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I N T R O D U C T I O N 

I - Objet du présent travail 

1° Dans leur récent ouvrage sur la taxinomie des Angiospermes, DAVIS et HEYWOOD (1963) cons­
tatent (page 194) que sur 250 000 Phanérogames connues actuellement, environ 20000 seulement (soit 
le 10%) ont été l'objet d'une analyse cytologique. Si la flore des régions tempérées de l'Hémisphère 
Nord commence à être bien connue sous ce rapport, puisque par exemple, d'après LOVE et LOVE 
(1961 b) le 80% environ des espèces qui croissent au Centre et au Nord-Ouest de l'Europe ont été 
étudiées au point de vue cytologique, il n'en va pas de même des flores tropicales. On saisit d'emblée 
combien cette lacune de nos connaissances est préjudiciable non seulement à la taxinomie de nom­
breuses familles, mais aussi à la vérification des hypothèses qui ont été avancées sur le rôle de la 
Polyploidie. 

Aussi lorsqu'en 1959 le professeur Ch. Terrier rapporta du Pérou une importante collection de 
Phanérogames, nous fûmes heureux de nous voir conférer leur étude cytologique. A l'époque où 
nous avons commencé notre travail, aucune étude de ce genre n'avait été faite sur la flore péruvienne. 
D'une manière générale, Ia flore de l'Amérique du Sud n'a presque pas été étudiée au point de vue 
cytologique. Parmi les travaux portant sur des végétaux de ces régions, mentionnons ceux de KRAPO-
VICKAS, de COVAS et de HUNZIKER sur les plantes argentines (cf. la partie bibliographique de DARLING­
TON et WYLIE-, 1955, et celle des « Index to Plant Chromosome Numbers » publiés par l'Université 
de North Carolina jusqu'en 1960). Au début de nos recherches, nous pensions pouvoir apporter une 
contribution de quelque importance à l'étude de la Polyploidie dans une chaîne de montagnes tropi­
cales. Mais très tôt. il s'est avéré que cet objectif n'était pas réalisable avec le matériel dont nous dis­
posions. En effet, d'assez nombreuses graines n'ont pas germé à Neuchâtel et plusieurs plantes ont 
péri avant que nous eussions pu les étudier. D'autre part, les graines rapportées par M. Terrier 
n'étaient pas assez nombreuses pour une étude statistique. En outre, ses récoltes provenaient non 
seulement de l'étage sans arbres des Hautes Andes mais aussi des vallées à climat plus ou moins tro­
pical. II ne faut pas oublier que l'expédition de M. Terrier avait pour objectif premier la récolte de 
champignons parasites. 

En 1961 parut le travail de DIERS. Cet auteur, grâce à des fixations faites sur place dans trois des 
principaux étages de végétation du Pérou, était à même de tirer de ses comptages portant sur 208 espèces 
des déductions statistiques. La confrontation des listes de DIERS avec la nôtre nous a montré toutefois 
que quatre seulement des taxa étudiés par nous l'avaient été aussi par l'auteur allemand, et encore 
dans deux de ces espèces, sommes-nous arrivé à un résultat différent. Nous avons donc poursuivi nos 
recherches en pensant qu'elles apporteraient un complément utile à l'étude cytotaxinomique de la 
flore péruvienne. 

D'autre part, le travail de DIERS portait exclusivement sur les numérations chromosomiques. Si 
dans une flore inconnue, celles-ci constituent la première marche d'approche indispensable à une 
étude cytologique complète, la connaissance précise du caryotype, celle de la structure du noyau nous 
ont paru également dignes d'intérêt. Enfin, chemin faisant, nous avons été amené à nous intéresser à 
des problèmes de caryologie générale et d'embryologie qui se posaient à propos de diverses particula­
rités découvertes dans notre matériel (phénomènes endomitotiques, comportement du nucléole et des 
chromocentres, développement de l'albumen, etc.). A ces divers points de vue, les flores tropicales 
sont loin encore d'avoir livré tous leurs secrets et il ne faut pas oublier qu'en cytologie, la découverte 
d'un objet favorable peut éclairer maint problème encore obscur. 

2° Notre travail sera divisé en trois parties. La première sera consacrée à l'origine du matériel 
et aux méthodes employées. Dans la deuxième, nous aborderons l'étude monographique des espèces 
rangées par familles classées suivant l'ordre adopté par ENGLER et PRANTL dans l'ouvrage « Die natür­
lichen Pflanzenfamiiien ». En principe, chaque chapitre traite une famille déterminée. Nous avons 
cependant groupé dans un même chapitre des familles sur lesquelles nous n'avions qu'un nombre 
restreint d'observations à présenter. Enfin la troisième sera consacrée aux discussions générales. 
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3° Pour une compréhension rapide du contenu des chapitres ci-après, le lecteur est prié de retenir 
les remarques suivantes: 

Dans l'étude monographique des espèces, nos observations seront généralement suivies d'inter­
prétations qui feront l'objet d'un paragraphe à part intitulé Discussion. 

11 nous sera utile de comparer de temps en temps nos observations avec celles d'autres auteurs 
sur d'autres matériels. Pour ne pas répéter inutilement les mêmes citations, nous ferons des renvois 
aux chapitres 23, 24 et 25 où le phénomène en question sera traité d'une façon plus complète sous ses 
divers aspects. 

Dans le même but, des abréviations d'un emploi courant en cytologie se rencontreront fréquem­
ment dans notre travail. Telles sont: CMP (= cellule-mère de grains de pollen), CME ( = cellule-mère 
de sac embryonnaire), ADN ( = acide désoxyribo nuclei que), ARN"(= acide ribonucléique). 

La lecture anticipée du chapitre 23 (sur « La structure du noyau ») pourrait être utile à la com­
préhension de certains détails caryologiques des espèces étudiées dans les divers chapitres de la 
IIe Partie. 

II - Remerciements 

1° Nos recherches ont été poursuivies à l'Institut de botanique de l'Université de Neuchâtel sous 
la direction du professeur C. FAVARGER. Jamais nous ne pourrons oublier l'accueil chaleureux qu'il 
nous a réservé à notre arrivée à Neuchâtel. Pendant plus de quatre ans de travail permanent, notre 
Maître nous a sans cesse entouré de sa généreuse sollicitude, nous a accordé toutes les facilités et son 
appui et nous a donné sans compter ses conseils clairs et sûrs. Qu'il nous soit permis de lui exprimer 
notre profonde et sincère reconnaissance. 

Notre matériel d'études provient d'échantillons rapportés du Pérou par le professeur Ch. Terrier. 
Non seulement il nous a permis l'utilisation d'une partie de sa collection, mais il a encore bien voulu 
nous fournir des renseignements précieux sur les particularités de la récolte. Qu'il veuille trouver ici 
l'expression de notre vive reconnaissance. 

La détermination de notre matériel n'aurait pas été possible sans l'appui du Conservatoire bota­
nique de Genève, de sa riche bibliothèque et de ses très précieuses collections. Nous adressons une 
pensée de gratitude à la mémoire du professeur Ch. Bsehni qui nous a aimablement accueilli à Genève 
et à MM. les Conservateurs Weibel, Bocquet et Bernardi ainsi qu'à Mademoiselle Vauthier. 

Nous remercions également Mademoiselle A.Lourteig, au Museum d'Histoire Naturelle de Paris 
(pour Oxa/is spiralis et O. ptychoc/ada), Miss B. Schubert, au Gray Herbarium (pour Desmodium 
camini) et M. C. Schweinfurth (pour Epidendrum brachyphyllum). (I)Lzprofesseur E.Asplund (Stock­
holm) a bien voulu vérifier pour nous les échantillons de Salvia macrophylia. Nous l'en remercions 
vivement. 

Madame Hurel-Py, professeur à la Sorbonne, a eu la bonté de nous renseigner sur les qualités 
du Helly. Qu'il nous soit permis de lui exprimer notre respectueuse reconnaissance. 

Nous remercions aussi Mademoiselle Henriette D. Schotsman qui nous a communiqué la méthode 
à Teuparal dite « américaine ». 

Pour les recherches bibliographiques, nous avons été très impressionné par la patience et l'ama­
bilité de MM. les Membres du Service du prêt interurbain de la Bibliothèque de la Ville de Neuchâtel. 
C'est pour nous un agréable devoir de dire combien nous leur sommes reconnaissant. 

Pour la culture de nos plantes, la haute compétence de MM. P. Correvon et A. Nussbaum nous 
a été très précieuse. Qu'ils trouvent ici nos remerciements sincères. 

Nous remercions également notre collègue à l'Institut de botanique, M. C. Farron, qui nous a 
aimablement communiqué ses notes bibliographiques sur le phénomène d'« endomitose Geitlerienne ». 

Enfin, notre travail a été facilité d'une façon plus ou moins directe par nos camarades et par le 
personnel de l'Institut. Qu'ils soient assurés qu'aucun de leurs gestes amicaux n'est passé inaperçu 
et ne pourra s'effacer de notre mémoire. 

2° C'est la tradition de réserver à la fin, dans un écrit scientifique, les remerciements relatifs aux 
problèmes financiers. 

Nous avons été boursier du Gouvernement de La République du Viêt-nam de février 1960 jus­
qu'en septembre 1961. Depuis cette date jusqu'en mars 1965, La Confédération Helvétique nous a 
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accordé une bourse d'études qui nous a permis de mener à bien ce travail. Veuillent les deux Gouverne­
ments trouver ici l'expression de notre profonde reconnaissance. 

Durant notre séjour d'études à Neuchâtel, le R. P. Cao-van-Luân, recteur de l'Université de Hué 
et président de Y« Aide aux étudiants vietnamiens à l'étranger » (« Hôi bao-tro du hoc-sinh Viêt-
Nam »), nous a régulièrement apporté des secours financiers. Au Père Cao et à la Société nous désirons 
exprimer notre très vive reconnaissance. 

Nos chaleureux remerciements vont aussi à MM. les Membres de la Commission Fédérale des 
bourses pour étudiants étrangers, en particulier le professeur L.-E. Roulet et le professeur J.-B. Grize, 
délégués de l'Université de Neuchâtel à la Commission. 

3° La Commission des Mémoires de la S. H. S.N. nous fait le grand honneur de publier notre 
travail dans sa collection. Nous exprimons à son président, le professeur M. Geiger-Huber, notre 
respecteuse gratitude. 
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IMPARTIE 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 



C H A P I T R E P R E M I E R 

Matériel 

A - Récolte du matériel au Pérou 

Les plantes péruviennes étudiées dans ce travail ne représentent qu'une partie du matériel phanéro-
gamique rapporté du Pérou par le professeur Ch. Terrier lors d'une expédition du Clup Alpin Suisse 
aux Andes en 1959, financée partiellement par le Fonds National de la Recherche Scientifique et à 
laquelle il a participé en qualité de crypto gam iste. 

La récolte a été faite dans « la partie de la Cordillère de Vilcabamba limitée au sud et à l'ouest 
par la profonde coupure au fond de laquelle coule le Rio Apurimac, à l'est et au nord-est par la gorge 
encaissée du Rio Urubamba et au nord par la vallée de Vilcabamba et son prolongement en direction 
ouest » (TERRIER, 1960): voir carte à la page suivante. C'est donc une région faisant partie du versant 
oriental de la Cordillère sud-péruvienne et dont les hauteurs sont exposées directement aux vents d'est 
qui apportent des vapeurs d'eau à travers l'Amazonie. Les espèces étudiées dans ce travail ont été 
récoltées du 4juin au 14 juillet J959 entre 2000 m et 4750m. 

Tous les échantillons séchés sont déposés à l'herbier de l'Université de Neuchâtel. Il est nécessaire 
d'expliquer le système de numérotage de M. Terrier. Chaque espèce porte un numéro composé de cinq 
chiffres. Le premier indique le mois; les deux suivants, lé jour du mois; et les derniers, l'ordre de récolte 
du jour. Ainsi, Ie n° 6 18 13 se rapporte à la treizième plante récoltée le 18 juin. Si Ie nombre se ter­
mine par 00, il n'existe pas de témoins séchés. 11 est superflu d'insister sur l'intérêt que présente ce 
système de numérotage. 

B - Détermination 

La détermination et la vérification des espèces péruviennes étudiées dans ce travail ont été faites 
principalement par notre Maître. L'ouvrage de base était la « Flora of Peru » de MACBRIDE. Les col­
lections « Das Pflanzenreich » de ENGLER, « Die natürlichen Pflanzenfamilien » de ENGLER et PRANTL, 
Ie « Prodrornus systematis naturalis regni vegetabilis » de DE CANDOLLE, le «Nova genera et species 
plantarum » de HUMBOLDT, BONPLAND et KUNTH ainsi que le « Chloris andina » de WEDDEL ont été 
aussi utilisés. 

Dans un grand nombre de cas, la détermination a été vérifiée au Conservatoire botanique de Genève. 
Dans l'état actuel de la connaissance des plantes péruviennes, on peut arriver dans un certain 

nombre de cas à une identification certaine, au niveau de l'espèce. Toutefois dans certains genres 
complexes comme Lupinus, Peperomia, Solanum, pourtant traités dans la flore de MACBRIDE, il sub­
siste une marge d'incertitude, lorsqu'il n'a pas été possible de trouver à Genève le type ou, à défaut, 
des échantillons dont Ia détermination fût assurée. Pour les groupes non traités encore dans la flore 
du Pérou {Hypericum, Gnaphalium et en général toutes les Composées), on doit se contenter souvent, 
en l'absence d'une monographie du genre, de parvenir au groupe d'espèces. L'essentiel est de posséder, 
grâce à la collection d'exsiccata de M. Terrier, des échantillons témoins de toutes les plantes étudiées, 
ce qui permettra par la suite de rectifier éventuellement le nom d'un taxon avec les progrès de la con­
naissance de Ia flore péruvienne. 

C - Culture à Neuchâtel 

1° A part les Orchidacées, toutes les plantes étudiées dans ce travail proviennent de graines mises 
en germination à Neuchâtel. 

Les graines ont été mises à germer sur du papier-filtre placé dans des boîtes de Pétri dont le fond 
est tapissé avec de l'ouate. Ouate et papier-filtre sont humectés d'eau distillée. 
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Adaptation de la carte publiée à la page 13 de la «Revue du Club Alpin Suisse» 36 (avec l'obligeante 
autorisation du Club Alpin Suisse). 

Pour les graines dont la testa est peu perméable, nous les laissons une nuit dans l'eau avant de les 
transporter dans les boîtes de Pétri. Malgré cette précaution, les graines des Légumineuses demandent 
généralement beaucoup de temps pour lever. Une légère incision sur la testa, du côté opposé au hile, 
facilite la pénétration de l'eau et par conséquent la germination. 

Chez plusieurs espèces, les graines tardent à germer. On transporte alors Ia boîte de Pétri avec 
les graines dans un frigorifique entre 0° et 5° afin de réaliser la post-maturation. Il est nécessaire de 
maintenir l'humidité du milieu en ajoutant de temps en temps quelques gouttes d'eau distillée sur le 
papier. Dans ces conditions, certaines espèces ont germé au bout d'une année. 

2° Généralement, toutes ces plantes se développent bien en serre tempérée (environ 20°, humidité 
environ 60%), c'est-à-dire qu'elles ont des feuilles normalement vertes et donnent des fleurs au bout 
d'un ou de deux ans. 

Les espèces jugées « tropicales » sont cultivées en serre chaude (environ 25°, humidité environ 
65%). Telles sont les Légumineuses et les Orchidées. 

Quelques espèces peuvent fleurir dans les couches à l'air libre. Néanmoins, leur aspect est moins 
satisfaisant que celui des pieds cultivés en serre tempérée. Dans la plupart des cas, les espèces cultivées 
à l'air libre ne peuvent pas supporter les rigueurs de l'hiver à Neuchâtel. Cela pourrait s'expliquer par 
le fait qu'ici la température au cours de cette période peut descendre jusqu'à -15° alors qu'au Pérou, 
même à 4700 m au-dessus de la mer, la température hivernale ne descend jamais au-dessous de -4° 
(WEBERBAUER, 1907). 
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D - Matériel d'études 

11 découle des objectifs que nous nous sommes fixés et qui ont été exposés dans l'Introduction, 
que notre matériel d'études se composait principalement de racines (prélevées soit sur déjeunes plan-
tules en boîtes de Pétri, soit sur des plantes en pots) et d'organes reproducteurs (anthères et ovaires), 
plus rarement de pièces périanthaires ou de poils. Quelquefois, nous avons eu recours aux tissus 
nucellaires pour le comptage de chromosomes, car ces tissus sont généralement tendres - ce qui est 
favorable au squash - quand ils sont jeunes. 
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C H A P I T R E 2 

Techniques 

Au cours de notre étude, nous avons employé aussi bien la technique des squashes que la méthode 
des coupes. 

Avant d'aborder les techniques, nous pensons qu'il est utile de dire quelques mots sur la récolte 
du matériel pour la fixation. 

I - Récolte du matériel pour l'étude de la méiose 

1° Dans la majorité des cas, la méiose a été étudiée sur les CMP, étant donné la grande quantité 
qu'on peut en trouver sur une fleur et le petit nombre de pieds que nous avions de chacune de nos 
espèces. 

Un grand avantage présenté par ces cellules-mères consiste dans le fait qu'elles subissent à peu près 
en même temps la méiose dans un sac pollinique et souvent même sur toutes les étamines d'un bouton 
floral. Ainsi, un «bon » bouton peut, dans certains cas, permettre de trouver tous les stades de la 
méiose. 

Généralement, ce phénomène commence quelques jours avant le début de Panthèse. En raison 
de la faible abondance de notre matériel, nous avons fait une étude préalable (par le squash d'anthères 
vivantes à l'acide acétique à 45% qui favorise l'étalement des cellules) pour déterminer exactement à 
quelle grandeur correspondait un stade défini de la microsporogénèse. Pour cela, nous avons choisi 
les stades les plus facilement « répérables » au microscope, a) D'abord, c'est celui de la maturation 
des CMP. Celles-ci ont alors une membrane très caractéristique. En effet, si on diminue l'intensité 
de la source lumineuse du microscope en réduisant l'ouverture du diaphragme ou en abaissant le 
condensateur, ces membranes réfringentes et aux épaississements irréguìiers sautent aux yeux. Ces 
particularités permettent de distinguer facilement sur un squash les CMP des autres cellules, b) Le 
deuxième stade reconnaissable est la métaphase J, car le mouvement des bivalents est très visible. 
c) Le troisième est la métaphase JI : même raison que pour le stade précédent, d) Le quatrième est la 
formation de tétrades. A cette étape, les anciennes CMP sont partagées par deux cloisons séparatrices 
aussi réfringentes que la membrane commune qui les entoure, e) Le dernier est la formation de grains 
de pollen. Ceux-ci ont parfois les mêmes dimensions que les CMP mais s'en distinguent par une 
membrane régulière. 

Une fois ces cinq stades principaux identifiés préalablement chez une espèce, on fixe les boutons 
floraux seulement quand ils atteignent les grandeurs déterminées. 

2° Pour la mégasporogénèse et la formation du sac embryonnaire, la méthode exposée ci-dessus 
n'est plus valable. Car il est difficile d'extraire entiers de l'ovule par le squash la cellule-mère du sac 
embryonnaire ou bien ce dernier. 

Si chez Foeniculum vulgare, la méiose dans l'ovule a lieu plus tôt que la méiose dans les anthères 
(CARTIER, I960), chez les plantes péruviennes étudiées, par contre, elle se produit toujours plus tard, 
généralement quelques jours après Panthèse. Pour avoir tous les stades depuis l'entrée en méiose de 
la CME jusqu'à la formation du sac adulte, il suffit d'échelonner les fixations dans les deux semaines 
qui suivent l'épanouissement des boutons floraux. 

Enfin, la formation de l'albumen adulte demande environ trois semaines, à partir du moment où 
s'achève la fertilisation. Celle-ci est d'ailleurs reconnaissable à la dégénérescence de la corolle et à la 
croissance visible de l'ovaire. 
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II - Fixation 

A - Fixateurs employés 

1° - Pour le squash 

Dans la majorité des cas, nous avons procédé au squash après coloration au carmin acétique pour 
le comptage des chromosomes comme pour l'étude de la microsporogénèse. A cet effet, Je Carnoy 3:1 
( = 3 parties d'alcool absolu, 1 partie d'acide acétique glacial) se montre un excellent fixateur1. Car 
par sa puissante pénétration, il convient à toutes les espèces étudiées. En principe, il doit être préparé 
ex tempore. Cependant, il est encore efficace après un ou deux mois, si le flacon est bien bouché. 

2° - Pour les coupes 

Le Carnoy est défavorable à l'étude de la structure du noyau en raison de la forte proportion 
d'acide acétique qu'il contient, l'action coagulante de cette substance chimique n'étant plus à démon­
trer (voir DELAY, 1947). Aussi, avons-nous employé à cet effet le Nawaschine selon MÜNTZING (1932) 
et le Helly. 

La présence de l'acide acétique, quoiqu'en proportion faible, dans le Nawaschine montre que ce 
fixateur n'est pas très indiqué pour l'étude de Ia structure du noyau. D'autres inconvénients ont été 
relevés chez ce fixateur par DELAY (1947). Cependant, comme il convient très bien à la coloration au 
violet cristal, nous Pavons employé quelquefois. 

Avec le Helly, le cytoplasme présente un aspect très sale sur les préparations colorées au violet 
cristal. Par contre, il a un pouvoir pénétrant remarquable. Il convient plus ou moins bien à toutes 
les espèces quand la coloration est faite par la réaction de Feulgen. Il provoque moins de modifica­
tions dans la structure du noyau, à en juger par l'absence d'acide acétique dans sa composition et par 
la faible importance des auréoles périnucléolaires formées. D'autre part, d'après Madame Hurel-Py, 
le Helly, lorsqu'il est réussi, donne des structures plus fines, moins empâtées que le Nawaschine. Ces 
propriétés du Helly jointes à la faible abondance de notre matériel dans la majorité des cas expliquent 
l'emploi presque exclusif de ce fixateur au cours de notre travail. 

Son unique inconvénient consiste dans le fait qu'il dépose des précipités sur le matériel pendant 
la fixation. Au moment de la confection des coupes, ils peuvent être entraînés sur elles par le rasoir. 
On en observe ainsi dans Ie noyau. Cependant, par leur coloration noire caractéristique, ces précipités 
se distinguent facilement de la chromatine. On empêche leur formation en évitant de prolonger inutile­
ment la fixation (BUJART, 1950). 

B - Pour une meilleure fixation 

Quelques procédés ont été employés pour améliorer la fixation. 

7° - Pour la fixation au Carnoy 

a) Si les racines sont transportées directement dans le fixateur, ce dernier sera dilué. 11 faut donc 
les laver préalablement dans une autre solution du même fixateur. Il est superflu d'ajouter qu'une 
quantité suffisante de fixateur est nécessaire, car il faut prévoir sa dilution partielle par l'eau provenant 
des tissus du matériel fixé. 

Les boutons floraux sont fendus pour favoriser la pénétration du fixateur. En général, ils ne tardent 
pas à tomber au fond du flacon fixateur. Quelquefois, le recours à la trompe à eau est nécessaire pour 
hâter leur descente. 

b) Plusieurs auteurs conseillent de transporter le matériel dans un frigorifique dès après sa mise 
dans le Carnoy. A notre avis, cette méthode est à déconseiller. En effet, les basses températures, dans 

1 Pour un volume de 20 cm3 de fixateur, il est nécessaire d'ajouter 5-6 gouttes d'acétate de fer pour le mordançage; 7-8 gouttes de 
carmin acétique en supplément pour une coloration préalable seront utiles. 
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ces conditions, ralentissent certainement tout processus physico-chimique, donc la pénétration du 
fixateur. Or, la condition primordiale d'une bonne fixation est une pénétration rapide. 

Ces considérations expliquent pourquoi la fixation de notre matériel a toujours été faite dans les 
conditions ambiantes du laboratoire où les températures au cours de l'année-ne diffèrent pas beaucoup 
de celles d'une serre. 

Ce n'est qu'après cinq jours, à partir de la mise du matériel dans le Carnoy - temps jugé large­
ment suffisant pour l'achèvement de la fixation (qui demande généralement 24 heures) et du mordan-
çage - qu'il doit être transporté dans le frigorifique. Cela, uniquement pour prévenir l'action corrosive 
de l'acide acétique et contre une formation excessive de précipités d'acétate de fer sur le matériel. 

2° - Pour les fixations au Nawaschine et au HeIIy 

Les précautions mentionnées ci-dessus (voir sous 1, a) sont également valables ici: 
a) Dans le Nawaschine et le Helly, les boutons floraux restent généralement très longtemps à la 

surface du fixateur. La trompe à eau ne peut pas vaincre immédiatement les tensions superficielles. 
Pour venir à bout de ce phénomène d'émersion, on a employé plusieurs mouillants (dont ceux 

préconisés par ARCHAMBAULT, 1934). Le Carnoy peut être utilisé à cet effet. Cependant, nous avons 
évité de recourir à l'emploi de ces substances afin de prévenir les altérations cytologiques éventuelles 
qu'elles peuvent entraîner (voir DEYSSON et TRÂN, 1959). 

b) Ainsi, nous avons mis au point Ie procédé suivant pour vaincre les tensions superficielles. On 
emploie à cet effet des tubes de Caullery ( = tubes de verre ouverts aux deux extrémités). Dans un de 
ces tubes dont une extrémité est fermée avec de la'gaze hydrophile, on met les boutons floraux déjà 
fendus. On humecte légèrement la gaze avec du fixateur pour y augmenter l'adhérence des boutons. 
Puis on retourne le tube de sorte que la gaze où adhère le matériel se trouve en dessus. Ensuite, avec 
une paire de brucelles, on saisit délicatement le tube de verre par un coin de la gaze et on le trempe 
dans un flacon fixateur de forme cylindrique et dont le diamètre est plus grand que celui du tube. Le 
matériel à fixer se trouve ainsi emprisonné dans le tube par la gaze. On transporte ensuite cet ensemble 
( = flacon fixateur - tube de verre - matériel à fixer) dans la trompe à eau et on fait le vide. Dès que 
la pression normale est rétablie dans le flacon fixateur, les boutons descendent les uns à la suite des 
autres vers le fond. Ceux qui tardent à le faire seront maintenus par la gaze dans le fixateur. Ils se 
joignent aux autres après un certain temps. Alors, on peut enlever Ie tube. Ainsi, d'un bout à l'autre 
de la fixation, les boutons floraux se trouvent toujours au-dessous de la surface du fixateur. 

III - La coupe et le séchage des préparations 

Quand il s'agit d'étudier la structure du noyau (sur la racine), les coupes ont été faites à une 
épaisseur de 10 tu, Pour l'étude embryologique, elles avaient toujours 15/*. 

Nous avons attaché une très grande importance au séchage des préparations. Car s'il est bien 
fait, le décollement des coupes à l'hydrolyse (réaction de Feulgen) ne se produit pas. Pour cela, les 
préparations doivent être séchées à l'étuve (environ 58° C) pendant 5 ou 6 heures; la fusion de la 
paraffine augmente considérablement l'adhérence des coupes aux porte-objets. 

IV - La coloration 

A - Pour le squash 

1° Le squash après coloration au carmin acétique a été employé dans la plupart des cas pour le 
comptage des chromosomes et pour l'étude de la microsporogénèse en raison de sa simplicité et de 
son efficacité. 

Dans le cas où l'on ne peut pas étudier dans un bref délai le matériel fixé, il faut remplacer le 
fixateur ancien (voir sous II, A, 1) par du Carnoy 3:1 pur, c'est-à-dire dépourvu de carmin acétique 
et d'acétate de fer. Car sinon, ce dernier se fixe à la longue sur le cytoplasme, ce qui diminue la visi­
bilité des chromosomes au moment de l'étude. 
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a) On sait que c'est HEITZ (voir 1935) qui a mis au point la « Kochmethode ». Depuis lors, celle-ci 
a subi certaines modifications. OSTERGREN (I942) propose par exemple de colorer le matériel à la 
température ambiante pendant une nuit ou quelques jours, car la cuisson fait apparaître des précipités 
de carmin ou de fer-carmin. 

Nous avons employé une méthode très usitée. On colore le matériel dans une capsule de carmin 
acétique sur une petite flamme pendant une ou deux minutes jusqu'à légère ebullition. 11 se forme 
alors des précipités très fins dans le carmin. On transporte immédiatement le matériel déjà chauffé 
dans un autre carmin. Le matériel est prêt pour l'étude. Quelquefois, une « cuisson » supplémentaire 
est nécessaire: il suffit de mettre le matériel sous une ampoule électrique allumée pendant deux ou 
trois heures. 

b) Pour étudier le matériel ainsi coloré, on en prend un petit morceau et on l'écrase dans une 
goutte d'acide acétique à 45% entre couvre- et porte-objet. 

Généralement, on écrase avec du papier-buvard. A notre avis, ce procédé serait à déconseiller, 
car le buvard absorbe énergiquement la solution qui se trouve entre couvre- et porte-objet et provoque 
ainsi la formation de grandes bulles d'air difficiles à enlever par la suite. Pour remédier à cet incon­
vénient, nous avons employé une gomme élastique dont un coin a été taillé pour lui donner assez de 
prise sur le couvre-objet. Un autre avantage de ce procédé est que l'on peut mieux surveiller l'orien­
tation du couvre-objet sur le porte-objet que si on le recouvre totalement avec du papier-buvard. 

Dans le cas où des bulles d'air se forment sur le squash, on peut les éliminer en soumettant la 
préparation à la trompe à eau où on fait le vide. On favorise leur sortie en inclinant légèrement la 
préparation. Pour éviter le glissement du couvre-objet, il faut réduire au minimum la quantité d'acide 
acétique qui sert de bain au squash. 

c) Pour l'étude de la méiose dans les anthères, on peut dépister rapidement les « bons » boutons 
floraux de la façon suivante: 

On prend quatre ou cinq boutons à Ia fois. Sur chacun d'eux, on prélève seulement un petit frag­
ment d'une anthère. Ces petits morceaux seront étudiés ensemble sous un même couvre-objet. Si sur 
l'un de ces derniers, on trouve des cellules-mères en méiose (voir leurs caractéristiques reconnais-
sablés au microscope sous 1, 1), il y a de fortes chances de rencontrer tous les stades méiotiques sur 
les autres étamines du même bouton. Car généralement, la méiose a lieu presque simultanément dans 
toutes les anthères d'une même fleur. Alors, on prélève parcimonieusement de petits morceaux 
d'anthères de ce bouton pour les soumettre à l'étude. 

Cette méthode permet de découvrir les « bons » boutons en très peu de temps. Elle présente 
néanmoins un inconvénient. C'est que pendant qu'on fait l'étude-sondage de la méiose sur les petits 
bouts d'anthères, les boutons floraux où l'on a prélevé ces derniers, se dessèchent. Pour empêcher 
cet accident, on les met dans un ordre voulu - afin de repérer facilement le « bon » bouton dans le cas 
où il existe - sur un porte-objet dans un peu de carmin acétique; le tout est placé ensuite dans une 
boîte de Pétri bien fermée et au fond de laquelle, on ajoute quelques gouttes d'acide acétique à 45% 
pour entretenir une atmosphère saturée de vapeurs d'acide acétique. Dans ces conditions, la dessica-
tion des boutons floraux ne se produit pas. 

2° Le squash au Feulgen (MANTON, 1950a) a été utilisé dans les cas où la nature du nucléole et 
celle des chromocentres n'ont pas pu être mises en évidence d'une façon satisfaisante par le carmin 
acétique. Tel est le cas des noyaux endopolyploïdes des poils glanduleux de Oxalis spiralis. 

3° - La conservation des squashes avec coloration au carmin acétique 

a) On a proposé certaines méthodes pour rendre permanents les squashes ou les frottis avec 
coloration au carmin acétique. 

11 y a celle de MCCLINTOCK (1929) qui consiste à remplacer l'acide acétique situé entre couvre-
et porte-objet par des solutions d'acide acétique-alcool absolu dans lesquelles la concentration de 
l'alcool augmente progressivement. Puis l'élimination de ce dernier se fait de la même façon avec des 
solutions xylol-baume. Enfin, une solution xylol-baume sert de milieu définitif au squash. 

On peut aussi citer la méthode à l'euparal de WHITAKER (1939) qui consiste à utiliser la solubilité 
de cette substance dans l'alcool pour remplacer la solution d'acide acétique. Le milieu définitif du 
squash est l'euparal qui reste entre couvre- et porte-objet une fois !'evaporation de l'alcool terminée. 

Les méthodes ci-dessus ont l'avantage de garder très longtemps les squashes. Cependant, elles 
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présentent plusieurs inconvénients. D'abord, quand on remplace une solution d'une substance par 
celle d'une autre, il se produit toujours, au moment où les deux solutions se rencontrent, des « tour­
billons » qui peuvent porter à la dérive certaines cellules isolées. Ce départ est encore facilité quand on 
«inonde» - on ne peut pas faire autrement pour changer la solution - l'espace situé entre couvre-
et porte-objet; alors plusieurs cellules bien étalées au moment de l'écrasement se relèvent, et par con­
séquent les figures n'y sont plus bonnes comme avant, surtout celles des métaphases. D'autre part, 
c'est une chose extrêmement délicate que de remplacer la solution d'acide acétique à 45% par une 
solution d'alcool sans provoquer de contraction sur les grandes cellules isolées lors de l'écrasement 
(comme les CMP ou les grains de pollen), quoiqu'on procède progressivement. Or, la contraction 
diminue considérablement la qualité des figures de noyaux qui se trouvent dans ces cellules, en parti­
culier aux stades de divisions. Enfin, avec la méthode à l'euparal, le cytoplasme (surtout celui des 
CMP et des grains de pollen) subit une « surcoloration » chez la plupart de nos espèces étudiées, ce 
qui diminue la visibilité des chromosomes de métaphases qui s'y trouvent. 

En somme, ces méthodes sont bonnes pour les racines dont les cellules ne montrent pas une 
sensibilité considérable à la contraction causée par l'alcool ainsi qu'à une « surcoloration » du cyto­
plasme provoquée par la solution d'euparal comme c'est le cas pour les CMP et les grains de pollen. 

b) Nous avons mis au point une technique simple et efficace pour conserver les squashes des CMP 
et des grains de pollen après coloration au carmin acétique. 11 s'agit de garder ces squashes dans leur 
milieu naturel qui est l'acide acétique à 45%, condition d'un bon étalement des cellules. Comme le 
squash ne subit pas de changement de milieu, tous les détails observés sur le noyau seront respectés 
intégralement. 

D'abord, il faut empêcher la décoloration du squash. Pour cela, il suffit d'employer comme milieu 
du squash une solution d'acide acétique à 45% à laquelle on ajoute une forte dose de carmin acétique 
(entre 1/10 et 1/20). 

Une fois l'excès de la solution-milieu du squash évaporé - cela, uniquement pour maintenir au 
maximum l'étalement des cellules - , on recouvre le pourtour du couvre-objet par du Cutex rouge, une 
sorte de vernis à ongle qu'on trouve facilement dans le commerce (la couleur rouge sert à rendre plus 
visible le Cutex). Grâce à sa solidification rapide, le Cutex ne s'introduit pas entre porte- et couvre-
objet et ne peut donc pas soulever ce dernier; par conséquent, l'étalement des cellules est respecté. 
Ensuite, on recouvre la bordure de Cutex d'une couche de solution de baume du Canada, de telle 
manière que celle-ci dépasse celle-là. !,'evaporation de la solution-milieu du squash à travers le Cutex 
est ainsi arrêtée. Une fois la solidification de la couche de baume terminée (cela demande un séjour 
d'environ 24 heures dans les conditions ambiantes du laboratoire), on laisse les préparations au 
frigorifique. 

Cette méthode permet de garder les fines structures du noyau pendant six mois au moins. Pour 
la numération des chromosomes (métaphases somatiques, métaphases I, métaphases I I . . . ) , les prépa­
rations faites d'après cette méthode sont encore utilisables après deux ans. 

4° - La récupération du matériel déjà coloré 

Si pour une certaine cause on doit suspendre l'étude du matériel déjà coloré au carmin acétique, 
il est intéressant de le conserver. 

Pour cela, on lave préalablement le matériel dans du Carnoy 3:1 pour enlever les traces de carmin 
qui y restent encore attachées. Ceci a pour but de prévenir la formation de précipités sur le matériel. 
Puis on le transporte dans un flacon rempli de solution de Carnoy qu'on bouche soigneusement. On 
met ensuite le flacon dans un frigorifique. Au moment de l'emploi, on lave rapidement le matériel 
dans de l'acide acétique à 45%. Puis on le met dans du carmin acétique pour le recolorer s'il le faut. 
A cet effet, il est utile d'exposer pendant trois ou quatre heures, sous une ampoule électrique allumée, 
le carmin dans lequel se trouve le matériel. Celui-ci est de nouveau prêt pour l'étude. 

B - Pour les coupes : la méthode de Feulgen 

1° Dans l'état actuel de nos connaissances, on ne sait que peu de choses sur le mécanisme véri­
table de la réaction de Feulgen. 
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Plusieurs auteurs ont essayé de comprendre le chimisme de cette réaction ou de l'améliorer. Nous 
renvoyons le lecteur à la revue bibliographique de LESSLER (1953). 

La manipulation la plus délicate de cette méthode est l'hydrolyse avec HCl n/1 à 60 0C. Car la 
qualité de la coloration dépend de la durée optimale de l'hydrolyse qui dépend à son tour du fixateur. 
Pour le Carnoy, la courbe (x — temps; y = qualité de la coloration) monte rapidement, atteint le 
point maximum vers 12 min, puis descend aussi rapidement qu'elle est montée. Quant au Flemming, 
ce point se trouve vers 20 min, puis la courbe reste quasi horizontale jusqu'à 50 min (BAUER, 1932; 
DI STEFANO, 1948). De son côté, HILLARY (1939) conseille une hydrolyse de 6-30 min pour les fixateurs 
contenant de l'acide chromique et de 4-8 min si cette substance est absente. 

2° Pour les manipulations, nous pensons qu'il est utile de reproduire ici les indications de FEULGEN 
lui-même (cité par SERRA, 1943): 

- hydrolyse 5-15 min] 

- lavage dans eau distillée 
- séjour dans le Schiff2: moins de 90 min8 

car un séjour trop prolongé risque d'amener une hydrolyse supplémentaire 
par le colorant 

- rinçage soigneux à l'eau sulfureuse 
- montage4 (avec les manipulations qu'il nécessite). 

1 Nous avons mis 12 minutes pour le matériel fixé au Nawaschrneet 10 minutes s'il est fixé au Helly. 
2 Un Schiff peut être employé une cinquantaine de fois à condition de le filtrer (pour enlever les morceaux de tissus détachés éven­

tuellement des préparations) après l'avoir employé et de Ie mettre ensuite à l'abri de la lumière. A cet effet, le Schiff peut être simplement 
contenu dans un flacon de verre jaune de préférence et que l'on garde dans une boîte de fer blanc vernissé. La couche de vernis jointe 
à la couleur jaune du flacon protègent efficacement le Schiff. Il est bon de tapisser l'intérieur de la boîte d'une couche de paraffine ou de 
cire fondues pour prévenir l'action des gaz SO. (qui se dégagent inévitablement de ce colorant) sur l'oxydation du métal de la boîte. 

8 En raison de la nature pecto-ccllulosique de la membrane de la cellule végétale, nous avons prolongé ce séjour pendant 4 heures. 

* Avant le montage, nous avons toujours procédé à une coloration de fond au vert lumière à I % pour différencier le nucléole et le 
cytoplasme. 
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IIème PARTIE 

ÉTUDE MONOGRAPHIQUE 

DES TAXA 



C H A P I T R E 3 

Ephedraceae - Gramineae - Cyperaceae - Bromelìaceae - Liliaceae - Iridaceae 

Ephedra rupestris Benth. 

Notre comptage nous a permis de confirmer le nombre 2n = 14 relevé chez l'espèce par HUN-
ZIKER (1955). 

Chloris distichophylla Lag. 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

1° C'est un noyau réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont nombreux. Parmi eux, plusieurs sont 
paranucléolaires; cependant, leur numération est difficile car ils sont côtoyés assez étroitement par 
leurs compagnons en raison du grand nombre de ces derniers. 

On observe généralement deux ou trois petits nucléoles. L'apparente difficulté dans laquelle ils 
se trouvent de fusionner en un nucléole unique paraît liée à la forte densité du réseau. 

2° L'espèce a quarante chromosomes (2 /; = 40). Ce nombre indique qu'elle est une forme tétra-
ploïde, la forme diploide ayant été découverte par KRISHNASWAMY (1940). H semble donc qu'il existe 
deux races chromosomiques chez C. distichophylla. 

La plupart des chromosomes de la forme 4 n possèdent un centromere qui reste encore très visible 
à la métaphase. Le fait que plusieurs d'entre eux sont sub-télocentriques rend difficile l'observation 
des satellites qui devraient être au nombre de quatre, étant donné que Ia forme diploide en a deux 
(KRISHNASWAMY, op. cit.). Deux chromosomes présentent une constriction secondaire de forme effilée 
très caractéristique (fig. 3, à 2 heures). 

Les chromosomes de la forme tétraploïde étudiée ici mesurent de 1 u à 4 u. Cela aide à comprendre 
la densité assez forte du réseau nucléaire (voir DELAY, 1948, page 195). 

B - L a méiose 

r A la diacinèse, les quarante chromosomes se rassemblent en vingt gemini. 
Une particularité de la méiose de la forme 4 n est la tendance qu'ont les bivalents à se grouper 

par paires comme l'indique la figure 2. Des formations analogues peuvent s'observer de façon plus 
ou moins nette sur toutes les figures de métaphase hétérotypique. U est probable que cette forme d'asso­
ciation secondaire se trouve sur tous les bivalents. Le fait que les chromosomes de Chloris disticho­
phylla conservent encore la propriété de se grouper par quatre unités semble indiquer que la forme 4 n 
a pris naissance par autopolyploïdie. 

2° Une autre caractéristique remarquée à la diacinèse sur cette espèce est l'existence d'un bivalent 
particulier qui est deux fois plus long que ses compagnons et affiche une étonnante plasticité de forme. 
11 peut se présenter sous la forme de deux portions chromatiques reliées par une commissure qui rie 
Test pas. Parfois, cette commissure s'allonge (fig. 2). Quelquefois, le bivalent fait une inflexion au 
niveau de la commissure médiane (fig. I). Ces particularités semblent indiquer que le bivalent en 
question est formé par les deux chromosomes qui présentent la constriction secondaire de forme effilée 
mentionnée ci-dessus. 

3° Ces deux chromosomes particuliers sont-ils porteurs de satellites? L'existence d'une nette cons­
triction secondaire sur chacun d'eux permet de le supposer. Cependant, il est certain qu'ils ne sont pas 
des chromosomes nucléolifères car le bivalent qu'ils forment ne s'accole jamais au nucléole. CeluiTci 
est, par contre, toujours accompagné de deux bivalents paranucléolaires. 
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C - L'accolement du noyau végétatif à la cellule reproductrice 

Signalons en passant que dans les grains de pollen à deux comme à trois noyaux, on observe 
toujours une certaine attraction entre le noyau végétatif et la cellule reproductrice. 

