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Mise en evidence du mouvement des feuilles chez
l'epinard (Spinacia oleracea cv. Nobel):
rythme endogene
Robert Degli Agosti et Hubert Greppin
Laboratoire de Physiologie vegetale, Universite de Geneve, Pavillon des Isotopes, 1211 Geneve 4

Manuscrit accepte le 26 janvier 1988

Abstract

Degli Agosti, R. and Greppin, H. 1988. Study of the leaf movement of spinach (Spi-
nacia oleracea cv. Nobel): evidence for an endogenous rhythm. Bot. Helv. 98:103-110.

In short day, the angle between the two adjacent leaves of spinach increases during
the light period, whereas it decreases in darkness. In primary leaves this movement is
only present from 2^2 to 4Y2 weeks. The endogenous nature of the rhythm is confirmed
by its persistence under constant conditions (light, temperature and relative humidity).

Introduction

Le mouvement des feuilles chez les vegetaux et l'existence de proprietes rythmiques
endogenes sont bien connus; ainsi, on peut citer le mouvement de la feuille du haricot
(Bünning 1967, Rensing 1973, Millet et Manachere 1983). Chez cette plante, les feuilles
oscillent entre une position horizontale (dite de veille ou de jour) et une position ver-
ticale (dite de sommeil ou de nuit). Dans ce cas le mouvement a son origine dans les
variations de turgescence d'un tissu specialise se situant entre la feuille et le petiole: le
pulvinus. Bien qu'un tel organe n'existe visiblement pas chez toutes les plantes, on peut
supposer qu'il est le signe d'une specialisation, particulierement prononcee chez le
haricot, et qu'en consequence les mouvements de feuilles doivent pouvoir etre observes
chez d'autres plantes dont l'epinard.

A ce propos, signalons que l'epinard a dejä fait l'objet, il y a plus de 110 ans, d'une
observation anecdotique du botaniste Fabre, qui ecrivait: "L'epinard, quand vient
l'obscurite, redresse ses feuilles vers le haut de la tige et les applique contre la sommite
encore tendre de la pousse" (Fabre 1876, p. 177).

Le but de ce travail est de preciser l'eventuelle nature endogene de ce rythme fo-
liaire chez l'epinard et de le caracteriser dans differentes conditions photoperiodiques,
ainsi que durant l'ontogenese.
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Materiel et methodes

Materiel

Les akenes d'epinard (Spinacia oleracea L. cv. Nobel) sont semes dans du terreau: apres 1 se-
maine, les plantules sont repiquees, ä raison de 4 par pot (dim 9x9x9 cm), dans du terreau.

L'epinard, plante de jour long (Parlevliet 1966), est maintenu ä l'etat vegetatif grace k une
photoperiode de jour court des le semis (8 heures de lumiere s'allumant ä 8 h le matin et
s'eteignant ä 16 h suivie de 16 heures d'obscurite). La germination et la croissance sont obtenues
dans des enceintes climatisees (phytotrons) oü la temperature est maintenue constante ä

20±0,5°C, et l'humidite relative de 70%±5% k la lumiere et de 50% + 5% ä l'obscurite.
L'eclairement lumineux qui est diffuse par des tubes fluorescents (Sylvania «daylight» F40T12 de
40 W) vaut 6000 lux au niveau moyen des feuilles, ce qui correspond ä une energie de 20,6 W/m2
(400-700 nm, Spectroradiometer ISCO).

Mesure de l'angle entre deux feuilles primaires

L'evolution de Tangle entre les feuilles primaires au cours du temps est mesure au moyen d'un
rapporteur. Les plantes sont prelevees et deposees horizontalement sur ce dernier; 20 k 30 plantes
sont utilisees par point.

Mesure continue du mouvement

Le mouvement d'une feuille d'epinard est suivi, en continu, au moyen d'un appareillage con-
stitue d'un levier tres sensible relie au petiole ä environ 1,5-2 cm de sa base. La force de rappel est

negligeable, puisqu'elle est plus petite ou egale k un poids exerce par 3 mg (Degli Agosti et al.
1981). Le trace continu du mouvement est echantillonne grace k une tablette digitalisatrice
connectee ä un micro-ordinateur personnel (Commodore C64). Les valeurs des mesures, en or-
donnee, representent le deplacement du levier provoque par le mouvement de la feuille, sans
qu'il soit possible d'evaluer Tangle forme entre les deux feuilles primaires.

Croissance

La croissance est estimee en suivant l'evolution, au cours du temps, de la longueur des petioles
et des limbes (20-30 plantes par mesure).

