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Ber. Schweiz. Bot. Ges. 85 (4), 265—278 (1975)

Analyse factorielle de I'ultrastructure du
chloroplaste d’épinard a I’état végétatif et floral.
I. Jours courts de 8 heures

(conditions végétatives)

Marc Bonzon, Roger Buis et Hubert Greppin

Laboratoire de Physiologie Végétale,
Université de Geneéve

Manuscrit regu le 22 décembre 1975

La lumiére, tant par sa qualité (longueur d’onde) que par son intensité ou sa
durée d’application, joue un role trés important dans la vie du chloroplaste adulte,
aussi bien sur le plan physiologique que morphologique. Du fait de sa semi-auto-
nomie (,,sa mémoire n’est pas celle du reste de la cellule“, Sironval 1967),
cet organite peut s’adapter rapidement 4 des changements des conditions lumi-
neuses en modifiant a la fois son mode de fonctionnement et son architecture.

Sous I'influence d’,agressions lumineuses“ (Taylor et Rowley 1971; Taylor et
Craig 1971), ou celle de ’intensité de I’éclairement (Reger et Kraus 1970;
Goodchild et al. 1972; Bjdrkman et al. 1972; Brangeon 1973), l'ultrastructure
de 'appareil granaire manifeste une grande sensibilité en réagissant soit par des
variations de son épaisseur (nombre de thylakoides accolés par granum), soit
par des changements de la distance entre les thylakoides ou de 1’épaisseur des
thylakoides eux-mémes.

L’action de la durée de I’éclairement (photopériodisme) a été bien mise en
évidence, essentiellement de deux facons: d’une part, en comparant les effets de
plusieurs durées d’éclairement (un seul prélévement par photopériode); d’autre
part, en suivant ’évolution de 'ultrastructure chloroplastique au cours d’un
cycle photopériodique (plusieurs prélévements successifs au cours d’'un méme
jour). Ainsi, Bronchart et al. (1964) sur Perilla,Bronchart (1967) sur I’épinard,
Reyss et Bourdu (1971), Hirschauer et al. (1971), Sarda et al. (1974) sur
Lolium multiflorum ont montré I’existence de différences dans I’organisation
ultrastructurale des chloroplastes selon que la photopériode est longue ou courte.
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Sarda et al. (1974) ont notamment mis en évidence une augmentation brusque
de tous les systémes lamellaires du Lolium au voisinage de ’héméropériode
florale critique.

L’évolution de 'ultrastructure chloroplastique au cours d’un cycle photo-
périodique a été suivie par Bartels (1971) sur Peperomia metallica et par Vanden
Driessche et Hars (1972 a et b) sur Acetabularia. Dans les deux cas, les résultats
sont concordants: a mesure que ’amidon ou les granules polysaccharidiques
s'accumulent pendant la phase lumineuse, le systéme granaire (ou pseudo-granaire)
se disperse et les grana deviennent moins épais; la phase obscure correspond 2
une restructuration des grana. Le stroma du chloroplaste, tout au moins chez
Acetabularia, présente aussi des variations de granulosité. Il apparait donc que
'ultrastructure chloroplastique est sujette 2 une modulation circadienne de son
organisation.

Il est a la fois curieux et paradoxal qu’aucune étude de ce genre n’ait eu pour
objet le passage d’un cycle photopériodique 4 un autre, notamment s’il est
inducteur de la floraison (effet de transfert, Cheuvart, 1954). Un tel systéme
expeérimental est pourtant d’un grand intérét puisqu’il permet de suivre 4 la fois
'adaptation du chloroplaste aux nouvelles conditions qui lui sont imposées et
comment s’instaure I’état induit chez les plantes photopériodiques. C’est pourquoi,
afin de combler partiellement cette lacune, nous avons entrepris une étude
quantitative de I'ultrastructure du chloroplaste d’épinard au cours d’un cycle
photopériodique court (8 heures de lumiére, 16 heures d’obscurité) et lors des
48 premieres heures d’induction de la floraison par un transfert en photopériode
continue,

Nous avons recouru a ’analyse factorielle en composantes principales, une tech-
nique d’analyse statistique multivariée qui est en voie de trouver une place de choix
en biologie quantitative (Ricard 1957; Ricard et Cocordano 1964; Buis 1967, 1974).
Cette méthode permet, a partir d’'un ensemble multivariable, en 'occurence
un ensemble de parametres chloroplastiques, de faire ressortir un certain nombre
de caractéristiques intrinséques fondamentales permettant de dégager un certain
nombre de facteurs expliquant les liaisons entre variables (Buis et Phipps 1972).