Sporobolus Berteroanus 
(Trin.) Hitchc. & Chase 

Noyau réticulé orné de quelques chromocentres. L'espèce possède environ quarante-quatre 
chromosomes: 2n = ca. 44. Il est pensable qu'elle est un tétraploïde appartenant à la série poly-
ploïde ayant pour nombre de base x = 11 (DARLINGTON et WYLIE, 1955). 

Car ex pichinchensis HBK 

1° L'espèce a un noyau semi-réticulé à chromocentres. Ces derniers sont nombreux et générale­
ment petits. Ils occupent toute la nucléolymphe, ce qui confère au noyau un aspect grossièrement gra­
nuleux. Quelques-uns d'entre eux ont des dimensions plus grandes. 

Le nucléole unique est accompagné de quatre ou cinq chromocentres paranucléolaires qui 
peuvent rester accolés au nucléole, séparés de leurs compagnons par l'auréole périnucléolaire. 

2° La plupart des chromosomes ont un aspect punctiforme. Ils mesurent entre 0,3 u et 0,8 u. 
C. pichinchensis a pour nombre diploide 2 n = 82-84 (fig. 4). Nous pensons que ce nombre de 

chromosomes élevé compense leurs faibles dimensions. Sans cela, il serait difficile de comprendre Ia 
densité appréciable du réseau chromatique de son noyau. 

3° Sans insister sur le rôle considérable joué par l'agmatoploïdie dans la spéciation du genre 
Carex, disons seulement qu'avec un tel nombre de chromosomes, l'espèce étudiée est certainement un 
« polyploïde » élevé. 

Puya Raimonda Harms 

.1° P. Raimonda a un noyau aréticulé à prochromosomes. Ces derniers sont toujours répartis à 
la périphérie et appliqués contre la membrane nucléaire. Le nucléoplasme est donc presque inoccupé 
à part quelques prochromosomes qui ont une extrémité appuyée sur le nucléole toujours unique. Ce 
sont les prochromosomes paranucléolaires. 

A la prophase somatique, les chromosomes s'individualisent à partir des prochromosomes. Les 
chromosomes prophasiques restent longtemps appuyés contre la membrane nucléaire. Ils émigrent 
ensuite vers Ie centre du noyau. Alors se forme la plaque equatoriale. 

Tous ces caractères semblent indiquer un noyau à prochromosomes du type conçu par EICHHORN 
(1933) quoiqu'il soit impossible de dénombrer un nombre de ces éléments chromatiques égal à celui 
des chromosomes, étant donné les dimensions exiguës d'un grand nombre d'entre eux. 

2° L'espèce a comme nombre diploide 2 n — 50. Les chromosomes sont petits et grêles (fig. 5). 
Ils mesurent entre 0,6 ji et 1,2 ta. Cela aide à comprendre la structure aréticulée du noyau et l'existence 
d'un nucléole toujours unique. 

On a relevé également Ie nombre 2 n = 50 sur deux autres espèces, à savoir P. spathacea (DAR­
LINGTON et WYLIE, 1955) et cardenasii (DIERS, 1961). Cela joint au fait que ce genre est représenté 
seulement par quelque 25 espèces endémiques des Andes (WILLIS, 1960) fait penser que les Puya 
auraient tous le même nombre chromosomique et se seraient différenciés par « graduai spéciation ». 
Leur nombre de base élevé (x = 25) évoque une ancienne Polyploidie (paléopolyploïdes, FAVARGER, 
1960). 

Antherîcum glaucum R. & P. 

, L'espèce possède quarante-huit chromosomes: 2« = 48. C'est donc un hexaploïde à x = 8, un 
nombre de base signalé chez le genre Anthericum (DARLINGTON et WYLIE, 1955). 
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Mastigostyla äff. cyrtophylla Johnston 

À - Structure du noyau - Chromosomes - Polysomatie dans la racine 

1° C'est un noyau euréticulé dépourvu de chromocentres. Les «grains» chromatiques ont ten­
dance à se rassembler en des plages collectives qui affectent la plupart du temps un aspect zôné. Quel­
ques-unes d'entre elles s'attachent aux nucléoles qui sont généralement au nombre de deux ou trois. 
Le HeIIy comme le Carnoy - à l'encontre des espèces à noyaux semi-réticulés ou aréticulés, étudiées 
dans ce travail - ne provoquent pas de formation d'auréoles périnucléolaires dans les noyaux soma-
tiques de l'espèce, qui ont généralement un réseau très dense. Par contre, dans les noyaux haploïdes 
du sac embryonnaire qui ont des dimensions plus grandes - ce qui amène une diminution de la densité 
de leur réseau - les auréoles périnucléolaires s'observent toujours. Ainsi, il semble que l'un des facteurs 
déterminant la formation de ces vides autour des nucléoles est la faible densité du réseau nucléaire. 

2° Les chromosomes 

a) L'espèce possède 28 chromosomes: 2 n — 28. C'est probablement un tétraploïde, car le nombre 
de base x — 7 a été trouvé dans le genre voisin Cypella (DARLINGTON et WYLTE, 1955), genre dont a 
été détaché Mastigostyla (JOHNSTON, 1928). 

b) Les chromosomes sont longs et épais. Ils mesurent entre 3,6 u et 14 n. Ces grandes dimensions 
expliquent la forte densité du réseau nucléaire et par là, la présence régulière de plus d'un nucléole 
dans le noyau. Deux chromosomes sont particulièrement longs. 

c) Trois chromosomes au moins (probablement quatre) présentent une constriction secondaire 
très large (fig. 6). Il paraît certain qu'ils ne portent pas de satellites. Car généralement ceux-ci peuvent 
s'observer dans les noyaux en repos (dans le cas où leur existence est remarquée), étant donné leur 
nature hétérochromatique compacte, alors que chez l'espèce, le noyau est dépourvu de chromocentres. 

Il semble que ces quatre chromosomes particuliers sont nucléolifères. En effet, on observe régu­
lièrement deux bivalents paranucléolaires à la diacinèse. Donc il est vraisemblable que les nucléoles 
se forment au niveau des constrictions secondaires de ces chromosomes. 

3° - Polysomatie dans la racine 

Dans la racine de l'espèce étudiée, on observe très fréquemment l'existence de noyaux 4 n, soit 
au stade anaphasique, soit au stade métaphasique. Les chromosomes de ces noyaux sont plus trapus 
et plus ramassés que leurs homologues dans les noyaux diploïdes. 

B - Méiose - Formation du sac embryonnaire - Hypostase 

1° La méiose est normale. A la métaphase hétérotypique, on observe quatorze bivalents normaux. 
Un bivalent aux dimensions plus développées que celles des autres (fig. 7, vers 3 heures) a ceci de 
particulier; c'est qu'il donne l'impression d'être composé de deux parties qui s'ajoutent l'une à l'autre, 
de façon qu'elles puissent être prises pour deux bivalents différents. 11 est pensable que ce bivalent est 
formé par les deux longs chromosomes. 

2° La formation du sac embryonnaire se fait d'après le type Allium, 
3° On observe dans le nucelle, à la région chalazale, une hypostase du type décrit par VAN 

TIEGHEM (1901). 11 est formé de cellules aux membranes lignifiées. Cette propriété suggère que l'hypos-
tase en question servirait à arrêter la croissance démesurée du sac embryonnaire (ou celle de quelques-
uns des éléments de ce dernier) vers la région chalazale. C'est ce que nous avons remarqué par exemple 
chez Oxalis spiralis et chez Salvia macrophylla. Cependant, l'absence de matériel avancé ne nous a pas 
permis d'observer des phénomènes analogues chez M. aff. cyrtophylla. 
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C H A P I T R E 4 

Orchidaceae 

Stelis concaviflora Schweinf. 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

1° C'est un noyau aréticulé à chromocentres. Ceux-ci, au nombre d'une quinzaine, ont des gran­
deurs très variées. Parmi eux, quatre ou cinq dont deux chromocentres paranuciéolaires ont des 
dimensions dépassant largement celles des plus grands chromosomes (à comparer fig. 9 et fig. 8 des­
sinées à une même échelle); ce qui paraît indiquer une fusion de chromocentres. 

Quant aux chromocentres paranuciéolaires, ils sont rattachés au nucléole unique par des tractus 
qui franchissent l'auréole périnucléolaire. Comme l'existence de cette auréole est due à la contraction 
du nucléole sous l'action du fixateur, ces tractus ne représentent qu'un étirement d'un point chroma­
tique par lequel le chromocentre paranucléolaire est en relation avec le nucléole. 

2° Le noyau a trente-deux chromosomes. Ils sont développés dans le sens de la largeur. Les plus 
grands ne dépassent pas 1,4 u et les plus petits (au nombre de deux) mesurent environ 0,5 \i. 

H est à noter que les Stelis connus jusqu'ici au point de vue cytologique ont tous 2 n = 32 (DAR­
LINGTON et WYLIO, 1955; CHARDARD, 1963). lis sont donc tous diploïdes ou paléopolyploïdes. 

B - Méiose 

Dans les conditions de culture précisées ci-dessus, Ia méiose est irrégulière en ce sens que les 
plaques de métaphase hétérotypique présentent presque toujours des « univalents ». Cela est dû cer­
tainement à une anaphase qui s'amorce trop tôt sur quelques bivalents alors que les autres sont encore 
en métaphase. 

En effet, souvent un ou deux bivalents tardent à venir sur la plaque equatoriale (fig. 10), tandis 
que pour certains autres, l'anaphase a déjà commencé. Il s'en suit que ces bivalents retardataires, se 
comportant comme des «laggards», peuvent entraîner la formation d'un noyau de restitution. Ce 
qui explique l'existence fréquente de « microspores » qui ont des noyaux deux fois plus grands et un 
nombre de chromocentres double par rapport aux microspores normales (à comparer fig. Il et fig. 12 
dessinées à une même échelle). Le noyau de ces « microspores » diploïdes se remarque non seulement 
par ses dimensions développées et son nombre de chromocentres élevé mais encore par le fait qu'un 
ancien microsporocyte n'en contient que deux, séparés par une membrane (fig. 12). L'existence d'une 
membrane séparatrice dans une CMP dans une famille où le cloisonnement est simultané prouve que 
la division homéotypique est déjà terminée. Par conséquent, chacun de ces deux noyaux équivaut à 
deux noyaux de microspore normale. En d'autres termes, il est diploide. A part ces anomalies, tous 
les grains de pollen ont les mêmes dimensions. Cela indique qu'il n'y a pas d'irrégularités dans l'appa-
riement des chromosomes à la prophase hétérotypique (cf. chapitre 15: sous Cuphea dipelala). 

Epidendrum brachyphyllum Lîndiey 

Epidendrum aff. brachyphyllum 

La première espèce (n° 7 13 09) a des fleurs roses tandis que la seconde (n° 7 13 08), des fleurs 
jaunes. 
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La détermination de l'échantillon n° 7 13 09 d'après SCHWEINFURTH (1959) conduit à E. dichoto-
mum Presi. 11 a été ensuite comparé avec des plantes du Conservatoire botanique de Genève classées 
sous E. brachyphyiïum Lindley. D'après SCHWEINFURTH, ce binôme est synonyme de E. dichotomum 
Presi. 

Quant à l'autre espèce (n° 7 13 08), elle ressemble assez à l'échantillon HARTWEG Xl-42 présent à 
Genève et classé sous E. ibaguensc HBK. 

Chose intéressante, SCHWEINFURTH, après l'examen de nos exsiccata, déclare qu'ils appartiennent 
non à deux mais à une seule espèce, à savoir E. brachyphyiïum. Cependant, l'existence de deux nombres 
chromosomiques différents se rapportant à deux nombres de base distincts ainsi que celle de deux 
structures nucléaires dissemblables (voir ci-après sous V:2 et sous 11:2 et 3) indiquent qu'il s'agit de 
deux espèces différentes. 

Laissant en suspens le problème taxinomique, nous appellerons donc l'espèce n° 7 13 09 E. brachy­
phyiïum et celle qui porte le n° 7 13 08 E. aff. brachyphyiïum. 

Dans les conditions de culture indiquées ci-dessus, E. aff. brachyphyiïum ne fleurit qu'une fois par 
an tandis que chez E. brachyphyiïum la floraison s'étend sur toute l'année. 

A part cette différence, les deux espèces présentent beaucoup de ressemblances entre elles et à 
plusieurs points de vue, morphologique, anatomique, organographique comme cytologique. Par con­
séquent, certains détails que nous n'avons pas pu observer chez aff. brachyphyiïum, faute d'un matériel 
abondant, peuvent être élucidés par les caractéristiques correspondantes trouvées chez brachyphyiïum. 
Ainsi, il est commode de les étudier ensemble. 

I - Organisation de l'androcée 

A - Description sommaire de l'anthère 

1° Généralement, l'androcée ne comporte qu'une étamine comme chez d'autres représentants du 
genre Epidendrum. L'anthère a quatre sacs polliniques logeant quatre pollinies céracées formées de 
deux bras inégaux repliés l'un sur l'autre quand ils sont encore à l'intérieur du sac pollinique et dis­
posés dans Ie sens antéro-postérieur de la fleur (fig. 16). A la dehiscence du sac, le bras le plus long 
sort le premier et forme un angle d'environ 60° avec l'autre qui reste encore à l'intérieur (fig. 13). Le 
bras court affecte une forme de massue; c'est la partie fertile de la pollinie ou la pollinie proprement 
dite. L'autre compte des grains de pollen enduits de cire dont l'ensemble présente un aspect hérissé 
qui, joint au fait que ce bras sort le premier du sac pollinique et par conséquent doit toucher le premier 
l'insecte pollinisateur, indique que ce bras constitute le caudicule de la pollinie. Nous verrons plus 
loin (voir sous IV) que les grains de pollen qui Ie composent ne germent pas^ 

2° Nous avons trouvé des fleurs à deux étamines chez les deux espèces. Leur proportion est assez 
élevée, environ 10%. Cependant, toujours une seule étamine se développe et, de ce fait, arrive à occuper 
une position centrale en repoussant l'autre de côté, soit à droite, soit à gauche. Celle-ci ne tarde pas 
à dégénérer, même après la formation du pollen. 

Chez E. brachyphyiïum, nous avons trouvé un cas où l'étamine normale est flanquée de part et 
d'autre par deux staminodes. 

B - Anatomie de la pollinie 

1° La pollinie proprement dite ne compte que des microsporocytes. Ceux qui forment la couche 
périphérique sont plus développés et affectent une forme allongée dans le sens radial de la masse 
sporogene. Au stade des microspores, ils seront coiffés d'une couche de cire sur leur face externe 
(fig. 21). Cette couche cireuse dont la formation commence dès l'entrée en méiose des cellules-mères, 
voit sa couleur passer progressivement du blanc au jaune vif et son épaisseur atteindre jusqu'à 7 y. du 
côté qui regarde le tapis. Elle s'amincit peu à peu en pénétrant dans les interstices des CMP de la 
couche périphérique. 

2° Le caudicule est composé de microsporocytes intercalés plus ou moins régulièrement avec des 
diverticules du tapis. Ces cellules-mères du caudicule qui ont une forme allongée s'étendent en cer­
tains endroits d'une extrémité à l'autre du diamètre transversal du caudicule (fig. 17). 
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A la méiose, tous les microsporocytes du caudicule, à rencontre de la masse sporogene de la 
pollinie proprement dite, s'imprègnent de la substance cireuse précitée. Cette uniformité tient sans 
doute au voisinage étroit des cellules nourricières intercalées avec eux. 

Après Ia résorption des cellules nourricières en-dedans comme en-dehors du caudicule, il ne reste 
dans ce dernier que les anciens microsporocytes reliés les uns aux autres par des connexions constituées 
par de la substance cireuse. Car malgré l'état compartimenté causé par la formation des microspores, 
la couche de cire enveloppant chacune de ces cellules-mères empêche ses microspores de se séparer 
(fig. 22). Grâce à ces points de connexion et à la forme allongée des anciens microsporocytes, ces der­
niers forment une sorte de réseau grossier mais suffisamment solide. Le transport de la pollinie est 
rendu ainsi possible. 

3° L'assise mécanique est irrégulière (fig. 16). Elle va en se renforçant dans le sens antéro-pos-
térieur de la fleur; ce dernier n'est autre que le sens de disposition des deux bras de la pollinie dans le 
sac pollinique. 

Cette assise est nulle aux extrémités et sur le côté interne du caudicule (= Ie bras long). Sur le 
bord externe de ce dernier, elle est formée de deux ou trois couches faiblement lignifiées. 

Quant à la pollinie proprement dite (= le bras court), elle est entourée de toutes parts par de 
l'assise mécanique; cependant, c'est sur son bord externe que cette dernière est le mieux développée, 
car là on peut compter quatre ou cinq couches fortement lignifiées. 

Cette lignification différentielle explique pourquoi la dehiscence du sac pollinique commence 
toujours par l'extrémité du caudicule qui sort toujours le premier. 

C-Le tapis 

Signalons en passant que le tapis est formé d'une seule couche de cellules qui peuvent être uni-
ou binucléées. 

II - Structure du noyau - Les chromosomes 

I ° Ce sont des noyaux semi-réticulés à chromocentres. Ceux-ci offrent des contours arrondis et 
francs et sont au nombre d'une vingtaine dont quatre au moins sont paranucléolaires. 

Les chromocentres varient de dimensions d'un noyau à l'autre. Cela paraît indiquer plusieurs 
fusions entre eux. Ce fait est net sur les chromocentres paranucléolaires. 

En effet, sur des noyaux à deux nucléoles, chacun de ceux-ci retient deux petits chromocentres 
paranucléolaires. Sur d'autres, au nucléole unique peuvent s'accoler un chromocentre paranucléolaire 
petit et un autre, trois ou quatre fois plus volumineux. 

Le noyau n'a généralement qu'un nucléole. Cependant, on rencontre fréquemment des noyaux 
qui en ont deux. 

2° Une différence sépare les deux espèces. C'est que les chromocentres de aff. brachyphyllum sont 
dans l'ensemble plus volumineux que ceux de brachyphyllum. 

3° Les chromosomes sont petits. Chez les deux espèces, ils ne dépassent pas 2 u. Cela facilite la 
compréhension de la faible densité du réseau et par là, de l'existence du nucléole unique dans la majorité 
des noyaux. 

E. aff. brachyphyllum a vingt-huit chromosomes (fig. 25) tandis que E. brachyphyllum en a soixante. 

III - La microsporogénèse 

A-La méiose et les nombres haploïdes 

1° La méiose se produit en même temps dans toute Ia pollinie, que ce soit dans le caudicule ou 
dans la pollinie proprement dite. Cependant, sur chacune de ces parties, un asynchronisme plus ou 
moins accentué s'observe entre différents groupes de cellules. 

Dans la pollinie proprement dite, cet asynchronisme est toujours léger. Par exemple, dans un 
groupe de microsporocytes c'est le stade leptotène alors que dans un groupe voisin, le stade pachytene. 
Ou bien, on observe le stade de prophase II chez l'un et la métaphase homéotypique chez l'autre. 
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Dans le caudicule, par contre, l'asynchronisme entre les CMP est parfois très prononcé. Ainsi, 
plusieurs fois nous avons remarqué toute une suite de stades, depuis le stade pachytene jusqu'au stade 
des tétrades. Ces stades se trouvent entremêlés ensemble de telle sorte qu'aucun d'eux ne se présente 
dans un « centre » composé de plusieurs CMP comme dans la pollinie proprement dite. 

2° Au stade pachytene, on observe deux « filaments » qui passent par le nucléole flanqué alors de 
deux « grains » chromatiques (fig. 15) qui ne sont autres que les quatre chromocentres paranucléolaires 
appariés. Chez aff. brachyphyllum, les « grains » sont plus nets (fig. 14); cela probablement à cause du 
fait que ses chromocentres sont plus développés que ceux de brachyphyllum. 

3° La méiose est normale. 11 ne se forme que des bivalents. Toutefois, dans Ie caudicule, à l'ana-
phase hétérotypique, on trouve fréquemment des ponts de chromosomes (fig. 19 a) formés par des 
«laggards». Cela confère aux noyaux-fils une apparence amitotique (fig. 19b); cependant la telo­
phase est toujours réussie (fig. 19 c). 

B - L a disposition des microspores 

La disposition des noyaux-fils provenant d'une CMP varie avec la forme de celle-ci. 
Dans Ia pollinie proprement dite, chez les CMP centrales, par le fait qu'elles prennent une forme 

quasi sphérique, cette disposition se fait d'après Ie mode tétraédrique. Elle peut par contre être linéaire 
(fig. 20) chez les CMP de la couche périphérique car celles-ci sont généralement plus longues que 
larges. Il en est de même pour celles qui composent la masse sporogene du caudicule (fig. 22). 

C-Le pollen à deux noyaux 

Nous avons compté les nombres haploïdes des deux espèces sur des plaques de première métaphase 
pollinique. E. brachyphyllum et E. aff. brachyphyllum ont respectivement pour nombres haploïdes 
n = 30 (fig. 26) et n = 14 (fig. 24). 

Le noyau reproducteur est plus petit que le noyau végétatif et par conséquent plus chromatique. 
Ce dernier a une forme sphérique. Quant à l'autre, il affecte généralement une forme de calotte dont 
la face concave coiffe étroitement la vacuole du cytoplasme toujours visible (fig. 23). Jamais Ia vacuole 
ne se trouve sur la face convexe de Ia calotte. Ces faits semblent indiquer que la forme de calotte du 
noyau reproducteur n'est qu'un effet de la proximité excessive entre lui et la vacuole. Nous avons 
observé le même phénomène sur les noyaux des synergides hypertrophiées de Geranium ayavacense 
(chapitre 11) et de Salvia macrophylla (chapitre 18). 

Le noyau reproducteur est toujours bordé d'une mince ceinture de cytoplasme très dense, à en 
juger par son pouvoir de prendre le vert lumière. Entre elle et le cytoplasme végétatif environnant, 
on observe une couche achromatique, réfringente et uniformément épaisse. Il est pensable qu'elle est 
la membrane de la cellule reproductrice. 

IV - La germination du pollen 

L'existence, chez les deux Epidendrum étudiés, de CMP, ainsi que le déroulement normal de la 
méiose et la formation du pollen, dans une partie anatomique destinée à être stérile commele caudi­
cule de la pollinie soulèvent nécessairement cette question: ces grains de pollen peuvent-ils germer 
comme leurs homologues situés dans la pollinie proprement dite? 

A - Technique 

Pour Ia mise en germination de ces grains de pollen, nous avons employé des verres de montre 
remplis d'une « solution » de gélose glucose refroidie et placés dans des boîtes de Pétri. 

La germination du pollen de ces espèces nécessite trois conditions: une forte humidité, une tem­
pérature aux environs de 30 0C et surtout l'oxygène en abondance. 

La température de 30 0C fait pousser rapidement les tubes polliniques. Cela est compréhensible 
car ces Orchidées sont des espèces tropicales. 
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Pour maintenir une forte humidité, il faut ajouter un peu d'eau au fond de la boîte de Pétri avant 
de la fermer, de manière que l'eau n'envahisse pas le milieu de germination. 11 se forme dans la boîte 
une atmosphère saturée de vapeurs d'eau. Sans cela, le pollen passe à une vie ralentie et meurt ensuite. 

Quant au besoin d'oxygène, nous avons constaté que si on ouvre la boîte une ou plusieurs fois 
par jour, les pollinies germent rapidement. Au bout de vingt-quatre heures, on peut observer plusieurs 
tubes polliniques à trois noyaux. Par contre, si on ne pratique pas ce genre d'aération, les pollinies 
restent toujours au stade de douze heures (germination dans les conditions normales), même après 
une semaine. Pour empêcher le développement des champignons, il est nécessaire de renouveler régu­
lièrement le milieu de germination. 

B - Résultats obtenus par la mise en germination du pollen 

1° Seul, le pollen de la pollinie proprement dite germe. Celui du caudicule ne donne aucun signe 
de germination malgré tous les essais. 

Les grains de pollen dont une face est imprégnée de la substance cireuse, pollen provenant des 
CMP de Ia couche périphérique de la pollinie proprement dite, germent toujours par une face qui n'a 
pas pris cette substance; ce qui indique que l'existence de la substance cireuse empêche la poussée 
du tube pollinique. Cela explique pourquoi les grains de pollen issus des CMP enrobées de cire du 
caudicule ne germent pas. 

2° Les squashes des tubes polliniques révèlent l'existence de grains de pollen anormaux dans la 
pollinie proprement dite. L'origine de ces anomalies est due à la formation de cloisons défectueuses 
qui séparent les microspores d'une CMP. 

a) Ces grains de pollen se rencontrent sous les quatre formes suivantes (voir tableau représenté 
par la figure 27). D'abord, ce sont des grains doubles à deux noyaux reproducteurs et deux noyaux 
végétatifs (tableau 27: A): un grain double (à cloison incomplète) donne un tube pollinique qui peut 
loger ces quatre noyaux. En second lieu, il y a des grains de pollen simples mais qui ont aussi deux noyaux 
reproducteurs et deux noyaux végétatifs (tableau 27 : B) ; ils donnent des tubes polliniques à deux noyaux 
reproducteurs et deux noyaux végétatifs (fig. 28). A côté, on observe un grain de pollen vide issu de 
la même CMP (tableau 27 : B). Enfin, on observe des grainsde pollen doubles mais qui n'ont qu'un noyau 
reproducteur et un noyau végétatif; ces noyaux sont logés dans la partie du grain double qui se déve­
loppe en tube pollinique (tableau 27: C). 

11 en découle qu'après la deuxième division pollinique, il y a des tubes qui contiennent quatre 
noyaux reproducteurs et deux noyaux végétatifs. 

Quant au mécanisme de la formation de ces grains de pollen anormaux, on peut les rapporter à 
des anomalies de la mise en place des cloisons, comme le montre le tableau. 

b) 11 est intéressant de savoir à quelle zone de la pollinie appartiennent ces grains de pollen 
anormaux. 

Pour cela, la technique des coupes s'avère impuissante. Car elle ne permet pas d'observer un tube 
pollinique tout entier. D'autre part, ce dernier, pour sortir de la pollinie, peut faire des détours difficiles 
à suivre sur des coupes successives. On peut éventuellement débiter une pollinie en tranches très minces 
puis procéder à l'écrasement au carmin acétique après une fixation préalable au Carnoy. Cependant, 
on risque d'amputer les tubes polliniques des tranches suivantes. 

Pour remédier à ces inconvénients, nous avons procédé de la façon suivante: mettre simultané­
ment en germination plusieurs pollinies apparemment de même âge, puis en prélever une ou deux 
toutes les douze heures et les fixer au Carnoy pour le squash au carmin acétique. 

Les raisons suivantes permettent de croire que ces grains de pollen anormaux appartiennent aux 
couches externes de la pollinie. D'abord, beaucoup d'entre eux sont coiffés d'un capuchon de cire et 
sont, par conséquent, issus des CMP de la couche périphérique de la pollinie. En deuxième lieu, les 
grains de pollen anormaux décrits ci-dessus ont toujours un volume relativement plus grand que celui 
des autres; or, dans la pollinie, les CMP augmentent de taille du centre à la périphérie et il en est de 
même pour les grains de pollen qui en proviennent. Ensuite, lors de la germination de la pollinie, 
nous avons toujours remarqué que les tubes ramifiés (issus des grains de pollen doubles) sont parmi 
les premiers à émerger de la surface de la pollinie, ce qui indique que ces grains de pollen doivent 
être très près de cette surface. Enfin, tous les types de grains de pollen anormaux décrits ci-dessus 
germent toujours parmi les premiers alors qu'à un stade fort avancé, les grains de pollen situés au 
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centre de la pollinie, caractérisés par des dimensions plus petites, ne germent pas encore car leur posi­
tion dans l'ensemble de la pollinie rend leur approvisionnement en substances nutritives plus difficile. 

c) La proportion des grains de pollen anormaux est assez élevée, au moins 20%, chez les deux 
Epidendrum étudiés. 

V - Discussion 

V-La structure nucléaire du genre Epidendrum 

C'est M mc
 EFTIMIU-HEIM (1941) qui s'est la première intéressée à la structure du noyau des Orchi­

dées. D'après ses descriptions, le noyau y est plus ou moins visible et on peut distinguer plusieurs 
catégories de structure. Les chromocentres font défaut chez divers genres notamment Listera, Ângrae-
cum... et sont remplacés par « certaines régions ou zones plus chromatiques que le reste du réseau » 
ou par des « taches foncées, structurées alternant avec des espaces plus clairs... » 

Sur les Epidendrées et les Vandées, elle a noté des noyaux au « réseau fin, peu chromatique, ... à 
chromocentres... » et aux « chromosomes courts ». 

Selon la même auteur, il y a une relation entre l'habitat et la structure du noyau. Ainsi, tandis 
que les Orchidées terrestres ont « un noyau pourvu d'un réseau plus ou moins puissant avec ou sans 
chromocentres évidents», les Orchidées epiphytes ou lianes «présentent un-réseau très léger et peu 
distinct ». 

Les résultats du travail de CHARDARD (1963) sur quatre Epidendrum se rapprochent beaucoup de 
ceux de l'auteur précédente. 

Quant aux deux espèces étudiées par nous, leur noyau correspond au type décrit chez le genre 
Epidendrum. 

2° - Nombres de base du genre Epidendrum 

Peu de numérations ont été faites parmi ce genre riche en espèces (750, selon CHARDARD, op. cit.). 
a) La majorité des nombres chromosomiques rapportés sont des multiples de 20. Cela semble 

expliquer pourquoi ce nombre a été pris comme nombre de base pour le genre Epidendrum: x = 20 
(DARLINGTON et WYLIE, 1955). E. brachyphyiium appartient donc à cette série polyploïde et il repré­
senterait un triploïde. 

Cependant, plusieurs raisons permettent de penser que cette espèce est un hexaploïde au nombre 
de base x — 10. D'abord, l'appariement de ses soixante chromosomes en trente bivalents normaux 
indique que ce n'est pas un triploïde. Ensuite, un nombre de base aussi élevé que 20 chez les Angio­
spermes est peu probable. Enfin, le nombre x = 10 est fréquent chez des genres archaïques tels que 
Spiranthes, Pleione... 

b) Deux autres nombres de base, à savoir x — 12 et „Y = 14, se révèlent avec E. mo$enii(2n = 24) 
d'une part et E. eUipticum, elongatum, ïindenii et purpureum {In = 56) d'autre part (BLUMENSCHEIN, 
I960, cité par CHARDARD, op. cit.). E. aff. hrachyphyilum se rapporte donc au second nombre et cons­
titue un diploide. 

Si on admet le nombre .r — 10 comme nombre de base initial du genre Epidendrum, le nombre 
x = 12 en aurait tiré son origine par aneuploïdie, phénomène très fréquent chez les Orchidées (CHAR­
DARD, op. cit.). Et il n'est pas illogique de supposer par la suite le même mécanisme en ce qui con­
cerne l'origine de x = 14 à partir de x = 12. 

3° Vorigine sporogene du caudicule des Orchidaceae et révolution de Vandrocée 
chez les deux Epidendrum étudiés 

Chez E. brachyphyllum et E. aff. brachyphyiïum, l'androcée revêt encore quelques imperfections, 
si on le compare avec celui d'autres Monandres. 

a) D'abord, la réapparition fréquente des deux staminodes latéraux indique que l'ancêtre de ces 
deux espèces en particulier et des Epidendrum et probablement des Monandres en général est une 
souche à trois étamines. 

A ce point de vue, l'opinion de SWAMY (1949 b) est intéressante. Cet auteur, après une étude sur 
l'embryogenèse des Orchidaceae, arrive à y dégager Ia Phylogenese suivante. L'ancêtre de ce groupe 
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de plantes serait Newiedia, espèce répandue actuellement en Malaisie, à trois étamines et à périanthe 
actinomorphe. II donnerait naissance à deux lignées différentes. La première compte des espèces à 
deux étamines fonctionnelles, l'étamine médiane ayant disparu. La seconde forme le groupe des 
Monandres à une étamine fonctionnelle par résorption des étamines latérales. Ainsi, le fait que ces 
dernières réapparaissent souvent chez E. brachyphyllum et E. aff. brachyphyllum qui sont deux espèces 
fonctionnellement monandres semble confirmer, dans une certaine mesure, l'hypothèse de cet auteur. 
Il prouve en outre que si l'évolution fonctionnelle de l'androcée a atteint son stade final chez ces deux 
espèces, son évolution morphologique est encore en cours. 

b) Une autre caractéristique de cet androcée appuie cette supposition. C'est l'existence de pollen 
incapable de germer dans le caudicule. 

Une étude comparative à ce point de vue serait utile. Prenons entre autres le cas de Orchis macu­
lata L. que nous avons étudié à titre de comparaison. Chez cette espèce, les cellules du caudicule pré­
sentent beaucoup de ressemblances avec celles du tapis. Elles n'offrent par contre aucune identité 
avec la masse des CMP de la pollinie. Elles ne subissent jamais la méiose et se résorbent en une subs­
tance visqueuse dès l'achèvement de la méiose dans ces cellules. 

Chez E. brachyphyllum et E. aff. brachyphyllum, par contre, le caudicule loge encore des CMP 
sur toute sa longueur. La méiose ainsi que la formation du pollen s'y déroulent normalement. Cepen­
dant, la formation d'une couche de cire qui entoure le groupe de quatre grains de pollen provenant 
d'une cellule-mère les empêche de germer. Tout un long processus conduisant à la formation du pollen 
n'est pour ainsi dire d'aucune utilité. 

Tous ces faits semblent indiquer l'origine sporogene du caudicule des Orchidaceae et le caractère 
encore peu évolué de celui des deux Epidendrum étudiés. Par conséquent, il serait intéressant d'étudier 
la formation et Ie développement de cette partie anatomique chez les autres représentants du genre 
Epidendrum en particulier et sur les Orchidées en général. 

c) A notre connaissance, aucun auteur n'a signalé l'existence de cellules en méiose dans le caudi­
cule des Orchidées. 

4° - Une preuve en faveur d'une origine sporogene du tapis 

Nous ne discuterons pas ici les opinions ou les preuves diverses concernant l'origine somatique 
ou sporogene du tapis. Nous renvoyons le lecteur aux recherches bibliographiques de PY (1932). 

Nous insisterons seulement sur un fait qui peut constituer une preuve solide en faveur d'une ori­
gine sporogene du tapis. C'est la formation d'une sorte de « tapis interne » au cœur même de la masse 
sporogene. 

Ainsi, dans le caudicule de E. brachyphyllum et de E. aff. brachyphyllum, les cellules-mères sont 
intercalées avec des cellules nourricières. Cela explique pourquoi la formation de la couche cireuse 
sécrétée par ces dernières n'épargne aucun grain de pollen dans Ie caudicule alors qu'elle n'affecte 
que la couche de cellules-mères périphériques de la pollinie proprement dite. Cette « promiscuité » 
apparaît dans toute sa clarté après le dépôt de la substance cireuse autour de la membrane des anciennes 
CMP du caudicule, phénomène qui débute dès leur entrée en méiose. Car sur une coupe longitudinale 
du caudicule, entre ces dernières caractérisées alors par des noyaux très peu chromatiques (stade de 
microspores), à chromocentres petits et par une couche de cire jaune autour de leur membrane, se 
détachent nettement d'autres cellules dont la membrane reste normale et dont le noyau beaucoup plus 
chromatique est pourvu de chromocentres plus développés, probablement collectifs. Ces cellules, en 
somme, présentent toutes les ressemblances avec celles du tapis qui entourent encore le caudicule à 
ce stade. 

Chez Orchis maculata, nous avons remarqué aussi des diverticules du tapis - reconnaissables à Ia 
forte chromaticité du cytoplasme et du noyau de leurs cellules, chromaticité identique à celle des cel­
lules nourricières - au sein de la masse des cellules-mères de la pollinie (fig. 18) qu'ils compartimentent 
en plusieurs blocs. Ceux-ci, de ce fait, s'enrobent d'une substance cireuse identique à celle dont 
s'enduit la membrane des CMP périphériques en contact avec le tapis: une preuve de plus en faveur 
de la nature nourricière de ces diverticules. Leur résorption précoce survenue avant la méiose libère 
ces blocs que les insectes pollinisateurs prennent un à un après la maturation du pollen. 

Un cas semblable est présenté par le « Balkentapetum » de Gentiana cruciata et de Impatiens 
glandulifera (STEFFEN et LANDMANN, 1957). Ce tapis est constitué en effet par des cloisons formées de 
cellules nourricières et qui compartimentent la masse sporogene mâle. 
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Des cas analogues ont été signalés par maints auteurs sur maintes espèces, notamment ROSENBERG 
sur Zostera, VENKATASUBBAN sur Kigefia, GUÉRÎN chez les Gentianacées (MAHESHWARI, 1950, page 40). 

Nous pensons que toutes ces formations dont le résultat est la nutrition des microsporocytes ont 
valeur de « tapis interne ». La présence de ce genre de cellules nourricières au sein d'une masse qui 
n'est composée normalement que de cellules sporogènes montre que celles-ci peuvent se transformer 
en celles-là. Par conséquent, ce ne serait pas illogique de penser qu'une ou deux couches externes de 
la masse sporogene de l'anthère peuvent donner le tapis dont le rôle nourricier n'est mis en doute 
par personne. 

Ainsi, l'existence d'un tapis interne constituerait à notre avis la preuve la plus solide en faveur 
d'une origine sporogene du tapis. 
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C H A P I T R E 5 

Piperaceae - Vrticaceae 

Peperomia galioides HBK 

Dans son traitement du genre Peperomia pour la « Flora of Peru » de MACBRIDE, TRELEASE décrit 
un grand nombre d'espèces nouvelles. P. galioides par contre n'y figure pas et cela laisse supposer que 
cette espèce a été démembrée. Malheureusement, on n'en trouve aucune trace dans la synonymie. 
Cette absence paraît s'expliquer par le fait que jusqu'à une date très récente, dans les flores de la moitié 
septentrionale de l'Amérique du Sud, l'espèce a été signalée seulement en Colombie, en Equateur, 
au Venezuela et dans les lies Galapagos (TRELEASE et YUNCKER, 1950). Cependant, sa présence au 
Pérou a été remarquée par DIERS (1961).' 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

1° C'est un noyau très peu réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont en nombre dépassant celui des 
chromosomes; ils ont généralement une forme arrondie et se répartissent uniformément dans le 
réseau. Quelques-uns d'entre eux ont des dimensions plus développées que les autres. 

2° La faible densité réticulaire est d'ailleurs en rapport avec la taille des chromosomes dont aucun 
ne dépasse 1,6 u (voir DELAY, 1948, page 195). Les plus petits mesurent 1 u (fig. 29). 

Le noyau diploïde possède vingt-deux chromosomes (2 « = 22). Les plus grands affectent la 
forme d'un V ou d'un J. Les petits et les moyens sont généralement droits. 

Sur Ie matériel récolté dans le versant occidental, DIERS (op. cit.) rapporte 2 n = 24 comme 
nombre diploïde de l'espèce. Averti par ce résultat, nous avons multiplié nos observations. Cependant, 
sur un grand nombre de plaques de métaphase très bonnes où les chromosomes sont séparés un à un, 
nous n'avons jamais pu en compter plus de vingt-deux. Ainsi, nous croyons que notre matériel qui a 
été récoltée dans le versant oriental possède réellement 2 n = 22. 11 semble donc que P. galioides est 
représenté au Pérou par deux races chromosomiques différentes suivant leur répartition géographique. 

B - L a méiose 

La méiose chez P. galioides présente les mêmes particularités que celles observées sur d'autres 
représentants du genre (dix-sept espèces) par BLOT (1960). La méiose s'y déroulait en effet « avec une 
grande uniformité ». Nous renvoyons le lecteur au travail synoptique de cette auteur. 

Chez l'espèce étudiée, il se forme à Ia diacinèse onze bivalents dont un s'accole régulièrement au 
nucléole unique (fig. 30). C'est le bivalent paranucléolaire. 

La métaphase 1 n'offre pas souvent de figures où les onze bivalents sont nets. On y voit le plus 
souvent quelques bivalents dont les conjoints commencent déjà à se séparer (fig. 32). Par conséquent, 
la numération basée sur la métaphase 1 risquerait d'être erronée. Ainsi, le nombre chromosomique a 
dû être vérifié sur des plaques de métaphase 11 et de mitose somatique. 

Malgré la régularité de la première partie de la division hétérotypique - du début de la prophase 
jusqu'à la fin de la métaphase -, la répartition des éléments chromatiques à l'anaphase ne se fait pas 
toujours normalement. Preuve en est l'existence fréquente d'un micronucleus à côté des deux noyaux-
fils issus de la telophase L et cela dans une proportion'assez élevée, de l'ordre de 20% au moins. Ce 
qui entraîne la formation d'environ 5% de grains de pollen anormaux. 

i La Peperomia galioides H. B. K. var. aromatica C. A. C. a été trouvée aussi dans la Cordillera bianca par Weberbauer (cf. O. Velarde, 
Agronomia 28, 1961). 
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Parfois le micronucleus provient d'une microspore mal formée à la telophase II comme l'indique 
la figure 33. 

C - L e sac embryonnaire 

Chez P. gah'oides, nous avons retrouvé le caractère tétrasporique de la formation du sac embryon­
naire qui a seize noyaux haploïdes à la fin. C'est le type de sac commun aux représentants du genre. 

Depuis le stade à deux noyaux jusqu'à la forme adulte (seize noyaux), les divisions des noyaux 
du sac sont toujours synchrones. 

La répartition des noyaux dans le sac adulte mérite une attention particulière chez l'espèce étudiée. 
Malgré l'existence des vacuoles qui rendent délicate l'identification des noyaux formant des groupes 
définis dans le sac embryonnaire, il est permis de croire que les seize noyaux se répartissent en trois 
groupes. L'un, composé de huit noyaux, occupe la partie chalazale; ces noyaux se trouvent d'abord 
disséminés à un même niveau du sac embryonnaire; après quoi, ils se rapprochent les uns des autres 
et forment le noyau central (fig. 31). Des huit noyaux qui restent, se détache le groupe micropylaire 
formé de quatre unités. Quant aux quatre autres, ils sont répartis entre le groupe micropylaire et celui 
qui forme le noyau central. 

D - Discussion 

La cytologie des représentants du genre Peperomia étudiés jusqu'ici présente bien des caractères 
communs et des points divergents. 

Parmi les points cytologiques identiques, on peut citer le fait qu'à l'anaphase de la division hétéro-
typique, certains éléments chromosomiques « prennent précocement le départ vers les pôles, de sorte 
que, si l'on ne prend pas garde à ce détail, on aboutit à une numération erronée ». Une autre caracté­
ristique est constituée par le nombre « fort élevé » d'anomalies méiotiques qui existent « pour des 
raisons inconnues » et qui entraînent le même pourcentage de pollen anoimal (BLOT, op. cit., page 523). 

