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Formation of a Plant Primary Vascular-Like Structure 
in a Reaction-Diffusion System 

Summary 

It is shown that a Turing type reaction-diffusion system can be a possible way to approach 

the phenomenon of primary vascular structure formation in plant apical merist€ms. The model 
may be used to discriminate between shoot and root vascular patterns. Its size-stru.cturc re
J.ationship property, often observed in plant morphogenesis, is discussed. 

Introduction 

Le probleme de base de la morphogenese est de savoir comment, dans un ensemble 
homogene d'unites identiques initialement indiscernables (cellules indifferenciees 
ayant les memes potentialites genetiques), peut spontanement emerger au sein de 
cet ensemble une "inhomogeneite" donnant naissance a un arrangement spatial speci
fique et reproductible d'unites differenciees (configuration emergente). Les meri
stemes apicaux des vegetaux, par leur activite histogene permanente, sont une des 
illustrations les plus spectaculaires de ce phenomene. Les coupes anatomiques trans
versales effectuees dans les regions matures des tiges et des racines des vegetaux 
vasculaires montrent une structure primaire qui a cet aspect bien connu de motifs 
geometriques, motifs qui sont parfois si reguliers et si symetriques qu'on a peine a 
concevoir comment une telle regularite a pu emerger anterieurement dans les terri
toires meristematiques embryonnaires, situes au dessus, composes d'unites indiscer
nables. En particulier, la disposition a symetrie rayonnante des faisceaux vasculaires 
du cylindre central des tiges et des racines, me me dans les cas les plus simples comme 
chez les Gymnospermes et les Dicotyledones, presuppose l'existence au niveau meri
stematique de processus de communication intercellulaire. Vne voie d'explication de 
la formation de la structure vasculaire primaire est de dire que celle-ci est induite 
dans les territoires embryonnaires par les tissus anciens anterieurement formes. 
Cette opinion qui a ete dMendue par ESAU (1953, 1954) n'est pas celle qui est Ie plus 
communement admise. En effet la plupart des auteurs dMendent l'opinion inverse: 
induction basipete de la differenciation vasculaire, que ce soit dans la tige (WARDLAW 
1947, 1952, 1965a; BALL 1948, 1952; NEVILLE 1968), ou dans la racine (REINHARD 
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1954,1956; TORREY 1955,1957,1965). En fait, la majeure partie de la litterature sur 
Ie sujet penche vers l'acceptation du haut degre d'autonomie des meristemes apicaux. 
En particulier, les experiences de culture de fragments isoles de meristemes apicaux, 
caulinaires (par exemple, WETMORE 1954; SMITH et MURASHIGE 1970), ou radiculaires 
(par exemple, REINHARD 1954, 1956; TORREY 1955), confirment cette hypothese. 
Bien plus, cette autonomie se manifeste en dehors meme des apex. En effet, WET
MORE et RIER(1963) ont montre qu'en appliquant au sommet de cals(tissus homogenes) 
de plusieurs especes ligneuses des melanges d'auxine et de sucre, il se forme spontane
ment au sein de ceux-ci, a une certaine distance du point d'application, une structure 
vasculaire de type caulinaire formee de nodules separes distribues sur un cercle. 
Chaque nodule est constitue par du phloeme oriente vers l'exterieur du cal et par du 
xyleme oriente vers l'interieur (la quantiM relative de xyleme et de phloeme depend 
de la concentration en sucre). WARDLAW (1965b) declarait a propos de cette expe
rience: »As they have demonstrated, the induction of a pattern of vascular tissue in 
undifferentiated callus - an organizing process - can be obtained in quite different 
species using common metabolic substances. This is an important finding in that 
the ba8ic a8Pect of a morphogenetic process as significant as the differentiation of 
phloem and xylem is apparently not closely and obligatorily determined by specific 
genic action. Some of the distribution patterns of induced vascular nodules obtained 
by WETMORE and RIER, suggest to the author that processes such as th~se envisaged 
by TURING (1952) may have been at work.« 

Ce grand degre d'autonomie des meristemes apicaux et Ie type de phenomene mis 
en evidence par WETMORE et RIER, incitent a la construction de modeles locaux 
d'organisation. Le present travail est precisement consacre a l'etude d'un modele 
theorique permettant d'approcher Ie phenomene de l'amorce spontanee d'une struc
ture de type vasculaire primaire au sein d'un milieu cellula ire homogene indifferencie. 
Les modeles de developpement proposes depuis quelques annees par GIERER et 
MEINHARDT (1972), MARTINEZ (1972), BABLOYANTZ et HIERNAUX (1974, 1975), 
developpement vu sous l'angle d'une classe de phenomenes appeles »structures 
dissipatives« (PRIGOGINE 1969; GLANSDORFF et PRIGOGINE 1971), sont de ceux qui 
semblent pouvoir fournir une voie d'approche du phenomene de la formation d'une 
structure de type vasculaire primaire (voir aussi l'interessant aper~m plus general de 
MARTINEZ (1976) sur les modeles de developpement). Les travaux cites font reference 
a une sorte d'ancetre commun: Ie modele physico-chimique de la morphogenese 
introduit par TURING (1952). Ce modele est principalement base sur Ie comportement 
de deux substances X et Y (morphogenes) presentes dans chacune des cellules compo
sant un tissu embryonnaire; ces substances reagissent chimiquement entre elles et 
avec d'autres corps, et peuvent diffuser dans Ie tissu. La signification du mot »morpho
gene« est simplement qu'il est suppose qu'un certain seuil de concentration atteint 
par l'une ou l'autre de ces substances (Xs et Y s) peut induire une differenciation 
ulterieure dans la ou les cellules embryonnaires ou ce seuil a eM atteint. Ainsi, pour 
expliquer l'origine d'un arrangement spatial specifique d'uniMs differenciees (configu
ration emergente), il est suffisant dans cette optique de montrer comment, a partir 
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d'une distribution initialement homogene de ces morphogenes dans l'ensemble 
cellulaire considere (ensemble de cellules indiscernables), de hauts niveaux de concen
tration peuvent spontanement emerger a des endroits specifiques dans Ie tissu (nais
sance d'une »inhomogeneite« ordonnee en X ou en Y). S'appuyant sur des exemples 
de reactions physico-chimiques simples et plausibles, TURING montre comment Ie 
systeme initialement dans un etat d'homogeneite et d'equilibre instable peut, a la 
suite de petites perturbations, s'en eloigner pour atteindre eventuellement un nouvel 
etat d'equilibre stable mais non homogene en X et en Y. Une critique a ete souvent 
adressee aux modeles du type de celui de TURING, portant sur Ie fait que la configura
tion emergente n'est pas independante de la taille du territoire embryonnaire consi
dere. Or chez les vegetaux, en particulier au niveau meristematique, il est justement 
souhaitable de recourir a des modeles possedant la propriete de correlation taille
structure. En effet, il est en general admis que la taille d'un meristeme est un des 
facteurs qui controlent Ie nombre de parties (tissus ou organes) qu'il peut produire, 
taille et complexite allant dans Ie meme sens. Les travaux principaux concernant les 
nombreuses observations confirmant cette correlation (par exemple, nombre de 
feuilles ou de faisceaux vasculaires) sont passes en revue dans les ouvrages generaux 
de WARDLAW (1965b, 1968) et chez STEBBINS (1967, 1974); voir aussi Ie travail de 
FELDMAN et TORREY (1975) ou il est mis en evidence une correlation entre la taille du 
centre quiescent de la racine de mais et la complexite de sa structure vasculaire. 
Aussi WAR~LAW a maintes fois soutenu que dans l'etude du developpement vegetal 
la propriete de correlation taille-structure possedee par un modele morphogenetique 
n'etait non seulement pas genante mais souhaitee. II declarait justement cela a propos 
du modele de TURING dont il a toujours ete Ie plus ardent dMenseur; il a d'ailleurs 
consacre plusieurs de ses travaux (1953, 1955a, 1955b, 1965b, pour ne citer que les 
principaux) a montrer qu'un grand nombre de faits observes dans la dynamique du 
developpement vegetal pouvaient etre, selon lui, expliques par Ie modele de TURING 
et a souvent encourage ses lecteurs a s'engager dans cette voie. 

