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RESUME :

On donne ici un algorithme de morphogenése qui simule les modifications
opérées dans la farme des feuilles durant leur croissance. L' algorithme mo-
délise dans sa premiére partie la croissance de chacune des cellules qui con
tituent 1a feuille (alimentation, accroissement, division, état stat1onna1re
La seconde partie mod&lise la croissance globale (rangement, lissage). L'or-
ganisation du mouvement des cellules et 1a détermination de leur forme pos--
térieufe font intervenir un algorithme du type Nuées Dynamiques.

SUMMARY :

An algorithm of morphogenesis is given here that simulates the modifica-
tions operated in the form of tree leaves during growth. The ajgorithm model:
in the first part the individual growth of every cell (nourrishment, growth,
division, stationnary state). The second part models the global growth (orde-

ring, smoothing).Celles mouvement ant their later form are simulated with the
aid of the Dynamic Clusters Method.
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INTRODUCTION

=

Ce travail est consacré & la morphogénése végétale et plus concrétement
3 1'évolution de la forme des feuilles durant leur croissance.

Une &tude approfondie des formes en &volution a &té faite par THOM (1972}
A part le modéle théorique présenté par le naturaliste d'ARCY THOMPSON (1917)
dans son ouvrage sur la croissance et la forme, on trouve dans la littérature
quelgques mod&les concernant le développement des plantes, en particulier 1'ac-
tivité de certains types de tissus végétaux, 1'apparition de feuilles autour.
de la tige, ou leur croissance.

Parmi ces moddles nous pouvons citer les proposés par FRANQUIN (1972,

19743 et des modéles gui utilisent les grammaires, proposés par LINDENMAYER

(1975,1977), ROSENFELD et JOHNSTON (1970,1971), et d'autres auteurs.

Le mocéle présenté ici considére le développement de la feuille en par-
tant de 1'eévolution de ses é&léments primitifs, les cellules.

La premiére partie de 1'algorithme de morphogéndse mod&lise la croissance
de chacune des cellules de la feuille (alimentation, accroissement, division,
état stationnaire). La seconde partie modélise la croissance globale (range-
ment, Tissage). g

Le mouvement de 1'ensemble des cellules, conséquence de leur accroisse-
ment, est pris en considération par 1'algorithme. Une application, dans le
cas continu, de la méthode des. Nuées Dynamiques de DIDAY (1971) permet 1'or-
ganisation de ce mouvement et la détermination postérieure de la forme des
cellules.

Les paramétres qui permettent de développer ces processus, basés sur des
hypothéses biologiques peu contraignantes, concernent, pour 1'accroissement
de chague celiule, sa situation par rapport aux sources de "nourriture" et
aux autres cellules ainsi gque des considérations sur son dge. Un seuil de
la surface atteinte aprés accroissement et une limite d'&ge conditionnent la



divisfon. L'état stationnaire est 1ié & 1'dge de la cellule. La localisation
et 1a forme des nouvelles cellules dépendent essentiellement du voisinage.

Cependant, force est de négliger les paramétres extérieurs au modéle et
qui ont néanmoins une grande influence dans 1'évolution de la feuille, tels

~ -4

que les conditions climatiques, la qualité de 1la nourriture, 1'exposition &
1a lumiére, et d'autres conditions d'environnement dont la botaniste n'ose-

rait pas se séparer. .
Le modéle est détermihiste, les probabilités n'intervenant nulle part.

Bien entendu, une telle simulation de cette forme naturelle ne peut se

-

réaliser que par osrdinateur vu le nombre €levé de calculs a faire.



CHAPITRE 1. LE MODELE. INCIDENCE BIOLOGIQUE ET ANALYSE MATHEMATIQUE

L'évolution de 1a forme de Ta feuille est un phénoméne de crois-
sance collectif : les cellules interagissent les unes sur les autres.

L'algorithme de morphgénése simule cette évolution dés son ini-
tialisation.

La croissance de chacune des cellules qui constituent la feuiille
est simuiée dans le Pas 1 et ia croissance globale dans le Pas 2.

On trouve une pré@sentation générale de cet algorithme par SIMON
et CRAIGNOU (1978). '

Les détails de 1'algorithme sont &tudids dans les paragraphes sui-
vants dans un cadre biologique, qui est & T'origine du mod&le, avec une ana-
lyse mathématique des résultats lorsqu'il y a lieu. L'aspect informatique
proprement dit est développé dans le chapitre 2.

- L'algorithme de morphogénégse simule les modifications opérées dans
Ta forme de la feuille. Lorsque sa forme ne ce modifie plus la feuille a la

forme finale, et si la feuille continue & grandir elle le fait de fagon-homo-
thétique. '

Voici 1'algorithme -
Pas 0 (initialisation) Partir d'une celluie initiale ; 1 : =1, N : =1,

PAS 1 ({crodssance <individuelle} Pour chaque cellule i, 1 51 ¢ N,

faire :
a) ldiuisden) Calculer son potentiel Wy 5 s M. < W fixé aupara-
vant, division en deux cellules et N : = N+ 1, sinon suite.

b) fa£xmentatéon} Augmenter']a densité de la cellule.



¢) {accroissement) Augmenter la surface de la cellule pour re-
trouver la densité initiale.

PAS 2 (cwdssance g&abaﬂe) Pour toutes les cellules, faire :
a) (nangement) Ranger “au mieux" les cellules. I1 en résulte
une nouvelle position pour chacun de 1eurs centres de gra-

A

vité.

b) (£issage) Effacer les frontiéres ; calcul des nouvelies from-
tiéres. -

cj S'i1 existe une cellule susceptible de grandir aller au PAS |
sinon FIN.

Pour certaines finalités les botanistez ne considérent une feuille que
lorsqu'elle est assez grande pour la mesurer.

Lorsque 1°'algorithme de morphogénése Lommenue, an considére que
la cellule a déja une certaine taille. C'est pourquoi on s$'interroge avant
tout sur la possibilité de sa division. D'ailleurs le seuil du potentiel, W
est fixé expérimentalement de telle fagon que la cellule se divise i la pre-
miére itération du programme.

Le mot "d1v1s1on" est employé ici par abus de langage. Sa signi-
f1cat1on est clarifige en 1 7.

Quelques fois Te mot "croissance" signifie }'accroissement propre-
ment dit de la cellule, mais Torsqu'il en est ainsi i! n'y a pas d'ambigUité

-
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.2.1. Parties de la feuille

st

Une feuille de Lilas (Figure 1.1) mresente une lame plate
arrondie, & bord presque régulier 2, le jimbe, et un partie Tingaire p, le
Déticie, qui attache le iimbe & Ta tige. Dans la feuille de Ficaire (Fi-
gure 1.2) Ta base du pétiole est apiatie et enveloppe 1la tfge d'une gaine g -
limbe, pétiole et gaine sont les trois parties de la feuille.
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1. Lilas 2. Ficaire 3. Tabouret

FIGURE 1

Mais toutes les feuilles ne sont pas pétio)éeé, par exemple le

Tabouret (Figure 1.3).

Dans ce travail j'appelle "Feuille" ce que le commun des mortels
entend par 1&, & savoir : le limbe,et c'est cette partie de la feuille qu'il s'a-
git de modéliser. '

1.2.2. Forme du limbe

Le limbe peut avoir des formes diverses ; 1a feh111e est simple
quand le limbe est formé d'une seule piéce attachée au pétiole. La feuille du Li-
las, la feuille de 1'Orme (Figure 2.1), 1a feuille du Chéne (Figure 2.2) sont sim-
ples, ainsi que celie du Cresson du Pérou, mieux connue comme Grande Capuéine, dont
le pétiole vient s'attacher au milieu du limbe (Figure 2.3).

Beaucoup de feuilles sont composées, car le limbe est formé de
plusieures piéces, ou folioles, s'insérant 1ndépendamment 1'une de 1'autre sur le
pétiole. La feuille du Marronnier (Figure 2.4) a généralement 7 folioles qui s'in-
sérent cote i cbte & 1'extrémité du pétiole.
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1. Orme 2. Chéne 3. Capucine 4. Marronnier

FIGURE 2

Les morphologistes qui étud%ent les liens phylétiques entre
les feuilles simples et Jes feuilles composées ont des points de vue diffé-
rents :

‘a) une feuille simple peut dériver d'une feuille composée (“fusio-
nists") ; ‘

b) 1a feuille simple, par une lobation de plus en plus marquée, a
donné 1a feuille cdéposée ("splitters").

CUSSET (1969) a fait une &tude approfondie de ce probléme.

Le modéle simule les feuilles simples avec un certain de-
gré de lobation.

1.2.3. Nervures

Toutes Tes feuilles présentent des nervures. Ce sont des
trajets préférentiels suivis par les substances.
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2. Muguet

FIGURE 3

I1 y a souvant une nervure médiane qui prolonge le pétiole
et divise le limbe en deux parties, des nervures principales, encore assez
apparentes, et de fines nervures secondaires, pouvant former un réseau 3 peine
perceptible & 1'oeil nu. Les nervures principales s‘attachent & la nervure
médiane. ’ '

_ ; ‘

La figure 3.1. représente la nervation de la feuille du
haétre. Les petites nervures reticulées n'ont été représentées que'sur une
partie du limbe.