Cependant, ce qui est particulièrement intéressant chez les Peperomia reste sans doute la structure 
variée du noyau et la répartition des noyaux du sac embryonnaire adulte suivant des modalités 
diverses. 

7° - Structure du noyau des Peperomia 

A part son caractère réticulé, la structure du noyau des Peperomia varie suivant l'espèce. 
Ainsi, sur les quelques dix-sept espèces étudiées, BLOT (op. cit.) signalait deux types de noyau 

interphasique: l'un, sans chromocentres - c'est le cas le plus fréquent - , l'autre, pourvu de quelques 
chromocentres. Le réseau peut être soit extrêmement ténu, donc peu chromatique, soit moyennement 
dense, soit extrêmement dense. D'autre part, le noyau quiescent est dépourvu de chromocentres 
(page 525). 

De son côté, DELAY (1948, page 131) remarque chez P. prostrata « des plages plus chromatiques 
tendant parfois à former une calotte proximale ». 

Il semble donc logique de considérer le noyau de P. gaiioides comme un quatrième type de struc­
ture. En effet, à part son réseau ténu qui le rapproche du noyau d'autres Peperomia, celui de l'espèce 
étudiée compte un assez grand nombre de chromocentres; ceux-ci semblent un peu plus nombreux 
que les chromosomes. Le noyau quiescent en a aussi, à cette différence près que leur nombre en est 
moindre que dans le noyau interphasique. U ne se forme jamais de calotte. 

2° - La répartition des noyaux dans le sac embryonnaire adulte 

La répartition des noyaux dans le sac embryonnaire adulte présente chez les Peperomia plusieurs 
modalités. 

Ainsi, chez P. pellucida, FAGERLIND (1939) cité par MAHESHWARI (1950) remarquait deux modes 
de répartition suivant la forme du sac embryonnaire. S'il est sphérique, il a huit groupes de deux 
noyaux chacun. Dans le cas où il est pyriforme, les seize noyaux sont répartis en un groupe micro­
pylaire de quatre éléments et six autres groupes composés de deux noyaux chacun. 
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P. hispiduìa présente un deuxième type de sac adulte. Ses noyaux forment deux groupes différents: 
l'un, le groupe micropylaire, composé de quatre noyaux, l'autre, Ie groupe chalazal, de douze (JOHNSON, 

1914). 
Le sac adulte de P. galioides, par ses différences avec les deux cas précédents, pourrait être con­

sidéré comme un autre type de sac embryonnaire du genre Peperomia. 

Urtica Macbridei Killip 

Dans le matériel rapporté du Pérou par le professeur CH. THRRIER, cette espèce est représentée 
par un seul échantillon (n° 7 10 16) constitué par quelques branches portant uniquement des fleurs 
femelles. Des graines prélevées sur ce matériel et mises en germination ont donné quelques plantules 
cultivées ensuite en serre tempérée. Développement normal dans ces conditions. La floraison, qui eut 
lieu après deux ans, n'a produit que des fleurs femelles. 

La détermination de l'échantillon n° 7 10 16 d'après la « Flora of Pérou » de MACBRIDE conduit 
à Urtica Macbridei Killip avec cette différence que cette dernière est monoïque alors que l'espèce 
péruvienne étudiée dans ce chapitre semble dioïque. 

La confrontation de l'échantillon n° 7 10 16 avec des fragments ainsi qu'avec une photographie 
de l'échantillon original (n° 4271) de J. F. MACBRIDE présents au Conservatoire botanique de Genève 
révèle une ressemblance frappante quant aux détails des feuilles (forme, nervation, pubescence...) et 
de la tige. Il est donc pensable que la seule divergence, à savoir la monœcie-diœcie, n'empêche pas de 
considérer l'échantillon n° 7 10 16 comme Urtica Macbridei Killip1; ou il s'agirait d'une espèce très 
voisine qui serait dioïque, Il serait utile de signaler que l'échantillon de J. F. MACBRIDE a été récolté 
à 2400 m (KILLIP, 1925), tandis que celui de Monsieur TERRIER croissait à 3400 m. 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

1° C'est un noyau semi-réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont nombreux et difficiles à compter 
exactement, car ils offrent une gamme de grandeurs progressives allant jusqu'aux simples «grains» 
chromatiques qui marquent les « nœuds » du réseau. Parmi eux, une dizaine se font remarquer par 
leurs dimensions plus développées. 

Deux chromocentres paranucléolaires s'observent nettement par le fait qu'ils sont les chromo­
centres les plus volumineux. Ils peuvent rester éloignés l'un de l'autre, chacun appuyé sur un petit 
nucléole. Dans ce cas, le noyau a deux nucléoles. Le plus souvent, ils se trouvent accolés au nucléole 
unique dans deux positions diamétralement opposées. Quelquefois, le nucléole unique n'est flanqué 
que d'un seul chromocentre paranucléolaire mais aux dimensions plus développées. Cela indique que 
ce dernier résulte d'une fusion préalable des chromocentres paranucléolaires. 

2° Les chromosomes sont au nombre de vingt-six {2n = 26). Ils ont l'air ramassé; aucun ne 
dépasse 1,6 u (fig. 34). Cependant, ils sont développés dans le sens de la largeur. Cette compensation 
expliquerait l'existence d'un réseau assez dense dans un noyau aux chromosomes aussi courts. Ainsi, 
il faudrait ajouter à l'importance de la longueur des chromosomes - condition de la présence et de la 
densité d'un réseau nucléaire d'après DELAY (1948, page 195) - un autre facteur, à savoir leur largeur. 
Cela revient en somme à attribuer au volume maximum que les chromosomes d'un noyau peuvent 
avoir, le rôle principal dans le déterminisme de l'existence et de la densité de son réseau. 

B - Formation des noyaux polyploïdes dans les poils stigmatiques 

L'ovaire de l'espèce étudiée est surmontée d'une touffe de poils qui font office de stigmates. Ce 
sont des poils unisériés et progressivement renflés à la base. La cellule basale est plus développée 
que celles qui Ia surmontent; il en est de même de son noyau (fig. 35). Parfois cependant, une cellule 
médiane est devenue plus développée que les autres; son noyau suit le même rythme de croissance. 

1 Le même problème se rencontre chez Mercurialis annua L. ssp. JJuetti (Hanry) Müll. (NOZERAN, 1955, page 107) et chez Ecballium 
elaterium (GALÂN, 1950). 
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La comparaison du volume de ces noyaux si développés avec celui des noyaux somatiques 
(diploïdes) en suivant les principes de mesure que nous avons mis au point successivement dans le 
chapitre 11 (: Discussion, 2) et le chapitre 16 (: IV, F, 3) montre que ce sont des noyaux hypertrophiés 
et par conséquent polyploïdes. Le degré de Polyploidie estimé y est fréquemment 8 n et même plus. 
D'ailleurs, des plaques de métaphase ou des fins de prophase comme celle indiquée par la figure 38 
où le nombre total des chromosomes est voisin de 104 en fournissent autant de preuves. Ces chromo­
somes sont groupés deux par deux et nous paraissent devoir être interprétés comme des diplochromo-
somes. Sur la dite figure, on trouve donc 52 diplochromosomes. 

Il paraît certain que trois mécanismes différents confèrent à ces noyaux leur polyploïdie. D'abord, 
c'est r« endomitose à diplochromosomes », ensuite la formation de membranes séparatrices défec­
tueuses et enfin, probablement une forme d'« endomitose Geitlerienne ». 

1° - Polyploidie tirant origine de /'« endomitose à diplochromosomes » 

a) Au moment où ces poils n'ont encore qu'une cellule, leur noyau en métaphase présente fré­
quemment des cas où l'on voit 26 diplochromosomes à partenaires disposés parallèlement (fig. 37). Ces 
figures de chromosomes groupés en paires de skis sont le signe du phénomène d'endomitose remarqué 
dans le tapis (WITKUS, 1945) et dans la racine (DE LITARDIÈRE, 1923) de Spinacia. Une autre caracté­
ristique de ces chromosomes est qu'ils sont souvent courts même en prophase, stade reconnaissable 
à la chromaticité encore faible des chromosomes. Car dans les noyaux où ces derniers ne présentent 
pas de fissuration d'aspect endomitotique, ces éléments figurés sont trois ou quatre fois plus longs au 
même stade. 

Ensuite, nous avons trouvé des poils encore au stade unicellulaire, mais dont les noyaux en fin 
de prophase présentaient 52 paires de chromosomes (fig. 38). A la fin de cette endomitose, le noyau 
aura 8 n. On comprend donc que si désormais le phénomène d'endomitose ne se répète plus dans le 
poil qui va prendre naissance de cette cellule 8 «, celles qui le composent par la suite auront au moins 
ce degré de polyploïdie, sous réserve des divisions défectueuses qui peuvent encore élever localement 
le degré de polyploïdie dans certains noyaux (voir ci-dessous, partie 2) de ces poils. 

b) Cependant, il existe des poils déjà au stade pluricellulaire dont un noyau en métaphase offre 
seulement 26 chromosomes. Cela suggère que l'endomitose n'a pas affecté leur cellule initiale comme 
dans le cas mentionné ci-dessus. 

Ainsi s'explique la différence de taille entre les poils stigmatiques. Car celle-ci dépend étroitement 
du degré de polyploïdie que peuvent avoir les noyaux d'un poil et par conséquent du phénomène 
d'endomitose qui peut s'y produire ou faire défaut. 

Or, parmi les poils formant la touffe stigmatique, ce sont généralement ceux qui occupent le 
centre qui sont les plus développés, non seulement par le nombre de leurs cellules mais aussi par les 
dimensions de ces dernières. Les poils du centre de la touffe semblent donc être particulièrement sujets 
à cette forme d'endopolyploïdisation. 

c) Ce phénomène peut d'autre part s'observer sur une seule cellule au stade où le poil en compte 
déjà plusieurs. La position de la cellule en question dans l'ensemble du poil semble ne jouer aucun 
rôle dans le déterminisme de cette endomitose « locale ». 

2° - Origine de certains noyaux aux dimensions fortement accrues des poils stigmatiques 

Sur ces poils, c'est la cellule basale qui est généralement la plus développée; il en est de même 
de son noyau. Quelquefois, c'est une cellule médiane qui présente le noyau le plus grand. 

a) Pour des raisons inconnues, les cloisons qui suivent les mitoses peuvent être défectueuses dans 
certaines parties du poil, surtout à la base. Elles peuvent faire défaut ou être incomplètes, ce qui donne 
des cellules binuclées et des cellules sans noyau. Cependant, l'observation de celles-ci est rendue 
difficile par le fait que la membrane extérieure des poils peut présenter des plis à la suite de la fixation 
ou de l'écrasement, de sorte qu'on ne peut pas toujours savoir réellement s'il y a entre deux cellules 
ou parties de cellules une membrane transversale ou pas. 

Par contre, il y a des cas où les cloisons sont parfaites mais où les deux noyaux-fils forment un 
noyau de restitution à leur entrée en repos (fig. 36). A la suite de plusieurs mitoses successives de ce 
type, des noyaux hautement polyploïdes finissent par se former. 
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b) Cependant, dans la majorité des cas, on observe dans la cellule basale un noyau de forme par­
faite, c'est-à-dire ne donnant-pas l'impression d'un noyau de restitution. Les chromocentres y pré­
sentent les mêmes dimensions que ceux de n'importe quel autre noyau somatique. Néanmoins, leur 
nombre augmente. En dehors des troubles de la cytodiérèse mentionnés ci-dessus, il y a lieu de croire 
donc à l'existence, dans ces noyaux hypertrophiés, d'une des formes d'« endomitose Geitlerienne » 
se rapportant au second groupe défini par Geitler lui-même (cf. chapitre 25: II, A, 1). 
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C H A P I T R E 6 

Caryophyliaceae 

Cerastium viscosum L. 
( = C. glomeratum Thuill.) 

I - Structure du noyau - Nombre chromosomique et méiose 

1° C'est un noyau semi-réticulé à chromocentres. Parmi ces derniers, cinq ou six sont plus grands 
et se trouvent au voisinage du nucléole auquel deux d'entre eux sont toujours accolés. Souvent ces 
chromocentres forment une plage collective qui adhère au nucléole. 

2° La méiose est normale. A la métaphase 1, les cellules-mères de grains de pollen offrent des 
plaques équatoriales formées seulement de bivalents. A la métaphase II, nous avons trouvé trente-six 
chromosomes. Le nombre haploïde de l'espèce est donc n = 36. 

II - Croissance du noyau des cellules apicales des poils glanduleux 
du calice et du pédicelle 

Les poils glanduleux du calice et du pédicelle de l'espèce étudiée sont des poils unisériés composés 
d'environ huit cellules. Seule, Ia cellule apicale assure la fonction sécrétrice, à en juger par la forte 
chromaticité de son cytoplasme et de sa caryolymphe. 

Pendant la croissance du poil, le cytoplasme des cellules qui le constituent s'accroît aussi. Cepen­
dant, seul le noyau de la cellule apicale se développe dans la même proportion tandis que ceux des 
cellules sous-jacentes augmentent peu de volume; ce qui cause une grande différence dans le rapport 
nucléo-plasmique ^ du noyau apical et de celui des autres cellules. En même temps, les éléments 
hétérochromatiques de ce noyau augmentent de volume (fig. 39, à comparer les deux noyaux). Cet 
accroissement est des plus nets sur les deux chromocentres paranucléolaires par le fait qu'ils sont les 
seuls chromocentres compacts du noyau. D'autre part, en dépit de l'augmentation de volume du noyau 
apical, son réseau a au moins la même densité que sur les noyaux des cellules sous-jacentes. Tout cela 
suggère que l'accroissement de volume nucléaire dans la cellule apicale n'est pas une conséquence 
d'un phénomène d'absorption d'eau - ce qui peut donner le même résultat - mais bien l'effet d'un 
phénomène de multiplication de la matière chromatinienne (voir Discussion). 

Malgré sa croissance, le noyau de la cellule apicale garde généralement une forme plus ou moins 
sphérique. Cela favorise le calcul du rapport entre les volumes qu'il a avant et après cet accroissement 
(pour le principe de cette mesure, voir chapitre 11 : Discussion, 2). Ce rapport est d'environ 1/14. La 
chromatine du noyau de la cellule apicale a donc augmenté d'au moins quatorze fois. 

Une des caractéristiques de ce noyau est que son nucléole est plus développé que celui des noyaux 
sous-jacents (toutes proportions gardées). Cet accroissement du volume nucléolaire paraît indiquer 
une activité intense du noyau de la cellule apicale. 

Cependant, le trait le plus remarquable de ce noyau géant est le fait qu'il peut changer de structure, 
à en juger par les types de structure (au moins trois) qu'il laisse voir. L'un (fig. 39) offre des centres 
chromatiques diffus mais chromophiles et par conséquent nets, et régulièrement répartis dans la 
nucléolymphe. Ces « chromocentres » sont formés de petits « grains » qui se rassemblent. Ainsi, le 
nombre des « grains » d'un « chromocentre » augmente en même temps que celui-ci s'accroît. Dans 
un second type de structure (fig. 41), ces « chromocentres » affectent des formes allongées et sont 
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quatre ou cinq fois plus longs que larges. Enfin, on peut trouver également des noyaux (troisième type 
de structure) où ces « chromocentres » ne s'observent plus, à l'exception des deux seuls chromocentres 
paranucléolaires toujours compacts (fig. 40). Dans tous ces types de structure, la nucléolymphe pré­
sente une chromaticité toujours très forte. 

Cerastium mollissimum Poir. 

I - Structure du noyau - Nombre chromosomique et méiose 

1° C'est un noyau réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont au nombre d'une quinzaine. Ils ne sont 
pas compacts, à l'exception des chromocentres paranucléolaires; ils peuvent former des chromo­
centres collectifs. 

2° La méiose est normale. A Ia métaphase I, les cellules-mères de grains de pollen ne présentent 
que des bivalents. A la division II, nous avons trouvé des CMP dont les plaques métaphasiques avaient 
chacune dix-sept chromosomes. Les nombres diploide et haploïde de l'espèce étudiée sont donc 
respectivement 2 n — 34 et n = 17. 

II - Croissance du noyau de la cellule apicale des poils glanduleux 
du calice et du pèdi celle 

Ces poils ont Ja même constitution que dans le cas de C. viscosum avec quelques différences. 

A - L'accroissement du noyau de la cellule apicale 

Cet accroissement est plus poussé chez C. mollissimum. La forme toujours presque sphérique de 
ce noyau a facilité l'appréciation de sa capacité d'accroissement (même principe de mesure que pour 
le cas de C. viscosum). Nous avons dessiné à la chambre claire des noyaux qui marquent tous les stades 
de cette hypertrophie et nous avons mesuré leur plus grand diamètre. Pour le stade précédant ce phéno­
mène, nous avons choisi des cellules apicales dont la chromaticité du noyau est encore faible, car 
l'hypertrophie lui conférera une nette augmentation de la chromaticité. Voici les mesures (exprimées 
en unités de mesure à la chambre claire) qui correspondent aux divers stades de cette croissance: 

;ade 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 

Grand diamètre 
i=D) 
5,2 
6,7 
8,7 

II 
14 
(?) 

21 

D3 

141 
301 
659 

1331 
2744 
(?) 

9261 

Degré de 
Polyploidie présumé 

2« 
4« 
8« 

16« 
32« 
64« 

128« 

Remarques 

avant l'hypertrophie 

non trouvé 
croissance max. 

B - Accroissement progressif du volume des chromocentres du noyau apical 

En rapport avec les divers stades mentionnés ci-dessus, les chromocentres du noyau apical aug­
mentent progressivement de volume, aboutissant à la formation de chromocentres très développés 
et fortement chromatiques (fig. 44) ressemblant fort aux chromocentres géants des noyaux endomi-
totiques. 

1° Tout d'abord, le réseau se présente sous la forme de plages chromatiques diffuses qui ont 
valeur de chromocentres collectifs. Quatre chromocentres paranucléolaires relient le reticulum au 
nucléole excessivement développé (fig. 42); l'un d'eux peut se dédoubler. 
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2° A mesure que' le volume du noyau augmente, des centres chromatiques s'individualisent et, 
en contre-partie, les plages chromatiques se disloquent; en même temps, la chromophilie des éléments 
chromatiques augmente. 

Nous avons observé à ce stade au moins quatre types de structure nucléaire différents: 
a) D'abord, on observe des noyaux où les « chromocentres » aux dimensions gigantesques pré­

sentent une consistance assez solide (fig. 43). Cela signifie qu'ils donnent l'impression d'être formés 
par un assemblage de petits « grains » serrés les uns contré les autres mais dont l'individualité reste 
visible, ce qui contraste de façon frappante avec les chromocentres paranucléolaires dont Ia nature 
compacte apparaît dans toute sa netteté par le fait qu'ils ont augmenté de dimensions. Dans ce type 
de structure nucléaire, les « chromocentres » sont presque aussi longs que larges. Chacun d'eux est 
enveloppé dans une sorte de poussière mince formée de « grains » chromatiques très fins. Ce stade 
de raccourcissement extrême des « chromocentres » favorise leur numération. Leur nombre semble 
constant car il est toujours approximativement de trente-quatre. 

b) 11 y a aussi des noyaux (fig. 44) semblables à ceux rencontrés dans le premier type de structure, 
à part quelques différences. Les « chromocentres » géants y présentent en effet une consistance moins 
compacte. Ils affectent d'ailleurs des formes allongées (deux ou trois fois plus longs que larges) et 
sont prolongés de part et d'autre par des « queues » formées de grains chromatiques très fins. 

c) Dans le troisième type de structure, on croit observer des portions de « chromosomes géants », 
neuf ou dix fois plus longues que larges. Elles sont très chromatiques, bien individualisées et uniformé­
ment épaisses sur toute leur longueur malgré les contours sinueux qu'elles décrivent dans la caryo-
lymphe et en dépit des enchevêtrements qu'elles forment entre elles. Le segment chromatique à gauche 
de la figure 46 porte d'ailleurs un satellite très net, bien défini et de consistance compacte. Ces portions 
de « chromosomes géants », par leur' aspect alvéolaire, donnent l'impression d'être formées par un 
tressage de filaments chromatiques entortillés les uns autour des autres. En outre, elles sont prolongées 
aux deux extrémités par deux traînées de grains chromatiques qui s'ouvrent à mesure qu'on s'éloigne 
des extrémités des dites portions de « chromosomes géants ». 

d) Enfin, il y a des noyaux où ces portions de « chromosomes géants » perdent progressivement 
leur individualité. A gauche de la figure 45, une de ces portions de « chromosomes géants » reste 
encore très nette. La plupart d'entre elles s'associent en des plages chromatiques stelliformes. Ce mode 
d'association d'éléments chromatiques visibles est très proche des plages chromatiques formées fré­
quemment dans le noyau somatique quiescent normal de l'espèce. En même temps, la chromaticité 
des plages chromatiques du noyau endomitotique diminue. Cependant, jamais elle n'est moindre que 
celle des plages chromatiques formées dans le noyau normal. 

Drymaria pauciflora Barti. 

I - Structure du noyau 

C'est un noyau semi-réticulé à chromocentres. Deux de ces derniers sont plus grands et se trouvent 
toujours accolés au nucléole. Ce sont les chromocentres paranucléolaires. 

IT - La méiose 

La méiose est normale. A la métaphase I, il se forme dix-huit bivalents. A la division IT, nous 
avons trouvé sur les CMP des cas où les deux plaques métaphasiques avaient chacune dix-huit chro­
mosomes. L'espèce a donc pour nombre haploïde n — 18 et pour nombre diploide 2 n — 36. 

Drymaria grandiflora Barti. 

1 - Structure du noyau - Méiose et nombre chromosomique 

r C'est un noyau semi-réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont généralement petits. Une grande 
partie d'entre eux peuvent se rassembler en cinq ou six plages chromatiques reliées ensemble par des 
anastomoses; l'ensemble offre l'aspect d'un reticulum partagé par des trabecules chromatiques qui 
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traversent le noyau d'un bout à l'autre. Parfois, on n'observe qu'une seule plage chromatique. Ces 
chromocentres collectifs ont un aspect échancré et une structure lâche. 

Des chromocentres se trouvent toujours accolés au nucléole: ce sont les chromocentres para-
nucléolaires. Ils sont au nombre d'au moins quatre. Cependant, dans les microspores (noyaux 
haploïdes), nous avons trouvé souvent quatre nucléoles situés à la périphérie du noyau et retenus 
au reticulum chacun par un point chromatique, ce qui permet de croire que le noyau diploide aurait 
huit chromocentres paranucléolaires. 

2° La méiose est normale. Les plaques de métaphase hétérotypique de microsporocytes ne pré­
sentent que des bivalents/Plusieurs plaques de métaphase II indiquent n ~ 36 comme nombre haploïde 
de l'espèce. Ces chromosomes sont plus petits qu'au stade correspondant sur D.pauciflora dont le 
nombre haploïde est n = 18. 

II - Le sac embryonnaire 

Nous avons observé deux cas où le stade de synizesis apparaissait presque au même moment sur 
deux CME d'un même ovule (fig. 48). Bien avant, ces deux cellules peuvent être remarquées sur des 
ovules jeunes à leur caractéristique d'avoir un volume nettement plus développé que celui des cellules 
du nucelle qui les entourent; leur noyau est aussi plus grand et par conséquent la densité du réseau 
est moindre. Jamais nous n'en avons observé plus de deux. L'archesporium femelle de D. grandiflora 
serait bicellulaire. 

Le plus souvent, une seule CME se développe et subit la méiose. 
La formation du sac embryonnaire est du type normal. Les antipodes subissent cependant des 

transformations ultérieures. De trois au début, leur nombre peut être amené à cinq par des mitoses 
ordinaires. Les antipodes définitives peuvent être uni- ou binucléées. Leurs noyaux deviennent ensuite 
très chromatiques. Cette chromaticité persiste jusqu'à leur dégénérescence. 

Ill - Un cas favorable à l'étude de l'adhérence véritable du nucléole 
aux chromocentres paranucléolaires 

Comme il a été mentionné ci-dessus, il est probable que le noyau diploide de l'espèce étudiée 
possède huit chromocentres paranucléolaires. Cependant, il est difficile de les observer tous sur un 
même nucléole, car souvent ils se concentrent en deux, parfois trois ou quatre gros chromocentres 
accolés au nucléole. 

L'adhérence du nucléole aux chromocentres paranucléolaires est des plus nettes au stade du 
synizesis. En effet, à ce stade de « contraction », les coupes montrent toujours un nucléole exclus du 
peloton chromatinien auquel il n'est retenu que par quelques filaments qui s'appuient sur lui au 
niveau des seuls chromocentres paranucléolaires (fig. 48). 

Les squashes permettent d'autre part d'apprécier l'intensité de cette force d'adhésion. En effet, 
la pression exercée sur le noyau par l'écrasement en a fait sortir le nucléole. Celui-ci reste pourtant 
attaché au peloton chromatinien, soit en emportant avec lui une partie de la matière nucléaire (fig. 47), 
soit par un étirement de la matière nucléolaire qui forme ainsi un pont (fig. 49) moins chromatique 
que le reste du nucléole. Dans les deux cas, la liaison entre le noyau et le nucléole se fait toujours 
au niveau des chromocentres paranucléolaires. 

Arenaria lanuginosa 
(Michx.) Rohrb. 

I - Structure du noyau et méiose 

L'espèce a un noyau semi-réticulé à chromocentres. 
La méiose est normale. A la diacinèse, les quarante-quatre chromosomes se groupent en vingt-

deux paires et deviennent vingt-deux bivalents à la métaphase I. L'espèce a donc pour nombre diploide 
2 n — 44 et pour nombre haploïde n = 22. Celui-ci a d'ailleurs été vérifié sur des plaques de méta­
phase II. 
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11 - L'adhérence mutuelle entre les éléments hétérochromatiques 
à la prophase hétérotypique 

Au stade pachytene, la majorité des éléments hétérochromatiques se rassemblent en deux ou trois 
groupes collectifs (parfois un) sans arriver pourtant à une fusion complète entre les différents éléments 
constituants de groupes (fîg. 50). 

Cette affinité survenue soudainement au stade pachytene entre des éléments hétérochromatiques 
différents du noyau de la cellule-mère - il s'agit ici des CMP - est très caractéristique chez A. lanugi­
nosa. Elle a été observée aussi chez Oxa/is spiralis et O. ptychoclada (chapitre 12). Cependant, chez 
l'espèce étudiée, jamais tous les éléments hétérochromatiques ne se rassemblent en un groupe unique 
comme dans le cas des Oxalis, sans doute à cause du nombre élevé des chromocentres. 

Arenaria parvi/olia Benth. 

Cette espèce possède aussi un noyau semi-réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont au nombre 
d'une vingtaine. 

Les chromosomes sont petits. Ils mesurent entre 1 u et 2,4 u, Cela expliquerait Ia structure peu 
réticulée du noyau (voir DELAY, 1948, page 195). Ils sont au nombre de quarante-quatre dont deux 
chromosomes satellitifères (fig. 51). Le nombre diploide est donc 2« = 44. 

Le même nombre a été relevé par BEAMAN et coll. (1962) sur du matériel mexicain. 

Discussion 

I - Nombres chromosomiques trouvés et cytotaxinomie des Caryophyllacées étudiées 

A notre connaissance, peu de Caryophyllacées d'Amérique du Sud ont été étudiées au point de 
vue cytologique. 

A - L e nombre n — 17 de C. mol I issi mu m 

Dans ses «recherches cytotaxinomiques sur le genre Cerastium», SÖLLNER (1954) considère 
que les Cerastium à n — 17 et à n = 19 tireraient simultanément leur origine de la non-disjonction 
d'un des dix-huit bivalents suivie de son émigration à un pôle. Cet événement, d'après le même auteur, 
serait survenu à une période très reculée, étant donné que la branche à n = 19 s'est bien diversifiée 
et que C. comatum {n = 17) « avec aire disjointe (Méditerranée orientale-Corse) n'est pas une espèce 
récente» (page 336). La diversification de plusieurs Cerastium à n = 17 en Amérique - à savoir 
C. moiiissimum étudié dans ce travail et six autres espèces signalées par BEAMAN et coll. (1962) au 
Mexique et au Guatemala - parlerait aussi en faveur d'une origine ancienne de ce phénomène de 
spéciation. 

D'autre part, il semble que la branche à n — 17 s'est mieux diversifiée dans le Nouveau Monde 
que dans l'Ancien, à en juger par les nombres chromosomiques connus: sept espèces (voir ci-dessus) 
contre deux (SÖLLNER, op. cit.). 

Si l'hypothèse de SÖLLNER, à savoir que n — 17 dérive de n = 18, s'avère juste, ce phénomène 
pourrait s'être produit indépendamment à divers endroits et sans doute à des époques différentes. Mais 
le mécanisme imaginé par cet auteur est sans doute trop simple. Car il est également probable que le 
passage de n = 18 à n = 17 ait eu lieu à la suite d'interchanges segmentates suivis de fusions. On 
pourrait aussi imaginer chez les Cerastium primitifs les nombres de base x = 8 et x = 9. Par amphi-
diploïdie, ces espèces primitives qui paraissent avoir disparu auraient pu donner aussi bien n = 17 
que n = 18. Faisons remarquer à ce propos que les nombres de base 8, 9 existent chez Minuartia 
(FAVARGER, non publié). 
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B - Le degré de polyploïdie de C. viscosum, D. pauciflora et de D. grandiflora 

Le premier, avec n = 36, est un octoploïde. II est intéressant de noter que cette espèce cosmo­
polite présente partout ]e même nombre chromosomique: Algérie, Suisse, Hongrie (SÖLLNER, op. cit.), 
Islande (LOVE et LOVE, 1956) et Amérique du Sud.-Quant à D. pauciflora (2 n = 36) et D. grandiflora 
(2 n = 72), ils peuvent être regardés le premier comme un tétraploïde, le second comme un octo­
ploïde. Nos recherches apportent le premier comptage chromosomique dans le genre DRYMARIA, car 
le nombre publié pour D. cordifoîia (voir DARLINGTON et WYLIE, 1955) Ta été par suite d'une erreur. 
11 s'agissait de C. chloraefoïium (ROHWEDER, 1939). 

C - L e degré de polyploïdie de Arenaria lanuginosa et de A. parvifolia 

Ces espèces, avec leurs quarante-quatre chromosomes, sont des tétraploïdes à x = 11. 
Les recherches de FAVARGER (1962) ont montré que le genre Arenaria possédait plusieurs nombres 

de base parmi lesquels x = 11 est particulièrement fréquent. Les deux espèces que nous avons étudiées, 
à savoir A. lanuginosa et A. parvifolia, appartiennent toutes les deux au sous-genre Leiosperma 
McNeill, section Leiospermae Williams (MCNEILL, 1962). Cette section paraît caractérisée par le 
nombre de base x = 11. Un autre comptage a été fait par les mêmes auteurs américains cités ci-dessus 
chez A. bryoides, du sous-gcnre Dicranilla (Fenzl) Williams. 11 est malheureusement peu précis (ca. 54). 

Chose intéressante, aucun Arenaria diploide (2 n = 22) n'a encore été rencontré dans les Andes; 
il est vrai qu'assez peu d'espèces ont été étudiées. Le fait que le genre Arenaria n'est représenté dans 
les Andes que par un nombre de base unique et que toutes les espèces étudiées jusqu'ici sont poly-
ploïdes donne à penser que les Andes représentent un centre secondaire de spéciation du genre 
Arenaria. 

II - Mécanisme de l'accroissement en volume du noyau apical des poils glanduleux 
de C. viscosum et de C. mollissimum 

A-Plusieurs indices permettent d'attribuer cet accroissement à un phénomène d'« endomitose 
Geitlerienne » (voir chapitre 25:11, A). 

D'abord, la multiplication progressive de la chromatine dans le noyau apical de ces poils ne fait 
pas de doute. Elle est nette surtout chez la seconde espèce où les dimensions des « chromocentres » 
fortement chromatiques augmentent de façon spectaculaire. Chez la première, elle se manifeste claire­
ment sur les chromocentres paranucléolaires dont la taille s'accroît au fur et à mesure que le volume 
du noyau augmente. 

D'autre part, au cours de l'accroissement en volume du noyau apical, ce dernier offre une gamme 
de grandeurs progressives (voir tableau de mesures sous C. mollissimum). Cela fait penser à un accrois­
sement rythmique du volume nucléaire, une des caractéristiques du phénomène d'« endomitose 
Geitlerienne ». La comparaison entre un noyau qui a atteint son maximum de croissance et un autre 
qui ne manifeste encore aucun signe d'hypertrophie - ces noyaux ayant en apparence une même den­
sité réticulaire - permet de croire que ce phénomène peut conférer à ces noyaux apicaux un degré de 
polyploïdie de 128 /; dans le cas de C. mollissimum et de 32« pour celui de C. viscosum. Il va sans 
dire que la matière nucléolaire du noyau s'accroît en même temps. 

Au cours de l'accroissement en volume du noyau apical des poils glanduleux de ces espèces, on 
observe le retour périodique de plusieurs types de structure nucléaire définis, dont le « stade de pou­
droiement » (« Zerstäubungsstadium »). 

B - Ce stade, signalé cà et là par divers auteurs sur le noyau en cours d'endomitose, est hors de doute 
dans le cas de C. viscosum, à en juger par la disparition soudaine et périodique des endochromocentrès, 
à part les deux chromocentres paranucléolaires qui restent toujours fortement compacts. Cette 
exception paraît indiquer que ces chromocentres particuliers sont des satellites. Car ces derniers, en 
dehors de leur nature fortement chromatique (TISCHLER, 1951, page 176), ne subissent pas le «poudroie­
ment » endomitotique (voir chapitre 25 : II, B,l, c). 

Par contre, dans le cas de C. mollissimum, nous n'avons pas Ia preuve certaine d'une disparition 
même partielle de l'hétérochromatine (endochromocentres) suivie d'une répartition uniforme de cette 
matière dans la caryolymphe au cours de !'endomitose, malgré un matériel très abondant et très varié. 
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C-11 est difficile d'agencer chronologiquement les différents types de structure nucléaire observés 
dans le noyau apical des poils glanduleux de ces espèces au cours du phénomène d'endomitose. Cepen­
dant, leur retour périodique est certain. 

D - L e nombre de «chromocentres» dans les noyaux endopolyploïdes et Ie nombre diploide 

1° Chez C. moilissimum, le noyau 2 n ne compte pas plus d'une quinzaine de chromocentres de 
consistance lâche, à l'exception des quatre chromocentres paranucléolaires. Par contre, dans les 
noyaux endopolyploïdes des poils glanduleux, ce nombre atteint de façon constante environ trente-
quatre et il y a un stade où ces « chromocentres » présentent une structure particulièrement compacte. 
Tous ces faits observés dans le noyau endopolyploïde font penser au nombre diploide (2 n = 34) de 
l'espèce. Cette coïncidence semble indiquer que chaque « chromocentre » représente un chromosome 
dont il constituerait alors le centre de spiralisation endomitotique. Des remarques analogues ont été 
faites dans les noyaux d'antipodes endomitotiques de Papayer Rhoeas (HASITSCHKA, 1956) et des 
Aconitum (TSCHERMAK-WOGSS, 1956). 

2° Dans le cas de C. viscosum, il est pensable que chaque « chromocentre » du noyau endomito­
tique représente aussi un chromosome. Cependant, le nombre de « chromocentres » observés ici est 
bien inférieur au nombre diploide (2 n = 72) de l'espèce. La plupart du temps, il est voisin de 
trente. On pourrait donc penser que chez cette espèce la spiralisation endomitotique n'est pas aussi 
poussée que chez C. moilissimum, de sorte qu'elle passe inaperçue sur certains chromosomes. 

E. L'existence de « chromocentres » géants et fortement chromatiques remarquée seulement dans 
le cas de C. moilissimum semble liée à la présence de la structure réticulée de son noyau, à rencontre 
de la structure semi-réticulée de celui de C. viscosum. 

F. Ici se pose le problème de la nature de la chromatine des parties hétérochromatiques qui restent 
toujours compactes au cours des cycles d'endomitose, à savoir les chromocentres paranucléolaires. 
Dans les deux cas, ces éléments hétérochromatiques, par leur aspect toujours compact, contrastent 
décidément avec les autres qui peuvent être très développés, comme dans le cas de C. moilissimum, 
mais gardent néanmoins une constitution lâche. On pourrait donc attribuer aux chromocentres para­
nucléolaires une structure semblable à l'hétérochromatine a et aux autres chromocentres, celle ana­
logue à l'hétérochromatine ß (voir HEITZ, 1934). On peut rapprocher ici les remarques de GEITLER 
(1938) à propos des satellites de Sauromaium. Par conséquent, ce n'est pas illogique de penser que les 
chromocentres paranucléolaires des deux Cerasiium étudiés sont des satellites quoiqu'il soit impossible 
de le prouver. 

Hl - Composition complexe du nucléole 

La figure 49 où le nucléole synizésitique chassé du peloton chromatinien par le squash y reste 
pourtant attaché par un pont formé d'une matière nucléolaire moins chromatique que le reste du 
nucléole semble indiquer que ce dernier se compose de deux parties: une partie centrale, de nature 
compacte, à en juger par la forte chromaticité et le manque de plasticité qu'elle affiche et une partie 
périphérique, mince, de nature moins dense mais plus fluide. Cela rappelle la «nucleonema » et la 
« pars amorpha » du nucléole animal (voir chapitre 23: 2e part.). 
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C H A P I T R E 7 

Ranunculaceae 

Anemone helleborifolia DC 

A - Structure du noyau - Les chromosomes - La méiose 

1° - Structure du noyau 

C'est un noyau euréticulé avec une quinzaine de chromocentres granuleux1. Ses traits les plus frap­
pants sont d'abord la structure filamenteuse observée souvent sur les noyaux somatiques et ensuite la 
multiplicité des nucléoles due à l'apparente difficulté qu'ils ont à fusionner. 

Ce dernier caractère mérite une attention spéciale. Dans les tissus somatiques, le nombre des 
nucléoles, variable d'une cellule à l'autre, peut atteindre six. Il peut être de deux, et dans quelques cas 
relevés dans les noyaux des poils tecteurs aux dimensions plus élevées, on n'observe qu'un seul nucléole 
central. 

Dans les grains de pollen, le noyau reproducteur en possède trois tandis qu'à côté, le noyau végé­
tatif n'en a qu'un seul (fig. 55). Les différents noyaux de la lignée femelle, depuis l'archéspore jusqu'aux 
noyaux du sac embryonnaire (fig. 61) en passant par le stade de la macrospore et celui du sac à deux 
noyaux, ont toujours un seul nucléole à l'exception de ceux des antipodes. 

Cette variabilité du nombre des nucléoles est sans doute liée à un mécanisme bien précis (voir 
Discussion: 1). 

2° - Les chromosomes 

Le noyau a quarante-huit chromosomes mesurant de 5 u à 10 M- L'espèce est donc un hexaploïde 
du groupe dont le nombre de base est x = 8 à côté de l'autre possédant x — 7 (DARLINGTON et 
WYLIE, 1955). 

Quatre d'entre eux paraissent porteurs de satellites. Car à la prophase dans l'oosphère non fécondée 
(noyau haploïde), nous avons trouvé deux chromosomes satellitifères (fig. 65). 

Dès la fin de la prophase somatique, les chromosomes présentent une fissuration très nette. Cela 
indique l'existence de chromosomes longs, ce qui explique la forte densité du réseau chromatique 
du noyau. 

3° - La méiose 

A la fin du stade leptotène, il n'y a qu'un seul nucléole refoulé à la périphérie du peloton chroma-
tinien. 11 disparaît au stade pachytene. 

En général, la méiose est normale. A Ia diacinèse, il se forme vingt-quatre bivalents normaux. 
Donc, n = 24. 

Nous avons observé une anthère où toutes les cellules-mères présentaient une anomalie méiotique 
bizarre caractérisée d'une part par le blocage du stade diplotène et, par conséquent, de la diacinèse 
et d'autre part par le manque de simultanéité dans le déroulement de la méiose dans les différents 
parties d'un même noyau. En effet, la figure 52 montre un noyau au peloton chromatique formé de 
deux parties distinctes: à gauche, ce sont des chromosomes déjà fortement chromatiques et bien indivi­
dualisés - caractéristique des chromosomes métaphasiques - qui, par leur disposition les uns à la 

' Cf. DELAY (1948, page 137): « Anemone pulsatilla L. (2 n = 32), A. pulsatilla Halleri WiIId (2 n = 32), A.hcpatica L. (2 n = 14), 
A. virgrnïana L, (2 n = 16): noyaux curéticulés; quelques chromocentres granuleux. » 
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suite des autres, donnent l'impression des fragments d'une spire continue; à droite, on voit encore 
quelques spires au stade leptotène enserrant le nucléole unique. Cette hétérogénéité conduit néces­
sairement à une métaphase disparate (fig. 53) où les chromosomes précocement individualisés passent 
déjà aux pôles tandis que ceux qui se forment plus tard restent encore sur la plaque equatoriale. Tout 
cela offre l'aspect d'un noyau métaphasique à trois groupes chromosomiques distincts dont le nombre 
total est d'environ quarante-huit. Ce qui permet de penser que les stades où s'apparient les chromo­
somes homologues dans la prophase hétérotypique normale, à savoir le zygotene et le pachytene, 
font défaut dans ces cellules. 

B - Le pollen 

Différents mécanismes affectant le noyau végétatif et le noyau reproducteur conduisent à la for­
mation de plusieurs noyaux dans le grain de pollen. 

1° - Phénomènes affectant le noyau végétatif 

Chez cette espèce, le noyau végétatif peut se diviser mitotiquement (fig. 55): phénomène vraiment 
rare. Aussi est-il nécessaire de mettre en évidence les caractéristiques permettant de distinguer ce der­
nier du noyau reproducteur. Celui-ci est nettement plus petit, plus chromatique, la plupart du temps 
de forme lenticulaire et surtout entouré d'une mince pellicule de cytoplasme observé par maints auteurs 
chez différentes espèces. 

Nous basant sur ces critères distinctifs, nous avons observé deux fins de prophase du noyau végé­
tatif sur deux grains de pollen dans deux anthères différentes. Nous ne savons pas si cette mitose pourra 
arriver à bonne fin. Cela paraît très probable car dans les mêmes anthères, nous avons trouvé un 
nombre assez élevé de grains de pollen à deux noyaux végétatifs de dimensions à peu près égales: ce 
qui suggère l'idée d'une mitose effective du noyau végétatif. 

Un autre mécanisme contribue aussi à la multiplicité des noyaux végétatifs dans le grain de 
pollen. C'est la formation de « pseudopodes », due certainement à une question de tensions super­
ficielles. La plupart du temps, ces tentacules du noyau végétatif sont projetés vers le noyau reproduc­
teur, ou plus précisément la cellule reproductrice, pour s'y accoler fortement (fig. 54). Dans quelques 
cas, ils peuvent s'isoler de la masse principale pour devenir autant de petits noyaux aux dimensions 
très différentes (fig. 58). 

Parfois, le noyau végétatif s'étire en forme d'haltère. Deux noyaux-fils égaux pourraient résulter 
d'une telle amitose. 