Or, bien que les modeles de type TURING (reaction-diffusion) apparaissent directe
ment ou indirectement, plus ou moins approfondis a la lumiere des decouvertes 
toujours plus nombreuses de la biologie moIeculaire, dans un grand nombre de modeles 
generaux du developpement, et qu'ils aient donne lieu a plusieurs travaux de mise au 
point theorique les concernant comme ceux de ROSEN (1968, 1971); OTHMim et SCRI
VEN (1971, 1974); MARTINEZ (1972); MARTINEZ et BAER (1973); BARD et LAUDER 
(1974); AUCHMUTY et NICOLlS (1975, 1976); HERSCHKOWITZ-KAUFMAN (1975), il est 
par contrerare de trouver dans la litterature des travaux ou un fait morphogenetique 
vegetal precis, au niveau meristematique, soit approche par ce type de modele. En 
effet, si on excepte les travaux de MEINHARDT (1974) et de THORNLEY (1976) utilisant 
un schema de diffusion-reaction pour proposer un mecanisme d'initiation de primordia 
foliaires engengrees suivant un ordre phyllotaxique (aspect organogene du fonctionne
ment meristematique), il est bien difficile de trouver dans la litterature une application 
d'un modele de type TURING sur l'autre aspect fondamental des meristemes apicaux, 
l'aspect histogene; en particulier, il n'est apparemment pas connu de tentatives 
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essayant d'expliquer la formation d'une structure de type vasculaire primaire par Ie 
biais d'un modele physico-chimique de differenciation spatiale. C'est justement Ie 
but du present travail qui veut montrer que la formation d'une structure vasculaire 
primaire peut etre effectivement approchee ·par Ie modele de TURING, choix guide 
par ses hypotheses de travail peu contraignantes et biologiquement plausibles et par 
son importante propriete de liaison taille-structure. 

Position du Probleme 

Le titre meme du present travail qui ne distingue pas explicitement Ie probleme 
de la formation de la structure vasculaire primaire dans les meristemes caulinaires 
d'une part, et dans les meristemes radiculaires d'autre part, pas plus qu'iI n'indique 
s'il s'agit de Cryptogames vasculaires, de Gymnospermes ou d'Angiospermes mono 
ou dicotyIedones, peut surprendre Ie morphogeneticien, et a juste titre, si on ne 
prend pas garde de bien situer l'esprit de l'analyse qui va suivre. En effet, les hypo
theses de travail seront si generales, la geometrie ainsi que la structure des territoires 
meristematiques consideres seront si simples, qu'il ne sera pas possible de decreter 
a priori, au niveau des hypotheses de travail, s'il s'agira de tel ou tel grand groupe 
vegetal ou plus simplement s'il s'agira d'un meristeme caulinaire ou radiculaire. Le 
but de ce travail est avant tout d'essayer d'isoler un processus morphogenetique de 
base, certes eIementaire et grossier, qui pourrait constituer Ie >)Uoyau dur« de toute 
premiere ebauche de la geometrie de la structure vasculaire primaire dans les meri
stemes terminaux. Seules les configurations emergentes issues de l'analyse permettront 
de faire penser plutOt a une tige qu'a une racine, plutOt a tel grand groupe vegetal 
qu'a tel autre. 

II reste cependant, Iileme en se situant dans les hypotheses de depart a un niveau 
d'organisation des plus generaux, que l'amalgame a priori entre les meristemes cauli
naires et radiculaires peut paraitre abusif. En effet, s'il est bien admis par les auteurs 
que la formation de la structure vasculaire primaire dans la racine n'est pas influencee 
par la presence d'organes lateraux, la situation est beaucoup plus confuse dans Ie 
cas de la tige. Bien que la mojorite des auteurs reconnaissent que la tige possede une 
vascularisation propre, iI est tout aussi connu que cette vascularisation peut etre 
profondement modifiee au niveau des emissions foliaires. Ceci au niveau du constat 
experimental. Mais de la a dire que c'est l'agencement des primordia foliaires qui 
induit Ie plan d'organisation de l'appareiI conducteur caulinaire, est un pas que 
beaucoup d'auteurs ne franchissent pas. En effet, certains d'entre eux (STERLING 
1945; GUNOKEL et WETMORE 1946; ESAu 1954) s'appuyant sur des experiences mon
trant qu'au niveau nodal Ie cordon vasculaire foliaire peut apparaitre avant la feuille 
correspondante ou meme en son absence, ont admis l'hypothese selon laquelle ce 
serait Ie cordon provasculaire qui determinerait la position de la feuille dans l'apex 
et non l'inverse. Cependant d'autres auteurs encore, comme PELLEGRINI (1963) et 
NEVILLE (1968), se situent a mi-chemin entre ces deux points de vue et semblent 
fournir l'hypothese la plus vraissemblable: la feuille et Ie plan histologique qui lui 
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correspond sont differencies comme un tout sous l'influence organisatrice de l'apex 
caulinaire. D'ailleurs les experiences deja brievement decrites dans l'introduction de 
WETMORE et RIER (1963), experiences a notre sens d'une portee fondamentale dans Ie 
cadre de la presente etude, montrent bien qu'une structure vasculaire de type cauli
naire peut tres bien naitre au sein de tissus homogenes, structure dont la geometrie 
n'est pas induite (exactement comme dans Ie cas de la racine) par la geometrie de la 
repartition d'organes lateraux. C'est donc de cette sorte de capacite potentielle que 
possedent les territoires meristematiques vegetaux a generer une structure vasculaire 
ordonnee, qu'il sera tente d'approcher ici sous l'angle du modele de TURING. 

Bien entendu, un phenomene morphogenetique reel est Ie plus souvent Ie resultat 
de la conjugaison de processus de croissance, de differenciation, voire de mouvement. 
lci la strategie utilisee sera de tester quelle est la capacite d'un seul de ces trois pro
cessus elementaires, en l'occurence Ie mecanisme de differenciation, a generer a 
lui-seul telle ou telle categorie de configuration au sein de territoires cellulaires 
embryonnaires. Quant a la geometrie de ces territoires, elle sera choisie Ie plus simple
ment possible. On se placera dans Ie plan de la section transversale des apex terminaux 
a un niveau meristematique sub-distal ou aucun signe de differenciation de type 
vasculaire n'est cense etre present. Seuls l'amorce et l'agencement ordonne des futurs 
faisceaux vasculaires matures au sein d'un ensemble homogene bi-dimensionnel de 
forme circulaire suppose representer une section transversale du cylindre central, 
retiendront notre attention. 

