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1.2. Les types de courbes de croissance observées

Schématisons les principaux types de courbes expérimentales de croissance
biologique.

1.2.1. Variation monotone de la variable en croissance

o Les formes simples de base observées sont : linéaire, convexe (comme la crois-
sance exponentielle) ou concave ;

o Il existe un ou plusieurs points d inflexion (maximums locaux de la vitesse instan-
tanée de croissance) ;

o Dans le cas d’une croissance limitée, I’arrét de la croissance peut étre progressif
et qualifié¢ par commodité d’asymptotique (fig. 1.1) ou au contraire survenir bruta-
lement (fig. 1.2).
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De trés nombreuses courbes expérimentales sont de type sigmoide, mais leur forme
varie considérablement selon I’étendue de leur partie médiane sensiblement linéaire
et de leurs phases d’accélération et décélération. Celles-ci peuvent étre trés réduites



Chapitre 2

Modeles autonomes
Problemes de base

L’objet de ce chapitre est double :

o présenter les grandeurs cinétiques que nous aurons a utiliser dans les différents
modeéles de croissance,

« expliciter les grandes questions biologiques sous-jacentes a toute ¢tude de ciné-
tique. Celles-ci sont diverses et méritent d’étre exposées clairement, allant de la
notion de régulation de croissance (par exemple substrat-dépendance ou densi-
té-dépendance) a 1’organisation spatio-temporelle de celle-ci (champ de crois-
sance, structure temporelle du processus, rythmes de croissance).

2.1. Fonction et modele de croissance

2.1.1. Fonction de croissance

On appelle fonction de croissance de la variable y la fonction mathématique y(7) fai-
sant correspondre a tout instant ¢; une valeur donnée y;. Ce terme s’applique surtout
lorsqu’il s’agit d’une variable scalaire (dimension, poids, nombre, teneur...). D’un
point de vue statistique on dispose d’observations sur échantillons, indépendants
ou non selon que les mesures peuvent s’effectuer ou non sur les mémes individus
tout au long de la croissance. A cette série temporelle (ou chronologique) univariée
on cherche a ajuster une fonction de croissance appropriée. Divers tests statistiques
classiques permettent un jugement sur la qualité de 1’ajustement, tels que le coef-
ficient R? (corrélation entre les données observées y; et leurs estimations J; par la
fonction) et I’examen des résidus (distribution aléatoire, indépendance, valeurs rela-
tives). Nous verrons que cette premic¢re démarche de nature plus ou moins « empi-
rique » (recherche d’une bonne adéquation) doit étre assortie de I’examen précis des
variations de la vitesse de croissance dy/dtz. Ce qui permet, d’une part de mieux
déceler les variations locales de 1’activité de croissance, et d’autre part de définir
correctement la fonction de croissance par une équation de vitesse en tant que base
théorique d’une interprétation biologique.



Chapitre 4

Premiers modéles asymptotiques
Loi de Mitscherlich 1 et modéles dérivés

Malgré I’abus déja signalé de ’emploi du terme «asymptotique», cette appellation
est communément appliquée aux fonctions de croissance présentant une limite supé-
rieure atteinte progressivement ', En réalité 1’existence d’une croissance limitée ne
se pose qu’a certains niveaux d’organisation : cellule, organe, plante annuelle. Cette
question ne se pose guere pour les organismes pérennes a long cycle de vie. Une
plante arborescente, par exemple, maintient son activité méristématique d’organoge-
nese en certains sites de son architecture durant la quasi totalité de son existence,
croissance et ontogenese étant continiment liées.

Premier volet des modéles asymptotiques, ce chapitre est consacré a la loi de
Mitscherlich 1 et aux fonctions apparentées. Par commodité nous traiterons dans
plusieurs chapitres distincts les grands et usuels modéles asymptotiques que sont les
diverses logistiques (chap. 5 et 6) et la fonction de Gompertz (chap. 7). De méme
seront regroupées ultérieurement quelques fonctions de portée moins générale en
raison de leur intérét pratique pour certains cas de croissance mais qui peuvent éven-
tuellement s’étendre a d’autres situations concreétes (chap. 9 et 10).

