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Tant que durera la terre,
semailles et moisson,
froidure et chaleur,
été et hiver,
jour et nuit
ne cesseront plus.

Livre de la Genèse 8, 22
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Introduction
Je suis couché dans un lit du labora-

toire du sommeil de l’Université de Bâle,
lié par des câbles pour toutes sortes de me-
sures à la tête, le corps et les membres.
Pour une étude de la section de Chrono-
biologie, il est planifié de découvrir com-
ment le sommeil des vieilles et des jeunes
personnes diffère. J’utilise le temps entre
différents tests et la prise régulière de re-
pas simples pour écrire ce livre. Depuis
de nombreuses années j’étudie les proces-
sus rythmiques dans différents organismes.
Déjà ma thèse de doctorat concernait un
point de ce domaine. En plus de mon tra-
vail scientifique dans ce domaine, je présen-
tais chaque trimestre des conférences, sé-
minaires, et cours pour les étudiants. Les
profanes, pour qui je parlais, trouvaient
beaucoup d’intérêt dans ce domaine et ses
questions et problèmes. J’ai commencé par
conséquent à écrire des livres sur différentes
parties de ce domaine. Ce livre est l’un
d’entre eux. Il est écrit pour les gens qui
aiment à penser au sujet de la nature et
de ses nombreuses énigmes, et qui veulent
poser des questions à la nature. Les scienti-
fiques font ça en observant précisément, en
mettant leurs questions en mots et en ima-
ginant des expériences qui fouillent les se-
crets de la nature. À la fin du livre (chapitre
8) je propose des expériences qui d’une part
font la démonstration des méthodes uti-
lisées, et d’autre part montrent les nom-
breuses questions sans réponse qui peuvent
être éclaircies par l’observation, la réflexion
et l’expérimentation. Le gouvernement, et
donc le citoyen, dépensent beaucoup d’ar-
gent pour la recherche. Le public a donc le

droit d’avoir des nouvelles des résultats de
ces études. Et les scientifiques devraient se
sentir obligés de raconter leur travail d’une
façon telle que le profane intéressé com-
prenne comment la recherche est faite et
comment elle procède. J’espère que je réus-
sirai dans cette entreprise.
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1 Comment les organismes trouvent leur
chemin dans le déroulement de l’année

Beaucoup de gens de l’hémisphère nord
et de l’hémisphère sud ont l’habitude des
saisons au cours de l’année. Pour savoir
si c’est l’été, l’hiver, l’automne ou l’hiver,
nous n’avons pas besoin de regarder un ca-
lendrier. La nature change si profondément
au cours de l’année que dès enfants, nous
connaissons l’aspect typique de la saison.
Le froid et les arbres nus en hiver, la chaleur
et les bois verts en été, les feuilles colorées
en automne et les vergers en fleur pendant
le printemps (voir figure au début du livre).
C’est plus difficile pour les gens vivant

dans les zones tropicales près de l’équa-
teur. Là les saisons diffèrent très peu. Il fait
toujours chaud, humide et vert, les arbres
portent des fleurs et des fruits tout au long
de l’année. Si quelqu’un veut y connaître
le temps de l’année, un calendrier est né-
cessaire. Il divise l’année en douze mois
avec 30 ou 31 jours (à l’exception de fé-
vrier, qui est plus court). Dans l’hémisphère
nord, l’été commence le 21 juin et dure jus-
qu’au 21 septembre, l’hiver commence le
21 décembre et dure jusqu’au 21 mars, et
le printemps et l’automne prennent place
entre les deux. Dans l’hémisphère sud, l’été
commence le 21 décembre et dure jusqu’au
21 mars, c’est le temps pendant lequel l’hi-
ver prévaut dans l’hémisphère nord. L’hiver
dans l’hémisphère sud commence le 21 juin
et dure jusqu’au 21 septembre, le temps de
l’été dans l’hémisphère nord.
Dans les latitudes moyennes et hautes,

non seulement la température moyenne
change pendant l’année, mais aussi la lon-

gueur de la période de lumière quotidienne
(longueur du jour). En fait, cette dernière
est beaucoup plus fiable que la tempéra-
ture. La figure 1.1 montre comment la lon-
gueur du jour change au cours d’un an
en un lieu particulier (ici Tübingen, près
de Stuttgart, Allemagne). Si nous voulons
connaître le temps de l’année un jour parti-
culier, nous avons besoin seulement la lon-
gueur de la période lumineuse, la trouver
sur l’axe Y du diagramme et descendre sur
l’axe du temps pour trouver le jour1.
Beaucoup d’organismes sont capables de

reconnaître le temps de l’année. Ils le font
soit en utilisant une horloge interne an-
nuelle, soit en mesurant la longueur du
jour, qui change au cours de l’année. Com-
ment ceci peut fonctionner sera discuté
dans ce chapitre. Beaucoup d’organismes
sont capables de mesurer la longueur du
jour. Ils possèdent un calendrier annuel.
Dans ce livre, il sera montré dans quelques
exemples l’étendue de ce calendrier. Dans
le chapitre suivant un dinoflagellé est pré-
senté, qui, en plus d’être capable de me-
surer la longueur du jour, possède une
horloge annuelle. Des horloges annuelles
existent aussi chez les plantes (chapitre 3)
et les animaux (chapitres 6 et 7). Chez
de nombreuses plantes, des longueurs de
jour spécifiques sont nécessaires pour in-
duire la floraison. Kalanchoe blossfeldiana

1Cette longueur du jour arrive deux fois par an,
par exemple au printemps et aussi en automne.
Néanmoins, au printemps, les jours allongent,
alors qu’ils deviennent plus courts en automne.
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Fig. 1.1: Comment la longueur du jour change pendant la durée d’une année. C’est un
exemple pour Tübingen (42° de latitude nord, 35 km au sud de Stuttgart). En hiver, la
lueur du jour commence commence le matin peu après 7 h, et se termine le soir vers 17
h. En été, néanmoins, la clarté du jour civil commence dès 3h du matin et se termine à
21 h du soir. Le jour le plus long est à presque 18 h, le plus court est à 9 h. Les données
proviennent de GeoAstro.de

sert d’exemple (chapitre 4). Les tubercules
souterrains sont souvent formés en jours
courts, les bulbes en conditions de jours
longs (chapitre 5).
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2 Le plus petit calendrier

Le Dinoflagellé Alexandria tamarense1 vit
à la surface des océans2. À l’automne, des
cystes sont formés, qui tombent sur le fond
de la même où ils survivent à l’hiver. Au
printemps, les algues éclosent à partir des
cystes, et remontent à l’aide de leurs fla-
gelles à la surface de la mer. Là elles
croissent et se multiplient.
Les algues utilisent une horloge interne an-
nuelle comme calendrier. Cette horloge in-
dique le temps de l’année durant lequel les
algues éclosent à partir des cystes, et re-
tournent à la surface de l’océan.
Les cystes se forment aussi chez une autre
espèce Lingulodinium polyedra. Pourtant,
ici, le temps correct est déterminé par la
longueur du jour. Si les jours raccour-
cissent en automne, les algues tombent au
fond et forment des cystes. Une horloge in-
terne quotidienne mesure la longueur de la
période lumineuse. Cette horloge contrôle
aussi d’autres processus dans les algues,
comme la bioluminescence durant la nuit,
la division des cellules, et la photosynthèse.
La mélatonine et la 5-methoxytryptamine
sont les messagers de la période sombre.

2.1 Algues lumineuses

Peut-être vous êtes vous baignés déjà
la nuit, dans la mer Méditerranée ou

1L’ancien nom est Gonyaulax tamarensis
2Japon, Europe, Amérique du nord-ouest et
autres océans

dans d’autres mers chaudes. À cette oc-
casion, vous avez pu expérimenter com-
ment des milliers de petits points lumi-
neux se fondent en un nuage lumineux lors-
qu’on saute dans la mer. La raison de ce
feu d’artifice spectaculaire est de petits di-
noflagellés comme Noctiluca en Méditer-
ranée, Alexandria tamarense dans le golfe
du Maine et Lingulodinium polyedra (figure
2.1) dans le Pacifique.

Fig. 2.1: Lingulodinium polyedra est un
Dinoflagellé avec une cuirasse constituée
de plaques de cellulose. Transversale-
ment et longitudinalement deux rainures
contiennent un flagelle, qui sert de
propulseur et de mouvoir l’algue. Vue
inférieure ; diamètre 40µm ; dessin de l’au-
teur d’après une illustration de Schussnig
(1954) et une électronographie de Hastings
(http ://www.mcb.harvard.edu/hastings
/images/gony-gif) Hastings (2006)

Si une culture de Lingulodinium polyedra

13



2 Le plus petit calendrier

est gardée dans un bocal avec de l’eau de
mer, une faible lueur bleuâtre mystérieuse
peut être aperçue pendant la nuit (figure
2.2). Son intensité dépend cependant de
l’heure de la nuit. Si la culture est gardée
dans le noir aussi pendant la journée, la
lueur est absente.

Fig. 2.2: La bioluminescence de l’algue Lin-
gulodinium polyedra, dans un bocal, pho-
tographiée après avoir secoué la culture.
Peinture par l’auteur selon une photogra-
phie de Taylor, dans Hastings (1994) Has-
tings (1994).

La raison de ceci est que nos yeux sont
pendant la journée moins sensibles à une lu-
mière faible qu’ils le sont pendant la nuit.
Nous voyons pendant le jour avec les cônes,
petites cellules sensibles à la lumière, si-
tués dans la rétine, la couche sensible à la
lumière de nos yeux (voir http ://webvi-
sion.med.utah.edu/). Il y a trois différents
types de cônes, qui sont responsables de

la perception de la lumière bleue, rouge
et verte respectivement. Pendant la nuit
les bâtonnets sont utilisés pour la lumière
faible de la lune et des étoiles. Ils ne
peuvent pas détecter les couleurs, mais sont
beaucoup plus sensibles.
Comment pouvons nous découvrir si les

algues n’émettent pas de lumière pendant
la journée ou si nos eux sont moins sensibles
à la lumière ? Nous pourrions, par exemple,
adapter nos yeux pendant un long temps
d’obscurité. Si nous sommes encore inca-
pables de voir la luminescence des algues,
elles n’émettent vraisemblablement pas de
lumière pendant la journée. Si vous êtes en-
core sceptiques, parce que vos yeux pour-
raient ne pas s’être assez bien adaptés à
l’obscurité, vous pourriez utiliser un carton
avec un petit trou (fait avec une aiguille)
devant un flash. Couvrez le trou avec des
feuilles de papier jusqu’à ce que la lumière
passant à travers le trou soit aussi faible
que la bioluminescence des algues pendant
la nuit. Si vous utilisez ce dispositif pendant
que vous regardez la culture dans l’obscu-
rité pendant la journée et que vous pouvez
voir la faible lumière du flash, vos yeux sont
bien adaptés et les algues ne sont pas en
train de luire.
Il est encore mieux d’utiliser un appa-

reil sensible pour mesurer la lumière émise.
Avec lui vous pouvez directement mesurer
la lumière émise par les algues pendant leur
phase de jour ou de nuit. De tels appareils
sont pourtant coûteux. Un appareil auto-
matique d’enregistrement pour la biolumi-
nescence de Lingulodinium est montré en
figure 2.3.
Il y a cependant une autre méthode

pour répondre à notre question. Si les
algues n’émettent pas de lumière durant
leur phase de jour, même si elles sont gar-
dées dans l’obscurité permanente, on pour-
rait essayer d’inverser le rythme de biolu-

14



2.1 Algues lumineuses

biolum−reg/D046/050304

bain 
thermostaté

moteur

interrupteur

photomultiplicateur glissier

A/D−convertiseuramplificateur

PC

flacon avec Lingulodinium

Fig. 2.3: Appareil pour enregistrer la bioluminescence de Lingulodinium dans différents
bocaux avec un photomultiplicateur. Le capteur est transporté automatiquement avec une
glissière d’un flacon à un autre et mesure l’intensité de la bioluminescence. Après avoir
atteint la fin, un interrupteur inverse la direction et le photomultiplicateur est envoyé
vers le premier flacon. Après une heure, un nouveau cycle de mesures commence. Les
données analogiques sont numérisées et stockées dans un ordinateur. Les flacons sont
gardés dans un bain d’eau à température constante.

minescence. Dans ce but, nous pourrions
illuminer les cultures pendant leur phase
nocturne et les garder dans l’obscurité pen-
dant leur phase diurne (figure 2.4). Après
quelques jours, le rythme est décalé : la
phase nocturne des algues est maintenant
pendant notre jour, et leur phase diurne est
pendant notre nuit. Nous sommes donc ca-
pables d’observer les algues pendant leur
phase diurne à notre phase nocturne, pen-
dant que nos yeux sont plus sensibles à la
lumière. Nous devrions voir leur lueur, si
elles émettent de la lumière pendant leur
phase diurne. Mais ce n’est pas le cas. Donc
les algues ne luisent pas pendant leur phase
diurne, et ce n’est pas dû à nos yeux deve-
nant insensibles.