2° - Phénomènes concernant le noyau reproducteur 

Si le noyau végétatif affiche une grande plasticité, il n'en est rien du noyau reproducteur. 
Ce dernier tend parfois à entourer le noyau végétatif (phénomène réciproque de celui mentionné 

plus haut), mais il n'arrive jamais à épouser longtemps la courbure imposée par la cellule reproductrice 
dans son accolement au noyau végétatif (fig. 56) et se casse toujours en deux ou trois morceaux. 

Un autre fait complique encore davantage le mécanisme. C'est que ces débris de noyau reproduc­
teur peuvent à leur tour donner naissance à des « pseudopodes » dont le stade ultime est la fragmen­
tation du noyau reproducteur initial en un grand nombre d'îlots chromatiques. 

Malgré cette pulvérisation du bagage chromatinien, il est certain que la cellule reproductrice 
reste indivise. Car ces particules du noyau reproducteur se divisent d'une façon rigoureusement syn-
chronique à la deuxième division pollinique (fig. 57). Cela indique qu'elles ont un cytoplasme commun 
(voir Discussion: 2). 

C - L e sac embryonnaire 

J° - La mise en place des premiers éléments du sac 

L'archéspore unique devenue cellule-mère de sac embryonnaire et située immédiatement sous Ie 
tégument subit la méiose. La quatrième macrospore, la plus inférieure, donne le sac embryonnaire 
qui aboutit après trois divisions successives à un sac à huit noyaux dont les trois inférieurs se détachent 
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très tôt pour donner trois antipodes. La formation du sac est donc du type monosporique. Les anti­
podes subissent bientôt après une mitose qui en fera des cellules binucléées (fig. 61) aux noyaux par­
faitement séparés. 

2° - Les divisions ultérieures dans les antipodes binuciéées 

Dans les antipodes ainsi binucléées, une ou deux divisions ultérieures se succèdent suivant le mode 
« sticky » (MAHESHWARI, 1950, page 34) et cela (fig. 59), toujours simultanément dans les deux noyaux 
d'une même antipode. Par contre, d'une antipode à l'autre, les divisions peuvent ne pas être synchro-
niques (fig. 62). Le résultat final est la présence dans chaque antipode de deux gros noyaux en forme 
d'haltère. Ces derniers peuvent en outre être en prophase, ce qui annonce une nouvelle division. En 
définitive, le degré de Polyploidie (jugé d'après le nombre total des chromosomes) est 4 n ou éven­
tuellement 8 n. 

3° - Les transformations dans les noyaux des synergides 

a) Pendant que le degré de Polyploidie s'accroît dans les antipodes, les noyaux des synergides 
subissent la prophase sans que la membrane nucléaire et le nucléole ne disparaissent (fig. 64). Les 
chromosomes y sont peu chromatiques, longs et grêles et enchevêtrés les uns dans les autres autour 
du nucléole unique. Cet état de prophase initiale durerait assez longtemps, à en juger par l'accroisse­
ment en volume du noyau de l'oosphère d'un même sac embryonnaire. 

b) Puis cette structure de prophase ne s'observe plus. Par contre, les chromocentres s'accroissent 
en dimensions, en chromaticité et en nombre. En même temps, les noyaux ont considérablement aug­
menté de volume, passant de 1 à 2 fois en dimensions linéaires, c'est-à-dire de 1 à 8 fois en volume. 
A la fin, dans ces mêmes noyaux, on observe parfois des formations assimilables aux « chromosomes 
géants ». Dans quelques cas favorables, on arrive à comprendre un peu la structure de ces chromosomes 
particuliers. Ainsi, sur la figure 66 qui représente une coupe tangentielle d'un de ces noyaux, quelques 
tronçons de ces chromosomes indiquent que ces derniers sont formés de quatre « filaments » chroma­
tiques jalonnés régulièrement sur toute leur longueur par des corpuscules chromatiques (vraisemblable­
ment des chromomères) bien visibles au microscope. D'autre part, ces « filaments » chromatiques 
d'un « chromosome géant » affichent nettement un parallélisme deux à deux et sont reliés principale­
ment au niveau du centromere. Ces « filaments » baignent dans une substance chromatique diffuse. 
La constitution lâche des grands chromocentres trouvés dans la même figure suffit pour donner une 
idée du manque de compacité des « chromosomes géants » de l'espèce étudiée. 

Dans ces noyaux géants, la nucléolymphe montre une chromaticité très intense à la réaction de 
Feulgen. La membrane nucléaire ainsi que le nucléole s'observent toujours. Ce dernier reste toujours 
unique et centrique. Cependant, son volume s'accroît en même temps que celui du noyau. 

Jl est intéressant de noter que les noyaux des synergides d'un même sac embryonnaire présentent 
toujours les mêmes volumes. 

4° - La structure prophasique permanente du noyau de l'oosphère 

Durant l'espace de temps séparant la mise en place des premiers éléments du sac embryonnaire 
jusqu'à la fécondation (?) se déroule une prophase progressive très particulière dans le noyau de 
l'oosphère. Le premier stade de cette prophase se voit sur la figure 60. Le noyau augmente ensuite de 
volume. En même temps, les chromosomes prennent définitivement leur forme longue et effilée quoi­
qu'ils restent encore peu chromatiques (fig. 63). Puis le noyau de l'oosphère reste à ce stade. 

Cet état prophasique du noyau de l'oosphère suggère inévitablement l'idée de première prophase 
du noyau de l'embryon, c'est-à-dire de l'oosphère déjà fécondée. Pour parer à cette objection, nous 
avons fait l'expérience suivante. Dès Péclosion de la toute première fleur parmi les pieds cultivés en 
serre, nous en avons enlevé soigneusement toutes les étamines de façon à ne pas en faire sortir le pollen. 
Elles ont été ensuite examinées une à une à la loupe afin de nous assurer de leur non-déhiscence. La 
fleur ainsi castrée a été ensuite encapuchonnée avec de la gaze. Parmi les ovules vierges, nous avons 
trouvé une oosphère dont le noyau était très près du stade métaphasique (fig. 65). En effet, on n'y voit 
plus le nucléole; d'autre part, les chromosomes deviennent parfaitement chromatiques, plus larges 
mais moins longs. Donc, il paraît évident que c'est la castration qui a accentué l'état prophasique du 
noyau de l'oosphère vierge de Anemone hellebori/olia. 
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Que devient-il pendant et après la fécondation? Il nous est impossible de le dire. Car nous avons 
procédé à la pollinisation artificielle (ici, autopollinisation) mais sans succès. La fécondation croisée 
est sans doute nécessaire ici. 

Le fruit se forme pourtant, même sans fécondation (chez la fleur qui a subi la castration: expé­
rience ci-dessus). Il arrive à terme mais sans graines; celles-ci sont remplacées par un espace vide. 

D - Discussion 

7° - Variabilité du nombre des nucléoles . 

Si les cas de « bourgeonnement » des nucléoles signalés çà et là par maints auteurs pouvaient, de 
par leur absence de chronologie, être l'objet de certaines critiques, leur fusion progressive après la 
telophase ne soulève actuellement aucune objection. 

a) La fusion des nucléoles dépend de la structure du réseau du noyau au repos de l'espèce. DELAY 
(1948), après une étude synoptique sur les noyaux quiescents des Phanérogames, remarque que « dans 
les noyaux aréticulés à euchromocentres ou semi-réticulés, il n'y a presque toujours qu'un seul nucléole 
tandis que dans les noyaux réticulés ou euréticulés, on en observe généralement plusieurs; on peut 
penser que, dans ce dernier cas, la résistance des filaments du réseau est suffisamment grande pour 
empêcher une fusion complète de ces organites » (page 211). Or comme Anemone he/lebonfolia possède 
un noyau généralement euréticulé, le fait que son noyau présente plusieurs nucléoles dans la majorité 
des cas ne serait pas étonnant. 

D'autre part, l'étude de la fusion des nucléoles chez cette espèce fournit des preuves intéressantes 
en faveur de l'hypothèse de DELAY exposée ci-dessus. En effet, certains de ses tissus possèdent des 
noyaux dont les volumes prennent des dimensions plus grandes sans que cela paraisse résulter d'une 
endopolyploïdisation. Il s'en suit logiquement une diminution dans la densité du réseau nucléaire. 
Alors, on n'observe qu'un nucléole. Tel est le cas des noyaux des poils tecteurs, de ceux des CME et 
des éléments du sac embryonnaire, à l'exception des antipodes (fig. 61). Enfin, le fait que dans le grain 
de pollen, Ie noyau reproducteur plus petit possède plus de nucléoles que le noyau végétatif dont le 
volume est plus grand (fig. 55) est aussi très significatif à ce point de vue. 

Dans le noyau euréticulé de Mastigostyla aff. cyrtophylla (chapitre 3), nous avons remarqué des 
exemples analogues. 

b) Cependant, une énigme persiste dans le phénomène de la fusion nucléaire chez Anemone helle-
borì/olia. C'est que les noyaux des antipodes présentent toujours deux ou trois nucléoles (fig. 61 et 
fig. 62) alors que ceux des synergides n'en possèdent qu'un seul. Dans ces noyaux respectifs, on observe 
pourtant les mêmes degrés de densité sur les réseaux chromatiques. 

2° - La formation de «pseudopodes » dans les noyaux du pollen 

La pluralité des noyaux reproducteurs ou des noyaux végétatifs, ou celle des deux à la fois, a été 
signalée par différents auteurs, notamment CHAMBERLAIN (1897) chez Lilium îigrinum, UMIKER (1920) 
chez Helosis guyanensis et FEDORTSCHUK (1931) chez Cuscuta epithymum. Ce dernier se contente de 
signaler le phénomène sans en commenter le mécanisme de formation. Pour CHAMBERLAIN, c'est par 
amitose que ces noyaux se multiplient car l'auteur y a observé différentes formes de bourgeonnement. 

Ces « bourgeonnements », nous en avons observé aussi sur les noyaux reproducteur et végétatif 
du pollen de Anemone helleborifolia, surtout dans les anthères des étamines destinées à dégénérer, 
c'est-à-dire celles se trouvant au bas du réceptacle entre les pièces périanthaires et les étamines fertiles. 
Ils seraient dus selon nous à des modifications de tensions superficielles à la surface de la membrane 
nucléaire et seraient comparables à la formation des pseudopodes chez les amibes. 

De tels « pseudopodes » s'observent aussi chez les noyaux avancés et dégénérescents des antipodes 
de Halenia umbellata (chapitre 16). Aussi n'est-il pas étonnant d'en observer chez les noyaux en dégé­
nérescence du pollen de Anemone helleborifolia. 

D'autre part, il semble que chez l'espèce étudiée, les « bourgeons » nucléaires détachés des noyaux 
végétatif et reproducteur résultent d'un phénomène de fragmentation. Preuve en est la présence de 
petits « noyaux » reproducteurs aux dimensions diiférentes dans un même cytoplasme (fig. 56) et le 
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fait qu'à la deuxième métaphase pollinique, la somme des chromosomes de ces noyaux ne dépasse 
jamais le nombre haploïde n = 24 (fig. 57). Cela indique clairement qu'il n'y a pas d'augmentation 
de matière chromatinienne. 

Malgré les divers degrés de pulvérisation du noyau reproducteur, il est certain que ces fragmen­
tations n'entraînent pas une division du cytoplasme reproducteur. Car à Ia deuxième division polli­
nique, ces fragments de l'ancien noyau reproducteur se trouvent toujours rigoureusement aux mêmes 
stades (fig. 57). Ainsi, cette loi ( = La communauté cytoplasmique et le synchronisme des noyaux: 
voir chapitre 24) nous a aidé à résoudre la question de l'existence d'une relation cytoplasmique entre 
les différents fragments du noyau reproducteur dans le cas où celle-ci est imperceptible. Car, les 
exemples comme celui de la figure 56 où ces fragments nucléaires sont reliés par des ponts de cyto­
plasme nets ne s'observent pas régulièrement. 

3° - L'existence äu phénomène d'« endomitose Geitlerienne » et la formation de 
« chromosomes géants » dans les synergides 

a) La formation de « chromosomes géants » a été signalée par maints auteurs sur maintes espèces 
appartenant à des groupes et des familles différents. Leur origine était attribuée au phénomène 
d'« endomitose Geitlerienne » (voir chapitre 25). 

31 semble qu'il n'y a que peu de cas où ces chromosomes particuliers s'observent dans les noyaux 
de synergides. HÂKANSSON (1957) en a remarqué chez Allium nutans. Nous en avons relevé aussi chez 
Geranium ayavacense (chapitre 11). 

b) Une particularité notée souvent au cours du phénomène d'« endomitose Geitlerienne » est 
constituée par des changements de structure du noyau. HASITSCHKA (1956) a signalé jusqu'à cinq types 
de structure dans les noyaux endomitotiques des antipodes de Papaver Rhoeas. 

Chez Anemone helleborifolia, le développement du noyau des synergides passe par trois stades 
successifs. Au début, ce noyau présente une structure encore peu dense (fig. 61). Celle-ci passe ensuite 
à un état prophasique avec des chromosomes que l'on peut suivre sur un long parcours (fig. 64); cet 
état dure assez longtemps, à en juger par l'accroissement en volume du noyau de l'oosphère du même 
ovule. Enfin vient une structure très dense, très chromatique et accompagnée d'un accroissement 
progressif du volume du noyau et de celui des chromocentres. Ce dernier caractère paraît indiquer 
une véritable multiplication de la matière chromatinienne. C'est donc Ie stade endomitotique propre­
ment dit confirmé par la formation de « chromosomes géants ». Au cours de ce stade, on n'observe 
pas les changements de structure nucléaire typiques de !'endomitose. 

Quel est le rôle joué par le deuxième stade mentionné ci-dessus - à savoir celui où l'on trouve des 
chromosomes en début de prophase - dans la réalisation du stade endomitotique qui lui fait suite? 
Nous pensons qu'entre ces deux stades, il n'existe aucune relation de cause à effet. D'abord, chez 
Anemone helleborifoìia, l'état prophasique n'est pas une particularité du noyau des synergides; on 
l'observe aussi dans celui de l'oosphère. Ensuite, dans les synergides endopolyploïdes de Geranium 
ayavacense, Y« endomitose Geitlerienne » se produit et aboutit presque aux mêmes résultats, sans 
l'intervention d'un état nucléaire prophasique similaire. 

c) Une autre caractéristique de ce phénomène d'endomitose réside dans le fait que les chromo­
centres augmentent de dimensions en conservant leur nombre (TSCHERMAK-WOESS, 1956). Dans les 
noyaux hypertrophiés des synergides de Anemone hellebor ifolia, nous avons remarqué que les chromo-
centres ont augmenté de volume. Cependant, il est impossible d'affirmer quoi que ce soit quant à leur 
nombre. Car durant toute la vie de ces noyaux, les chromocentres ne sont jamais compacts, par con­
séquent leurs contours restent toujours confus. 

d) Le manque d'une condensation poussée de la matière chromatique sur les endochromocentres 
expliquerait l'aspect peu compact que présentent les « chromosomes géants » de Anemone helleborifoìia 
par rapport à ceux de Geranium ayavacense. 

e) D'autre part, ce qui est intéressant sur les « chromosomes géants » de Anemone helleborifoìia 
est qu'ils semblent se composer de quatre « filaments » chromatiques épais et groupés deux à deux, 
à en juger par leur parallélisme. Cela donne l'impression que ces « filaments » représentent les « half-
chromatids » (SHARP, 1943) des deux chromosomes-fils] initiaux. Les chromosomes-fils formés par 

1 Les recherches effectuées récemment sur les chromosomes mitotiques parle marquage des ADN avec des isotopes radioactifs 
montrent que les «chromosomes-fils» ne prennent pas naissance d'une fissuration longitudinale d'un chromosome initial, mais que 
ce dernier synthétise un autre chromosome qui lui est identique (voir GEITLER, 1958). 
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la suite au cours des cycles d'endomitose successifs restent fortement accolés les uns aux autres. En 
efTet, il est impossible de distinguer ces derniers au microscope optique. D'ailleurs, le fait que -les 
chromomères jalonnant les « half-chromatids » des «chromosomes géants» ont énormément aug­
menté de dimensions constitue encore une preuve de plus en faveur de cette hypothèse. Car, sur les 
chromosomes somatiques, il est impossible de les observer nettement en raison de leurs faibles 
volumes. 

Sur les « chromosomes géants » de Geranium ayavacense, nous avons observé une structure 
analogue. 

Une question se pose. A quel moment s'effectue l'individualisation de ces deux chromosomes-fils 
initiaux? 11 est peu probable qu'elle constitue le stade primordial du phénomène d'endomitose. Car 
alors, ce dernier se composerait de deux étapes: Tune serait un processus lent qui permettrait cette 
individualisation, l'autre serait constituée par des cycles d'endomitose successifs si rapides que l'indivi­
dualisation des chromosomes-fils auxquels ils donnent naissance en serait empêchée. Par contre, il est 
plus vraisemblable que la formation des deux chromosomes-fils initiaux s'effectue à !'interphase qui 
a lieu après la dernière telophase mitotique. Ce fait a été observé par divers auteurs, notamment 
KINOSITA et OHNO (1956). D'autre part, cette seconde explication concorde parfaitement avec les 
mesures cytophotométriques des teneurs en ADN faites par PATAU et SWIFT (1953) et PATAU et 
SRINIVASACHAR (1959) dans les noyaux interphasiques. 

Deux conclusions importantes se dégagent. 1° Le phénomène d'« endomitose Geitlerienne » dans 
les synergides de Anemone helleborifolia et de Geranium ayavacense ne commence qu'après la duplica­
tion de la matière chromatinienne. Cette conclusion s'avère aussi correcte pour le cas des noyaux 
endopolyploïdes des synergides de Allium nutans (HÂKANSSON, op. cit.) où les « chromosomes géants » 
présentent une structure double analogue. 2° Cette forme d'endomitose pourrait être considérée 
comme très près d'une multiplication statique de la matière chromatinienne (voir chapitre 25: II, A, 1), 
à en juger par le fait que les chromomères augmentent considérablement de dimensions mais ne sem­
blent pas se multiplier. Cela expliquerait l'absence de changements de structure nucléaire endomito-
tiques typiques. Donc, ici on peut parler d'une «besonders extreme Hemmung... von Mitosen» 
(GEITLER, 1955). 

Quant aux formations de « chromosomes géants », elles sont très peu fréquentes dans les syner­
gides de Anemone helleborifolia. Cela concorde avec les remarques faites par d'autres auteurs sur ce 
point (voir chapitre 25 : TlT, 3, b). Leur existence signifierait simplement que le phénomène d'endomitose 
ainsi que la déspiralisation sont poussés dans ces noyaux (voir GEITLER, 1956). 

f) Comparé au cas des synergides de Allium nutans mentionné ci-dessus, celui de Anemone helle­
borifolia présente certaines différences. Ainsi, dans le premier, une synergide d'un sac embryonnaire 
peut s'atrophier au profit de l'autre. Cette atrophie ne s'observe jamais chez le second. 

g) On peut évaluer le degré de polyploïdie d'un noyau polyploïde en comparant les deux 
volumes qu'il possède avant et après l'hypertrophie, à la condition qu'à ces stades, les noyaux aient 
les mêmes densités (voir chapitre 16: IV, F, 3). 

Or, chez Anemone helleborifolia, les noyaux des synergides du stade endomitotique gardent jusqu'à 
la dégénérescence une structure beaucoup plus dense qu'au début. Ainsi, la comparaison entre les 
volumes qu'ils ont respectivement à ces deux stades ne paraît pas très logique. Par conséquent, 
l'accroissement de huit fois qu'a pris le volume de ces noyaux ne signifie pas que l'endomitose s'y est 
répétée seulement trois fois mais probablement bien plus. 

4° - Polyploïdisation des antipodes chez l'espèce étudiée 

La formation d'antipodes binucléées à noyaux devenant polyploïdes se rencontre souvent chez 
les Dicotylédones. 

Ainsi, prenons le cas de Caltha palustris (GRAFL, 1940, citée par D'AMATO, 1952 b). Les antipodes 
de cette espèce voient leur noyau haploïde subir la caryocinèse sans division subséquente du cyto­
plasme. Elles deviennent par conséquent binucléées. Ensuite, trois autres mitoses se succèdent; en 
même temps, les fuseaux fusionnent. Il se forme à la fin des antipodes binucléées à noyaux octo-
ploïdes. Un processus analogue s'observe dans les antipodes de A. helleborifolia. 

Nous avons relevé le même mode de polyploïdisation dans les antipodes de Halenia umbellata 
(chapitre 16). Les deux noyaux d'une antipode subissent un effet deux ou trois mitoses successives 
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qui les polyploïdisent. Cependant, une forme d'« endomitose Geitlerienne » qui succède à ces mitoses 
constitue la différence chez la Gentianacée. 

5° - Formation de chromosomes presque met aphasiques dans le noyau de l'oosphère 

Cette formation qui fait suite à l'état prophasique observé sur le noyau de l'oosphère des fleurs 
normales résulte sans doute de la castration. En effet, des pieds d'A/lium nutans castrés montrent des 
sacs embryonnaires contenant des embryons qui peuvent «avoir jusqu'à quarante cellules» (HÂKANS-
SON, 1952). 11 est pensable que la castration peut aussi produire de tels embryons chez Anemone 
helleborifoiia. 

52 



C H A P I T R E 8 

Berberidaceae - Capparidaceae - Cruciferae 

Berberis empetrifolia Lam. 

Culture en serre tempérée. Racines verdâtres caractéristiques des Berberis. Floraison au bout de 
deux ans. 

Cette espèce récoltée à Camballa par M. Terrier n'a jamais été signalée au Pérou à notre connais­
sance. Elle se présente sous une forme un peu différente de celle de l'Argentine et du Chili. Les feuilles, 
rameaux et pédoncules y sont couverts de minuscules papilles qui manquent chez B. empetrifolia. La 
feuille est aussi un peu plus large dans nos échantillons et seuls ses bords sont révolutés. Il est possible 
que ce soit une variété ou une sous-espèce nouvelle. 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

r L'espèce possède un noyau réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont en général petits. Leurs 
grandeurs diminuent progressivement jusqu'aux simples grains de chromatine du réseau, ce qui rend 
leur numération difficile. Cependant, une douzaine d'entre eux sont plus développés parmi lesquels 
figurent quatre chromocentres paranucléolaires. 

Ces derniers peuvent rester séparés et appuyés chacun sur un petit nucléole. Le noyau diploide 
compte dans ces conditions quatre nucléoles accolés à la membrane nucléaire (fig. 67). Us peuvent 
par contre se grouper autour d'un nucléole unique, résultat de la fusion des quatre petits nucléoles. 
Néanmoins,, le nucléole unique peut être rejeté à la périphérie (fig. 68) au lieu d'occuper une position 
centrale. Souvent, le noyau possède deux nucléoles; on devine facilement la répartition des chromo-
centres paranucléolaires dans ce cas. 

2° Le noyau diploide a vingt-huit chromosomes. Leurs longueurs mesurent entre 1,6 u et 3,4 u. 
Il y en a qui sont minces. D'autres, dont les plus grands éléments de la garniture diploide, sont épais. 
La figure 69 donne une idée de l'emplacement du centromere sur les chromosomes. Avec les vingt-huit 
chromosomes que possède son noyau, l'espèce est diploide. 

D'ailleurs, à en juger par les nombres chromosomiques trouvés jusqu'ici chez le genre Berberis 
(DARLINGTON et WYLIE, 1955), il semble que sur l'échelle de l'évolution conditionnée par la différen­
ciation numérique du génome, le genre s'est diversifié dans le sens horizontal plutôt que dans le sens 
vertical. En effet, on n'y a signalé que deux catégories de nombres chromosomiques. En premier lieu, 
2 n — 28 qui fournit la majorité des espèces du genre; ensuite, 2 n — 56. Ces deux nombres se trouvent 
ensemble en Amérique du Sud comme en Asie Centrale. 

B - L a méiose 

Elle a été étudiée sur les cellules-mères de grains de pollen. Elle se déroule normalement. A la 
métaphase I, les vingt-huit chromosomes se groupent en quatorze bivalents. 

C - L e sac embryonnaire 

Remarquons en passant que chez l'espèce étudiée, les noyaux des synergides affichent une nette 
hypertrophie. En même temps, leurs chromocentres présentent des dimensions plus grandes que dans 
le cas des noyaux normaux. Au cours de ce phénomène d'accroissement, on n'observe aucun change­
ment de structure nucléaire. Ces faits semblent indiquer dans ces noyaux l'existence d'un procédé de 
multiplication statique de Ia matière chromatinienne, une des formes du phénomène d'« endomitose 
Geitlerienne » (voir chapitre 25: II, A, 1). 
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Cleome Lechleri Eichler 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

L'espèce possède un noyau très peu réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont nombreux et petits. 
Ils forment une gamme de grandeurs progressives allant jusqu'aux simples grains de chromatine du 
réseau. Cela rend leur numération délicate. Quatre d'entre eux au moins, ceux qui sont les plus grands, 
restent accolés au nucléole généralement unique. Ce sont les chromocentres paranucléolaires. C'est 
sur les microsporocytes peu avant leur entrée en méiose - phénomène qui leur confère un accroisse­
ment considérable du volume nucléaire - que s'observent nettement ces chromocentres particuliers. Le 
plus souvent, on ne trouve qu'un seul « grain » chromatique mais plus développé qui adhère au nucléole. 
Cela indique une fusion de ces chromocentres. Quant à la caryolymphe, elle prend une teinte rose 
sous l'action du Feulgen. 

Les chromosomes sont petits et grêles. Ils mesurent de 0,7 u à 2,7 \i. Leurs longueurs faibles 
paraissent expliquer la faible densité du réseau (voir DELAY, 1948, page 195). 

B-La méiose 

A Ia métaphase hétérotypique, il se forme vingt-neuf bivalents normaux. 
Dans les conditions de notre étude, une particularité cytologique a été observée. Les chromo­

somes hétérotypiques sont déjà bien individualisés sans que leur appariement ne soit complet (fig. 70). 
De telles figures se remarquent régulièrement, non seulement sur les squashes mais encore sur les 
coupes. Cette caractéristique semble due aux faibles dimensions des chromosomes. 11 en découle 
qu'une légère pression suffit pour séparer les deux chromosomes-conjoints (technique des squashes). 
Cela nous a permis de dénombrer les chromosomes un à un. Ils sont au nombre de cinquante-huit. 
L'espèce a donc pour nombre diploide 2 n — 58 et pour nombre haploïde n = 29. 

Il est à noter qu'à la diacinèse, le nucléole porte au moins deux bivalents paranucléolaires. Cette 
caractéristique n'est que le corollaire de l'existence de quatre chromocentres paranucléolaires dans le 
noyau diploide. 

C-La composition éventuelle du génome de l'espèce étudiée 

Le nombre x — 29 est certainement un nombre de base secondaire. Cela est d'autant plus vrai 
que chez le genre Cleome différents nombres de base en cascade ont été signalés: x = 9, 10, 11, 12, 
16, 17 (DARLINGTON et WYLIE, 1955). Le nombre gamétique 29 chez C. Lechleri pourrait donc s'expli­
quer par amphidiploïdie entre une espèce à 2 n = 18 (gamète réduit) et une espèce à 2 n = 20 (gamète 
non réduit). 

Signalons en outre que l'espèce est le seul représentant du genre qui a 2 n = 58. 

Draba Pickeringii Abray 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

1° C'est un noyau peu réticulé et à chromocentres baignés dans une nucléolymphe colorée en 
rose pâle par le Feulgen. Parmi eux, quatre sont nettement plus grands et deux d'entre eux s'appuient 
constamment sur le nucléole. Ce sont les chromocentres paranucléolaires (fig. 71). 

Ces deux chromocentres particuliers semblent faire partie d'un couple de chromosomes homo­
logues. En effet, au stade de synizesis, ils s'apparient en un « grain » chromatique unique (fig. 77). 
D'autre part, les noyaux haploïdes (grains de pollen) ne possèdent qu'un seul de ces chromocentres. 

Le nombre des chromocentres visibles du noyau somatique semble augmenter avec ses dimen­
sions. En effet, dans le noyau géant des poils tecteurs du calice, on peut en compter jusqu'à vingt-
quatre. 
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2° Le noyau diploide possède vingt-quatre chromosomes: 2 n = 24. Les chromosomes sont petits. 
Leurs longueurs mesurent entre 0,8 u et 2 u. Les dimensions réduites des chromosomes ainsi que 
l'existence d'un nucléole unique s'accordent avec la très faible densité du réseau (DELAY, 1948, 
pages 195 et 211). 

B-La méiose 

La méiose offre comme caractéristique l'appariement des deux chromocentres paranucléolaires 
en une masse chromatique unique qui s'appuie sur Ie nucléole (fig. 77). 

A la diacinèse, un geminus reste accolé au nucléole: c'est le geminus paranucléolaire porteur du 
couple de chromocentres paranucléolaires. Quant aux vingt-deux autres chromosomes, ils forment 
onze couples normaux. 

A la métaphase hétérotypique, le nucléole disparaît. La plaque equatoriale présente douze biva­
lents (fig. 76). Le nombre haploïde de l'espèce étudiée est donc « = 12. Il a été vérifié sur des plaques 
de métaphase H. 

C - L e noyau hypertrophié du trichome 

Divers organes de l'espèce étudiée portent des poils tecteurs uninucléés. La plupart sont ramifiés, 
d'autres ne le sont pas. 

1° La caractéristique la plus frappante du noyau de ces poils est leur gigantisme. Celui-ci semble 
être acquis très tôt, car sur les poils jeunes caractérisés par une membrane encore très peu réfringente 
(comme celle des cellules somatiques ordinaires), le noyau présente déjà des dimensions presque aussi 
développées que sur les poils avancés aux membranes devenues très réfringentes. Les chromocentres 
et le nucléole unique s'accroissent dans les mêmes proportions que la nucléolymphe. 

Nous avons essayé d'estimer le degré de Polyploidie maximum que peut avoir ce noyau. La com­
paraison entre le volume maximum qu'il peut avoir avec celui qu'il avait avant l'hypertrophie en sui­
vant les principes de mesure que nous avons mis au point successivement dans le chapitre 11. (: Dis­
cussion, 2) et le chapitre 16 (: IV, F, 3) s'avère nécessaire. Comme initialement un poil tecteur n'est 
qu'une cellule épidermique, nous avons pris comme témoin un noyau quelconque de cette assise 
cellulaire. Cette comparaison nous a donné approximativement le rapport 27/1. 

2° Plusieurs modifications s'observent sur le noyau géant des poils avancés. 
a) D'abord, le nombre de chromocentres dans ce noyau augmente visiblement. De quatorze à 

dix-sept dans les poils jeunes, ce nombre peut atteindre vingt-quatre dans les poils avancés; cela, sans 
compter les petits chromocentres qui apparaissent alors à côté des gros chromocentres (fig. 72 et 
fig. 74). 

b) En deuxième lieu, le comportement des chromocentres paranucléolaires mérite une étude 
attentive. 

D'abord, l'accroissement en dimensions semble parfois plus poussé sur eux que sur les autres 
chromocentres trouvés dans un même noyau (comparer fig. 72 avec fig. 71). 

Très souvent, les chromocentres paranucléolaires semblent se partager en deux, sans que les deux 
portions constituantes de chacun se séparent complètement (fig. 74). 

Enfin, parfois ces chromocentres s'appuient sur le nucléole géant par deux ou trois attaches 
(fig. 72) séparées par des enclaves moins chromatiques que le nucléole, vraisemblablement des enclaves 
nucléoplasmiques. 

c) Quant au nucléole, très souvent il prend une forme allongée (fig. 74) ou un aspect d'haltère. Ceci 
paraît indiquer que les deux « nucléoles-fils », chacun accolé à un chromocentre, sont en voie de se 
séparer. Il y a en outre des cas où la matière nucléolaire est répartie en deux zones séparées par une 
bande médiane moins chromatique (fig. 73): les «nucléoles-fils» sont en train de s'individualiser. 
Enfin, les deux petits nucléoles sont complètement séparés, chacun appuyé sur un chromocentre 
paranucléolaire et occupant une extrémité du noyau (fig. 75). 

d) En dernier lieu, il faut remarquer qu'avec la croissance du poil, son noyau change souvent de 
forme. Sur les poils jeunes, il a une forme arrondie. Dans ceux qui sont ramifiés, il tend à devenir 
effilé (fig. 74) et à avoir les extrémités pointues, son axe orienté dans le sens de la longueur du poil. 
Alors, le noyau prend presque toujours une forme rubanée (fig. 72): il paraît se composer de bandes 
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chromatiques longitudinales intercalées avec d'autres presque achromatiques. L'ensemble donne 
l'impression que le noyau est plissé longitudinalement et les bandes quasi achromatiques ne seraient 
que des intervalles remplis de cytoplasme qui séparent les replis du noyau. 

Des cur aima myriophylla 

(Willd) R. E. Fries var. glandulosa O. E. Schulz 

A - Structure du noyau - Méiose 

1° L'espèce a un noyau peu réticulé. Le réseau est orné d'une quinzaine de chromocentres dont 
deux sont plus grands et se trouvent toujours accolés au nucléole. Ce sont les chromocentres para-
nucléolaires. 

Elle a quatorze chromosomes (fig. 78). Ils mesurent de 0,6 uà 1,2 u. 
Avec le nombre 2 « = 14, D. myriophylla est un diploide de l'unique série polyploïde du genre 

ayant pour nombre de base x = 7. DIERS (1961) a trouvé le même nombre chez D. perk'msiana Muschi. 
de la Sierra inférieure dans la vallée du Rio Rimac et chez D. leptoclada Muschi, dans la zone de la 
Puna près de Ticlio Bajo. 

2° La méiose est normale. A la métaphase hétérotypique, les chromosomes forment sept bivalents. 
Deux de ces derniers dépassent nettement en dimensions les autres (fig. 79): il est pensable qu'ils cor­
respondent aux quatre plus longs chromosomes du noyau diploide. 

B-Le noyau hypertrophié du trichome 

Divers organes de l'espèce étudiée portent deux sortes de poils uninucléés. Les uns sont ramifiés, 
d'autres, en forme d'ampoule allongée. 

1° Au cours du développement de ces poils, leurs noyaux s'hypertrophient progressivement. Cet 
accroissement atteint presque les mêmes limites que sur les noyaux du trichome de DRABA PICKERINGII. 

En même temps, les chromocentres augmentent de volume. Ce phénomène est particulièrement 
frappant sur les deux chromocentres paranucléolaires. 

2° Sur les poils dont les noyaux sont développés au maximum, on observe une nette multiplication 
de chromocentres (fig. 80). A part les deux chromocentres paranucléolaires restant toujours énormes, 
la plupart des chromocentres ont presque les mêmes dimensions que ceux des noyaux somatiques 
ordinaires. Cela rend frappante la différence de dimensions entre les chromocentres paranucléolaires 
et les autres. 

Discussion 

A-Le nombre de base de Draba Pickeringii 

Peu de numérations chromosomiques ont été faites dans le genre Draba qui est un genre riche en 
sections et en représentants. 

Les nombres chromosomiques signalés jusqu'ici sont des multiples de 8. Ce nombre constitue le 
nombre de base d'une suite polyploïde qui va jusqu'au degré 14 x, 

Pour Draba Pickeringii dont les chromosomes forment douze bivalents normaux à la métaphase 
hétérotypique, il est logique de penser qu'il n'appartient pas à la série polyploïde ci-dessus. Son nombre 
de base est probablement x = 6 et notre espèce serait tétraploïde. 

II est d'ailleurs intéressant de noter que les nombres de base 6 et 8 se trouvent aussi chez le genre 
Lesquerella très voisin du genre Draba. 

B - La « bipartition » du nucléole dans Ie noyau hypertrophié du trichome de D. Pickeringii 

1° Ce phénomène ne laisse aucun doute. En effet, quand les poils sont encore jeunes, le noyau 
n'a toujours qu'un seul nucléole. Cela est compréhensible puisque au début, le poil n'est qu'une cel­
lule épidermique quelconque. Ainsi, des figures observées sur des poils âgés où le nucléole prend une 
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forme d'haltère ne peuvent être interprétées que comme un étirement et non comme une fusion nucléo-
laire quoique ces deux modes d'activité antagonistes chez les nucléoles se présentent statiquement 
sous les mêmes aspects. 

2° Si on remarque la répartition des deux chromocentres paranucléolaires entre les deux « nucléoles-
fils » ainsi formés (fig. 75) et les positions qu'ils occupent sur un nucléole en voie de « bipartition » 
(fig. 73), on sera amené à penser que ce sont eux qui. en se repoussant l'un l'autre, se distribuent la 
matière du nucléole initialement unique. Et comme ces chromocentres font partie du réseau chroma-
tinien (en partie submicroscopique dans ce noyau), un tel mouvement déclenché chez eux signifie que 
tout le réseau et par conséquent le noyau tout entier entrent alors dans une phase mobile particulière­
ment intense. Cela augmente les chances pour que deux mouvements antagonistes agissant chacun sur 
un chromocentre paranucléolaire arrivent à éloigner ces chromocentres l'un de l'autre et à disloquer 
la matière nucléolaire. 

D'ailleurs, la forme effilée, aux extrémités pointues et l'aspect plissé (fig. 72) que le noyau des 
poils avancés prend alors appuient aussi cette supposition. 

C - Mécanisme de l'accroissement en volume du noyau du trichome 
chez les deux espèces étudiées 

1° L'accroissement en dimensions observé simultanément sur les différents éléments de noyau du 
trichome chez ces deux espèces (nucléolymphe, nucléole, chromocentres) fait penser à un phénomène 
d'« endomitose Geitlerienne » (voir chapitre 25 : II, A). L'absence de changements de structure nucléaire 
au cours de cette hypertrophie indique ici une forme de multiplication statique de la matière chroma-
tinienne. 

11 découle de la mesure du rapport 27/1 entre les volumes qu'un de ces noyaux possède après et 
avant l'endomitose que ce rapport serait 32/1. Cela signifie que Ie phénomène d'endomitose condition­
nant l'hypertrophie s'est répété au moins cinq fois dans les noyaux les plus grands. Par conséquent, 
ces derniers auraient un degré 64 n à la fin de ce procédé de multiplication de la matière chromati-
nienne. Nous interprétons donc les chromocentres au volume accru des poils adultes (au moins chez 
D. Pickeringii) comme des endochromocentres. 

2° En outre, plusieurs faits indiquent l'existence d'un phénomène de désagrégation d'endochromo-
centres dans les noyaux endomitotiques avancés du trichome chez les deux espèces. 

a) Dans le cas de Descurainia myriophylia, cette désagrégation est des plus évidentes. En effet, 
la nette multiplication des chromocentres non-paranucléolaires et le fait que leurs dimensions sont 
réduites alors que celles des deux chromocentres paranucléolaires restent énormes (fig. 80) ne peuvent 
être interprétés autrement que par une désagrégation des endochromocentres non-paranucléolaires. 
Celle-ci pourrait suivre chaque endomitose ou se produire après un nombre restreint d'endomitoses. 

b) Chez Draba Pickeringii, ce phénomène est plus complexe. 
D'abord, on observe une certaine multiplication de gros chromocentres dans les noyaux endomi­

totiques avancés. Car leur nombre passe de quatorze à vingt-quatre, c'est-à-dire qu'il devient presque 
double. Cependant, le net dédoublement des deux chromocentres paranucléolaires (fig. 74) remarqué 
souvent à ce stade fait penser que le dit phénomène de multiplication de chromocentres ne serait que 
la conséquence d'un dédoublement plus ou moins parfait - dédoublement rendu visible par le squash 
- de tous les endochromocentres. Ce dédoublement semble favorisé par l'individualisation des deux 
chromosomes-fils devenus «polytènes » par l'endomitose, individualisation observée souvent sur les 
« chromosomes géants » (fig. 66 et fig. 104) dans les noyaux endopolyploïdes de synergides de Anemone 
helleborifoUa et de Geranium ayavacense et qui a été l'objet de discussion dans le chapitre 7. Vue sous 
cet angle, la duplication des gros chromocentres dans les noyaux endomitotiques avancés de D. Picke­
ringii ne peut pas être considérée comme résultant d'une véritable désagrégation d'endochromo-
centres (voir chapitre 25: II, A). 

Cette désagrégation existe pourtant sous une certaine forme. En effet, l'apparition de petits 
chromocentres au voisinage de certains endochromocentres (fig. 72 et fig. 74) ne peut être interprétée 
autrement. Cependant, il paraît certain que cette désagrégation d'endochromocentres n'est jamais aussi 
poussée que sur les endochromocentres non-paranucléolaires de Descurainia myriophylia, car jamais 
de gros endochromocentres n'ont cessé d'être observés sur les noyaux endomitotiques des poils avancés 
de D. Pickeringii. 

57 



C H A P I T R E 9 

Rosaceae 

Lachemiila aphanoides 
(Mutis) Rothm. 

A - Structure du noyau - Les chromosomes et la microsporogénèse 

1° C'est un noyau presque aréticulé qui contient une vingtaine de chromocentres. Parmi eux, 
quatre ou cinq sont nettement plus grands, dont deux paranucléolaires. 

2° La méiose est anormale dans les tissus sporogènes mâle comme femelle. Cependant, dans le 
premier, l'anomalie présente plus de modalités. 

En effet dans le tissu sporogene mâle, on peut observer plusieurs univalents sur les plaques de 
métaphase I. A l'anaphase J, il peut se former des ponts d'univalents dont l'axe est orienté dans Ie 
sens longitudinal du fuseau achromatique (fig. 81). Quelquefois on y observe des noyaux de restitu­
tion (fig. 83) dont la formation indiquerait la proportion élevée des univalents. A la telophase I, on 
peut remarquer la mise en place de noyaux-fils de dimensions différentes, l'espace qui les sépare étant 
parsemé de quelques « laggards » (fig. 82). 

Ces derniers peuvent donner des micronuclei et de petites cellules séparées quand auront lieu les 
cloisonnements de la CMP. Parfois une cellule-mère n'a que trois microspores. 

Néanmoins, nous avons observé des microsporocytes dont les deux noyaux-fils présentaient à la 
métaphase II des plaques équatoriales aux nombres de chromosomes sensiblement égaux: soit 46, 
soit 47, soit 48 ; il faut d'ailleurs tenir compte des chromosomes cachés par superposition. Il en découle 
que dans ce cas les microspores ont une apparence normale. Mais leur proportion est faible, elle ne 
dépasse pas 10%. 

3° Les dimensions du pollen varient beaucoup d'un grain à l'autre en descendant jusqu'aux 
microspores dont le noyau (mi ero nucleus) paraît être formé seulement de quelques chromosomes. En 
général le cytoplasme des grains de pollen est pauvre, à en juger par son faible pouvoir de prendre 
le vert Lumière. Ils continuent néanmoins leur évolution, car avec la mise en place de l'assise méca­
nique, leur exine se forme aussi. Cependant très peu arrivent à avoir deux noyaux, en d'autres termes, 
peu d'entre eux sont aptes à subir la première mitose pollinique. 