4.1. Loi de Mitscherlich 1

fonction exponentielle négative, courbe de croissance sans point d'inflexion

Cette fonction, rapportée habituellement au chimiste allemand E.A. Mitscherlich
(1909), concernait a 1’origine ’étude des courbes d’action d’un facteur : réponse
versus concentration ou intensité. Un exemple bien connu est celui de 1’effet des
¢léments nutritifs sur la croissance d’une plante ou le rendement d’une culture, d’ou
son appellation de /oi des rendements moins que proportionnels, précisant les pre-
mieres lois plus qualitatives de Liebig (dite du minimum, 1840) et de F.F. Blackman
(dite des facteurs limitants, 1905). Historiquement c’est sous ses aspects écono-
miques qu’elle apparait d’abord sous I’appellation de «loi des rendements décrois-

1 D’ou le titre un peu provocateur « Asymptotic growth : an example of nonsense disguised as
mathematics», W. Knight, 1968, J. Fish. Res. Board Canada, 25, 1303-1307.



100 3¢ Partie - Croissance limitée : modéles sigmoides

sants », telle qu’elle fut exprimée pour la premiére fois au Xvii® siecle par le ministre
francais Turgot (1768), avant d’étre reprise et théorisée par 1’économiste anglais
D. Ricardo (1817). En rapport avec son interprétation en cinétique chimique elle est
connue également sous ’appellation de fonction monomoléculaire. S’ agissant d’une
loi asymptotique (accroissement continu de 1’effet jusqu’a 1’obtention d’un maxi-
mum), un correctif fut apporté par la suite afin de tenir compte de 1’existence d’un
effet dépressif au-dela d’un certain seuil de concentration (loi de Mitscherlich 2, voir
chap. 11).

L’emploi de cette loi pour des études de cinétique de croissance semble débuter avec
Reed (1920) puis avec Brody (1925), pour la croissance pondérale de diverses especes
animales. Peu apres Gregory (1928) I’appliqua a la croissance foliaire. A noter que,
omettant son origine, certains auteurs 1’utilisent sous le nom de modeéle de Schnute
(1981), appellation souvent utilisée, entre autres, pour la croissance des especes
foresticres.

4.1.1. Hypothéses

La vitesse spécifique de croissance diminue au cours du temps selon une fonction
hyperbolique de la grandeur y :
_a(K-y)
H=""y
le paramétre K représentant la valeur finale K =y, (voir éq. [4.5]).

[4.1]

Notons que, a la différence de la fonction puissance vue précédemment (section 3.3),
il s’agit d’un modele autonome, 1 étant définie, non en fonction du temps ¢, mais en
fonction de 1’état instantané de la variable en croissance y.

Ceci revient a poser que la vitesse absolue décroit linéairement avec la variable y :
v=a(K-y) [4.2]
Elle est proportionnelle a la «quantité de croissance» restant a accomplir ou, en
terme de relaxation, a I’écart a [’équilibre 0y = K — y. Par comparaison avec la loi
linéaire ou v = Cte, la fonction de freinage est ay.
Remarque - En alternative a la relation linéaire [4.2] signalons que furent proposées,

sans beaucoup d’applications, d’autres formes de décroissance de la vitesse absolue
(quadratique ou hyperbolique par exemple) (Baule, 1925 ; Boresch, 1926).

4.1.2. Interprétation

» Analogue réactionnel

On présente parfois pour analogue de cette fonction de croissance la cinétique d’une
réaction chimique du 1* ordre (d’ou son ancienne appellation de /oi ou de fonction
monomoléculaire). Soit avec une constante de vitesse & :

M—— M’
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I’hypothése suivante : la proportion P suit une loi logistique de valeur limite 1 et de
point d’inflexion z;,¢).Ce qui conduit a une relation linéaire théorique entre le logit /
et le logarithme z de la dose : / = k(z — z;,¢). L’abscisse zj,¢ du point d’inflexion de la
logistique correspond a la dose donnant 50 % de réponses (« dose 1étale 50 » ou DL 50).

En résumé
- La loi logistique de Verhulst, qui est la plus simple des fonctions asymptotiques de croissance
a point d'inflexion, est définie par une vitesse spécifique qui diminue linéairement avec la
grandeury.
- La vitesse absolue de croissance dépend a tout moment :
- de I'état actuel du systéme (valeur instantanée de y) ;
- de sa potentialité présente (K—y).
C'est dans cette dualité caractéristique et dans le sens a donner a cette notion de potentia-
lité que résident les diverses interprétations proposées.