Apparemment, les algues possèdent un
rythme quotidien avec une forte lueur pen-
dant la nuit et sans lueur pendant le jour.
De plus, ce rythme existe aussi si le cycle
lumière/obscurité est absent et si les algues
sont tout le temps à l’obscurité. C’est
comme si dans ces petites algues marines

une horloge interne est au travail, et qu’elle
est responsable de la lueur périodique (voir
Roenneberg and Rehman (1998)).
Cependant, il y a encore plus magique :

si nous secouons le bocal avec la culture
d’algues dans le noir, une lumière assez
brillante consistant en des milliers d’éclairs
lumineux est émise. C’est ce que nous
voyons si nous sautons dans une mer
chaude contenant des dinoflagellés lumi-
neux. Comme la flamboyance cette émis-
sion d’éclairs est aussi rythmique : secouer
la culture à différents temps pendant la
phase diurne ou la phase nocturne montre
que les algues émettent la lumière princi-
palement pendant la phase nocturne. Le
maximum d’émission de lumière survient
cependant à un temps légèrement différent
en comparaison du maximum du rythme de
la lueur. De plus, la longueur de période des
deux rythmes diffère (figure 2.5).
Ces algues possèdent des horloges in-

ternes circadiennes qui contrôlent le rythme
des éclairs et de la lueur. Ils contrôlent
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Fig. 2.6: Rythme de photosynthèse (en haut à gauche, courbe verte), bioluminescence (en
haut à gauche, courbe rouge), rythme de division cellulaire (en haut à droite, nombre de
cellules croissant en paliers journaliers) et accumulation des cellules (en bas, cellules
en phase diurne à la surface de l’eau avec des mouvements vers le haut et vers le bas,
anneaux rouges et flèches, pendant la nuit au fond et sur le côté, à partir desquelles la
lumière est émise )
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2.1 Algues lumineuses
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Fig. 2.4: Culture de Lingulodinium dans
un cycle normal (en haut, bleu) et inversé
(en bas, rouge). Ici, la culture de Lingulodi-
nium a été illuminée pendant la nuit et gar-
dée à l’obscurité pendant la journée. Après
quelques jours, le rythme des algues s’est
décalé. Leur nuit est alors pendant notre
jour, leur jour pendant notre nuit
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Fig. 2.5: Secouer une culture de Lingulodi-
nium à intervalles réguliers pendant qua-
torze jours et traçage de l’heure du jour
du maximum d’émission d’éclairs lumineux
(triangles rouges) montre une période de
parcours libre légèrement plus longue que
24 heures. En même temps le rythme de
brillance d’un autre échantillon de la même
culture était automatiquement enregistré et
l’heure du maximum de l’intensité lumi-
neuse tracé en triangles verts. Sa période de
parcours libre est plus courte que 24 heures.
Brillance et rythmes d’éclairs sont ainsi pi-
lotés par deux horloges journalières
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2 Le plus petit calendrier

en plus d’autres processus de façon circa-
dienne, comme la photosynthèse et la di-
vision cellulaire (figure 2.6). De plus les
algues se groupent en nuages pendant la
phase nocturne alors qu’elles sont distri-
buées uniformément dans l’eau pendant la
phase diurne. Mais qu’est-ce que cela a à
voir avec notre biocalendrier ? Nous y re-
viendrons dans la section 2.3 Auparavant,
nous verrons un autre phénomène qui peut
être observé chez ces algues.

Mais qu’est-ce que cela a à voir avec
notre biocalendrier ? Nous y reviendrons
dans la section 2.3 Auparavant, nous ver-
rons un autre phénomène qui peut être ob-
servé chez ces algues.

2.2 Comment les algues lumi-
neuses hibernent

Si les algues Lingulodinium sont conser-
vées dans un cycle lumière/obscurité de
10 :14 heures au lieu de 12 :12 heures (une
longueur de jour qui arrive en automne,
quand la longueur du jour raccourcit), les
algues perdent leur flagelle et tombent sur
le fond des bocaux (figure 2.7). Les cel-
lules éclosent de leur coquille cuirassée et
forment un cyste. Ceci est aussi trouvé dans
la nature. Les algues tombent au fond de la
mer et y hibernent. Au printemps les algues
éclosent à partir des cystes, construisent
une coquille cuirassée, forment deux fla-
gelles et atteignent la surface de la mer.

Comment les cellules de Lingulodinium
remarquent-elles que l’automne a com-
mencé et quel est le facteur qui les fait for-
mer des cystes ?

printemps
automne

Fig. 2.7: En automne, Alexandria tama-
rense perd ses flagelles, tombe au fond de
la mer (jaune) et se couvre d’une cuirasse
(brun). Un cystee se forme, dans laquelle
les algues hibernent. Au printemps les cel-
lules éclosent à partir du cyste, construisent
une cuirasse et deux flagelles

2.3 Comment fonctionne un
calendrier algal

La formation des cystes de Lingulodi-
nium polyedra est contrôlée par la longueur
du jour (figure 2.8, Balzer and Hardeland
(1991) et Balzer and Hardeland (1992)). En
jours longs avec 11 ou plus heures de lu-
mière par jour, les algues résident à la sur-
face de la mer. En jours courts avec 10,5 ou
moins heures de lumière toutes les cellules
sont à l’état de cyste au fond de la mer.
Si la longueur du jour est mesurée par des
organismes et est utilisée pour contrôler un
certain processus ou comportement, c’est
appelé photopériodisme. Selon que l’orga-
nisme est soumis à des jours courts ou à
des jours longs déclenche la réaction pho-
topériodique. Chez Lingulodinium ce sont
les jours courts qui induisent la formation
des cystes. Les algues vont couler au fond
de la mer. Pendant les jours longs, pour-
tant, les algues sont à la surface de la mer,
où elles croissent et se divisent.
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Fig. 2.8: En jours courts le dinoflagellé
Lingulodinium polyedra forme des cystes
(partie gauche du diagramme). Si la période
lumineuse est de 11 heures ou plus longue,
aucun cyste n’est formé (partie droite du
diagramme). Le pourcentage d’algues est
montré sur l’axe vertical en fonction de la
longueur du jour (axe horizontal). D’après
Balzer and Hardeland (1992)

Une caractéristique des réactions photopério-
diques est que l’effet des jours courts peut être an-
nulé si de la lumière est appliquée au milieu des
périodes sombres. C’est comme si les jours longs
agissaient. Ceci a été trouvé aussi chez Lingulodi-
nium : les cystes ne sont pas formés si la culture est
illuminée pendant deux heures au milieu de la pé-
riode sombre. Nous nous occupons ainsi d’une vraie
réaction photopériodique et non d’une réaction in-
duite par la quantité de lumière.

Pour la réaction photopériodique – c’est
à dire la formation des cystes – il est né-
cessaire que la température soit de 16°C ou
moins. Si l’eau de mer est à plus de 16°C,
aucun cyste n’est formé, malgré les jours
courts.
Les cystes sont, pourtant, formés même

en jours longs si de la mélatonine est
ajoutée au milieu (figure 2.9). La 5-
méthoxytryptamine est même encore plus
efficace : si on l’ajoute à l’eau des cystes
sont formés sous une lumière continue et à
20°C.
Chez les Vertébrés, la longueur du jour

est aussi signalée à l’organisme par la mé-
latonine (voir chapitre 6). Comme chez les
vertébrés, la concentration de mélatonine
fluctue aussi chez Lingulodinium rythmi-
quement pendant la journée (figure 2.10).
Chez les algues aussi bien que chez les
Vertébrés, la production de mélatonine est
maximale peu de temps après l’établisse-
ment de l’obscurité. La mélatonine sert à
l’organisme comme messager de l’obscu-
rité. Ceci semble être vrai pour l’unicellu-
laire Lingulodinium aussi bien que pour les
Mammifères. Peut-être la mélatonine a été
retenue comme hormone d’obscurité pen-
dant l’évolution des organismes.
Un certain nombre de questions res-

tent sans réponse. Comment, par exemple,
la longueur du jour est-elle mesurée par
l’algue ?
Il s’est avéré que chez les Vertébrés (voir

chapitre 6) aussi bien que chez Lingulodi-
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Fig. 2.9: Formation des cystes chez Lingulodinium avec la mélatonine. A droite : en
jours courts (10 heures de lumière, 14 heures d’obscurité) des cystes sont formés en
quelques jours (courbe verte), alors qu’en jours longs (11 heures de lumière, 13 heures
d’obscurité) aucun cyste n’est trouvé (courbe bleue). Pourtant, si la mélatonine est ajou-
tée au milieu en jours longs, (partie droite, courbe rouge), des cystes sont formés les
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0

1

2

m
el

at
on

in
e

[n
g/

m
g

pr
ot

éi
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Fig. 2.10: Rythmes circadiens de la forma-
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chez Lingulodinium polyedra après transfert
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de 12 :12 heures vers l’obscurité continue
(au temps 0 des abscisses). D’après Balzer
et al. (1993)

nium une horloge quotidienne interne est
utilisée. Et dans les deux cas la longueur de
la période sombre et non la longueur de la
période éclairée est mesurée. Si la nuit est
assez longue, la mélatonine est synthétisée
et des cystes sont formés. L’horloge circa-
dienne de Lingulodinium est déjà connue
depuis la section 2.1. Elle contrôle la lumi-
nescence, la division et l’agglutination des
cellules. Malheureusement, on ne sait pas
encore comment chez Lingulodinium la lon-
gueur de nuit est mesurée par cette hor-
loge. De même, on ne connaît pas quelles
étapes mènent finalement à la formation
des cystes. Il est seulement connu que la
mélatonine et des substances voisines sont
capables d’induire la formation des cystes.

Une question finale est : comment les
algues reconnaissent-elles la fin de l’hiver ?
Ceci sera discuté dans la prochaine section.
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2.4 Dinoflagellés avec une horloge annuelle

2.4 Dinoflagellés avec une hor-
loge annuelle

Comment les algues à l’état de cyste
détectent-elles que l’hiver est fini et que
le temps est venu d’éclore hors du cyste,
de former une coquille cuirassée et des fla-
gelles, et d’arriver à la surface de la mer ?
Ceci n’a pas encore été étudié chez Lingulo-
dinium polyedra. Il y a, néanmoins, une es-
pèce voisine, Alexandria tamarense, qui vit
dans le golfe du Maine sur la côte orientale
des États-Unis. Comment une horloge an-
nuelle cause l’éclosion à partir du cyste au
printemps a été étudié en détail par Ander-
son and Keafer (1987).
Sous certaines conditions, ces algues ap-

paraissent en grandes quantités et la po-
pulation est visible même pendant le jour
par la fluorescence rouge de la chlorophylle
("marée rouge", figure 2.11). Ces algues pro-
duisent une substance toxique. Si les pois-
sons mangent ces algues et sont ensuite
consommés par les humains, un empoison-
nement peut survenir. Pour éviter ceci, la
pêche doit être arrêtée pendant les marées
rouges dans les zones concernées. Dans le
golfe du Maine de tels épisodes surviennent
entre avril et novembre. Pendant ce temps,
les cellules sont végétatives et se déplacent.
Comme chez Lingulodinium polyedra les

algues tombent sur le fond de la mer en
automne, défont leur coquille cuirassée et
leurs flagelles, et forment des cystes. Elles
hibernent dans les cystes pendant 2 à 6
mois. Au printemps, les algues éclosent à
partir des cystes, forment une nouvelle co-
quille cuirassée et arrivent à la surface de
la mer.
Comme les algues hibernent à une pro-

fondeur de 100 à 200 mètres, elles n’ont
aucune information au sujet du temps de
l’année. La lumière du jour ne pénètre pas

jusqu’à ces profondeurs et la température
de l’eau ne fluctue pas de plus d’un degré.
Anderson and Keafer (1987) ont trouvé que
l’éclosion à partir des cystes est contrôlée
par un rythme annuel : si à des temps dif-
férents de l’année des échantillons de sédi-
ments du fond de la mer sont apportés au
laboratoire, les algues émergent des cystes
selon un rythme annuel (figure 2.12, partie
supérieure). Ce rythme est aussi trouvé si
un échantillon plus grand collecté en août
est gardé au réfrigérateur à 2°C, et que
des échantillons individuels sont transférés
à 15°C à différents temps de l’année (fi-
gure 2.12, partie inférieure). Une éclosion
rythmique a été observée pendant plus de
deux ans. Nous avons ainsi affaire à un vrai
rythme annuel endogène.
Les populations d’algues en eau côtière

peu profonde ne montrent pas ce rythme
annuel endogène. Elles peuvent recevoir des
informations annuelles périodiques et n’ont
ainsi pas besoin de rythme annuel endo-
gène.
Les rythmes annuels sont connus aussi

chez d’autres dinoflagellés.
Dans les facultés de Sciences Naturelles

des universités, des travaux pratiques sont
proposés dans lesquels les étudiants ap-
prennent comment observer, et comment
exécuter et évaluer des expériences. Dans
un tel enseignement, nous avons fait aussi
des expériences avec le rythme de biolumi-
nescence de Lingulodinium polyedra. Paral-
lèlement aux travaux pratiques, un sémi-
naire était proposé. Dans le séminaire, des
publications de chercheurs dans des jour-
naux scientifiques étaient lus, qui concer-
naient les points abordés dans l’enseigne-
ment. Pratiquer comment le résumer de fa-
çon qu’un profane intéressé puisse le com-
prendre, nous avons lu aussi l’article déjà
mentionné de Anderson and Keafer (1987).
Ensuite, chaque étudiant était prié d’écrire
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2 Le plus petit calendrier

Fig. 2.11: Photographie aérienne d’une "marée rouge" pendant la journée : la densité
des dinoflagellés est si grande que la population est visible par sa fluorescence rouge de
la chlorophylle. Peint par l’auteur d’après une photographie de Taylor, dans Hastings
(1994)

un article pour un journal sur le rythme
annuel d’Alexandria tamarense. Vous pou-
vez lire un de ces articles dans la suite. Le
titre "Le plus petit calendrier" est aussi de
l’auteur.

Le plus petit calendrier. Un unicel-
lulaire découvert avec un rythme an-
nuel intégré.