Parmi les grains de pollen, une fraction estimée à 10% se détache des autres. Leur cytoplasme est 
abondant et ils atteignent toujours le stade de deux noyaux bien différenciés en noyau reproducteur 
et noyau végétatif. Mais ce qui constitue leur caractère le plus frappant est qu'ils dépassent largement 
en diamètre les plus grands des autres, leur volume est au moins double; leurs noyaux végétatif et 
reproducteur offrent la même différence de volume par rapport à ceux des autres grains de pollen. 

Il faut retenir d'autre part qu'au cours du développement du pollen, le tapis dont les cellules sont 
uninucléées suit son évolution normale. Très tard après la séparation des tétrades, ses cellules ne pré­
sentent encore aucun signe de dégénérescence: cytoplasme abondant, vacuoles absentes, ce qui traduit 
un tissu nourricier encore jeune et encore fonctionnel. Sa dégénérescence ne commence qu'après la 
formation de l'exine, phénomène couramment observé chez la plupart des Angiospermes. 

4° Quant aux chromosomes, ils sont très petits: ce que l'on peut deviner par la structure presque 
aréticulée du noyau (voir DELAY, I948, page 195). 
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B - Embryologie 

Le stigmate du style gynobasique se trouve toujours au-dessous du niveau des anthères. Dans 
l'ovule, le tégument unique se développe et enveloppe progressivement le micelle (fig. 84 et fig. 89). 
Ce dernier caractère s'observe aussi chez Àlchemilla alpestris (travail de MURBECK cité par SCHNARF, 
1931). 

Dans le nucelle, une masse cellulaire qui occupe le centre se détache nettement tant par la forme 
de ses cellules que par la chromaticité dé leurs noyaux. Les raisons exposées ci-dessous (voir sous C: 4) 
permettent de la considérer comme la masse sporogene femelle. 

Elle se compose de deux catégories de cellules différentes. La première compte deux ou trois 
cellules qui occupent le centre; elles subissent successivement la méiose et sont par conséquent des 
CIvIE; la méiose avorte pourtant dans ces cellules. La seconde catégorie comporte une quinzaine de 
cellules qui entourent les CME et occupent donc la périphérie de Ia masse sporogene; de ces cellules 
périphériques, une donnera le sac embryonnaire. 

r - Mégasporogénèse avortée des CME 

Les cellules centrales entrent en méiose l'une après l'autre. C'est à ce moment que leurs différences 
avec les cellules périphériques deviennent spectaculaires. Car en dehors de l'aspect synaptique (fig. 84) 
que présente alors leur noyau nettement plus grand, leur cytoplasme prend des dimensions beaucoup 
plus développées et semble moins dense à en juger par son faible pouvoir de prendre Ie vert lumière. 
Ceci semble dû à une forte absorption d'eau lors de l'entrée en méiose (BEASLEY, 1938). 

La première cellule centrale entrée en méiose peut être celle qui occupe le pôle de la masse sporo-
gène (fig. 84) ou celle située à l'extrémité opposée (fig. 88). En tout cas, le noyau synaptique occupe 
généralement une position excentrique dans la cellule. 

L'anaphase 1 se déroule avec beaucoup de « laggards » (fig. 89). L'existence de ces retardataires 
permet de penser qu'à la diacinèse il y avait des univalents qui n'ont pas pu trouver de partenaires; 
mais l'espace très restreint occupé par une CME étudiée par la technique des coupes ne permet pas 
de suivre avec précision l'appariement d'une centaine de chromosomes. Une chose est certaine, c'est 
que nous n'avons jamais vu de noyaux de restitution dans ces cellules-mères en méiose comme dans 
le cas du tissu sporogene mâle. 

En raison de la position excentrique occupée par le noyau au sein de ces cellules-mères à la pro­
phase hétérotypique, la division y est toujours inégale (fig. 88), la cellule inférieure étant la plus 
grande. Cela suggère que si la mégasporogénèse se déroulait normalement, ce serait la mégaspore 
inférieure qui donnerait le sac embryonnaire. 

Cependant, nous n'avons jamais observé de trace de division homéotypique dans les cellules 
centrales: la mégasporogénèse s'arrête donc à la telophase L Néanmoins, toutes les cellules centrales 
n'atteignent pas ce stade. Il y en a qui dégénèrent avant la fin de la" prophase hétérotypique. La figure 86 
peut donner une idée de ce cas. En effet, la chromatolyse s'y est déjà produite en transformant la 
chromatine en des éléments informes occupant tout le noyau dont on peut remarquer encore le nucléole 
excentrique, preuve de l'inachèvement de ce stade synaptique. Ailleurs, on n'observe la chromatolyse 
qu'à la fin de la telophase I. 

11 semble que cette étape constituée par une méiose se produisant successivement dans les cellules 
centrales dure assez longtemps. Car lorsque la première de ces cellules manifeste les premiers symptômes 
du synapsis, le tégument n'atteint que la moitié delà hauteur du nucelle (fig. 84); par contre, quand ce 
phénomène apparaît dans la dernière (fig. 88), le tégument a déjà recouvert tout le nucelle et l'ovule 
a beaucoup grandi. 

2° - Formation du sac embryonnaire à partir des cellules périphériques 

Pendant ce temps, les cellules périphériques de la masse sporogene s'accroissent. Parmi elles, deux 
ou trois se développent plus rapidement que leurs compagnes dont elles se distinguent nettement par 
une plus grande chromophilie de leur noyau et de leur cytoplasme et par la formation de (une ou deux) 
grandes vacuoles au sein de celui-ci. La position de ces cellules dans l'ensemble de la masse sporogene 
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varie. Elles peuvent en occuper le pôle micropylaire (fig. 86 et fig. 89) ou les côtés (Mg. 84). Mais 
généralement c'est à l'extrémité chalazale que nous les avons trouvées (fig. 85 et fig. 88). 

Quand ces cellules ont atteint leur volume maximum qui est généralement de l'ordre de 9 n sur 
5 u, la prophase se déclenche. Cette prophase diffère totalement de celle qu'ont subie les cellules cen­
trales (CM E) car il ne se forme jamais de peloton mais toute la chromatine se condense en des chro­
mosomes bien individualisés entourant un nucléole unique et jamais excentrique (fig. 87). C'est donc 
les caractéristiques d'une prophase somatique. Une autre particularité distingue encore cette prophase 
de celle des CME, c'est qu'elle se produit dans des cellules où il s'est formé une vacuole énorme alors 
qu'une telle vacuole n'est jamais observable dans les CME au cours de la méiose. 

Nous avons remarqué ensuite des métaphases sans univalents en dehors de ia plaque equatoriale 
dans des cellules pourvues de grandes vacuoles. Celles-ci, du fait qu'elles ne s'observent que dans des 
cellules périphériques et jamais dans les cellules centrales, c'est-à-dire à comportement méiotique du 
noyau, indiquent que les cellules auxquelles elles appartiennent sont bien les cellules périphériques où 
s'était produite la prophase somatique signalée ci-dessus. D'autre part, l'absence d'univalents à la 
métaphase chez une espèce où la diacinèse se produit avec des univalents fournit la preuve sûre qu'il 
s'agit d'une métaphase somatique. Tous ces faits autorisent à affirmer que cette métaphase fait suite 
à la prophase somatique ci-dessus et s'est déroulée par conséquent dans des cellules périphériques. 

Puis vient !'anaphase, toujours sans univalents-laggards (fig. 85) et ensuite la telophase; la cellule 
devient binucléée. Une cellule périphérique qui a subi cette division somatique est donc un futur sac 
embryonnaire. 

11 est à noter que cette division ne commence qu'après la résorption totale des cellules centrales 
où s'est produite la méiose. Par conséquent, les deux étapes correspondant à ces deux modes de divi­
sion sont séparées par une période assez longue. 

Le sac embryonnaire est du type normal: deux synergides, l'oosphère, deux noyaux polaires et 
trois antipodes. Celles-ci ont un cytoplasme et un noyau denses. Il peut se former deux sacs embryon­
naires dans un ovule. Cependant l'un dégénère. Le même sort est réservé aux autres cellules péri­
phériques. 

Aucune fécondation n'a été observée. Les graines formées par ce mécanisme apomictique se 
développent normalement. 

C - Discussion 

1° - Nombre chromosomique et nombre de base de Vespèce 

Connue depuis 1781 par LINNÉ sous le nom ^Alchemilla aphanoides et considérée plus tard par 
d'autres auteurs comme la première espèce de la section Lachemilla (PERRY, 1929, page 3), cette 
espèce est encore inconnue au point de vue cytologique comme la plupart des représentants de la 
même section. Nous pouvons ainsi affirmer que la section Lachemilla - section réservée aux alche-
milles des hautes altitudes de l'Amérique du Sud - a été étudiée ici pour la première fois sous cette 
optique. 

Le nombre diploide que nous avons obtenu chez cette espèce en additionnant les chromosomes 
des deux plaques de métaphase II d'une CMP varie entre 93 et 96. Plusieurs raisons permettent de 
penser que 2 n — 96. 

D'abord, il paraît bien fondé que le genre Alchemilla sensu lato - avec ses trois sections Eualche-
milla, Aphanes et Lachemilla (PERRY, op. cit.) - a pour nombre de base unique x — 8: DARLINGTON 
et WYLIE (1955) et LOVE et LOVE (1956). En outre, on a relevé des Alchemilla à 2 n = 96 (LOVE et 
LOVE, op. cit.). 

Cependant, parmi les numérations chromosomiques effectuées jusqu'ici chez le genre Alchemilla 
sensu lato, peu sont précises. Ce fait semble indiquer que les chromosomes ne s'y prêtent pas facilement 
au comptage. 

D'autre part, le lot chromosomique d'une espèce pourrait subir des fluctuations frappantes. Pre­
nons le cas de Alchemilla vulgaris. En effet, le nombre chromosomique de cette espèce est de 2 n = 96 
(JORGENSEN et coll. cités par « Index to Plant Chromosome Numbers » pour 1958 publié par l'Uni­
versité de North Carolina). Il a pourtant été estimé aux environs de 90 par LOVE et LOVE (1942, cités 
par DARLINGTON et WYLÏE) et de 100 par EHRENBERG (1945, cité par les mêmes auteurs). Récemment, 

60 



TuRESSON (1957) a fait des comptages sur les microespèces d'A. vulgaris; les nombres chromoso­
miques de ces dernières varient entre 101 et 110; le nombre diploide dépasse ainsi nettement In — 96. 
Tout cela montre combien est délicate la détermination des nombres de base précis pour le genre 
ÂlchemuÎa sensu lato. 

2° - Différence dans les formes d'anomalie méiotique entre les tissus mâle et femelle 

H paraît certain que chez les espèces apomictiques, il n'y a pas de correspondance, au moins 
absolue, entre les formes d'anomalie méiotique qui s'observent dans les anthères et celles qui se pro­
duisent dans les ovules, les premières étant plus riches en modalités que les secondes. En effet, chez 
Hieracium et Antennaria, GUSTAFSSON (1938) a remarqué par exemple des noyaux de restitution dans 
les anthères mais jamais dans les ovules. 

Chez Lachemilla aphanoides, il est difficile de faire une comparaison adéquate entre les anomalies 
méiotiques mâles et femelles. Car, si la sporogénèse arrive à terme dans le tissu sporogene mâle, elle 
s'arrête souvent avant Ia telophase hétérotypique dans le tissu reproducteur femelle. Or, précisément 
c'est la variabilité dans les dimensions des spores (ou des micronuclei) qui donne des renseignements 
précis sur la capacité d'appariement des éléments du génome, car en dernier ressort, c'est le degré 
d'appariement de ce dernier qui conditionne les anomalies de la division hétérotypique. Cependant, 
une chose est certaine, c'est qu'il ne se forme jamais de noyaux de restitution dans les ovules. 

3° - Vavortement du pollen 

Les dimensions des grains de pollen de L. aphanoides présentent une gamme si variée qu'on ne 
peut s'empêcher de croire que cette variation n'est conditionnée que par des fluctuations dans le 
nombre des chromosomes. Cela a été indiqué par l'étude de la microsporogénèse au squash. La haute 
fréquence des micronuclei dont les dimensions font croire à l'absence d'un grand nombre de chromo­
somes permet déjà de conclure à leur non-viabilité en particulier et à celle des grains de pollen en 
général. Le fait qu'à la fin peu de grains de pollen arrivent au stade de deux noyaux en constitue en 
outre une preuve bien significative. 

Une autre preuve est fournie par Je fait que parmi les grains de pollen, il y en a (environ 10%) 
qui se distinguent nettement de leurs compagnons par un volume au moins deux fois plus grand. En 
même temps, leur cytoplasme présente une chromaticité normale alors que celui des autres grains 
trouvés dans les mêmes loges polliniques accuse déjà une certaine dégénérescence. D'autre part, ce 
sont généralement eux seuls qui ont des noyaux bien différenciés en noyau reproducteur et noyau végé­
tatif alors que les autres, dans les mêmes conditions, ne présentent qu'un seul noyau ou parfois deux 
mais non différenciés totalement; par exemple, ces deux noyaux peuvent avoir des volumes différents 
mais les mêmes degrés de chromaticité. En d'autres termes, les grains de pollen au volume double 
paraissent seuls viables. Or, leurs noyaux végétatif et reproducteur respectivement deux fois plus grands 
que ceux des autres grains sont sûrement issus des noyaux de restitution qui se forment à la division 
hétérotypique (fig. 83). Leurs nombres chromosomiques seraient donc très voisins (si non égaux) de 
2 n ; donc il est peu probable que leurs appareils chromosomiques manquent de quelque élément faisant 
partie du nombre n normal dans les noyaux de grain de pollen. Cela explique leur pleine vitalité à 
côté de la vie d'apparence languissante de leurs compagnons trouvés dans les mêmes conditions. 

Il en découle que Pavortement du pollen chez L. aphanoides est conditionné uniquement par la 
défectuosité de son appareil chromosomique. 

4° - Ce qui se passe dans le tissu reproducteur femelle 

a) Plusieurs faits permettent de croire que le tissu sporogene femelle chez L. aphanoides se compose 
de deux catégories de cellules différentes tant par la position qu'elles occupent dans l'ensemble topo­
graphique du nucelle que par leur forme et leur biologie. La première est constituée par deux ou trois 
CME où la méiose avorte; elles occupent le centre. Quant aux autres cellules, elles sont au nombre 
d'une quinzaine entourant les CME et pouvant devenir directement des sacs embryonnaires par trois 
divisions successives du type somatique. 
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D'après MURBECK (J901) et Böös (1924) cités par GUSTAFSSON (1946). dans l'archesporium 
é'AIchemilla, une seule CME véritable se forme et se distingue toujours nettement des cellules voisines. 
Elle offre une prophase méiotique puis dégénère. Pendant ce temps, certaines des cellules voisines qui 
sont potentiellement des archéspores se divisent par des mitoses de manière à former des files de deux 
à six cellules. Ces dernières peuvent présenter une prophase méiotique mais le plus souvent forment 
chacune un sac embryonnaire par trois mitoses successives. Les phénomènes que nous avons observés 
chez Lachemilla aphanoides sont très semblables à cette différence près que les véritables CME (celles 
dont les noyaux prennent une allure méiotique) sont au nombre de deux à trois, occupant une position 
centrale. 

En outre, il paraît certain que chez cette espèce les cellules périphériques ne se divisent plus dès 
que la méiose s'amorce dans les CME du centre, mais ne font que se développer (à comparer fig. 84 
avec fig. 89 dessinées à une même échelle). En effet, leur nombre reste sensiblement le même, compte 
tenu des légères variations d'un ovule à l'autre. D'autre part, nous n'avons décelé chez elles aucun 
indice de phénomène mitotique pendant ce temps. Ce n'est que plus tard, après la dégénérescence 
quasi complète des CME, qu'une ou deux d'entre elles subissent la mitose somatique pour devenir 
un ou deux sacs embryonnaires. Un tel comportement ressemble aussi au cas des PotentiHa canescens, 
argentea et praecox (RUTISHAUSER, 1942 et 1948) avec cette différence que dans ces dernières ce sont 
toujours des cellules de la région chalazale, considérées par RUTISHAUSER comme des cellules soma-
tiques, qui produisent les sacs embryonnaires diploïdes. 

Chez Lachemilla aphanoides, ainsi qu'on l'a vu, les cellules qui donnent le sac embryonnaire sont 
situées tantôt sur les côtés, tantôt au-dessus (région micropylaire), tantôt à la base des véritables CME 
qui dégénèrent au cours de la division hétérotypique. Le cas présenté par cette espèce montre claire­
ment que la limite entre diplosporie et aposporie. est très difficile à établir. Aussi nous rallions-nous 
à l'opinion de GUSTAFSSON (1946) et de MAHESHWARI (1950) en rangeant le type de L. aphanoides 
dans les formes de transition entre diplo- et aposporie ou dans les types inclassables. 

b) GENTSCHEFF et GUSTAFSSON (1940) ont remarqué que dans le tissu reproducteur femelle des 
espèces apomictiques du genre Hieracium, la méiose se produit beaucoup plus tard que chez les 
espèces sexuées; et plus le décalage est grand, plus la division ressemble à la mitose somatique. Dans 
le cas de L. aphanoides, il y a un décalage très marqué entre les moments où la division se produit 
respectivement dans les CME qui occupent le centre de l'archesporium et les cellules périphériques qui 
seraient autant de CME d'après le travail de Böös {op. cit.) sur Alchemiiia arvensis. Cette suite de 
formes anormales qui s'étendent entre la méiose et la mitose somatique, GENTSCHEFF et GUSTAFSSON 
l'expliquent par le fait que pendant l'intervalle de temps entre l'avènement de la méiose normale et 
celui des formes anormales, il se produirait un conflit entre la tendance à la méiose et certaines forces 
de vacuolisation qui développent les mégasporocytes et ce serait ces forces qui inhiberaient la méiose. 
Chez L. aphanoides, la production de vacuoles énormes dans les cellules périphériques de la masse 
sporogene femelle ainsi que leur développement si poussé - car au moment où elles subissent la divi­
sion, les cellules périphériques ont un volume double de celui des CME à leur entrée en méiose -
semblent confirmer les vues de ces auteurs. 

Acaena ovalifolia 

A - Structure du noyau 

C'est un noyau presque aréticulé à chromocentres. Ceux-ci sont au nombre d'une vingtaine et ont 
des contours arrondis. Trois à cinq parmi eux se distinguent par leurs dimensions nettement plus 
grandes (fig. 90). 11 semble que ces chromocentres particuliers sont des chromocentres collectifs car 
leur section dépasse largement celle des chromosomes (à comparer fig. 90 avec fig. 92 dessinées à une 
même échelle). Une particularité sépare ces chromocentres collectifs de ceux que nous avons observés 
chez d'autres espèces, notamment chez Geranium ayavacense et chez les Gentianacées et les rapproche 
beaucoup du cas des Oxalidacées : c'est qu'ils sont très compacts, ce qui donne l'impression d'une fusion 
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parfaite des chromocentres constituants. L'origine d'un tel degré de condensation des chromocentres 
devrait être recherchée dans la faible densité du réseau nucléaire. D'ailleurs, la forme arrondie de la 
plupart des chromocentres - ce que nous avons aussi remarqué chez Oxalis spiralis et O. pîychoclada 
dont le noyau est aréticulé - invite à penser que le noyau de Acaena ovali/olia est très près du type 
aréticulé. 

Il est intéressant de mentionner ici le cas du noyau de A. pinnatifida qui paraît constituer un autre 
type de structure du genre. Car il est semi-réticulé avec des « chromocentres punctiformes dans les 
jeunes noyaux et dans les plus âgés, présence de deux ou trois agglomérats chromatiques plus ou 
moins compacts (chromocentres collectifs) » (DELAY, 1948). 

B - Les chromosomes et la méiose 

1° Le noyau diploide possède quarante-deux chromosomes: 2 n — 42. Ils sont petits: leurs dimen­
sions s'étendent entre 0,8 \i et 1,6 n (fig. 92). Cela aide à comprendre la très faible densité du réseau 
nucléaire. 

2° La méiose est normale. A la métaphase I, il se forme vingt et un bivalents dont deux ou trois 
(fig. 91) n'ont pas leurs conjoints parfaitement unis. Au stade de tétrades, les microspores sont nor­
males. Ce résultat final auquel aboutit la méiose indique que celle-ci est normale. 

3° Peu de numérations chromosomiques ont été faites jusqu'ici dans le genre Acaena. Voici les 
nombres relevés: 

- A. anserinifolia 2 n = 42 n = 21 par MOORE1 

- A. ascendens 2 n = 42 par McX)RE 
- A. novae-ze/andiae n = 2\ par DAWSON (1960) 

Donc, tous les Acaena connus à ce point de vue sont hexaploïdes avec pour nombre de base 
x = 7. Ce dernier est aussi le nombre de base unique du genre Sanguisorba (DARLINGTON et WYLIE, 
1955), assez voisin du genre Acaena. 

C - Quelques mots sur le tissu sporogene femelle 

Le tissu sporogene femelle de A. ovali/olia possède une vingtaine de cellules. Parmi ces dernières, 
cinq ou six (celles qui en occupent le centre) ont un développement plus poussé et subissent presque 
en même temps la méiose. Le sac embryonnaire dérive d'une de ces CME tandis que les autres dégé­
nèrent en cours de méiose. Le même sort est réservé aux CME périphériques. 

1 Cité par « Index to Plant Chromosome Numbers » pour I960. 
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C H A P I T R E 1 0 

Legum inosae 

Acacia macracantha HBK 

Le nombre diploide 2 n = 26 a été compté sur cette espèce par ATCHESON (1948) sur du matériel 
sud-américain. Le même nombre a été remarqué sur notre matériel. Ce qui semble indiquer que l'espèce 
est diploide partout en Amérique du Sud. 

Cassia flavicoma HBK 

}° - Structure du noyau - Les chromosomes 

C'est un noyau semi-réticulé orné d'une trentaine de chromocentres de grandeurs inégales et aux 
contours déchiquetés, cela, sans compter de nombreux petits « grains » chromatiques dont plusieurs 
sont rangés en ligne droite dans le prolongement de ces chromocentres. Parmi ceux-ci, cinq ou six se 
trouvent accolés au nucléole généralement unique. 

Les chromosomes ont leur centromere situé généralement au trois quarts de leur longueur (fig. 93). 
Le noyau diploide en a seize: 2 n = 16. Avec ce nombre chromosomique, l'espèce est un diploide avec 
pour nombre de base x = 8, un des quatre nombres signalés jusqu'ici dans le genre (x = 6, 7, 8 et 
X2 ~ 13, DARLINGTON et WYLIE, 1955). 

L'étude de l'origine des nombres de base du genre Cassia a été abordée par ]RWIN et TURNER 
(1960). Ces auteurs, après une étude portant sur 88 taxa, suggèrent que le nombre de base initial du 
genre serait x = 1 dont dériveraient les deux autres (6 et 8). En effet, x = 7 affiche une haute fréquence 
dans leur matériel d'étude. D'autre part, chez C. auricuhta étudié par JACOB (1940) cité par les mêmes 
auteurs, la forme normale (2 n = 14) aurait donné naissance, par un phénomène de non-disjonction, 
à une forme vigoureuse à 2 n — 16. 

2° - Méiose 

La méiose est normale chez C. flavicoma. A la diacinèse, il se forme huit couples de chromosomes 
dont deux s'accolent au nucléole (fig. 94). Les chromosomes-conjoints de chaque couple se con­
densent progressivement en huit bivalents à la métaphase hétérotypique. 

Crotalaria anagyroides HBK 

L'étude de cette espèce a été entreprise partiellement par KAWAKAMI (1930) qui en a déterminé 
le nombre haploïde (n = 8). 11 nous a paru utile de compléter cette étude sur d'autres points tels que 
la structure du noyau, le nombre diploide... 

7° - Structure au noyau - Les chromosomes 

C'est un noyau réticulé à chromocentres. La numération de ces derniers s'avère difficile car ils ont 
tendance à se grouper en chromocentres collectifs qui prennent des formes différentes. Il y a toujours 
quelques chromocentres qui s'accolent aux nucléoles dont le nombre peut être de un, deux ou trois. 
En général, le noyau a deux nucléoles. 

Les chromosomes sont de taille moyenne. Le plus petit mesure 2,8 u et le plus grand 6 u. Ils sont 
au nombre de seize (2 n = 16) et peuvent être classés de la façon suivante (fig. 95): 61.+4 Af-f-6 P. 
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2° - La méiose 

Chez C. anagyroides, la méiose est normale. A la diacinèse, les seize chromosomes forment huit 
couples qui deviennent huit bivalents à la métaphase hétérotypique (fig. 96). Sur cette figure, on 
remarque trois bivalents petits, deux moyens et trois grands comme l'a laissé penser la mitose soma-
tique. Les chromosomes courts ne s'apparient pas parfaitement. Cela s'expliquerait par Ia faible pro­
portion de chiasmata, caractéristique de ce genre de chromosomes. 

Crotalaria sagiîialis L. 

L'étude de cette espèce a été abordée en partie par TURNER et FEARING (1960) qui, sur du maté­
riel du Texas, ont mis en évidence le nombre diploide (2 n = 32). 11 était intéressant de compléter 
cette étude sur d'autres points, notamment la structure du noyau et le nombre haploïde. Même pour 
l'étude des chromosomes somatiques, il nous a paru utile de la refaire, car il s'agissait d'un matériel 
d'une autre provenance. 

7° - Structure du noyau - Les chromosomes 

C'est un noyau réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont pour la plupart du temps petits. En outre, 
on peut observer des chromocentres aux dimensions plus grandes, ce qui paraît indiquer une fusion 
de chromocentres. D'autre part, ces derniers ont tendance à former des plages collectives. 

Les trente-deux chromosomes somatiques affectent des formes variées (fig. 97). La plupart sont 
arqués, quelques-uns sont droits, quatre peuvent se courber en anneaux. 

Les chromosomes sont assez grands. Leurs longueurs mesurent entre 1,4 u et 3,8 u. Cela aide à 
comprendre la structure du noyau (DELAY, 1948, page 195). 

2° Le nombre haploïde a été compté sur des plaques de métaphase de la première division polli-
nique. Il est de n = 16. 

Desmodium canum 
(Gmel.)Schinz&Thell. 

1° - Structure du noyau - Les chromosomes 

C'est un noyau peu réticulé avec une quinzaine de chromocentres dont deux au moins s'accolent 
au nucléole. 

L'espèce a vingt-deux chromosomes (2 n — 22) qui affectent des formes différentes et des tailles 
variées (fig. 99). Les uns sont grêles et longs, d'autres, trapus. D'autres enfin sont fortement contractés. 
Deux d'entre eux ont une « zone achromatique » accentuée qui les ferait prendre pour quatre chromo­
somes, ce qui pourrait troubler la numération. 

Les chromosomes mesurent de 0,7 u à 2,2 u. Cela semble déterminer la faible densité du réseau 
nucléaire (voir DELAY, 1948, page 195). 

11 est intéressant de noter que les vingt-trois Desmodium étudiés jusqu'ici à ce point de vue -YOUNG 
(1939), DARLINGTON et WYLIE (1955), FRAHM-LELIVELD (1957), MIÈGE (1959), TURNER et FEARING 
(1959-1960) et 1'« Index to Plant Chromosome Numbers » de l'Université de North Carolina (avant 
1956, 1956, 1957, 1959 et 1960) - ont tous 2 n — 22 sauf D. salicifoiium dont la valeur numérique du 
génome semble varier avec les conditions géographiques. En effet, d'après TURNER et FEARING (1959), 
le nombre diploide de cette espèce est 2 n = 20 sur du matériel provenant de la Rhodésie du Sud. 
Par contre, MIÈGE (op. cit.), sur du matériel d'Afrique occidentale, signale 2 n = 22. On pourrait 
donc considérer le nombre rapporté par les auteurs américains comme d'origine aneuploïde. 

2° - La méiose 

Chez l'espèce étudiée, la méiose est normale. A la métaphase J, il se forme onze bivalents. D'autre 
part, nous avons trouvé des microsporocytes où les deux noyaux-fils en métaphase (division homéo-
typique) ont chacun onze chromosomes. Tous ces faits confirment la numération diploide faite sur 
des racines de germination. 
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Zornia diphylla Pers. 

L'étude cytologique de Z. diphylla a été faite partiellement par KRAPOVICKAS et FUCHS DE KRAPO-
VICKAS (1957) qui en ont signalé le nombre diploide (2 n ~ 20) sur du matériel provenant de Corientès 
(Argentine). Il nous a semblé utile de compléter cette étude sur d'autres points, notamment Ia structure 
du noyau et même la numération des chromosomes somatiques, car il s'agissait d'un matériel d'une 
autre provenance. 

r - Structure du noyau 

L'espèce possède un noyau interphasique presque aréticulé, orné d'une vingtaine de chromo­
centres. Deux d'entre eux se trouvent toujours accolés au nucléole unique (cas général) ou appuyés 
chacun sur un nucléole. Ces chromocentres paranucléolaires auraient une consistance beaucoup plus 
dense que celle des autres chromocentres, car leur chromaticité est plus accentuée. 

2° - Les chromosomes - Syndiploïdie dans la racine 

a) Le matériel péruvien nous donne aussi In = 20. Un trait caractéristique de la mitose de cette 
espèce est la disparition tardive du nucléole (fig. 100). Celui-ci - sur du matériel fixé au Carnoy - per­
siste en effet jusqu'à la fin de la métaphase, alors qu'avec le même fixateur il disparaît généralement 
vers la fin de la prophase. Quant aux chromosomes, ils sont droits ou légèrement courbes. Leurs 
longueurs mesurent entre 1,8 u et 2.8 u. 

A en juger par les nombres diploïdes (2 n — 20) de quatre espèces étudiées jusqu'ici, à savoir 
Z. bracteata (DARLINGTON et WYLIE, 1955), gracilis, lati/olia et diphylla (KRAPOVICKAS et FUCHS DE 
KRAPOVICKAS, op. cit.), le genre composé de douze représentants (WILLIS, 1960) n'a pas dépassé encore 
le stade de la diploidie. 

b) Une caractéristique de la cytologie de Z. diphylla est l'observation courante de la syndiploïdie 
dans Ia racine. Les chromosomes-fils provenant d'une fissuration longitudinale d'origine endomito-
tique se séparent progressivement à la prophase tardive pour former des « paires de skis ». Puis à une 
extrémité de chaque paire, les deux partenaires semblent se repousser peu à peu et arrivent à se 
détacher définitivement à l'autre bout (fig. 101). 

A la métaphase, les quarante chromosomes des noyaux tétraploïdes se comportent normalement. 
11 paraît certain que ce procédé de polyploïdisation ne dépasse pas le degré 4 n dans la racine, 

car nous n'avons jamais trouvé ni de noyaux supérieurs à ce degré de polyploïdie - affirmation basée 
sur les comptages de plaques métaphasiques - , ni de métaphases à quarante paires de chromosomes 
appariés. 

11 est intéressant de noter que la syndiploïdie s'observe assez couramment dans la racine des 
Légumineuses. On peut citer les cas de Tephrosia noctiflora (FRAHM-LELIVELD, 1957) de Cassia torà 
(MiEGE, 1960) et de Parkia bicolor, Piptadeniastrum africanum et divers Âlbizzia (MANGENOT et 
MANGENOT, 1962). Des dessins du travail de TURNER et FEARING (1959-1960) sont aussi significatifs 
à ce point de vue. 

Lupinus paniculatus Desr. 
et 

L. aff. paniculatus Desr. 

On observe beaucoup de similitudes caryologiques entre ces deux taxa. Le noyau y est aréticulé 
à euchromocentres. Ces derniers sont au nombre d'une vingtaine. 

A la métaphase hétérotypique, il se forme vingt-quatre bivalents normaux (fig. 98). Ces deux taxa 
possèdent donc In = 48. Ce nombre chromosomique indique qu'ils sont tétraploïdes. 
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C H A P I T R E 11 

Geraniaceae 

Geranium ayavacense Knuth 

I - Structure du noyau - Méiose 

1° C'est un noyau réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont nombreux et de tailles échelonnées pro­
gressivement jusqu'aux simples « grains » chromatiques qui forment les mailles du réseau, ce qui rend 
leur comptage diffìcile. 

Un trait particulier chez les chromocentres de cette espèce est qu'ils ont une tendance générale 
à se regrouper en trois ou quatre plages collectives dont une au moins estparanucléolaire. Parfois, la 
majorité des éléments hétérochromatiques se concentrent en un seul groupe qui s'accole alors au 
nucléole. 

2° La méiose est normale. A Ia métaphase 1, il se forme vingt-six bivalents normaux (fig. 102). 
Ce nombre a été vérifié aussi sur des plaques de métaphase 11. L'espèce a donc pour nombre haploïde 
n = 26. 

Jl est intéressant de remarquer qu'on a signalé des Geranium à 2 n = 26 seulement en Europe et 
au S-W de l'Asie (DARLINGTON et WYLIE, 1955). Notre étude montre que les espèces à x = 13 ont 
une répartition plus étendue. D'autre part, dans le groupe ayant pour nombre de base x = 13, on 
n'a relevé jusqu'à présent que des diploïdes (2 n — 26). G. ayavacense, avec son nombre chromoso­
mique tétraploïde, y constitue donc le polyploïde le plus élevé. 

II - Le sac embryonnaire 

A - Formation du sac embryonnaire 

Des quatre mégaspores issues de Farchéspore unique devenue CME, c'est l'inférieure qui donne 
le sac à huit noyaux par trois mitoses successives. C'est la monosporie typique. 

Parfois, une des trois antipodes tarde à venir occuper la place qui lui est destinée. 
Les deux noyaux polaires fusionnent un peu tard, généralement après l'hypertrophie des noyaux 

des synergides. Nous avons observé un cas où l'embryon était déjà avancé alors que cette fusion n'avait 
pas encore eu lieu. Cela fait penser que la double fécondation n'est pas toujours réalisée chez l'espèce 
étudiée. 

B - Transformations ultérieures des synergides 

7° - Synergides binucléées 

Le noyau des synergides peut se diviser après la mise en place des éléments définitifs du sac. 
Cette caryocinèse n'est pas suivie d'une division cytoplasmique. Les synergides deviennent ainsi deux 
cellules binucléées (fig. 103). Mais le cas est rare et en général elles restent uninucléées. 

2° ~ L'hypertrophie des noyaux des synergides 

Au cours de ce phénomène d'hypertrophie, des changements de structure surviennent dans les 
noyaux des synergides. La chromophilie de ces noyaux, normalement trèsjfaible chez cette espèce, 
se trouve vite renforcée. En même temps, il se forme des chromocentres dont les dimensions aug­
mentent progressivement avec le volume des noyaux. 
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11 y a lieu de croire que cette évolution se fait en deux étapes successives. D'abord, c'est une étape 
courte où les noyaux des synergides ainsi que leurs chromocentres atteignent leurs volumes maximaux, 
puis une autre, très longue, durant laquelle la chromaticité de ces chromocentres déjà très intense reste 
inchangée comme leur volume et celui des noyaux dans lesquels ils se trouvent. 

a) La première étape paraît avoir lieu très tôt et se poursuivre à un rythme accéléré. En effet, des 
noyaux de synergides aux chromocentres plus développés et plus chromatiques, au réseau plus dense 
et au volume quatre fois plus grand que le volume initial peuvent se trouver sur le même ovaire que 
ceux qui ne manifestent encore aucun signe d'hypertrophie. D'autre part, sur de multiples boutons 
d'âges différents étudiés, nous avons trouvé facilement des noyaux de synergides au volume maximum 
(seize fois plus grand que le volume initial) mais peu de stades intermédiaires. Cela suggère que ce 
procédé de multiplication de la matière chromatinienne se produit rapidement. Pendant ce temps, le 
volume des chromocentres augmente rapidement lui aussi. 

b) La seconde étape commence dès que les noyaux des synergides ont atteint leur volume maximum. 
Elle prend fin avec la dégénérescence de ces cellules. Pendant cette longue période de temps, le volume 
des noyaux ainsi que celui des chromocentres restent sensiblement constants. A ce stade d'accroisse­
ment maximum de leur volume, on peut observer sur les noyaux des synergides les deux types de 
structure suivants: 

D'abord, la plupart du temps, ces noyaux présentent des chromocentres très développés, au nombre 
sensiblement constant mais bien individualisés et presque aussi longs que larges. Cela confère aux 
noyaux un aspect quiescent. 

Ensuite, dans quelques cas, ces chromocentres prennent des formes allongées et les parties qui 
relient deux unités successives deviennent visiblement chromatiques. Les noyaux apparaissent donc 
sous un aspect prophasique et ces chromocentres alignés donnent l'impression d'une formation de 
« chromosomes géants » (fig. 104). En effet, sur cette figure, on trouve des chromocentres volumineux 
reliés par des bandes plus ou moins nettes formées de grains de chromatine très fins (= chromo­
mères?). Ces bandes s'aperçoivent surtout sur la gauche du noyau car elles ont été déplacées par la 
coupe. Le ruban visible sur Ia gauche paraît double et un des chromocentres sur la droite offre aussi 
un aspect de duplicité. Enfin, à proximité du nucléole, on observe un chromocentre paranucléolaire 
nettement dédoublé et attaché par deux tractus chromatiques parallèles à un chromocentre unique 
très volumineux, ce qui confère à ce chromocentre paranucléolaire un aspect de satellite. En outre, 
sur certains rubans qui paraissent les « primary strands » (HÂKANSSON, 1957), on voit deux rangées de 
chromomères parallèles. D'autre part, les parties hctérochromatiques (chromocentres) paraissent ras­
semblées surtout à la périphérie du noyau alors que les rubans formés seulement d'euchromatine 
(chromomères) et beaucoup moins chromatiques se trouvent à l'intérieur du noyau. Ce contraste 
donne l'impression d'une asynchronie entre les diverses parties des chromosomes, phénomène observé 
par plusieurs auteurs (voir FARRON, 1957). 

Il nous est impossible d'agencer chronologiquement ces deux types de structure nucléaire ren­
contrés au moment où l'accroissement maximum du volume des noyaux des synergides était déjà 
atteint. Cependant, dans tous les cas, le nucléole persiste ainsi que la membrane nucléaire. 

Il va sans dire qu'au cours de cette prophase (deuxième type de structure), les noyaux peuvent 
être asynchroniques d'une synergide à l'autre. Par exemple, dans l'une d'elles ils se trouvent en début 
de prophase tandis que dans l'autre, ils sont déjà arrivés à la fin. Cependant, les noyaux d'une même 
synergide (lorsque celle-ci est binucléée) sont rigoureusement au même stade. D'autre part, nous 
avons noté que dans une synergide binucléée, un noyau peut dégénérer (fig. 103). La portion du cyto­
plasme qui l'entoure est peu abondante, à en juger par son pouvoir de prendre le vert lumière, et 
séparée par une large vacuole du reste du cytoplasme beaucoup plus dense entourant l'autre noyau 
au développement normal. 

III - Formation du manteau 

Dès après la mise en place des premiers éléments du sac embryonnaire, l'épiderme du tégument 
interne s'imprègne d'une substance chimique de nature inconnue. Cette transformation commence par 
la moitié supérieure puis s'étend peu à peu au reste de l'épiderme. Il se forme ainsi une sorte de man­
teau qui recouvre tout le nucelle, à l'exception de la région micropylaire où se trouvent les synergides. 
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Le développement de l'albumen et du suspenseur repousse les synergides hypertrophiées à l'exté­
rieur de la brèche laissée par le manteau qui se referme complètement sur le nucelle. Celui-ci ne tarde 
pas à se résorber. Le manteau enserre alors de façon intime l'ensemble embryon-albumen. 

Quant aux synergides, elles dégénèrent. Cette dégénérescence s'annonce déjà avant leur exclusion 
définitive de la région micropylaire. 

IV - Discussion 

I0 - La formation des noyaux géants 

La formation de « chromosomes géants » parfois observée ainsi que l'accroissement progressif 
en volume des chromocentres dont le nombre reste inchangé semblent indiquer que ce gigantisme tire 
son origine d'un phénomène d'« endomitose Geitlerienne » (voir chapitre 25:11, A, 1). 

Les changements de structure nucléaire dûs au déroulement de Pendomitose, si frappants dans 
le cas des antipodes de Papaver Rhoeas (HASITSCHKA, 1956), ne s'aperçoivent presque pas dans les 
noyaux des synergides de Geranium ayavacense. On n'y voit en effet que deux structures nucléaires 
vraiment nettes. D'abord, au début, après la mise en place des éléments du sac c'est-à-dire avant le 
commencement de l'endomitose, ces noyaux ont une structure peu chromatique comme c'est le cas 
général des noyaux de synergides. Puis, s'observe une autre structure où les chromocentres prennent 
des dimensions développées. Ainsi, cette forme d'« endomitose Geitlerienne » observée dans les syner­
gides de G. ayavacense devrait être considérée à peu près comme une forme de multiplication statique 
de Ja matière chromatinienne. Les changements de structure nucléaire typiques au cours de l'endomi­
tose font défaut également dans les noyaux endopolyploïdes des synergides de Anemone helleborifolia 
(chapitre 7). Ainsi, il semble que cette absence est une caractéristique du phénomène d'« endomitose 
Geitlerienne » qui a lieu dans les synergides. 

Quant aux structures nettement de plus en plus prophasiques avec formation de « chromosomes 
géants » observées quelquefois dans les noyaux des synergides de G. ayavacense au stade d'accroisse­
ment maximum de leur volume, il est difficile de déterminer la place exacte qu'elles occupent dans le 
déroulement normal de ce phénomène d'endomitose. Pour expliquer leur existence, on pourrait 
envisager deux hypothèses. Ie Ou bien elles représenteraient le dernier cycle d'endomitose, 2° ou bien 
elles ne seraient que des formations « accidentelles » dont il est encore impossible, dans l'état actuel 
de nos connaissances, de dégager le mécanisme précis. Les remarques faites par d'autres auteurs sur 
d'autres matériels (voir chapitre 25:111, 3, b) à propos de ces formations semblent donner raison à la 
seconde hypothèse. 

2° - Le degré de polyploïdie des noyaux hypertrophiés des synergides de G. ayavacense 

a) Méthode de mesure 

Chez G. ayavacense, comme l'augmentation progressive du volume des noyaux des synergides va 
de pair avec l'accroissement dans les mêmes proportions des dimensions des chromocentres - accroisse­
ment qui signifie une multiplication certaine de la matière chromatinienne et par conséquent une 
élévation du degré de polyploïdie - , celui-ci peut être évalué dans un noyau pris à un stade donné 
en comparant son volume avec celui des noyaux des synergides qui ne manifestent encore aucun signe 
d'hypertrophie ni de structure endomitotique. 