I1 y a des feuilles qui ont une nervation paralléle ; les
nervures principales.s'attachent toutes & la nervure médiane en deux points,
le sommet et 1a base du limbe. C'est le cas du Muguet (Figure 3.2).

L 'ensemble des nervures constitue le réseau des échanges de
matiéres organiques entre les cellules et entre la feuille et la plante.
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Des etudes trés complétes concernant 1'€épaisseur de la feuille ont
été réalisées sur Nicotiana par AVERY (1933) et sur Xanthium pennsylvanicum
par MAKSYMOWYCH (1973). Leurs résultats peuvent étre généralisés a la plu-
part des feuilles de Dicotylédones simples et de morphogéndse basipdte
(CUSSET (1969)).

L'épaisseur de la feuille est presque invariante et définie par un
nombre relativement petit de couches de cellules et ce nombre est d&terminé
au début du développement de 1a feuille. Cette dimension est négligeable par
rapport 3 la surface de la feuille.

Ainsi, la croissance de 1a feuille sera modélisée seulement dans
deux dimensions, la largeur et la hauteur. ¢ .

Une feuille dans Ta nature n'est pas tellement symétrique par rap-
port @ 1a nervure médiane. Mais on va supposer qu'elle 1'est, dans le modéle.

. La symétrie permet de limiter la modélisation & la croissance de la
demi-feuille. : ’

Pour 1'analyse mathématique on choisit la nervure médiane comme
1'un des axes coordonnés et la base du Timbe comme origine des mesures.

Une raison de ce choix est que les feuilles de Nicotiana, Xanthium
et d'autres espédces &tudiées sont d'orientation basipéte, c'est-d-dire les
divisions cellulaires vont cesser d'abord dans le sommet et ensuite dans- les
parties basses de la feuille.

Mais i1 aurait &té indifférent de choisir le sommet du T1imbe comme
origine des mesures car & tout instant sa position est connue.
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On suppose que le temps est une variable discréte et une unité de

temps correspond & une itération du programme.

1.4. Caractinisation des cellules

-t =" - - - - " T W= o = = —— -

Dans les é&tres vivants "Omnia ex cell

Les cellules, éléments primitifs ou non définis de la feuille, ont
une forme ; ce sont les unitds morphologiques du modéie.

Une feuille est un ensemble de cellules qui ont des caractéris-
tiques différentes selon les activités qui leur sont propres, ainsi les cel-
Tules qui forment les nervures ne sont pas 1dent1ques a2 celles du mésophylle

tissu qui est entre Tes nervures).

La naissance d'une cellule correspond a sa localisation dans 1'es-
pace. '

Come il est dit dans 1'article de SIMON et CRAIGNOU (1978), i1 est
hors de question de chercher & reproduire exactement les cellules vivantes.

" 11 s'agit plutdt de reproduire leur croissance globale. Pour cela on consi-

dére des "cellules opérationnelles" (CO), 1esque11es rappelent seulement de

s

loin les cellules vivantes.

Une CO ref]éte un ensemble de cellules naturelles.

Une telle CO est décrite par sa naissance, son accroissement, son
déplacement, sa division et son état stationnaire.

Pour un motif de simplicité on a adopté pour les CO la forme res-
tangulaire.

D'autres formes plus proches de la réalité sont celles suggérées
par SIBSON (1978) et malgré les problémes de programmation i1 serait intéres-
sant de les étudier un jour.
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Une CO est déterminée par les coordonnées de ses sommets :

- bas gauche : (BGX, BGY)
bas droite : (BDX, BDY)
haut gauche - : (HGX, HGY)
haut droite : (HDX, HDY)

Ces coordonnées sont exprimées en nombres entiers dans le modéle.

La CO est Timitée par des frontiéres :

abscisse de 1a frontigre gauche : BGX
abscisse de la frontiére droite : BDX
ordonnée de ia frontiére inférieure : BGY
ordonnée de la frontiére supérieure : HGY

1

Soit COi, i un nombre donné i la CO dés sa naissance. Au cours de
1'algorithme de morphogénése i croit de 1 & N. Pour cette cellule, soient

- la largeur Ly = BDXi - BGXi
- la hauteur H; = HGY; - BGY
- la surface S; = L. x H, ’

1 1
BGX; + BDX,  BGY, + HGY

le centre de grévité ¢ = (‘ 5 , 5 )

A un moment donné l1a cellule a une certaine masse m; donc, si p

est sa densité en ce moment, m; = p X Si'

Puisqu'il est possible de choisir des unités de surface ¢onvenab1es,’
on peut faire p = 1 et 1'appeler la densité initiale. o

1.5, Crotlssance des cellubes

Dans la suite du texte 1'ensemble des substances de croissance, in-
clus les facteurs trophiques, sera appelé "nourriture”.
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Lorsqu'il y a apport de matiére et a11mentation, la densité de la
COi augmente de Api. Cela implique 1'établissement d'un nouveau flux métabo-
lique et 1'installation d'un nouveau régime.

La nouvelle masse sera m'i = (p + Api) X Si‘

La cellule grandit, et Torsqu'elle occupe une nouvelle surface s';

-

sa densité est ramenée & p et, 3 ce moment, m'i =p X S'i.

Si on appelle Aq le facteur de croissance en largeur et Yy le fac-
teur de croissance en hauteur, la nouvelle largeur est A{Li, 1a nouvelle hau-
_— _

teur est “iHi et S ;= xiLi X “iHi'

Ces facteurs de croissance ki et Uy, propres d chaque cellule, sont
obtenus par e rapport des densités (p + Api)ﬁp, ou, ce qui est &quivalent,
par '

m'i m'1
i 1
Ay = m‘T = ;éT = z - = :.1
i ™ i i
S8

Une des deux inconnues de 1'équation %iui =1+ QApi/p) sera déter-
minée de fagon quasi arbitraire et la valeur de 1'autre inconnue en dépendra
par cette relation. |

S'il n'y a qu'une seule celiule, sa forme d'origine est carrée et
elle grandit en 1a conservant avec Ai = M.

Les cellules qui par la suite seront sur 1a nervure médiane, n'ayant
pas de contraintes, grandiront aussi avec des facteurs Ai et u; égaux.

I1 se peut que dans la nature ceci ne soit pas tout & fait vrai, car
ces cellules peuvent subir les contraintes de la croissance des cellules si-

tuées de 1'autre cOdté de 1a nervure médiane.

Par contre, lorsqu'une cellule est entourée par d'autres, la liber-
té de sa croissance est conditionnée par celles-ci. :
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Une CO, qui, se trouve entre deux nervures latérales principales,
qui servent comme référence aux sources de nourriture, restera tout au long
de sa vie entre ces deux nervures.

Soit AH Hp le rapport des densités de la COH. Hp est calculé en
“ fonction de 1a moyenne des facteurs u des CO situes sur la nervure médiane .

Ah est calculé ensuite en fonction de la valeur de Up -

Ainsi le facteur A est déterminant pour la forme de la région
entre les nervures qui entourent la celiule et, en conséquence, pour 1la
forme de la feuille toute entiére. ‘

Donc, la position de la CO dans le 1imbe, et plus particuliérement
sa position par rapport aux sources de nourriture, est un des &léments qui
entrent dans le calcul des facteurs de croissance A et p. '

Lorsqu'une cellule vivante est adulte, et ce n'est pas une question
de sénescence, elle n'absorbe pius que la nourriture dont elle a besoin pour

1 £

sa vie et ses fonctions.

Si la COi n‘accepte de la nourriture que dour "subsister", Api=0
et Aiui‘= 1, ce qui implique Ap =My = 1l etla COi ne grandit plus, i.e., il
n'y a aucun variation des dimensions de la COi. Au moment ol 11 en est de
méme pour toutes les CO, la forme de la feuille est sa forme définitive.

Le phénbméne de "non-nécessité" des substances de croissance est si-
mulé & 1'aide d'une limite concernant 1'age des cellules. Au deld de cette limite -
Ai =y = 1, indépendamment de la localisation de 1a cellule. Ainsi 1'dge est
1'autre &lément qui détermine les facteurs de croissance A et u.

BUIS, LARPENT et AUVITY (13974) ont étudié certains de ces faits con-
cernant la croissance.

La valeur moyenne du facteur de croissance p mentionng plus haut,
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est inspirée de BUIS, BRIERE et LARPENT (1976) qui ont analysé le r8le de

4 facteurs d'origine apicale responsables des relations croissance-ramification
dans le cas du protonéma de Cératodon purpureus, ainsi que 1'effet d'un:autre
facteur d'origine basale.

PR | P EpSupiaupuip P Ut Uit ghagug A puagighgu gl Sy 4

Quand on dit qu'il y a injection de matiére on considére que cette
matiére provient non seulement des &léments absorbés par les racines de la
plante mais aussi de celle qui est &élaborée par les cellules (ces de la pho-
to—synthéée) et &changée via les nervures, bien que cette derniére ne soit
pas explicitée d'une autre fagon dans le modéle. '

Soit Ap(CQi) = Ap; la quantité de nourriture susceptible d'étre
"profitée" par une CO donnée, abstraction faite de son age et de la quantité

-----

de nourriture nécessaire pour conserver la densité initiale p.