Le dinoflagellé marin Alexandria ta-
marense, un unicellulaire avec une cara-
pace de cellulose que les biologistes mo-
dernes placent entre les animaux et les
plantes, est souvent une vedette : il ap-
partient aux algues empoisonnées partici-
pant à la redoutable peste algaire annuelle.
Une équipe américaine à l’institut océano-
graphique Woods Hole, Massachusetts, re-
marque que l’état encapsulé de cette es-
pèce au fond de la mer éclot seulement de
la fin de l’hiver au début du printemps,
au temps convenable pour la peste algaire.
C’était étonnant, parce que même à une
profondeur de 30 m ou plus, les algues
connaissaient le temps de l’année. Et ceci
en dépit de conditions constantes qui y
prévalent. Pour aller au fond des choses,
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Fig. 2.12: Alexandria tamarense, du golfe du Maine, éclôt à partir des cystes selon un
rythme annuel. En haut : chaque point bleu montre sur un échantillon du fond de la mer
le pourcentage d’algues écloses avec des valeurs hautes en été et des valeurs basses en
hiver, en 1984 et 1985. En bas : un échantillon plus grand du fond de la mer a été gardé
au réfrigérateur à 4°C. Des échantillons ont été pris à différents temps en 1985 et 1986,
et transférés à 18°C. De nouveau, le pourcentage d’algues écloses est montré en fonction
de l’époque de l’année. La courbe rouge montre que de nouveau un rythme annuel est
trouvé. D’après Anderson and Keafer (1987)
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2 Le plus petit calendrier

un plus grand échantillon de sol a été ré-
colté, gardé pendant deux ans en conditions
constantes au laboratoire, et chaque mois
un test de germination a été réalisé. Les
algues avec seulement un millième de mil-
limètre, même dans ces conditions, n’ont
pas oublié leur calendrier. De façon intéres-
sante, des membres de cette espèce à partir
d’eaux peu profondes germaient sans hor-
loge annuelle, en utilisant des indices en-
vironnementaux. Alexandria tamarense a
ainsi dû être divisée en deux sous-espèces.
L’une d’entre elles contrôle son cycle de vie
via une horloge annuelle endogène.
Schmitt
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3 Horloges annuelles dans les semences

Les plantes supérieures prolifèrent et se
propagent par des semences. De cette façon,
elles survivent aux conditions défavorables.
Quelques semences germent seulement du-
rant certains moments de l’année. Une hor-
loge interne annuelle en est responsable.
Dans ce chapitre, nous aurons affaire à

un secret de la nature, qui n’a pas encore
été tiré au clair, à savoir que les semences
des plantes, qui germent seulement à cer-
tains moments de l’année. Nous verrons en
premier quelques exemples. Ensuite, la si-
gnification des semences pour les plantes
sera expliquée. Finalement, nous spécule-
rons sur comment les semences sont ca-
pables de germer au bon moment de l’an-
née.

3.1 Semences de plantes ger-
mant à certains moments
de l’année

Dans beaucoup de régions de la Terre,
les conditions de vie pour les organismes
changent spectaculairement pendant la du-
rée d’une année. Il y a des moments
avec des températures favorables permet-
tant aux plantes et aux animaux de se dé-
velopper et de se propager. Pendant l’hiver,
cependant, beaucoup de plantes meurent
ou cessent de grandir. Dans d’autres ré-
gions, ce n’est pas la basse température,
mais l’aridité qui est un problème pour les
organismes.
Les plantes supérieures ont développé un

grand nombre de stratégies différentes pour

survivre aux saisons défavorables. La plus
réussie est de faire des semences. La for-
mation des semences est caractéristique des
Gymnospermes et des Angiospermes.
Beaucoup de plantes que nous cultivons

au jardin germent dès que de l’eau est dis-
ponible et que la température est favorable.
Il n’y a aucune importance de semer les
graines au printemps, en été ou au début
de l’automne. Ce sont, pourtant, souvent
des variétés particulières. Les semences des
types sauvages germent seulement à des
moments particuliers de l’année, et restent
au repos durant les autres périodes de l’an-
née.
Le développement des plantes dans les

latitudes tempérées et élevées de la Terre
doit être synchronisé avec les saisons. Pour
beaucoup de plantes annuelles, il serait
mortel de germer et de croître en automne.
Le premier gel les tuerait. Par conséquent
les plantes supérieures ont des semences au
bon moment avant que l’hiver commence.
Elles germent au printemps suivant ou en
été. Le repos et la germination des se-
mences sont adaptés aux saisons. Pour plus
d’informations au sujet de la germination
des semences, voir Hegarty (1978), Leub-
ner (2000) et Finch-Savage and Leubner-
Metzger (2006)
Qu’est-ce qui cause la germination à cer-

taines époques de l’année ? Chez un assez
grand nombre de plantes les signaux pho-
topériodiques sont nécessaires pour la ger-
mination de leurs semences.
Il y a, par exemple, des semences qui

germent seulement en jours longs (été),
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3 Horloges annuelles dans les semences

comme la laitue sauvage Lactuca sativa ou
le bouleau brun Betula pubescens (figure
3.1) et le bouleau argenté Betula pendula
(Vanhatalo et al. (1996)). Le reste des se-
mences peut aussi être contrôlé par la pho-
topériode comme chez Desmodium barba-
tum. Si des semences de cette espèce mû-
rissent en jours courts (par exemple une
période lumineuse de 8 heures), la plupart
germent en comparaison de celles qui mû-
rissent en jours longs (par exemple une pé-
riode lumineuse de 18 heures, Siqueira and
Valio (1992)). D’autres semences germent
seulement en jours courts (printemps ou
automne).
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Fig. 3.1: Les graines du bouleau Betula
pubescens montrent en jours courts (2 à
8 heures de lumière par jour) un faible
taux de germination, alors qu’en jours
longs (20 :4 heures dans le cycle lu-
mière/obscurité) 90% germent (à 15°C).
D’après Black and Wareing (1955).

Chez d’autres plantes des températures
basses pendant plusieurs jours ou même des
semaines sont nécessaires pour achever la
période de repos des semences. Les scienti-
fiques appellent ceci la vernalisation. Les
semences peuvent germer seulement si le
froid agit pendant un certain temps en hi-

ver. Si la température du sol devient favo-
rable au printemps, les semences germent
et les plantes commencent à croître.

3.2 Qu’est-ce qu’une se-
mence ?

Le développement d’une Angiosperme
est décrit schématiquement dans la figure
3.2. Après la fécondation, une semence avec
un embryon et un albumen se développe à
partir de la fleur. L’embryon dans la graine
contient déjà toutes les structures impor-
tantes de la jeune plante : début de racine,
tige et cotylédons. Avant le développement,
le métabolisme est réduit et la semence se
trouve à l’état de repos. Dans cet état de
"dormance", les graines sont protégées de la
rigueur de l’hiver et survivent aux basses
températures sans dommage (voir Taylor-
son and Hendricks (1977)).

3.3 Semences avec une horloge
annuelle

Il y a un certain nombre de plantes dans
lesquelles la germination des semences n’est
induite ni par la photopériode ni par la
vernalisation. À la place, une horloge in-
terne annuelle contrôle la germination. La
capacité à germer a été étudiée chez 335
espèces par Bünning et ses collaborateurs
dans les années entre 1940 et 1960. Les se-
mences furent gardées à différentes tempé-
ratures (2, 20 et 35°C) soit à l’obscurité,
soit en lumière continue. Il a été testé com-
ment elles germaient à différentes périodes
de l’année (Bünning (1951)). A partir des
plantes testées, 10 ont montré un rythme
annuel marqué : elles germaient toujours à
une époque caractéristique de l’année, va-
riable selon l’espèce. Des exemples de telles
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3.3 Semences avec une horloge annuelle
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Fig. 3.2: Le développement d’une plante de type Angiosperme. Dans la fleur, un em-
bryon se forme dans l’ovaire. La graine mûrit, tombe, et entre en dormance. A ce stade,
elle peut traverser les conditions défavorables comme le gel et la sécheresse. Si les condi-
tions environnementales deviennent de nouveau favorables, la semence germe et la jeune
pousse se développe en une nouvelle plante. Cette plante forme des fleurs avec des éta-
mines et des carpelles, dans lesquels l’ovaire est pollinisé, et forme une nouvelle graine
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3 Horloges annuelles dans les semences

plantes sont le Millepertuis Hypericum, la
digitale jaune Digitalis lutea (figure 3.3),
Potentilla molissima, Gratiola officinalis,
Chrysanthemum corymbosum, le Gui Vis-
cum album et le fraisier sauvage Fragaria
vesca. La température de stockage n’in-
fluence pas le rythme annuel de germina-
tion.
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Fig. 3.3: Rythme annuel de germination
chez la Digitale jaune Digitalis lutea. Les
semences sont gardées à 3°C et des échan-
tillons sont transférés environ tous les 45
jours sur du papier filtre mouillé à 23°C
en obscurité continuelle. Le pourcentage de
semences germantes est tracé en fonction
de l’époque de l’année. D’après Bünning
(1949)

La température de stockage n’influence pas le
rythme annuel de germination.
Da die Bedingungen, unter denen der Sa-

men gehalten wurde, immer gleich blieben,
muß eine innere Jahresuhr das Keimen in-
duziert haben. Sie muß irgendwie dem Em-
bryo im Samen den Anstoß gegeben haben,
den Ruhezustand aufzugeben und sich zu
entwickeln.
Ainsi, l’existence d’une horloge interne

annuelle est montrée par les semences
sèches. Une semence dormante a un méta-
bolisme très réduit, mais une faible respi-
ration est encore présente. Mesuré par un
appareillage convenable, un rythme annuel
interne apparaît. En parallèle de ce rythme,
un autre rythme annuel existe pour l’eau
qui pénètre dans l’enveloppe de la semence
et qui cause le gonflement de la semence
(figure 3.4).
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Fig. 3.4: Changements annuels dans
l’absorption d’eau (en pourcentage du
poids sec) de graines sèches de haricot
(Phaseolus vulgaris) pendant quatre heures
à 25°C à l’obscurité de juin 1984 à juillet
1986. D’après Spruyt and De Greef (1987)

La base physiologique de ce rythme an-
nuel est inconnu.
Chez le Fraisier Fragaria vesca la plante

mère influence l’aptitude à germer. : des se-
mences mûries à différents temps de l’an-
née ont été récoltées et l’aptitude à ger-
mer a été mesurée pendant les mois sui-
vants. Pour tous les échantillons, elle était
indépendante de l’époque de la récolte, et
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3.4 Exemples de rythmes annuels chez les plantes

maximum en octobre (figure 3.5). Com-
ment ce rythme annuel de germination des
semences est synchronisé n’est pas connu.
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Fig. 3.5: L’aptitude à germer de semences
de Fragaria vesca, qui ont mûri à diffé-
rentes époques de l’année, est indépendante
de l’époque de la récolte (flèches) dans tous
les échantillons (courbes colorées et numé-
rotées) et est maximale en octobre (Bün-
ning (1949))

3.4 Exemples de rythmes an-
nuels chez les plantes

Des rythmes annuels ont été trou-
vés ailleurs que dans la germination de
quelques semences. Ils existent aussi dans
l’enracinement de boutures de saule, dans
la croissance des lentilles d’eau Lemna et
de l’avoine Avena, dans la chute des feuilles
en automne, dans la formation du nouveau
bois dans les troncs d’arbres montrée par
les cernes annuels (voir figure 3.6), dans la

résistance au froid et la dormance des bour-
geons ; On ne connaît pas encore comment
ces horloges annuelles fonctionnent.
Des exemples d’horloges annuelles

existent aussi chez les animaux. Nous le
verrons plus tard dans la section consacrée
au hamster russe Phodopus sungorus
section 6 et dans la migration des oiseaux
section 6. Dans le chapitre 7, nous verrons
que les organismes peuvent utiliser la
longueur du jour comme un calendrier
externe, qui détermine certaines étapes
du développement comme la floraison des
plantes.
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3 Horloges annuelles dans les semences

Fig. 3.6: Coupe transversale d’une tige de Pin (rayon environ 25 cm). La périphérie est
constituée d’écorce. Le bois (à l’intérieur) montre des cernes de croissance constitués de
cellules plus grandes au printemps et en été et plus petites pendant la suite de l’année.
Avec une loupe, le bois initial (grandes cellules avec de fines parois ) et le bois final
(cellules plus petites avec des parois épaisses) peuvent mieux être vues. La bordure nette
est la fin d’un cerne annuel et reflète l’absence de croissance en hiver. Par Mareike
Föster
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4 Comment rendre Kalanchoe épais et in-
duire la floraison

De nombreuses plantes utilisent la lon-
gueur du jour comme calendrier extérieur.
Une plante de jours courts comme Kalan-
choe blossfeldiana fleurit en jours courts,
les plantes de jours longs en jours longs.
Chez Kalanchoe la forme des feuilles est
aussi déterminée photopériodiquement. En
jours longs, les feuilles sont grandes et re-
lativement fines, en jours courts, elles sont
petites et épaisses.
Comment l’induction photopériodique de la
floraison agit et comment en liaison la lon-
gueur du jour est mesurée est décrit dans
une section.
Une autre section traite des « yeux » des
plantes, par lesquels elles peuvent voir la
longueur du jour.
Si les plantes sont induites par la photopé-
riode à fleurir, une impulsion de floraison
est induite dans les feuilles et un signal est
envoyé vers le lieu où les fleurs sont for-
mées.

Kalanchoe blossfeldiana vit dans des
lieux arides de l’île de Madagascar à l’est de
l’Afrique. Elle appartient aux Crassulacées.
Pour se protéger de la dessication pendant
la saison chaude, ces plantes possèdent des
feuilles épaisses et charnues dans lesquelles
l’eau peut être stockée. Elles commencent
à fleurir à la fin de l’hiver à Madagascar.
Jusqu’à 300 fleurs peuvent se trouver sur
une plante. Elles sont d’un joli rouge pro-
fond. Par conséquent, et parce qu’elles fleu-
rissent en hiver, Kalanchoe est une plante
ornementale (figure 4.1).

Fig. 4.1: Kalanchoe blossfeldiana en pleine
floraison. Les fleurs sont de couleur rouge
avec quatre pétales formant un tube, un ca-
lice vert et un pédoncule floral. Les feuilles
sont charnues

4.1 Des feuilles épaisses en
jours courts

Comme chez de nombreuses Crassula-
cées, la succulence des feuilles est contrô-
lée photopériodiquement. En jours courts,
de petites feuilles fragiles et succulentes
(charnues) se développent. En jours longs,
toutefois, les feuilles sont fines, flexibles et
grandes (figure 4.2).
Les feuilles deviennent succulentes en ab-

sorbant de l’eau et en accroissant la taille
des cellules en direction transversale. À
cette fin, une substance est formée en jours
courts qui induit la succulence. Cette sub-
stance peut être transférée en greffant une
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4 Comment rendre Kalanchoe épais et induire la floraison

feuille d’une plante cultivée en jours courts
sur une plante cultivée en jours longs. Les
feuilles de la plante-hôte deviennent suc-
culentes, bien qu’elles soient toujours en
conditions de jours longs.

