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Nous vivons dans un milieu dont les conditions 
changent constamment, souvent selon des modalit6s 
qui se r6p~tent de mani6re p6riodique. 

Suivant les saisons, il fait froid ou chaud, sec ou 
humide. Quand va survenir une saison trop rude, 
l 'homme se pr6pare des v~tements appropri6s et veille 

ses provisions; les hirondelles ont la ressource de 
partir  en voyage; les plantes ne peuvent que rester 
sur place: si elles survivent, c'est que leur organisme 
est profond6ment adapt6 au d6roulement de l'ann6e. 

Alternativement il fait jour ou nuit;  cela modifie 
totalement les conditions de l'existence, d'une part 
pour les animaux, les 616ments de leur comportement 
qui d@endent de la vision, mais sans doute d'abord 
pour les plantes, qui tirent de la lumi6re l'essentiel de 
leur 6nergie. 

Telles sont certaines des raisons pour lesquelles les 
rythmes biologiques jouent un grand r61e chez tous 
les ~tres vivants, en particulier dans la vie des plantes; 
c'est aussi peut-4tre pour ces raisons que la connais- 
sance des rythmes biologiques repose d'une mani6re 
importante sur la biologie v4g4tale, irnpoitante mais 
non exclusive bien stir: au contraire chez les animaux 
et chez l 'homme se d6roulent au tours du temps une 
foule de comportements tr~s vari6s, trbs perfectionn4s 
et qui motivent les recherches les plus d61icates. Quoi 
qu'il en soit, les propri6t6s des rythmes manifest6s par 
l'ensemble des ~tres vivants sont assez homog6nes; on 
a pu observer chez les uns les plus importants des 
r4sultats obtenus chez les autres: tousles  fitres vivants 
sont adapt4s h la mSme biosph6re; les rythmes caract6- 
risent non pas l'animal ou le v6g6tal mais l'~tIe vivant, 
avec des modalit6s qui diff6~ent selon les cas, selon les 
niveaux d'organisation. 

L'organisation temporelle de l'gtre vivant 

La mise en 6vidence et l'6tude des rythmes biolo- 
giques repose sur toute une m6thodologie. I1 n 'y  a pas 
besoin d'ordinateur pour constater les mouvements 
iythm6s d'ouverture et de fermeture des fleurs. Cepen- 
dant, parfois chez les v6g6taux, mais surtout chez les 
animaux et particuli6rement chez l'homme, on peut 
observer des caract6res biologiques qui pr6sentent des 

variations de prime abord irr6guli6res. Une analyse de 
FOURIER peut permettre de dissocierun ensemble de 
variations en ses composantes p6riodiques. 

Une analyse statistique pr6cise est parfois n6cessaire 
pour faire la part des diverses composantesp6riodiques 
(avec le coefficient de s6curit6 de leurs param6tres) et 
du bruit de fond; tel est le cas par exemple pour la 
tempdrature du corps chez des individus isol6s dans 
des grottes 2 (Figure 1) ; les m6thodes sont diverses (HAL- 
BERG, MENZEL, PITTENDRIGH, POPPEL,  GOLLBERGER, 

WEVER etc.) et doivent ~tre choisies en fonction des 
probl~mes ~ rdsoudre. 

Ces techniques math6matiques, ndcessaires 5~ une 
expression quantitative des rdsultats, .conduisent 5. une 
conception op6rationnelle/t la fois globale et objective 
de la chronobiologie a. Dans cette faqon de voir, actuelle- 
ment pr6conis6e par FRANZ HALBERG4, de Minneapolis, 
on dolt s'abstraire de toute id6e prfconcue et chercher 
systfmatiquement si le ph6nom6ne 6tudi6 pr6sente, de 
mani6re statistiquement significative, des rythmes des 
diff6rentes p6riodes comprises entre telle limite et telle 
autre. 

1 Au Professeur ERWIN BONNING, pour SOU 65" anniversaire. 
2 A. REINSERG, F. HALBERG, J. GHATA et M. SIFFRE, C. r. Acad. 

Sci., Paris 262, 782 (I966). 
3 Chronobiologie est un terme gdn6ral propos6, semble-t-il, par Soi1- 

berger. On peut en donner la d6finition : Science qui a pour objet  
l '6tnde de l 'organisation de la vie darts Ie temps, ou encore: la bio- 
logie clans ses rapports  avec l'6coulement du temps. Chacun est 
libre de mettre  Paccent sur Paspeet qui l 'intdresse le plus dans la  
chronobiologie; c 'est ainsi que F. HALBERG la ddfinit:  *The s tudy 
of the temporal characteristics of biologic phenomena, leading to 
an objective description of biologic t ime structure.  ,~ D'autres met- 
t ront  l 'aecent sur la recherche des syst6mes responsables des oscil- 
lations, etc. Le mot temps pr6te h ambiguit6;  la  majorit6 des bio- 
logistes eonsid~rent que ce sont les durdes qui sont en cause (l'6eoule- 
ment du temps); certains au eontraire invnquent  le temps absolu, 
la date, l 'heure; la nuance est grande. 

4 F. HALB•RG, A. Rev. Physiol. 31,675 (1969); on devra se reporter 
h de nombreuses publications;  les suivantes peuvent 6tre utilis6es 
comme points de d6par t bibliographiques. A. REXNBERG et J. GHATA, 
Les rythmes bioIogiques (P.U.F., Paris 1964). - A. SOLLBERGER, 
Biological Rhythm Research (Elsevier, Amsterdam 1965). - J .  T. EN- 
RXGHT, J. theor. Biol. 8, 426-468 (1965). - F. HALBERG et A. REIN- 
BERG, J. Physiol., Paris  59, 117-200 (1967). - G. G. LUTE, Bio- 
logical Rhythms in Psychiatry and Medicine {National Inst i tute  
of Mental Health,  Chevy Chase 1970). La liste des publications 
de F. HALBERO a 6t6 publi6e dans le Bull. du Groupe d 'Etude  
des Rythmes Biologiques 2, 83-101 (1970). 
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On obtient, entre autres, un <,spectre~. Pour 
d6crire le spectre d 'un ph6nom~ne biologique on peut 
le d6composer en un certain nombre de domaines, tout  
comme on fair pour les ondes 61ectromagn6tiques; HAL- 
BERG distingue Ies ry thmes de basse fr4quence (p4fiode 
61ev6e, sup6rieure ~ 5 iours), les ry thmes infradiens 
(de 5 jours ~ 28 h: fr6quence inf6rieure ~ un cycle par  
24 h), les rythmes circadiens (de 28 h ~t 20 h), ultra- 
diens (de 20 h ~t 30 rain: fr6quence sup6rieure ~ un 
cycle par 24 h), et de haute fr~quence. 

Ne discutons pas la construction du mot  circadien 
(construit, on l 'a soulign6, comme le mot  quotidien, 
~t part ir  du latin <~dies~h le jour, et de l 'allemand <~zirka~, 
~t peu pros, auquel on a assimiM le latin <~circum~>, qui 
irnpliquerait une proximit6 mais en tout  Gas une valeur 
diff6rente de un jour: le ry thme de 24 h lui-mSme serait 
exclu du domaine ainsi d6fini). Mais signalons tout  de 
suite une ambiguitY, certains auteurs ont justifi6 le 
terme circadien en s ' appuyan t  sur le fair que soustraits 
la r6gulation par  le jour et la nuit Ies ry thmes  quotidiens 
qui persistent ont une p6riode endog~ne qui n 'est  plus 
alors que d'environ 24 h: beaucoup en consdquence, 
r~servent le mot  circadien aux rythmes quotidiens 
capables de persister en l 'absenee de stimulations; ceci 
n 'est  pas le sens admis par  HALBERG. D'autres  causes 
d 'ambiguit6 r6sident dans les limites des divers do- 
maines, et no tamment  du domaine circadien: pourquoi 
20 h et 28 h ? selon certains parce que les ry thmes ~t 
p6riode endog~ne d'environ 24 h se laissent entrainer 
par des stimulations p6riodiques jusqu 'aux limites 
infranchissables de 20 h e t  de 28 h ; une telle iustifica- 

tion exp6rimentale des limites du domaine circadien 
conduirait ~t r6viser ces limites dans chaque Gas 6tudi6. 
On 6vite toute anabiguit6 en s'en tenant ~ la d6fiflition 
donn6e par  HALBERG: dans des conditions donn6es, 
y a-t-il un rythme,  et entre quelles limites s a  p6riode 
est-elle comprise ? Les domaines sont ainsi exclusive- 
ment  d6finis par les pdriodes. 