Apres avoir caractérisé le chloroplaste 4 un moment donné du cycle photo-
périodique sous forme d’un systéme de relations, nous en suivrons les modifications
au cours du temps. Dans une seconde étude, nous aborderons les effets d’une
perturbation expérimentale: le changement de photopériode.

Matériel et méthodes

a) Matériel: Spinacia oleracea, variété Nobel, est cultivé dans le Phytotron du Laboratoire
sur un mélange composé de 2/3 de terreau de feuilles et 1/3 de terre fraiche. L’intensité de
I’éclairement est de 4000 lux a la surface des pots (tubes fluorescents Sylvania ,,daylight“. 40 Ww);
la température est maintenue constante: 22°C, et le degré d’hygrométrie est égal a 70% de la
saturation.

La photopériode est de 8 heures, allant de 08 heures 4 16 heures.
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b) Echantillonnage: Aprés 4 semaines de jours courts, I’épinard a formé 4 a 6 feuilles disposées
en rosette. Nous avons négligé les feuilles les plus agées et les plus jeunes, pour n’utiliser que des
feuilles ,moyennes“, c’est-a-dire encore en croissance active, mais déja capables de percevoir le
stimulus lumineux inducteur (Bonzon 1975).

A chaque temps de prélévement, soit 12 h et 16 h (milieu et fin de la phase lumineuse) et
24 h et 08 h (milieu et fin de la phase obscure), deux plantes sont prélevées au hasard sur la
surface de culture. Une bande de 5 mm de largeur est découpée dans la zone médiane de chacune
des feuilles moyennes, perpendiculairement a la nervure centrale.

¢) Microscopie électronique. Les bandes foliaires sont infiltrées sous vide a la glutaraldéhyde
6% dans du tampon phosphate 4 pH 7.8, puis post-fixées a ’'OsO4 1%. Aprés déshydratation,
’enrobage est fait dans le ’Epon 812 (Fluka). La polymérisation dure 24 heures a 60°C.

Les coupes sont faites a ’aide d’un ultramicrotome Porter-Blum (Sorvall), perpendiculairement
au grand axe des bandes foliaires. Leur coloration est double: acétate d’uranyle et citrate de
plomb selon Reynolds (1963). L’observation est faite sur un microscope Hitachi a un grossisse-
ment original de 10’000 fois.

d) Variabilité. Les chloroplastes ont été observés a plusieurs niveaux de coupe entre la nervure
centrale et le bord de la feuille, afin de donner une image représentative de I’ensemble du limbe.
Cependant, a cette variabilité totale, s’en ajoute une autre, inhérente a toute étude ultrastructrurale
quantitative, due au niveau de coupe dans les chloroplastes: il est en effet impossible d’&tre
constamment dans un plan sagittal médian. Afin de réduire cette cause d’erreur, dont I’effet peut
étre important puisqu’il s’agit de mesurer des dimensions, et afin d’avoir une vue caractéristique
avec une distribution statistique satisfaisante pour un temps donné, nous avons considéré des
échantillons de taille importante (80 chloroplastes).

L’expérience étant unique, nous avons vérifié la reproductibilité de nos résultats en effectuant,

a une semaine d’intervalle, un second sondage a 08 heures (fin de la nuit). L’examen des structures
factorielles n’a révélé que quelques différences mineures entre les deux échantillons.

e) Les paramétres ultrastructuraux. Nous avons choisi 7 paramétres pouvant étre aisément
mesurés ou dénombrés. La longueur (1) et la largeur (2) sont mesurées directement sur les négatifs
des micrographies et exprimées en microns.

Tous les autres paramétres ont été dénombrés sur des agrandissements photographiques.

Le nombre des grana (3) par chloroplaste a été déterminé en considérant que tout accolement
de deux thylakoides constitue un granum (Prioul et Bourdu 1968). Le nombre de thylakoides
par granum (4) est une valeur moyenne approximative du fait que, sur certains clichés, il est
impossible de les compter tous, le plan de coupe n’étant pas perpendiculaire aux grana.