Fig. 4.2: Feuilles de Kalanchoe blossfel-
diana gardées en jours longs (à gauche)
et en jours courts (à droite). En bas :
coupe transversale schématique à travers
une feuille de jours longs (en haut) et une
feuille de jours courts (en bas). D’après
Harder and Witsch (1941)

4.2 Induction florale en jours
courts

Les jours courts non seulement épais-
sissent les feuilles de Kalanchoe blossfel-
diana, mais les plantes sont aussi induites
à fleurir. C’est la raison pour laquelle les
plantes sont habituellement vendues avant
Noël chez les fleuristes et dans les jardi-
neries. Des plantes gardées en jours longs
ne fleurissent pas, et les feuilles sont fines
et étalées. La figure 4.3 montre le nombre
moyen de fleurs en fonction de la lon-
gueur de la période lumineuse. Cette figure
montre que les plantes de jours courts fleu-

rissent si une période sombre critique est
dépassée.
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Fig. 4.3: Comment l’induction florale
de Kalanchoe blossfeldiana dépend de la
longueur de la période lumineuse : en
jours avec des périodes lumineuses courtes
(longues nuits d’hiver) des fleurs sont in-
duites, mais elles restent végétatives en
jours avec de longues périodes lumineuses
(nuits courtes comme en été). En pé-
riodes lumineuses très courtes (jusqu’à 4
heures) qui n’arrivent jamais à Madagas-
car, quelques fleurs sont trouvées (chute
de la partie gauche de la courbe). La pé-
riode sombre, à laquelle juste la moitié du
nombre maximal de fleurs est induite, est
appelée période sombre critique. Elle est de
11,5 heures (correspondant à 12,5 heures
de lumière ; notez que la période de lumière
est tracée sur l’axe X)

Aux latitudes de l’Europe, de l’Asie et de
l’Amérique du nord de nombreuses plantes
fleurissent en jours longs, c’est à dire l’été.
Elles sont ainsi nommées plantes de jours
longs. Dans leur cas, la période lumineuse
doit descendre au dessous d’un période
sombre critique de façon à induire la florai-
son (figure 4.4). Des plantes de jours longs
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4.2 Induction florale en jours courts

sont par exemple l’ivraie Lolium perenne
et l’Arabette Arabidopsis thaliana (figure
4.14). Il y a pourtant aussi des plants qui
fleurissent seulement après avoir été pen-
dant quelque temps en jours courts et en-
suite en jours longs (ainsi nommées plantes
de jours courts-longs). Chez les plantes de
jours longs-courts, c’est une le contraire.
Les plantes de jours neutres fleurissent in-
dépendamment de la longueur du jour en
jours courts et en jours longs. Mais elles ont
aussi besoin d’un certain âge avant d’être
capables de fleurir. Au lieu d’utiliser cette
voie autonome pour fleurir, de nombreuses
plantes réagissent aux facteurs environne-
mentaux comme à la longueur du jour.
Il existe des plantes de jours courts qui

sont induites à fleurir par un seul jour court
(par exemple Pharbitis nil). La même chose
est vraie pour des plantes de jours longs
(par exemple l’ivraie Lolium perenne). Ces
plantes sont particulièrement adaptées aux
expériences, parce que l’induction florale se
produit juste par une seule photopériode
effective. Si, en plus, les premiers signes
de formation des fleurs sont visibles tôt
après l’induction, on peut obtenir des résul-
tats du traitement déjà peu de temps après
celui-ci. La pluspart des plantes ont besoin,
en revanche, de plusieurs jours avec la pho-
topériode correcte pour l’induction florale
(elles possèdent un compteur photopério-
dique). C’est le cas de Kalanchoe. Cette
plante nécessite au moins sept jours courts
« inductifs », de façon à induire au moins
quelques fleurs. Avec un nombre croissant
de jours courts, davantage de fleurs sont
formées.
L’induction florale photopériodique est

très importante en agriculture et horticul-
ture (vue d’ensemble : Salisbury (1985)).
Comment la longueur de jour contrôle la

formation des fleurs sera traitée dans les
prochaines sections. Nous devons nous oc-
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Fig. 4.4: Les plantes de jours courts fleu-
rissent si une période sombre critique est
dépassée (courbe verte, Kalanchoe blossfel-
diana), les plantes de jours longs si la pé-
riode sombre tombe au dessous d’une pé-
riode sombre critique (courbe rouge, ivraie
Lolium perenne). Notez que la période lu-
mineuse a été tracée en axe X

cuper de différents processus plus en détail,
de façon à comprendre l’induction florale.

1. Dans la feuille, la lumière photopério-
diquement effective est perçue par des
photorécepteurs et sa longueur est dé-
terminée par une horloge circadienne.

2. À la bonne longueur de jour, et à un
nombre suffisant de cycles inducteurs,
une substance inductrice de la florai-
son est formée dans la feuille.

3. Ce « florigène51 » est transporté vers
l’apex

4. Le florigène re-règle l’apex. Il arête de
croître végétativement, et forme fina-
lement des fleurs (induction florale).

1Cette expression a été créée par Chailakhyan
(1936). Selon d’autres hypothèses, plusieurs
hormones sont impliquées, qui agissent en-
semble (Bernier et al. (1993)), ou bien un in-
hibiteur de floraison est inhibé.
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4 Comment rendre Kalanchoe épais et induire la floraison

5. Dans l’apex re-réglé, les activités de
gènes sont changées et conduisent à la
formation des fleurs.

4.3 Comment la longueur du
jour est reconnue dans la
feuille

En premier, la plante doit reconnaître la
longueur du jour pour induire la floraison.
Une plante de jours courts comme Kalan-
choe a d’une certaine façon à se renseigner
si la période sombre critique a été atteinte
ou dépassée. Où dans la plante cela arrive-
t-il ? Il a été trouvé que ceci n’arrive pas aux
sommets des tiges, où plus tard les fleurs se-
ront formées, mais dans les feuilles2. Dans
les tissus des feuilles existent des dispositifs
pour percevoir la longueur du jour, nom-
mées photorécepteurs. De la même façon
que les pigments des photorécepteurs de la
rétine de nos yeux absorbent la lumière et
la convertissent en signaux pour le cerveau,
les récepteurs pour la lumière agissant pho-
topériodiquement sont dans les feuilles des
plantes. Ces récepteurs sont différents de la
chlorophylle, que les plantes utilisent pour
fabriquer des sucres et de l’amidon en utili-
sant l’énergie de la lumière solaire. Le phy-
tochrome est le plus important récepteur
de lumière dans l’induction florale (Weller

2Probablement dans le mésophylle et dans l’épi-
derme, comme cela a été montré chez Kalanchoe
blossfeldiana (Schwabe (1968)), chez Solanum
avec des chimères périclines et dans d’autres
plantes dont les feuilles ont été illuminées pho-
topériodiquement soit par la face supérieure
soit par l’épiderme supérieur, soit par l’épi-
derme inférieur (Bünning and Moser (1966),
Schwabe (1968), Mayer (1973)). L’épiderme de
différentes plantes peut montrer des caractéris-
tiques anatomiques spéciales qui sont capables
d’absorber suffisamment de lumière même pen-
dant la pénombre (Haberlandt (1905)).

et al. (1997)). Il est probablement aussi uti-
lisé pour l’induction florale de Kalanchoe.
Le phytochrome est surtout sensible à la
lumière rouge3.
Un système de chronométrage et un

compteur photopériodique jouent un rôle
important (figure 4.5). La mesure du temps
est faite par un système circadien (voir sec-
tion 4.4). Apparemment, chez les plantes de
jours longs, une longueur de jour critique
(période lumineuse) est mesurée, alors que
chez les plantes de jours courts une période
sombre critique est mesurée. Si une pé-
riode sombre critique est dépassée (plantes
de jours courts) ou devient plus courte
(plantes de jours longs), les cellules de la
feuille produisent du florigène.

4.4 Modèles pour l’induction
photopériodique

courts, mais non en jours longs. Quels
sont les processus sous-jacents dans la
plante ? Beaucoup de chercheurs travaillent
sur cette question.
Si un scientifique a un problème qu’il ne

peut pas résoudre, il utilise la même mé-
thode qu’un détective utiliserait pour une
enquête : il avance différentes hypothèses au
sujet de la façon dont l’événement a pu se
produire. Les hypothèses sont des modèles
de la réalité. Ces modèles sont testés en les
comparant à la réalité. Les spécialistes de
sciences de la nature le font en expérimen-
tant. Les modèles doivent être améliorés si
les résultats expérimentaux diffèrent de ce
qui est attendu.
Il y a de nombreuses décennies, il était

3Il y a d’autres récepteurs pour les réactions
photopériodiques. Chez les Brassicacées comme
Arabidopsis des récepteurs à la lumière bleue
(cryptochromes) en sont responsables (Guo
et al. (1998)).
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dans l’apex
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apex végétative −>
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Fig. 4.5: Dans la feuille, le signal photopériodique de l’environnement (cycle lu-
mière/obscurité) est perçu par des photorécepteurs (flèche rouge en haut à droite). La
longueur du jour (longueur de la nuit) est détectée dans un système de mesure du temps
(horloge circadienne). Avec la bonne longueur (par exemple jours courts pour les plantes
de jours courts), une induction photopériodique survient dans la feuille. Un signal est
produit et (ligne rouge avec flèche) transporté jusqu’à l’apex. Il fait basculer l’apex de la
croissance végétative vers la formation de fleurs ("évocation"). L’apex se différencie en
une fleur ou une inflorescence et les fleurs se développent. D’après Bernier (1971)
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4 Comment rendre Kalanchoe épais et induire la floraison

déjà connu que dans les réactions photo-
périodiques la longueur du jour (ou la lon-
gueur de la nuit) est mesurée par une hor-
loge quotidienne interne des organismes.
En fait, on s’attendrait à une simple me-
sure de la longueur du jour de la façon dont
le temps d’une course est enregistré avec
un chronomètre dans une compétition de
course à pied. On pourrait imaginer qu’avec
l’établissement de la période sombre une
substance est produite qui après une cer-
taine durée de nuit s’accumule en telle
quantité que la floraison est induite.
Il s’est révélé pourtant que l’idée de Bün-

ning (1936) est valide pour la plupart des
réactions photopériodiques : ainsi la mesure
photopériodique du temps est faite avec
l’horloge journalière qui se lance périodi-
quement (toutes les 24 heures, l’horloge est
dans les mêmes conditions). Cette hypo-
thèse de Bünning a été testée entretemps
fréquemment avec des expériences critiques
et a changé partiellement, mais l’idée de
base est aujourd’hui acceptée par la ma-
jorité des chercheurs.
Comment l’induction florale survient se-

lon cette vision est expliqué dans la figure
4.6. La lumière a deux fonctions : elle syn-
chronise l’horloge circadienne et, selon la
disposition des astres de la saison (jours
longs ou jours courts) et la situation pho-
topériodique de l’organisme (par exemple
plante de jours longs ou plante de jours
courts) induit la réaction photopériodique
ou non.
Le principe de ce modèle est ainsi qu’une

horloge interne interagit de différentes fa-
çons avec le rythme externe du cycle lu-
mière/obscurité.
Comment le cycle externe lu-

mière/obscurité est synchronisé avec
l’horloge interne dépend de si le début ou
la fin de la période lumineuse influence
la phase plus ou moins fortement. Dans

l’exemple de la figure 4.6 c’est le début
de la période lumineuse qui met la phase
en jours longs ou en jours courts. Il est
pourtant plus réaliste de supposer que à
la fois l’allumage et l’extinction jouent un
rôle dans l’établissement de la phase. On y
reviendra.
L’hypothèse de Bünnings a été modifiée

d’une façon que seulement une petite par-
tie de l’oscillation est sensible à la lumière,
nommée phase inductible par la lumière
Φi. Le cycle externe lumière/obscurité doit
coïncider avec Φi de la bonne façon (voir
Pittendrigh (1964)] et figure 4.7). Ce mo-
dèle a été donc nommé modèle de coïnci-
dence externe. Il y n’y a pourtant pas de
différence fondamentale entre les deux mo-
dèles : le cycle externe lumière/obscurité
pourrait bien provoquer un rythme interne
lumière/obscurité qui interagirait avec la
phase critique de l’horloge circadienne.
Ceci nous amène à une autre proposition,

le modèle de coïncidence interne. J’ai ex-
périmenté avec des plants de Kalanchoe en
fleur (Engelmann (1960)) qui étaient gardés
pendant plusieurs jours en lumière conti-
nue. Les fleurs ont arrêté l’ouverture et la
fermeture des pétales et étaient en géné-
ral complètement fermées. Si je transférais
ensuite les fleurs pendant quelques jours à
l’obscurité, elles recommençaient à bouger
de nouveau selon un rythme journalier. J’ai
appelé ceci le « rythme d’extinction » parce
qu’il commence après que la lumière soit
éteinte (figure 4.8).
Si les plantes fleurissantes étaient pen-

dant plus de 14 jours à l’obscurité conti-
nuelle4, les pétales ont arrêter de bouger et