Ayant  r6pondu ~ la question: y a-t-il un ry thme de 
telle p6riode, il convient de pr6ciser les autres carac- 
t~res du rythme,  comme son amplitude, sa phase, sans 
oublier le caract~re sym6trique ou dissym6trique des 
oscillations n i l e  coefficient de s6cufit6 statistique de 
ces divers param~tres etc. 

Parfois on observe des fluctuations sans p6riode nette, 
par exemple des oscillations A p6riode variable ou des 
variations ap6riodiques. Tous ces caract~res participent 

ta structure temporelle de l 'organisme, 
Si on considbre, de mani~re an peu subjective, l 'en- 

semble des ry thmes biologiques connus, on s'aper~oit 
qu'ils ont des p6riodes d ' au tan t  plus longues qu'ils 
concernent des ph6nom~nes complexes met tan t  en jeu 
des niveaux d'organisation 61ev6s de la vie, en allant 
des ph6nom~nes intracellulaires au Gas de l 'individu 
puis de la population. Ceci a 6t6 montr6 par  ASCROF~ 
et WEVER ~ (Figure 2) pour les mammif~res; nous l 'avons 
observ6 en ce qui concerne les v6g6taux 6 (Figure 3). 

s j. ASCHOFF et R. WEVER, in Oeynhausener Gespriiche (Springer 
Verlag, Berlin, Heidelberg 1961), vol. 5, p. I. 

6 L. BAILLAUD, Annls. Epiphyt. 19, 173 {1968); Mises ~t Jour 3, 331. 
(1968). 
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Fig. 1. Analyse spectrale des rythmes de la temp6rature rectale d'un individu pendant 3 mois d'isolement en libre GOUTS. En abseisses 
r6chelle des valeurs des p~riodes utilis6es pour l'analyse, En ordonn~es les amplitudes (d'apr~s A. REZNBER~, F. HArmERC, J. GrzArA 
et M. SZFFR~Z). 
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Fig. 2. Aperqu global sur tes divers rythmes biologiques 
des Mammif~res et de l 'Homme. En ordonn6es les niveaux 
d'organisation ou les pMnom~nes eonsiddrds; en abscisses 
les dur~es des p6riodcs et les fr6quenccs (1 Hz = 1 cycle 
par see) (d'apr~s J. AseI~oFF et R. WEVERS). 

Fig. 3. Apergu global sur les divers rythmes connus chez 
les plantes. M~me l~gende que pour la Figure 2. Les 
indications port6es sur ce graphique ont un caract~re 
subjectif, mais les donn~es se disposent de mani~re assez 
r6guli~re; l'ensemble serait compatibIe avec t'idde que, 
d'un niveau d'organisation spatiale au suivant, les 
pdriodes seraient multipli6es en moyenne par un faeteur 
qui pourrait 6tre de l'ordrc de 15 par exemple (d'apr&s 
L. BAILLAUD 6, modifi6). 

Les lois des r3,thmes biologiques lirdes de l'dtude des 
rythmes rapides 

Nous 6tudierons ici les rythmes dont la dur6e de la 
pfriode est comprise entre une fraction de seconde et 
quelques heures. Ils nous aideront ~. pr~ciser des con- 
cepts tr~s utiles; nous ferons cette 6tude en nous inspi- 
rant  des r6sultats obtenus, dans le cas plus difficile 
des rythmes circadiens, par ERWIN BONNING 7 directeur 
depuis 1946 de l ' Ins t i tu t  Botanique de Tfibingen. On 
verra plus loin comment  les lois que nous mettons en 
6vidence pour les ry thmes rapides resemblent ~ celles 
des ry thmes circadiens. 

Que sont ces ry thmes rapides ? Dans le r~gne animal, 
on pense sourtout au ry thme du fonctionnement du 
cceur, ~ celui de l 'appareil respiratoire ou encore ~ une 
s6rie d 'autres ry thmes  de type nerveux. Chez les v6g& 
taux aussi on en trouve tout un 6ventail. 

Les Myxomyc~tes sont des v6gftaux inf6rieurs r6- 
duits habituellement ~ une masse protoplasmique sans 
forme d6finie, qui s '~tend sur le milieu off elle se d6ve- 
loppe. Cette masse est en mouvement  continueI; il s 'y  
dfroule des courants al ternativement dans un sens et 
dans l 'autre, qui aboutissent au brassage de la mati~re 

vivante. On peut isoler un fragment de ce protoplasme; 
il se contracte ry thmiquement  selon une p6riode de 
l 'ordre de la minute;  souvent les enregistrements sont 
assez compliqu6s mais peuvent 4tre d6compos6s, mon- 
t rant  le ddroulement simultan6 de plusieurs ry thmes 
de p6riodes diverses. Ce ph6nom6ne est dfi ~ la contrac- 
tion rythm6e de chalnes polypeptidiques selon des 
rythmes ~ m6canismes internes, qui peuvent se d6clen- 
cher spontan6ment et se maintenir sans amortissement 
si l 'al imentation est suffisante. 

Les rythmes rapides chez les v6g6taux at teignent un 
d6veloppement remarquable dans le cas des plantes 
grimpantes. Ainsi un haricot ~ rames, avant  de s'en- 
rouler autour de son tuteur, commence par  se courber 

La liste des publications d'E. B~NNINC a dtd publide dans le Bull. 
du Groupe d'Etude des Rythmcs Biologiques 2, 68 (1970). Voir 
notamment Entwicklungs- und Bewegungsphysiologie der P/lame, 
3. Aufl. (Springcr-Vcflag, Berlin, G6ttingen, Heidelberg 1953). 
Handbuch der Pflanzenphysiologie (Springer-Verlag, Berlin, G6t- 
tingen, Heidelberg 1956), vol. 2, p. 878. A. Rev. PI. Physiol. 7, 71 
(1956) ; The Cellular Aspects o[ Biorhythms (Springer-Verlag, Ber- 
lin, Heidelberg, New York 1967), p. 1; The Physiological Clock, 
The Heidelberg Science Library, Springer-Verlag, New York 1967), 
vol. 1. 
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d a n s  t o u s l e s  sens ,  d 6 c r i v a n t  u n e  t r a j e c t o i r e  p lus  ou  

m o i n s  c i rcu la i re  d ' u n e  v i n g t a i n e  de cm de  d i a m ~ t r e ,  

en u n e  h e u r e  ou d e u x ;  il d~cr i t  de  m a n i ~ r e  r~p~tde ce 

d 6 p l a c e m e n t  r o t a t o i r e ,  j u s q u ' A  ce qu ' i l  r e n c o n t r e  u n  

t u t e u r .  E n s u i t e  le m o u v e m e n t  t o u r n a n t  se c o n t i n u e ,  

c o n s i d d ~ a b l e m e n t  mod i f i6  p a r  le c o n t a c t  m 6 c a n i q u e  
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Fig. 4. Mouvement r6volutif de la tige d'une plante grimpante volubile (Dioscorea batatas) observ6e pendant 20 h consdcutives. 
Les num6ros des mesures correspondent aux positions rep6r6es toutes les 5 min. La trajectoire est reFr6sent6c vue de dessus (tige 
immobilis6e ~ un niveau d6sign6 par o)). Courbc en escalier: vitesse (V) du sommet; la courbe H repr6sente les variations de la hauteur 
du sommet au-dessus du niveau d'immobilisation (L. BmLLAUD~). 
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de l 'obstacle; la plante s'enroule alors, grace ~ cette 
activit6 du sommet.  I1 s 'agit d 'un mouvement  tr~s 
autonome; aucun facteur du milieu ext6rieur ne vient 
bat t re  la mesure aux tiges du haricot:  dans une plan- 
tation donn6e il y aura  une grande diversit6 dans la 
p6riode propre des diff6rentes tiges, chacune tournant  
pour son compte. I1 arrive que des pousses volubiles 
s 'enroulent l 'une autour de l 'autre et tournent ensuite 

l 'unisson; tout en ayant  un mouvement  A ry thme 
essentiellement interne, elles sont donc capable de se 
mettre  en phase et de synchroniser leur p6riode (Lygo- 
dium japonicum: non publi6). Toutes les plantes volu- 
biles pr6sentent des mouvements  autonomes analogues s 
(Figure 4). 

I1 y a moyen de maitriser davantage certains rythmes 
rapides. 

Ainsi dans beaucoup de cas le ry thme commence ~t 
se d6rouler sous l'influence d 'un facteur externe agis- 
sant conlme stimulus ° (Figure 5). 

Une exp6rience simple a 6t6 faite avec des jeunes 
tiges de Tournesol; on les 6claire quelque temps de 
c6t6; elles s'inclinent vers la source lumineuse, puis 
en sens oppos6 et manifestent une sdrie d'oscillations 
amorties, dont la p6riode, propre ~ l 'organisme, est 
de l 'ordre de quelques heures. 