Dans ce modéle Ap; est fonction inverse de la distance du centre de
gravité ¥ de 1la COi a quelques points privilégiés : les sources de nourriture.
$'i1 n'y en a que 2, situés & la base et au sommet du 1imbe, Ta valeur de Ap
pour chadue COi dépend de-1a distance de ci-a ces sources. S'il y en a da-
vantage, et jusgu’a 20 sources sont admissibiﬁs par programme, la valeur de
Bpy dépend seulement de la distance de c{ aux deux points source les plus

proches.

Soient k et k+1 Tes points source les plus proches du centre de

gravité C; (Figure 4). On a

Ap; = ak + ak+1
1 ai,k ai,k+l

ol di,k est la distance de c; au point k et di,k+1 sa distance de ¢; au point

'k +1. a, et LI sont des nombres réels appartenant & un intervalle [1,l4a].
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k+1 |

FIGURE 4

Les coefficfentS'ak et LI pésent dans 1a vitesse de croissance
de chaque cellule et ainsi, dans sa division éventuelle, et globalement
dans la vitesse d'accroissement du nombre des cellules.

a, et donc a, et LR doit étre suffisamment grand pour qu'il'y

ait division de quelques CO & chaque itération et tel que les CO ne se di-
. visent pas toujours en 4 dans la méme itération. ay gt 3y, Ne sont pas for-
cément les mémes pour toutes les CO.

. Ces coefficients sont fixés de maniére que, au début du dévelop-
pement Te temps moyen de g&nération des cellules au sens de MALTHUS (1798),
c'est-d-dire la période moyenne pendant laquelle la population se double
soit égale & une unité.

Au début i1 y a 2 sources de nourriture, au sommet et & la base.
Au fur et a mesure de la croissance de la feuille, des nouvelles sources
sont disposées réguliérement le long de la nervure médiane.

- Bien entendu, les sources peuvent &tre disposées différemment et
leur influence autre que la proportionnalité inverse a@ une distance. La loi,
ici additive peut étre d'un autre type.



11 est nécessaire de noter que la Toi de Weber-Fechner fait cor-

respondre a une excitation E une réaction f(log E), et cette loi pourrait
peut-étre mieux s'adapter & notre probiéme.

Si on admet a, = 0, o4 dépend seulement de la distance du C; a
un point source, et s'il y a au plus 2 sources, ce point est le sommet du
Timbe.

De méme, si CI 0, Ap dépend seulement de la distance du Cy a
1a base du limbe Jorsqu'il y a au plus 2 sources éventuelles de nourriture.

La localisation des sources est connue & chaque instant. Ce sont
les origines des nervures principales que nous avons repéré comme entourant
une cellule donnée.

On dit que la COi est de niveau k+1 si 1'ordonnée cy; du C; est
entre les ordonnées des points source k et k+1.

FIGURE 5 ‘ | ~ FIGURE 6
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Dans la figure 5, 1la COh est de niveau 2, 1a Coplest de'niveau 3,
la COS est de niveau 6.

Dans certains types de feuille, il y a des cellules dont 1'ordonnée
du centre de gravité est inférieure @ 1'ordonnée du premier point source.
Dans ce cas, le niveau de la cellule est 2. Dans la figure 6, la COt est de

niveau 2.

1.7, Divisdon Cellufaine

La cellule vivante est un champ trés complexe d'énergies de plu-

=

sieures sortes y compris 1'énergie 1ide & la surface.

Le phénoméne de division cellulaire est nécessaire pour garder i
peu prés constante la relation entre surface et masse et pour restaurer 1'&-
quitibre entre 1'énergie 1iée & la surface et les autres &nergies du systéme.

Un résultat immédiat et remarquable de ces principes est la ten-
dance des cellules d'une méme région d s'@loigner trés peu d'une certaine
taille moyenne et par conséquent & avoir une limitation absolue d'&tendue.

On peut sipu]er ces fait§ en considérant comme fonction du poten-
tiel de 1a cellule Te moment d'inertie par rapport & son centre de gravité,
1.é., 1'intégrale du produit de 1'élément de masse de la CO par le carré de
la-distance de 1'élément au centre de gravité}

Soit w; le potentiel de 1a C0.. (Figure 7).

avec m = pS, donc dm = pdS et H.
C. r ds 1
2 | N
ws =Q/’ reds
54 L

i

puisque p = 1 ; i1 vient _
Figure 7
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x +y )dx dy = 1 (LS + HY)
1
>

La division a lieu lorsque le potentiel de 1a CO dépasse un certain
seuil wo, ce qui tient compte & la fois de sa taille et de sa forme.

Ceci modélise 1'ensemble des mitoses des cellules biologiques dé-
crites.par la CO. En biologie nous avons plutdt un schéma comme le suivant :

co €0 co!

j""r" -
—

— > divisions
En conséquence, "division d'une CO" signifie “résultante -de la di-

:vision des cellules biologiques décrites par la CO".

Le seuil du potentiel, W, est fixé dans le modéle de ﬁaniéré que
Je tableau nécessaire pour le graphe de la feuille encombre le moins possi-
ble la mémoire et que Te graphe reste lisible. Mais i1 n'a pas d'incidence
dans le probléme morphogénétique.

La division se fait perpendiculairement & la plus grande dimension.
Autrement dit, Torsque la cellule vivante se divise, les deux noyaux résul-
tants se situent sur 1'axe le plus long en préservant un certain équilibre.

Une nouvelle frontiére se forme et sépare les deux noyaux. Les
tailles des nouvelies cellules ne sont pas forcément égales.

I1 est &vident que cette inégalité conduit & un décalage dans le
temps nécessaire pour atteindre la surface seuil et en conséquence leurs
nouvelles divisions ne seront pas probablement simultanéés.
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LUCK H.B. et LUCK J. (1976,1977) ont &tudié e comportement de 1'al-
‘gue Chaetomonpha Linum et en ce qui concerne la mitose ils ont conclu que
lorsque une nouvelle cloison se forme dans la cellule “mére", délimitant
ainsi deux cellules "filles” de largeurs inégales, la plus grande se situe
du cbté de la cloison la plus "dgée" de la cellule mére.

MITCHISON et WILCOX (1972) ont étudié le comportement de 1'algue
bleue Anabaena. Dans cette algue, si une cellule est la cellule fille & gau-
che (resp. & droite) d'une division, lors de sa propre mitose sa fille &
gauche (resp. a droite) sera la plus petite des nouvelles cellules. De telle
sorte que, au bout d'un certain temps, les cellules sont disposées comme
dans la figure 8, oi la fléche part de la cloison plus récemment formée.

)
=R

i

e ey o e e e )

FIGURE 8

BROWN (1976), DALE (1976) et LYNDON (1976) ont largement étudié la
division cellulaire dans les. plantes plus complexes. I1s n'ont pas défini
d'dge pour les cloisons ni déterminé un coté ol Ta nouvelle cloison se forme
de préférence. \

Dans ce modéle, aprés division, 1a numérotation des nouvelles cel-
lules, implantées dans la place occupée par la CO qui se divise, est telle
que la CO située la plus a gauche, ou Ta plus basse, dans le systéme de coor-
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‘données garde le numéro de son "ancétre", et 1'autre porte Te numéro NT+1,

NT étant le nombre total des CO de la demi-feuille au mohent de la dijvision.

L'expression des coordonnées des sommets de la CO par des nombres
entiers s'adapte bien & cette division.

Soit, par exemple, 1a cellule opérationnelle k, de hauteur H et
largeur L. Aprés division, il vient

CAS1 :L>H
H Cellule k weip | Cellule | Cellule "
k NT+1
L : [L/2] LL/2)

ol [L/2] est la partie entiére de L/2. La nouvelle frontigre est perpendicu-
laire & 1'axe horizontal. ‘

CAS 2 : L <H

‘Cellule !
NT+1 H - [H/2]
H Cellule k
Cellule
K [Hr2]
L L

-

La nouvelle frontiére est perpendiculaire & 1'axe vertical.

CAS 3 : L =H

La numdrotation et 1a localisation de la nouvelle frontiére se font
comme dans le CAS 2.
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Si dans le CAS 1, L (resp. CAS 2 et 3, H) est pair, les CO issues
de la division ont des Targeurs (resp. hauteurs)'égales, cas plausible aus-
si dans la nature.

En cas d'inégalité, 1a CO la plus petite est donc la plus & gau-
che, ou la plus basse.

REMARQUE : On peut faire intervenir dans la division une probabi]ité telle
que la cellule 1a plus petite ne soit pas forcément la plus bas-

se ou la plus & gauche. Ceci ne serait contraire & aucune théo-
rie et ne pose aucun probléme dans le modéle.

L'age d'une cellule est 1i& au ngpbre>de divisions de ses ancé-
tres. Le décalage dans le temps nécessaire pour atteindre 1a surface seuil de
division des deux cellules issues d'une, induit des différences d'age dans les
lignées cellulaires. Ce décalage se répercute dans le clone cellulaire.