4Ceci est possible chez les Crassulacées : elles pos-
sèdent suffisamment de substances de réserve
pour survivre à une longue période de jeûne. La
lumière verte peut être utilisée comme de l’obs-
curité physiologique, ce qui facilite l’arrosage et
la manipulation des plantes.
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Fig. 4.6: Modèle de Bünning de l’induction photopériodique de la floraison (ou d’autres
processus). La lumière a deux fonctions En premier, elle synchronise l’horloge circa-
dienne avec le cycle lumière/obscurité. La courbe supérieure montre une oscillation « en
parcours libre » de l’horloge circadienne, c’est à dire en conditions constantes sans mé-
tronome. Les deux courbes du bas sont synchronisées par des cycles lumière/obscurité
(jour long, moyen, court, en bas). avec le jour de 24 heures Deuxièmement, la lumière
influence le système photopériodique différemment, selon que les jours longs ou les jours
courts prévalent. En jours longs, la période de lumière longue (zone blanche au dessus de
l’axe des X) coïncide non seulement avec la « phase photophile » (« aimant la lumière »,
partie rouge de la courbe), mais partiellement aussi avec la phase scotophile (« aimant
l’obscurité », partie grise de la courbe). Dans ce cas la floraison sera induite chez une
plante de jours longs mais inhibée chez une plante de jours courts. En jours courts la
phase scotophile n’est pas éclairée et une plante de jours longs ne sera pas induite à fleu-
rir. Les plantes de jours courts, en revanche, seront induites. D’après Bünning (1983)
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0 4 8 12 16 20 24
JL +

0 4 8 12 16 20 24
JC –

Fig. 4.7: Modèle de coïncidence externe
pour les réactions photopériodiques. La lu-
mière synchronise l’horloge circadienne au
cycle lumière/obscurité. La phase de l’os-
cillation est dans ce cas non fixé à l’éta-
blissement de la lumière. Courbe supérieure
(rouge) : en jours longs 14 :10. Courbe
inférieur (bleu) : en jours courts 3 :21.
Une phase sensible à la lumière ji de l’os-
cillateur doit coïncider avec la lumière si
une réaction photopériodique doit survenir.
D’après Pittendrigh (1964)
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Fig. 4.8: Modèle de coïncidence interne de
l’induction photopériodique de floraison. Le
rythme d’allumage (rouge) des fleurs de
Kalanchoe (chapitre 4) après transfert de
OO (obscurité continue, gris) en LL (éclai-
rage continu, clair). Les fleurs continuent à
s’ouvrir à un maximum à 6 et 27 heures
après l’allumage. Le rythme d’extinction
(bleu, fleurs fermées au maximum) après
transfert à partir de LL en OO. Maximum
suivant 18 heures après passage en OO.
Magenta : fleurs après quelques jours en
OO, puis 9 heures à la lumière et de nou-
veau en OO. Les deux rythmes se super-
posent, l’amplitude est accrue. Des périodes
lumineuses plus longues ou plus courtes
amèneraient à des amplitudes plus petites
(non montré). Kalanchoe est induite par
cette succession 9 :15 heures à fleurir au
maximum. La superposition des rythmes
d’allumage et d’extinction reflète la force de
l’induction photopériodique dans différents
cycles LO
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4.4 Modèles pour l’induction photopériodique

sont ouvert au maximum. Si je transférais
les fleurs en lumière continuelle, un mou-
vement circadien de pétales démarrait que
j’ai nommé « rythme d’allumage ».
La figure montre que le premier maxi-

mum du rythme d’allumage survient 5
heures après le transfert à la lumière et
que le premier maximum du rythme d’ex-
tinction survient 15 heures après le trans-
fert à l’obscurité. Si les fleurs reçoivent une
période de 10 heures, les deux rythmes
se superposent de telle façon que le pre-
mier maximum d’extinction correspond au
premier maximum d’allumage. Ceci corres-
pond de façon surprenante à la longueur du
jour à laquelle commence l’induction florale
photopériodique de Kalanchoe. J’ai donc
proposé que la superposition d’un « rythme
d’allumage » et d’un « rythme d’extinction
» est responsable de la réaction photopério-
dique (ici l’induction florale). Dans ce mo-
dèle, la mesure du temps photopériodique
d’un organisme est induite par un rythme
interne déclenché par la mise à la lumière
et d’un autre rythme interne par la mise à
l’obscurité (Engelmann (1966), Engelmann
(1967)). Les deux rythmes se superposent
l’un à l’autre. Selon la relation de phase
entre les deux rythmes l’amplitude de la
courbe représentant la somme des deux os-
cillations croît ou décroît. Les oscillations
avec une haute amplitude aboutissent à une
réaction photopériodique.
Pour expliquer ce modèle de la coïnci-

dence interne, l’induction florale de Kalan-
choe sera utilisé dans la suite, et le mouve-
ment des pétales servira d’indicateur pour
les deux oscillateurs différents.
Le point le plus important de l’idée de

Bünning était q’une horloge circadienne
est utilisée pour les réactions photopério-
diques. Un oscillateur interne dans un orga-
nisme (1) synchronisé par le cycle extérieur
lumière/obscurité. (2) Selon que si la phase

sensible à l’obscurité tombe pendant l’obs-
curité ou est partiellement illuminée, une
chaîne d’événements est induite, qui dirige
vers une réaction photopériodique ou non.
Il y a pourtant un certain nombre de points
qui ne sont pas clairs.
Un de ces points est comment l’oscil-

lateur est synchronisé par le cycle lu-
mière/obscurité. Dans le cas des plantes de
jours courts, comme montré sur la figure
4.6, Bünning suppose que la transition de
l’obscurité à la lumière règle la phase de
l’horloge (la phase photophile, rouge sur
la figure, tombe ensemble avec l’allumage
du jour long et du jour court). Mais cela
ne doit pas être ainsi nécessairement, pas
plus que l’extinction ne cale la phase. Il est
plutôt plus vraisemblable que la synchroni-
sation est plus compliquée. Nous y revien-
drons (voir figure 4.9).
Un second point vague est quelle phase

du cycle de l’oscillateur interne interagit de
quelle façon avec le cycle lumière/obscurité.
Cela a déjà été mentionné dans le modèle
de coïncidence externe, mais a encore be-
soin de plus de réflexions.
Pour répondre à cette question, nous

(Bollig et al. (1976)) avons utilisé un mo-
dèle de rétroaction qui avait originellement
été développé pour décrire des rythmes ul-
tradiens, et étendu ensuite aux rythmes
circadiens (Johnsson and Karlsson (1972),
Karlsson and Johnsson (1972)). L’oscilla-
teur modèle est piloté par le cycle lu-
mière/obscurité (simulé par un calculateur
analogique, dans lequel différents cycles
lumière/obscurité étaient fournis au pro-
gramme) et les données résultantes tra-
cées en courbes (voir figure 4.9). Un cer-
tain nombre d’expériences sur l’induction
florale de la Patte d’oie rouge (Chenopo-
dium rubrum) ont été faites parallèlement
à des simulations utilisant les mêmes com-
binaisons de cycles lumière/obscurité. Nous
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heures aprés le debut de la période sombreheures aprés le debut de la période sombre

Fig. 4.9: Simulation d’oscillations avec un modèle de rétroaction. Différents cycles lu-
mière/obscurité ont été utilisé, comme indiqué sur l’axe Y (LO 12 :6, 12 :18, 12 :30,
12 :42 heures). L’oscillateur modèle est piloté par le cycle lumière/obscurité (simulé par
un ordinateur analogique, dans lequel les différents cycles lumière/obscurité sont four-
nis au programme) et les données résultantes tracées sous forme de courbes. La distance
ψ entre l’allumage (changement entre zones grises et blanches) et le minimum suivant
s’est avéré être un indicateur de l’induction photopériodique (voir figures 4.11 et 4.10).
D’après Bollig et al. (1976)
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4.5 L’hormone de floraison florigène et son transport

avons essayé de trouvé à partir de simu-
lations un indicateur de l’induction photo-
périodique. La distance entre l’allumage et
le minimum suivant de l’oscillation (sans
s’intéresser au signe) avait été nommé y et
la valeur moyenne de tous les y s’est ré-
vélée être un bon indicateur de l’induction
photopériodique (voir figure 4.10 et figure
4.11).
Au lieu de supposer que la transition de

l’obscurité à la lumière (allumage) ou l’ex-
tinction détermine la phase de l’horloge, il
est beaucoup plus vraisemblable que la syn-
chronisation par le cycle lumière/obscurité
est plus compliquée et correspond environ à
la situation qui vient d’être décrite. Quelle
partie du cycle de l’oscillateur interne in-
teragit avec le cycle lumière/obscurité était
déjà indiqué.

4.5 L’hormone de floraison flo-
rigène et son transport

Revenons maintenant aux bases biochi-
miques de l’induction florale. Y a-t-il une
hormone universelle de floraison ? Ce qui
suit plaide en cette faveur :
– Si une plante réagissant photopériodi-
quement est gardée sous des conditions
non inductives et si seulement une ou
quelques feuilles sont traitées photopé-
riodiquement, la plante va fleurir (Zee-
vaart (1984)).

– Si une pousse ou une feuille est induite
photopériodiquement et est greffée sur
une plante non induite sous des condi-
tions non inductrices, la plante fleurira
(figure 4.12).

– Si une feuille induite photopériodi-
quement est greffée sur une plante
qui est photopériodiquement insen-
sible, elle fleurira plus tôt que norma-
lement (Lang and Melchers (1948)).
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Fig. 4.10: Simulation d’oscillations et ré-
sultats d’expériences photopériodiques avec
différentes périodes de lumière (axe X) et
périodes sombres correspondantes dans des
cycles de24 heures. Des plantes de l’éco-
type 374 de Chenopodium rubrum ont été
cultivées en lumière continuelle et transfé-
rées pour trois cycles de différentes périodes
de LO (lumière/obscurité). Le pourcentage
de plantes fleurissantes (courbe bleue) est
montré avec la valeur ψ des simulations
(courbe rouge). Une forte induction florale
jusquà 12 heures, pas d’induction au delà
de 16 heures. Le tracé temporel des va-
leurs ψ (rouge) ressemble aux courbes expé-
rimentales (bleu). Détails dans Bollig et al.
(1976)
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Fig. 4.11: Simulation (courbe rouge) et valeurs expérimentales (courbe verte) d’induction
florale chez Chenopodium rubrum Ecotype 374 en cycles lumière/obscurité de 6 heures
de lumière et de périodes variables d’obscurité (abscisses). L’induction florale (axe Y
de droite) et valeurs ψ (axe Y de gauche) montrent un motif semblable. D’après Bollig
et al. (1976)
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Fig. 4.12: Greffer un greffon induit photopériodiquement en jours courts de la plante
de jours courts Xanthium strumarium (fleurit d’avril à mai) sur une plante porte-greffe
de jours longs non induite Rudbeckia hirta (fleurit de juillet à septembre) induit la
floraison. D’après Okuda (1953)
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4.7 Exemples pour des plantes de jours longs

Cette hormone de floraison était sup-
posée être une substance formant des or-
ganes (un inducteur, Sachs (1880)) ou des
substances qui activent les gènes de florai-
son (Zeevaart (1984)). Il était aussi sup-
posé que les signaux contrôlant la florai-
son pouvaient consister en des substances
promotrices et inhibitrices. En utilisant des
mutants d’Arabidopsis, on a récemment es-
sayé avec succès de mieux comprendre les
processus. Des méthodes génétiques mo-
dernes (génétique directe et inverse), tech-
nologie génomique (Wellmer and Riech-
mann (2005)) et des techniques de micro-
réseaux (Yamada et al. (2003)) ont été uti-
lisées (voir section 4.8).

4.6 Transport vers l’apex et
formation de fleur

Dans tous les cas, les substances induc-
trices de floraisons ont à être transportées
vers l’apex. On ne sait pas si ceci est sem-
blable chez les plantes de jours courts et
les plantes de jours longs. Une fois que les
substances inductrices de floraison sont ar-
rivées dans les tissus de l’apex, il est re-
programmé de telle façon que maintenant
au lieu de pousses végétatives, des fleurs
sont formées. Certains gènes jouent un rôle
qui changent le méristème de l’apex de fa-
çon correspondante. De plus, des gènes sont
activés qui sont responsables du temps de
la floraison. En même temps, le métabo-
lisme dans le méristème de l’apex change.
Quelques heures après l’arrivée des sub-
stances inductrices de floraison, le patron
de différenciation de l’apex a déjà changé
(les différences morphologiquement visibles
sont montrées dans la figure 4.13). L’apex
est maintenant déterminé pour se dévelop-
per en fleurs. Ces processus sont nommés
évocation.

Fig. 4.13: Développement de l’apex de
Pharbitis nil sous des conditions photopé-
riodiques non inductrices (jours longs, à
gauche) et après une induction photopério-
dique par des jours courts (à droite). Les
différences apparaissent sur les images ma-
croscopiques (haut) et microscopique (bas)
de l’apex. D’après Imamura and Marushige
(1967).

4.7 Exemples pour des plantes
de jours longs

Des exemples de plantes de jours longs
sont entre autres l’Arabette Arabidopsis
thaliana, des variétés de printemps de
l’Avoine Avena sativa, la Moutarde Sinapis
alba et le Trèfle rouge Trifolium pratense.
Un seul jour long induit le Mouron Ana-
gallis arvensis, la Moutarde Sinapis alba,
et l’Ivraie Lolium temulentum (une herbe)
à fleurir. Deux ou trois jours sont néces-
saires pour la Jusquiame Hyosciamus ni-
ger , quatre jours pour l’Arabette Arabi-
dopsis thaliana et six jours pour la Silène
Silene armeria.
Il a été particulièrement étudié l’induc-

tion florale photopériodique d’Arabidop-
sis thaliana (figure 4.14). Cette plante a
un grand nombre d’avantages, comme un
temps de reproduction court de trois se-
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maines seulement. De cette façon les se-
mences sont rapidement disponibles. Arabi-
dopsis thaliana est petite et peu exigeante.
Elle peut ainsi être cultivée facilement au
laboratoire. La plante a un petit génome,
c’est à dire avec relativement peu de gènes.
En étant une plante autopollinisatrice, la
plante n’a pas besoin de vent ou d’insectes
pour la pollinisation. Les jours longs accé-
lèrent la floraison, les jours courts la re-
tardent, mais ne peuvent pas handicaper la
floraison. Différentes variétés existent dont
la réaction photopériodique diffère. Les va-
riétés les plus précoces fleurissent déjà onze
jours après la germination, les plus tardives
112 jours après. Pour l’induction de la flo-
raison, quatre jours de lumière continuelle
sont suffisants.
De nombreux mutants d’Arabidopsis tha-

liana sont disponibles dans lesquels la réac-
tion photopériodique est changée. Plus de
80 gènes influent sur le temps de la floraison
(ils sont nommés gènes du temps de florai-
son). D’autres mutants affectent les pho-
torécepteurs du stimulus photopériodique.
En outre, des mutants existent dans les-
quels le transfert des signaux est affecté
dans le transfert du stimulus entre la sti-
mulation et la perception.

