). SCHWENDENER (1878, cité dans JEAN, 1986b) rapporte la suite 2 (6, !3,
19, 32,...) pour le Dipsacus speciosus. Or, d’aprés JEAN (1986b), qui a fait une analyse
des figures publiées par cet auteur, il s’agirait plutot de la suite 2 (1, 5, 6, 11,...), soit la
troisiéme suite accessoire bijuguée. La suite 2 (2, 6, 13, 19, 32,...) serait aberrante et, théo-
riquement, ne pourrait pas exister dans la nature. Si ’on fait abstraction des résultats de
Schwendener, les phyllotaxies observées au niveau du capitule correspondent aux suites
normales (1). De plus, pour la plupart des auteurs, il s’agit d’un systeme bijugué. SNOW
(1954), entre autres, voit dans le capitule de Dipsacus silvestris un systeme bijugué, avec
un angle de divergence moyen de 68°, ce qui correspond a la suite 2 (1, 2, 3, 5,...). Or
VIETH (1964), apres une analyse détaillée du capitule de cette espéce, fondée sur la typo-
logieinflorescentielle, arrive a la conclusion qu’il ne s’agit pas d’un systéme bijugué; selon
la disposition des fleurs, il correspond a une inflorescence cymeuse complexe (thyrse con-
densé). Ce qui a été avancé, deés 1930, par SZABO dans un article quasi inconnu, presque
introuvable (VIETH, 1965).

La phyllotaxie de I’appareil végétatif, par contre, a été trés peu étudiée, si ce n’est
en rapport avec la torsion de contrainte, anomalie qui apparait assez fréquemment sur
les tiges de Dipsacus silvestris (DE VRIES, 1889; PLANTEFOL, 1963). La torsion de con-
trainte consiste en ’alignement hélicoide de feuilles sur une tige anormalement tordue
et boursouflée. La spirale de feuilles est ordinairement quasi inextensible. Récemment,
le modele de JEAN a été utilis€ pour donner une interprétation de la torsion de contrainte
chez Dipsacus silvestris ( BARABE & VIETH, 1990). La torsion de contrainte correspond
a la premiére suite unijuguée (J = 1) latérale: 2, 5, 7, 12. Or, la phyllotaxie spiro-décussée
de la rosette correspond aussi a la premicére suite latérale mais bijuguée: 2 (2, 5, 7, 12,...).
Latige tordue et la rosette sont donc controlées par la méme suite. La torsion de contrainte
implique simplement le passage d’un systéme bijugué a unijugué. Soulignons cependant
que, sur les tiges tordues de Dipsacus silvestris, méme si la préférence est a la suite latérale
(avec J = 1), dans certaines conditions, la suite normale (avec J = 1) peut survenir (DE
VRIES, 1889; PLANTEFOL, 1963) (tableau 1). Si I’on regarde la phyllotaxie normale
de la rosette et celle de la tige tordue, on peut dire que la suite J (2, 5, 7, 12,...), avec J
= 1 ou J = 2 selon le cas, caractérise ’appareil végétatif des Dipsacus.

Une autre déformation qui apparait fréquemment chez les Dipsacus est la présence
de noeuds trimeres. Dans ses cultures, DE VRIES (1892) a obtenu, a la septieme généra-
tion, 46% des plantes avec des tiges tordues, 30% avec une phyllotaxie trimere, et 24 %
avec une phyllotaxie opposée-décussée. Plus récemment, VIETH (1971) a aussi obtenu
une grande proportion d’individus trimeéres dans des cultures de D. sil/vestris au Jardin
botanique de Montréal. La trimérie est donc un phénomeéne qui se manifeste fréquem-
ment chez les Dipsacus et qu’il est possible de sélectionner. D’ailleurs, sur une méme tige
on peut rencontrer les deux types de phyllotaxie (DE VRIES, 1889). VIETH (résultats
non publiés) a observé quelques rameaux atypiques présentant une biastrepsis dans la
partie inférieure et une suite de noeuds trimeres dans la partie supérieure.
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La question qui se pose alors est de déterminer la suite phyllotaxique correspondant
aux noeuds trimeres. Or, méme si les tiges tordues sont disponibles en quantité suffisante
pour faire des analyses phyllotaxiques (BARABE & VIETH, 1990), les rameaux avec des
noeuds trimeres n’ont pas été conservés (VIETH, comm. pers.). Pour éclairer le probleme
de latrimérie chez les Dipsacus, nous nous référons aux données de DE VRIES qui demeu-
rent encore les plus completes sur le sujet. Nous ferons une nouvelle lecture des travaux
de De Vries en fonction des théories phyllotaxiques modernes, plus particulierement celle
de JEAN (1986a, 1988b).

Analyse des résultats de De Vries

De Vries a consacré a I’étude de la torsion de contrainte une monographie fort impor-
tante dans laquelle il compare la phyllotaxie des tiges normales avec celle des tiges tordues
et trimeres. Regardons d’abord la phyllotaxie des tiges normales.

De Vries écrit que la phyllotaxie de la tige normale est opposée-décussée. Cependant,
si on analyse les schémas qu’il a publiés, on constate que I’angle moyen entre deux verticil-
les successifs est de 81° chez les rosettes et de 85° sur les tiges de deuxieme année (tableau
1). Méme s’il ne s’agit que de deux échantillons, ces données concordent avec le fait que
la phyllotaxie n’est pas exactement opposée-décussée, mais bien spiro-décussée.