11 en découle que entre P^y et n, les degrés de polyploïdie respectifs d'un noyau hypertrophié et 
d'un noyau initial d'une part, et F(.v) et K(0), leurs volumes respectifs d'autre part, on peut établir 
la relation suivante: 

P V V 

— ~y- Dou- %) - "TT 0) 
(O) (O) 

Il ressort de la relation (1) que PM peut être calculé si on connaît le rapport V(X)jVM- Or, il n'est 
pas facile de mesurer les volumes absolus des noyaux, car ces derniers ne prennent jamais des figures 
géométriques qu'on peut calculer à l'aide des formules établies. 
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Cependant, on peut mesurer le rapport V^jV^ sur les noyaux des synergides de G. ayavacense, 
car ils prennent régulièrement une forme de lentille, qu'ils soient ou non hypertrophiés. Cette forme 
semble due au fait que les noyaux des synergides coiffent étroitement la vacuole formée alors dans Ia 
synergide, de telle sorte qu'ils en épousent la courbure. Cette similitude de forme facilite beaucoup le 
calcul de ce rapport parce qu'il équivaut en principe au rapport des cubes de deux segments homo­
logues quelconques. 

Or, le choix de deux segments vraiment homologues sur deux coupes de deux noyaux s'avère 
extrêmement délicat par le fait que le plan de la coupe n'a pas toujours la même direction et par con­
séquent les surfaces de section peuvent ne pas avoir la même forme. Ainsi, dans le cas des noyaux 
lenticulaires des synergides de G. ayavacense, nous avons choisi la plus grande distance d qui sépare 
deux points de la surface du noyau car elle correspond à peu près au grand axe de l'ellipse. Il en 
découle que le rapport (1) devient: 

/ d.. \ 3 

(2) 

b) Degrés de Polyploidie des noyaux des synergides hypertrophiées 

Avec le rythme de l'hypertrophie, le noyau des synergides de G. ayavacense change légèrement 
de forme. Le « dos » de la lentille, par exemple, devient de plus en plus plat. C'est pour cette raison 
que nous avons procédé à des mesures successives afin d'éviter de trop grandes erreurs. 

Ainsi, pour estimer le degré de polyploïdie maximum P(M) qu'un noyau de synergide peut avoir, 
nous avons pris par exemple trois noyaux de volumes différents: le premier, au volume maximum 
et ayant la plus grande distance d(M), le second, au volume moyen et avec dim} et le troisième, non 
encore hypertrophié auquel correspondait la distance dio). Le calcul se fait, en appliquant la rela­
tion (2) ci-dessus, de la façon suivante: 

/rf/JWA3 /4Mi 4 A 3 /<*„«\3 Id 

(o) J \ (m) (o) J 
P _ „ (W) . (»>) 
<w> ~ "\~d~i \ir V ) j \"(o) 

Malheureusement, nous n'avons pu trouver sur nos préparations un nombre assez grand de 
noyaux de volumes différents pour faire des mesures statistiques. C'est pourquoi les mesures suivantes 
n'ont qu'un caractère indicatif. Nos mesures effectuées sur des noyaux dessinés avec exactitude à la 
chambre claire nous ont donné les valeurs relatives suivantes: diM) = 10,5 unités de la chambre claire, 
d(l1l) = 7 unités et d(0} — 4,5 unités. 

L'application de la dernière relation nous donne pour le noyau d'une synergide intermédiaire la 
valeur de 4 n et pour le noyau à la taille maximale celle de 16 n: 

Pim = « CA1)' (AV =« (#4) (#4) = 16;; 

Ce qui paraît surprenant est que la série d'endomitoses permettant de passer d'un noyau haploïde 
à un noyau 36/7 paraisse se dérouler très rapidement. Car d'une part, la taille maximale du noyau des 
synergides est atteinte dans des boutons à peine ouverts et d'autre part, nous n'avons trouvé qu'un 
stade intermédiaire (noyau à 4 n), ce qui peut évidemment tenir au fait que nous n'avons pas eu assez 
de matériel. 

3° - Signification des « rubans » doubles observés sur les « chromosomes géants » 

Le parallélisme remarqué sur les différentes parties dédoublées des « chromosomes géants » 
(fig. 104) - « rubans » doubles, satellites doubles... - indique la présence effective de deux chromo­
somes-fils qui restent encore liés l'un à l'autre en certains points de leur longueur. Car sans cela, le 
parallélisme ne serait pas maintenu. 

70 

file:///~d~i


Le fait que les « chromosomes géants » de G. ayavacense, comme ceux de Anemone heìleborifolia 
(chapitre 7: D3 3, e), se composent de deux « rubans » chromatiques formés chacun de deux rangées 
de corpuscules chromatiques (vraisemblablement des chromomères) bien visibles au microscope 
optique a une signification particulière. U montre d'abord que 1° ces « rubans » ne sont que les deux 
chromosomes-fils formés pendant !'interphase et avant l'apparition du phénomène d'endomitose; 
2° les chromosomes-fils formés par la suite au cours des « cycles » d'endomitose successifs resteraient 
fortement accolés ensemble car il est impossible de les séparer au microscope optique; 3° enfin, le fait 
que les chromomères augmentent de taille sans que leur nombre ne s'accroisse apparemment fait penser 
que la forme d'« endomitose Geitlerienne » observée chez G. ayavacense est très proche d'une multi­
plication statique de la matière chromatinienne. Donc, ici on peut parler également d'une « besonders 
extreme Hemmung... von Mitosen » (GEITLER, 1955) comme dans le cas de Allium itrsinum. Cela 
expliquerait l'absence de changements de structure nucléaire typiquement endomitotiques chez 
l'espèce étudiée. 

4° - « Asynchronie » entre /es différentes portions des « chromosomes géants » 

Certains auteurs ont mis l'accent sur le fait que dans un noyau à « chromosomes géants »3 les 
parties prophasiques (caractérisées par une chromaticité accrue) de ces derniers se trouvent à la péri­
phérie tandis que celles qui occupent la cavité nucléaire sont en interphase. D'où une «asynchronie» 
entre ces diverses parties. Cette différence d'aspect présentée par les tronçons successifs d'un « chromo­
some géant » s'observe aussi dans le cas des noyaux des synergides de G. ayavacense. 

Cependant, il semble qu'il s'agit là d'un phénomène commun aux «chromosomes géants » comme 
aux chromosomes ordinaires. En effet, 1'« asynchronie intra- et interchromosomique » (RODKIEWICZ 
et OLSZEWSKA, 1963) - en d'autres termes l'achèvement plus ou moins rapide de l'assimilation des 
ADN faite par diverses portions de chromosomes au stade prophasique - a été mise en évidence par 
plusieurs auteurs au moyen des marquages des ADN assimilés avec des isotopes radioactifs. L'intérêt 
présenté par les « chromosomes géants » consiste essentiellement dans l'évidence frappante avec 
laquelle ce phénomène se fait remarquer sur leurs portions chromatiques « asynchrones » fortement 
développées dans les trois dimensions. 
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C H A P I T R E 1 2 

Oxaìidaceae 

Nous avons étudié deux espèces dans cette famille: 

- Oxalis spiralis Don 
- Oxalis ptychochda Diels 

A cause des points cytologiques communs existant entre les deux espèces, il nous paraît commode 
de réunir leur étude en un seul exposé. 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

Ce sont des noyaux aréticulés à euchromocentres. En effet, le nombre de ces grains d'hétéro-
chromatine à partir desquels se forment les chromosomes à la caryocinèse ne dépasse jamais quatorze. 
Tous ces corpuscules, de dimensions différentes, baignent dans une nucléolymphe homogène colorée 
en rose pâle par le Feulgen. La même structure a été signalée par DOULAT (1943) chez O. strida. 

Quelques euchromocentres se trouvent régulièrement accolés au nucléole toujours unique. Le fait 
que la large auréole périnucléaire n'arrive pas à les séparer de ce dernier (fig. 106) montre que ces 
euchromocentres sont des chromocentres paranucléolaires. 

O. spiralis et O. ptychoclada ont tous les deux seize chromosomes (fig. 107 et fig. 105). La com­
paraison de ces figures montre que spiralis possède des chromosomes plus épais. Cependant, les 
dimensions des chromosomes ne varient pas beaucoup d'une espèce à l'autre. Le plus grand mesure 
2,2 ja et le plus petit, 0,8 u. Ces nombres chromosomiques ont été d'ailleurs vérifiés sur des plaques 
de métaphase L Donc pour les deux espèces, 2/i = 16etn = 8. 

B - Association des éléments hétérochromatiques 

Chez les deux espèces, les éléments hétérochromatiques montrent, dans certains tissus et à cer­
taines périodes, une nette tendance au rapprochement mutuel. Ce mouvement est particulièrement 
frappant dans les noyaux des poils glanduleux (cas de O. spiralis) et du mésophylle des carpelles (voir 
sous C) mais surtout dans les microsporocytes au stade pachytene. 

Dans ces cellules-mères en effet, au début de la « contraction » du peloton chromatinien (stade de 
synizesis), les éléments hétérochromatiques se concentrent au voisinage du nucléole unique en deux 
ou trois masses nettement plus chromatiques que le reste (fig. 108). Au stade pachytene, ces amas 
hétérochromatiques apparaissent avec une grande netteté par le fait qu'il n'y a qu'un seul élément 
hétérochromatique par chromosome, Ie noyau étant un noyau aréticulé à euchromocentres, et que les 
autres parties des chromosomes formées d'euchromatine sont encore peu chromatiques à ce stade. 
Cela fait ressortir encore davantage ces groupements. Tous ces éléments hétérochromatiques se ras­
semblent tantôt en deux ou trois groupes dont un paranucléolaire (fig. 110), tantôt en un amas unique 
qui, étant donné qu'il comprend aussi le bivalent paranucléolaire, s'accole au nucléole (fig. 109). Dans 
ce dernier cas, de cet amas unique partent des filaments qui ne peuvent être que les différents chromo­
somes après leur appariement. 

Quand vient le stade diplotène, ces amas hétérochromatiques se dissocient en deux ou trois 
groupes (fig. I l l ) dans lesquels on voit les parties chromatiques homologues s'apparier deux à deux. 
Pendant ce temps et jusqu'à la fin de la diacinèse, le bivalent paranucléolaire reste constamment accolé 
au nucléole. 

Ces phénomènes - associations et dissociations des « chromocentres » à la prophase hétéro-
typique - ont été observés sur des squashes et des préparations au Helly-Feulgen. Les résultats sont les 
mêmes. Il serait donc logique de conclure à une réalité liée à la nature des choses et non à un artefact. 
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C - Noyaux géants des poils glanduleux (de O. spiralis) et du mésophylle des carpelles 

1° - Dans Ie mésophylle des carpelles 

Dans ce tissu, on observe des cellules dont les dimensions s'accroissent avec l'âge de l'ovaire. Le 
squash prouve la nette individualité de ces cellules géantes. Le noyau, les chromocentres ainsi que le 
nucléole y augmentent progressivement en dimensions, à en juger par le fait que les volumes de ces 
éléments présentent une gamme de grandeurs progressives. 11 se forme ainsi des noyaux géants et des 
chromocentres géants. Ces derniers, qui seront appelés endochromocentres en raison de la croissance 
endomitotique du noyau (voir F: sous 3), montrent des contours arrondis aux stades jeunes de 
l'ovaire. En outre, les endochromocentres manifestent une nette tendance à fusionner entre eux. Car 
leur nombre diminue de façon spectaculaire, descendant de quatorze à quatre ou trois groupes-unités 
(fig. 121). D'autre part, les formes de quelques-uns de ces derniers (par exemple ils deviennent deux 
ou trois fois plus longs que larges) ne peuvent être expliquées autrement que par une fusion ou du 
moins une association étroite de plusieurs d'entre eux. Ces groupes-unités sont donc des endochromo­
centres collectifs, il est intéressant de noter qu'au cours de ces associations ou fusions, presque la 
moitié des endochromocentres se trouvent accolés au nucléole. Cela montre que dans ce cas, l'associa­
tion peut avoir lieu entre chromocentres paranucléolaires et chromocentres non-paranucléolaires. 

Dans les carpelles des fleurs très avancées de O. spiralis, à côté des noyaux géants dont les endo­
chromocentres gardent encore des contours arrondis, on en observe d'autres où les endochromocentres 
prennent des formes de plus en plus anguleuses (fig. 122). En même temps, les gros endochromocentres 
semblent se disloquer (figure précédente, à remarquer le gros « chromocentre » paranucléolaire) et 
autour d'eux apparaissent soudainement de petits chromocentres et des appendices digitiformes. En 
outre, le nucléole auparavant unique s'étire et peut se fragmenter. Il en résulte deux nucléoles de gran­
deurs variables. Chose remarquable, à chaque nucléole se trouvent accolés quelques endochromo­
centres (fig. 120). Sur les squashes, on n'observe pas nettement la forme anguleuse et les appendices 
digitiformes des endochromocentres; cependant la formation des petits chromocentres au voisinage 
immédiat des gros endochromocentres est évidente (figure précédente). 

2° - Dans les poils glanduleux de O. spiralis 

Diverses parties du système végétatif de O. spiralis, en particulier les feuilles, le pédicelle, les 
sépales, les filets d'étamines du verticille moyen, sont recouverts de poils glanduleux. Ces poils sont 
les uns unicellulaires (sur les feuilles, les sépales et le pédicelle), d'autres, unisériés comprenant jusqu'à 
cinq cellules. Cependant, ce serait la cellule apicale seule qui jouerait le rôle sécréteur, à en juger par 
la forte chromaticité de son cytoplasme. De toutes les cellules d'un poil unisérié, la plus grande peut 
être ou la cellule apicale (cas des filets d'étamines du verticille moyen) ou la cellule basale (poils des 
sépales et du pédicelle): voir figure 117. 

a) Le gigantisme s'observe sur certains noyaux de ces poils glanduleux1. 11 est net dans le cas du 
noyau des poils unicellulaires et de la seule cellule apicale des poils pluricellulaires des filets d'étamines 
du verticille moyen. Par contre, sur les poils pluricellulaires des sépales et du pédicelle (fig. 117 c), 
les noyaux de toutes les cellules sont affectés. 

Au cours de ce phénomène d'accroissement en volume, le noyau d'une cellule donnée d'une sorte 
de poil donné présente une gamme de grandeurs progressives. Il en est de même pour le nucléole. Cela 
fait penser à la croissance rythmique des noyaux endomitotiques (voir chapitre 25: II, A, 3). En 
même temps, les euchromocentres augmentent progressivement de taille, aboutissant à la formation 
d'endochromocentres géants. 

Les endochromocentres offrent ici des contours arrondis. Parallèlement à leur accroissement, ils 
affichent une tendance accentuée à fusionner entre eux. Ainsi, leur nombre peut varier de quatorze 
(fig. 118) à quatre. 

b) La dégénérescence des noyaux endomitotiques des poils glanduleux mérite une attention 
particulière. 

1 Et aussi sur les noyaux des poils tcclcurs trouvés sur diverses parlies de l'appareil végétatif. 
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Dans la plupart des cas, les endochromocentres, qu'ils aient fusionné ou non, présentent des con­
tours arrondis jusqu'à leur dégénérescence qui conduit à une sorte de chromatolyse. 

Exception faite cependant pour les cas du noyau de la cellule apicale des poils pluricellulaires des 
sépales et du pédicelle. En effet, lors de la dégénérescence, si les endochromocentres des noyaux des 
cellules inférieures gardent encore des contours arrondis, ceux du noyau apical ont par contre ten­
dance à prendre des formes anguleuses et ornées d'appendices digiti form es (fig. 119). En même temps, 
le nombre d'« endochromocentres »augmente visiblement (à comparer la figure 118 avec la figure 119). 
Et, fait significatif, de petits chromocentres de grandeurs variées apparaissent alors dans le noyau, 
surtout au voisinage des gros endochromocentres. Cela donne l'impression d'une fragmentation de 
ces derniers. Cependant, jamais les gros endochromocentres ne cessent d'être observables dans le 
noyau de la cellule apicale. 

D - L e sac embryonnaire 

J0 - Formation du sac embryonnaire 

La formation du sac embryonnaire est du type normal. 11 est à noter que chez les deux espèces, 
nous avons trouvé plusieurs fois trois macrospores au lieu de quatre. 

2° - Formation de l'hypostase 

Le nucelle est peu développé. Sa croissance s'arrête au moment où commence la lignification des 
membranes des cellules constituant sa partie inférieure (fig. 112). Cet arrêt a lieu vers le stade de l'entrée 
en méiose de la CME. 

L'existence de la lignine a été mise en évidence par le colorant caractéristique de cette substance, 
à savoir la phloroglucine chlorhydrique. 

Avec le développement du sac embryonnaire, la partie supérieure du nucelle, celle dont les mem­
branes ne sont pas lignifiées, dégénère et disparaît. Quant aux cellules aux membranes lignifiées, elles 
ne se divisent plus car leur nombre reste inchangé. Elles forment une sorte de creuset qui loge les anti­
podes et s'enfonce dans le tégument interne, étant repoussé par Je sac, mais ne traverse jamais l'enve­
loppe protectrice du tégument interne. Cette masse cellulaire sert donc à arrêter la poussée excessive 
du sac dans la région chalazale. 

Toutes ces particularités - lignification et arrêt imposé au développement du sac embryonnaire -
sont donc les caractéristiques de l'hypostase conçue par VAN TIEGHEM (1901). 

£ - Âutofécondation de O. spiralis 

Cette espèce a été récoltée sans échantillon-témoin. Une graine a été trouvée par hasard parmi 
les graines d'autres espèces. Mise en germination, elle a donné une plante qui a produit des fleurs 
mais dont la détermination restait encore problématique. Ce fut donc pour avoir des fruits que nous 
avons procédé à l'autofécondation. 

Le choix des éléments mâles a porté sur les étamines du verticille moyen et non sur celles du verti-
cille inférieur chez l'unique pied (forme longistylée) d'0. spiralis à notre disposition, uniquement parce 
que les tubes polliniques provenant du premier paraissent avoir plus de chance d'atteindre les ovules. 
Car en milieu de culture artificiel ils mesurent jusqu'à 300 u contre 120 \i pour les tubes que donne le 
pollen des étamines inférieures. En outre, il faut retenir qu'il s'agit de la pollinisation des styles longs 
avec du pollen provenant des étamines d'un niveau d'insertion inférieur; autrement dit, le tube polli-
nique dans ces conditions aura un trajet deux ou trois fois plus long que celui sur lequel il germe dans 
le cas d'une fécondation dite « légitime ». 

r - Phénomènes de fécondation 

Les tubes polliniques arrivent toujours nombreux aux ovules. Chacun peut en recevoir deux ou 
trois. Ceci, probablement en raison du nombre énorme des grains de pollen déposés sur les stigmates. 

Un seul tube est accepté par les éléments femelles. La double fécondation a lieu effectivement. 

74 



Les autres tubes gardent leurs spermatozoïdes et restent encore assez longtemps dans la partie supé­
rieure de l'albumen qui se divise activement. 

L'incompatibilité biologique entre deux éléments mâle et femelle provenant de deux niveaux 
d'insertion différents chez une espèce hétérostylée1 nous a incité à vérifier la réalité de la fécondation 
qui suivait cette pollinisation artificielle. 

a) D'abord la fusion des spermatozoïdes avec les éléments femelles du sac auxquels ils sont destinés 
a été observée. Les spermatozoïdes, après s'y être introduits, s'accolent à leurs noyaux (fig. 113). 11 en 
résulte le mélange de la matière chromatinienne mâle à la matière chromatnnienne femelle (fig. 114). 

Il semble que dès l'introduction du spermatozoïde au voisinage d'un noya u femelle, le nucléole mâle 
reconnaissable à sa taille beaucoup plus petite recherche activement son partenaire et entraîne à sa 
suite tout l'appareil chromatique qui l'accompagne (fig. 113 et fig. 114). La répartition de la matière 
chromatinienne mâle survient ensuite. Ses éléments hétérochromatiques se sont éparpillés mais tou­
jours réunis en deux ou trois groupes de dimensions différentes et dont le plus développé reste encore 
accolé au nucléole mâle (fig. 114). Ce n'est qu'après qu'ils disparaissent. Alors la fusion entre les deux 
chromatines est complète. 

Quant au nucléole mâle, il tarde à fusionner avec Ie nucléole femelle tout en y restant accolé 
(fig. 114). Une telle position suggérerait certainement l'idée d'un bourgeonnement du nucléole femelle. 
Cependant, chez O. spiralis aucun doute n'est possible. Car avant la fécondation, les deux noyaux 
femelles destinés à recevoir les éléments mâles ne présentent jamais qu'un seul nucléole, caractère 
d'ailleurs quasi universel chez les Angiospermes, du moins chez toutes celles que nous avons étudiées. 
En ce qui concerne le mécanisme du «bourgeonnement nucléolaire», nous renvoyons le lecteur au 
chapitre 18(:E, 3). 

b) La deuxième preuve de l'efficacité de la fécondation consiste dans le nombre chromosomique 
de l'albumen et dans celui de la première mitose de l'embryon. Le premier a un nombre de chromo­
somes sensiblement égal à 3 n = 24 tandis que l'autre possède In= 16. 

Donc la double fécondation, malgré les frontières imposées par le phénomène d'hétérostylie entre 
deux éléments mâle et femelle appartenant à deux niveaux différents, a eu lieu effectivement chez 
O. spiralis. 

2° - La formation de l'albumen 

' L'albumen est du type nucléaire. Le noyau central fécondé se divise le premier. Parle fait qu'avant 
la fécondation il se trouve dans la moitié supérieure du sac, l'albumen subit ses premières divisions 
dans la région micropylaire qui représente un premier centre de croissance. 

Mais très vite, il se forme un autre centre dans une partie latérale de la région chalazale (fig. 115) 
vis-à-vis des antipodes qui persistent encore assez longtemps. Ainsi, l'axe ancien du sac embryonnaire 
se trouve légèrement dévié vers le côté dans la région inférieure. 

Les deux centres, caractérisés par l'abondance des noyaux, fonctionnent parallèlement pour rem­
plir le sac fécondé. 

Tous les noyaux d'un même centre sont rigoureusement au même stade, mais les stades de division 
diffèrent d'un centre à l'autre (fig. 116). Et la région qui les rejoint a les noyaux rigoureusement syn-
chroniques aussi, mais à un stade intermédiaire entre ceux qui se trouvent aux deux bouts. D'autre 
part, tous les noyaux de ces trois régions forment un syncytium. Tous ces faits fournissent une preuve 
de plus à l'hypothèse exposée dans le chapitre 24 (: La communauté cytoplasmique et le synchronisme 
des noyaux). 

Les membranes apparaissent ensuite et séparent ces noyaux en des cellules normales. 

3° - Faible proportion et fertilité des graines obtenues par autofécondation 

Disons en passant que l'autofécondation apporte des transformations à la fleur de O. spiralis. 
La transformation Ia plus spectaculaire est offerte par le pédicelle et les carpelles. Tandis que ceux-ci 
subissent une forte torsion vers la gauche, entraînant à leur suite et les filets des anthères qui y restent 

1 A remarquer que cette incompatibilité chez les Oxalis hétérostylés-trimorphes peut être partielle ou totale suivant l'espèce et les 
hauteurs respectives des cléments mâle et femelle (voir ORNDUFF, 1964 et MULCAHY, 1964). 
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adhérents et les styles qui s'enroulent en spirale les uns autour des autres, le pédicelle se replie vers sa 
base au niveau de l'articulation et fait avec elle un angle aigu. 

Chez O. spiralis ainsi fécondé « illégitimement » les fruits se forment facilement, dans presque 
90% des cas. Cependant le nombre de graines obtenues ne dépasse pas 20% de celui des ovules. Elles 
sont réparties le long de la colonne placentaire1. 

Mises en germination dès après la récolte, les graines n'ont pas levé tout de suite. Transportées 
avec Ie milieu de germination dans un frigorifique maintenu à 5 0C et accessible à la lumière, elles ont 
presque toutes germé au bout d'une année. Les jeunes plants se développent normalement. Tous ces 
faits montrent que les graines obtenues par cette forme de pollinisation «illégitime » chez O. spiralis 
sont des graines normales. 

F - Discussion 

1° - Le nombre de base x = 8 chez le genre Oxalis 

D'abord, il est intéressant de noter qu'on a remarqué jusqu'ici chez le genre Oxalis les nombres 
de base suivants: ,Y — 5, 6, 7, ...3 9, 11 (DARLINGTON et WYLIE, 1955). 

Le premier représentant diploide ayant x = 8 a été trouvé par DIERS (1961) chez O. peduncuiaris 
(section Camosae). Avec O. ptychoclada (même section) et O. spiralis (section Ortgieseaé), on trouve 
trois représentants appartenant à ce nombre de base. Ils sont tous de l'Amérique du Sud. Ce qui fait 
penser que ce nombre de base est spécifique de cette partie du monde. 

D'autre part, x = 8 complète Ia série des nombres de base mentionnés ci-dessus. La suite en cas­
cade de ces nombres suggère que un des procédés de spéciation du genre a été Paneuploïdie. 

2° - Adhérences mutuelles des éléments hétérochromatiques 

a) La fusion entre chromocentres a été observée chez plusieurs espèces (DELAY, I948). 
Chez les deux espèces étudiées, il y a lieu de croire aussi à l'existence de ce phénomène dans le 

noyau somatique. Car quelques euchromocentres ont des volumes trois fois plus grands que les autres 
et présentent une épaisseur plus développée que les chromosomes les plus épais. Ainsi, il semble que 
le nombre d'euchromocentres de ces Oxalis est probablement de seize. 

b) L'association des éléments hétérochromatiques devient frappante dans certains tissus et à cer­
tains stades de la vie cellulaire. Ainsi dans les noyaux géants des poils glanduleux et des poils tecteurs 
par exemple, le nombre d'euchromocentres diminue progressivement de quatorze à quatre. Plus curieux 
encore est le phénomène d'association-fusion d'euchromocentres géants dans plusieurs cellules du 
mésophylle des carpelles des fleurs avancées. Leur nombre peut se ramener à trois. 

Cependant, c'est à la première partie de la prophase hétérotypique que cette adhérence inter­
di ro m ocen trique devient spectaculaire chez les deux Oxalis étudiés. En effet, les euchromocentres 
peuvent se rassembler en une masse unique. Un cas analogue a été signalé chez Impatiens Baifourii 
où les quatorze chromosomes formeraient un XTV-valent (VAZART, 1958). Dans le cas de O. spiralis 
et O. ptychoclada, il est peu probable que cette forme d'association résulte d'un interchange segmen­
tate entre chromosomes, car elle ne se maintient jamais au-delà du stade pachytene. 

3° - Les noyaux géants des poils glanduleux (de O. spiralis) et du mésophylle des carpelles 

a) Au cours de l'accroissement en volume des éléments du noyau (euchromocentres, nucléole et 
nucléolymphe), on n'observe dans ces noyaux géants aucun changement de structure nucléaire com­
parable au cas des noyaux de poils glanduleux de Cerastium mollissimum (chapitre 6). 11 est pensable 
que cette différence tient au fait que chez cette espèce le noyau est réticulé alors que chez O. spiralis 
et O. ptychoclada il est dépourvu de réseau. Le gigantisme nucléaire observé sur les deux Oxalis cons-

1 Récemment, plusieurs fécondations « illégitimes » ont été réalisées sur des représentants nord-américains de la section des Corni-
cutaiac (Reiche) R. Knuth dont O. suksdorfîi (ORNDUFF, 1964) et O. priceae (MULCAHY, 1964). Afin de compléter nos observations frag­
mentaires dans le cas de O. spiralis (section des Ortgieseac R. Knuth), nous renvoyons le lecteur aux travaux de ces auteurs. Car nous 
pensons que la compatibilité entre le pollen et les stigmates d'un Oxalis a hétérostylic trimorphe dépend non de la position taxinomique 
qu'il occupe dans l'ensemble du genre mais du niveau d'insertion des étamines et des stigmates sur la fleur. 
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titue donc un cas typique de multiplication statique de la matière chromatinienne, une forme du 
phénomène d'« endomitose Geitlerienne » observée fréquemment dans le trichome (voir chapitre 25: 
H, A, 4, a). 

La seule preuve de l'existence de ce procédé de multiplication chromatinienne est constituée dans 
le cas des Oxalis étudiés par la croissance rythmique des noyaux accompagnée d'un accroissement 
progressif en volume des euchromocentres. 

b) Une discussion sérieuse s'impose pour parvenir à la compréhension des structures nucléaires 
observées lors de la dégénérescence du noyau de la cellule apicale des poils pluricellulaires des sépales 
et du. pédicelle et sur les noyaux géants du mésophylle des carpelles de O. spiralis et représentées 
respectivement par la figure 119 d'une part et les figures 120 et 122 d'autre part. Trois faits Jes caracté­
risent: 1° l'apparition soudaine des petits chromocentres, 2° la multiplication des gros « endochromo-
centres » et 3° la forme anguleuse ainsi que les appendices digitiformes que prennent alors ces derniers. 

D'abord, en raison de sa seule apparition àia dégénérescence du noyau endomitotique, c'est-à-dire 
après la fin de l'endomitose, ce changement de structure nucléaire ne peut pas être interprété comme 
un de ces changements de structure nucléaire qu'on observe sur d'autres matériels au cours de ce phéno­
mène de multiplication chromatinienne (voir chapitre 25:11, A, 2). 

Ensuite, la formation soudaine des petits chromocentres à côté des gros « endochromocentres » 
ne peut pas être interprétée comme due à l'accroissement endomitotique de chromocentres qui seraient 
restés jusqu'alors imperceptibles à cause de leurs petites dimensions. Car de tels chromocentres ne 
s'observent jamais sur des noyaux endomitotiques jeunes et ayant les mêmes dimensions, en d'autres 
termes des noyaux qui auraient subi un même nombre de « cycles » endomitotiques. En outre, on 
constate alors - le cas est particulièrement évident sur le noyau apical endomitotique des poils glandu­
leux des sépales et du pédicelle - une nette augmentation du nombre d'« endochromocentres », sans 
compter les petits chromocentres déjà mentionnés. 11 suffit de comparer la figure 119 et la figure 118 
où les nombres des dits « endochromocentres » sont estimés respectivement à dix-huit et quatorze, ce 
dernier étant le nombre le plus élevé que peut présenter ce noyau apical avant la dégénérescence. Ainsi 
la formation des petits chromocentres et la nette multiplication des « endochromocentres » ne pour­
raient être que les conséquences d'une forme de désagrégation des endochromocentres initiaux, en 
d'autres termes des endochromocentres individuels qui s'étaient unis pour former les gros endochromo­
centres collectifs. 

Cette explication semble d'ailleurs appuyée par le fait que les gros endochromocentres prennent 
alors des formes échancrées et prolongées de tous côtés par de nombreux appendices digitiformes, ce 
qui suggère une dislocation de ces chromocentres en des parties plus petites qui s'apprêteraient à se 
séparer les unes des autres. 

Si cette interprétation était correcte, on pourrait conclure ici à une forme de .désagrégation 
d'endochromocentres curieuse: 1° Elle s'amorcerait par l'extraction de petits chromocentres de dimen­
sions variées à partir des gros endochromocentres et ne serait jamais achevée. Car on ne cesse jamais 
d'observer de gros endochromocentres dans le noyau de la cellule apicale des poils glanduleux des 
sépales et du pédicelle et dans les noyaux géants du mésophylle des carpelles. 2° Une autre conclusion 
s'impose: cette désagrégation n'est pas progressive dans le sens que les endochromocentres se frag­
mentent en portions de plus en plus petites. 11 suffit de considérer l'ensemble des chromocentres, petits 
et grands, sur les figures 119 et 122 pour s'en convaincre. 3° Cependant, le côté le plus intéressant de 
cette forme de désagrégation d'endochromocentres est qu'elle ne se produit pas sur tous les noyaux 
endomitotiques dégénérescents d'un même matériel. Le cas de O. spiralis est typique. Chez cette 
espèce en effet, parmi les noyaux endomitotiques des différents tissus (noyau unique des poils tecteurs, 
noyau de la cellule apicale des poils glanduleux pluricellulaires des filets d'étamines du verticille moyen, 
tous les noyaux des cellules des poils glanduleux pluricellulaires des sépales et du pédicelle et enfin 
noyaux géants du mésophylle des carpelles), cette désagrégation affecte seulement le noyau apical des 
poils pluricellulaires des sépales et du pédicelle et les noyaux géants du mésophylle des carpelles. Ce 
fait montre clairement que la désagrégation d'endochromocentres signalée çà et là par divers auteurs 
(voir chapitre 25: Jl, B, 1) sur le noyau endomitotique dégénérescent tfesî pas un phénomène général, 

c) Quant à la tendance à la fragmentation remarquée sur le nucléole unique des noyaux géants du 
mésophylle des carpelles des fleurs avancées de O. spiralis, elle devrait être interprétée plutôt comme 
la conséquence d'une dissociation des endochromocentres paranucléolaires fusionnés auparavant et 
qui se sépareraient alors en emportant chacun une partie du nucléole géant unique (à comparer fig. 120 
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avec fig. 121); il s'agit ici d'un véritable phénomène de «bourgeonnement nucléolaire ». Donc la 
désagrégation des endochromocentres s'accompagne dans ce cas d'une dissociation des endochromo-
centres collectifs. En fa.veur de l'existence de ce phénomène de dissociation, on peut évoquer quelques 
arguments (forme échas.crée et appendices digitiformes des endochromocentres) déjà formulés à pro­
pos de la désagrégation des endochromocentres (voir ci-dessus, sous b). 

4° - L'existence de trois macrospores 

Chez les deux OxaMs étudiés, Ja formation d'une file complète de quatre macrospores comme 
dans le cas de la monosporie typique ne s'observe pas toujours. Parfois, nous n'en avons remarqué 
que trois (fig. 112) dont la supérieure touchant le plus près le micropyle affiche une dégénérescence 
très précoce, car la chrornatolyse y a déjà commencé et le nucléole disparaît, tandis que les deux autres 
possèdent encore un no;yau normal. Tout cela invite à penser que la division 11 manque seulement 
dans Ia dyade supérieure. Par conséquent, la macrospore issue de la dyade inférieure et qui deviendra 
le sac embryonnaire est ".le produit normal d'une mégasporogénèse monosporique. 

L'avortement de la. division il chez la dyade qui ne servira pas à la formation ultérieure du sac 
traduirait-elle un stade d'évolution avancé chez les deux Oxalis? Car il élimine un mécanisme non 
seulement inutile mais nuisible à l'autre dyade par le fait qu'une mitose dépense toujours une certaine 
somme d'énergie pour le mouvement des éléments chromatiques du noyau. 

Mais on pourrait croire aussi à une certaine insuffisance dans l'énergie emmagasinée par la CME 
dans l'ovule où la division .11 avorte sur une des deux dyades. 

De toute façon, nous avons remarqué ce fait également chez Anemone helleborifofia (chapitre 7) 
et Speculano biflora (chapitre 21). De même, elle a attiré l'attention de STENAR (1932): « Selbst habe 
ich bei Allium nutans gesehen, dass die E.M.Z. drei Macrosporen hervorbringen kann» (cité par 
HÂKANSSON, 1951, page 14:V). 

5° - Formation de Valbumen chez O. spiralis 

L'albumen de O. spirali^ est du type nucléaire. Une des conséquences de la croissance jusqu'à un 
état avancé de l'albumen nucléaire est la formation de deux ou trois centres de mitose différents carac­
térisés chacun par un synchronisme rigoureux entre ses noyaux. 

L'asynchronisme entre différents centres de synchronisme dans un albumen nucléaire a été 
remarqué par maints auteurs chez maintes espèces, notamment chez Pisum sativum par COOPER (1938) 
qui note que « les premières di v isions sont simultanées, cependant, par la suite,... ce n'est qu'approxi-
mativement au même stade de mitose. Par exemple, les noyaux au voisinage de l'embryon peuvent 
être en métaphase alors qu'ils sont en prophase à la région chalazale... » (page 127). 

11 serait parfaitement logiqi ie de penser que le synchronisme rigoureux entre les noyaux de chacun 
de ces centres de mitose n'est que le fruit d'un cytoplasme commun et homogène. Car deux noyaux 
nés en même temps et mis dan;; les mêmes conditions trophiques que constitue le cytoplasme homo­
gène environnant ne peuvent q ue s'y développer suivant le même rythme et par conséquent se diviseront 
en même temps (voir chapitre 24: La communauté cytoplasmique et le synchronisme des noyaux). 

Ainsi, ce serait sans doute: le manque d'une homogénéité absolue qui est la cause unique du 
décalage entre les stades de ces- centres de mitose observé sur l'albumen nucléaire de Pisum sativum et 
de O. spiralis. Ce manque d'homogénéité peut être causé par l'existence de courants de cyclose locaux 
qui n'arrivent pas à charrier Ie s substances trophiques d'un bout à l'autre de la communauté et à 
homogénéiser le milieu ambiant dans lequel se trouvent les noyaux. 
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C H A P I T R E 1 3 

Polygalaceae - Hypericaceae - Loasaceae 

Polygala paniculata L. 

Le peu de matériel provenant de quelques graines en germination ne nous a pas permis l'étude 
de la structure du noyau. 

Sur une plaque de métaphase somatique (fig. 123), nous avons évalué le nombre chromosomique 
de l'espèce aux environs de 2 n = 52-56. Avec un tel nombre, cette dernière est certainement un 
polyploïde. 

Hypericum äff.paniculatum Lam. 

L'espèce possède douze chromosomes (fig. 124): 2 n = 12. C'est donc un diploide ayant pour 
nombre de base x = 6, C'est un nouveau nombre de base du genre HYPERICUM et le plus petit (voir 
DARLINGTON et WyLIE, 1955). 

11 en découle que H, geniianioides (2 n = 24) considéré comme un diploide par les auteurs cités 
ci-dessus est certainement un tétraploïde. 

Loasa Poissoniana 
Urb. & GiIg 

L'espèce a été étudiée sommairement par DIERS (1961) qui a compté 2 n — 28. 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

1° C'est un noyau au réseau peu net et parsemé d'une quinzaine de chromocentres dont deux se 
trouvent toujours accolés au nucléole unique. Ce sont les chromocentres paranucléolaires (fig. 125). 

2° Les chromosomes sont petits et grêles. Leur longueur ne dépasse pas 2 u. Cela aide à comprendre 
la faible densité du réseau nucléaire. 

Le noyau diploide en a vingt-huit: 2 n = 28. Ce nombre a été vérifié sur des plaques de méta­
phase 1 où il se forme quatorze bivalents (fig. 128) et sur des plaques de métaphase 11 où s'observent 
quatorze chromosomes. 

Parmi les vingt-huit chromosomes, deux portent chacun un satellite relié au corps principal du 
chromosome correspondant par un tractus court et très mince. En outre, au début de la métaphase 
somatique, on observe deux chromosomes qui touchent par leur extrémité le nucléole unique (fig. 126). 
U est probable que ces chromosomes correspondent aux chromosomes sat eli itifères, étant donné que 
les satellites s'accolent normalement aux nucléoles. Dans le cas de l'espèce étudiée, il est difficile de 
l'affirmer, car les tractus satellitifères sont courts et un ou deux satellites peuvent par conséquent 
passer inaperçus (fig. 127 où un satellite reste accolé au nucléole malgré l'écrasement). 

B - L a méiose 

A la première partie de la prophase hétérotypique, les deux chromocentres paranucléolaires restent 
toujours accolés au nucléole. C'est la technique des squashes qui met en évidence le caractère bien 
fondé de cette attraction. Car malgré l'écrasement ayant pour effet l'exclusion du nucléole qui emporte 
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avec lui un lambeau du peloton chromatinien, le nucléole retient toujours le peloton de chromatine 
au niveau des chromocentres paranucléolaires reconnaissables au fait qu'ils sont les chromocentres 
les plus grands du noyau. Au stade pachytene, plusieurs fois nous n'observons qu'un seul « grain » 
chromatique appuyé sur le nucléole: cela suggère que les chromocentres paranucléolaires se sont 
appariés de façon intime. 

Quant aux satellites, ils deviennent généralement invisibles à la métaphase ï. Nous avons observé 
un cas où ils ne sont pas l'un sur l'autre mais occupent les deux pôles du bivalent qui les porte (fig. 128). 

Loasa macrantha 
Urb. & GiIg 

Le noyau de cette espèce présente beaucoup de ressemblances avec celui de L. Poissoniana: même 
densité du réseau, même quantité de chromocentres et de chromocentres paranucléolaires, même 
nombre de chromosomes, à savoir 2 n = 28 (fig. 129). Les chromosomes aussi ont presque le même 
ordre de grandeur. 

Cajophora coronata 
Hook & Arn. 

1° C'est un noyau réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont au nombre d'une dizaine dont plusieurs 
restent accolés aux nucléoles et séparés du reste du réseau par l'auréole périnucléolaire. Le réseau peut 
se concentrer en certains endroits, surtout au voisinage des nucléoles. Ces rassemblements prennent 
un aspect de plages chromatiques collectives (fig. 130). 

Le noyau peut posséder trois ou quatre nucléoles, de grandeurs inégales. 11 est à remarquer que 
sur du matériel (racines de plantes en pots) fixé au Nawaschine, les noyaux d'une même coupe ne 
présentent pas tous une auréole périnucléolaire. Certains ne l'ont pas et alors les nucléoles sont bordés 
d'une ceinture chromatique (coloration au Feulgen) qui les enserre de très près; ces noyaux représentent 
au moins 50% de l'ensemble d'une coupe et occupent des positions variées, très souvent à côté même 
des noyaux à auréole périnucléolaire nette. 

Les nucléoles peuvent fusionner en un seul qui occupe alors une position centrale. Dans le cas 
où le nucléole est unique, il peut prendre des formes variées: il peut être soit sphérique, soit elliptique, 
soit accompagné d'un petit nucléole qui prend l'aspect d'un « bourgeon ». Ce dernier cas doit être 
interprété, à notre avis, comme une fusion nucléolaire inachevée. 

2° A la fin de la prophase somatique, plusieurs chromosomes s'appuient sur le nucléole. Ce fait 
paraît indiquer l'existence de plusieurs chromosomes nucléolifères dans le noyau diploide. 

3° Ce dernier possède seize chromosomes dont les longueurs mesurent entre 1,6 u et 4 u (fig. 131). 
Ces grandes dimensions aident à comprendre la densité accentuée du réseau. 

Les chromosomes peuvent être répartis de la façon suivante: 2LL + 2 L + 2M + 10P. 
La fissuration des chromosomes est généralement très visible à la métaphase (fig. 131), même 

vers la fin de la prophase. Cette particularité paraît constituer une propriété des chromosomes longs. 

Cajophora Buraeavi 
Urb. & GiIg 

1° - Structure du noyau - Les chromosomes 

L'espèce a un noyau euréticulé à chromocentres. Si le réseau y est parfaitement net, les « chromo-
centres » peuvent donner lieu à une discussion. En effet, un simple coup d'œil jeté sur une coupe trans­
versale de racine révèle une diversité de structures frappante. 