Avant de passer a l'analyse, precisons que Ie modele de TURING se presente for
mellement comme un systeme d'equations aux derivees partielles (temps, espace) 
non lineaires en X et Y (morphogenes); cette non linearite est une condition necessaire 
a l'apparition d'une configuration en X, Y, stable, distinctc de l'etat initial d'equilibre 
et d'homogeneite instable. Mais TURING a propose une solution analytique a son 
modele (sur un exemple simple consistant en une file de cellules se refermant sur elle
meme), en travaillant avec des approximations lineaires valables au voisinage de 
l'etat d'equilibre et d'homogeneite initial. Cette maniere de pro ceder, qui ne permet 
donc pas d'atteindre un nouvel etat d'equilibre du systeme donnant une configuration 
finale stabilisee, per met tout de meme de comprendre Ie mecanisme de rupture 
d'homogeneite et surtout de montrer comment Ie systeme s'eloigne de cette homoge
neite en donnant une image de la configuration naissante, et ceci sans expliciter la 
nature exacte des reactions chimiques mises en jeu. Le traitement non lineaire du 
modele impose par contre une connaissance plus fine du systeme biologique sous 
etude. Aussi depuis Ie travail original de TURING, plusieurs auteurs, en particulier la 
plupart de ceux deja cites ici dans ce contexte, se sont attaches au traitement non 
lineaire de modeles de type reaction-diffusion, en proposant divers schemas possibles 
de reactions compatibles avec les decouvertes toujours plus nombreuses de la biologie 
moleculaire. Mais Ie present travail n'est pas une tentative supplementaire d'appro
fondissement d'un modele theorique general du developpement, qui effectivement ne 
pourrait se concevoir actuellement que dans Ie cadre d'un traitement non lineaire sur 
Ie plan formel et dans la recherche de schemas d'interaction chimique de plus en plus 
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elabores. Le but de cette etude est avant tout, faisant suite aux souhaits deja evoques 
de morphogeneticiens tels que WARDLAW, de faire entrer concretement une categorie 
deja bien exploree de modeles conceptuels d'organisation, dans Ie domaine du fonc
tionnement des tissus meristematiques. Et pour une approche theorique d'un pheno
mene aussi complexe que la formation d'une structure de type vasculaire primaire dans 
un meristeme terminal, il a plutot ete choisi, dans une premiere approche voulant 
beaucoup plus servir la comprehension que l'explication, Ie modele de base de TURING 

dans sa formulation originale, dont Ie traitement formel sous la forme d'approximations 
lineaires repond a un nombre limite de criteres et permet donc de proposer une repre
sentation mentale tres simplifiee du plan d'organisation apicale. 

Analyse 

Nous nous plagons dans Ie plan de la section transversale d'un apex terminal, a un 
niveau meristematique sub-distal OU aucun signe de differenciation de type vasculaire 
n'est encore present dans Ie cylindre central (homogeneite). De par la forme de revo
lution habituelle des tiges et des racines, nous representons tres schematiquement la 
section transversale de ce cylindre central par un do maine cellulaire bi-dimensionnel 
D limite par un cercle S de centre 0 et rayon e. On s'interesse a deux substances X et Y 
(morphogenes) presentes dans chacune des cellules du domaine, dont les concentrations 
respectives [X] et [Y] (dans tout ce qui suit on ne distinguera plus dans l'ecriture [X] 
de X et [Y] de Y) peuvent varier dans Ie temps et suivant la cellule consideree. Si 
Ie diametre moyen des cellules est petit devant g, on peut assimiler Ie domaine D a 
un milieu continu ou en chaque point M E DIes concentrations de X et de Y sont 
fonctions du point Met du temps: X = X(M, t) et Y = Y(M, t). Si M est repere en 
coordonnees polaires par rapport a un axe oriente Oz, alors X = X(r, rp, t) et 
Y = Y(r, rp, t), rp etant l'angle oriente que fait Ie rayon vecteur OM de longueur r 
avec l'axe Oz. Le milieu est Ie siege de reactions chimiques et moyennant quelques 
hypotheses simples sur la nature du systeme chimique invoque que l'on trouvera dans 
Ie travail original de TURING, on suppose que la vitesse de production (ou de destruc
tion) du corps X au point M et a l'instant test fonction de sa propre concentration et 
de celle du corps Y au meme point et au me me instant, soit F(X, Y) (idem pour Y, 
G(X, Y)). De plus, quand il existe au point M un gradient de concentration d'un mor
phogene, celui-ci diffuse dans Ie voisinage de ce point. Si <X et fJ sont les coefficients de 
diffusion de X et Y dans Ie milieu (diffusion de nature prioritairement inter-cellulaire, 
representant la plus ou moins grande permeabilite des cloisons cellulaires aux corps 
X et Y), alors au total, au point M et a l'instant t, la vitesse globale d'evolution des 
deux substances du point de vue chimique et physique, s'ecrit: 

aX 
- = F(X, Y) + <xLI X 
at 

ay = G(X, Y) + fJ,1Y 
at 

24* 

(1) 
1 a a 2 1 a2 

avecLi = - - + - + --
r a r ar2 r2 arp2 
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Considerons un etat d'equilibre et d'homogeneite de la masse cellulaire contenue dans 
Ie domaine plan D. Une cellule isolee est en equilibre pour des concentrations Xo et 

Yo telles que F(Xo' Yo) = G(Xo' Yo) = O. 8iX = Xo et Y = Yo dans toutes les 
&X &Y 

cellules (pour tout M), alors LI X = LlY = 0 et donc - = - = O. Nous nous 
&t &t 

trouvons donc bien lit dans un etat d'equilibre et d'homogeneite du systeme cense 
representer une masse de cellules indiscernables (indifferenciees) etant toutes dans Ie 
meme etat (Xo' Yo). Developpons les fonctions F(X, Y) et G(X, Y) supposees con
tinues et derivables au voisinage de (Xo' Yo) en se limitant aux termes de premier 
ordre. 8i, comme ce sera Ie cas dans la suite, on travaille au voisinage de l'etat d'equili

bre (Xo' Yo), Ie systeme (1) s'ecrit, en posant U(M, t) = X - Xo et V(M, t) = Y -Yo: 

&U 
-- =c aU + b V + aLI U 
&t 

&V 
-- = cU + dV + f3 LlV 
&t 

(2) a, b, c, d constantes. 