Une racine de F~ve est soumise h un brusque change- 
ment  de pression osmotique. Aussit6t elle pr6sente des 
fluctuations de potentiel 61ectrique, rythm6es, selon 
une p6riode de l 'ordre de quelques minutes. La durde 
de cette p6riode est dvidemment d'origine purement  
interne, puisque la racine n 'a  re~u qu 'un seuI stimulus, 
et donc aucune (dnformation~> concernant une dur6e. 
Le ry thme est attribu6 £ un feed-back; il y aurait  un 
enchalnement dans les modifications de plusieurs fac- 
teurs agissant les uns sur les autres: pression osmo- 
tique, potentiel 61ectrique de la membrane,  p6n6tration 
des stimuiateurs de croissance que sont les auxines, 
perm6abilit6 aux ions, potentiel 61ectrique de la mem- 
brane etc. 

Voil~ donc des rythmes capables d'un certain auto- 
entretien; seton la terminologie de BON~ING on dit 
qu'ils sont endog~nes, quand bien m6me ils ont besoin 
d 'e t re  mis en marche par un stimulus externe; on peut  
dire que leur d6clenchement est, selon les cas, exog~ne 
ou endog~ne mais que teur caract~re rythm6 est tou- 
jours endog~ne. BONNING a ainsi group6 sous le vocable 
endog~nes les rythmes qui apparaissent spontan6ment 
et ceux qu'il  a compar6s aux oscillations d 'un pendule 
cons6cutives/k une impulsion initiale. Tout  le monde 

s L. BAILLAUD, in Handbuck der PflamenphysioIogie (Ed. W. RUH- 
LAND; Springer-Verlag, Berlin, G6ttingen, Heidelberg 1962), 
vol. 17/2, p. 635. - V o i r  aussi: Y. COrORTOT, Annls seient. Univ. 
Besanqon, S6r. 3, Bot. 1, 1 (1965). - N. BOYER, C. r, Acad. Sci., 
Paris 263, 362 (1966). - A. CLAIRE, Reeherches sur le mouvement 
r6volutif, la croissanee et la torsion homodrome des tiges volubiles 
chez l'Ipomoea purpurea; Th~se Sciences, Clermont-Ferrand 1970. 
T. A. BENNET-CLARK and N. G. BALL, J. exp. Bot. 2, 169 (1951). 

n'est  pas d'accord pous se r6f~rer Ace concept large. 
Le mot  Iui-m6me ne satisfait pas tous le s  biologistes; 
e'est ainsi que certains ont repris tel quel le concept 
d6fini par  Bf)NNING mais pr6f~rent nommer  biorythmes 
les rythmes endog~nes: on a reproch6 au mot  biorythme 
d 'avoir  ~t6 utilis~ dans d 'autres  sens, et en particulier 
par  d 'encombrants  adeptes de l 'occultisme! Peu ira- 
portent les roots, pourvu que les concepts soient clairs 
et utiles. 

On peut soumettre un organisme ~. des stinmlations 
p6riodiques un peu diff6rentes de la p6riode propre 
que nous venons de d6finir. Une jeune tige de haricot 
se balance selon une p6riode d 'environ 2 h; on l'6claire 
al ternativement de deux c6t6s opposes avec une p6riofle 
de 3 h; la tige se courbe selon cette cadence artificielle; 
cette apti tude h l 'entralnement d 'un ry thme endog~ne 
par une p6riodicit6 externe un peu diff6rente est un 
ph6nom~ne g6n6ral en biologie; on se rappellera l 'apti-  
tude des hommes k marcher au pas. Mais il faut  remar-  
quer que sit6t cess6es les stimulations p6riodiques le 
ry thme reprend sa p6riode propre; on consid~re comme 
d6montr6 que la p6riode d 'un rythme endog~ne observ6e 
en oscillations libres n 'est  jamais un ph6nom~ne de 
<~m6moire~> du temps, du moins chez les v6g6taux. 

Les rythmes rapides des v6g6taux different, ~. notre 
sens, des rythmes dont la p6riode a une signification 
6cologique (rythmes li~s aux jours et aux nuits, aux 
mar6es ou aux saisons) d'une par t  par  une grande 
ind6pendance de leur d6roulement par rapport  aux 
stimulations externes, et aussi par  une forte d6pen- 
dance de leur p6riode ~ l'~gard de la temp6rature.  

En revanche la possibilit6 de leur d6clenchement, 
dans certains cas, par  un stimulus, celle de la rdgulation 
de leur phase par des agents externes, celle aussi de 
l 'a justement  de leur p6riode sur celle d 'un rythme 
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Fig. 5. Variations de r incl inaison du sommet d 'un rhizome hori- 
zontal d'Aegopodium podagraria retourn6 pendant  10 rain (d'apr~s 
T. A. BENNET-CLARK et N. G. BALLg). 
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externe de pdriode voisine (avec rfappari t ion de la 
p~riode propre apr6s la cessation de ta contrainte de 
ce ry thme externe), et les diff6rents Gas d 'auto-entret ien 
persistant ou amorti  sont pour nous autant  de trai ts  
communs entre les rythmes rapides et Ies rythmes 
pdriode 6cologique. 

Les rythmes lids au jour et d la nuit 
(rythmes nycth6m6raux, quotidiens, circadiens)~0 

L'al ternance des jours et des nuits s 'accompagne de 
fluctuations manifestes dans le comportement  de la 
plupart  des 6tres vivants.  Toute la vie des v6g6taux 
chlorophylliens, tout  leur m6tabolisme, varie entre les 
heures o/1 il y a, et celles ou manque, la lumi~re n6ces- 
saire ~ la photosynth~se. Toute l 'activit6 des animaux 
dou6s d'organe de la vue varie selon que la lumi6re 
est 1~ ou non pour leur permettre  de voir (de chercher 
leur nourriture) e t . . .  d '6tre vus. 

I1 n 'est  pas question pour les biologistes de rfaliser 
un recensement total  de l 'ensemble des rythmes quo 
tidiens qui peuvent  exister dans chacune des esp~ces 
vivantes:  ce seraient 1~ autant  de faciles minid6cou- 
vertes, mais l ' inventaire ne serait jamais terrain6. I1 est 
n6cessaire de s 'en tenir ~ un mat6riel bien choisi, 
adaptd aux probl6mes posfs et  aux techniques utili- 
sables. A part  les recherches touchant aux m6canismes 
biochimiques des ph6nom~nes et celles concernant leurs 
implications m6dicales, le mat6riel qui a fourni les 
enseignements les plus clairs est constitu6 par  les 
mouvements  dits de veille et de sommeil des plantes. 

LINNI~, au 18 e si~cle (pr~c~d6 au 17 e par l 'anglais 
MARVELL, selon les t ravaux  inddits de LEGOUIS), avai t  
trouv6 1~ le principe d 'une <¢Horloge de Flore~. Les 
diffdrentes heures du jour sont marqufes  par  l 'ouver- 
ture ou la fermeture d 'une s6rie de fleurs; l 'observation 
des fteurs indique l'heure, ~ peu pr~s. O/1 est Ie balan- 
cier de cette horloge ? est-ce simplement le mouvement  
apparent  du soleil qui impose ~ une fleur de s 'ouvrir  
t o u s l e s  jours ~ la mfme  heure, de m4me qu'il fait 
tourner I 'ombre du style du cadran solaire ? ou bien 
l 'organisme joue-t-il un r61e actif dans le caract6re 
rythm6 de son comportement  ? 

Pour le savoir on peut  6tudier ce qui arrive / t u n  
organisme soustrait ~ l 'alternance des iours et des 
nuits. Cette m6thode de travail  a 4t6 utilis6e, dans le 
cas des v6g6taux, par  divers pr6curseurs comme de 
}~AIRAN, puis exploit6e de mani6re scientifique par de 
nombreux physiologistes comme le fran~ais MILLARDET 
et surtout  les allemands SACHS, PFEFFER, BONNING 
etc. Elle a 6t6 adopt6e pour l '6tude des animaux 
(citons l 'al lemand ASCHOFF, apr6s des prdcurseurs 
comme CHOSSAT). Les recherches sur l 'homme <~hors 
du temps~b 6galement, comportent  l 'emploi de locaux 
conditionn6s; une grande innovation a 6t6 l 'emploi des 
grottes. 

Les r6sultats sont clairs. Soit un jeune haricot dont 
les feuilles s'6talent le jour et s 'abaissent la nuit. On 

peut  enregistrer les mouvements  de mani6re mdca- 
nique. Mettons la plante dans un local conditionn6 
tempfra ture  uniforme, mais sous une a l ternance de 
lumi~re et d'obscurit6. Le mouvement  s'6x6cute nor- 
malement  selon une p6riode de 24 h calqufie stir celle 
des conditions du milieu. Puis, ~ la suite d 'une phase II 
normate de lumi~re on soumet la plante ~ une obscu- 
rit6 continue: le mouvement  se poursuit normalement 
pendant  quelques jours, en s 'amortissant.  La  plante 
aurait-elle la m6moire du temps, du ry thme ? Aucune 
expgrience ne permet de le penser. 