Nous avons nommé faisceau intergranaire (5) une suite de thylakoides primaires (intergranaires)
et secondaires (granaires) qui traverse toute la longueur du chloroplaste sans trop se ramifier,

Enfin, le nombre des grains amyliféres (6) et le nombre des plastoglobuli (7), ou granules
osmiophiles, est déterminé sans difficulté.

f) Méthode mathématique (cf, Buis 1974, par exemple). L’analyse factorielle se propose
d’exprimer toute variable zjen fonction d’un certain nombre d’éléments indépendants appelés
facteurs ou composantes. Le modéle mathématique simplifié (*) est:
= El aij

Les grandeurs ajy, (saturations) représentent la quantité du facteur m intervenant dans le
déterminisme de la variable j, donc dans ’explication de sa variabilité. En pratique, cette méthode
revient a analyser I’ensemble des coefficients de corrélation de toute paire de variables (j, k),
sachant que:

Zj

Tik = ;;21 23jm3akm-

(*) Nous n’explicitons pas ici I’indice de I’individu, notre travail se proposant I’étude des
liaisons entre variables plutdt que celles des relations entre individus.
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Nous avons utilisé la méthode dite d’,analyse en composantes principales“. Dans notre
démarche, les paramétres ultrastructuraux sont considérés comme faisant partie d’un tout,
¢’est-a-dire ,s’intégrant dans un ensemble unitaire capable d’autorégulation (Buis 1967).

On voit donc que le probléme revient essentiellement a 1a mise en évidence des facteurs
intrinséques exercant une influence déterminante sur le contrdle des relations entre les
différents paramétres chloroplastiques. Une série d’analyses, faites chacune 4 un instant donné
du cycle photopériodique, permettra de saisir I’évolution de ces relations au cours du temps.

Les résultats de ’analyse factorielle peuvent étre ,visualisés* par des structures factorielles,
représentation des variables par rapport a un référentiel défini par toute paire de facteurs pris
deux a deux. De cette fagon, il est possible de mettre aisément en évidence les liens entre
les variables, leur disposition relative les unes par rapport aux autres, leurs affinités ou leurs
antagonismes, etc. L’interprétation se fait a partir du postulat qu’,aux particularités de structure
mathématique doivent nécessairement correspondre des particularités de nature biologique,
également fondamentales“ (Buis 1967).

Résultats

A. Caractéristiques générales

Sur le tableau I, donné a titre d’exemple, figurent la matrice des corrélations
entre variables, la matrice des saturations en composantes principales et les
communautés (carré des saturations) 4 08 heures (fin de la nuit). Les coefficients
de corrélation sont relativement faibles. Il en est de méme aux autres temps
d’observation, ce qui constitue, évidemment, une situation peu favorable. Nous
constatons néanmoins que les trois premiéres composantes principales permettent
d’expliquer 60% de la variance totale et que les saturations sur la quatriéme
composante sont relativement faibles. Aux autres temps d’observation, le
poucentage de variance expliquée par les trois premiéres composantes est
supérieur, puisqu’il est compris entre 69 et 77%. Les communautés, qui expriment
le degré d’explication des variables par les composantes, permettent de constater
que, d’une fagon générale, les trois premieres composantes rendent moins bien
compte des variables du stroma chloroplastique (amidon et plastoglobuli) que les
autres parametres.

Tableau I:

Analyse factorielle en composantes principales d’un ensemble de 7 variables ultrastructurales
du chloroplaste d’épinard soumis a des jours courts de 8 heures, Matrices des corrélations et des
saturations et communauté de chaque variable a 8 heures du matin (fin de la nuit).

Matrice des correlations Composantes principales Communautes

1 2 3 4 5 6 7 1 n i 1w v Vi Vi L v LV v
1 1.000 -0.077 0.131 0.057 0.065 -0.100 0.192 0.040 -0.714 0.421 -0.111 0.489 -0.157 0.189 0.689 0.701 0.940 0.965
2 1.000 0.358 0.012 0.302 0.271 0.038 0.681 0.153 0,028 -0.511 40,265 -0.069 0.419 0.488 0.749 0.819 0.824
3 1.000 -0.241 0.163 0.060 0.102 0.567 0.391 -0.416 -0.416 0.072 -0.016 -0.417 0.647 0.820 0.826 0.826
4 1.000  -0.073 -0.088  -0.085 -0.290 0219 0.716 -0.508 S0.171 -0.002 -0.026 0.645 0.903 0.932 0.932
5 L.000 0.452 0.119 0.729 0.123 0.334 0.202 0.190 0.514 0.035 0.658 0.699 0.740 1.000
6 1.000 0.019 0.648 0.411 0.221 0.322 0.132 -0.468 -0.145 0.633 0.737 0.754 0.973
7 L.000 0.244 -0.601 0.244 0.349 -0.629 0.037 -0.048 0.480 0.602 0.998 0.999