Ceci est dû au fait que les dits chromocentres peuvent avoir différents volumes d'un noyau à 
l'autre. Il y a des noyaux où ils ne sont que de petits « grains » chromatiques, légèrement plus visibles 
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que ceux qui forment les « nœuds » du réseau; leur visibilité se trouve atténuée par la densité assez 
forte de ce dernier. Il y a des cas où ils constituent de véritables plages chromatiques développées et 
apparemment compactes; elles sont au nombre d'une dizaine et se concentrent la plupart du temps 
autour des nucléoles; ces plages peuvent donc être considérées comme des chromocentres collectifs. 
Il y en a d'autres enfin où tout le réseau semble se condenser seulement autour ou au voisinage du 
nucléole et confère au noyau un aspect de noyau à calotte. Ces trois types de noyaux s'observent à 
l'état interphasique. TIs sont repérés dans des régions d'activité mitotique des racines et ne montrent 
aucun signe de division. Ils ne représentent que les trois aspects différents d'un même noyau au réseau 
pulvérisé en de très petits chromocentres capables de se rassembler de façon plus ou moins accentuée, 
soit en plages chromatiques, soit en une seule calotte. 

Les nucléoles présentent les mêmes comportements que ceux de Cajophora coronata. 
A la prophase somatique, plusieurs chromosomes s'appuient sur le nucléole. On observe une fis­

suration totale des chromosomes vers le début de la métaphase. 
Le noyau diploide possède quatorze chromosomes qui mesurent de 3,4 ^ à 8 a. Cet ordre de gran­

deur de chromosomes explique la forte densité du réseau. Les deux plus grands chromosomes satelliti-
fères sont très nets : les satellites sont petits et reliés au corps du chromosome par un tractus très mince. 
Deux autres paraissent porter des satellites aussi (fig. 132); cependant, les dimensions développées de 
ces derniers ainsi que l'épaisseur réduite de la partie peu chromatique qui les sépare des chromosomes-
porteurs paraissent indiquer qu'ils ne seraient que des artefacts produits par le fixateur qui est ici le 
Nawaschine. A ce sujet, EICHHORN (1931) a fait des remarques analogues. 11 est aussi très significatif 
que les satellites de ces chromosomes ne s'observent jamais sur les squashes. 

A la métaphase, les chromosomes somatiques forment souvent des associations (fig. 133), phéno­
mène signalé par maints auteurs - notamment EFTIMIU-HEIM (1943) sur les Orchidacées - et dont la 
signification échappe encore. 

2° - La méiose 

Signalons brièvement que la méiose est normale chez C. Buraeavi. A la division hétérotypique, 
les chromosomes forment sept bivalents normaux (fig. 134). 

Discussion sur les Loasacées 

I0 - Le genre Cajophora 

Jusqu'ici, ce genre était censé avoir pour nombre de base x = 8, ce que confirme le nombre trouvé 
par nous chez C. coronata. Mais l'existence de 2 n — 14 chez C. Buraeavi paraît montrer que le genre 
Cajophora possède aussi ;t — 7. On pourrait évidemment se demander si la délimitation des deux 
genres Loasa et Cajophora par les taxinomistes est bien fondée. Cette question ne pourra être tranchée 
que par des études ultérieures. 

2° - Le nombre de base des Loasa à 2 n = 28 

Le nombre 2 n = 28 a été signalé chez quelques Loasa. Jusqu'ici on les a considérés comme des 
diploïdes (cf. DARLINGTON et WYLIE, 1955). Cependant, le nombre de base x = 7 trouvé chez le genre 
Cajophora est sans doute aussi celui du genre Loasa. Les espèces à 2 n = 28 de ce dernier sont donc 
des tétraploïdes. 

Remarque: D'après Mademoiselle A. Lourteig qui a bien voulu revoir nos échantillons de Loasa­
cées et que nous remercions ici, l'espèce appelée par nous Cajophora coronata serait plutôt un C.aff. 
superba R. A. Phil. De même, Loasa Poissoniana n'appartiendrait pas à ce taxon (?). 

Dans l'état actuel des connaissances, et comme nous l'écrit Mlle Lourteig, on ne peut arriver à 
plus de précision sans procéder à une révision des Loasacées d'Amérique du Sud. 
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C H A P I T R E 1 4 

Begoniaceae 

Begonia bracteosa DC 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

r - Structure du noyau 

HAMEL (1937) a été parmi les premiers à étudier la structure du noyau des Bégoniacées: «Le 
noyau des Bégoniacées paraît « homogène » sans réseau d'aucune sorte; ... j'ai observé appliqués le 
long de la paroi nucléaire des grains sphériques ou légèrement ovoïdes ... Les grains sont des prochro­
mosomes: si on essaie de les compter, leur nombre est souvent égal et jamais supérieur à celui des 
chromosomes définitifs » (page 400). 

EICHHORN (1937) a remarqué la même structure chez Begonia pictaviensis. 
B. bracteosa aurait le même type de noyau. Nous n'y pouvons observer aucune trace de réseau. 

Du fait que les chromosomes sont petits, les prochromosomes le sont aussi, ce qui gêne considérable­
ment leur comptage. Une vingtaine d'entre eux apparaissent nettement, mais leur nombre réel est 
plus élevé car plusieurs sont flous et paraissent en-dessous de la limite de visibilité. Malgré le fait que 
les prochromosomes visibles sont en nombre inférieur à celui des chromosomes, nous pensons qu'un 
tel type de noyau aréticulé se rattache tout de même au type euchromocentrique, entendu dans le sens 
de DELAY (1948, page 208). Ce serait l'extrême petitesse des prochromosomes qui empêcherait de 
les mettre tous en évidence. Deux prochromosomes (ou eu chromocentres) se distinguent nettement 
par leurs dimensions plus développées et leur comportement paranucléolaire. Ce sont donc les deux 
prochromosomes paranucléolaires du noyau. Parfois on les observe accolés chacun à un nucléole, le 
nombre de ces organites étant alors.de deux par noyau. D'autres fois, ils s'accolent à un nucléole 
unique où ils occupent généralement deux positions diamétralement opposées (fig. 136). 

2° - Les chromosomes 

A part cinq ou six chromosomes assez grands, les autres sont en général très petits, de l'ordre de 
0,3 u. Ce facteur joint au fait que même sur les squashes les chromosomes somatiques ne se détachent 
pas facilement rend le comptage du nombre diploide particulièrement délicat. Deux chromosomes 
sont plus grands que leurs compagnons (fig. 135). Ils mesurent environ 1,6 u. 

B-La méiose 

I0 - La division hétérotypique 

Le comportement des deux prochromosomes paranucléolaires a retenu particulièrement notre 
attention. 

Lors de la « contraction » du peloton chromatinien (fig. 137), le nucléole unique est repoussé à la 
périphérie du peloton. Cette position donne l'impression que la « contraction » du peloton est brusque 
et que si le nucléole réussit à s'y maintenir par un petit point, ce n'est que grâce à la prise solide par 
laquelle les prochromosomes paranucléolaires le retiennent. 

Au stade pachytene (fig. 137), ils se trouvent toujours intimement accolés l'un à l'autre tout en 
s'appuyant ensemble sur le nucléole unique, ce qui donne l'impression qu'ils s'apparient. Cependant, 

82 

alors.de


jamais ils ne fusionnent. Les quelques cas où ils se trouvent former une masse compacte doivent être 
interprétés comme des figures de superposition. 

A la diacinèse (fig. 138), le bivalent paranucléolaire est nettement plus grand que les autres en 
raison des dimensions développées de la partie hétérochromatique des conjoints, ce qui permet de le 
distinguer facilement de ses compagnons. 

A la métaphase ] (fig. 142), il se forme vingt-six bivalents normaux dont un est très remarquable 
par sa grandeur qui dépasse celle de ses compagnons. 

Donc, n = 26. Ce nombre a été d'ailleurs vérifié sur des figures de diacinèse, de fin de prophase ÎI 
(fig. 143) et de métaphase IT. 

Il se produit des associations secondaires curieuses à la métaphase I. Les bivalents paraissent se 
répartir en deux groupes à peu près égaux reliés entre eux par des bivalents-ponts (fig. 139). Ces figures 
obtenues sur les squashes où les bivalents, malgré la pression exercée sur eux, arrivent à maintenir 
leur adhérence mutuelle, montrent l'existence d'une véritable association secondaire à ce stade. Cela 
explique les difficultés de la numération chromosomique à la métaphase I chez cette espèce. 

La répartition des bivalents à la métaphase I a été d'autre part étudiée avec la technique des 
coupes. Les bivalents sont en général si fortement tassés les uns sur les autres qu'il est impossible de 
dégager d'une façon nette cette répartition. Dans quelques cas heureux cependant, nous avons pu 
l'observer (fig. 144): les deux lots ne se sont rapprochés qu'en quelques points dont le nombre varie 
entre un et trois. 

2° ~ La division homéotypique 

Le même phénomène de répartition des chromosomes s'observe aussi dès la fin de la prophase II. 
Avec la technique des coupes, nous avons obtenu des figures comme la figure 145 où le noyau à 

gauche montre les chromosomes distribués en deux lots. Chacun de ceux-ci se compose d'éléments 
chromatiques placés bout à bout, les uns à la suite des autres, de façon à former une ligne courbe 
fermée, effilée en haut et élargie vers le bas. Les deux lots - autrement dit les deux lignes courbes fer­
mées - sont reliés entre eux en deux points, l'un au sommet, l'autre vers la base, chacun probablement 
par un chromosome. 

Une telle figure suggérerait l'idée d'un début d'anaphase, car la chromaticité des chromosomes 
à ce stade ressemble beaucoup à celle d'une fin de prophase et parce que le fuseau achromatique, un des 
indices qui les distinguent, serait imperceptible dans un espace aussi restreint que celui qui sépare les 
deux lots de chromosomes, dans le cas où un tel fuseau existe. 

Cependant, la technique des squashes permet dans quelques cas favorables de résoudre cette 
question. Ainsi la figure 140 montre deux noyaux-fils d'une cellule-mère de pollen en division: tandis 
que le noyau de gauche offre l'aspect d'une répartition des chromosomes en deux lots réunis par un 
pont formé de chromosomes aussi, celui de droite présente des chromosomes de fin de prophase dont 
le nombre se chiffre aux environs de vingt-six. Or, le synchronisme de ces noyaux, du fait qu'ils sont 
contenus dans un cytoplasme commun et restreint, ne laisse pas de doute (cf. chapitre 24: I). 11 en 
découle que vers la fin de la prophase II, ce qui est le cas ici, les chromosomes de chaque noyau-fils 
se répartissent en deux lots à peu près égaux et réunis par des ponts de chromosomes. 

Quant au chromosome paranucléolaire, on peut Ie reconnaître facilement à la fin de la pro­
phase 11 (fig. 143) grâce à la persistance de sa portion hétérochromatique si bien développée et qui 
s'accole constamment au nucléole unique. Pendant que la majorité des autres chromosomes présentent 
encore une forme allongée, le chromosome paranucléolaire prend déjà définitivement sa forme. Car 
si on compare une figure de fin de prophase II (fig. 143) avec une figure de métaphase II (fig. 141), 
on ne note pas de différence appréciable entre les formes que prend ce chromosome à ces deux stades 
respectifs. 

C - Discussion 

1° - Les associations secondaires et V amphidiploïdie probable de B. bracteosa 

La répartition des « unités » chromosomiques en deux lots à peu près égaux à la métaphase I 
et à la métaphase II d'une part et l'affinité éprouvée que manifestent les constituants de chaque lot 
entre eux d'autre part semblent indiquer l'origine double du bagage chromosomique (2 n — 52) de 
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l'espèce étudiée. Le fait que chez B. barba et B. rex (toutes les deux ayant 2 n = 26), la méiose se pro­
duit très souvent de façon anormale et entraîne par conséquent la formation d'une haute proportion 
de grains de pollen stériles (SHARMA et BHATTACHARYYA, 1957) est très significatif à ce point de vue. 

Quant au nombre d'« unités » chromosomiques exact de chacun des deux lots, quelques plaques 
de métaphase I et de métaphase II favorables obtenues par la technique des squashes permettent de 
penser que ce seraient ou bien 12 et 14 ou bien 11 et 15. Cela laisse supposer que B. bracleosa est un 
amphidiploïde entre une espèce à 12 et une autre à 14 ou bien à 11 et à 15. Or, ces divers nombres 
gamétiques ont été effectivement observés chez des espèces de Begonia (voir DARLINGTON et WYLIE, 

op. cit.). 
L'agencement des éléments constituants de chacun de ces lots de chromosomes est des plus remar­

quables chez l'espèce étudiée. La forme de chaînes qu'ils présentent à la métaphase II et que nous 
avons observée par la méthode des coupes - d'où pas de doute possible quant au caractère véridique 
de cette forme d'association - invite à penser qu'à la métaphase J, les deux lots de bivalents affecte­
raient aussi la même forme. Cependant, à ce stade, les bivalents sont si fortement entassés (fig. 144 
obtenue par la technique des coupes) qu'il nous a été impossible de dégager la composition des 
chaînes qu'ils auraient formées. 

Enfin, c'est une forme d'association secondaire vraiment exceptionnelle. Car à la métaphase 1 
comme à Ia métaphase JI, tous les éléments du génome s'assemblent en un seul «multivalent» dont 
les deux constituants en chaînes ou anneaux sont reliés entre eux par des ponts chromatiques. 

La régularité dans le mode d'assemblage des éléments dans les lots de chromosomes et la fréquence 
- voire la régularité, compte tenu des cas où les deux lots se sont superposés et par conséquent ne 
peuvent être comptés - avec laquelle s'observe ce phénomène d'association secondaire surtout à la 
métaphase II prouvent qu'il tire son origine de la nature intime des éléments qui constituent le patri­
moine héréditaire de l'espèce et ne représente pas une association fortuite, dépourvue d'affinités sélec­
tives bien définies entre les associés comme dans le cas de l'accolement des euchromocentres (en parti­
culier ceux des noyaux géants du mésophylle des carpelles dans les fleurs avancées) chez Oxalis spiralis 
(voir chapitre 12). 

2° - La méiose et les nombres haploïdes des Begonia 

L'existence, chez B. bracteosa, d'association secondaire à la métaphase I1 et à la métaphase II 
jetterait quelques lumières sur les «nombres multiples et aberrants» que HEITZ (1927) a remarqués 
chez les différents Begonia dont il a étudié la méiose (cité par HAMEL, 1937, page 398): 

Espèces 
B. Schmidtiana 
B. assamica 
B. incarnata 
B. ulmifoiia 
B. metallica 
B. venosa 
B. dichotoma 
B. viti/olia 
B. incana 

n (de HEITZ) 

29/2-16 
12-13-14 
30-35 
12-14 
14-15 
14 
17-18 
33/2-18 
15-20 

2 n (de HAMEL) 

30 
36 
36 
24 

11 serait par conséquent intéressant de reprendre, à la lumière des associations secondaires, l'étude 
de la méiose chez ces espèces. 

3° - Les deux prochromosomes paranucléolaires 

a) Leur existence ne fait aucun doute. Dans les noyaux somatiques, ils se détachent nettement sur 
l'ensemble de leurs compagnons grâce à leurs dimensions développées. 

Ce facteur a d'ailleurs favorisé l'étude de leur comportement au cours de la microsporogénèse. 
Il a permis de les identifier dans les cas où le nucléole auquel ils s'accolent n'est plus observable. 

L'association entre bivalents à la métaphase I s'observe aussi chez B. laciniata etfloccifera (SHARMA et BHATTACHARYYA, op. cit.). 
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b) lis forment un couple homologue et constituent la majeure partie de la chromât ine des chromo­
somes qu'ils représentent. 

Les preuves suivantes montrent que les deux prochromosomes paranucléolaires forment un 
couple homologue. 

Au stade pachytene (fig. 137), ils s'apparient entre eux tout en s'appuyant sur le nucléole unique. 
La même remarque peut s'appliquer au stade de la diacinèse (fig. 138) où ils représentent l'unique 

bivalent accolé au nucléole et dont la chromaticité l'emporte sur les autres bivalents grâce au gros 
volume de leurs portions hétérochromatiques. 

Ensuite, à la fin de la prophase II (fig. 143) apparaissent deux groupes de chromosomes qui cor­
respondent aux deux noyaux-fils et dont chacun possède un chromosome particulier. Ce dernier non 
seulement s'appuie à lui seul sur le nucléole unique mais présente encore une chromaticité et une indi­
vidualisation beaucoup plus précoces que les autres chromosomes, sans doute en raison de la persis­
tance de la portion hétérochromatique volumineuse qui constituerait la majeure partie de sa longueur. 

Ainsi, c'est ce stade qui prouve de façon évidente que chacun des deux prochromosomes para­
nucléolaires - prochromosomes dont les dimensions développées ont permis de suivre la répartition 
et l'individualisation des deux chromosomes paranucléolaires dans les deux noyaux-fils d'une cellule-
mère de microspores - forme un des éléments constitutifs du bagage haploïde de l'espèce. Par consé­
quent, ces deux prochromosomes paranucléolaires constituent un couple homologue du noyau 
diploide. 

11 va sans dire que dans lés tétrades et les grains de pollen à deux noyaux, chaque noyau ne pos­
sède qu'un seul prochromosome paranucléolaire, reconnaissable à ses grandes dimensions. 

En somme, B. bracteosa constitue un cas très favorable pour l'étude du comportement d'un couple 
de chromocentres paranucléolaires - sensu lato - dans le noyau. Cela, grâce non seulement aux dimen­
sions de ces organites qui l'emportent de beaucoup sur celles des autres, ce qui permet de les suivre 
facilement, mais encore grâce au fait qu'ils forment le seul couple paranucléolaire du noyau diploide1. 

11 est d'autant plus exceptionnel qu'il permet de démontrer que les deux prochromosomes para­
nucléolaires ne forment pas un couple paranucléolaire quelconque mais bien un couple homologue. 
Car pourquoi faudrait-il que les organites paranucléolaires soient toujours en nombre pair et forment 
toujours des couples homologues dans le noyau diploide? Certes, le bon sens l'indique, mais il est plus 
difficile d'en fournir la preuve. 

C'est pour cette raison que chez Salvia macrophylìa (chapitre 18) où le noyau au repos présente 
jusqu'à six (probablement huit) chromocentres paranucléolaires qui, en dehors de leur accolement 
au nucléole, ne présentent rien de particulier, une étude aussi précise que celle qui a été faite à ce point 
de vue chez Begonia bracteosa s'est avérée impossible. 

c) Les deux prochromosomes paranucléolaires correspondent aux deux plus grands chromosomes 
du nombre diploide. 

La microsporogénèse nous a permis d'affirmer que les deux prochromosomes paranucléolaires 
forment un couple homologue correspondant aux deux plus grands chromosomes du noyau diploide. 
Il suffit de reconstituer la suite des différentes phases exposées ci-dessus pour s'en rendre compte: 
diacinèse (fig. 138), métaphase 1 (fig. 142), fin de prophase II (fig. 143) et métaphase II (fig. 141). 

11 serait logique de croire que à la mitose somatique, les deux prochromosomes paranucléolaires 
donnent naissance aux deux plus grands chromosomes (fig. 135). Cependant, le noyau si exigu de 
Begonia bracteosa et son nombre de chromosomes si élevé ne nous ont pas permis de faire une étude 
approfondie à ce sujet. 

1 Ces remarques sont aussi valables pour Ie cas de Tibouchina brevisepala (chapitre 15). Cependant, la faible abondance du matériel 
ne nous a pas permis d'étudier en détail le comportement des deux gros chromocentres paranucléolaires comme nous l'avons fait ici. 
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C H A P.I T R E 1 5 

Lythraceae - Meìastomaceae - Onagraceae - Umbelliferae 

Cuphea dipelala 
(L. f.) Koehne 

A - Structure du noyau 
C'est un noyau peu réticulé, orné d'une vingtaine de chromocentres visibles dont quatre ou cinq 

sont nettement plus grands. 
Quatre chromocentres s'appuient régulièrement sur le nucléole: ce sont les chromocentres para-

nucléolaires. Deux d'entre eux sont plus petits et se trouvent généralement accolés ensemble, parfois 
très intimement, soit sur les coupes (fig. 146), soit sur les squashes (fig. 147). Quelquefois, l'écrasement 
arrive à faire sortir le nucléole du noyau. Ce dernier entraîne à sa suite les quatre chromocentres para-
nucléolaires (fig. 147), ce qui donne une idée de leur force d'adhérence au nucléole. 

B - L a méiose et le nombre haploïde 

1° La méiose chez C. dipelala a été étudiée sur les CMP. 
Sur les figures de métaphase I, on observe régulièrement quatre ou cinq « univalents » en dehors 

de la plaque equatoriale (fig. 148). On y remarque quelquefois des multivalents. Malgré l'irrégularité 
des figures de métaphase I, les deux noyaux-fils issus de la division hétérotypique sont d'apparence 
normale et nous n'avons jamais trouvé de micronuclei ni de noyaux de restitution; cela explique 
pourquoi le pollen est toujours normal. Tous ces faits suggèrent que !'anaphase et la telophase de 
cette division se déroulent normalement. 

Par conséquent, l'existence d'« univalents » en dehors des plaques de métaphase I dans les CMP 
de C. dipelala pourrait être logiquement interprétée ou bien comme due à un retard dans Tapparie-
ment des chromosomes partenaires ou bien comme déterminée par l'amorce précoce de l'anaphase I 
sur certains bivalents. La seconde hypothèse semble plus logique, car vue de profil, la plaque equato­
riale de la division I est généralement flanquée de part et d'autre par un même nombre d'« univalents » 
souvent symétriques. 

Chez Stelis concaviflora (chapitre 4), on remarque des formations analogues sur les CMP. 
2° La formation d'« univalents » à la métaphase T chez C. dipelala nous a obligé à nous servir 

uniquement de figures de métaphase II pour la numération chromosomique. Pour cela, on additionne 
les chromosomes de deux noyaux-fils d'une ancienne CMP et on en prend la moyenne arithmétique. 
Une étude statistique montre que cette dernière est n = 54. 

Ainsi, C. dipelala se rattache au groupe ayant pour nombre de base x = 6. On y a signalé quatre 
espèces, à savoir C. cyanea et lanceolata à 2n — 12. miniata à 2n = 18 et piaticentra à 2H — 36 
(DARLINGTON et WYLIE, 1955). C. dipelala est donc un 18-ploïde. Le grand intervalle laissé entre 
2 « = 108 que représente cette dernière et 2 n = 36, le nombre le plus élevé connu jusqu'ici dans cette 
série polyploïde, serait comblé par d'autres représentants du genre Cuphea, endémique de l'Amérique 
et dont le nombre d'espèces atteint jusqu'à deux cents (WILLIS, 1960). 

Cuphea Vargasii Macbr. 
A - Structure du noyau 

C'est un noyau faiblement réticulé, orné d'une dizaine de chromocentres aux contours arrondis. 
La faible densité du réseau nucléaire correspond aux faibles dimensions des chromosomes qui ne 
dépassent jamais 1,2 |i (fig. 149). 
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B - Nombre chromosomique et méiose 

1° Le noyau diploide possède seize chromosomes. 
La méiose est normale. A la métaphase I, il se forme huit bivalents bien individualisés. A la méta-

phase IT, on observe des CMP où les deux noyaux-fils en division présentent chacun huit chromosomes. 
Par conséquent, l'espèce possède 2w = 16etw = 8. 

2° C. Vargasii fournit donc un nombre de base nouveau, à savoir x — 8, le seul nombre connu 
jusqu'ici étant x = 6 (DARLINGTON et WYLIE, 1955). C'est là un de ses côtés intéressants. 

Tibouchina brevisepala cogn. 

Boutons floraux récoltés et fixés à l'alcool acétique sur le terrain par le professeur Ch. Terrier 
qui a rapporté en même temps des échantillons-témoins. 

Ce matériel correspond à deux formes différentes: 
- Tune à fleurs lilas, n° 7 13 43, 
- l'autre à fleurs blanches, n° 7 13 42: f. aïbiflora Huynh (A typo petalis differt). 
La première («peta/a Macina ») a été prise comme type de l'espèce (WEBERBAUER 4965) comme 

en témoigne la description originale de COGNIAUX (1908) résumée dans MACBRIDE (part IV, n° 1). 
La seconde constitue apparemment une forme nouvelle. 

Aucune différence n'ayant pu être décelée entre le type et la variété et la quantité de matériel 
étant restreinte, l'étude de l'une de ces plantes a été complétée par l'observation de l'autre, de sorte 
que nous réunirons nos résultats en un seul exposé. 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

1° C'est un noyau semi-réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont au nombre de douze à dix-huit, 
parfois plus. Deux d'entre eux sont très particuliers en ce sens qu'ils sont lés plus grands et qu'ils 
adhèrent constamment aux nucléoles: ce sont les chromocentres paranucléolaires. S'il n'y a qu'un 
nucléole, ils occupent généralement deux positions diamétralement opposées; plus rarement ils se 
côtoient. Dans le cas où le noyau présente deux nucléoles, ceux-ci adhèrent chacun à un de ces chromo-
centres. La figure 150 fait penser que c'est le rapprochement mutuel des chromocentres paranucléo­
laires qui amène la fusion des deux nucléoles auxquels ils s'accolaient séparément. 

2° Le nombre chromosomique compté sur des mitoses somatiques est 2 n = 18. Les chromosomes 
sont en général petits: la plupart mesurent 1 u, sauf deux de ces organites dont les dimensions sont 
nettement plus grandes que celles des autres, environ 2 \i (flg. 152). 

Ces deux chromosomes ont une caractéristique frappante. A la mitose somatique (stade de fin 
de prophase), ils s'accolent aux nucléoles de façon très intime: on peut les repérer facilement par leurs 
dimensions. S'il y a deux nucléoles (fig. 151), ils se les partagent. Par contre, quand on n'observe qu'un 
seul nucléole, ils y adhèrent en occupant deux positions diamétralement opposées ou à peu près. 

B - L a méiose 

La méiose est normale. A la métaphase hétéro typique, il se forme neuf bivalents normaux (fig. 153) 
dont un nettement plus développé que les autres. A la métaphase homéotypique, on observe un chro­
mosome qui se distingue de ses compagnons par ses grandes dimensions. Tous ces faits montrent que 
le bivalent particulier est formé par les deux plus grands chromosomes du noyau somatique. 

Signalons brièvement qu'au stade pachytene où le nucléole unique est devenu fortement excen­
trique (fig. 154), les deux chromocentres paranucléolaires s'apparient tout en s'appuyant constamment 
sur le nucléole. A la prophase H, on ne voit qu'un chromocentre paranucléolaire. 

C - Quelques mots sur Ie tapis 

Les cellules nourricières sont uninucléées. Il y a néanmoins chez les deux formes quelques cellules 
binucléées. Ces dernières sont en proportion extrêmement faible de sorte qu'on peut dire que le tapis 
est uninucléé. 
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D - ,Discussion 

]° - Le nombre de base des Tibouchinées 

Le nombre chromosomique de T. brevisepaia est rapporté ici pour la première fois. La tribu 
presque entièrement américaine des Tibouchinées a été fort peu explorée au point de vue cytotogique. 
FAVARGER (1962) a montré que Ia seule Tibouchinée africaine (Nerophila gentianoides) avait n = 9. 
Chez Heeria rosea (Tibouchinée mexicaine), il a compté n = 18 et chez Tibouchina semidecandra 
(plante de serre) dont Ia méiose est irrégulière et l'origine probablement hybridogène, In = 54-60. 
FAVARGER suggère que cette espèce possède en réalité 2 n = 54. Nos recherches apportent la preuve 
que x — 9 représente Tun des nombres de base des Tibouchinées et en particulier du genre Tibouchina. 

11 n'est pas exclu qu'on en trouve d'autres par la suite, si le nombre compté autrefois par HEITZ 
(dans TISCHLER, 1927) chez Cent radenia fior ibunda (n — 12-13) est exact. 

2° - Les chromocentres paranudéolaires 

a) Si on considère d'une part Ie fait que dans les noyaux somatiques à deux nucléoles, chacun de 
ces derniers s'accole à un chromocentre paranucléolaire et d'autre part, l'attitude paranucléolaire des 
deux plus grands chromosomes au stade de fin de prophase, on est amené à conclure que ces deux 
chromocentres représentent deux portions hétérochromatiques de ces chromosomes. 

Ensuite, il ressort de l'étude de la métaphase T et de la métaphase II que ces deux chromosomes 
forment un couple homologue. Par conséquent, les deux chromocentres paranudéolaires qui en font 
partie sont bien deux chromocentres homologues. Ce dernier caractère est en outre démontré par leur 
appariement au stade pachytene. 

b) Par ailleurs, l'existence de chromocentres paranudéolaires constitue un trait caractéristique de 
beaucoup de Mélastomacées. Leur nombre est en général de deux. FAVARGER (1952) les a signalés 
chez Memecylon Aylmeri et M. sessile et dans la sous-famille des Mélastomoïdées, chez quatorze 
des dix-neuf espèces étudiées. Enfin dans son travail de 1962, le même auteur observe cette parti­
cularité chez Dissotis ampiexicauiis. 

3° - Le tapis 

Chez les vingt et une espèces appartenant à dix genres et à quatre tribus différentes étudiées par 
FAVARGER (1952), la plupart présentent un tapis formé de cellules uninucléées, sauf M. Aylmeri (tapis 
binucléé) et Guyonia aliata (tapis composé de cellules uninucléées et binucléées, ces dernières étant 
moins nombreuses). 

T. brevisepaia se comporte donc à cet égard exactement comme cette dernière espèce. Or, s'appuyant 
sur le nombre chromosomique identique (n = 9), FAVARGER (1962) a proposé de rapprocher Guyonia 
ciliata des Tibouchinées. 

Oenothera multicaulis R. & P. 

1° Cette espèce possède un noyau semi-réticulé à chromocentres. On y observe deux chromocen­
tres paranudéolaires. 

Les chromosomes sont grêles et de grandeurs moyennes. Ils mesurent entre 2,3 n et 3,4 u. L'espèce 
en possède quatorze (fig. 155). C'est donc un diploide de la série polyploïde unique du genre avec 
x = l. 

2° La méiose est normale. A la diacinèse, les quatorze chromosomes s'apparient en sept gemini 
dont un s'accole au nucléole tant que celui-ci persiste (fig. 156). A la métaphase hétérotypique, ces 
gemini deviennent sept bivalents. 

Fuchsia Sanctae Rosae Kuntze 

J° L'espèce possède un noyau semi-réticulé à chromocentres. Deux de ces derniers, ceux qui sont 
le plus chromatiques et offrent par conséquent un aspect plus compact que les autres, s'accolent tou-
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jours au nucléole unique. Ce sont les chromocentres paranucléolaires. Cette caractéristique permet de 
les reconnaître facilement même sur les noyaux en prophase avancée. 

Les chromosomes sont de grandeurs moyennes. Ils mesurent entre 1,2 u et 2,6 u. Ces faibles 
dimensions aident à comprendre la faible densité du réseau. 

L'espèce possède vingt-deux chromosomes (fig. 157). C'est donc un diploide de l'unique série 
polyploïde à x = 11 du genre. 

2° La méiose est normale. A la diacinèse, les vingt-deux chromosomes forment onze gemini. Le 
geminus paranucléolaire acquiert très vite une forte chromaticité et une condensation poussée (fig. 158); 
ceci, sans doute grâce à la portion hétérochromatique compacte que lui apportent les deux chromo­
centres paranucléolaires décrits ci-dessus. Les gemini donnent ensuite onze bivalents. Sur la plaque 
equatoriale, on voit fréquemment un bivalent subir l'anaphase plus tôt que ses compagnons comme le 
montre la figure 159. 

Daucus montanus 
Humb. & Bonpl. 

A la métaphase hétérotypique, il se forme trente-trois bivalents normaux (fig. 160). L'espèce a 
donc 2 n = 66. C'est un hexaploïde avec pour nombre de base x = 11. 

11 est à noter que sur ce nombre de base, on n'a décelé jusqu'ici que des diploïdes dans le genre 
Daucus (DARLINGTON et WYLIE, 1955). 
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C H A P I T R E 1 6 

Gentianaceae 

I- Halenìa umbellata 
(R. & Pav.) GiIg 

A - Structure du noyau - Les chromosomes 

C'est un noyau semi-réticulé au réseau assez dense portant environ dix-sept chromocentres dont 
cinq à six sont des chromocentres collectifs. Ces derniers sont constitués par des chromocentres réunis 
entre eux par des ponts de chromatine moins chromophiles (fig. 161). C'est là un type de noyau 
fréquent dans la famille des Gentianacées. Chez H. e/liptica D. Don cependant, FAVARGER (1952) a 
observé une structure voisine du type euchromocentrique. La différence de structure entre les noyaux 
des deux espèces tient à une différence de taille de chromosomes. Ceux-ci mesurent dans H. elliptka 
1,3 n pour le plus petit, 2,8 u pour le plus grand et paraissent un peu plus grêles. Il est vrai que les 
préparations de FAVARGER que nous avons comparées avec celles d'H. umbellata avaient été obtenues 
par la méthode des coupes (coloration au violet cristal). Malgré cela, nous pensons qu'il y a une diffe­
rence réelle de structure nucléaire due sans doute à des tailles de chromosomes un peu dissemblables. 

Les chromosomes varient entre 1,4 n et 3,8 n chez H. umbellata, Us sont au nombre de vingt-deux. 
L'espèce a pour nombre diploide et pour nombre haploïde respectivement 2 n — 22 (fig. 162) et n = 11 
(fig. 163). Les chromosomes sont répartis de la façon suivante: 2 LL+4 L + 4 M + 6 P. 

Une particularité mérite d'être signalée. A la première mitose pollinique (fig. 163), on peut 
remarquer un chromosome qui présente une constriction subterminale. 

B - Les transformations des antipodes 

Le peu de matériel dont nous avons pu disposer ne nous a pas permis d'étudier la formation du 
sac embryonnaire. Cependant, à la fin de la formation des éléments du sac, ce dernier a huit noyaux 
dont deux synergides, l'oosphère, deux noyaux polaires et trois antipodes. 

Après la mise en place de ces éléments, les antipodes semblent subir les transformations succes­
sives suivantes: 1° formation d'antipodes binucléées par une caryocinèse non suivie de division du 
cytoplasme, 2° polyploïdisation intense des noyaux des antipodes devenues binucléées suivie d'une 
expansion spectaculaire de Ia caryolymphe, puis 3° leur dégénérescence. 

ì° - Formation des antipodes binucléées 

En général, les antipodes sont binucléées (fig. 164). L'existence de deux noyaux dans une cellule 
ne peut s'expliquer que par une division du noyau non suivie de division du cytoplasme. Plus tard, 
avec la multiplication répétée de la matière chromatinienne dans ces noyaux, ceux-ci prennent des 
dimensions considérables et par conséquent tendent à se rapprocher. Et ce n'est pas impensable qu'il 
se produise des fusions de matières nucléaires lors de la polyploïdisation des noyaux des antipodes par 
des mitoses inachevées (voir ci-après). Il en découle qu'il ne sera plus possible d'observer nettement 
dans ces cellules le « binucléarisme ». 

2° - Polyploïdisation intense des noyaux d'antipodes 

a) D'abord, c'est une suite de mitoses vraisemblablement de types inachevés conduisant à la for­
mation de noyaux de restitution : ce que des figures telles que la figure 166 semblent indiquer. On peut 
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observer au squash des antipodes à deux noyaux 2 n qui sont en fin de prophase (fig. 164). Cette figure 
montre que à la fin de cette mitose, l'antipode aura 8 n. 

Un autre point mérite d'être signalé. C'est le synchronisme parfait entre les deux noyaux d'une 
même antipode en division (fig. 164). Il ne peut être que la conséquence d'une vie commune de deux 
noyaux dans un même cytoplasme homogène (cf. chapitre 24: J) qu'est effectivement celui des anti­
podes d'i/, umbellata à ce stade, à en juger par l'uniformité de la chromophilie qu'affiche leur cyto­
plasme vis-à-vis du vert lumière. 

b) 11 y a lieu de croire par Ia suite à l'existence d'un autre procédé de multiplication de la matière 
chromatinienne, comparable au phénomène d'endomitose entendu dans le sens de l'école de GEITLER. 
Cette forme d'endomitose est caractérisée d'abord par l'accroissement progressif du volume des chro­
mocentres qui sont alors à peu près tous égaux dans un même noyau; ce qui élimine l'hypothèse de 
l'existence de chromocentres collectifs à ce stade qui pourrait accroître aussi les dimensions des 
chromocentres. Ainsi, nous avons pu relever quatre degrés différents dans le volume des chromo­
centres correspondant à 1:2:4:8. 

Un autre aspect de ce phénomène d'endomitose est l'augmentation de la chromophilie de Ia 
nucléolymphe des noyaux d'une antipode. Ce changement si net est très frappant par le fait qu'il 
n'affecte pas toutes les antipodes d'un sac à Ia fois. Cela fait penser qu'il n'est dû ni à un artefact 
causé par la fixation ni à une différence de conditions trophiques ambiantes, mais bien à un change­
ment de structure véritable. 

Au cours de ces endomitoses, plusieurs degrés de grandeur peuvent s'observer sur les volumes des 
chromocentres des antipodes d'un même sac. Ce fait indique que ce phénomène ne commence pas en 
même temps dans toutes ces cellules. 

Nous avons observé des formations assimilables à des portions de « chromosomes géants ». Nous 
ne pouvons pas nous prononcer sur le stade de ces chromosomes. Ce sont des alignements composés 
de chromocentres volumineux intercalés avec des portions de « rubans » moins chromatiques. Une 
caractéristique de ces chromosomes est leur dédoublement (fig. 165) dont témoignent deux suites de 
gros chromocentres formant deux « rubans » parallèles à droite de la figure. L'existence de deux 
satellites (ou chromocentres paranucléolaires) accolés au nucléole droit et reliés par deux tractus 
parallèles à un chromocentre double qui borde l'auréole périnucléolaire a la même signification. 

Au cours de ces polypioïdisations multiples, le cytoplasme des antipodes affiche une chromophilie 
intense avec le vert lumière et le carmin acétique. 

5° - L'expansion des noyaux des antipodes 

Une conséquence de la répétition des deux procédés de multiplication de la matière chromati­
nienne mentionnés ci-dessus, à savoir les mitoses de types inachevés et l'endomitose, est la formation 
de noyaux énormes aux chromocentres très développés et en nombre accru, et en même temps, de 
nucléoles gigantesques entourés de larges auréoles périnucléolaires que franchissent des tractus épais 
reliant les chromocentres paranucléolaires volumineux au réseau (fig. 167). 

L'expansion des noyaux des antipodes s'amorce par la formation des vacuoles dans le cytoplasme, 
le bourgeonnement des nucléoles (fig. 166) et une diminution de la chromophilie observée simultané­
ment sur le cytoplasme et sur la nucléolymphe. En même temps, il se produit une croissance démesurée 
des antipodes qui tendent à occuper tout le sac embryonnaire. 

Au maximum de ce phénomène d'expansion nucléaire (fig. 167), il se forme dans chaque antipode 
une vacuole énorme, résultat de la condensation progressive des petites vacuoles. Les noyaux deviennent 
nettement lobés et détendent, dans un cytoplasme moins dense, leurs replis résultant de la formation 
de noyaux de restitution lors du stade dit des mitoses inachevées. On observe aussi des enclaves cyto-
plasmiques volumineuses au cœur de ces noyaux (fig. 168). 

D'autres traits caractéristiques marquent encore cette période de la vie des noyaux des antipodes. 
D'abord, c'est une curieuse pullulation de petits nucléoles observables à côté de deux ou trois nucléoles 
énormes auxquels s'accolent un grand nombre - au moins une trentaine par antipode - de chromo­
centres dits paranucléolaires qui ont réussi à entraîner quelques lambeaux du réseau chromatinien à 
leur suite à travers l'auréole périnucléolaire (fig. 167). Ensuite, il faut retenir l'éparpillement des 
chromocentres dont les dimensions régressent progressivement mais restent en général uniformes dans 
les noyaux d'une même antipode, cela probablement à cause de la désagrégation progressive des endo-
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chromocentres. En même temps, on peut noter la formation de quelques plages de chromocentres 
collectifs constitués de deux à sept éléments distincts mais groupés ensemble soit sous forme d'essaim, 
soit les uns à la suite des autres. Enfin, c'est la mise en place d'un réseau aux mailles épaisses et déve­
loppées dont on peut parfaitement suivre les contours. 

Pendant tout le cours de cette expansion spectaculaire du réseau, celui-ci reste toujours net. 

4° - Dégénérescence des noyaux des antipodes 

La dégénérescence des noyaux des antipodes aboutit à la destruction du réseau et des chromo­
centres. Ces derniers font place à des bandes de chromatine allongées et sans contours nets. En même 
temps, le volume de ces noyaux décroît sensiblement ainsi que celui du cytoplasme qui les contient. 

Ii - Gentianella1 umbellata 
(R. & Pav.) Favarger 

À - Structure du noyau - Les chromosomes 

1° Le noyau est du type réticulé. Le réseau est formé de minuscules « grains » chromatiques dont 
une grande partie se rassemblent en cinq ou six plages aux contours peu précis et qui ont valeur de 
chromocentres. La majorité de ces grains peuvent se concentrer en une plage unique, occupant la 
moitié du noyau et offrant l'aspect d'une calotte. 

C'est donc un cas de « Kappenkern » (HEITZ, 1932); ou un cas de « noyau réticulé à polarité 
chromatique» comme celui relevé chez Gentiana ci/iata par FAVARGER (1949) qui y a assimilé les 
grandes plages réticulées aux chromocentres collectifs. 

2° Les chromosomes sont développés. Dans les racines, leurs longueurs s'étendent entre 1,6 u 
et 3,6 u (fig. 169). 

Dans les grains de pollen, les chromosomes de la première mitose pollinique varient entre 2,6 u 
et 5,8 u. 

G. umbellata possède trente-six chromosomes. Ce nombre a été d'ailleurs vérifié sur des plaques 
de métaphase II et des plaques de métaphase de la première mitose pollinique où s'observent seulement 
dix-huit chromosomes. L'espèce a donc pour nombre diploide et pour nombre haploïde respective­
ment 2/1= 36 et H = 18. 

B - Les transformations des antipodes 

Le sac embryonnaire est du type normal comme chez Halenia umbellata. 
Chez Gentianella umbellata, après la mise en place des premiers éléments du sac, les antipodes 

subissent un certain nombre de transformations. 

7° - Vue d'ensemble sur ces transformations 

a) De trois au début, le nombre des antipodes peut être de vingt-neuf à la fin, et même plus (voir 
ci-après, sous Discussion: B, 1). 

La proportion des antipodes nettement binucléées est très faible. Nous n'avons remarqué que 
quatre ou cinq cas parmi quelque 5000 antipodes étudiées. 

Les noyaux des antipodes des sacs moyennement avancés, qu'elles soient bi- (fig. 172) ou uni-
nucléées (fig. 170), présentent un grand nombre de chromosomes quand ils sont en mitose ou un grand 
nombre de chromocentres à la phase de repos. Les nucléoles sont généralement au nombre de cinq ou 
six, ce qui contraste avec les antipodes initiales dont le noyau ne possède qu'un seul nucléole. Ces faits 

1 Le sous-genre Gentianella rattachó auparavant au genre Gentiana a été constitué en genre à part (cf. LÖVE et LÖVK, 1961 a). Môme 
remarque pour le cas des Gentianella d'Europe étudiées ci-après (cf. sous Discussion: 8, 2) en vue de comparaison, à savoir aspera, enga-
dinensts, anisodonta et rhaettea. 