Le systeme (2) doit aussi satisfaire it des conditions it la limite circulaire 8 du domaine 
D. Nous considererons successivement deux categories de conditions aux limites. 
La premiere condition impose it X et Y de ne pas traverser la limite 8 (flux de X et Y 

nuls it la limite). Ceci s'ecrit: (&~) = (&:) = 0, t ~ 0 (3). 
& r~Q & r~Q 

La deuxieme condition consiste it dire qu'it la limite, X est maintenu egal it Xe 
et Y est maintenu ega 1 it Yeo Puisque dans la suite nous allons considerer la masse 
cellulaire indifferenciee se trouvant initialement dans l'etat d'equilibre et d'homo

geneite (Xo' Yo), nous choisissons donc Xe = Xo et Ye = Yo, ce qui se traduit par: 

I.e systeme se trouvant dans un etat d'equilibre ne peut qu'y demeurer. Mais si 
nous prenons en compte les petites perturbations aIeatoires auxquelles sont soumises 
inevitablement les concentrations de X et Y au voisinage de l'etat (Xo' Yo) (pertur
bations inherentes it la nature moIeculaire de la matiere ou d'autres induites par de 
petites fluctuations du milieu exterieur), Ie systeme aura constamment tendance 
it, revenir sur l'etat d'equilibre (Xo, Yo) si celuici est stable, ou au contraire aura ten
dance it s'en eloigner si celui-ci est instable. Pour simplifier nous considererons que Ie 
systeme en equilibre n'est seulement soumis it une perturbation qu'it l'instant intial 
t = 0, et nous rechercherons de quelle maniere ce systeme reagit dans Ie temps it cette 
unique perturbation initiale, par aiIIeurs tout it fait quelconque spatialement. II faut 
donc associer au systeme (2) la condition initiale: 

U (r, cp, 0) = f(r, cp) I 
(5) 

V(r, cp, 0) = g(r, cp) 

-
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1. Rupt'ure d'homogeneite 

Nous allons rechercher les solutions du systeme (2) muni de la condition initiale (5) 

et des conditions aux limites (3) ou (4). Les fonctions D(r, cp, t) et V(r, cp, t) qui sont 

des concentrations de corps dans un milieu ne presentant pas de discontinuites, 

peuvent etre supposees continues dans Ie domaine D. D'une maniere tout it fait 

generale, l'ensemble des fonctions h(M) d'une variable d'espace, continues dans un 

do maine D, est un espace vectoriel. Dne base de cet espace fonctionnel est constituee 

d'un ensemble infini de fonctions de base, mais si Ie domaine D est fini (comme c'est 

Ie cas ici), cet ensemble est denombrable. Dne fonction quelconque h(M) de l'espace 

fonctionnel peut s'ecrire: h(M) = .2' Ole hie (M) (hie fonctions de base, Ole coefficients). 
Ie 

Dans Ie cas OU les fonctions h sont aussi fonctions du temps (cas de D et V), celles-ci 

s'ecrivent: h(M, t) = Z Ole (t) hie (M). On peut montrer que les fonctions propres de 
I. 

l'operateur Laplacien Ll satisfaisant aux conditions aux limites (3) [ou (4)] constituent 

une base complete pour l'ensemble des fonctions D et V recherchees. Oes fonctions 

propres sont telles que Ll hie + Pie hie = ° avec PI' P2' ... Pie, ... , suite discrete des 
valeurs propres. En coordonnees polaires, les fonctions hie (1', rp) doivent donc satis-

1 oh 02h 1 02h 
fai1'e it l'equation: ~ - + ~ + ~ ~ + ph = 0. 

l' or 01'2 r2 Orp2 

En posant h(1', rp) = R(r) (j)(rp), et en multipliant par r2jR(j), on a: 

dR 1 d 2R 1 1 d2(j) 
r ~ ~ + r2 - ~ + pr2 = - --- - (6). 

dr R dr2 R (j) drp2 

V6galite (6) ne peut etre realisee que si ses deux membres sont egaux it la meme 
1 d2(j) 

constante r6elle ± y2. II faut donc ~ -- = ± y2 (7). 
(j) d rp2 

Les solutions cherchees devant etre dans Ie domaine D periodiques (de p6riode 2n), 

seulle signe (-) convient devant y2, avec 'V = n entier (n = 0, 1, 2, ... ). Dans ce cas 

les deux solutions 61ementaires satisfaisant (7) Bont ein 'P et e-in 'P. L'6galite (6) devient, 

en posantf1. = ± k 2: - + ~ ~ + R ± k 2 - ~ = ° (8). d2R 1 d R ( n2) 
d~ l' dr ~ 

(a) Recherche des solutions du systeme (2) avec la condition aux limites (3) et la condition 

initiale (5) 

(i)k2 = 0, n '*= O. La solution de (8) est R = Arn + Br- n. Mais quand l' = 0, 
r-n -r +00 et donc B = 0. Quant it la solution 6l6mentaire I'll, elle ne satisfait pas it 

la condition aux limites (3), et donc A = 0. 
(ii) k2 = 0, n = O. La solution de (8) est R = A Logr + B. Quand l' = 0, 

Logr -r - 00 et donc A = 0. II reste R = B satisfaisant toujours (3). 

(iii) k2 '*= 0, signe (-) devant k2 dans (8). La solution est R = AIn(kr) + BKn(kr); 
In et Kn 6tant respectivement les fonctions de Bessel modifi6es d'indice n de premiere 
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et de seconde espece. Mais quand r = 0, Kn(kr) -+ +00, ce qui implique B = 0. 
D'autre part In(kr) ne satisfait pas a (3) et donc A = ° aussi. 

(iv) k2 =1= 0, (+) devant k2 dans (8). La solution est R = AJ n(kr) + BY n(kr); 
J n et Y n etant respectivement les fonctions de Bessel d'indice n de premiere et de 

seconde espece. Mais quand r = 0, Y n(kr) -+ -00, ce qui implique B = 0. La condi-

t · l' 't (3) '" (d R) Ak ldJ n(kr)l ° S· ., IOn aux 1m1 es ' s ecnt: -, = --- =. 1 on note J n, m 
dr r~ e d(kr) r~ Q 

la me racine non nulle (m = 1,2, ... ) de la derivee de la fonction de Bessel de premiere 

espece d'indice n, alors, puisque k =f= 0, il faut pour que l'egaliM ci-dessus soit verifiee 

que ke = j' n. m, c'est-a-dire, k = kn, m = j' n. m/e. Pour Ia commodiM de l'ecriture 
on pose, pour m = 0, kn, 0 = 0; il correspond une solution en J n(O) satisfaisant du 
meme coup aux cas (i) et (ii) ci-dessus. 

Tenant compte de ce qui a eM dit sur la decomposition des fonctions U et V sur les 
fonctions propres du Laplacien, les solutions s'ecrivent, en groupant sous Ie meme 
signe somme les termes en ein 'I' et e-in '1': 

U(r, cp, t) = Z Cn, m(t) ein'P In(kn, m' r) 
n,m 

V(r, cp, t) = Z Dn. m(t) ein 'I' In(kn, m' r) 
n,m 

(9) 
n = ... -2, -1,0, 1,2, ... 

m = 0,1,2, ... 