- La croissance logistique présente une structure temporelle définie par 4 phases successives
de croissance avec une symétrie des phases P; et P, d’'une part, et P, et P5 d'autre part.

5.2. Extension de la fonction de Verhulst
5.2.1. Une nécessité expérimentale

Rappelons les deux propriétés caractérisant la courbe logistique : sa symétrie par
rapport a un point d’inflexion unique et une asymptote inférieure y = 0. Or de nom-
breuses courbes expérimentales ne vérifient pas ces deux propriétés.

Signalons d’abord la fonction apparentée, fondée sur le schéma 1 d’autocatalyse sans

négliger la réaction non-catalytique (Crozier, 1926). Dans ces conditions, 1’équation

de vitesse devient : % = (k1 +kyy)(K—y)

ki
K—ECeXp(—at)

dont I'intégration donne 1 y(1)=—77 Coxp(—ar)

avec a = (kl + sz) etC= (K—yo)/(yo + kl/kz),

Notons une asymptote inférieure # 0 (v = — ky/k;) et une dissymétrie de la sigmoide,
le point d’inflexion étant y;,¢ = K/2 — k1/2k,.

Citons également les critiques de Snell (1929) sur les deux schémas autocatalytiques
notés précédemment, ces analogues in vitro portant sur des concentrations sans consi-
dérer I’augmentation de volume des tissus par croissance. Son équation de vitesse
tient compte de la quantité initiale de substrat 4 et du volume du tissu ou de I’organe

en début de croissance V) : dy kyy?
O TR Thy

Cette équation, qui se démarque de la forme quadratique de la logistique classique, ne
peut étre intégrée analytiquement.
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Figure 7.3 - Allométrie de deux variables de Gompertz
Ky=100;a;=0,1;y,(0)=1;K,=130;a,=0,25;,(0) = 10. (a) : variables brutes ; (b) : z;= In(y;/K)

7.5. Structure temporelle de croissance

La figure 7.4 donne un exemple de structure temporelle. Le graphe (v, 7) varie en
amplitude selon les valeurs des parameétres a et K mais les caractéristiques relatives
des 4 phases P; restent invariantes, a savoir :

Phase Durée [%] Ay [%]

P4 9,21 6,42
P, 15,71 30,10
P3 15,71 32,10
Py 59,37 31,38
04
03 |-
S 02l
=
> h
é 01+ Pq P,
E |
@
Fa]
S 00
<<
-0,1 F P4 P3
_0,2 1 1 1
0 1 2 3 4

Vitesse absolue v [u. a.]

Figure 7.4 - Structure temporelle de la fonction de Gompertz
K=100;a=0,1;y(0)=1
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Exemple - croissance humaine, pondérale et staturale, durant la phase juvénile de 1 a
6 ans (2 la différence des fonctions de Preece et Baines vues précédemment).

« valeurs observées
30

T <
3 v
c N
% 20 - g

©
g Période pubertaire I=
N - S
() >
= c
<) S
wv 10 -|® =t
4 . =
3 ¢ |59
g S
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= * -
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4-5
L | L |
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Figure 10.5 Modéle JPPS. Croissance staturale humaine (données pour un individu)
Variations de la vitesse v et de |'accélération y [d'aprés Jolicceur P. et al., 1988, A lifetime
asymptotic growth curve for human height, Biometrics, 44, fig. 7, 1001, © John Wiley and sons]

(a) (b)

171 - i 171 -

Taille [cm]
Taille [cm]

0 | | 0 | |
0 10 20 0 10 20
Age [années] Age [années]

Figure 10.6 - Croissance staturale humaine (données pour un individu)
Ajustement par les modeles de (a) Preece et Baines 1; (b) JPPS. Noter en (a) I'importance
relative des résidus en début de croissance [d'apres Jolicceur P. et al., 1988, A lifetime asymptotic

growth curve for human height, Biometrics, 44, fig. 1 et 3,996, © John Wiley and sons]
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12.1. Hypotheses communes aux modeles substrat-dépendants

» Le rendement R du processus de croissance est supposé constant, la production de
biomasse dy est proportionnelle a la consommation de substrat ds :

dy
R= dsl= Cte
s étant la quantité actuelle de nutriments (ceux-ci étant considérés globalement), ou :
dy d
47 =Ry avec 0<R=1 [12.1]
Ce qui donne : y(t)=y(0)+R[s(0)—s(7)] [12.2]