Dans le modéle, a la naissance, la CO a "1'4ge" de la CO "mére"
plus 1. '

A part1r d'un certain nombre de d1v1s1ons 1es besoins de nourritu-
re sont diminués et la €O ne grand1t plus.

Le nombre de mitoses des cellules d'une feuille est un nombre moyen
plutdt que un maximum absolu. Et ce n'est pas le méme dans toute la feuille.
'On est ainsi naturellement amené 3 distinguer dans le modéle les régions ba-

=

sale, médiane et apicale et & fixer une limite d'age propre & chaque région.
I1 se peut que dans la région apicale, par exemple, les mitoses

aient cessé et qu'il y en ait encore dans la région basale, comme i1 se passe
sur Xanth&um
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Si la taille de 1a CO est telle que son potentiel est supérieur au
seuil wo, mais en méme temps la limite d'dge est atteinte, la CO ne se divi-
se plus. La taille de Ta CO excéde un peu la taille moyenne et 1'&tat de la
€O devient stationnaire.

1.9, Differencdation
Dans tous les organismes vivants les cellules se divisent et crois-
sent et beaucoup d'entre eux montrent une différenciation, i.e., des cellules
originaires du méme génotype peuvent différer non seulement en taille mais
aussi dans leur structure et leur activité.

Les processus de division, croissance et différenciation sont dis-
tincts et peuvent é&tre étudiés séparément, mais les relations entre eux sont
trés complexes. .

Probablement 1'aspect le plus significatif de 1a différenciation
est que la cellule est libérée des restrictions imposées par la nécessité
de se diviser, au moins provisoirement.

Les cellules différenciées vont acquérir les caractéres morpholo-

giques propres a leurs fonctions ou & leur genre de vie.
By N

Les divisions cellulaires inégales sont un facteur important de la
différenciation.

Les paramétres utilisés dans le modéle ne semblent pas suffisants
pour décrire la différenciation.

L'ensemble des cellules qui forment par exemple les nervures ne sont
pas distinguées des autres cellules du limbe. '

Si on suppose la différenciation des nervures plus tardive que la
modélisation et "nervure" signifie "trajet procambial ou future nervure”, §1
est possible de distinguer les “points'préfépentie]s situés & 1'origine des
nervures principales” qui sont dans le modéle des "points sources de nourri-
ture" .
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"Une fois que leurs divisions ont cess&, les cellules qui bordent
la feuille peuvent devenir plus grandes que la moyenne.

La tentation est grande de modéliser la différenciation en utili-
sant 1'état stationnaire. Mais le processus de différenciation est rever-
sible et aprés quelques modifications 1a cellule peut se diviser encore.

Naturellement une cellule différenciée peut arriver @ un état
stationnaire comme les autres.

En ce qui concerne la différenciation, je préfére pour 1'instant
avouer une lacune dans le modéle que faire une simulation peu fondae.

DYER (1976) a .etudié les modifications et "erreurs" de la division
cellulaire en relation avec la différenciation. '

1.10. Vitesse de Croissance

L'activité mitotique, nombre et rythme des divisions cellulaires,
dépend du type de tissu et du type de feuille.

Cette activité est 1iée aux valeurs prises par la fohction d'ali-
. X
mentation Ap pour les CO des feuilles de chaque espéce.

La description de Ap comporte des coefficients 3, et 2.1 dont les
valeurs font que Ta CO devient plus ou moins vite suffisament importante
pour se diviser. '

Si on. regarde 1a croissance globale de 1a jeune feuille comme &tant
approximativement exponentielle, on a

Rt
od N est le nombre de CO présents aprés le temps t, NO le nombre initial de

CO au temps to et R la vitesse relative, ou spécifique, d'augmentation du nom-
bre de CO. D'ot :
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in N =1nN0

On a aussi
_ 1 dN

R=xat

et dans 1T'intervaile [tl, t2] la valeur moyenne de Ta vitesse relative de
croissance est donnde par

Ce resultat est applicabie indépendamment de la relation entre N

i)

’-
Lorsque la croissance est exponentielle les valeurs de R sont cons-
tantes, et pour le cas N, = 2 Ny on a

in 2

t=-x

avec t le temps moyen de génération des cellules qui est constant pour les
valeurs constantes de R. : !

D'ol, lorsque 1'incrément du nombre de cellules est exponentiel
le temps moyen de génération des cellules est aussi constant. Mais une re-
Tation exponentielle peut &tre vérifiée si une proportion constante de cel-
lTules, pas nécessairement toutés, continue & se diviser, ou si une propor-
tion variabie se divise par exemple deux fois de suite (pendant 1a méme

itération dans le modé&le).

Dans le premier cas, le rapport entre le temps de génération des
cellules -pour les cellules que se divisent- et le temps moyen de généra-
tion des cellules est constant, mais il n'en n'est pas ainsi dans e deu-
xiéme cas.
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Donc, l'ana]yée de cette croissance exponentielle exige une in-
formation sur la proportion des cellules qui se divisent et 1'augmenta-
tion du nombre de cellules particulier 3 chaque itération, plutdt que des
valeurs moyennes.

Dans le modéle 1'augmentation du nombre des CO a lieu sdans au-

cune interférence tant qu'il y a des points source de nourr1ture d engen-
drer, c'est-a-dire au debut du développement.

Aprés, lorsque 1'age des CO intervient, certains CO qui ~autrement
se diviseraient ne le font pas. Par conséquent, le taux d' augmentat1on du
nombre de CO décroit graduellement et tend vers Zéro,

Aprés analyse des résultats on a que la proportion p des - co qui
+ se divisent @ chaque itération (t = 1) est une fonction négative du temps
telle que

comme les fonctions suggérées par VERHULST (1838), ol B est une constante
comprise entre 0 et 1. 4 _ s

Le développement de eX &tant .

1 2

X _ X X Bt _
=] +'TT + 7T + ..., 0nae "« 1+ Bt

et alors les valeurs de p doivent gtre toujours inférieures & 0.5, c'est-
d-dire moins de 50 % de la population présente au début de 1'itération va
se diviser.

Puisque la valeur maximum de p est 1, 1a fonction

1
P = ¢

e

satisfait également aux conditions du modale.



Aprés 1'arrét général de la croissance, c'est-d-dire lorsque 1e
nombre de CO de la feuille ne peut plus augmenter, on a une cguggetcomme
celle de la Figure 9, qui correspond & la fonction y = A/(l+e 1
A est la taille de la population lorsque celle-ci ne grandit plus, . qui
est une sigmoide & point d'inflexion y = A/2, courbe qui a &té déduite des
expériences réalisses sur Minabifis Jalapa L. par BARTHOU (1978) et sur

Cannabis sativa par LACOMBE (1978).

) ot

- ———

Courbe de 1'augmentation
du nombre des cellules

~ny 3>

A

3
FIGURE S

Lorsque 1a plante n'est pas cuitivée dans des conditions normales,
la courbe de croissance globale de 1a feuille est moins réguliére que celle
" de 1a Figure 9. Ce cas a &té &tudié par MARCELLIN-SALDANA (1979) sur des
jeunes plantes de Mafs.

Dans un organisme queiconque la vitesse de la croissance est fonc-
tion de 1'4ge. Le maximum est atteint dans la premiére é&tape de la vie.
Aprés la courbe décroit doucement (Figure 10).
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e , Courbe de Ta vitesse de croissance

FIGHRE 10

Tard dans la vie, lorsque 1'organisme devient plus petit par des
¢ circonstances diverses, la vitesse de croissance devient négative.

Ceci est équivalent & permettre aux facteurs de croissance de
prendreé des valeurs dans 1'intervalle [0, 1) et aux cellules de rétrécir
- ou de disparaitre. Mais ce n'est pas le cas dans le modéle.

Le processus de croissance dans la feuille est considaré irréver-
sible. La taille maximale ne peut pag diminuer. s

1.77. RoLe de fa Vitesse de Croissance dans Lo Probbeme Moohogenitique

.Dans un organisme le changement de la forme peut étre une consé-
quence d'un changement de grandeurs (masse, surface, ...) et, puisque le
mouvement de la matiére est fait dans un laps de temps, on est amené-a dé-
terminer 1'incidence de la vitesse de croissance sur la forme de la feuille
dans le modéle.

La forme des CQ résultantes de la division est indépendante de la
vitesse & laquelle la CO atteint la taille qui permet la division -et aussi
indépendante du seuil en Jeu pour la division-, en conséquence, sur 1'unité

marphogénétique la vitesse de croissance n'est pas significative.
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Chaque région de la feuille peut avoir. une vitesse de cro-issance
spécifique.

On observe dans 1e modéle que 1'age moyen des CO est atte-int a
peu prés en méme temps par la plupart des CO d‘une méme région. Ainsi, 1'ar-
rét de croissance se fait par blocs de CO et non pas une a une.

Les résultats obtenus par le programme montrent que si une région.
A a une vitesse de croissance nettement supérieure & celle d'une région'B,
la région A s'arréte de grandir plus vite que la région B et tandis que B

continue sa croissance, ies changements opérés en A sont négligeables.

La forme finale de A plus B est sensiblement 1a méme que la forme

obtenue lorsque les vitesses de croissance de A et B restent voisines.
La vitesse de croissance, région par région, n'a donc pas trop d'in-
cidence dans la forme finale.