Un pied de haricot soumis depuis sa germination tt 
un 6clairement uniforme ne pr6sente gdn6ralement pas 
de mouvement  de veille et de sommeil, inais transffr6 

l'obscurit6, sous la seule impulsion du changement 
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Fig.  6. Va r i a t i ons  des  ~changes  g a z e u x  en t r e  le Kalanchoe bloss[el- 
diana et  l ' a t m o s p h ~ r e .  E n  o rdonn6es ,  ~changes  de  CO a e n  % de  
la  t e n e u r  d a n s  l ' a i r  fourn i  p a r  les feuilles.  E n  abscisses  les heures .  
Apr6s  20 jou r s  c o u r t s  ( repr6sent~s  ~ g a u c h e  e n  h a s  de  la  f igure) l a  
p l a n t e  es t  soumise  ~ une  obscur i t~  prolong~e,  i n t e r r o m p u e  le 5 ~ j o u r  
(2 e l igne ver t iea le)  p a r  u n  c o u r t  ~c la i rement  (non  repr6sent6) .  O n  
vo i t  les 6 c h a n g e s  g a z e u x  d~erire des  osc i l la t ions  a m o r t i c s  (d 'apr~s  
O. QvEmoz), 

10 On t r o u v e r a  d ' a b o n d a n t e s  sources  de  d o c u m e n t a t i o n  d a n s  les 
p u b l i c a t i o n s  s u i v a n t e s :  J .  W .  HASTINGS, A. Rev .  Mierobiol .  13, 
297 (1959). - J .  L.  CLOUDSLEY-THOMSON, Rhythmic Activity in 
Animal  Physiology and Behaviour (Academic  Press ,  N e w  Y o r k ,  
L o n d o n  1961). - J .  E.  HXRKER, A.  Rev .  E n t o m o l .  6, 131 (1961). - 
J .  DE WZLDE, A.  Rev .  E n t o m o l .  7, 1 (1962). - J .  E.  HARKER, 
The Physiology o I Diurnal Rhythms (Cambr idge  U n i v e r s i t y  Press  
1964). - H .  TAMIYA, A.  Rev .  Pl .  Phys ioL  17, 1 (1966). - A.  PIRSON 
a n d  H.  LORENZEN, A. Rev .  P1. Phys io l .  "17, 439  (1966). - S. D .  
B E ~ ,  Insect Photoperiodism (Academic  Press ,  N e w  Y o r k  1968). - 
G. ABRAMI, A t t i  Is t .  v e n e t o  Sci. 127, 173 (1969). - B.  CUMMINS 
a n d  E.  WAGNER, A. Rev .  P1. Phys io l .  /9 ,  3 8 1 - 4 1 6  (1968). - B.  M. 
SWEENEY, Rhythmic Phenomena in Plants (Academic  Press ,  
L o n d o n ,  N e w  Y o r k  1969). - A. S. DANIELEVSKY, N. I .  GORYSHIN 
et  V. P.  TYSHCHENKO, A. Rev .  E n t o m o l .  15, 201 (1970). - t3. LOFTS, 
Animal Photoperiodism ( E d w a r d  Arno ld ,  L o n d o n  1971). Voir  auss i  
dams les p u b l i c a t i o n s  de BONNING, de  HALEERG et  a u t r e s  a u t e u r s  
men t ionn~es  p lus  h a u t  dar ts  les n o t e s  4 e t  7. 

11 Le m o t  phase ,  darts  le l a n g a g e  hab i tue l ,  r ep r6sen te  c h a c u n  des  
~ ta t s  successifs  d ' u n e  chose  en ~vo lu t ion ;  ce m o t  es t  tr~s l a r g e m e n t  
util is~ d a n s  ee sens en biologic  (hap lophase  et  d ip lophase ;  p h o t o -  
p h a s e  e t  s c o t o p h a s e ;  a n a p h a s e  etc.) Un  emplo i  n c t t e m e n t  p lus  
r6cen t  e t  mo ins  r ~ p a n d u  coneerne  le sens de  p a r a m ~ t r e  a n g u l a i r e ;  
d a n s  le b u t  d ' u n e  h a r m o n i s a t i o n  avec  le l a n g u a g e  des m a t h 6 m a -  
t ic iens e t  des  phys ie iens  ee r t a ins  ch ronob io log i s t e s  t i e n n e n t  
l i ra i te r  le m o t  p h a s e  5. ce de rn i e r  sons:  que  t o u s l e s  b io logis tes  se 
e o n f o r m e n t  ou  n o n  ~ cc t  usage ,  il  n ' e n  f a u t  p a s  moins  vei l ler  h 
~vi te r  les ambigu i td s .  
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des conditions photiques, il acquiert des mouvements 
foliaires oscillatoires selon une p6riode voisine de 24 h; 
ces mouvements s'amortissent peu ~ peu. Un tel 
rythme peut ~tre dfclench6 par un passage unique de 
i'obscurit6 ~t la lumi6re ou encore par quelques heures 
d'obscurit4 interrompant, une fois, un 6clairement con- 
tinu etc. Le dfclenchement peut avoir lieu ~ n'importe 
quelle heure; il n 'y  a pas de relation ndcessaire de 
phase entre le rythme persistant et l'heure; done dans 
cette exp6rience ce n'est pas le temps qui compte mais 
les intervMles de temps, les dur6es; des exp6riences 
teUes que cetles-ci incitent ~t admettre que l'organisme 
n'est pas guid6 par des informations temporetles venant 
du  milieu extdrieur. Tout se passe doric comme si les 
mouvements des feuilles 6taient la manifestation de 
l'activit4 d'une horloge interne, qui pourrait avoir 
besoin d'un stimulus pour ddclencher sa marche, mais 
dou6e d'une pdriode persistante, auto-entretenue 
quelques temps, d'environ 24 h. Ensuite le ph6nom6ne 
s'amortit;  une nouvelle impulsion est n4cessaire pour 
Ia remise en marche du syst6me, tout comme ii est 
n6cessaire de remonter une horloge de temps.a autre. 
L'impulsion est regue par un pigment photor6cepteur, 
le phytochrome, qu'on commence ~ Men connMtre. 
La Figure 6 illustre un comportement analogue ~z. 

La chicorde a normMement des capitules ouverts le 
jour et fermds la nuit. Des" pieds de chicorde soustraits 

l 'alternance des jours et des nuits, continuent d'abord 
de prdsenter des mouvements d'ouverture et de ferme- 
ture, ~ peu pros routes les 24 h. Peu ~t peu s'observent 
des ddealages entre les mouvements des divers pieds, 
puis entre les divers capitules; au stade suivant les 
languettes (qui, dans le capitule, simulent les p6tales 
simpIes d'une fleur) ont chacune un mouvement d'en- 
viron 24 h mais sans simultanditd ~ l'int6rieur d'un 
m6me capitule, en sorte qu% chaque instant les capi- 
rules paraissent tous, uniformfment, en pattie ouverts 
et en partie fermfs. Enfin tout s'immobilise: BON~ING 

sugg~re, par extrapolation ~ partir des observations 
pr6c~dentes, l'hypoth~se que cet arr~t final correspond 
~t un d@hasage du comportement des cellules de chaque 
languette. L'horloge biologique serait-etle contenue 
dans ehaque eellule ? 

L'6tude des organismes unicellulaires montre que 
c'est possible: en effet, des algues cornme les Ac6tabu- 
Iaires (Figure 7) ou les Go~Lvaulax pr~sentent des 
rythmes quotidiens de photosynth~se, de respiration, 
d'activit6 mitotique etc.; signalons en passant que ces 
algues constituent un matdriel excellent pour certaines 
recherches actuelles visant ~t faire la part du noyau 
et celle des RNA-messagers dans ces rythmes ~a. 

La composante p6riodique endog~ne des rythn{es 
biologiques quotidiens, ainsi mise en 6vidence, a pu 

150 
% 

lO0 

a 

Fig. 7, Carte de distribution temporelle d'Acetabularia. Variations 
sp6cifiques relatives de la photosynth~se (--) ,  de la forme des 
chloroplastes ( . . . . .  ) et de la  synth~se du RNA ( . . . . .  ) (d'apr~s 
T. VAND~N DRZ~SSC~Z~z~). 

~z O. QuEzRoz, Physiol. v6g. 8, 75 (1970). 
1~ T. VA~DE~ DgZESSCHE, J .  interdiscipI. Cycle Res. I, 21 (1970). 