% de variance totale expliquée par composante 26.9 18.3 15.4 13.9 1.3 7.4 6.8

somme 45.2 60.6 74.5 85.8 93.2 100.0

268



STRUCTURE 1-1I

STRUCTURE 1-lll

STRUCTURE lI-1il

a
23
B5 5
o785 [ [¢]
mi
§ % m2
a3 3 B4
=2 m2
m4 m a7 gy 7N
1
b
®2 =2 @5
w2 % me n3 =g
=6
2
n7 o = - u4
ml : ‘_§_. B ’%
[ 71 4 u3
w7
[ 1
C
n5 =5
|3
ms -
n2 =2
a5
> B4
=6
a7 m7 - m2
m3
Bl ml
4 u4 B7
d
mi w1 @
e . m2
n7 a7 u5 .
g
'F{}i 44%—» '+§}>
am =8 153 _— 4
58 m2 B5 a2
Fig. 1:

Structures factorielles des 7 paramétres ultrastructuraux du chloroplaste d’épinard soumis a
des jours courts de 8 heures. Seules les trois premiéres composantes principales sont prises en

considération.

1: longueur, 2: largeur, 3: nombre de grana, 4: nombre de thylakoides par granum,

5: nombre de faisceaux intergranaires, 6: nombre de grains d’amidon, 7: nombre de plastoglobuli.
a: 24 heures (milieu de la phase obscure); «¢:
b: 08 heures (fin de la nuit);

12 heures (milieu de la phase lumineuse);

d: 16 heures (fin de la phase lumineuse).

269




Les structures factorielles (fig. 1) permettent de dégager, d’une part, certaines
associations de variables et, d’autre part, quelques antagonismes entre ces groupements
et des variables isolées,

Les associations de variables sont constituées, de fagon générale, par des groupe-
ments contenant au moins une variable représentative des dimensions du chloroplaste
(1 ou 2), une variable que 1’on peut qualifier de »granaire® (3, 4 ou 5) et une variable
du stroma (réserve ou ,remplissage“; 6 ou 7). Les variables d’un méme groupement
sont évidemment liées par une certaine communauté factorielle, c’est a dire une
relation d’affinité (Buis et Phipps 1972).

Les antagonismes, qui changent de nature au cours du temps, peuvent étre
distingués les uns des autres soit par la nature des variables présentes a chaque pole,
soit par I’intensité de 'opposition (distance entre les poles antagoniques).

Certaines constantes apparaissent toutefois d’une fagon assez générale:

— un antagonisme entre les deux dimensions;

— un antagonisme entre un groupe de variables contenant ['une
des dimensions et un autre formé par des variables granaires;

— un antagonisme entre variables granaires ou stromatiques.

Il importe maintenant d’examiner en détail comment se présentent exactement
ces caractéristiques générales au cours du cycle photopériodique, ce qui reviendra a
expliciter I’évolution temporelle des relations intra-chloroplastiques. Afin de
faciliter cette approche, nous allons utiliser la structure factorielle la plus simple
comme point de référence, soit celle de 08 heures. Elle laisse, en effet, mieux
ressortir I’organisation intrinséque du chloroplaste. Cette particularité est
vraisemblablement liée au fait que la nuit a permis une réorganisation du systéme
lamellaire.

B. Structure factorielle du chloroplaste @ 08 heures (fig. 1b)

Nous allons décrire les trois premiéres composantes et les actions élémentaires
qu’elles recouvrent selon leur ordre d’extraction.

La premiére composante principale groupe la largeur, le nombre des faisceaux
intergranaires et I’amidon (2-5-6) pour les opposer a I’épaisseur des grana (4).

Elle représente donc une balance entre les éléments ultrastructuraux responsables
de la largeur du chloroplaste et constitue un facteur de , structure en largeur*.

La deuxiéme composante est caractérisée par un léger antagonisme entre les
dimensions du chloroplaste, le pole le plus net étant défini par la longueur 2 laquelle
s’associent les plastoglobuli. Si ’antagonisme avec la largeur est faible dans ce cas,

il est tres marqué a 16 heures, par exemple. Cette composante peut donc étre
considérée comme un facteur de forme ou de conformation.