Considérons maintenant le rapport des vitesses de croissance globale
i des temps différents.

Si ce rapport est constant meme si 1a feuille grandit globalement,
*sa forme reste 1a méme ; si le rapport change, des modifications dans 1la
forme de la feuille ont &té opérées. '

Durant la croissance de 1'ensemble des co, 1a localisation de cha-
que CO est modifiée non seulement & cause des nouvelies dimensions prises
pendant son accroissement mais aussi & cause des déplacements subis par les
€0 qui 1'entourent.

La trajectoire suivie par la CO pendant ces mouvemenis est donnée
par les.coordonnées d'un point de 1a.CO tout au long de sa vie.
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La Figure 11 représente les trajectoires des 10 premiéres CO enre-
gistrées par 1'algorithme de morphogénése pendant les 10 premiéres jtéra-
tions, dans un cas particulier, & partir de 1'apparition des CO comme é&lé&-
ment de la feuille. '

Comme repére de la trajectoire on a pris pour chaque C0 Te sommet
bas gauche, dont les coordonnées sont dans le tableau annéxé & la Figure 11.

On observe que les CO situées sur la nervure médiane, 1, 2,.5 et 7,
y restent tout au long du développement de Ta feuille.

Les courbes ne se coupent pas dans 1'espace. Leur allure est sig-
moidale. La trajectoire de 1la COl, étant une droite, satisfait de facon trivia-
le aux observations sur les sigmoides.

Les points d'inflexion des sommets dont les abscisses sont égales
présentent un certain alignement. Observer, par exemple, les trajectoires
des CO 1, 5, 2 et 7.

Les CO, et CO; sont dans la bordure de la feuille et peuvent se
déplacer vers le bas.
2 $ :
. A cause de la symétrie, i1 est &vident que les CO situdes & égale
distance de la base et du sommet du limbe garderont toujours cette équidis-
tance, ce qui permet de “complater" le graphé de Ja feuille, et qui est

fait dans quelques.exemples.

Ces trajectoires ca]ca1ées s'accordent bien avec les trajectoires
obtenues par des intéressantes expériences réalisées sur Nicotiana Tabacum L.
par JEREMIE, CUSSET et BARJOLLE (1977).

Cette constatation, faite a postériori, permettrait de penser que
1'algorithme de morphogénése représente bien la réalite.



TABLEAU DES TRAJECTOIRES DES CELLULES 1 A 10.

~JOWR: I i 2 . ; ; : :
~lw: 1o 3 i 4 05 i6 7

CELL -

s
o
<
..o.. .
o

1

2w N
[an]
w
[eo-]
o

Ot

o
W
& lo » o |lvw N o lo
>
o w»m o e
o))
o
(o)
o
o

o
—
~
.
.’;‘
(o)
fan)

. 13. 2. 15.

© o oo o oo o & |o
o o o lo o o lw w

(=2}
(o] Q o [ SO o Q o o

10

o O o jo o ©
W
o

o ~N O

Yoici les trajectoires :

BoY .
Py , B6X

bt

A o= NN

PYHUNO B Q O =NWH MO ~NW AT

-

2

N4 '//_\6_

123456780910

@)

Itération
fIGURE 11

e




34

CHAPITRE 2. L'ASPECT INFORMATIQUE

hndiated e e e R P ghogog b St bt ioipingretts Do fediegoudlion

La description du modéle a 6té& faite jusqu'ad présent de fagon 3
souligner les observations biologiques qui lui ont servi de base et les quel-
ques conclusions auxguelles on est arrivé aprés 1'étude des résultats.

Nous allons nous pencher sur 1'aspect informatique du modéle.

La premiére partie de 1'organigramme ci-joint, i.e., les chemins
allant du DEBUT & B hormis la boucle concernant la détermination du voisi~-
nage et 1'ordre de traitement, est la synthése de ce qui a 8té exposé au
Chapitre 1. '

La deuxiéme partie, i.e., les chemins allant de B & la FIN, corres-
pond & ce qui sera dit au Chapitre 2, o0 il sera aussi question du voisinage
et 1'ordre de traitement. '

NT . Nombre total de CO & chaque instant.

N : Nombre de CO en jeu au cours de chaque boucle.
W, : Seuil du potentiel. |

W; : Potentiel de la co,.

Age : Nombre de divisions d'une CO & un moment donné.
A : Limite d'age d'une CO. '

A; ¢ Facteur de croissance en largeur de la COi. '
M; ¢ Facteur de croissance en hauteur de ]a»COi.

MND : Methode des Nuges Dynamiques.
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2.2, Traitement des cellules. Voisinage et ordre

Traiter une CO; c'est déterminer son accroissement, sa nouvelle
forme, sa nouvelle localisation dans 1'espace et sa division éventuelle.

Au début, le nombre total de CO, NT, est 1, comme il a &té déja
dits - -

La densité imitiale p de la COi,'i = 1, est augmentée de Bp, ce
qui lui permet de grandir jusqu'ad avoir une surface S5 suffisamment impor-

tance pour donner naissance a COi et CONT+1’ et celd jusqu'a ce que COi ait
atteint le nombre moyen des divisions permises dans sa région.

Le nombre d'&léments de 1'ensemble des.CO augmente pendant les
itérations nécessairegApour que toutes les (0 aient 1'age limite. A ce mo-
ment i, 1'évolution de la forme de la feuille sera terminée et le program-
me s'arrétera.

L'ensemble de CO est de cardinal fini, non hiérarchique, en mou-
vement.

Lorsqu'il y a plus de .l &lément on &tablit une relation de voisinage.
N £ N
3 ;

€O, et COp, k # h sont des CO voisines si elles ont en commun une
frontiére ou une partie de frontiére.

Une CO est, en général, entourée de voisines mais les CO qui bor-
nent la feuilie ne le sont pas complétement. '

Les CO sont orientees.

=

cog sera dite voisine @ gauche de coi si la frontiére commune est du

coté gauche de CO; et, alors COi est voisine & droite de COg.
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COb sera dite voisine en bas. de COi si la frontiére commune est du
cOté inférieur de coi et, alors CO,i est voisine du haut de COb.

cop sera dite voisine ponctuelle de COi si 1a frontiére commune
est réduite & un sommet. '

Dans une méme région, 1'@cart entre les tailles des CO n'est pas
trés grand. Ainsi, on admet au plus 3 voisines & gauche de COi, 3 voisines
en bas de CO, et éventuellement une voisine ponctuelle a gauche et en bas,

pour chaque COi.

Or, si 1'écart entre les tailles des CO était plus important et de-
mandait un nombre plus &levé de vbisines, la mémpoire de 1'ordinateur serait
1égéfement plus encombrée mais le temps de calcul resterait presque le méme.
¢

Au fur et @ mesure de 1'accroissement des CO Teur position dans
1'espace se modifie & cause de leur propre déplacement et celui des CO voi-
sines. Ceci est appelé rangement dans T'algorithme. Le voisinage de chaque
CO est susceptible de modifications lors de ces déplacements.

Les nouvelles CO engendrées par 1'algorithme sont numérotées de ma-
niére a conserver la numérotation des CO déja présentes et toutes: les don-
nées qui leur sont liées. Cela permet d'épargner un temps d'ordinateur

qu'une autre numérotation ferait perdre.

Mais cette numérotation ne correspond pas & 1'ordre dans lequel nous
allons les traiter.

Etant donné que Ta croissance est admise en 2 directions seulement,
1'odre de traitement de 1'ensemble des CO est basé sur Te fait naturel qu'une
cellule peut &tre traitée si et seulement si ses voisines & gauche et en bas

ont &té traitées.

Autrement dit, avant de calculer 1'accroissement et la nouvelle lo-
calisation d'une €O nous devons savoir jusqu'ol elle a &té “"repoussé&e” par
ses voisines et les contraintes qui lui seront imposées.

IT est @vident que 1a premiére CO traitée sera la premiére £0 dans



la numérotation &tablie qui n'a pas de voisine @ gauche ni de voisine en
bas. ) |

La CO voisine ponctuelie de COi ne sera considérée que'exception-

nellement car du fait qu'elle est voisine & gauche d'une voisine en bas de
COi elle aura été traitée avant de s'occuper de COi.

Fixer 1'ordre de traitement suppose donc la connaissance du voinage
de chaque &lément et le voisinage est défini sur un ensemble "net" de CO,

c'est-a-dire sans superposition ni espaces vides ou cassures entre elles.

-~

Mais cette situation peut se produire & cause de la croissance iné-
gale des CO et de la restriction sur leur forme toujours rectangulaire.

Si c'est le cas, on efface les frontiéres des CO tout en gardant

leurs centres de gravité et on reconstitue les frontiéres & 1'aide de la
méthode des Nuées Dynamiques. .

Les notions de Topologie utilisées ici répondent aux définmitions
usuelles. Voir par exemple CHOQUET (1973).

La méthode des Nuées Dynamiques de DIDAY (1971) est Jargement
appliquée en classification automatique sur des grands tableaux.

L'ordre de traitement des CO dans 1'algorithme de morphogénése
dépend de la localisation des .CO au début de chaque itération et peut &tre

bouleversé & la fin de 1'itération comme conséquence du mouvement des CO ré-
sultant de leur accroissement.