Par définition R € ]0; 1] désigne la quantité de biomasse produite par la consomma-
tion de 1 élément de substrat. La production de 1 unité de biomasse nécessite 1’ab-
sorption de (1/R) unité de substrat. Si R =1, il y a équivalence (en termes d’unités
correspondantes) entre consommation de substrat et production de biomasse. On a
donc le schéma fonctionnel suivant (Pavé, 1994) (a valeur heuristique, a ne pas inter-
préter comme une réaction chimique) :

s— Ry avec 0 <R=<1
s+y—(1+R)y [12.3]

D’une maniére rigoureuse R est strictement le taux d’utilisation du substrat néces-
saire a la croissance, et non le taux d’absorption ou de consommation totale car une
partie de s absorbé est utilisée a d’autres processus métaboliques (maintenance).

A la suite des premiéres recherches systématiques de substrat-dépendance (Monod et
Teissier, 1936),onsaitquedenombreusesetdiversesdonnéesexpérimentalesconduisent
aadmettre a la fois la proportionnalité entre absorption de substrat et croissance (signi-
fiant que la fraction nécessaire a la maintenance est quantitativement négligeable par
rapport a la consommation par croissance), et la constance du rendement R. 4 contra-
rio, on a développé des modeles prenant en compte la maintenance et la mortalité.

» La vitesse absolue de croissance est fonction a la fois de la biomasse actuelle y(t)
et de la quantité de substrat ou ressources disponibles s(f) :

dy

ar =f(s.0).
Le processus de croissance s’exprime alors par un systéme dynamique du type :

ds 1
qr = R'/s.Y)

dy
a7 =/s:y)

la fonction f étant soumise aux contraintes suivantes :
y=0 = =0
s=0 = =0

[12.4]

Vy>0,Vs>0,Vf>0
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n’a rien a voir avec la signification précise qu’il a en d’autres domaines (enzymolo-
gie). Dans cet ordre d’idées et en absence de cadre théorique précis pouvant éviter
toute ambiguité, il convient d’éviter également le recours aux notions d’autocatalyse
(voir chap. 14) et d’allélocatalyse (effet de groupe positif aux faibles concentrations
ou anti-effet Allee, voir chap. 5).

08 -

Figure 13.8
Densité-dépendance
avec bistabilité selon [13.13]
Différentes conditions initiales :
y(0)=0,25;0,50;0,75; 1,25 02 [
1: bassin d'attraction de 0 ; 1

2: bassin d'attraction de S,. 00 ‘ ‘
Leur séparatrice correspond a "0 5 10 15 20

la droite d'équation y =b=0,30. Temps [u. a]

Croissance y [u. a.]

04 L

Exemple - Mis en évidence en écologie par Allee (1949) et surtout étudié pour des
populations animales du point de vue de leur fécondité, ce cas de densité-dépendance
s’observe également chez les végétaux, bien que peu d’études leur aient été consa-
crées. Mentionnons le cas de I’espéce arbustive Banksia goodii (Protéacées) dont
les peuplements naturels sont sujets a cet effet Allee (Lamont et al., 1993). La pro-
duction de graines par unité de canopée est significativement plus faible (R* = 0,93)
dans les «petites populations» que dans les « grandes populations », ces qualificatifs
désignant a la fois le nombre de plantes du peuplement et leur densité. La densité
est mesurée par la «distance moyenne entre voisins », respectivement 4,9 et 3,4 m.
Cet effet moyen sur la production totale ne s’explique pas seulement par le nombre
de plantes. Il s’agit bien d’un effet spécifique sur la fécondité marqué par une forte
diminution du nombre de cones fertiles et du nombre de graines par plante.

13.4. Cinétique de croissance et compétition

Les diverses recherches consacrées a la relation densité-développement ou densi-
té-production ont été abordées principalement soit en rapport avec la démographie et
la structure d’un peuplement, soit d’un point de vue pratique pour préciser les effets
de la densité de plantation sur le rendement quantitatif ou qualitatif d’une culture.