ZOBh 

50h 

.....-- 

kz.7~x:@~: {i 

A 

ZOOh 

5[lh 

z0h{: ~%:-'. :~.i 

N.'zz.'~" 

A g 

BOb 

ZOh 

Fig. 8. Zonation endog~ne de cultures du 
champignon Leptosphaeria michotiL La zona- 
tlon varie avec la prdsence du SO4CU dans 
le milieu (A: 2 × 10-~M/I; B: 8 × 10 -~) et avec 
l '~clairement (I : obscurit6; II : 5 ]ours d'obseu- 
ritd puis 25 jours d'6clairement continu; i i i :  
15 ]ours d'obscurit6 continue). (d'apr~s S. 
J~E,zorrl~). 
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~tre retrouv~e chez de nombreux v6g6taux ~4~ (Figu- 
res 8 et 9; voir aussi Figure 10). 

Qu'en est-il du r~gne animal lr ? Si on soustrait un 
animal aux rythmes du milieu et s'il continue d'avoir 

z0 . 

jours 

jours 
Fig. 9. Croissanee de la tige de f6ve (Vicia [aba) en conditions uni- 
formes (lumi~re continue), en haut.  En bas: influence d'une unique 
nuit  (10 h) sur une plante cultiv~e en conditions constantes; on 
voit  la vitesse de eroissance oseiller selon un ry thme de l 'ordre 
de 24 h. Les lignes vertieales reprdsentent les jours suecessifs (d'apr~s 
B .  M I L L E T  15). 

r 
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Fig. 10. l~ormation de *vagues* dans une culture de champignon 
(Podospora anserina) due au mode de ramification du inyc~lium. 
Le ry thme s '6tabli t  spontan~ment, mais cela peut ~tre retard6 
par  des ablations. On voit l 'effet re tardateur  d'une (b), deux (e), 
trois (d) ablations successives sur cet 6tablissement. a) "f6moin 
(d'apr&s NGUYENVAN ln). 

une activit6 rythm~e, il est tentant  de voir 1A la mani- 
festation d'une esp~ce de <~m6moire ~r du temps, ou d'un 
r6fiexe conditionnC En rdalit6 la situation ressemble 
le plus souvent ~ celle des v6g6taux: des souris 61ev6es 
pendant plusieurs g6n6rations par AscrtoFF sous des 
conditions uniformes pr6sentent un rythme d'activit6 
et de sommeil, d'environ 24 h, qui persiste sans s'amor- 
tir. Le nouveau-n6 humain a lui aussi un rythme de 
sommeil qui poss~de tr~s vite une composante endo- 
g6ne p6riodique d'environ 24 h. 

I1 revient essentiellement ~t BONlqI~G d'avoir d6gag6 
les caract6res fondamentaux des rythmes endog~nes 
circadiens des 8tres vivants; d6clenchement spontan6 
ou non, auto-entretien durable ou amorti, p6riode 
propre en g6n6ral diffdrente de 24 h, possibilit6 d'une 
action sur la phase par un entralnement par des sti- 
mulations appropri6es, possibilit6 d'une synchronisa- 
tion de la pfriode propre avec celle d 'un rythme externe 
de p6riode voisine, r6apparition de la p6riode d~s que 
cesse cette contrainte ~s (Figure 11). 

En outre les donn6es s'accumulent pour montrer 
que la p6riode propre des rythmes endog6nes circa- 
diens est peu influenc6e par la tenlp6rature; ce fait 
est tr6s parlant:  un progr6s essentiel de l'horlogerie a 
consist6 k rendre la marche des horloges inddpendante 
de la temp6rature; cette comparaison ptaide en faveur 

l i  S. JEREBZOrF, in Joarn6e d'dtudc sur les rythmes de la croissanee 
et du d6veloppement des champignons, Clcrmont-Ferrand 4 mai 1968 
(Faeult6 des Sciences, Clermont-Ferrand 1969), p. 22, 

15 B. ~{ILLET, Analyse des rythmes de croissance de la FOre (Vicia 
]aba L.). Th~se Sciences Besan£on (1970). 

1G NGUYENVAN, Annts Sci. nat. Bot., Paris, s6r. 12, 9, 257 (1967). 
x7 j .  L. CLOUDSLEY-THo~IsoN, Rhythmic Activity in Animal Physio- 

logy and Behaviour (Academic Press, New York, l o n d o n  1961). - 
J. ASCHOFF, Cold Spring Harbor Syrup. quant.  Biol. 25, 11 (1960). - 
J. ASC~tOFF, Biologische Periodik als selbsterregte Sehwingung 
(Arbeitsgemeinschaft ffir Forschung des Landes Nordrhein-West- 
falen 1964), Heft 138, p. 51. Pour les aspects psychologiques des 
probl~mes on trouvera des sources de documentation darts: 
P. FRAISSE, Psychologic du temps (Pressc Universitaire de France, 
Pans  1957). - P. MOUN1ER-KUHrq et J, C, LAFON, J. fr. Oto- 
rhino-laryngol., Suppl. 7, 1 (1968). - E. HIRIARTRORDE et 
P. FRAISSE, Les aptitudes rythmiques (C.N.R.S., Paris 1968). 

a8 G. SCHNABEL, Planta 81, 49 (1968). 

~8q8 

j J 
Fig. 11. Variations de la motitit6 de l'Euglena gracilis en fonction 
du rythme de l '6clairement. Les lignes verticales reprdsentent les 
jours successifs. Les nornbres ~ gauche indiquent les rythmes uti- 
lis6s. La partie gauche des graphiques montre les variations (en 
ordonn~es) de la motilitd dans ces diverses conditions (noter l 'entraine- 
ment du rythme cireadien jusqu 'aux Áimites 8:8 et 24:24); la partie 
droite montre le comportement & l'obscurit6 continue: ry thmes 
cireadiens (d'apr~s G. SCH~A~ELlS}. 
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du r61e des rythmes circadiens endog~nes comme <dior- 
loges internes ~. La diff6rence par rapport  aux rythmes 
rapides nous parait  significative ~ cet 6gard. 

Notons que les rythmes circadiens, au moins ceux 
des plantes, sont loin d'etre tous endog~nes. 

Certains caract~res semblent propres aux animaux. 
Ainsi les cas d 'auto-entretien durable appart iennent  
plut6t au monde animal. De m~me les rbgles d'AscHoFF 
(les animaux 5. moeurs diurnes ou ~ moeurs nocturnes, 
61ev6s en conditions constantes, ont une p6riode circa- 
dienne propre plus rapide sous les conditions, lumi~re 
constante ou obscurit6, qui correspondent aux condi- 
tions normales de la phase d'activit6 de l 'animal) n 'ont  
pas d'6quivalent chez les plantes. 

Rythmes lids ~ la lune ~° 

Au bord de l'Oc6an les v6g6taux de la zone p6rio- 
diquement 6merg6e par les mar6es pr6sentent une zona- 
tion tr~s typique 2o. Les rochers qui plongent dans l amer  
montrent  successivement des zones caractfrisdes par  
exemple par  des algues brunes comme le Pelvetia cana- 
liculata, le Fucus vesiculosus etc. Certes, chaque esp~ce 
peut avoir son opt imum concernant la profondeur de 
l 'eau, et cet opt imum est pour une part  li6 ~t la pigmen- 
tat ion de l'algue. Mais il y a autre chose. Certains 
niveaux sont 6merg6s 2 fois par jour environ, d 'autre  
2 lois par an, aux grandes mar6es d'6quinoxe; d 'autres  
selon des fr6quences interm~diaires command6es par 
l 'action conjugu~e de la lune et du soleil sur l 'ampli- 
tude des mar6es. Le milieu ou vivent ces organismes 
est donc soumis ~t des cycles luni-solaires. Y a-t-il 
des p6riodes d'origine luni-solaire dans le compor- 
tement de ces espbces ? Oui, dans bien des cas. 

Une Diatom~e (Hantzschia 2~) s'enfonce dans le 
sable ~ mar6e haute et remonte ~ la surface ~ mar6e 
basse; dans un aquarium elle continue son mouvement  
rythm6 avec une p6riode de 12,4 h. L'algue brune 
Dictyota dichotoma ~ a un ry thme de reproduction de 
14,8 jours, et ce ry thme se maintient en conditions 
uniformes; on a montr6 qu'il  est endog~ne, mais soumis 
/~ l'infiuence r~gulatrice de la lumi~re de la pleine lune. 
Des r6sultats analogues avaient 6t6 trouv6s chez les 
animaux du littoral; ~ l '6poque on croyait les expliquer 
en les at t r ibuant  ~ la <m~6moire~, ~ des r6flexes con- 
ditionn6s; mais 1~ encore on consid~re qu'il  s 'agit de 
rythmes endog~nes r6gularis6s par des facteurs externes 
ou peut-6tre stimul6s par  eux. On ne salt ~ peu pros 
rien des m6canismes de ces rythmes. 