Si on porte les expressions de U et V donnees par (9) dans Ie systeme (2), et si on 
multiplie chacun des membres des deux egaliMs ainsi obtenues par Ie conjugue d'une 
fonction propre d'indice fixe (n, m) et qu'on integre dans Ie do maine D, alors vu la 
proprieM d'orthogonaliM des fonctions propres, la resolution du systeme (2) se reduit 

a la resolution, pour chaque couple (n, m) fixe, du systeme suivant d'equations diffe
rentielles du premier ordre a coefficients constants: 

dCn, m(t) 2 
-~ = aCn, m(t) + bDn. m(t) - IXk n. mCn, m(t) 

dDn • m(t) 2 
-~ = cCn, m(t) + dDn. m(t) - 13k n, mDn. m(t) 

Les solutions de ce systeme sont: 

Cn. m(t) = An. me",'n,mt + Bn, m ew"n,mt 

D n, m(t) = A: n, m e",'n,mt + B' n, m e","n,mt 

ou w' n, m et w" n, m sont les racines reelles distinctes ou imaginaires conjuguees de 
l'equation caracMristique (10) (on ne tiendra pas compte du cas de Ia racine double 
qui sera considere comme rare puisque survenant pour un ChOlX tres precis des valeurs 

a, b, c, d, IX, 13, k 2n, m), 

(a - IXk2 n, m - w) (d - f3k2 n, m - w) - bc = ° (10) 

-
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et ou les coefficients An, m, A' n. m, Bn. m et B' n. m sont lies par les relations: 

(a - iXk2n. m - W' n. m) An. m + bA' n. m = 0 

(a - iXk2 n. m - W" n. m) Bn. m + bB' n, m = 0 
(11) 

Les solutions generales s'ecrivent finalement: 

U(r, cp, t) = Z (An. m ero'n, mt + B n, m ero"n, mt) ein <P J n(kn. m . r) 
n,m (12) 

V(r, cp, t) = Z (A' n. m ero'n, mt + B' n. m ero"n,mt ) ein <P In(k n, m' r) 
n,m 

Les solutions trouvees doivent aussi satisfaire it la condition initiale (5) (perturbation 
quelconque it l'instant initial), c'est-it-dire: 

U(r, cp, 0) = 'Z (An, m + Bn. m) ein <P In(kn, m' r) = f(r, cp) 
n,m 

V(r, cp, 0) = Z (A' n. m + B' n, m) ein <P J n(kn• m . r) = g(r, cp) 
n,m 

En multipliant chacune des egalites precedentes par Ie conjugue de l'une des fonctions 
propres relative it un couple (n, m) fixe (conjugue note ici h*n, m(r, cp) pour simplifier) 
et en integrant dans Ie do maine D, on obtient, compte tenu de la propriete d'ortho
gonalite des fonctions propres: 

An, m + Bn, m = 

ID h*n, m(r, cp) f(r, rp) dO" 

j~ h*n, m(r, cp) hn. m(r, cp)~ 

ID h*n, m(r, cp) g(r, rp) dO" 
A'n,m+B'n,m= ~~~--~~~~~~~~--

j~ h*n. m(r, cp) h n, m(r, cp) dO" 

(13) 

La resolution de (11) et (13) permet de calculer les coefficients An, m' Bn, m' AT n, ill 

et B' n, m· 

(b) Recherche des solutions du systeme (2) avec la condition aux limites (4) et la condition 
initiale (5) 

Le methode utilisee est la meme qu'en (a). On arrive pour U et V it des solutions 
qui s'ecrivent exactement comme en (12). La seule difference est que k n, m = jn, mle 
ou j n, m est la me racine non nulle de la fonction de Bessel J n (et non de sa deri vee) ; 
de plus m ne peut prendre la valeur zero. 

( c) Rupture d'homogrmeite 

L'equation cara cteristique (10) a une propriete importante. En effet, dans l' ensemble 
des racines Wn. m relatives it toutes les valeurs possibles du parametre discret k n. m, 
il en existe au moins une, relative it un couple (no' mo), dont la partie reelle est plus 
grande que celle de toutes les autres. Comme kn, m = k_n. m (puisque j' n, m = 
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j' -n, m et que ju, m = j_n, m), il y aura, dans Ie cas ou cette racine est reelle, deux 
termes dans les sommes (12) con tenant cette plus grande racine; si on convient dans 
(12) que Re(w' n, m) ~ Re(w" n, m) (avec Re = partie reelle), ce seront les termes en 

w' no, mo et en w' -no. mo = W' no, mo· Dans Ie cas ou c'est une racine complexe dont 
la partie reelle est la plus grande, il y aura dans (12) qllatre termes relatifs it celle-ci; 

deux relatifs au couple (no, mol (puisque Re (w'no, mol = Re (w" no, mol) et les deux 
autres homologues relatifs au couple (-no, mol. La figure 1 represente, pour un 
choix arbitraire des constantes a, b, c, d, <x, (3, et e, un exemple de variation des 
racines de l'equation caracteristique (10) en fonction des valeurs discretes du para
metre k n, m (exemple pris dans Ie cas de la condition aux limites (3) et en prenant 
n ~ 0 puisque k n, m = k_n, m). 

Dans Ie cas ou la plus grande partie reelle des racines de l'equation (10) est negative, 
alors Ie systeme est stable et, it partir d'une perturbation initiale, il a tendance it 
revenir, d'une maniere oscillante ou non (suivant que cette plus grande partie reelle 
est relative it une racine complexe ou it une racine reelle) sur l'etat d'equilibre et 
d'homogeneite stable U = V = 0 (ou X = Xo et Y = Yo). Par contre, dans Ie cas 
ou cette partie reelle est positive, alors dans les sommes (12) les termes relatifs it celle-ci 
domineront, it partir d'un certain laps de temps, tous les autres qui pourront etre 
negliges en comparaison (propriete de l'exponentielIe); Ie systeme est instable et sous 
l'action d'une perturbation initiale quelconque de l'etat d'homogeneite il a tendance 
it s'en eloigner d'une maniere oscillante ou pas. II y a rupture d'homogeneite. 

On ne considerera pas dans tout ce qui suit Ie cas du systeme s'eloignant de l'homo
geneite d'une maniere oscillante, oscillation it laquelle il n'a pu etre trouve de signifi
cation dans Ie cadre morphogenetique fixe au debut de cette etude. Aussi, la rupture 
d'homogeneite ne sera envisagee que dans Ie cas ou la plus grande partie reelle de 
toutes les racines de l'equation (10) est relative it une racine reelle positive, comme 
dans l'exemple de la figure 1. En regroupant dans (12) les termes relatifs it -n et it 
+n sous Ie meme indice n ~ 0, U et V peuvent s'ecrire it partir d'un certain laps de 
temps (en notation reelle et en notant simplement w' n, m la plus grande racine reelle 
positive de l'equation (10) relative it un unique couple (n, m)): 

U(r, ({i, t) '""" Aew'n,mt In(kn, m' r) cos (n({i - J) 

V(r, ({i, t) ~ Bew'n, mt J n(kn, m . r) cos (n({i - b) 

En resume on a, en revenant aux concentrations des corps X et Y, les resultats 
suivants: 

Dans Ie domaine cellulaire D limite par Ie cercle de rayon e, les concentrations. 
de deux corps X et Y supposees assujetties au processur physico chimique donne 
par Ie systeme (1) et les conditions aux limites (3) ou (4), sont initialement dans 
un etat d'equilibre et d'homogeneite (Xo' Yo)' Si it ce meme instant initial une 
petite perturbation quelconque affecte Ie systeme (condition (5)) et si a, b, c, d, 
<x, (3 et e sont tels que la plus grande des racines (notee w' n m) de l'equation carac
teristique (10) est reelle et positive, alors les concentrations X et Y tendront, 
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a partir d'un certain laps de temps, a s'eloigner de l'etat d'homogeneiM (Xo' Yo) 
de la maniere suivante: 

= + eOl n, mt J n(kn, m • r) cos(ng; - ~) [X(r, g;, t)] [Xo] [A] , 
Y(r, g;, t) Yo B 

(14) 

n nombre entier positif ou nul 

Avec la condition (3), m entier ~ 0 

pour m > 0, kn, m = j' n, m/e; j' n, m etant la me racine non nulle de la 
derivee de la fonction de Bessel J n. 

pour m = 0, kn, 0 = o. 
Avec la condition (4), m entier> 0 et kn, m = h, m/e, ou jn, m est la me 
racine non nulle de J n. 