Donnons quelques bréves indications sur cette derniére question pour laquelle diffé-
rentes relations empiriques, par plante ou par unité d’aire au sol, ont été proposées
pour telle ou telle espéce (voir par exemple Watkinson, 1980). Rappelons d’autre
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Figure 15.4
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Les ¢tudes au niveau cellulaire bénéficient d’un matériel intéressant avec les entre-
nceuds de Nitella (Characées), ceux-ci étant constitués d’une cellule unique, géante
et multinucléée. Green et al. (1971) ont analysé en détail ce type de croissance qui
est particulieérement sensible a une variation de turgescence (celle-ci est de I’ordre de
526.10° Pa). En croissance exponentielle les réponses + ou — a une variation corres-
pondante de P (de ’ordre de + 0,7.10° Pa) sont rapidement compensées (fig. 15.5).
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Figure 15.5 - Croissance cellulaire chez Nitella en phase exponentielle
Réponse a une modification transitoire de la turgescence
[d'aprés Passioura J.B., Fry S.C., 1992, Austral. J. Plant Physiol., 19(5), fig. 6, 572, © CSIRO]

En effet il suffit d’un bref délai (15 minutes) aprés la variation imposée de turges-
cence pour que I’élongation cellulaire reprenne exactement son cours normal, indi-
quant qu’il a eu variation du seuil Y. Celui-ci joue ainsi un role régulateur important
dans cette adaptation physiologique, qu’il y ait augmentation ou diminution de la
turgescence (voir section 15.2).
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le long de I’axe. Or I’équation de continuité de type [17.1], en termes cellulaires, ne
prend nullement en compte 1’age ou I’histoire des cellules en croissance.

D’une maniere générale 1’analyse de la croissance nécessiterait donc de faire appel
conjointement a ces deux critéres. C’est ce que propose le modele théorique de
Tognetti et Winley (1980) pour la croissance d’une file de cellules. Ce modele repose
a la fois sur la vitesse de croissance élémentaire en longueur [17.3] et sur I’occur-
rence de mitoses en rapport avec la structure d’age des cellules. Toute cellule étant
définie, a tout instant, par sa position x (qui dépend de x;) et par son age a, on s’inté-
resse a des fonctions de croissance du type f(xg, a, 7).

La prise en compte du facteur dge est résolue autrement par Feng et Boersma (1995)
qui relient la vitesse de déplacement de toute cellule au temps 7 de sa génération
dans le méristéme. Leur formulation prend ainsi en compte une fonction de généra-
tion cellulaire et une fonction d’¢élongation. Cette étude est appliquée a la croissance
stationnaire de la racine de Mais.

17.2. Croissance bidimensionnelle

17.2.1. Un exemple de dysharmonie de croissance

Nous avons noté précédemment les importants changements morphologiques d’un
limbe foliaire au cours de sa croissance (section 2.7, fig. 2.8) avec le cas de Tro-
paeolum majus (Capucine) dont la feuille passe d’une forme juvénile a 7 lobes a
une forme adulte orbiculaire. La disparition progressive des sinus foliaires (secteurs
compris entre deux lobes voisins) illustre particulierement bien la trés inégale distri-
bution spatiale de ’activité de croissance. Sur un tel matériel une premiére approche
simple pourrait consister a décrire le développement du limbe comme la modifica-
tion progressive de son contour a I’aide d’une courbe a parameétres dépendant du
temps, cette courbe étant censée simuler le front de croissance du tissu foliaire. C’est
ce qui fut tenté avec le limbe de Tropaeolum (fig. 17.11).

(a)

Figure 17.11-Croissance de lafeuille de Tropaeolum majus [d'aprés Ashby W.R., 1948, New Phytol., 47(2), fig. 3, 158]
(a) simulation des variations de forme d'un secteur foliaire (secteur AOC en (b)) par une conchoide
de droite ou conchoide de Nicomeéde : p(t) = k(t)[1/sin6]  b(t) a paramétres dépendant du temps
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L’ontogenése de ces systémes se déroule comme une recombinaison déterministe
de groupes antérieurs sur un principe constant de complémentarité (J. Liick, 1977).

Exemple - Cette modification par bootstrap du contrdle par filiation a travers plu-
sieurs générations permet de simuler correctement la disposition des cellules le long
de filaments (dont Chaetomorpha est un bon exemple) en contrdlant a la fois leurs
longévités et leurs longueurs relatives. Outre les systeémes filamenteux pour lesquels
il fut mis au point, ce type de L-systémes trouve des applications pour I’analyse de
files cellulaires dans certains tissus méristématiques (comme dans la jeune racine de
Zea mays, Lick et al., 1994).