4.8 Biochimie de l’induction
florale

Des plantes utilisent les systèmes de
contrôle différents de façon à fleurir et faire
leurs semences au bon moment de l’année
(voir la partie droite de la figure 4.15 et
sa légende). Un de ces contrôles est la voie
autonome (A.P.). La plante doit traverser
d’abord une phase juvénile et atteindre un
certain âge de développement avant d’être
capable de fleurir. D’autres systèmes de
contrôle utilisent des signaux environne-

Fig. 4.14: L’Arabette Arabidopsis thaliana,
plante de jours longs facultatifs ; en haut en
floraison, en bas à l’état végétatif en jours
courts avec des feuilles en rosette
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4.8 Biochimie de l’induction florale

mentaux comme la longueur de jour (P.P.),
la température (V. P.) et l’humidité du sol.
Si les bonnes conditions sont signalées, la
floraison est induite. Quelle voie est domi-
nante dépend des espèces et varie beaucoup
(Aukerman and Amasino (1996).
La figure 4.15 montre un schéma d’induc-

tion photopériodique de la plante de jours
longs Arabidopsis thaliana. Après la per-
ception de la lumière par des photorécep-
teurs des feuilles, une horloge circadienne
qui y est située mesure la longueur du jour.
Si la période lumineuse est assez longue,
la floraison est induite. De ce fait, la pro-
téine CO (CONSTANS) joue un rôle cen-
tral : elle sert de médiateur entre l’envi-
ronnement, l’horloge circadienne et l’induc-
tion florale (Hayama et al. (2003)). Comme
CO dans les plantes de jours longs comme
Arabidopsis thaliana est stable seulement à
la lumière et dégradée par des protéosomes
à l’obscurité, elle s’accumule seulement en
jours longs, mais non en jours courts. Elle
induit la synthèse de FT par le gène ft (Val-
verde et al. (2004)). L’ARNm de FT est
transporté à partir des feuilles vers l’apex5

et s’y combine alors avec les FD déjà exis-
tantes. Sans FT, la FD est inactive. Le com-
plexe FT-FD déclenche la formation flo-
rale dans le méristème de l’apex (évocation,
Abe et al. (2005), Wigge et al. (2005)).
Pendant ce processus des gènes d’identité
de méristème floral comme ap1, ap2, cal
et lfy sont activés et la formation de la
fleur commence, comme décrit par le mo-
dèle ABC(DE) (Parcy (2005)).
L’interaction de CO et FT semble

être largement répandue parmi les plantes
(Griffiths et al. (2003), Izawa et al. (2003)).
Les réactions photopériodiques utilisent les
mêmes voies génétiques dans la plante de

5peut-être aussi FT, comme c’est une petite pro-
téine (Huang et al. (2005))

jours longs Arabidopsis thaliana et dans le
riz Oryza sativa. Pourtant, les fonctions
sont différentes (Hayama and Coupland
(2003)) : chez les plantes de jours courts
CO inhibe FT et de cette façon aussi l’in-
duction florale. Des périodes longues d’obs-
curité pourraient ainsi promouvoir l’expres-
sion de FT, parce que l’activité de CO
est basse. Comment le commutateur fonc-
tionne au niveau biochimique qui s’occupe
de ce que les plantes de jours longs fleu-
rissent en jours longs et les plantes de
jours courts en jours courts n’est pas encore
connu (Cremer and Coupland (2003)).
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Fig. 4.15: Bases de l’induction photopériodique chez Arabidopsis. A gauche : le type de
cycle lumière/obscurité (jours courts ou jours longs) est reconnu par les photorécepteurs
et la longueur de jour déterminée par le système d’horloge circadienne. A la bonne lon-
gueur de jour, l’induction photopériodique survient. Un signal est transporté jusqu’à la
pointe de la plante (apex), il induit la floraison. A droite, bases biochimiques de l’in-
duction florale (flèches vertes : promotion, traits rouges : inhibition). Dans le processus
photopériodique (PP) la lumière est absorbée par les phytochromes et cryptochromes, la
longueur du jour est mesurée par une horloge circadienne et transformée en signal FT via
la protéine CONSTANS. FT se combine dans l’apex avec FD. De cette façon les gènes
d’identité méristématiques floraux sont induits, ce qui amène à la floraison. Il y a en plus
une voie autonome (AP), une voie de vernalisation, une voie de l’acide gibbérellique, et
une voie QP, chacune d’entre elles amenant aussi à la floraison
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5 Tubercules de Pomme de Terre
Les tubercules de Pomme de Terre sont

formés sur des pousses souterraines par
épaississement des extrémités et par l’ac-
cumulation d’amidon dans les cellules. Les
tubercules traversent les conditions défavo-
rables et poussent ensuite pour former de
nouvelles plantes. Les tubercules sont pro-
duits à l’automne et induits par les jours
plus courts. La longueur du jour est perçue
par les feuilles. Elles forment des signaux
promoteurs et inhibiteurs qui atteignent les
pousses souterraines où ils induisent les tu-
bercules.
Les oignons sont induits par les jours longs,
c’est à dire en été.
Les Pommes de Terre sont en impor-

tance, après le Riz, le Blé et le Seigle le
quatrième aliment de base de l’humanité.
Elles sont originaires d’Amérique du Sud,
et y sontcultivées par les Indiens.

5.1 Les Pommes de Terre sont
des tubercules sur des tiges
souterraines

Peut-être est-ce nouveau pour vous (et
pour beaucoup d’autres personnes) que les
tubercules de Pomme de Terre ne sont
pas des gonflements de racines, mais sont
formées sur des tiges souterraines. Ces
tiges grandissant dans le sol sont nom-
mées des stolons. Les tubercules de Pomme
de Terre sont formés par gonflement des
stolons à leurs extrémités (figure 5.1).Les
cellules grandissent perpendiculairement à
l’axe longitudinal et incorporent de l’ami-
don.

Que les tubercules de Pomme de Terre
apparaissent effectivement sur des tiges –
normalement croissant en surface – peut
être reconnu à des feuilles de toute pe-
tite taille. Elles entourent les « yeux »
du tubercule de Pomme de Terre, mais
tombent cependant précocement. Les cica-
trices des feuilles sont encore visibles. Dans
les cicatrices des feuilles les bourgeons sont
visibles. Ils se développent plus tard en
pousses latérales après que le fermier a cou-
vert les tubercules dans la terre.

5.2 Les Pommes de Terre sont
formées en jours courts

La tubérisation des Pommes de Terre est
influencée par un certain nombre de fac-
teurs comme la température de l’environne-
ment, le contenu en azote du sol, l’âge phy-
siologique de la plante et par dessus tout
par la longueur du jour. Dans les variétés
originelles d’Amérique du Sud, les tuber-
cules sont induits par les jours courts. Des
jours longs inhibent la formation des tu-
bercules (Ewing and Struik (1998)). Même
les espèces cultivées sud-américaines et des
variétés comme Solanum demissum et Sola-
num tuberosum ssp. andigena développent
des tubercules seulement en jours courts.
La longueur de la période sombre est déci-
sive, puisque avec une impulsion lumineuse
interrompant la nuit, les tubercules ne sont
pas formés. Le rouge est la lumière la plus
efficace. Le phytochrome est utilisé par
la plante comme photorécepteur. La plu-
part des variétés cultivées européennes et
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5 Tubercules de Pomme de Terre

Fig. 5.1: En jours courts les plantes de
pommes de terre forment des tubercules sur
des stolons souterrains qui gonflent perpen-
diculairement à l’axe longitudinal. La ligne
horizontale indique la surface du sol. Sys-
tème racinaire au dessous des stolons

nord-américaines montrent seulement une
faible réaction photopériodique, ou déve-
loppent des tubercules aussi en jours longs
(Pommes de Terre précoces !).
De la même façon que dans l’induction

florale, la lumière efficace photopériodique-
ment pour la tubérisation est perçue par les
feuilles. Et ici aussi, la longueur de la pé-
riode sombre est mesurée par une horloge
circadienne. Si la période sombre est plus
longue qu’une valeur critique, un signal est
formé1 et transporté vers les pousses sou-
terraines (stolons). Ce signal consiste pro-
bablement en une substance qui s’accumule
en conditions inductives et une substance
inhibitrice qui diminue en conditions in-
ductives. Les gibbérellines pourraient servir
de substances inhibitrices (Tizio (1971)).
L’acide jasmonique et l’acide tuberonique
sont peut-être des substances promotrices
(Koda et al. (1988), figure 5.2).

5.3 Les bulbes sont formés en
jours longs

Les bulbes d’Oignon sont formés,
contrairement aux tubercules de Pomme
de Terre, dans la plupart des cas sous des
conditions de jours longs. L’Oignon com-
mun Allium cepa et l’ail Allium proliferum
sont des exemples (figure 5.3). L’oignon
jaune Zittau a besoin de jours longs à
au moins 14 heures de lumière. Dans
les latitudes méridionales des variétés

1Ce signal peut être démontré par greffe : des
feuilles de Pommes de Terre traitées en jours
courts induisent la tubérisation chez des plantes
gardées en jours longs si elles sont greffées avec
succès. Des feuilles de Tabac traitées en jours
courts sont capables d’induire la tubérisation
chez des Pommes de Terre en jours longs après
greffage. Le Tabac et la Pomme de Terre appar-
tiennent à la même famille (Chailakhyan et al.
(1981), Martin et al. (1982)).
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5.3 Les bulbes sont formés en jours longs

Fig. 5.2: Si des tranches de pomme de
terre sont placées sur de l’agar (bleu) conte-
nant 10-4 M d’acide jasmonique (partie
droite de la figure), les cellules augmentent
de taille. Le témoin sans jasmonate est à
gauche. Echelle 100 µm. D’après une pho-
tographie de Takahashi et al. (1994)

sont communes comme l’Oignon doux
d’Espagne, qui forme des bulbes aussi avec
des longueurs de jours plus courts (12-13
heures). Sa durée de jour critique est ainsi
plus courte. De façon à former des bulbes,
Allium ascalonicum a besoin de 7 à 28
jours longs (Esashi (1961)).
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bulbe (pourcentage) selon la longueur de
jour (heures) chez trois différentes variétés
d’Oignon Allium cepa. D’après de Magru-
der and Allard (1937)
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5 Tubercules de Pomme de Terre

50



6 L’horloge annuelle du Hamster nain de
Russie

Le Hamster nain de Russie possède une
horloge annuelle. Elle contrôle le poids de
l’animal, la couleur de la fourrure, la taille
des gonades mâles, le temps de reproduc-
tion et le comportement au cours de l’an-
née.
Comme l’horloge interne annuelle n’est pas
assez précise, elle doit être réglée continu-
ment. À cette fin, la longueur du jour est
utilisée, qui change au cours de l’année de
façon caractéristique et peut être utilisée
comme un calendrier précis.
Pour vérifier que cette horloge annuelle
fonctionne vraiment, des expériences ont
été réalisées dans des chambres climatisées,
dans lesquelles la température est gardée
constante et la longueur du jour ne varie
pas.
Où l’horloge annuelle est située dans le
cerveau des Mammifères n’est pas encore
connu.
Une horloge annuelle a des avantages pour
les animaux.
Le Hamster nain de Russie (Phodopus

sungorus, figure 6.1) vit dans des terriers
souterrains dans la steppe de Dzounga-
rie dans le Nord-ouest de la Chine. Il se
nourrit de graines, de parties vertes de
végétaux et d’insectes. Dans ces régions,
l’environnement change fortement au cours
de l’année. C’est spécialement vrai pour
la température. Elle peut monter jusqu’à
45°C pendant l’été, et chuter en hiver à
-64°C. Les animaux sont donc adaptés à
ces conditions extrêmes pour leur méta-
bolisme, leur constitution physique et leur

comportement.
Souvenez-vous : nous sommes arrivés à

connaître dans les chapitres précédents des
organismes qui reconnaissent le temps de
l’année photopériodiquement en mesurant
la longueur du jour avec une horloge quo-
tidienne. Mais nous nous occupions de cas
dans lesquels une horloge interne annuelle
permettait de connaître le temps de l’an-
née. Cette horloge annuelle est dans la plu-
part des cas réglée photopériodiquement,
parce qu’elle n’est pas assez précise pour
permettre à un organisme de se débrouiller
sans synchronisation avec l’environnement.
C’est aussi la situation chez le Ham-

ster nain de Russie. Ces animaux se re-
produisent seulement à des saisons où les
nouveau-nés ont la meilleure chance de sur-
vivre. Ceci est contrôlé dans ces animaux
non seulement photopériodiquement, mais
repose aussi sur un rythme annuel (voir les
changements annuels du poids de la gonade
dans la figure 6.2 et d’autres rythmes an-
nuels dans cette figure, Hoffmann (1978)).
De la même façon, la reproduction d’autres
rongeurs comme le Hamster syrien est non
seulement influencé par la longueur du jour,
mais en plus par une horloge annuelle.
Pourtant, dans le Hamster nain de Russie,
l’influence de l’horloge annuelle est beau-
coup plus prononcée. En dépit de cette
domination, l’horloge interne annuelle par
elle-même ne serait pas suffisante pour res-
treindre les changements nécessaires dans
le corps à une période étroite. Le rythme de
l’horloge annuelle dévie dans sa période lé-
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6 L’horloge annuelle du Hamster nain de Russie

Fig. 6.1: Hamster nain de Russie (Phogopus sungorus) en fourrure sombre d’été (à
gauche) et en fourrure blanche d’hiver (à droite). Peint par l’auteur
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Fig. 6.2: Rythme annuel chez le hamster nain de Russie (Phodopus sungorus). A la
fin de l’été et en automne le poids corporel diminue (à droite, rouge) et les gonades ré-
gressent (à gauche, bleu). Après que les animaux ont été quelque temps en jours courts,
la régression s’arrête : les gonades se développent de nouveau et le poids du corps aug-
mente (recrudescence). Pourcentage des animaux en peau d’ètè à droite, vertes). D’après
Hoffmann (1973)
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6.2 Où est localisée l’horloge annuelle et comment fonctionne-t-elle ?

gèrement de la longueur d’une année. Ainsi
l’horloge annuelle doit être en plus syn-
chronisée par la longueur du jour (photo-
période) avec le rythme annuel de l’envi-
ronnement. De cette façon, par exemple,
tous les mâles du Hamster nain de Rus-
sie produisent des spermatozoïdes en même
temps, et les femelles auront leur oestrus
peu de temps après. Ceci assure la sécurité
pour la reproduction des animaux..
Pendant la synchronisation par la lon-

gueur du jour, l’hormone de la glande pi-
néale (épiphyse), la mélatonine, joue un
grand rôle, comme aussi chez les autres Ver-
tébrés. Elle est produite seulement durant
la nuit et nécessite une certaine longueur
de période sombre pour être faite. Elle in-
dique aux animaux si la nuit est longue ou
courte. De cette façon les animaux peuvent
reconnaître la saison.
Des rythmes annuels sont aussi connus

chez d’autres Mammifères comme les écu-
reuils terrestres (hibernation dans l’écu-
reuil terrestre doré Spermophilus latera-
lis), les écureuils (poids corporel de Tamias
striatus), les chauves-souris et les moutons.