Resultats

Les angles formes entre petioles primaires de plantes d'epinard ägees de 4 semaines
ä differents moments du jour court sont de 59,85 + 12,22 (°) le matin ä 8 h, de
58,53 ± 11,78 (°) ä 16 h et de 44,09 ± 14,22 (°) ä 22 h.30. Un test de Student «t» sur la

moyenne montre, avec un risque d'erreur inferieur ä 0,1%, qu'il n'y a pas de difference
entre les angles ä 8 h et 16 h, mais en revanche qu'il y en a entre Tangle ä 16 h
et celui ä 22 h.30. Ainsi, on observe bien un mouvement des feuilles de l'epinard.
Celles-ci s'ecartent l'une de l'autre pendant la lumiere et se rapprochent pendant
l'obscurite. Ce mouvement n'est pas une reaction directe ä l'obscurite, car lorsqu'on pro-
longe la phase lumineuse du jour court, les feuilles se rapprochent meme si elles sont
en lumiere continue (22 h.30, a= 38,06± 10,37 (°)).

La figure 1 montre l'evolution dans le temps des angles formes entre les deux
petioles primaires lors du jour court et du transfert photoperiodique inducteur de la flo-
raison (prolongation de la phase lumineuse du jour court).

Comme on peut le constater, le rapprochement des feuilles qui a lieu en jour court,
vers 16 h, a egalement lieu lors de la prolongation en lumiere continue. Ce fait indique
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Fig. 1. Evolution dans le temps des angles formes par les petioles des feuilles primaires d'epinards
de 4 semaines en jour court (•) et en transfert photoperiodique (o).
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Fig. 2. Evolution du mouvement des feuilles primaires d'epinard en fonction de l'äge (•: position
ä JC 16 et: position ä JC 24). En detail: difference de a 16-a 24.



106 Robert Degli Agosti et Hubert Greppin

que le mouvement de rapprochement est tres vraisemblablement sous controle d'un
mecanisme endogene et n'est done pas le resultat direct du signal fin de lumiere.

Ce mouvement disparait si Ton fait des mesures d'angles sur des plantes ägees de
4V2 semaines. L'angle ä 16 h vaut 84 ± 17,3 (°) et 87 ±21 (°) ä 24 h (obscurite).

Une experience a done ete faite pour suivre le mouvement en relation avec la crois-
sance des feuilles (Ontogenese) en fonetion de l'äge des plantes. La figure 2 montre
revolution de l'angle entre les feuilles primaires. On constate que plus les feuilles vieil-
lissent, plus elles s'ecartent l'une de l'autre. Le mouvement rythmique n'est mesurable

que sur une periode precise (272-472 semaines). La croissance des feuilles (qui est
parallele ä celle des petioles) est representee sur la figure 3. Le mouvement disparait ä 47a

semaines, c'est-ä-dire lorsque les feuilles secondaries sont dans leur phase de croissance
maximale et qu'apparaissent dejä les feuilles tertiaires. Cette disparition est done pro-
bablement due ä un empechement physique lie ä l'anatomie de la plante (rosette). En

consequence, les experiences ulterieures s'effectueront avec des plantes ägees de 372

semaines (jour court), ä l'etat vegetatif.
La nature rhythmique et endogene de ce mouvement ne peut etre etablie qui si l'on

peut demontrer que celui-ci persiste en conditions constantes (lumiere, temperature et
humidite relative). A cette fin une autre technique permettant de suivre le mouvement
de maniere continue a ete utilisee. Un levier sensible au deplacement est relie au
petiole de la feuille au moyen d'un fil metallique rigide. Le mouvement du petiole se tra-

Temps [semaines]

Fig. 3. Evolution de la longueur des feuilles primaires (•), secondaries et tertiaires en
fonetion de l'äge chez l'äpinard cultive en jour court.
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Fig. 4. Representation du mouvement d'une feuille d'epinard en jour court. En ordonnee: de-
placement (valeurs relatives, le zero represente la position horizontale du levier senseur).

duit au niveau du levier par un deplacement correspondant qui est transforme en un
signal electrique.

La figure 4 presente le resultat typique d'un enregistrement en continu pendant 4

jours courts du mouvement d'une plante d'epinard ägee de 312 semaines. Nous con-
statons que celui-ci est clairement rythmique avec un minimum pendant le jour
(position ecartee des feuilles) et un maximum pendant la nuit (position rapprochee). Le
moment de la transition entre ces deux extremes a lieu entre environ 15 h et 24 h.
L'augmentation du niveau apparent superposee au mouvement oscillatoire est due ä la
croissance du petiole primaire (cf. fig. 3).

Cependant, le mouvement enregistre peut etre dissocie de ce dernier processus par
le fait qu'il existe, en fin de phase obscure et en debut de phase lumineuse, une transition

reguliere de la position maximum vers une position minimum avec une pente in-
discutablement negative.

La figure 5 indique que ce rythme persiste pendant au moins 2 periodes, lors du
transfert en lumiere continue. II s'agit done d'un rythme endogene. La periode, en lu-
miere continue, n'est cependant pas facile ä estimer: si on l'evalue d'un minimum ä un
autre, on obtient 27 heures, puis ~ 20 heures. Cet allongement suivi d'un rac-
courcissement de la periodicite a dejä ete observe lors d'une etude du rythme endogene
du mouvement de la feuille du haricot, egalement transfere de conditions syn-
chronisantes (L: D 12:12) en conditions constantes (Degli Agosti et al. 1983).