Si la situation aprés accroissement est telle que 1'ordre de
traitement ne beut pas &tre rétabli car i1.y a des superpositions ou des es-
paces vides entre les €O, on fait appel & la méthode des Nuées Dynamiques,
qui s'avére tout & fait ad&quate pour résoudre notre probléme.
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En effet, 1'idée de 1a MND (Méthode des Nuges Dynamiques) est
la suivante ; étant donné un ensemble d'objets & classer, on choisit un en-
semble de noyaux et, & 1'ajide d'une distance, on fait une classification des
~objets. Ensuite on recalcule les noyaux et, avec la méme distance, on refait
la classification jusqu'; obtenir une solution stable.

La MND est appliquée ici dans le cas continu qui n'est
pas habituel.

+2.3.2. La_méthode_des Nuées Dynamigques

Soit E 1’ensemb1é a classer.

La MND consiste & se donner une fonction de. représenta-
tion g qui associe a une partition de E un ensemble fini de noyaux, et
uﬁe fonction f qui associe les &1éments de £ & une partition. On appTi-
que de maniére alternative les fonctions ¢ et f & partir d'un choix ini-
tial des noyaux. Un critére d'optimisation contrdle le déroulement de 1'al-

. gorithme issu de la MND.

Le probléme fondamental est défini & 1'aide de la notion de
représentation suivante :

Définition

On dit que E est muni d'une structure de représentation si on 1ui associe
un ensemblel et une application D de E x L dans R™.

L est 1'espace de représentation ; chacun de ses &1é&ments
est une "représentation" ; si (x;1) € E xiﬁ,D(x,]) est appelé mesure de
ressemblance de 1'objet x & la représentation 1.

- - —— - =

Dans 1'ensemble des points du plan, Rz, on a k points pri-
vilégiés qui sont 1es'centres de gravité des CO dont on a effacé les fron-
tieres. |
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Les frontiéres de la CO (voir 1.4.) sont sa frontiére au
sens topologique du terme. '

grdénote dans ce qui suit la feuille opérationnelle,
c'est-d-dire la feuille constitude des cellules opérationnelles, et pour
alléger la notation on va utiliser le symbole Ei pour la cellule opéra-
tionnelle i. Pour éviter des ambiglités la largeur sera notée LG et la
hauteur HT.

Soit 1'ensemble des cellules opérationnelles {Ej, 1< 3jskl,
Ej étant un pavé fermé de Rz, donc un espace compact et connexe.

Soit'Fj 1'ensemble des variables, pas forcément minimal,
qui caractérise Ej. Soit

‘?

F=uF..
i J
Fj = {Abscisse de la frontiére gauche, abscisse de la frontiére droite, or-
donnée de la frontiére inférieure, ordonnée de 1a fronti&re supérieure,
centre de gravité, largeur, hauteur, ensemble des voisines a gauche,
ensemble des voisines en bas}.
5 !
Y 4
HGY |—= - — .-
- HT
BGY [|——-—— ]
. N )
t LG |
i !
! 1

Y

BGX BDX X
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Ainsi pour Ej on a :

Abscisse frontiére gauche;BGXj

Abscisse frontiére droite:BDXj

Largeur : LGj = BDXj - BGXj

Ordonnée frontiére inférieure : BGYj

Ordonnée frontiére supérieure : HGYj

Hauteur : HTj = HGYj - BGYj

Centre de gravité : cs = (cxj, cyj) (comme en 1.4)
Ensemble de voisines & gauche : VG(Ej), défini en 2.2.

Ensemble de voisines en bas : VB(Ej), défini en 2.2,

_AVANT 1'accroissement des cellules on a :

K :
N (1)
j=1 '
Epe1 = C ﬁ connexe (3)
R2

i

¥

ol E dénote 1'intérieur de 1'ensemble E.

APRES T1'accroissement des cellules et leur rangement on peut avoir
la situation : '

F.. e
j=1

et les conditions (2) ou (3) NON satisfaites, i.e., i1 peut avoir des super-
positions ou des espaces vides entre les cellules.

Si 1'ensemble {El, cens Ek, Ek+1} satisfait aux conditions
(1), (2), (3), sa situation sera dite optimale.



Ayant gardé les k centres de gravité des k cellules dont on veut re-
constituer les frontiéres, le probléme consiste & partitionner les points de
R2 en k+l classes telles que les conditions (1), (2) et (3) soient satisfai-

tes par {El, cens Ek’ Ek+1}'
Soient

- P 1'ensemble des parties de‘lR2
= Pk+1 1'ensemble de partitions de R2 en k+1 classes {El""’Ek+1}
telles que

k+1
u E. =R2
=1

' ]
Visk, cj ¢ Ej

et vérifiant les conditions (1), (2) et (3).
Soient

-C= {cj, 1<js<k| c; est le centre de gravité de Ej}
-VQj = {c;, =2 | E; e (VG(Ej)l1 VB(Ej))} sous-ensemble discret
de RZ, constitué par les centres de gravité des cellules voisines & gauche

ou en bas de Ej, AVANT la croissance.




uy

Pour chaque j, 1 < j < k, on définit une distance d : Q‘j X C +JR+,
comme suit :

Pour Cj € Qj et cj e Cona

d(ci,cj) = [cxj - cxil DGji si E; e VG(Ej)

d(cs,cq) = |cyj - cyjl = DBji si Ei e VB(E,)

J J

A 1'aide de cette distance on détermine Tes frontiéres des classes
Ej, dans 1'ordre de traitement &tabli avant la croissance, de la maniére
suivante :

b e e e e — - C

X &

B

Détermination de.la frontiére gauche de Ej :

Soit DG, = min DG
TEevs(Ey)

Abscisse de la frontiére gauche de‘Ej :
BGX; = cx; - (DG, /2)

Cette frontiére devient en méme temps frontiére droite de toutes

=~

les cellules voisines & gauche de Ej'
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Détermination de la frontiére inférieure de Ej :

Soit DB, = min DB ..
3h EeVB(E;) O]

Ordonnée de 1a frontiére inférieure de Ej :
BGYJ = cyj - (Dth/Z)

Cette frontiére devient en méme temps front1ere supérieure de
toutes les cellules voisines en bas de E

Les cellules pour lesquelles VG =@ ou VB = @ ont, 3 1a
f1n, une frontiére verticale -ou une frontiére horizontale- manquante, Cette
frontiére sera déterminge par symétrie de 1'autre frontiére verticale -ou
horizontale- par rapport au centre de grav1te.

Nous allons définir maintenant les &léments qui permettent
le déroulement de 1a MND dans le cadre de la morphogénése.

Aprés la détermination des frontiéres des cellules opéra-
tionnelles par la construction précédente, on recalcule 1a nouvelle largeur
LG ., la nouvelle ‘hauteur HTJ et le nouveau centre de gravité c :s pour chaque

j.

La representat1on que nous associerons i une classe sera une -
~forme rectangulaire, définie par (ax, ay) tel que ax . LG = ay . HT avec
max {ax, ay} = 1, et son centre de gravité. '

301tu.1 espace de représentations de R2 tel que chaque &1é&-
ment 1 de L est constitué d'un point p de RZ et d'une forme rectangulaire
fixée par ax et ay.

= (P, ax, ay) € R® x (0,17 x (0,1]
et max {ox, oy} = 1, :



Le

Soit D : P xL - R, La mésUre d'adéquation entre 1'ensemble A & R2
et 1a représentation 2, est D(A,2). '

Définissons 1a distance de a = (ax, ay) e Rz d 2 el, avec
2= (ps x, y)etp=(px, py) par D(a,8)= max{ax|px - ax| , ay|py - ay|}.

La mesure d'adéquation entre A c:RZet €L est alors D(A,1)=max D(a,1)
L aeA .

W
L}

Le minimum de D(A,2) est obtenu lorsque p est le centre de graviteé
de A et 2 1a forme rectangulaire minimale recouvrant A. En particulier,
si A est un rectangle, la meilleure forme qui représente A est sa propre forme
et D(A,.) est minimum lorsque ax . LGA = oy . HTA.

Soit la relation ax . LG = oy . HT. La condition max{ax, ay} = 1 im-
X 3
plique : '

a) Si LG > HT

HT
ax _ HT _ _ HT
W Ppoy=let ax-g -8
b) Si LG = HT
ox . HT _ . . - - _
¥ - 16 1:>ax-qy 1 | HT

LG
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c) Si LG < HT

x _ HT ' LG | Hr
%—=m>1:>ax=1et ay = or .
- Soitl, =L xL x ... xL, k fois. L6

On définit une fonction g : Pk »-lk dite de représentation telle
que g(P) = L, avec p = (Egs «oes E) et L= (Ly, .oy L) tels que pour

1< sk, o(E;) =Ly = (c;5 axg, yy) avec axy . LGy = oyy .'HTi et

max {axi, ayi} = 1.

, _ K
Rappeions que Ek+1 = C% U Eh, donc i1 n'est pas nécessaire de
' h=1 :
R .