1 
A, B et !5 constantes avec B = b (co' n, m + (Xk2n, m - a) A 

2. Configurations emergentes. Interpretation morphogenetique 

Comme indique au debut de cette etude, on travaille dans l'hypothese fondamen
tale qui suppose l'existence, pour chacune des cellules embryonnaires du domaine D, 
d'un etat seuil (Xs, Y s) qui est tel que lorsqu'il est atteint ou depasse il declenche 
dans la ou les cellules concernees, une differenciation ulMrieure orienMe dans une 
certaine voie. Les fonctions F(X, Y) et G(X, Y) du systeme (1) sont considerees par 
hypothese comme non lineaires en X et en Y, et la validiM du modele est basee sur 
l'existence d'un etat d'equilibre non homogene stable, noM [XI(r, g;), YI(r, g;)], 

nouvel etat d'equilibre vers lequel tendront les concentrations X et Y en s'eloignant 
de l'etat d'equilibre d'homogeneiM instable (Xo' Yo) sous l'action d'une perturbation 
initiale. Ainsi, l'image d'une structure emergeant de l'homogeneiM dans Ie domaine 
cellulaire D, devrait etre donnee en toute rigueur par la carte des points de D qui sont 
tels que XI(r, g;) ~ Xs et (ou) YI(r, g;) ~ Y s, suivant qu'on s'inMresse a X et (ou) a Y. 
lci, travaillant au voisinage de (Xo' Yo)' l'etat (Xl' Y1) ne peut etre atteint. Toutefois 
la forme (14) des solutions permet tout de meme de comprendre Ie mecanisme de 
rupture d'homogeneiM et surtout de montrer comment Ie systeme s'eloigne de cette 
homogeneiM en donnant une image de la configuration naissante, et ceci sans expIi
citer les fonctions F et G, ce qui est evidemment tres inMressant puisqu'il n'est pas 

. necessaire dans ce cas de faire des hypotheses sur la nature biologique des morpho
genes X et Y et par la-meme sur la nature exacte des reactions chimiques mises en 
jeu. Ainsi, en utilisant les solutions (14), si on trace la carte des points dans Ie domaine 
cellulaire D ou un certain seuiI de concentration fictif arbitraire a eM atteint ou de
passe, alors on obtient l'image d'une configuration naissante (ceci en choissisant cet 
etat seuil assez voisin de l'etat (Xo' Yo) pour rester dans Ie domaine de validiM des 
solutions). La forme de cette configuration ne depend que du couple (n, m) selectionne 

-
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Fig. 2. Configurations emergentes dans If cas de la condition aux 1imites (3). 2a: (n,m) = (5,1). 

2b: (n,m) = (17,1). 
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Fig. 3. Configurations emergentes dans Ie cas de la condition aux limites (4). 3a: (n,m) = (5,1). 

3b: (n,m) = (17,1). 3c: Dahlia. 
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comme correspondant a la plus grande racine reelle positive de l'equation caracMri

stique (10). 
Parmi tous les couples (n, m) possibles, ceux pour lesquels (n > 1; m = 1) sont a 

l'origine d'une collection de configurations geometriques naissantes qui ont attire 
tout particulierement notre attention. La figure 2 montre deux exemples de (n, m)

pattern8 relatifs aux couples (n = 5; m = 1) et (n = 17; m = 1), dans Ie cas de la 
condition aux limites (3). X et Y ayant des roles symetriques, on a choisi de ne repre
senter que les structures en X (une tentative de distinction entre X et Y sera envi
sagee plus loin). Les zones hachurees regroupent les points du domaine pour lesquels 
X;?: Xr (Xr seuil fictif) a partir d'un certain laps de temps. Les figures 2a et 2b 
ont eM obtenues a partir de la solution (14) en fixant arbitrairement Xo' X r, A, 0, 
w' n, m, t et e pour ne faire apparaitre que des exemples de variation spatiale de la 
concentration du morphogene X (les valeurs j' n. mont eM prises dans une table). 
La figure 3 represente deux exemples de structures pour les memes couples (n, m) que 
ceux de la figure 2, mais dans el cas de la condition a ux limites (4) ; la figure 3 c montre 
a titre d'illustration l'allure de la section transversale d'une tige de Dahlia. 

En gardant bien a l'esprit ce qui a eM dit en I et II sur Ie bien-fonde d'un modele 
local, d'une part, et sur la generaliM de l'approche proposee, d'autre part, quant 
a l'emergence d'une structure vasculaire primaire dans un territoire merisMmatique 
homogene (ici represenM simplement par Ie domaine bi-dimensionnel circulaire D), 
nous pouvons constater que les structures represenMes sur les figures 2 et 3 presentent 
une analogie certaine avec les structures vasculaires primaires simples des tiges de 
DicotyIedones et de Gymnospermes (aspect Ie plus courant des faisceaux libero
ligneux disposes sur un seul cercle vus en section transversale). Ceci, bien entendu, au 
niveau d'une comparaison tres schematique (analogie de contour et de disposition) 
et statique. En fait l'uniM anatomique que constitue Ie faisceau libero-ligneux pri
maire est formee de proto et metaxyleme, de proto et metaphloeme, et de cambium. 
De plus, la dynamique de la mise en place de ces differents tissus est complexe du 
point du vue spatial et temporel. Aussi Ie modele propose, avec ses hypotheses de 
travail tres simples, ne peut pretendre expliquer la diversiM de ces tissus ni la dyna
mique de leur mise en place. Les zones hachurees des figures 2 et 3 peuvent etre 
interpreMes comme delimitant tres precocement dans un milieu homogene des amas 
cellulaires destines potentiellement a la vascularisation. En d'autres termes, Ie 
(n, m}-pattern naissant est la toute premiere ebauche du plan d'organisation de l'appa
reil conducteur qui »reserve« tres precocement dans un territoire merisMmatique 
embryonnaire sub-distal, des zones cellulaires dont Ie contour et la disposition sont 
ceux des futurs faisceaux libero-ligneux (la toute premiere esquisse d'un plan geome
trique). L'eIaboration de la structure fine des faisceaux aiasi que l'eventuelle modifi
cation de leur disposition n'entrant pas dans Ie cadre du modele propose. 