La troisiéme composante oppose de fagon trés nette le nombre des grana et leur
epaisseur. Elle représente un antagonisme entre la croissance et la différenciation des
grana. Nous la considérerons comme un facteur granaire.

Signalons que la quatriétme composante correspond 4 un antagonisme entre le
stroma (platoglobuli et amidon) et les structures granaires.
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C. Evolution de la structure factorielle au cours du cycle photopériodique.

La description qui vient d’étre donnée de la structure factorielle de 08 heures
peut aisément étre reconnue a 24 heures, 4 ordre d’extraction des facteurs pres.
En effet, le facteur de forme et le facteur granaire sont inversés, le facteur de
structure en largeur correspondant 2 la premiére composante extraite, c¢’est-a-dire
constituant ’élément essentiel de la vie du chloroplaste 4 24 heures.

En revanche, durant la période lumineuse, ces trois actions élémentaires sont
moins faciles a identifier du fait qu’une méme composante exerce plusieurs d’entre
elles. A 12 heures, notamment, I’antagonisme longueur-largeur est superposé aux
actions granaires. Cette particularité se retrouve, de fagon moins nette, & 16 heures.

La plus grande complexité des structures factorielles de jour peut s’expliquer
en admettant que I’action de la lumiére entraine une plus grande interdépendance
des variables, réduisant une certaine part spécifique de leur déterminisme.

Malgré cette difficulté, nous allons dégager un schéma des caractéristiques du
jour court en nous fondant sur I’évolution des trois actions élémentaires identifiées
précédemment. '

D. Schéma évolutif du jour court.
1. La forme du chloroplaste.

L’antagonisme longueur-largeur, qui détermine la forme du chloroplaste, varie
au cours du temps dans son intensité. En étant minimum a la fin de la nuit et
maximum a la fin du jour, on pourrait penser que cette opposition traduit, en
premiére approximation, une balance mécanique entre un gonflement diurne
(action sur la largeur) sous I’effet de 'accumulation de I’amidon et un allongement
nocturne, passif, résultant de la diminution des granules amyliferes.

Cependant, ’examen de I’évolution des moyennes des dimensions (fig. 2) et du
contenu en amidon (fig. 3) montre qu’il n’y a pas de synchronisme avec I’antagonisme
factoriel longueur-largeur. Ce facteur de forme ne saurait donc étre lié au seul rythme
nycthémeéral du gonflement du chloroplaste. La position du nombre des faisceaux
intergranaires (5) laisse supposer que que ceux-ci sont associés au gonflement diurne,
mais ne permet pas une explication satisfaisante de ce phénomene. Les variables
ultrastructurales que nous avons choisies ne sont donc pas adéquates pour justifier
ou expliquer les variations de forme du chloroplaste. Il est vraisemblable que ces
derniéres sont sous la dépendance de phénoménes osmotiques et €lectrochimiques
auxquels sont associés des changements de perméabilité membranaire.

2. La structure en largeur.

L’antagonisme entre I’épaisseur des grana et le nombre des faisceaux intergranaires
qui caractérise cette morphologie est maximum a 24 heures et plus faible, avec
cependant des variations, le reste du temps. L’analyse des moyennes (fig. 4) révele
que I'opposition entre ces deux paramétres est maximale a 08 heures, soit quatre heures
plus tard.

Il est possible que I’analyse factorielle mette ainsi en évidence une perturbation
ou une modification des relations entre ces paramétres avant que ne se révelent leurs
effets au niveau des moyennes.
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Fig. 2:

Evolution de la longueur et de

la largeur moyennes du chloro-
plaste (exprimées en microns) au
cours du jour court de 8 heures et
lors des 48 premieres heures du
transfert inducteur de la floraison
en photopériode continue.

). continy

16 8 16 +16+24 +40:48h

3. Les grana.

L’opposition entre le nombre des grana et leur épaisseur est maximale la nuit
et minimale le jour. Cette influence dépend donc directement des conditions
d’éclairement et contraste fortement avec ’autre action granaire décrite plus haut
sous 2.

L’ensemble des structures granaires est donc soumis 4 deux actions bien différentes,
tant par la nature des paramétres mis en cause (nombre des grana ou nombre des
faisceaux intergranaires s’opposant a ’épaisseur des grana) que par leur dépendance
vis-a-vis de la photopériode.