En dehors des mers la situation est plus discutable. 
On pr6tend que les cheveux poussent plus vite apr~s 
qu'on les a coup~s en nouvelle lune, que les confitures 
¢~candissent ~ si on les a pr~par~es en dune  montante  ~, 
etc. Beaucoup plus connus sont les dogmes admis tra- 
ditionneltement par les paysans, concernant la ndces- 
sit6 de semer de tel ~ tel moment  du cycle lunaire 2a. 
Traditionnellement les scientifiques refusent d 'ajouter 
foi ~t ces affirmations. Mais tout n 'es t  pas forc6ment 

rejeter: QUARTIER "04, reprenant des relev6s quotidiens 
de p6che au filet, trouve que non seulement la truite 
de lac se laisse prendre tr~s difficilement par les nuits 
de pleine lune, mais encore que le taux  de capture 
varie de mani~re ~ peu pros sinusoidale en fonction 
des phases de la lune. Tel autre trouve que les 6changes 
gazeux de certaines graines pr6sentent des fluctuations 
d'environ 14 jours inexpliqu6es. Malheureusement les 
pr6ventions ~t l '6gard de ce domaine n 'ont  ici d'6gales 
que les difficult6s de l 'expdrimentation. Le bi01ogiste 
se doit d'Stre impartial. 

Rythmes annuels 
(rythmes saisonniers, circannuels, circanniens) 

Les rythmes annuels se manifestent chez les animaux 
dans l 'hibernation, les migrations, la reproduction etc. 
Chez les plantes ils sont peut-~tre marqu6s plus pro- 
fond6ment; quand vient l 'hiver la plante est inapte 

dmigrer ou A se prot6ger au fond d 'un abri; il faut  
que sur place son organisme s 'adapte  aux condi- 
tions des diverses saisons; le colchique ne rentre pas 

proprement  parler sous terre, mais il se r~duit 
ses organes souterrains;!e  marronnier  ne porte pas de 
pelage de laine, mais ses bourgeons se recouvrent 
d'6cailles protectrices; le topinambour ne fait pas de 
provisions d'aliments comme le Mrot, mais ses tuber- 
cules se gorgent de glucides; d 'une mani~re g6n6rale 
la pression osmotique augmente, ce qui limitera 
les risques de gel; les plantes les plus adapt6es 
aux rythmes des saisons, sont les esp~ces annuelles, 
qui passent l 'hiver sous la forme d'une graine, l '6tat  
le plus rdsistant que puisse pr6senter une plante sup6- 
rieure. 

La plante se comporte donc comme ayant  un pro- 
gramme annuel d 'activit6 dont chaque 6Mment dolt 
~tre adapt6 au climat local. Ce programme et cette 
adaptation,  dont on peut faire une 6rude quanti tat ive 
dans la nature (c'est la ph6nologie) et une dtude exp6- 
rimentale au laboratoire (c'est de l'6co-physiologie), 
correspondent-ils ~ des rythmes endog~nes? L'6tude 
de rythmes d 'un an exige des exp6riences tr~s longues: 
aussi les donn6es sont-elles peu nombreuses. Quelques 
cas tr~s nets concernent le d6bourrement des bour- 
geons ou la germination: la courbe de la Figure 12 est 
apparemment  celle d'un ry thme endog~ne 2s. 

l* H .  M. F o x ,  Proc.  R. Soc. ,  B 95, 523 (1923). - H .  M. F o x ,  Proc .  
R.  I n s t n  G r . B r  37 (163), 1 (1956). :- L.  BAILLAUD, R e v u e  ho r t .  
2263, 814 (1965). 

20 A. DAvv  vE VmVILLE, M~m. Soc. Biog~ogr .  7, 205 (1940); A e t a  
ad r i a t .  8, 1 (1958); R e v u e  g~n. Bot .  71, 173 (1964). 

~1 E. FAUR~-FREMXET, Biol .  Bul l .  100, 173 (1951). - J .  D. PALMER et 
F. E.  ROUND, Biol .  Bull .  132, 44 (1967). 

22 E. B~2NNmO et D. MOLLER, Z. N a t u r f o r s c h .  16b, 391 (1961). - 
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Mais les choses ne sont pas toujours si simples. En 
effet la plante, dans la nature, re~oit des stimulations 
tr6s vari6es (photop6riode, thermop6riode annuelle, 
eau); elle passe normalement par plusieurs 6tapes et 
le passage de l 'une ~ la suivante exige souvent de 
nouvelles stimulations; le ddveloppement en conditions 
uniformes peut tr6s bien ne pas permettre le d6roule- 
ment  libre du ry thme annuel. Le ry thme serait-il dans 
ce cas exog6ne ? Oui et non, parce qu'~ chaque saison 
la plante s 'adapte  par  anticipation ~ la saison qui va  
venir, or cette anticipation, que KAYSER ~ a assimil6e 
pour les Rongeurs ~ un comportement instinctif, cor- 
respond ~ un programme interne. II s 'agit  souvent d'un 
ensemble de variations endog6nes non rythm6es par 
nature, qui s 'enchainent de mani6re cyelique grace 
des stimulations exog6nes. 

C'est seulement par extension qu'on peut qualifier 
d'endog6nes de tels rythmes dont seul le programme est 
endog6ne. Cela va  de pair avec l ' importance que les 
physiologistes at tachent  au r61e des facteurs externes 
en ce domaine. Tr6s souvent on a pu montrer  quels 
sont les facteurs externes qui r6gularisent le d6roule- 
ment  des diverses phases; chez beaucoup de plantes, 
les jours longs ddclenehent la formation des fleurs, 
les jours courts, ou des nuits fralches, la chute des 
feuilles et l 'entrfe des bourgeons en dormance; et cette 
dormance se 16vera quand la plante aura subi assez 
de froid pour ~tre en quelque sorte inform6e que l 'hiver 
est fini; alors le r6chauffement printanier pourra faire 
4clore les bourgeons ou germer les graines. La verna- 
lisation ~~ apporte un 616ment difffrent: il s 'agit de 
plantes bisannuelles ou vivaces qui ont besoin du froid 
de l 'hiver pour devenir aptes ~ fleurir l 'ann6e qui suit; 
sinon le bourgeon donne seulement des feuilles v6g6- 
tatives. 

I1 est remarquable que les animaux montrent  en 
hiver des comportements de repos, d'hibernation, de 

diapause, qui sont dans une large mesure induits puis 
levfs sous l'influence des m~mes signaux, des m~mes 
rep~res temporels, que la dormance des v6g6taux. 

Les horloges biologiques 

Jusqu'ici  nous avons eu k d4crire des rythmes assez 
simples, dont les cycles successifs sont bien distincts 
les uns des autres. Un m~me organisme pr6sente un 
6chantillonnage de rythmes de p6riodes diverses. Ainsi 
dans la croissance de la tige de f6ve MILLET a pu 
distinguer des rythmes d'environ 3 h, 24 h, 2,2 jours, 
4,4 jours et 12 jours. Ces rythmes se ddroulent tous 
en m4me temps;  malgr6 leur caract6re endog~ne, 
c'est-~-dire leur aptitude ~ l 'auto-entretien, ils sont 
presque tous susceptibles d'etre d6clench6s ou mis en 
phase soit par  tel autre ry thme endog6ne soit par telle 
fluctuation du milieu ext6rieur. C'est dire que l 'orga- 
nisation temporelle de la plante, telle que l 'a analys6e 
MILLET, est complexe. Mais de tels rythmes servent-ils 
~t quelque chose ? 

Le cas le plus net ~ consid6rer ic iest  celui du photo- 
p6riodisme. De nombreuses plantes, qui Ileurissent 
une saison d4terminde, doivent cette r6gularit6 de leur 
organisation dans l 'ann6e au fait que leurs fleurs 
peuvent commencer & s'6baucher seulement dans des 
conditions d6finies de durde du jour et de la nuit. On 
se pose alors la question: comment la plante r6gle-t-ene 
son fonctionnement sur des dur6es? D'une fagon ou 
d'une autre ceia suppose la r6fdrence ~ un 6talon de 
durde, c'est-h-dire ~ une horloge. C'est / t  BOlqXI~'C que 
revient le m6rite de l 'avoir montr6, et d 'avoir  mis en 

~e CH. KAYSER, La photordgulation de la reproduction chez les Oiseaux 
et les Mammil~res (Colloque intern, du CNRS, Montpellier 1967), 
18-1. 