Des études plus récentes (BARABE & VIETH, 1990; SNOW, 1954) ont montré que
les verticilles successifs des rosettes formaient un angle moyen de 75° entre eux, angle
correspondant a la suite 2 (2, 5, 7, 12,...). Les angles de 81° et de 85° correspondent aussi
aux suites anormales (5) mais avec une valeur de ¢ plus grande (tableau 1). Cette phyllo-
taxie spiro-décussée est contrdlée par les suites anormales, ou les verticilles alternes repré-
sentent un cas limite (JEAN, 1988b). En effet, la trimérie alterne des Dipsacacées
appartient aux suites anormales, mais avec > 4 et J = 3. Au niveau de ’appareil végéta-
tif, les phyllotaxies observées correspondent aux suites anormales (5), avec un 7 variant
selon les caractéristiques morphologiques. Ainsi, toutes les variations morphologiques
de la rosette et de la tige peuvent s’intégrer dans un modéle phyllotaxique unique.

Phyllotaxie et contraintes

D’aprés Jean, la contrainte ultime de la phyllotaxie est la minimisation de ’entropie
(JEAN, 1988a). A partir d’une équation de I’entropie, incorporant des parametres physi-
ques et du principe de la production minimale d’entropie (la nature choisit toujours le
modeéle qui correspond au cofit le plus bas en termes de production d’énergie, dans des
conditions données), Jean a déduit que seuls les systemes phyllotaxiques contrdlés par
les séries et les angles donnés par les formules (1) a (5) pouvaient exister dans la nature.
La question se pose alors de savoir ce qui reléve de la physique et ce qui est proprement
biologique dans le développement des plantes. Peut-on penser que la morphologie des
plantes est contrdlée uniquement par le principe de ’entropie minimum? Méme si les phé-
nomeénes biologiques, exprimés en termes physico-chimiques, n’échappent pas aux lois
de la thermodynamique, cette derniére ne suffit pas a rendre compte de la variabilité mor-
phologique.

Regardons d’un peu plus pres la signification de certains parametres phyllotaxiques.
Deux possibilités sont particulierement intéressantes. Dans la premiére, une méme phyllo-
taxie (avec J = 1 ou J = 2) correspond a deux morphologies différentes alors que dans
la seconde, deux suites phyllotaxiques différentes (/ = 1 dansles deux cas) correspondent
a une méme morphologie. En effet, nous avons vu que la phyllotaxie de la tige normale
et celle de la tige tordue correspondaient a la méme suite: 2, 5, 7, 12,... (/ = 1 ou
J = 2). D’un autre cOté, si on se référe aux travaux de DE VRIES (1889, 1892, 1899)
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et PLANTEFOL (1963), la torsion de contrainte pourrait aussi étre contrdlée par la suite
1,2, 3,5,... (tableau 1). Dans ce cas la, une méme forme correspond a deux suites phyllo-
taxiques différentes, si ’on tient compte de la disposition théorique des feuilles au point
végétatif. La question se pose alors de déterminer le niveau auquel agissent les contraintes
thermodynamiques, et dans quelle mesure elles influencent la forme finale de la plante.

Sila principale contrainte est la diminution de I’entropie, alors qu’est-ce qui explique
qu’une méme forme puisse-étre controlée soit par les suites normales, soit par les suites
anormales? On peut émettre I’hypothese que la suite phyllotaxique représente les con-
traintes thermodynamiques (physico-chimiques) que subit le point végétatif lors de I’ini-
tiation des appendices latéraux. Alors que la valeur de J, qui désigne le niveau de juguie,
pourrait correspondre au nombre de centres générateurs de ces mémes appendices. Sur
le Dipsacus silvestris, 1a présence d’un ou deux centres générateurs contrdle I’apparition
d’une phyllotaxie spiro-distique (tiges tordues) ou spiro-décussée (rosette et tige normale)
(tableau 1). Cependant, dans les deux cas, la suite phyllotaxique concernée appartient
au groupe des suites anormales. I1 est possible que le nombre de centres générateurs soit
une contrainte ontogénique (génétique) qui oriente le développement global de la plante
dans une certaine direction, alors que la suite phyllotaxique controle la position du centre
générateur dans I’apex. Cette hypothese permettrait d’expliquer une partie de la variabilité
observée dans 1’organisation phyllotaxique. En effet, 1a suite phyllotaxique représente une
contrainte physique qui détermine ’emplacement du ou des centres générateurs, alors que
ces derniers, a cause de leur mode de fonctionnement lié a des paramétres morphogénéti-
ques et physiologiques, sont responsables des irrégularités morphologiques et phyllotaxi-
ques. Autrement dit, certains processus morphogénétiques échapperaient aux contraintes
physiques.

Cette analyse de la phyllotaxie de Dipsacus nous porte a croire qu’il existe une com-
plémentarité entre les modeles mathématiques formels (JEAN, 1986a) et la théorie des
hélices foliaires multiples (LOISEAU, 1969; PLANTEFOL, 1948). Ces deux approches
ne sont peut-étre pas contradictoires mais complémentaires. Les modeles formels se fon-
dent sur les contraintes physiques et rendent compte de la stabilité, de la continuité et
de I'unité des formes végétales alors que les modeles empiriques et expérimentaux visent
a expliquer leur irrégularité, leur variabilité et leurs différences. Peut-étre la solution se
trouve-t-elle dans une théorie qui intégrerait, dans un méme mode¢le, les concepts de suites
phyllotaxiques et d’hélices foliaires multiples.
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