20.3.5. Dissymétrie de la division cellulaire et sénescence

Toute cellule ne conservant pas indéfiniment le pouvoir de duplication (perte de
potentialité mitotique par différenciation ou par sénescence), voici un modele simple
basé sur I’existence de 3 états cellulaires : un état juvénile a;, un état a, apte a la
division, et un état terminal a3, avec les transitions :

ay—ajay,dy —>aas ., ay — az

Ce qui nous donne le développement suivant :

t N Concaténation

0 1 a

1 2 a, a;

2 4 aq, d, a, ds

3 7 a,d, d, az a, dz ds

4 1 a10, 0,030, 03 03 0y d3 03 03

110

La particularité de la matrice de transition M ={ 0 1 1| est de posséder une valeur
propre triple A; =A, =A3 = 1. 001

Cette matrice est une forme de Jordan caractérisée par (i) les valeurs propres (avec leur
multiplicité) en diagonale principale, (if) des 1 sur I’une des diagonales adjacentes,
(iif) des zéros ailleurs. Le théoréme de Jordan établit que si une matrice d’ordre 3
ayant une valeur propre triple peut étre mise sous la forme

A10

041

004
alors il n’existe qu’un seul vecteur propre.

De ce fait la fonction de croissance ne peut étre mise sous une forme exponentielle
du type [20.9], mais sous une forme polynomiale :

N(t) =wo+ wit+ O)sz
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22.2. Controle optimal de la croissance

22.2.1. Optimalité des fonctions de croissance?

Une question préliminaire trés peu abordée est celle de savoir si telle fonction de
croissance répond a un principe d’optimalité précis. Il est remarquable de noter qu’il
en est ainsi pour la fonction logistique de croissance. On montre en effet que la
logistique simple de Verhulst peut étre considérée comme résultant d’un principe
de moindre action. Diverses interprétations ont été proposées dans ce sens, soit en
rapport direct avec la nature de la variable suivant la loi logistique (approche de
Volterra notamment), soit comme une réponse optimale constituant le «meilleur
compromis » face a une contrainte imposée (voir chap. 5, annexe A.5.1). La question
reste ouverte pour les autres fonctions usuelles de croissance. De fait le probléme se
pose plus généralement sous la forme d’un systéme dynamique structuré (plutdt que
par rapport a une fonction donnée a une dimension), ce que nous allons maintenant
développer.

Examinons tout spécialement quelques modéles permettant de dégager les conditions
d’optimisation du développement d’une plante entiere (pour d’autres applications
en biologie voir par exemple Lenhart et Workman, 2007). Fondés sur 1’intégration
de différentes cinétiques organiques les modeles que nous allons examiner visent a
préciser les modalités de transition entre développements végétatif et reproducteur,
transition qui peut étre unique ou multiple, en escalier ou graduelle. Etudi¢e dans le
cadre de modéles déterministes la question du contréle optimal de la croissance ne
peut guere se poser selon une formulation strictement autonome. En effet, le déter-
minisme de la transition de développement est sous la dépendance (i) de la variation
temporelle et/ou environnementale de parameétres de nature physiologique réglant
les flux de photosynthétats, (i) de la durée totale de croissance qui n’est générale-
ment pas inscrite dans des conditions aux limites a priori (cette variable étant d’ail-
leurs habituellement considérée comme une variable aléatoire).

22.2.2. Modéle de Cohen (1971)

Premier essai d’optimisation de la distribution de la biomasse produite par la crois-
sance d’un organisme végétal, ce mod¢ele fut concu pour le développement d’une
plante annuelle sur le principe d’une commutation unique développement végéta-
tif — développement reproducteur, i.e. un saut qualitatif de ’'un a 1’autre. Selon
cette hypothése 1’ontogenése se déroule en deux phases successives, végétative puis
reproductrice (sans chevauchement), déterminées par un arrét de la croissance végé-
tative a un instant donné, tel qu’il permettrait de maximiser la biomasse des organes
reproducteurs.

Résumons-en la formulation basée sur les variables suivantes habituellement uti-
lisées dans I’approche dite fonctionnelle de la croissance des plantes supérieures
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