4. Remplissage du chloroplaste.

S’il n’y a pas de facteur commun représentatif du stroma, il faut souligner, comme
le montrent les communautés, I'intervention de facteurs spécifiques pour I’'amidon
et les plastoglobuli. Ces deux variables jouent donc un rdle particulier dans la vie du
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Fig. 3:

Evolution du nombre moyen

de grains amyliféres et de plasto-
globuli par chloroplaste au cours
du jour court de 8 heures et

lors des 48 premiéres heures

du transfert inducteur de la
floraison en photopériode
continue.

plastoglobuli
(o)}
O

40l J.court J. continu

1 . ;
1624 8 16 +16+24  +40+48h.

A

chloroplaste soumis a des jours courts. L’amidon est associé a la largeur des 08 heures
et jusqu’a 16 heures. A 24 heures, il ’est au nombre des grana. Pour leur part, les
plastoglobuli sont toujours fortement saturés sur 'une des composantes, en association
avec la longueur et le nombre des grana; a 12 heures, la largeur s’adjoint a ce groupe-
ment. C’est 4 ce moment que s’observe un fort accroissement de ’amidon.
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Conclusion

L’évolution de I'ultrastructure du chloroplaste d’épinard en jour court, telle
qu’elle peut étre percue en ne considérant que les moyennes des parametres envisages
(figs 2 a 4) est tout a fait comparable a celle de Peperomia metallica (Bartels 1971).
Toute I'ultrastructure chloroplastique est donc sujette a une modulation rythmeée
liée aux variations de I’activité photosynthétique et de I’accumulation de ses produits.
L’alternance des jours et des nuits joue nettement le role de synchroniseur (,,Zeit-
geber®) et il est possible de tenir pour certain que ces variations se répétent d’un
cycle a autre.

L’analyse factorielle en composantes principales a été appliquée de fagon
stransversale“, c’est-a-dire que nous avons examiné notre phénoméne a chaque
temps de préléevement, puis comparé entre elles les structures factorielles des divers
prélevements. Cette démarche, bien que ne permettant pas une vue globale aisée,
offre néanmoins la possibilité de suivre I’évolution des relations entre les parametres
chloroplastiques; les modifications des affinités et des antagonismes révelent ainsi
les changements d’état et les influences subies par le chloroplaste.

L’ordre d’extraction des facteurs que nous avons identifiés est un point essentiel,
puisqu’il correspond 4 un pourcentage de variance expliquée de plus en plus faible,
c’est-a-dire a une hiérarchie réelle de I'importance des facteurs. En occupant des
rangs différents au cours du temps, les actions élémentaires auxquelles sont soumis
les chloroplastes révelent ainsi leur intensité relative par rapport a I’organisation
générale de l'ultrastructure. En outre, les variations temporelles des antagonismes
factoriels, en ne suivant pas nécessairement les fluctuations des parametres eux-
mémes, permettent parfois d’anticiper les effets de ceux-ci. Ces deux éléments
d’analyse ont permis de mettre en évidence I'importance des structures granaires
par le rdle du facteur dit de , structure en largeur® et du facteur ,granaire“. En effet,
les structures granaires sont soumises a deux influences qui se manifestent tant
par la nature des paramétres mis en cause que par leur dépendance vis-a-vis de la
photopériode. Ces deux influences contribuent aux oscillations de la balance
organisation versus désorganisation de l'ultrastructure chloroplastique.

Le parametre le plus curieux, peut-&tre parce que le moins bien défini par
rapport aux autres, est la longueur. Cette variable voisine avec diverses autres au
cours du temps, seuls les plastoglobuli lui étant fidélement associés.

Notons enfin que notre choix de variables n’est pas des plus adéquats pour
expliquer toutes les réactions mises en évidence, particuliérement en ce qui concerne
la structure en largeur du chloroplaste. Ce fait est regrettable car ce facteur est
important tout au long du jour court: il semble jouer un role d’intégration entre
les problemes de dimension et les problémes d’organisation granaire. De lui pourrait
-dépendre le type d’activité de la photosynthése en fonction des arrangements
granaires et du volume disponible pour ’accumulation de ses produits.