¥

le représenter explicitement.
5 LGy HT
En particulier, si A est un pavé de R™, D(A,g(A)) = inf {—?—-; —2—}
St h est un point inférieur & A, D(h,g(A)) < D(A,g(A)).
51 f est un point de 1a frontiére de A, D(f,g(A)) = D(A,g(A))

Si t est un point extérieur & A, D(t,g(A)) > D(A,g(A)).

On définiﬁ maintenant une.fonction f: lk +-Pk dite d'affectation
aux classes de.Rz, qui @ une représentation L = (Ll’ ""lk .“) associe un
élément P = (El’ ces Ek-.) ainsi ‘ ‘

Pour 1 < i sk,
F(Ly) = {p < RZ| 1 = 4, D(p,Ly) < D(pulL )}
E; est le pavé minimal recouvrant F(L;)

En cas d'égalité on associe p ¢ R? d la classe de plus petit indice.

k
P o 2 . .
Comme précédemment, on définit Ek+1 = R_ -621 Eh‘ Mais Ek+1 n'est pas associge

d une représentation de L.
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IT faut noter qu'aprés 1'application de f on obtient des recouvre-
ments. Il peut avoir des ensembles E. et Ej 1= 4, tels que Es n E; = 0.

STEjn Ej =P, la condition (2) est satisfaite.

Si Ei n Ej = P, la situation obtenue n'est pas optimale . selon (1), (2) et (3).

Soit W 1'application de Pk X _!.k +R* telle que

W{P,L) = max D(E;,L.). Autrement dit,
1sizk v
W(P,L) = max (max D(p,Li)).

1<i<k p€E1

West appelé CRITERE car elle mesure 1'adéquation entre une parti-
tion P et 1a représentation de ses classes, L.

Optimiser W est chercher parmi tous les &léments (P,L) € Pk x L
celui qui minimise W. '

k

=

Un a]gorithme du type Nuées Dynamiques consiste & partir d'une so-
{ Tution Vg = (P(O),;L(O)) estimée ou tirée au hasard et & optimiser le critére
W par itérations successives en L(P fixe) en utilisant la fonction de repré-
sentation g, puis en P(L fixé&) en utilisant la fonction d'affectation f, jus-
qu'd 1'obtention.d'une solution stable. L'algorithme conVerge vers une solu-

tion non-optimale dépendant du tirage de départ. La solution est cependant un
optimum local du critére W. ' |

L'algorithme peut se formaliser & 1'aide des suites v, et u. sui-
vantes :



) - En partant de la situation initiale Vo = (P(O), L(O)) avec
P(1) = (P(T) . (1)) et~L(1) = (L(1) L(1)) nous pouvons calculer les
d1fferents termes de la suite, et parler de 1a convergence et de 1' opt1ma11te

de 1a situation A telle que pour un N donné, n >N et Vo = Vpa1e

Pour chaque E., 1 £ j < k, nous avons

(1) (i+1) f (i+1)
Ej Ej

IAND = f 5 g
IAND = une itération de 1'algorithme des Nuées Dynamiques.

Nous avons : ¢

wip(M 1) 1 (n-1)y o rax D(Ei(";l), Li("'l))

= Y =
Yn-1 (Vn-l) 1595k
= max (max D(p,Lgn-l)))
1<i<k peEi(n-l)
v = H(v) = uep(™, Lin)y mx p(e{™, L{n)

max (max D(p,Lgﬁ)))
1sisk peEé")

La suite (u ) de nombres réels est décroissante et minorée par 0,
danc converge (max etant une opération associative, communtative et monotone)
comme le démontrent DIDAY et COLLABORATEURS (1980) dans leur ouvrage sur des
méthodes deé classification issues de la MND,

Une situat{on optiamie au sens du critére W est optimale au sens
des conditions (1), (2) et (3).
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WIS

Si la situation v, est optimale on peut déterminer les nouvelles
relations de voisinage, fixer le nouvel ordre de traitement et poursuivre
1'algorithme de morphogénése. '

Si vn‘n'est pas optimale, c'est souvent & cause d'une incompati-
bilité subsistante entre 1a localisation d'une cellule et celle de ses voi-
sines avant croissance. L'incompatibilité est alors &liminée en se servant
pour la détermination des frontiéres d'une condition supplémentaire concer-‘
nant la cellule en cause, pér exemple son niveau dans la feuille, ou les
frontiéres déja connues de sa voisine ponctuelle, qui est un él1ément de
VG n VB lorsqu‘elle existe.

Si au bout de QUe1ques itérations de 1'AND Ta situation n'est pas
toujours optimale il y a arrét du programme avec le message "AND CONVERGENTE
NON OPTIMALE" et lorsque la détermination des.frontiéres, a cause de 1'ex-
tension d'une frontiére & 1'ensemble des voisines (& gauche ou en bas), donne
des valeurs inférieures & 1 pour la largeur ou la hauteur de la cellule, i1
Yy a arrét du programme avec Te message "ERREUR AND".

~

: Dans ie cas des cellules opérationnelles de la feuille qui
nous occupe, 1'application de 1'AND consiste, en gros, & faire une “redis-
tribution de masse" autour de chaque centre de gravité.

Aprés 1'app1icatjon de 1'algorithme, la taille de quelques CO peut
€tre plus grande que cel?e‘qu'e11es avaient avant. Elles sont ainsi suscep-
tibles de se diviser indépendament de leur dge. Ce phénoméne ne se produit
pas toujours, ni systématiquement sur la méme cellule. Et, a 1'arrét global
de 1a croissance, 1'age de quelques CO peut &tre peu supérieure au nombre
de divisions permise par région (qui n'est donc pas une limite stricte).

Le 1issage de la feuille avec la MND en modifie trés peu le contour,

ce qui Justifie, & posteriori, le fait que nous ayons formalisé le probléme
daps l‘k et P, et non dans Ly, et Prsi
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Le programme modélise deux types de feuilles simples, & savoir,
Je type 1, ol les -feuilles dont 1'origine de la nervure médiane reS;e Le
point le plus bas.de la feuille (Figure 12), et le type 2, ol les feuilles
dont les cellules situées dans la. bordure inférieure peuvent se déplacer
vers le bas (Figure 13).

Tl

FIGURE 12

Feuilles de type 1 '

B, |
. ||

|
1

ik

FIGURE 13
Feuilles de type 2
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On peut &tendre ces résultats aux feuilles composées. Observons
quelques feuilles.

Le Tréfle (Figure 14.1) est la réunion de trois folioles & peu
prés au fiéme stade du développement. Ces folioles sont entidrement séparés -
ce 'qui peut s'exprimer en' disant que Jeur intersection est vide. La modé-
Tisation de chacun de ces folidles est 1a méme.

Quelques autres feuilles (Erable, Figuier, ...) comme celle de
la Figure 14.2, apparaissent comme une réunion de la feuille modélisée, de
type 1 ou de type 2, avec des feuilles de la méme espéce a un stage moins
avancé du développement, et contrairement au cas du Treff]e, ces feuilles
-ou plutdt ces 1obes- ont quelques parties communes ‘dans la base donc leur
intersection est. non vide.

i . ] .

Le Mé?féhhier (Figure 14.3) est aussi. réunion de foIioleé a un
stade différent: du«deve1oppement et 1'intersection de ces folioles est
vide. :

P

2. Figuier ' ) 3. ﬁérrbnnier_

FIGURE 14.
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‘Dans les feuilles composées les &léments latéraux ne différent- pas
essentiellement de 1'&lément terminal. Si les conditions sont favorables, ils
sont susceptibles de prendre le méme développement que lui. L'&1ément princi-
pal exerce une inhibition sur les &léments latéraux et s'oppose a 1eur crois-
sance.

L'auxine semble étre responsable de 1'inhibition des &léments. Des
expériences montrent que les &léments latéraux, qui ne forment pas d'auxine
quand 1'élément terminal est présent, en secrétent dés qu'il est supprimé.

Mais ne sachant pas 3 quel stade du développement, ni comment, on
fait .leur réunion, cette information n'a qu'une petite valeur. Or 1'ignorance
et 1'intuition sont toujours présentes-dans les méandres qui nous ménent & la
connaissance (WATANABE (1969)). '

i
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Le programme est &crit en FORTRAN IV. La vitesse de son &xécution
dépend naturellement de 1'environnement. Sur 1'IRIS 80 de CII, 1'ordinateur
“de INRIA & ma disposition, le temps de calcul pour une feuille de 300 cel-
lules est au.maximum de 4 minutes. Si la feuille a environ 200 cellules le
temps- reste autour de 1,80 minutes. La .taille de mémoire requise est d'en-
viron 32 K mots.

Le programme est enregistré sur bande. I1 peut &tre demandé i
T' INRIA-Laboria sous le-nom de CRAMOR, N° de compte ‘1609 (renseignements
valables & cette date bien entendu). I1 apparait aussi dans ma thése. CRAIGNOU
(1979).

5.2. Exemptes de feullles obienues par £'algonithme

I1 serait trop long de montrer tous les pas d'une exé&cution du pro-
gramme. Les exemples donnés dans ce qui suit peuvent néanmoins donner une idée
des résultats obtenus.