6.1 Les caractères distinctifs
des horloges annuelles

Quand sommes nous autorisés à par-
ler d’horloge annuelle ? Cela pourrait bien
être quand certains changements dans l’en-
vironnement au cours d’une année sont
perçus par les animaux. Dans ce cas, ils
n’ont pas besoin d’une horloge annuelle.
Si nous nous occupons en effet d’une hor-
loge annuelle interne, nous devons mon-
trer qu’elle fonctionne aussi en conditions
constantes. Nous devons nous assurer que
les animaux ne sont pas exposés à un cycle
naturel lumière/obscurité qui change au
cours de l’année. Au contraire les animaux

doivent être gardés tout le temps sous les
mêmes conditions journalières consistant
en 12 heures de lumière et 12 heures d’obs-
curité. De même la température de l’envi-
ronnement doit être constante. En outre,
le processus qui est contrôlé par l’horloge
annuelle doit être observé non seulement
sur une année, mais au moins sur deux
ans, si possible plus longtemps. Dans le
cas d’une vraie horloge annuelle il sera vu
que le rythme annuel observé ne dure pas
exactement 12 mois, mais est quelque peu
plus court ou un peu plus long. Un authen-
tique rythme annuel devrait de plus être ro-
buste et sa période devrait en grande partie
être indépendante de la température dans
laquelle vivent les animaux (par exemple
dans une expérience 15°, dans une autre ex-
périence 25°C).
Comme le rythme de l’horloge interne

annuelle n’est pas exactement 12 mois,
mais un peu plus long ou un peu plus court,
un « métronome » annuel doit synchroni-
ser l’horloge à exactement 12 mois. Dans
la nature, la longueur du jour est utilisée
comme une règle, comme il a été mentionné
plus haut. Les récepteurs à la lumière pour
le métronome photopériodique de l’hor-
loge annuelle sont inconnus. Mais d’autres
métronomes sont capables de synchroniser
l’horloge annuelle comme par exemple les
changements de température, le manque de
nourriture, les pluies de mousson, les inter-
actions sociales.

6.2 Où est localisée l’hor-
loge annuelle et comment
fonctionne-t-elle ?

Dans un Mammifère, où est située l’hor-
loge annuelle ? Selon Stetson (1971) et
Kuenzel (1972) l’hypothalamus dans le cer-
veau semble être impliqué. Les signaux de
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6 L’horloge annuelle du Hamster nain de Russie

cette horloge passent par l’axe neuroendo-
crinien oeil, hypothalamus et gonades. Les
détails ne sont pas encore connus. Il est par
exemple complètement ignoré comment la
mesure du temps fonctionne. De plus il n’a
pas été encore été étudié quels neuromédia-
teurs sont impliqués dans l’horloge annuelle
ou sont utilisés pour passer des informa-
tions à partir de l’horloge vers les organes-
cibles. Si les hormones jouent un rôle dans
les rythmes annuels pourrait être étudié en
en éliminant ou en en ajoutant.
Les gonades des Mammifères ne semblent

pas être nécessaires pour la fonction de
l’horloge annuelle, par ce que des animaux
castrés possèdent encore un rythme annuel.
Bien que l’horloge annuelle détermine via le
système hypothalamo-hypophysaire quand
la sécrétion de gonadotrophines commence
et se termine. Le rythme annuel fonctionne
cependant indépendamment de la sécré-
tion d’hormones sexuelles. De même, l’épi-
physe influence fortement le rythme an-
nuel, comme le montre l’ablation de l’or-
gane. L’épiphyse est ainsi nécessaire pour
l’effet photopériodique.
Les rythmes annuels ont une base géné-

tique. Ainsi, les petits due l’écureuil ter-
restre doré (Citellus lateralis) possèdent un
rythme annuel même s’ils sont nés dans des
conditions constantes.
Les rythmes annuels sont largement ré-

pandus parmi les organismes. Nous les
trouvons non seulement parmi les Mammi-
fères, mais aussi parmi les Vertébrés, Inver-
tébrés, et dans les plantes et unicellulaires
(voir chapitre 2).
Si un métronome annuel de l’environ-

nement manque comme au fond de la
mer (voir chapitre 3), une horloge annuelle
est certainement un avantage. Une horloge
annuelle rappelle à un oiseau migrateur,
même sous les tropiques, qu’il est temps
maintenant de voler vers de plus hautes

latitudes. Par ailleurs des organismes avec
une horloge annuelle peuvent se protéger
contre des influences peu fiables de l’envi-
ronnement comme la température et l’hu-
midité. Il y en aura plus dans le prochain
chapitre.
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7 Migration des oiseaux

Les rythmes annuels ont été étudiés spé-
cialement chez les oiseaux comme la migra-
tion vers les quartiers d’hiver et vers les
quartiers d’été , et le comportement lié à la
reproduction. Des exemples sont la crois-
sance des gonades et la préparation à la
migration, la mue des plumes, les chan-
gements dans le poids du corps et la pré-
férence alimentaire à différents temps de
l’année.

Chaque année environ 600 millions d’oi-
seaux migrent vers leurs territoires de nour-
rissage ou les quartiers d’hiver (voir fi-
gure 7.1). La migration peut prendre de
nombreux mois (jusqu’à neuf), alors que le
nourrissage peut être bref (un mois). Ainsi
un calendrier précis est nécessaire. Ce ca-
lendrier est un programme temporel endo-
gène. Il est fixé génétiquement.

Les migrants à courte distance sont plus
flexibles. Ainsi le temps de départ et d’arrivée va-
rie dans une large mesure. Ils migrent pendant neuf
mois et se nourrissent pendant un mois.

La précision de fonctionnement de ces
rythmes annuels peut être vue dans les
ainsi nommés « oiseaux calendriers ». Ils
arrivent dans nos latitudes pendant juste
quelques jours spécifiques de l’année à par-
tir de leurs quartiers d’hiver. Les Chevalier
arlequin Tringa erythropus par exemple ar-
rivent dans la région d’Helsinki entre le pre-
mier et le huit mai (4.5± 2, 06 jours), l’Hi-
rondelle des falaises Pterochelidon albifrons
albifrons arrive à San Juan Capistrano en
Californie vers le 19 mars (figure 7.2).

7.1 Le bénéfice d’une horloge
annuelle

Les rythmes annuels sont un avantage
pour les oiseaux tropicaux et les migrateurs
près de l’équateur. Les différences dans la
longueur du jour sont dans ces régions trop
petites pour être utiles pour le marquage
photopériodique du temps de la migration.
Les animaux vivent pratiquement dans des
conditions constantes. Ils doivent pourtant
commencer à certaines époques de l’année
des processus ou des comportements diffé-
rents. Par exemple les oiseaux migrateurs
qui hibernent dans des régions tropicales
doivent commencer la migration vers les
quartiers de nourrissage au bon moment.
Sans une horloge annuelle ils seraient le
jouet des conditions environnementales et
une irrégularité temporelle pourrait avoir
des conséquences désastreuses.
La synchronisation avec l’environnement

consiste en une interaction entre l’horloge
interne annuelle et le métronome de l’en-
vironnement comme des signaux photopé-
riodiques. Il y a pourtant aussi des ré-
glages fins supplémentaires. De manière gé-
nérale l’adaptation à l’environnement de-
vient d’un côté assez flexible, mais de
l’autre côté aussi assez fiable.
Un calendrier annuel interne permet aux

animaux de se préparer pour les change-
ments de l’environnement par l’intérieur.
De cette façon ils ne sont pas pris par sur-
prise. Ceci est peut-être la raison pour la-
quelle la plupart de rythmes endogènes an-
nuels sont plus courts que 12 mois. L’hor-
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7 Migration des oiseaux

Fig. 7.1: Canards barnacles (Branta leucopsis) en migration du Groenland via l’Islande
vers l’Ecosse. Peint par l’auteur d’après une photographie dans Perrin and Mongibeaux
(2002)
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Fig. 7.2: Cycle annuel typique de nourrissage et de migration des oiseaux de latitudes
tempérées. Tout en haut : époque de l’année (mois). Au milieu : séquence des événements
chez un Oiseau avec préparation du corps pour la migration vers les quartiers d’été (ali-
mentation abondante pour les réserves, maturation des gonades, reproduction, régression
des gonades et préparation en automne à la migration vers le sud (mue et nourriture).
La partie du bas montre le temps passé dans les quartiers d’hiver et quartiers d’été ainsi
que le temps de migration. Chez les oiseaux-calendriers, le temps d’arrivée est réduit à
quelques jours d’un certain mois. D’après Beck (1963)
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7.2 Migration, mouvements migratoires et mue

loge interne annuelle « sonne » déjà avant
que les événements surviennent et les ani-
maux peuvent s’y préparer à temps. De
cette façon par exemple la reproduction et
l’hibernation peuvent survenir à la bonne
époque de l’année, les sexes peuvent être
synchronisés au début de la période de re-
production et des programmes temporels
spécifiques peuvent agir comme des chaînes
d’actions.
L’horloge annuelle contrôle aussi la durée

et la vigueur des événements. Cela signifie
que les quantités de graisse déposée pour
les différentes phases de l’hibernation sont
préprogrammées. Dans différentes espèces
de fauvettes (montrées ici à la figure 7.3 :
fauvette des jardins Sylvia borin, fauvette
à tête noire cantillans, fauvette commune
communis, à tête noire atricapillata, méla-
nocéphale melanocephala et sarde sarda) la
durée, montant et modèle des mouvements
migratoires sont préprogrammés. En uti-
lisant la navigation vectorielle même des
oiseaux migrateurs expérimentés trouvent
automatiquement leur destination.

7.2 Migration, mouvements
migratoires et mue

L’instinct de migration dans la recherche
de nourriture est présent chez de nombreux
animaux. Ils partent au loin en hiver à par-
tir des montagnes vers les vallées, ou en sai-
son chaude à partir de la steppe vers des
régions plus humides. Il est même question
que les dinosaures migraient (voir Engel-
mann and Hellrung (2003)).
Chez les Oiseaux les migrations sont

beaucoup plus prononcées. Souvent la mi-
gration aviaire commence déjà quand beau-
coup de nourriture est encore disponible,
comme par exemple chez le Loriot doré
et le Martinet. Ils deviennent agités avant

la migration. Quelques oiseaux migrants
couvrent de longues distances entre leurs
quartiers d’hiver et d’été. La Sterne arc-
tique Sterna macrura migre deux fois par
an sur une distance d’environ 10 000 km.
L’hirondelle Hirundo rustica migre à l’au-
tomne vers l’Afrique du sud et revient au
printemps. Même de petits oiseaux comme
le Colibri à gorge rubis Archilochus colubris
couvre de longues distances. Cet oiseau tra-
verse le Golfe du Mexique. Il pèse norma-
lement seulement 2g et ajoute 2g supplé-
mentaire à son poids avant la migration.
Pendant leur vol, de nombreux oiseaux uti-
lisent le soleil, ou, s’ils migrent pendant la
nuit, les étoiles pour la navigation.
Des observations chez le Pouillot fitis