Les couples pour lesquels (n = 0; m ;?: 0) donnent naissance, suivant les valeurs 
de l'indice m, a des configurations geometriques qui se presentent, soit sous la forme 
d'un cercle plein central de rayon egal ou inferieur a celui du do maine D, soit sous la 
forme d'un anneau plus ou moins epais de meme centre que D, ou de plusieurs anneaux 
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concentriques, avec eventueUement un cerole plein central. Ce type de structure 
presente une analogie avec celIe d'une proto stele ou d'une siphonostele. D'autre part, 
l'emergence de cette sorte de configuration dans un territoire meristematique em
bryonnaire peut, dans un tout autre ordre d'idee en sortant un instant de la vasculari
sation proprement dite, fournir une approche sur l'origine de la separation en assises 
cellulaires concentriques distinctes dans l'apex, comme l'epiderme, Ie cortex et Ie 
cylindre central. Cette breve incursion hors du cylindre central, seul objet de l'analyse 
proposee, est faite pour montrer que l'origine meme de la delimitation du cylindre 
central peut a son tour aussi bien etre expliquee par un processus physico-chimique 
analogue a celui propose pour la vascularisation: deuxieme systeme de constituants 
X' et Y' par exemple, sans interaction avec X et Y, la rupture d'homogeneiM de ce 
deuxieme systeme etant supposee intervenir avant celIe de l'autre. 

Les couples restants, c'est-a-dire (n = 1; m = 1) et (n ;;0: 1; m =1= 1) sont a l'origine 
de configurations geometriques caracMrisees par la perte d'analogie avec les struc
tures vasculaires reelles. Au couple (1,1) correspondrait dans la nature un seul faisceau 
excentre par rapport a l'axe caulinaire: une telle structure est difficilement observable 
dans la nature. Quant aux couples (n ;;0: 1; m =1= 1), illeur correspond toute une famille 
de structures devenant, pour un indice n donne, de plus en plus complexes au fur et 
a me sure que l'indice m augmente. La valeur de m donne en fait Ie nombre de ceroles 
sur lesquels les faiseeaux ont disposes. Par exemple, au couple (5, 2) correspond une 
Rtrueture constituee de cinq faisceaux disposes sur un premier cerole et de cinq autres 
faisceaux disposes sur un deuxieme cercle plus interne, en alternance avec les fais
ceaux du premier cercle. Mais, bien qu'une telle disposition se recontre dans la nature, 
Ie contour de ces faiseeaux theoriques devient de plus en plus in forme au fur et a 
meRUre que l'indice m augmente (et meme deja pour m = 2). 

Ainsi donc, les differents couples (n, m) consideres sont a l'origine de configurations 
parfois conformes, parfois non eonformes, a celles observees dans la nature. II sera it 
vain, pour tenter d'expliquer cela, d'echafauder, sur la base du modele, des conjec
tures sur l'occurence ou la non occurence de certains 7-tuplets (a, b, c, d, <x, p, e) 

qui sont responsables du couple (n, ill) selectionne, car rappelons Ie, nous travaillons 
dans Ie cadre de l'approximation lineaire. II reste cependant, que l'interet du modele 
propose reside en ce que les structures les plus simples qu'il est capable d'exhiber, 
(n > 1; m = 1) et (n = 0; m;;O: 0), sont justement les plus simples effectivement 
observees dans la nature. D'autre part, les solutions (14) ont eM donnees pour les 
conditions (3) et (4) qui sont les deux principales conditions aux limites habituellement 
introduites dans les travaux portant sur les phenomenes de diffusion. Iln'a pu etre 
trouve de criteres biologiques permettant de faire un choix sur l'une ou l'autre de ces 
conditions dans Ie contexte du cylindre central vasculaire. 

Jusqu'a present, les analogies effectuees ont prioritairement porte sur des struc
tures vasculaires primaires de type caulinaire. En effet, si on excepte Ie cas des 
configurations (n = 0; m ;;0: 0), ou la notion de olassement en structures caulinaires 
et radiculaires n'a pas grand sens, il reste que les structures (n > 1; m = 1), dans 
une comparaison de contour et de disposition, ont ete trouvees comme correspondant 
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a une structure de type caulinaire chez les Gymnospermes et les DicotyIedones. En 
effet, on remarque tout d'abord que Ie contour des zones hachurees des figures 2 et 3 
n'est pas conforme a celui presente habituellement par les faisceaux liberiens et ligneux 
primaires vus en section transversale dans une racine representative de Gymnosperme 
ou de DicotyIedone. De plus, l'appareil conducteur de la racine comprend typique
ment, dans les ensembles vegetaux consideres, un certain nombre de faisceaux ligneux 
alternant avec autant de faisceaux liberiens, alors que dans la tige les faisceaux 
liMriens et ligneux sont superposes (faisceaux liMro-ligneux). Toutefois, nous pensons 
tout de meme que l'emergence dans un territoire meristematique homogene de n 
faisceaux liMro-ligneux superposes (tige) ou de n faisceaux liMriens et ligneux alternes 
(racine), aVec les memes symetries, ne peut etre que Ie resultat du meme type fonda
mental de processus morphogenetique. En effet, si on ne se preoccupe plus de l'ana
logie de contour des faisceaux et qu'on porte exclusivement notre attention sur 
l'analogie de leur disposition, Ie modele propose est capable de dist.inguer entre les 
structures caulinaires et radiculaires, si on prend en compte Ie jeu respectif des deux 
morphogenes X et Y. 

Dans les solutions (14), les coefficients A et B relatifs respectivement aux concen
trations des substances X et Y, bien que lies a la perturbation initiale aIeatoire, sont 

aussi lies par la relation B = t(W' n, m + lXk2n, m - a) A. A un 7-tuplet (a, b, c, d, 

lX, /3, e) correspond un (n, m)-pattern et aussi une valeur precise pour l'expression 

t(W' n, m + lXk2n , m - a). Si cette expression est positive, les coefficients A et B, 

bien que pouvant prendre des valeurs quelconques positives ou negatives (suivant la 
perturbation initiale consideree), sont de meme signe. Si cette expression est negative, 
A et B sont de signes contraires. Si on considere maintenant, non seulement Ie (n, m)

pattern en X (X ~ Xr), mais aussi Ie (n, m)-pattern en Y (Y ~ Y r), les deux configura
tions naissantes dans Ie domaine cellulaire D, auront, soit une disposition superposee, 
soit une disposition alternee, suivant que A et B sont de meme signe ou de signes 
contraires, c'est-a-dire suivant Ie 7-tuplet considere, sans egard a la forme particuliere 
de la perturbation initiale a l'origine de la rupture d'homogeneite. Aussi, on peut 
interpreter differemment les resultats precedents en precisant un peu plus la signifi
cation des corps X et Y. Dans Ie pattern naissant, les zones qui sont telles que X ~ Xr 
(respectivement Y ~ Yr) peuvent etre interpretees comme delimitant tres precoce
ment dans un territoire meristematique, des amas cellulaires destines potentiellement 
a donner ulterieurement du xyleme seul (respectivement du phloeme seul); si par 
contre, ces zones precoces sont telles que X ~ Xr et Y ~ Yr, alors elles sont destinees 
a donner ulterieurement du xyleme et du phloeme. Ainsi donc, les (n, m)-patterns en 
X et en Y de type superpose ou alterne, peuvent etre interpretes, a la lumiere de cette 
signification suppIementaire donnee aux morphogenes, comme de type caulinaire ou 
radiculaire. II faut noter que la qualite de caulinaire ou de radiculaire d'une configu
ration est quelque chose de reproductible, puisque ne dependant que du 7-tuplet 

.. 
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caracMristique du systeme et non de la forme particuliere de la perturbation initiale. 
A cet egard on peut emettre l'hypothese de l'occurence d'une caMgorie de 7-tuplets 
dans la tige, et d'une autre caMgorie distincte dans la racine. 