§ ‘ $

L'exemple 1 montre avec quelques détails le déroulement de 1'algo-
rithme de morphogénése. La 58 itération du programme est montrée avec 1'im~
pression du potentiel, du nombre des cellules, points source, voisinage, or-
dre de traitement, moyenne des facteurs u pour chaque niveau et graphe de 1la
feuille avant et aprés croissance et aprés AND. On a aussi les valeurs des -

- facteurs de croissance pour chaque CO ainsi que leur &ge, & 1'arrét du.pro-

gramme .

On peut voir, en particulier, comment le lissage avec la MND modifie,
trés peu le contour. A la fin sont présentées les courbes du nombre de CO et
de vitesse de croissance ainsi que les coordonnées des trajectoires suivies
par un point de chacun des cellules numérotées de 1 & 10.

Un changement des données entraine des variations sous la forme de
la feuille, comme i1 est observé dans les exemples 2 & 9.
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EXEMPLE 1. Quelques ‘@tapes de 1‘a1gor1’tﬁme de morphogénése.

EXECUTION FaLIB |

LE NOMBRE IWITIaL DE CELLULES EST 13
LA FEUILLE EST OE TYPE 2

SONT PERMISES 38 ITERATIONS DU PROGRANME
IL ¥ A 24 POINTS D INJECTION

DIVISIONS PR CELLULEs 6 DANS LA REGION

BASALE
é DANS LA REGION MEDIANE
6. DANS LA REGION aPICALE
LE SEUIL DU POTENTIZL &ST 24.88
COEPFICIENTS DC DELTRO:
' Cicide 1.8 C2¢0m 2.9
C1C2o= 2.4 C2(2>e 2.1
o . C1(3>e 2.8 C2¢Iw 1,7
e L
COORDONNEES DE LA CELLULE INITIALE
CELLULE  ®0x  .BOX- ° BOV WOV
Y [ 4« 8 “
| LA PEUILLE Au STADE INITIAL '
" :
| a—
3
2
1t
LR
-1t
] 19 28 £t 4 0 @
.
T
TOUR NUNERG &
DIVISIONS 1
j= 42 ] 4 8 2 NCm 2% * 4 2 L] ROV( 4o .‘ HDV‘(
LE NOWBRE DE CELLULES @ ETE SUORENTE O 1
MGINTENANT IL ¥ @ 2 CELLULES
| LA FEUILLE avaNT CROISSAHCE: TOUR ‘1
$ 4l
'3 $
st .
@ e
3t .
2..—-‘
Y
- al—.‘
! -1 - " :
) ' - ie 28 I @ sa - e
ORDOMNEES DES ROINTS D INJECTION
POINT 13 6O,
POINT 21 2.
POINT . 3¢ 4.
SOMMET: 21 ® - 2 4 NVe 3 NOVe §
PRUC 2)e 1,63
FHUC 3>e 1.63
La FEUILLE APRES CROISSANCEsTOUR 3
10!
"
ot
7
6! s
5 '
41 L
o ]
Py '
A 0= . - .
bt 33 . x
: 48 7 200 20 49" .59 “

e g



EXEMPLE 1. Suite

TOUR NUMERD 2
LE NOMBRE O CELLULES A GTE AUGMENTE O 2
MRINTENANY IL ¥ & 4 CELLULLS

Ls FTUILLE AVANT CROISSANCE, TOUR 2

aa!
9

a! N
»

& b

g 1

L2 I |

B e

2 v

ar ot

Q bt

bt 3

a8 20 2 48

TOUR NUNERD 3

LE NOMBRE OF CELLULES A ETZ AUGMENTE OE &
MAINTENANT IL ¥V & 48 CELLULES '

LA FEUILLE AVANT CROISSANCE: TOUR 2

4! S
* et '

5 bomue Ll

-yt :
i@ .. 29 36 -9 58

3 EST O€ TYPE 2 4 [ ] ] 2

ORDOMNEES DES POINTS D INJECTION

POINT 43 4.
POINT 21 ° 3,
POINT 3¢ 8,
POINT &1 @, °
POINT S 8.

SOMMET: ¢ 1 & 4 8 18  Wye 3 NOve 3

FHUC D= 4.36
FMUC D» L. 62
PHUC e 3. 78
FNUC e ‘1,63

NDV¢ 30w D DEPVe | 'd4 -3 2
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La FEUILLE APAES CROISSANCE,TOUR 2

4!

1t e
! . emuse
bt 3

10 28 kL 43 ]

LA FEUILLE APRES CROISSANCE,TOUR 3

23!
2w
29¢

' £'<-’—..__EBDBCE vide,

!

71 I 1)

6! L 1

59——-.-.“.

4! Y '

- L] S———

28 e, ?

1! i ¢

[} m————

-3! 5
ie . 28 T3 48 se

LA FEUILLE APRES ANDITOUR %

23!

200

19!

10 emnmas
are !
16! !

5¢ o——
34! ! H
“4Q Y et !
ES- R !
a1 !
N1 { emanay
LI !
’I——-‘ l ]
? [
6! S————
B ¢ ey 1]
L3 !
- 1 —aem——a
2 emanns
ES '

e! S——

10 .
1@ 28 20 « ']

ON R eMPLIDUE L ALGOR] THME DES MUEES DVNANIOUES
La cuss‘lnﬁaﬂan a ETE FAITE 4 FOIS



" EXEMPLE 1. Suite
VTOUR NUNERO 4
DIVISIONS

LE HOMBRE DE CELLULES A ETE AUGHENTE DE 21
MAINTENGNT IL ¥ @ 21 CELLULES .

LA FEUILLE avAaNY CROISSANCEs TOUR ¢

221

21!

20t

ES 4]

4 8 bememeeny

¥4 2N B

16 bwmeoas

38! ! emeae

14! ! H !

L3 nmemasmeny

E L T
44 dmovmms ! ?
20! ! emee
9 ! [
B Omcntmand | )
L4 I R R
6! H o
S pntnes P}
LW L
3! ! ewmeme
FI o e L
154 LI
o Lamabenad
b 3

a8 20 30 49

TOUR NUMERO S

_SOTENTIEL DE CHAQUE CELLULE TOUR 3

Idm

8o
1I>=
168>=
23w

44
L4
L 43
P<
P<
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EXEMPLE 1. Suite.

LISTE DU VOISINAOE, Tour S
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VEC Si1de 2%
UPHC ®ou 7

UPHC  9)w. 43

YO< 18vlde a4
VBt 18s3)e 33

Vo< Lled)wm 2
&5 K A mas D

2 X A PAS DE
V3¢ 22600= 23

VOl 23elde 3
i3 M A Pas DR

VPHC 12)e 3

VOC 24ei0w 22
VBC 1a4idn 32

VOC 1Seids G
VB¢ 25e80m 2
veeg zs»- 12
16 N A Pn§s DE
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EXEMPLE 1. Suite.

ORDRE DE TRAITEMEHT DES CELLULES
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EXEMPLE 1. Suite.

TOUR NUMERD 12
TOUR NUMERO 8 : ' . LE NOMORE OE CELLULES A ETg RUONENTE DE o .
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POINT 71 3@, : . POINT 7; 3e.
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POINT s8; 43, POINT a1 43,
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EXEMPLE 1. Suite. -

TOUR NUMERD 21
TOUR WUNMERO 14
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DROONNEES DES POINTS D INJECTION ORDOHNEES DES POINTS D INJECTION

POINT 3s 6. :g{’,:; 1 6.

&1 8.

POINT 2; 18. . ‘ POINT 21 ie.
PGINT 2 36. . . 3 : . POINT 4y 26,
POINY <4: 20, ’ #OINT 81 2¢.
POINT Sy 24. POINT 6@ 27.
POINT &4 27. o
_ POINT. 71 3e.

POINT 71 30.

POINT 8: 3«

POINT 83 34. POINT 9 37
POINT 9p .37, POINT 18s a3,
POINT 181 43, . POINT 12: Sé.

POLINT ta3 S8,
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TOUR WUNERC 22
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. EXEMPLE 1. Suite.
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Un changement des données entrafne une grande modification de la forme,

comme le montrent les exemples suivants :

il u:n:ll ll;?ll: 25 ilLkunts (234
La_styltie t 1.

Ny PEANIS 38 yeasTions oy ?
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EXEMPLE 2
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EXEMPLE 3
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Et d'autre fermes de feuldle opérationnelle
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CONCLUSION

Le probléme qui est & T'origine de ce travail &tait de construire un
modéle informatique de .1'évolution de la forme des feuilles et de faire ain-
- 81 ressortir certains &léments qui aideraient & mieux comprendre leur struc-
ture et le phénoméne de leur croissance.

Ce probléme a été extrémement simplifié de facon & Tui donner la so-
Tution présentée ici. Elle montre seulement un chemin parmi tant d'autres
qui auraient pl &tre suivis et ne prétend nullement &tre la meilleure.

Nous serions heureux si d'autres travaux de recherche aboutissant & un’
modéle plus fin de cette forme naturelle pourraient tenir compte de celui-ci
ainsi que des suggestions faites tout au Tong de 1'exposé.

Nous croyons que 1'ordre de traitement des cellules utilisé ici peut
servir également dans e traitement d'autres systémes de type cellulaire od

il n'y a pas de restrictions sur la direction de la croissance.
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