=7 C. PICARD, Aspects et mdcanismes de Ia vernalisafion (Massoi1, 
Paris 1968). 
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Fig. 12. Rythme annuel du pourcentage de germina- 
tion (ordonn6es) darts uli lot de semences (conserv6 
ell conditions constalites) de l'Oryzopsis miliacea. En 
abseisses les dates des semis (d'apr~s A. LAPEYRO- 
NIE26). La d6monstration du caract~re endog6ne de 
tels rythmes sera encore plus convainealite lorsqu'oli 
aura des donn6es sur la  possibilitd d'en ddplacer les 
phases en agissant seulement sur la plante m6re. 
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Fig. 13. Rdponse par floraison d'une plante de jour court, 
le volubilis Pharbitis nil expos6 h un 6clairement uniforme 
coup6 par une unique phase d'obscurit6 de durde variable. 
Cette phase d'obscurit6, assez longue, apporte rinforma- 
tion *jour court*: elle joue le r61e d'horlogc. Pour une 
tempdrature donnde le taux de raise ~ fleur n'cst pas 
une fonction p6riodique de la dur6e de la phase d'obscu- 
tit6; celle-ei n'est donc pas reque par un m6canisme 
eyclique mais par un syst~me de type sablier. La 
sensibilit6 de la plante h cette information augmente 
avec l a  temp6rature. Cette interpr6tation suppose une 
proportionalit6 entre la quantit6 de stimulus photop6rio- 
dique et la toux de mist h fleur; (d'apr6s A. TAKIMOTO2S). 
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Fig. 14. R~ponse par floraison du soja ~ Biloxi~ (plante de jour court) 
soumis h des cycles form6s de 8 h de jour pour une durde variable 
d'obscnfit6. Le taux de floraison est une fonction p6riodique (h 
rythme circadien) de la durde du cycle, c'est-~-dire de la dur6e de 
la phase d'obscurit6 (d'apr6s T. H o s m z ~  et K. C. HAMSE~). 
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Fig. 15. Comportement du Kalanchoe bloss]eldiana, plante "de jour 
court, soumis h un 6clairement eyelique de 10 h tous les  3 jours. 
La grande phase obscure de 62 h est interrompue par 1 h d'~claire- 
ment, donn6e h des moments varids selon les lots de plantcs. Les 
plantes fournissent en fin d'exp6ricnce un hombre de fleurs qui 
varie d 'un lot 5 l'autre et qui est une fonction pdriodlque du temps 
6coul& En ordonn6es, lc nombre moyen de fleurs. En abseisses les 
diff~rentes heures du cycle jour-nuit et en partieulier le moment de 
l'~elairement suppl6mentaire. C~, lumi~re continue; C~, cycle 10-62, 
sans interruption lumineuse de la grande phase obscure (d'apr~s 
]~IELCIIERS ~ modifi~ par Bt~N~'~NC). 

$I8 I~. C. HAMNtgR et A. TAKIMOTO, Am. Naturalist 98, 295 (1964). 
29 T. HOSmZAKI et K. C. HAraNER, Photochem. Photobiol. 10, 87 

(1969). 
80 G. MELCHERS, Z. Naturforsch. l ib ,  544 (1956). 

6vidence la participation d'un rythme endog~ne d'ela- 
viron 24 h ~t la r6ception du stimulus photop6riodique. 

On a eependant montrd l'existence d 'un m6canisme 
de type sablier dans cette rfception du stimulus. 
L'exp~rience porte sur des volubilis de jours courts, 
d6velopp6s sous des jours longs (done dans des con- 
ditions qui n'induisent pas la mise ~ fleur) qui suivent 
quatre jours de lumi~re continue et une unique phase 
d'obscurit6 de dur6e D vari6e. C'est seulement cette 
phase d'obscurit~, si elle est assez longue, qui donnera 

la plante t ' information <~jours courts~> n6cessaire ~ la 
floraison; on constate que la plante fleurit d 'autant  
plus que la duroc D est pIus longue, jusqu% un plateau 
atteint plus ou moins vite selon la temp6rature, mais 
sans aucune p6riodicit6 de r6action '-'s (Figure 13). On a 
done ici une r6action photop6riodique dans laquelle 
le repdrage de l'organisme par rapport ~ la dur6e de 
la nuit ne parait pas mettre en jeu de p~riodicit6 endo- 
g&ne. Prdeisons que cette exp6rience m6rite discussion: 
on peut soutenir que ce qui varie avec la tempdrature, 
ce n'est pas i ' information photop6riodique, mais l 'apti- 
tude quantitat ive de la plante ~ r@ondre ~ cette infor- 
mation. 

Soit maintenant (Figure 14) un soja 29, de jour court, 
capable de former ses ~bauches florales sous un r6gime 
altern6 de 8 h de jour pour 16 h de nuit. Donnons lui, 
r6guli~rement, des jours de 8 h s@ar6s par des nuits 
dont nous pourrons modifier la longueur. I1 serait 
logique de supposer que pour des jours courts de dur6e 
constante, plus tes nuits seront longues et mieux la 
plante fleurira. I1 n'en est rien. Le taux de floraison, 
mesur6 en nombre de nceuds portant  des fleurs, est 
faible pour des nuits de 0 h 10 h, puis augmente et 
atteint un maximum pour des nuits de 16 h (c'est-~-dire 
les plantes 6tant soumises ~ des cycles jour-nuit de 
24 h); au-del~t, pour des nuits de plus longues dur6es, 
la Iloraison est inhiMe: elle est de nouveau tavoris6e 
lorsque la nuit atteint 40 h (plantes soumises A des 
cycles jour-nuit de 48 h) ; elle est favoris~e encore par 
des cycles de 72 h. En d'autres termes cette plante de 
jours courts a un taux de tloraison qui varie avec la 
longueur de la nuit selon une fonction p6riodique, dont 
la p6riode est d'environ 24 h. Un autre protocole expe- 
rimental 3° (Figure 15) a 6t6 utilis6 pour ~tudier le com- 
portement analogue du Kalanchoe blossfeldiana. II y a 
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donc dans la plante un syst~me oscillatoire ~ rythme 
circadien endog~ne qui sert d'6talon de dur& dans la 
sensibilit6 photopdriodique. Ce pMnom~ne a 6t6 mis 
en 6vidence pour des plantes de jours longs ainsi qu'en 
biologie animale. La p6riodicit6 circadienne m6rite bel 
et bien d'fitre consid&& comme une horloge biolo- 
gique. I1 est bien 6vident que le mot dmrloge~> ne sous- 
entend aucune hypoth~se sur la localisation, Ia nature 
et m~me le degr6 de complexit6 des syst~mes oscilla- 
toires en jeu; il prend tout son sens et son ambiguit6 
dans l'optique d'une physiologie qui cherehe ~ &re 
causale. 

Avec le photop&iodisme on a un exemple d 'un 
rythme annuel command6 par une <~horloge)> circa- 
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Fig. 16. I24veloppement de vagues de fructifications, selon une p6- 
riode de 4 ou 5 jours chez le champignon Coprinus congregatus. 
Apr~s un pr6s6jour ~ l'obseurit6 (10 jours) tes cultures sont trans- 
t6r6es ~ la lumi~re. A e e  moment se d~clenche un rythme de 4 ou 
5 jours d'aptitude g donner des earpophores. Pour se d6velopper 
les earpophores exigent alors une phase d'obseurit6 suivie d'une 
phase de lumi~re. C est le passage de t'obscurit6 A la lumi~re qui 
ddclenche ce ddveloppement final (d'apr~s G. M A N A C H E R E ~ I ) .  

jour annie 

I a I 

Fig. 17. Comparaison des p6riodes des rythmes des v6g6taux et 
hypoth~se sur leur origine phylog6nique. En a), une sorte de spectre 
tr~s sch6matique des activit6s rythmiques connues ehez lea plantes, 
dans leur ensemble. Les fr~quenees les plus rapides (A gauche) sont 
plus abondantes que les lentes (A droite); deux pdriodes privil6gi6es 
(pour les plantes terrestres des climats tempdr6s), I jour et 1 an, 
sont particuli~rement abondantes. De part et d'autre de ces deux 
p6riodes privil6gi~es on remarque des lacunes (ainsi tr6s peu de 
rythmes ont des p~riodes comprises entre 3 h et le domaine circa- 
dien). Notre hypoth~se est seh~matis~e en b), c) et d). En b) un 
6tat *primitif* sans p~riodes privil6gi~es ni lacunes; une p6riodicit6 
du nfilieu ext6rieur importante survient; elle tend ~ attirer vers 
elle (mutation et s61ection) les rythmes de p6riodes voisines (e). 
En d) la p~riode en question commence A ~tre celle d'un bon hombre 
de rythmes, tandis que, de part et d'autre, le niveau g6n6ral se 
creuse. L'6tat final est repr6sent6 par a), si nous supposons que les 
deux pics ont 6t6 ainsi 6difi6s aux d6pens de ce qui est devenu 
lacunes. Cette figure est bien stir tr~s subjective (L. B A I L L A U D ) .  

dienne. Une <~horloge)> de m&ne type intervient dans 
la tructification des champignons: une culture de 
coprin soumise h la lumi~re pr6sente, h partir  du d6but 
de l '&lairement, un rythme de 4 ou 5 jours d 'apti tude 
au ddveloppement des carpophores; le plein @a- 
nouissement du carpophore a lieu 24 h apr~s un passage 
obscuritd lumi~re $1 (Figure 16). On pourrait multiplier 
les exemples. Du point de vue evolutif il est permis 
(Figure t7) d 'admettre 'que tes m&anismes d'horloges 
biologiques ont 6t6 acquis par ta s6lection naturelle. 