3. Relation taille - structure 

II a eM souligne que la taille d'un meristeme est un des facteurs qui controlent 
Ie nombre de parties (tissus ou organes) qu'il peut produire, taille et complexiM allant 
dans Ie meme sens. Le modele propose sur l'emergence d'une structure de type vas
culaire primaire possede cette importante proprieM de liaison taille-structure. 

Pour la clarM du texte, reportons nous a l'exemple de la figure 1. Sur la courbe 
donnant les racines Wn, m de l'equation caracMristique (10) en fonction du parametre 
discret kn, m = j' n, mle, la plus grande racine est relative au couple (3,1) donnant un 
(3, I)-pattern. La courbe continue reliant les points (kn, m, Wn, m) est une courbe 
fictive tracee pour une variation supposee continue du parametre » k « et ne depend 
pas de e; eHe ne depend en fait que de a, b, c, d, IX et fl. Seule la position des points 
(kn, m, Wn, m) sur cette courbe depend aussi du rayon e. Admettons que la position 
de ces points, dans Ie cas de l'exemple de la figure 1, soit relative a un rayon e = (.11; 

c'est Ie cas en particulier du point (k3'l> W'3,I)' Si on considere maintenant un rayon 

e2 > eI' alors la position des points (kn, m, Wn, m) varie sur la courbe fictive; en fait 
il y a glissement vers la gauche sur cette courbe de tous ces points puisque j' n, mllh 
> j' n, mle2 (sauf pour Ie point relatif a k = 0). Ainsi, a partir d'une certaine valeur 
prise par e2' ce ne sera plus Ie couple (3,1) qui correspondra a la plus grande racine 
de l'equation (10), mais Ie couple (4,1), qui sera a l'origine d'un (4,1)-pattern de com
plexiM superieure. De la meme maniere, en considerant un rayon e2 < ev on aboutit 
a l'effet inverse: complexiM (0,1) inferieure. D'une maniere generale pour un rayon e 
croissant uniformement, on par court successivement des structures de complexiM 
croissante. II faut toutefois remarquer qu'au fur et a me sure que Ie rayon e croit, 
on peut parfois recontrer des structures (n = 0; m ;? 0) ne verifiant pas exactement 
cette loi relativement aux deux structures qui lui sont immediatement adjacentes 
(bien que suivant globalement cette loi). Par exemple sur la figure 1, 1 a structure 
(0,1) s'intercale entre la structure (2,1) et la structure (3,1). II n'a pu etre propose 
d'interpretation a cela; d'ailleurs la complexiM d'une configuration (n = 0; m ;? 0) 
peut etre difficilement comparee aux autres. II reste cependant que les structures 
(n > 1; m = 1), c'est-a-dire ceHes presentant une analogie avec Ies structures vascu
Iaires primaires typiques des Gymnospermes et des Dicotyledones (caulinaires ou 
radiculaires, avec les reserves precedemment faites pour ces dernieres), suivent· 
rigoureusement une loi de correlation taille - complexiM. 

Cette relation taille-structure peut aussi etre consideree comme etant a l'origine 
meme de la rupture d'homogeneiM du systeme, si on convient que la situation d'homo
geneiM initiale est une configuration de complexiM minimum. L'analyse qui a eM 
effectuee suppose qu'a l'instant initial Ie systeme se trouve dans un etat d'equilibre 
d'homogeneiM instable. Or dans la nature biologique, du fait de la permanence des 
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perturbations, il est assez improbable de recontrer un systeme instable. On ne peut 
que recontrer des systemes qui deviennent instables it un certain instant, et c'est 
justement cet instant qui a ete choisi comme initial dans l'analyse. Pour expliquer 
comment Ie systeme peut devenir instable, TURING invoque la presence d'un catalyseur 
C (enzyme) entrant eI]. jeu dans les reactions chimiques decrivant les interactions entre 
les morphogenes X et Y: it la suite d'une augmentation continue de l'enzyme C 
(toujours present en faible concentration), il arrive un moment ou Ie systeme primi
tivement stable bascule dans l'instabilite. Cette vision d'un enzyme generateur 
d'instabilite n'est toutefois paR la seule possible. En effet, en reprenant Ie meme 
raisonnement qui vient d'etre fait au debut de ce paragraphe sur la figure 1, on 
remarque que pour un rayon du domaine (II suffisamment petit, tous les points 
(kn, m, Wn, m) peuvent se trouver situes it droite du point B (sauf, Ie point relatif it 
k = 0, qui ne joue aucun role ici) puis que kn, m = j' n, m/(!~. Dans ce cas toutes les 
parties reelles de l'equation (10) sont negatives, ce qui implique que l'etat d'homo
geneite et d'equilibre (Xo' Yo) est stable. Par contre, en considerant successivement des 
rayons (! de plus en plus grands, il existe un rayon (12 > (Iv tel que certains des points 
(kn, m, Wn, m) se trouvent maintenant situes dans la partie superieure de la courbe 
continue comprise entre les points A et B. Dans ce cas Ie systeme devient instable, 
il y a rupture d'homogeneite et emergence d'une configuration dans Ie do maine cellu
laire D. On peut ainsi emettre l'hypothese, en restant toutefois tres prudent car Ie 
domaine D n'est que bi-dimensionnel, que c'est cette correlation taille - Rtructure 
qui pourrait etre it l'origine du declenchement du plan d'organisation vasculaire 
primaire. En effet, que ce soit dans les tiges ou dans les racines, Ie diametre d'un 
meristeme terminal croit en general au fur et it me sure qu'on s'eIoigne du sommet, et 
la propriete precedente, qu'on pourrait appeler dans ce cas particulier, relation 
»taiIle - rupture d'homogeneite «, pourrait expliquer pourquoi la toute premiere 
ebauche du plan d'organisation vasculaire ne se rencontre qu'it partir d'une certaine 
distance du sommet. 

En conclusion, ces quelques lignes extraites des travaux de TORREY (1955) suffisent 
it elles seules it resumer l'essentiel de nos hypotheses de travail et des resultats obtenus: 
»Two major conclusions were reached from these observations. First, the primary 
vascular tissue pattern in 0.5-mm. excised pea root tips does not result from inductive 
influences of the older mature vascular tissues upon the newly formed cells produced 
by the apical meristem as was maintained by JOST (1931/32) but arises as a product of 
the activity of the apical meristem. Second, the determination of the radial arrange
ment of the primary vascular tissues appears to be related to the dimensions of the 
apical meristem at the time of pattern inception. « 

Resume 
Un ,ysteme de reaction-diffusion de type Turing peut constituer une voie d'approche pOE sible 

du phenomene de la formation de la structure vasculaire prima ire dans les meristemes apicaux 

des vegetaux. Le modele ed capable de distinguer entre structures caulinair€s et racinaires. 

II est discute de sa propriete de correlation taille - structure souvent observee en morphogenese 
vegetale. 

-
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