Le schéma évolutif que nous venons de dégager doit, pour trouver sa pleine
justification, étre confronté a une perturbation expérimentale: le transfert,
inducteur de la floraison, en photopériode continue. Les différences mises en
évidence seront I'image mathématique des événements ultrastructuraux, donc
biologiques, reflétant a la fois le changement de photopériode et I'induction de
la floraison.
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Résumé

En jours courts de 8 heures, durant lesquels ’épinard reste a ’état végétatif,
les chloroplastes foliaires présentent une modulation rythmée de leur ultrastructure.
L’analyse factorielle en composantes principales de 7 paramétres ultrastructuraux
aisément quantifiables (longueur, largeur, nombre de grana, nombre de thylakoides
par granum, nombre de faisceaux intergranaires, nombre de grains d’amidon et
nombre de plastoglobuli) permet, par les affinités et les antagonismes qu’elle met
en évidence entre les variables, d’expliquer, tout au moins en partie, les actions
responsables des variations circadiennes observées. En suivant ’évolution des
composantes principales identifiées, soit, respectivement, un facteur de conformation,
un facteur de structure en largeur, un facteur granaire et un facteur de remplissage,
il est possible d’élaborer un schéma factoriel du jour court dont les caractéristiques
essentielles reposent sur 'importance attribuées aux structures granaires. Celles-ci
sont soumises a deux influences, I’'une fondée sur I’opposition entre le nombre et
I'épaisseur des grana (maximum a 'obscurité), 'autre définie par 'opposition entre
I'épaisseur des grana et le nombre des faisceaux intergranaires. Ces deux influences
contribuent aux oscillations de la balance organisation versus désorganisation de
P'ultrastructure chloroplastique. Le facteur de ,structure en largeur* semble jouer
un role d’intégration entre les problémes de dimension et les problémes d’organisation
granaire.

Zusammenfassung

Faktorenanalyse der Ultrastruktur von Spinatchloroplasten im vegetativen
und bliihenden Stadium.
I Kurztag von 8 Stunden (vegetatives Stadium).

Im Kurztag von 8 Stunden bleibt Spinat im vegetativen Stadium; die Chloroplasten
zeigen tédgliche Verinderungen ihrer Ultrastruktur, Die Faktorenanalyse in Haupt-
komponenten von sieben einfach bewertbaren ultrastrukturellen Parametern (Ldnge,
Breite, Zahl der Grana, Zahl der Thylakoiden pro Granum, Zahl der Intergranalbiindel,
Zahl der Stiarkekdrner und der Plastoglobuli) erlaubt, die Ursachen dieser Verin-
derungen wenigstens teilweise zu erkliren. Verfolgt man die Entwicklung der Haupt-
komponenten (einen Faktor der Breitenstruktur, einen Grana-Faktor und einen
Faktor des Chloroplasteninhalts), lasst sich ein Faktorenschema ausarbeiten, das
vor allem auf der den Strukturen der Grana zugemessenen Bedeutung beruht. Diese
Strukturen werden durch den Gegensatz zwischen Zahl und Dicke der Grana und
durch den Gegensatz zwischen der Dicke der Grana und der Zahl der Intergranal-
biindel beeinflusst. Diese Einfliisse tragen zu den Schwankungen zwischen Organisation
und Desorganisation der Ultrastruktur der Chloroplasten bei. Der Faktor der Breiten-
struktur diirfte eine integrierende Rolle spielen zwischen den Problemen der
Dimension der Chloroplasten und den Problemen der Organisation der Grana,
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Summary

Factor Analysis of Spinach Chloroplast Ultrastructure in Vegetative and
Floral State.
I Short Days of 8 Hours (Vegetative Conditions).

During short days of 8 hours, which maintain spinach plants in a vegetative state,
leaf chloroplasts show daily changes in their ultrastructure. Factor analysis in
principal components of seven ultrastructural parameters (length, width, number
of grana, number of thylakoids per granum, number of inter-granal bundles, number
of starch grains and number of plastoglobuli) permits one to analyse the affinities
and the antagonisms between these variables and to determine the influences
upon which circadian fluctuations are dependent. By following the evolution of
the three first principal components, which were identified as a factor of structure
in width, a granal factor and a chloroplast content factor, it is possible to construct
a factorial scheme of the short day, a scheme mainly based on the importance given
to granal parameters. These parameters are dependent on two distinct influences,
one being based on the opposition between the number of grana and the number
of thylakoids per granum, the other being defined by the opposition between grana
thickness and the number of inter-granal bundles. These two influences contribute
to the oscillations of the balance of organization vs desorganization of the chloro-
plast ultrastructure. The factor of structure in width seems to play an integrative
role between the problems of dimensions and the problems of granal organization.
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