La chronobiologie, discipline carreJbur ? 

La chronobiologie est la science de l'organisation de 
la vie dans le temps (que cette organisation soit p6rio- 
dique ou non d'ailleurs); le temps (ou la dur&) est 
une des dimensions du milieu environnant ; h cet 6gard 
la chronobiologie, et en particulier la science des 
rythmes biologiques, rencontre d'abord des probl&nes 
d'&ologie (6tude du milieu naturel, recherche de ses 
composantes pdriodiques, raise en oeuvre de condi- 
tions exp6rimentales de vie) ; elle a beaucoup de points 
communs avec la photobiologie; en parall~le elle peut 
exiger l'emploi de m&hodes math6matiques tr~s dla- 
bor6es pour l ' interpr6tation statistique des r6sultats. 
Discipline aux implications pratiques multiples, elle 
concerne au premier chef l'agronomie (le calendrier a 
toujours dt6 parmi les guides essentiels des agricul- 
teurs), et de plus en plus la mfdecine (manifestations 
ry thm&s de certaines maladies, variations p6riodiques 
de l'efficacit6 des mfdicaments ou de la toxieit6 des 
poisons). Discipline biologique au sens large, elle em- 
brasse t ous l e s  niveaux d'organisation de la vie, de 
l'&helle des molfcules 5 celle des ph6nom~nes psycho- 
logiques ou encore A celle des populations vdgdtales 
ou animales et elle exige 5 la fois l 'objectivit6 la plus 
impersonnelle dans la description des donn&s et le 
recours h la dynamique de la biologie exp6rimentale. 
Discipline en pleine ~volution elle progresse de tous 
les c6tds, dans des directions que nous avons ~ peine 
mentionn6es, en mfime temps vers de meilleures m6- 
thodes de climatisation n&essaires ~ la bonne conduite 
des exp6riences, vers de meilleures re&bodes d'analyse 
math6matique pour chasser te <~bruit de fondu> quand 
il est trop intense, vers une meilleure connaissance de 
la structure temporelle telle qu'elle existe dans l'orga- 
nisme, et aussi vers la recherche des m&anismes phy- 
siques et chimiques responsables des oscillations et 
responsables de leur entralnement par les agents 
externes. C'est une science carrefour aussi en ce sens 
qu'elle est elle-m~me un point de rencontre. 

R&emment  s'est fond6e une nouvelle association 
scientifique, le Groupe d 'Etude des Rythme s Biolo- 
giques. Plusieurs centaines de sp&ialistes, repr6sen- 
rant les divers aspects de la biologie, y sont affili6s. 

si G. M A N A C H ~ : R E ,  Annls Sci. nat., Bot., Paris, s6r. 12, 11, 1 (1970). 
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C'est une originalit4 de ce groupe, que de permettre 
des biologistes de tousles  horizons de se rencontrer, 

et de discuter ensemble de leurs travaux non pas seule- 
ment pour confronter les r6sultats eux-m4mes inais 
peut-Stre surtout pour comparer les protocoles d'exp6- 
riences et les m6thodes d'interpr6tation des r6sultats. 
Ce groupe se pr6occupe aussi de Ia documentation (col- 
loques, bibliographie, adresses). I1 s 'ajoute ~ diverses 
organisations aux m6thodes d'action diff6rentes (So- 
ciety for Biological Rhythm, International Society of 
Biometeorology, International Institute for Inter- 
disciplinary Cycle Research, International Society for 
the Study of Time etc.). 

Summary. Living beings show many examples of 
rhythmic behaviour. For the majority of biologists 
these are disturbing phenomena, which oblige them 
to think that  2 measurements taken at different times 
are not comparable. But these rhythms may be 
studied in themselves. 

For several decades, biologists have demonstrated 
that  in the functioning of an organism not only the 
questions what ? and where ? have to be answered but 
also the question when ? A striking example is the 
discovery of photoperiodism. 

The study of the relations between living beings and 
time is at present approached in several very different 
ways. BONNING, working mainly on plants, has under- 

lined the internal determination of many rhythms, has 
discovered the participation of endogenous rhythms 
in photoperiodism and has described the general rules 
of the course of the endogenous rhythms, so as to 
allow an experimental approach in tile research of tile 
responsible mechanisms. I t  is this direction of research 
which is discussed here, while comparing it to the 
methods of s tudy of other chronobiological schools, 
in particular to those which especially use animals or 
even man as material, those which concern more 
directly research on biochemical mechanisms and those 
which put forward the practical applications. 

The laws of circadian rhythms are summarized: fre- 
quent self-maintenance in free-running, a persistent 
period of about 24 h not very sensible to temperature, 
possibility of being regulated by external stimula- 
tions etc. 

The author shows that rapid rhythms (at least con- 
cerning plants) obey analogous laws but with slight 
variations: spontaneous or provoked induction by only 
one stimulus, self-maintenance in free-running but less 
regulation by periodical stimulations of a slightly dif- 
ferent length and stronger dependence of the persistent 
period on temperature. 

The low frequency (annual, etc.) rhythms behave 
comparably. 

So the laws of rhythms established by Bt~NNI~G, 
mainly for circadian rhythms, seem to concern the 
biological rhythms as a whole. 

S P E C I A L I A  
Les auteurs sont seuls responsables des opinions exprim6es dans ces br6ves communications. - Fiir die Kurzmitteilungen 
ist ausschliesslich der Autor verantwortlich. - Per le brevi comunicazioni 6 responsabile solo l'autore. - The editors 
do not hold themselves responsible for the opinions expressed in the authors' brief reports. - OTBeTCTBeHH0CTb 3a 

KOp0TKHe C006UleHH~ HeC~T HCKYlIOqHTedlbH0 asT0p. -- E1 responsable de los informes reducidos, estA el autor. 

The  Tota l  Structure  of V i o m y c i n ,  a Tubercu los ta t i c  Pept ide  Antibiot ic  

Viomycin was independently isolated in 1951 by two 
laboratories I,~ from the actinomycetes designated as 
Streptomyces puniceus and Streptomyces ]loridae. It  has 
since been isolated from a number of other Streptomyces 
species and is identical with vinactin A 3 from S. vinaceus. 
The possibility that viomycin belongs to a closely related 
family of antibiotics is exemplified by the similarity of 
its physical, chemical and pharmacological properties to 
those of the capreomycins 4, from S. capreolus and tuber- 
actinomyciI/5 from S. griseoverticillatus. 

The antimicrobial activity of viomycin is restricted 
to Mycobacterium tuberculosis and it has found limited 
clinical use for tubercular patients who have failed to 
respond to more classical chemotherapy, 

Initial chemical investigations established that the 
antibiotic affords crystalline sulphate, reineckate, picrate, 
and hydrochloride derivatives 6. Our own analytical data 
on these derivatives, together with molecular weight 
determinations by a variety of methods, leads to a 

molecular formula C,sH43NI3010 (M.'vV. 689). This differs 
appreciably from earlier assignments 6-s but is completely 
in accord with our proposed structure (VII) (see below). 
It  is also supported by a recent X-ray crystallographic 
molecular weight determination which gives a value of 
1025 for viomycin sulphate picrate, corresponding to a 
molecular weight of 686 for the free base °. Spectro- 
scopically, viomycin is characterized by a strong UV- 
absorption at 268 nm. (e, 24,000) in neutral and acidic 
media which shifts to 285 nm. (e, 15,000) in 0.1 N sodium 
hydroxide s. The NMR-spectrum (D~O) of the antibiotic 
exhibits a low field signal (singlet) at 27 corresponding 
to one proton 8. 

The antibiotic is a strong base which gives positive 
Sakaguchi, Fehling, ninhydrin and biuret tests 2. Total 
acid hydrolysis affords the amino-acids, L-serine, L-m-fl- 
diaminopropionic acid, L-fl-lysine and viomycidine (ratio 
2:1:1:1 respectively) as well as one equivalent of urea 
and varying amounts of carbon dioxide and ammonia. 