L'intensite de l'eclairement donne pendant le jour court (20,4 ä 34 W/m2) n'a pas
d'effet sur la position des feuilles ä 16 heures (fin de la phase lumineuse, resultats non
presentes). En revanche, le rythme est tres clairement sensible ä des dephasages dans la
photoperiode provoques par l'ajout d'une duree plus ou moins longue d'obscurite donne

ä 16 heures (figure 6). En jour court, le rapprochement des feuilles debute vers 15 h
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Fig 5 Evolution du mouvement d'une feuille d'epinard lors du transfert en conditions constantes
(lumiere, temperature et humidite relative)
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Fig 6 Representation synthetique des moments ou s'effectuent les transitions du mouvement des

feuilles de l'epinard (position ecartee -> rapprochee barres verticales), en fonction de l'ajout
d'obscunte re§u a 16 h Les barres verticales representent toute la duree de la transition Les demi-
positions des transitions sont reliees entre elles par un trait contmu Les surfaces claires represen¬

tent la phase lummeuse d'une duree de 8 heures (voir texte)
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et se termine vers 22 h. La duree totale de ce mouvement est symbolisee sur la figure 6

par un petit trait vertical situe aux heures locales correspondantes (ordonnee) oü a lieu
le phenomene. Lorsque differentes durees d'obscurite (abscisse) sont donnees des 16 h,
on observe tres clairement des decalages dans le moment oü les feuilles se rapprochent.
Ainsi, au-delä d'une duree de 24 h d'obscurite, cette partie du mouvement ne semble
etre plus dependante que du moment oü la lumiere est enclenchee. La propriete de
synchronisation d'un rythme par une variation contrölee de l'environnement (lumiere)
confirme la nature endogene de ce mouvement foliaire et elimine la possibility d'une
intervention de facteurs externes non contröles.

De plus, ce resultat est tres similaire ä celui obtenu par King et Cumming (1972)
chez le Chenopodium rubrum L. (ecotype 374) oü ces auteurs ont etudie l'influence d'un
ajout unique de lumiere de duree variable sur le rythme endogene de la floraison de
cette plante.

Conclusion

Chez l'epinard maintenu en jour court les feuilles s'ecartent pendant la phase lu-
mineuse et se rapprochent pendant la nuit, confirmant ainsi l'observation de Fabre
(1876). Ce rythme ne peut etre observe chez les feuilles primaires qu'entre 2% et 414 se-
maines, car le developpement des feuilles secondaires et tertiaires, tout en ecartant pro-
gressivement les feuilles primaires, limite, puis fait disparaitre le mouvement de ces
dernieres. Ceci ne signifiant nullement que le mecanisme cellulaire responsable du
mouvement ait lui aussi disparu.

En jour court cette oscillation excede rarement 20 °C (fig. 4), ce qui est neanmoins
süffisant pour une observation visuelle directe. L'enregistrement en continu du
mouvement montre qu'il persiste lorsque la plante est maintenue en conditions
constantes (lumiere, temperature et humidite relative) ce qui demontre sa nature
endogene.

C'est en 1948 que Bünning ä la suite de ses travaux sur le soja a montre l'existence
d'une correlation entre le mouvement foliaire et le rythme de sensibilite ä fleurir (Bünning

1948).
II a propose un modele dans lequel le cycle de 24 heures est subdivise en deux

cycles de 12 heures avec une sensibilite interne rythmique favorable (photophile) et de-
favorable (scotophile) ä la lumiere, et vice et versa pour l'obscurite. La coincidence entre

l'oscillateur interne (represente par le mouvement foliaire) et les conditions lu-
mineuses externes permettent la floraison (hypothese de la coincidence externe).

L'epinard fait actuellement l'objet dans le laboratoire de Physiologie vegetale de
l'Universite de Geneve d'une etude sur les mecanismes de la floraison. Ces mecanismes
semblent faire intervenir des processus lies ä la mesure du temps (Greppin et al. 1986),
il est done tres interessant et utile de pouvoir disposer d'un indicateur du temps interne
aussi facile ä mesurer que le mouvement des feuilles primaires de cette plante (Desli
Agosti 1985).

Nous remercions le professeur B. Millet pour avoir attire notre attention sur l'ouvrage de J. H.
Fabre, ainsi que Messieurs A. Rossier et B. Delessert pour la culture des epinards.
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Resume

En jour court (8 h lumiere: 16 h obscurite) les feuilles de l'epinard s'ecartent 1 une
de l'autre pendant la lumiere et se rapprochent ä l'obscurite. Chez les feuilles pri-
maires, ce mouvement ne peut etre observe qu'entre l'äge de 2V2 et 4!<2 semaines. Le

rythme persiste en conditions constantes (lumiere, temperature et humidite) demon-

trant ainsi sa nature endogene.
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