(Phylloscopus trochilus, Gwinner (1968))
ont donné les premiers indices que la mi-
gration des oiseaux est contrôlée par une
horloge annuelle. Cet oiseau chanteur ré-
side pendant une longue période dans les
régions équatoriales. En mars, il commence
à migrer vers les latitudes plus nordiques,
vers la fin juillet et août il retourne à
ses quartiers d’hiver équatoriaux. Comme
beaucoup d’autres petits oiseaux migra-
teurs il migre pendant la nuit, même si c’est
normalement un oiseau actif le jour. S’il
est gardé en cage, il développe une agita-
tion migratoire au voisinage de ces époques
de l’année. Cette activité peut être mesurée
par des cages d’Emlen (figure 7.4).
Les oiseaux se préparent eux-mêmes

pour la migration : les plumes sont chan-
gées (mue). De la graisse supplémentaire
est déposée dans le corps. En conséquence,
le poids du corps augmente considérable-
ment. Il a d’abord été supposé que ces
événements étaient déclenchés par la lon-
gueur du jour. Les différences dans la lon-
gueur du jour sont pourtant très petites
dans les régions équatoriales. Par consé-
quent, il n’était pas étonnant qu’il s’avère
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7 Migration des oiseaux
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Fig. 7.3: Une horloge annuelle contrôle la durée et la quantité (amplitude) de l’acti-
vité nocturne. Dans le cas des fauvettes (images du bas), la fauvette des jardins (Sylvia
borin), la fauvette passerinette (S. cantillans), la fauvette grisette (S. communis), la fau-
vette à tête noire (S. atricapillata), la fauvette mélanocéphale (S. melanocephale), et la
fauvette sarde (S. sarda), la durée, la quantité et le motif de l’agitation migratoire sont
préprogrammés. Les activités nocturnes (courbes en partie supérieure, nombre d’inter-
valles nocturnes de 0,5 h avec activité) sont plus hauts et plus longs chez les migrateurs à
longue distance. D’après Berthold (1973) (courbes). Images peintes par l’auteur d’après
des photographies dans Delin and Svensson (1989)
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7.2 Migration, mouvements migratoires et mue
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Fig. 7.5: Rythme circannuel de poids du corps (courbe bleue), activité nocturne (courbe
rouge) et mue (barres noires) d’un pouillot fitis (Phylloscopus trochilus), qui était gardé
pendant 18 mois à température constante et dans un cycle lumière/obscurité de 12 :12
heures. Nombres d’intervalles nocturnes de 10 minutes avec activité tracés en fonction
de l’époque de l’année (mois). D’après Gwinner (1967)

que des changements dans la physiologie et
le comportement surviennent aussi si les oi-
seaux étaient gardés longtemps au labora-
toire sous des longueurs de jour constantes
(12 :12 heures de cycle lumière/obscurité).
Après 28 mois d’enregistrement de l’acti-
vité nocturne la courbe montrée à la figure
7.5 a été obtenue. Un rythme circannuel
de 10 mois (Gwinner (1967)) peut être re-
connu. Ainsi, même sans métronome exté-
rieur, un programme annuel endogène dans
l’oiseau est exécuté qui pilote les prépara-
tions pour la migration et la migration elle-
même. Comme la « période de parcours
libre » diffère clairement de la longueur de
l’année (10 au lieu de 12 mois), nous avons
affaire à un rythme endogène.
Des études similaires ont été réalisées

chez d’autres fauvettes. La figure 7.6
montre comment le rythme des gonades
des fauvettes des jardins (Sylvia borin)

change durant 33 mois à une température
constante de 20°C et dans un cycle lu-
mière/obscurité de 12 :12 heures en com-
paraison d’un groupe gardé en conditions
naturelles (Berthold et al. (1972)). Des fau-
vette à tête noire (Sylvia atricapilla) ont été
même gardées pendant plus de 8 ans dans
un cycle lumière/obscurité de 10 :14 heures
(Berthold (1978)). Elles ont aussi montré
un rythme annuel endogène pour la mue.
La longueur de période était de 10 mois ;
ainsi en huit années, neuf années endogènes
s’étaient écoulées.
Des rythmes annuels de taille des go-

nades ont été étudiés intensivement chez
les Étourneaux (Sturnus vulgaris) (Gwin-
ner (1981)). La figure 7.7 montre les résul-
tats d’une expérience dans laquelle les oi-
seaux étaient gardés pendant 43 mois dans
un cycle lumière/obscurité de12 :12 heures.
Les courbes représentent le rythme annuel
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Fig. 7.4: Dans une cage d’Emlen, l’agi-
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tampon encreur (bleu) au centre colore les
pieds de l’oiseau. Selon l’agitation migra-
toire, l’oiseau essaie de voler en direction
de son vol migratoire. Il saute sur le papier
dans l’entonnoir en le colorant de l’encre
du tampon encreur. Par l’auteur, d’après
Emlen and Emlen (1966)

de taille des gonades et de mue.
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7.2 Migration, mouvements migratoires et mue

0

2

4

6

8

10

ta
ill

e
de

s
go

na
de

s
[m

m
]

ta
ill

e
de

s
go

na
de

s
[m

m
]

jan jan jan

moismois

11:11 LO
mue

0

2

4

6

8

10

ta
ill

e
de

s
go

na
de

s
[m

m
]

ta
ill

e
de

s
go

na
de

s
[m

m
]

jan jan jan

12:12 LO
mue

Fig. 7.7: Rythme circannuel de taille des gonades (courbe) et de la mue (barres) chez
des étourneaux (Sturnus vulgaris). Les oiseaux individuels furent gardés pendant 43 mois
dans un cycle lumière/obscurité de 12 :12 heures (courbe supérieure, rouge) ou dans
un cycle lumière obscurité de 11 :11 heures (courbe inférieure, noir). D’après Gwinner
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8 Expériences

Certaines expériences sont décrites ici,
qui peuvent être réalisées sans beaucoup
d’efforts : formation de bulbes aériens en
jours courts chez le bégonia, si la germina-
tion des tubercules de Pomme de terre in-
tervient selon un rythme annuel, le rythme
annuel de germination de plusieurs plantes,
l’induction florale photopériodique de l’Ipo-
mée (volubilis) et si c’est dépendant de la
température.

8.1 Induction de bulbes aériens
chez Begonia evansiana

Begonia evansiana1 appartient aux Bé-
goniacées, tropicales et . Cette famille
consiste en cinq genres et 820 espèces, des
plantes herbacées principalement dans des
habitats humides. Elles sont aussi trouvées
dans les bois, mais aussi dans les endroits
plus secs et plus frais. On les trouve fré-
quemment dans les jardins botaniques.
Le genre Begonia consiste en à peu près

800 espèces. Begonia rex (le bégonia habi-
tuel des fleuristes) et de nombreuses lignées
cultivées comme le bégonia bulbeux avec
ses grandes fleurs et sa floraison luxuriante
y appartient. Des bulbes stockent de l’eau
et aident à traverser les périodes défavo-
rables. Un type représentatif est Begonia
evansiana. Essayez d’en obtenir un plant
ou un bulbe chez un fleuriste ou un jardin
botanique (dites au jardinier ce que vous
voulez faire avec lui)2.

1synonyme de Begonia grandis. Il fleurit de juillet
à août

2Cultiver des plantes à partir de graines prend

Chez Begonia evansiana, un ou deux
jours courts sont déjà suffisants pour in-
duire la formation de bulbes aériens. La
meilleure saison pour cette expérimenta-
tion est l’été, parce qu’en jours longs les
tubercules ne sont pas produits. Si vous
mettez les plantes pendant deux nuits dans
une pièce sombre, et vous assurez qu’elles
reçoivent 16 heures d’obscurité par jour
(jours courts), des bulbes aériens vont se
développer.
Si vous avez plusieurs plantes dispo-

nibles, vous pouvez faire varier la longueur
de la période sombre. À quelle longueur de
nuit les tubercules sont ils encore produits ?
Essayez des périodes sombres de 16, 14, 12,
10 et 8 heures.
Qu’arrive-t-il si vous éclairez la plante

au milieu d’une longue période d’obscurité
pendant une heure ?

8.2 Germination des pommes
de terre à différents mo-
ments de l’année

Si les pommes de terres ont été stockées
à la cave pendant l’hiver, vous pouvez en
mettre chaque mois une certaine quantité
dans des pots à fleur avec de la terre humide
et observer si elles germent e combien de

longtemps, jusqu’à un an. Les bulbes aériens se
forment dans l’axe des feuilles et peuvent être
plantés après avoir été gardés dans un lieu frais,
mais sans gel, au printemps. Utilisez un sol aéré,
neutre à légèrement acide (pH 6-7), et mainte-
nez les plantes humides. Une ombre modérée est
favorable à la culture.
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8 Expériences

temps cela prend. N’oubliez pas de marquer
les pots avec la date de plantation. Mettez
les pots dans une assiette avec de l’eau pour
garder le sol humide.
Y a-t-il des dates de l’année auxquelles

les pommes de terre germent plus vite ?

8.3 Germination et rythme an-
nuel

Dans le chapitre 3, il a été mentionné
que les semences des plantes suivantes
germent selon un rythme annuel : le Mille
pertuis Hypericum perforatum, la Digitale
jaune Digitalis lutea (figure 3.3), la Po-
tentille Potentilla molissima, l’Herbe-au-
pauvre-homme Gratiola officinalis, Chry-
santhemum corymbosum, le Gui Viscum al-
bum et le Fraisier sauvage Fragaria vesca.
Collectez les semences d’une ou plusieurs
de ces plantes et gardez les dans des réci-
pients bien fermés contenant un sac de si-
licagel (qui garde sec le récipient)3. Prenez
un échantillon de semences toutes les deux
semaines et semez les dans la terre de pots
à fleurs. Comme vous l’avez fait pour les
pommes de terre, vous pouvez mettre une
assiette avec de l’eau sous le pot pour gar-
der la terre mouillée.
Y a-t-il des époques de l’année auxquelles

les semences germent plus vite ?

3les baies du gui ne doivent pas être séchées. Gar-
dez les au frigo dans un récipient dans un filet au
dessus de l’eau. De plus, les baies doivent être
éclairées avec de petits tubes fluorescents (ou
des diodes lumineuses blanches) parce qu’elles
ne germent plus si elles sont gardées plus de
trois jours à l’obscurité. Le câble pour la source
lumineuse peut être passé à travers le joint de la
porte du réfrigérateur. Le transformateur doit
être gardé hors du réfrigérateur à cause de la
chaleur qu’il produit

8.4 Expériences avec la plante
de jours courts Pharbitis

La couverture de ce CD contient des se-
mences de l’Ipomée Pharbitis nil4. La va-
riété « violett » peut être induite à fleu-
rir par une seule photopériode de jours
courts (figure 8.1). Les plantes peuvent être

Fig. 8.1: Ipomée Pharbitis nil. A gauche,
plante végétative gardée en jours longs,
à droite plante en fleurs gardée en jours
courts.

induites déjà au stade où les cotylédons
viennent juste de se déplier et où aucune
autre feuille n’a encore été produite. Ces
indications précoces de l’induction florale
peuvent être vues sous la loupe binoculaire
déjà quelque jours après l’induction pho-
topériodique. Ceci permet de réaliser des
expériences dans un temps court. Plus de
détails pour la culture dans Engelmann and
Klemke (1983). Les semences sont trempées

4Les semences peuvent être achetées chez Maru-
thane Trading company à Tokyo (Japon). Elles
peuvent être gardées quelques années au réfri-
gérateur
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Fig. 8.2: Effet de la variation des périodes
lumineuse sur l’induction de la floraison
chez l’Ipomée Pharbitis nil. D’après Taki-
moto and Hamner (1964)

pendant une nuit dans de l’eau du robi-
net et plantées à 15mm de profondeur dans
des pots avec de la terre de jardin. Elles
germent sous des tubes fluorescents blancs.

8.4.1 Détermination de la période
sombre critique

Chez les jeunes plants de Pharbitis nil de
race « violet », un seul jour court avec 16 h
de période sombre induit la floraison. Des
périodes sombres plus courtes sont aussi
inductrices, jusqu’à la période sombre cri-
tique de 9-10 h. vous pouvez le tester par
une expérience :
Si les cotylédons sont complètement dé-

pliés, les plantes sont photopériodiquement
induites par une seule période sombre. Met-
tez les plantes par groupes de 5 dans une
pièce sombre (sauf cinq plantes qui restent
comme témoins à la lumière). Après 6, 8,
10, 12, 14, 16 , 18 et 20 heures, mettez
les différents groupes de nouveau sous des
tubes fluorescents blancs5 (voir figure 8.3).
Déjà une semaine après le traitement par

la période sombre vous pouvez vérifier à la
loupe binoculaire ou avec une forte loupe
les bourgeons. Les bourgeons floraux sont
caractérisés par deux longues bractées et un
gros apex, alors que les bourgeons végéta-
tifs ont de petites bractées de taille inégale
et un apex pointu (figure 8.4).
Déterminez le nombre moyen de fleurs

par plante pour chaque groupe. Tracez les
résultats en fonction de la longueur de la
période sombre. La période sombre critique
correspond à 50% de l’induction maximale
critique (voir figure 8.2).

5Aucune lumière ne doit atteindre les autres
groupes à l’obscurité. Vous pouvez utiliser un
filtre vert devant la lumière éclairante comme
lumière de sécurité.
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Fig. 8.3: Dans deux caves, la longueur
de jours critique peut être déterminée. En
premier les ipomées sont cultivées en huit
groupes de cinq plantes chacun en lumière
continue produite par un tube fluorescent.
Quand les cotylédons sont dépliés, tous les
huits groupes sont transférés dans la pièce
obscure. Un tube fluorescent vert sert de lu-
mière de sécurité. Après 6 heures, l’un des
groupes est retourné vers la pièce à lumière
continuelle. Après huit heures, le second,
après 10 heures, le troisième... Après 20
heures, tous les groupes sont de nouveau en
lumière continue. Une semaine après, vous
pouvez vérifier à la loupe binoculaire quelles
plantes fleurissent (voir figure 8.4)

Fig. 8.4: Boutons floraux et bourgeons vé-
gétatifs de Pharbitis nil : à gauche bouton
floral, à droite bourgeon végétatif

8.4.2 Est-ce que la période sombre
critique dépend de la tempéra-
ture ?

Vous pouvez faire les expériences aussi
à une autre température (par exemple en
hiver, dans la cave à 15°C). Ceci vous per-
met de vérifier si la période sombre critique
de l’induction florale est influencée par la
température. Des rythmes circadiens sont,
comme vous pouvez vous rappeler, com-
pensés en température dans leur longueur
de période.
Des expériences de photopériodisme chez

Pharbitis nil sont décrites dans un livre
(Engelmann (1999)).
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9 Livres supplémentaires

J’ai écrit ou suis en train d’écrire
quelques livres supplémentaires. Ils
concernent aussi les sujets des événements
rythmiques dans les organismes, mon
domaine spécial en tant que scientifique
(Engelmann (2007), Engelmann (2004d),
Engelmann (2009a), Engelmann (2009c),
Engelmann (2009b), Engelmann (2009c),
Engelmann (2009d), Engelmann (2008),
Engelmann (2004a), Engelmann (2004c),
Engelmann (2004b)). Notez qu’ils ne sont
pas encore traduits en anglais sauf Engel-
mann (2004e). Si vous êtes intéressés par en
obtenir quelques uns (sans frais), contactez
moi : engelmann@uni-tuebingen.de.
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