92 



suggèrent l'existence de mitoses de types inachevés conduisant à la formation de noyaux de restitution : 
ce que la figure 176 semble indiquer. 

Les noyaux des antipodes subissent aussi une forme d'« endomitose Geitlerienne » qui accroît 
les dimensions des chromo centres. 

Ce phénomène d'endomitose est suivi d'une expansion de la nucléolymphe et du cytoplasme. 
Enfin, les noyaux rendus ainsi fortement polyploïdes des antipodes passeraient par une dégénéres­

cence que nous n'avons pas pu observer faute de matériel avancé. 
b) Jl paraît certain que le stade endomitotique fait suite au stade des mitoses inachevées. Car sui­

vant les dimensions de l'ovaire - et par conséquent l'âge des sacs embryonnaires -, l'un ou l'autre 
de ces stades prédomine; d'autre part, dans des sacs très avancés, on n'observe que le stade endomi­
totique. 

Cependant, il n'est pas rare d'observer Ie stade endomitotique dans des sacs embryonnaires qui 
n'ont encore que six antipodes. Cela suggère que les antipodes d'un sac embryonnaire chez G. umbellata 
n'ont pas le même degré de maturation. Ce décalage de maturation entre les antipodes d'un même sac 
qui est beaucoup plus marqué chez cette espèce que chez Haìenia umbellata, s'expliquerait par la grande 
prolifération de ces cellules chez G. umbellata. 

2° - Le phénomène d'« endomitose Geitlerienne » 

Il y a lieu de croire à l'existence d'endomitoses répétées qui s'ajoutent à la multiplication de la 
matière chromatinienne par des divisions inachevées. 

a) D'abord, au cours de ce stade, le volume des chromocentres varie d'une antipode à l'autre 
dans un sac embryonnaire. Cela signifie que ces chromocentres augmentent progressivement de dimen­
sions. La figure 174 (à droite) montre un chromocentre hautement polyvalent (endochromocentre) 
prolongé par un cordon «polytène». 

b) En même temps, le noyau subit des changements de structure que la forte densité de son réseau 
jointe à la coloration au Feulgen rend très frappants. Car, sur une portion d'appareil antipodial formée 
d'une dizaine de cellules par exemple, on peut remarquer cinq ou six structures nucléaires différentes. 
Ces changements de structure paraissent constituer des stades bien définis d'un cycle endomitotique. 
Cependant, la faible abondance du matériel ne nous permet pas de les décrire ici en vue d'en définir 
le nombre exact. 

Le stade le plus curieux observé au cours de cette forme d'endomitose est représenté par une sorte 
de destruction de la matière hétérochromatique, phénomène remarqué avec la technique du squash 
comme avec celle des coupes. Les chromocentres s'estompent peu à peu en réduisant progressivement 
leur chromaticité puis disparaissent (fig. 170, remarquer les deux antipodes supérieures). Cela fait 
penser que cette étape de destruction progressive des chromocentres correspond à une forme de 
« poudroiement » (— « Zerstäubung ») remarqué à la mitose comme à !'endomitose (voir chapitre 25 : 
II, A, 2, b) par divers auteurs. 

c) Enfin, nous avons observé sur une antipode la formation des chromosomes démesurément 
grands, semblables à des « chromosomes géants » (fig. 173). Cette figure montre un noyau apparem­
ment en fin de prophase avec un nucléole encore visible (à droite de la figure): les chromosomes sont 
formés d'une suite de tronçons fortement chromatiques séparés par d'autres qui le sont moins; deux 
tronçons chromatiques parcourent plus de la moitié du diamètre du noyau; la nucléolymphe est 
généralement occupée par des tronçons encore peu chromatiques dont certains se montrent constitués 
d'au moins quatre filaments distincts. 11 faut relever que dans un même noyau, on peut observer de 
larges rubans compacts et d'autres dont la structure «polytène» apparaît clairement (fig. 175). 

3° - L'expansion des noyaux d'antipodes 

La croissance post-endomitotique des noyaux d'antipodes de Gentianella umbellata se fait, comme 
chez Halenia umbellata, par une expansion rapide de la nucléolymphe. Elle débute par une légère 
désagrégation des endochromocentres et une séparation plus poussée des éléments longitudinaux qui 
constituent les filaments « polytènes ». 

Ainsi, la figure 174 montre une portion d'un de ces noyaux. A gauche, se trouve un endochromo­
centre énorme qui reste encore entier ainsi que le filament « polytène » qui le prolonge vers la gauche. 
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A droite, s'observe un autre endochromocentre encore entier aussi ; il est relié par des filaments doubles 
à trois autres plus petits qui paraissent tirer leur origine de la désagrégation d'un endochromocentre 
initial. Le haut de la figure est occupé par trois autres endochromocentres dont la décomposition est 
encore plus poussée; cette désagrégation des endochromocentres entraîne celle des filaments «poly-
tènes » en des filaments quadruples ou doubles... 

La désagrégation des endochromocentres s'accentue au cours de l'accroissement en volume des 
noyaux des antipodes, accroissement caractérisé par la formation de nombreuses grandes vacuoles 
dans la cellule. Ainsi, le réseau est marqué à ce stade par des chromocentres plus petits qu'aux étapes 
où l'endomitose battait encore son plein, mais ils sont plus serrés. Les « cordons » sont formés par 
quatre ou huit filaments doubles séparés que l'on peut suivre sur un assez long trajet; çà et là, ces 
filaments forment encore des anastomoses qui traduisent une fissuration inachevée. 

Si bizarre que semble ce phénomène de désagrégation des endochromocentres et des cordons 
polytènes, il a été observé sur tous les noyaux des antipodes de G. umbellata à ce stade. 

Plusieurs autres caractéristiques marquent encore cette étape (fig. 176). La multiplicité des petits 
nucléoles à côté d'autres beaucoup plus développés s'observe facilement. 11 en est de même pour l'appa­
rition soudaine des vésicules cytoplasmiques au cœur même du noyau et une « fluidité » accentuée du 
cytoplasme qui s'accroît en même temps que le noyau qu'il contient. 

Il est intéressant de noter que l'accroissement en volume des antipodes - accroissement accom­
pagné de la formation des grandes vacuoles dans un cytoplasme plus clair et la désagrégation de leurs 
endochromocentres en de petits chromocentres séparés mais nombreux et serrés - ne commence pas 
simultanément sur toutes les antipodes d'un même sac. Car à côté des antipodes marquées par ces 
caractéristiques, il y a en a d'autres qui présentent un cytoplasme encore abondant, encore dépourvu 
de vacuoles et un noyau dont les endochromocentres restent encore entiers. Ce contraste que nous 
n'avons jamais observé dans les noyaux des antipodes de Halenia umbellata à ce stade paraît être con­
ditionné chez Genîianella umbellata par le grand nombre d'antipodes qu'un sac peut avoir. 

ni. Gentianella aff. brunneotricha GiIg 

Cette Gentianacée a le même type de noyau que G. umbellata. Donc, c'est un noyau réticulé à 
polarité chromatique. 

Les chromosomes ont des longueurs comprises entre 2,2 u et 4,2 u. Plusieurs plaques de méta-
phase de racines indiquent que le nombre diploide est 2 n = 36 (fig. 177). 

IV - Discussion 

En raison des points communs qui existent entre les trois Gentianacées étudiées, il est commode 
d'étudier ensemble les problèmes qui les regardent. 

A - Nombres de base 

1° - Nombre de base unique x — 11 du genre Halenia 

Tous les représentants du genre Halenia dont les chromosomes ont été comptés jusqu'ici ont 
In = 22. Ce sont elliptica (FAVARGER, 1952), corniculata (WADA, cité par « Index to Plant to Chromo­
some Numbers», supplément), crassiuscula et shannonii (BEAMAN et coll., 1962). Ce sont donc des 
diploid es. 

2° - Pour les deux Gentianella 

Dans le cadre d'une étude cytologique, nous ne pouvons pas nous étendre ici sur les raisons qui 
ont déterminé MOENCH en 1794 et BORCKHAUSEN en 1796 à séparer le genre Gentianella du genre 
Gentiana. 

Retenons seulement que le nombre 2 n = 36 que nous avons trouvé chez les deux Gentianella du 
Pérou a été signalé dans diverses sections de Gentianella comme de Gentiana (LOVE, 1953, page 230). 
11 est intéressant de signaler que les Gentianella des sections Andicola, Endotricha, Ârctophila et 
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Antarctophila de diverses parties du monde (Europe, Nouvelle-Zélande, région arctique et Amérique du 
Sud) ont le même nombre de chromosomes malgré la distance entre leurs territoires respectifs. 

Quant à l'origine du nombre 2 n = 36, deux opinions sont en cours. D'une part celle de FAVARGER 
(1962) qui admet une polyploïdie sur la base de x = 9. Et d'autre part, celle de LOVE {op. cit.) qui pro­
pose un nombre de base x = 6 en se basant sur le nombre chromosomique de G, frigida (2 n — 24). 

B - La prolifération des antipodes chez les Gentianes et la technique appropriée pour leur comptage 

7° - Limites de cette prolifération 

Il paraît certain qu'il y a une tendance à la prolifération des antipodes chez les Genîiana sensu iato 
(y compris le genre Gentianellà). GUÉRIN (1903) cité par STOLT (1921) en signale quatre chez ascle-
piadea, cinq chez nivalis, six chez tenella, huit chez cruciata et tibetica, neuf chez lutea et douze à seize 
chez amarella et germanica. 

Cette prolifération semble atteindre son point culminant dans le genre Gentianellà. Chez G. enga-
dinensis (Wettst.) Favarger dont nous avons pu observer du matériel très avancé, le nombre des anti­
podes atteint soixante. Chez anisodonta Borbas et rhaetica A.& J. Kerner, il est évalué par nous 
respectivement à quarante-six et cinquante. Les antipodes de aspera Hegetschw. auraient probable­
ment le même pouvoir de prolifération car au stade où le sac en a déjà trente-neuf, nous en avons 
trouvé encore deux ou trois avec des noyaux en mitose. La même conclusion s'appliquerait au cas 
de G. umbellata où on observe encore la caryocinèse sur les noyaux d'une ou deux antipodes au moment 
où le sac en compte déjà vingt-neuf. Il semble donc que le nombre d'antipodes des représentants du 
genre Gentianellà tourne autour de cinquante-cinq. 

Si on admettait le rôle nourricier des antipodes comme le font GOEBEL, GUÉRIN et LÖTCHER 
(cités par STOLT, 1921), la conclusion suivante s'imposerait: plus elles sont nombreuses, plus l'organi­
sation trophique de la jeune graine est parfaite et par conséquent, plus élevée est le degré de l'évolution 
sous ce rapport chez l'espèce en question. D'où l'importance de l'évaluation exacte de leur nombre 
maximum et en même temps, celle d'une technique appropriée pour leur numération. 

Or, à ce point de vue, la méthode des coupes n'est pas favorable, surtout dans les cas où les anti­
podes deviennent multinucléées et hypertrophiées, ce qui augmente généralement leur chromophilie 
et rend difficile l'observation des membranes qui les délimitent. La technique des squashes au carmin 
acétique se prête merveilleusement au comptage de ce genre d'antipodes. Car grâce à la chromaticité 
de leurs noyaux de beaucoup supérieure à celle des noyaux voisins, leur identification n'est plus diffi­
cile; et à la faveur d'un étalement parfait, on peut les dénombrer une à une. 

Il en découle qu'il serait infiniment intéressant de vérifier les nombres d'antipodes que d'autres 
auteurs ont trouvés par Ia technique des coupes sur d'autres espèces en général et sur les Gentianacées 
en particulier. 

2° - Mécanisme de la prolifération des antipodes chez les Gentianellà 

Il y a de fortes raisons de penser que cette prolifération s'effectue pendant tout le début de la 
maturation des antipodes chez les représentants du genre Gentianellà. 

Il paraît certain que la première caryocinèse qui se produit dans les antipodes initiales (contenant 
chacune un noyau haploïde) n'est pas suivie de cytodiérèse. Cela se remarque par le fait que chacune 
d'elles loge, après cette caryocinèse, deux noyaux séparés ou deux noyaux contigus mais dont le volume 
ainsi que la présence de deux nucléoles presque égaux indique la nature double. Ce fait est net chez 
G. aspera et engadinensis où nous avons pu étudier suffisamment de matériel jeune. 

Par la suite, sur les cinq Gentianellà étudiées (une péruvienne et quatre européennes mentionnées 
ci-dessus), le stade dit de mitoses inachevées, stade caractérisé soit par un grand nombre de chromo­
somes dans les noyaux en division, soit par un nombre élevé de chromocentres et de nucléoles dans Ia 
phase de repos, s'observe aussi bien sur des sacs embryonnaires à six antipodes que sur ceux qui en 
ont déjà une trentaine. 

Tous ces faits montrent clairement que la multiplication des antipodes s'effectue aux étapes où le 
noyau (ou les deux noyaux dans le cas des antipodes binucléées) est déjà rendu polyploïde par des 
mitoses de types inachevés. 
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C - Procédés de multiplication de Ia matière chromatinienne dans les antipodes de Halenia umbellata 
et de Gentianella umbellata. Leur succession 

Plusieurs faits indiquent l'existence de deux procédés successifs de multiplication de la matière 
chromatinienne dans les antipodes de H. umbellata et de G. umbellata. L'un est constitué par des 
mitoses inachevées, l'autre, par une forme d'« endomitose Geitlerienne ». 

7° - Premier procédé 

Ce procédé implique la bi nuclearisation remarquée sur toutes les antipodes de Halenia umbellata 
et sur quelques-unes dans le cas de Gentianella umbellata. Ici, la caryocinèse est effective sauf qu'elle 
n'est pas suivie de cytodiérèse. 

Lors des mitoses suivantes, chacun des deux noyaux d'une antipode binucléée (ou le noyau d'une 
antipode uninucléée) devient polyploïde, vraisemblablement par la formation de noyaux de restitution. 

Le manque d'espace fournit peut-être la raison pour laquelle les antipodes des Gentianella étu­
diés, généralement plus petites que celles de Halenia umbellata, sont presque toujours uninucléées. 
Cette interprétation est appuyée d'ailleurs par l'observation fréquente de figures de coalescence des 
plaques métaphasiques d'une antipode chez les Gentianella. 

2° - Second procédé 

En ce qui concerne le second procédé de multiplication de la matière chromatinienne, à savoir 
une forme d'endomitose entendue dans le sens de l'école de GEITLER, il y a de fortes raisons d'y croire. 

a) Les principaux arguments avancés par cette école sont confirmés par les observations faites dans 
les noyaux des antipodes de notre matériel. D'abord, l'accroissement progressif des dimensions des 
chromocentres est net surtout chez Halenia umbellata. II en est de même pour la formation de « chro­
mosomes géants » et « polytènes » (elle est évidente chez Gentianella umbellata). 

Quant aux changements de structure nucléaire non suivis de mitose, une des caractéristiques de 
l'endomitose, nous en avons remarqué aussi. ]ls sont nets surtout dans le cas de Gentianella umbellata 
dont le noyau de type réticulé favorise l'observation de ces transformations. Ces changements de struc­
ture s'observent au moment où les dimensions des chromocentres ont augmenté, c'est-à-dire où 
l'endomitose aurait déjà été effective. Par conséquent, ce seraient des changements accompagnant le 
phénomène d'endomitose. 

En ce qui regarde la faible proportion des noyaux aux « chromosomes géants », elle a été remar­
quée aussi par d'autres auteurs sur d'autres matériels (voir chapitre 25:11, A, 4, a). 

b) On peut se demander ici quand commence cette forme d'endomitose. Chez Halenia umbellata 
où les chromocentres présentent des contours francs - ce qui facilite l'appréciation de l'accroissement 
de leurs dimensions - , celui-ci ne commence pas avant le stade où les deux noyaux d'une antipode sont 
au moins 4 n (fig. 164). En d'autres termes, 1'« endomitose Geitlerienne » ne commence jamais avant 
que les mitoses de types inachevés ne se soient répétées quelques fois dans une antipode. En outre, 
sur les antipodes de sacs avancés, on n'observe que le phénomène d'endomitose. Ces faits montrent 
que ce dernier fait suite aux divisions de types inachevés. 

La même conclusion s'impose pour le cas de G. umbellata. 
c) TSCHERMAK-WOESS (1956), dans son étude sur l'hypertrophie des antipodes des Aconitum, 

phénomène dont elle attribue l'origine à l'endomitose, a remarqué que le nombre des chromocentres 
reste inchangé malgré l'accroissement progressif de leurs dimensions (page 132). Dans le cas des anti­
podes de Halenia umbellata et de Gentianella umbellata, il est difficile de se prononcer à ce sujet. Car, 
avant l'apparition de l'endomitose, les noyaux des antipodes ont subi des mitoses abortives qui séparent 
les chromosomes-fils - ce qui augmente le nombre des chromocentres - et dont le nombre peut varier. 
11 en découle que le nombre de chromocentres peut changer d'une antipode à l'autre. 

D - L e synchronisme des noyaux d'une antipode 

Chez Halenia elliptica, STOLT (op. cit.) signale que « un ou tous les deux noyaux d'une antipode 
se divisent de nouveau. Trois ou quatre noyaux dans une antipode est la règle », autrement dit, il peut 
y avoir asynchronisme entre les deux noyaux d'une même cellule. 
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Chez H. umbellata et G. umbellata, par contre, nous avons toujours remarqué un synchronisme 
rigoureux entre les noyaux d'une antipode, que ce soit pendant les mitoses inachevées ou au cours des 
endomitoses répétées. 

Une raison de plus nous est donnée par la méthode des squashes qui peuvent séparer les antipodes 
une à une; cependant, jamais l'asynchronisme n'y a été observé (fig. 164 et fig. 171). 

Il est d'ailleurs intéressant de noter que le même synchronisme a été remarqué dans les noyaux 
des antipodes de Anemone hell ebori folia où la mitose du type « sticky » peut se répéter deux ou trois 
fois dans chaque cellule. 

E - L a désagrégation des endochromocentres 

1° L'existence de la désagrégation des endochromocentres dans les noyaux avancés des antipodes 
de Halenia umbellata et de Gentìanella umbellata ne fait pas de doute. 

Elle commence en effet par une disjonction de leurs éléments constituants (fig. 174 et fig. 175). 
Vient ensuite la résolution de ces derniers en des chromocentres dont les dimensions vont en diminuant 
avec l'accroissement du volume des noyaux des antipodes. Cela traduit leur désagrégation progressive. 

D'autre part, la formation d'un grand nombre de chromocentres paramicléolaires au moment de 
l'expansion des noyaux des antipodes chez Halenia umbellata nous paraît très significative. Le nombre 
de ceux d'entre eux qui sont facilement répérables par le fait qu'ils restent solidement accolés aux 
nucléoles énormes (fig. 168) se chiffre déjà aux environs de trente, cela sans tenir compte de l'existence 
éventuelle d'une multitude d'autres qui restent accrochés aux petits nucléoles qui pullulent à cette 
étape de Ja vie des antipodes où il se produit une énergique expansion du réseau (cf. F ci-dessous). 

2° Une des raisons de l'apparition de ce phénomène de désagrégation des endochromocentres 
pourrait être trouvée dans l'expansion de Ia nucléolymphe survenue dans les noyaux des antipodes 
après l'endomitose. Car il est pensable que la désagrégation des endochromocentres en des chromo-
centres de plus en plus petits d'une part et l'expansion de la nucléolympe d'autre part ne sont que deux 
facteurs dans le rétablissement de la densité initiale de la chromatine, densité fortement accrue durant 
le cours répété et accéléré de l'endomitose (voir F ci-dessous). 

3° Des cas de désagrégation analogues ont été signalés sur les endochromocentres d'autres maté­
riels par divers auteurs (voir chapitre 25: TT, B, 1). 

F - Expansion du réseau et évaluation du degré de Polyploidie d'un noyau hypertrophié 
d'après son volume 

1° L'existence du phénomène d'expansion de la nucléolymphe (et par conséquent, du réseau nu­
cléaire) est hors de doute dans les noyaux des antipodes avancées de Halenia umbellata et de Gentìanella 
umbellata. Tl faut dire que bien avant l'apparition des premiers signes de la croissance post-endomito-
tique accélérée de ces cellules - à savoir la formation des vacuoles dans le cytoplasme -, l'expansion 
du réseau se manifeste déjà par la désagrégation des endochromocentres, ce qui est surtout net chez 
G. umbellata. 

Chez Halenia umbellata, le phénomène est des plus nets. Car ses trois antipodes indivises occupent 
un espace aussi grand que celui partagé entre une cinquantaine d'antipodes chez Gentìanella umbellata. 
En effet, l'augmentation rapide du volume des enclaves cytoplasmiques, le relâchement des replis 
nucléaires résultant de la formation de noyaux de restitution, Ia séparation entre les deux noyaux-fils 
polyploïdes devenue à nouveau distincte, enfin le « bourgeonnement » actif des nucléoles traduit par 
une pullulation des petits nucléoles (fig. 168) ... tout cela joint à la dispersion soudaine des chromo-
centres ne peuvent qu'indiquer l'existence d'un mouvement violent déclenché par une expansion du 
réseau. 

Chez Gentìanella umbellata, nous avons pu observer les principaux faits qui indiquent ce phéno­
mène d'expansion, notamment l'augmentation du volume des enclaves cytoplasmiques décelées par 
la méthode des coupes au cœur du noyau et un commencement d'amœboïsme de ce dernier. Faute de 
matériel avancé, nous n'avons pas pu étudier les stades ultérieurs. Cependant, il est probable que ces 
derniers présentent les mêmes aspects que ceux remarqués sur les antipodes de Halenia umbellata. 

2° Les facteurs déterminant ce phénomène paraissent multiples. Retenons seulement qu'il peut 
être déclenché par une absorption d'eau par les noyaux fortement polyploïdes, absorption devenue 
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excessive à ce stade. C'est d'ailleurs l'hypothèse explicative de HÂKANSSON (1957) qui observait le 
même phénomène d'« expansion de la membrane nucléaire » accompagnée d'une « augmentation de 
la caryolymphe » (page 199) dans les noyaux des synergides hypertrophiées de Allium nutans. 

3° - L'évaluation du degré de Polyploidie d'un noyau hypertrophié d'après son volume 

L'expansion de la membrane nucléaire non conditionnée apparemment par une augmentation 
de la matière chromatinienne d'une part dans les noyaux hypertrophiés des synergides de Allium nutans 
et d'autre part chez les antipodes de Halenia umbellata et de Genîianella umbellata pose un problème 
épineux à propos de l'évaluation du degré de polyploïdie d'un noyau hypertrophié (polyploïde) 
consistant en principe dans une simple comparaison des volumes qu'il possède avant et après cet 
accroissement. 

Certes, un noyau qui a une quantité de chromatine n fois plus grande que celle d'un autre - ce 
qui signifie qu'il a un degré de polyploïdie n fois plus élevé - aura un volume n fois plus grand, à la 
condition cependant que leurs chromatines aient la même densité et se trouvent par conséquent dans 
un même état. Cela explique pourquoi dans un tissu de degré de polyploïdie uniforme, les différents 
noyaux, au lieu d'être absolument égaux, ne le sont jamais. 

Le problème est rendu encore plus compliqué dans le cas des noyaux des antipodes de ces deux 
Gentianacées par l'entrée en jeu de deux phénomènes simultanés, à savoir la multiplication de la 
matière chromatinienne dont le cours est accéléré et répété d'une part, et d'autre part, la croissance du 
volume du noyau qui tend à y rétablir la densité initiale. Car les deux phénomènes peuvent ne pas 
avoir le même rythme. Cela explique pourquoi dans ces antipodes, l'expansion du noyau continue 
encore jusqu'à leur dégénérescence alors que tout processus de multiplication de la matière chromati­
nienne s'est déjà arrêté. On peut rapprocher ici les remarques faites par TSCHERMAK-WOESS et 
HASITSCHKA (1953) sur l'accroissement en volume du noyau endomitotique pendant et après le phéno­
mène d'endomitose. 

La complexité du problème ne s'arrête pourtant pas là. En effet, à la fin même de la vie de ces 
antipodes, le réseau reste encore beaucoup plus dense - car il est beaucoup plus visible - que dans le 
noyau des antipodes initiales. Une autre preuve est fournie par le fait qu'à ce stade, malgré Ia continua­
tion de la désagrégation des endochromocentres, la plupart des chromocentres présentent des dimen­
sions encore beaucoup plus grandes que celles des chromocentres ordinaires; ce qui signifie que la 
désagrégation des « unités » multiples telles que endochromocentres et filaments « polytènes » n'est 
pas encore achevée. Dans ce cas s'efface définitivement le mince espoir d'attendre le rétablissement 
de la densité chromatinienne initiale qui constituerait la base d'une comparaison judicieuse pour 
l'estimation du degré de polyploïdie d'un noyau hypertrophié. Cela, sans tenir compte du fait qu'alors le 
contour des noyaux est devenu très irrégulier, ce qui rend difficile leur mensuration. 

Jci, évidemment, la loi des grands nombres ne peut pas jouer. 

G - Quelques autres procédés capables de permettre d'évaluer le degré de polyploïdie 
d'un noyau polyploïde 

En dehors des mesures cytophotométriques des teneurs en ADN, on peut employer dans des cas 
favorables les deux méthodes suivantes pour évaluer le degré de polyploïdie d'un noyau polyploïde. 

1° D'abord, on peut compter le nombre de chromocentres ou celui des chromocentres para-
nucléolaires. 

En effet, par Ie fait qu'un noyau 2 « de structure chromocentrique sensu Iato a un nombre de 
chromocentres fixe, le nombre de ces derniers peut augmenter proportionnellement avec le degré de 
polyploïdie dans un noyau où la chromatine se multiplie par des mitoses de types inachevés ou par 
la forme d'« endomitose Geitlerienne » accompagnée d'une élévation du nombre des chromocentres 
(voir chapitre 25: II, A, I). 

Cependant, le comptage des chromocentres paranucléolaires est plus facile par le fait que leur 
nombre est toujours restreint. Ce comptage est favorable surtout dans les cas où ces chromocentres 
particuliers ont des dimensions développées. 

2° Dans le cas d'une « endomitose Geitlerienne » caractérisée par un accroissement progressif des 
dimensions des chromocentres, on peut compter les gammes de grandeurs successives que peuvent 
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présenter les chromocentres d'un noyau affecté par ce procédé de multiplication de la matière chroma-
tinienne. Car autant de ces gammes signifient autant de cycles d'endomitose. Ainsi, cette méthode 
nous a révélé la succession de quatre cycles endomitotiques sur les noyaux des antipodes de Balenio 
umbellata. 

Mais il faut tenir compte du phénomène de désagrégation des endochromocentres. S'il se faisait 
de façon régulière - c'est-à-dire qu'un endochromocentre arrivé à son maximum de grandeur se frag­
mente en deux, puis en quatre, puis en huit ... portions égales-, le relevé des tailles différentes des 
chromocentres correspondant aux cycles endomitotiques serait plus facile. Car lors de la formation de 
ces chromocentres massifs comme au moment de leur désagrégation, on rencontrerait les mêmes gammes 
de dimensions. Cependant, tel n'est pas la règle. Le cas des noyaux endomitotiques géants du méso-
phylle des carpelles et du noyau endomitotique de la cellule apicale des poils glanduleux des sépales 
et du pédicelle de Oxalis spiralis (chapitre 12) est significatif à ce point de vue. On peut rapprocher ici 
les remarques de TSCHHRMAK-WOESS (1954). En conséquence, lors de la désagrégation des endochromo­
centres, il peut se former des chromocentres de tailles intermédiaires, ce qui peut causer des erreurs. 

Ainsi, il faut considérer seulement les stades où la désagrégation des endochromocentres ne com­
mence pas encore. Ce qui ne semble pas difficile, du moins chez les Gentianacées étudiées ici. Car 
cette désagrégation coïncide généralement ici avec la dégénérescence des noyaux endomitotiques, mar­
quée par la formation de grandes vacuoles dans le cytoplasme et surtout par l'expansion démesurée 
de la caryolymphe. 
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C H A P I T R E 1 7 

Ascîepiadaceae - Verhenaceae 

Asclepias curassavica L. 

L'espèce présente vingt-deux chromosomes sur notre matériel comme sur celui de DIERS (1961). 
11 est à noter que jusqu'ici on n'a relevé que le nombre 2 x — 22 sur les représentants du genre Asclepias 
(DARLINGTON et WYLIE, 1955). 

Verbena litoralis HBK 

Cette espèce, répandue dans les zones littorales - d'où son nom - des régions tropicales et tem­
pérées d'Amérique (Dn CANDOLLE, pars Xl), a été étudiée par DERMEN (1936) qui a rapporté 2 n = 28 
comme nombre diploide. 

1° Le noyau est du type semi-réticulé à chromocentres. Ceux-ci sont au nombre d'une douzaine 
dont trois ou quatre se trouvent nettement accolés au nucléole unique. Ce sont les chromocentres 
paranucléolaires. 

2° La méiose est normale. A Ia métaphase 1, il se forme vingt-huit bivalents normaux. A Ia méta-
phase II, nous avons observé des cas où les deux noyaux-fils ont chacun vingt-huit chromosomes 
(fig. 178). L'espèce étudiée a donc pour nombre chromosomique 2 H = 56. 

Si on tient compte du fait que V. officinalis a pour nombre diploide In= 14 (DERMEN, op. cit.), 
le nombre chromosomique que nous avons trouvé représente un degré octoploïde tandis que le nombre 
2 n = 28 trouvé par DERMEN est un degré tétraploïde. Tous ces nombres appartiennent à la série 
polyploïde ayant pour nombre de base x = 7. Il semble donc qu'il existe deux races chromosomiques 
chez V. litoralis. 

D'autre part, il semble que x = 1 constitue le nombre de base fondamental de la sous-section 
Pachystachyae (DE CANDOLLE, op. cit.) car trois de ses représentants se rapportent à x = 7: V. botia-
riensis, intermedia et litoralis, ayant tous 2 n — 28. Cela suggère que ovata (2 n = 72), un autre 
représentant de la même sous-section, serait un allopolyploïde: 72 = 6 (7+5). Il est à noter que le 
nombre de base * = 5 est aussi très fréquent chez le genre Verbena (DARLINGTON et WYLIE, 1955). 

3° A propos de l'embryologie, soulignons en passant que la formation du sac embryonnaire est 
du type normal. Le sac prend une forme allongée et on assiste à une multiplication des antipodes dont 
le nombre atteint cinq ou six. Elles ne sont pas hypertrophiées. 

Une autre caractéristique du sac embryonnaire est la formation d'une hypostase typique du genre 
conçu par VAN TIEGHEM (1901). Elle est constituée par des cellules aux membranes lignifiées qui occupent 
toute la base du micelle à partir du niveau des antipodes jusqu'à son épiderme externe. Il semble que 
cette formation soit liée à la forte croissance en longueur du sac embryonnaire. 
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C H A P I T R E 1 8 

Labiatae 

Salvia macrophylla Benth. 

À - Structure du noyau - Nombre chromosomique 

1° C'est un noyau semi-réticulé orné d'environ treize chromocentres dont six au moins sont des 
chromocentres paranucléolaires. Cependant, il est probable que le nombre de ces derniers est de huit, 
car sur des noyaux de synergides hypertrophiés dont les chromocentres ont augmenté de dimensions 
- ce qui favorise cette numération - nous en avons compté jusqu'à quatre. 

La structure peu réticulée du noyau est d'ailleurs indiquée par les dimensions réduites de l'ensemble 
des chromosomes. Ceux-ci mesurent en effet de 1 u à 2 u, longueur qu'ils ne dépassent jamais. 

2° Le noyau diploide a dix-huit chromosomes. Ce nombre a été d'ailleurs vérifié sur des figures 
de diacinèse, de métaphase 1 et de métaphase II. Le nombre diploide et le nombre haploïde de l'espèce 
sont donc respectivement 2 n = 18 et n = 9. 

B - L a méiose et le comportement des chromocentres parauucléoaires à la première partie 
de Ia prophase hétérotypique 

1° La méiose est normale chez S. macrophylla. 
2° Le comportement des chromocentres paranucléolaires ainsi que celui des nucléoles à la pre­

mière partie de la prophase hétérotypique mérite une étude attentive. On assiste en effet à un « bour­
geonnement » du (ou des) nucléole(s) accompagné d'une répartition plus ou moins irrégulière des 
chromocentres qui y sont accolés. 

Ces derniers sont au moins au nombre de six dans les microsporocytes. Avant l'entrée en méiose, 
ceux-ci ont toujours un nucléole unique et presque toujours central auquel s'attachent les chromo­
centres paranucléolaires. Dès que le stade leptotène s'amorce, le « bourgeonnement » du nucléole 
commence (fig. 179); la proportion des cas où l'on observe un petit nucléole à côté d'un autre plus 
grand est très faible, elle ne dépasserait pas 10%. 

Au cours du stade pachytene, on observe différents types de répartition entre les chromocentres 
paranucléolaires et la matière nucléolaire elle-même. En effet, à ce stade, les nucléoles d'un microsporo-
cyte ne portent pas toujours un nombre de chromocentres paranucléolaires proportionnel à leur 
volume (fig. 180). Souvent, on assiste à des cas (fig. 182) où un alignement de deux ou trois chromo­
centres paranucléolaires sépare un nucléole d'un de ses bourgeons; ce qui fait penser qu'à ce stade, 
chacun de ces chromocentres tend à s'éloigner des autres en emportant avec lui une partie de la matière 
nucléolaire, comme l'indique le grand nucléole isolé auquel reste attaché un de ces corpuscules chro­
matiques (sur la même figure). Les cas de microsporocytes dont le noyau possède plus d'un nucléole 
atteignent une proportion élevée à cette étape; celle-ci dépasse largement 50%. 

A côté, on peut observer des figures de « seconde contraction » qui n'offrent qu'un seul nucléole 
(fig. 181). Cependant alors, tous les chromocentres qui y adhèrent occupent un pôle seulement. 

C - Formation d'un tapis aux cellules multinucléées 

Peu avant l'entrée en méiose des cellules-mères de microspores, le tapis se divise activement. Il en 
résulte qu'il peut avoir des cellules à huit noyaux diploïdes. 

Au cours de ces mitoses successives, on remarque toujours un synchronisme absolu entre les 
noyaux d'une cellule (fig. 183). Cette simultanéité parfaite apporte une preuve à la loi exposée dans le 
chapitre 24. 
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Des fusions nucléaires se produisent à différents stades. Cela est indiqué par les figures 183 et 184 
dessinées à une même échelle et qui représenteraient respectivement une cellule (6 n+2 n) et une autre 
(8 «) dont les noyaux sont en anaphase. 

Le nombre total de chromosomes que peut renfermer une cellule nourricière ne semble pas 
dépasser 16«. Cela est indiqué par des cas comme celui représenté par la figure 185 où les nombres 
de chromocentres indiquent quatre noyaux 2 n et deux noyaux 4 n. En outre, nous avons trouvé des 
cellules en métaphase qui ont soixante-douze chromosomes (fig. 186); ce qui indique qu'après la 
division, elles en auront cent quarante-quatre, c'est-à-dire le degré 16 n. 

D - Embryologie 

L'embryologie chez S. macrophyììa présente un certain nombre de particularités. 

7° - Hypertrophie des synergides après Ia formation du sac embryonnaire 

Après la mise en place définitive du sac, l'ovule de S. macrophyììa passe par différentes étapes de 
transformation dont la première est représentée par une division éventuelle des noyaux des synergides 
qui peuvent devenir binucléées. Elle est suivie d'une hypertrophie visible de ces noyaux. Ces phéno­
mènes se produisent généralement avant la fécondation. 

a) Alors, les noyaux des synergides affectent progressivement une forme lenticulaire. En même 
temps, les chromocentres augmentent considérablement de volume. Dans ces noyaux hypertrophiés, 
on peut observer deux filaments chromatiques qui relient deux groupes de chromocentres para-
nucléolaires, occupant deux positions diamétralement opposées du nucléole unique, en traversant d'un 
bout à l'autre celui-ci (fig. 187). Ces filaments semblent indépendants. 

11 paraît certain que Ia forme lenticulaire que prennent les noyaux de synergides hypertrophiés 
est due à leur contact étroit avec la vacuole énorme qu'ils coiffent à ce stade. 

b) Nous avons essayé de comparer les volumes que possèdent ces noyaux avant et après le phéno­
mène d'hypertrophie en suivant les principes de mesure que nous avons mis au point dans le chapitre 11 
(Discussion, 2). Cette comparaison nous donne approximativement le rapport I/I4. Cela paraît indi­
quer que le noyau hypertrophié à l'extrême pourrait avoir un degré de Polyploidie égal à \6n, 

Cependant, nous pensons que le degré de Polyploidie à ce stade doit être plus élevé, car le reti­
culum y est plus dense qu'avant le commencement du phénomène d'hypertrophie (pour les principes 
de comparaison du volume des noyaux en rapport avec leurs degrés de Polyploidie respectifs, voir 
chapitre 16: IV, F, 3) et demeure ainsi jusqu'à la dégénérescence des synergides. Celle-ci ne s'amorce 
généralement qu'après l'hypertrophie extrême des haustoria de l'albumen (voir ci-dessous). 

Signalons en passant que les transformations subies par les noyaux des synergides de S. macro­
phyììa - à savoir, formation peu fréquente de synergides binucléées, forme lenticulaire affectée par 
leurs noyaux et enfin leur hypertrophie assez prononcée - s'observent aussi chez Geranium ayavacense 
(voir chapitre II). 

c) Les synergides persistent très longtemps. Dans un ovule fécondé, leurs noyaux ne montrent 
des signes de dégénérescence qu'après une nette hypertrophie des deux haustoria micropylaires de 
l'albumen qui les côtoient et les remplacent fonctionnellement. 

2° - Formation des haustoria d'albumen 

a) L'albumen est cellulaire. A l'état jeune, il se compose d'une cellule chalazale binucléée et 
hypertrophiée, surmontée de deux rangées de cellules qui parcourent le sac fécondé dans son sens 
longitudinal (fig. 188). En outre, chacune des deux rangées voit sa cellule micropylaire se développer 
énormément. L'albumen donne donc trois haustoria1: deux micropylaires, uninucléés et un chalazal, 
binucléé. Ce dernier occupe juste la place des antipodes qui disparaissent avant la fécondation. 11 est 
d'ailleurs intéressant de remarquer que la formation d'haustoria d'albumen simultanément dans les 

1 En raison de la nette individualité que présentent les trois cellules terminales hypertrophiées de l'albumen de S. macrophyììa d'un 
bout à l'autre de leur développement, nous les considérons comme trois haustoria distincts. A ce point de vue, voir aussi MAHESHWARI 
(1950). 
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régions micropylaire et chalazale constitue l'apanage exclusif de la sous-famille des Stachyoideae à 
laquelle appartient le genre Salvia (SCHÜRHOFF, 1926). 

Les noyaux de ces cellules hypertrophiées augmentent considérablement de volume. II en est de 
même pour leurs chromocentres. 

b) Dans les haustoria micropylaires, les chromocentres peuvent devenir à la fin très développés 
et rappellent beaucoup les chromocentres géants qui accompagnent généralement le phénomène 
d'endomitose entendu dans le sens de l'école de GEITLER. Dans ces noyaux aux chromocentres déve­
loppés, on remarque l'existence de deux filaments chromatiques ténus qui relient deux chromo-
centres paranucléolaires en traversant le nucléole considérablement accru. 

La comparaison entre le volume maximum que peut avoir le noyau des haustoria micropylaires et 
celui d'un noyau ordinaire de l'albumen, en suivant les principes de mesure mentionnés ci-dessus, 
donne approximativement le rapport 31/1. Cela paraît indiquer un degré de polyploïdie égal à 96« 
(l'albumen de cette espèce étant 3 n) dans le noyau d'un haustorium hypertrophié à l'extrême. 

c) Quant aux noyaux de Thautorium chalazal, ils n'ont pas un développement accentué comme 
ceux des haustoria micropylaires. Le même procédé de mesure indique un rapport de croissance de 4/1 
entre un noyau d'haustorium chalazal développé au maximum et un noyau d'albumen ordinaire. Il est 
donc probable que le noyau d'haustorium chalazal aurait un degré de polyploïdie égal à 12 n et l'hau-
torium lui-même qui est binuclée, serait 24 n. 

d) Il faut remarquer que les chromocentres des noyaux de l'haustorium chalazal, quoique plus 
développés que ceux des noyaux de l'albumen ordinaire, le sont beaucoup moins par rapport à ceux 
des noyaux des haustoria micropylaires. D'autre part, au cours de ces phénomènes d'accroissement, 
on n'observe aucun changement de structure nucléaire endomitotique dans ces noyaux. Ainsi, l'accrois­
sement en dimensions des chromocentres accompagné, dans les mêmes proportions, d'une augmenta­
tion de volume du noyau et joint en outre à l'absence de changement de structure nucléaire semble 
indiquer ici un procédé de multiplication statique de la matière chromatinienne, une des formes 
d'« endomitose Geitlerienne » (voir chapitre 25: II, A, 1). 

e) Les haustoria persistent assez longtemps. L'haustorium chalazal, blotti dans l'excavation en 
forme de doigt de gant qu'il a creusé dans l'hypostase (voir ci-après) ne dégénère qu'au stade où 
l'embryon a dépassé ce niveau (fig. 189). La dégénérescence des haustoria micropylaires s'amorce 
presque au même moment. 

3° - Quelques mots sur Ia formation de l'hypostase 

L'hypostase se compose d'une quinzaine de couches de cellules entourant l'excavation où vient 
se loger l'haustorium chalazal et qui affecte une forme de doigt de gant. Les couches externes, au nom­
bre de deux ou trois, sont composées de cellules aux membranes fortement lignifiées et touchent directe­
ment Pépiderme du tégument. Comprimées ainsi par la croissance démesurée de l'haustorium chalazal 
contre les couches lignifiées de l'hypostase, les autres couches cellulaires de ce dernier voient leur cyto­
plasme diminuer et leurs noyaux devenir fortement pycnotiques; leurs cellules trouvées sur le chemin 
de cet haustorium sont écrasées, ce qui laisse celui-ci en contact direct avec les couches lignifiées qui 
arrêtent sa progression (fig. 189). On comprend donc facilement que, sans les couches lignifiées qui 
constituent la charpente principale de l'hypostase, le tégument serait percé inévitablement sous la 
poussée excessive de l'haustorium chalazal. Ainsi, au point de vue fonctionnel, cette hypostase réalise 
de façon idéale Ie type conçu par VAN TIEGHEM (1901). 

E - Discussion 

/° - Variabilité de la structure nucléaire et des nombres de base chez le genre Salvia 

Dans son travail sur le genre Salvia, DELESTAING (1954) signale quatre structures nucléaires dif­
férentes, allant du type sensiblement voisin à « celui connu sous le nom d'euchromocentrique » au 
type réticulé à chromocentres. Pour S. macrophylla, son noyau se rapproche de celui de S. candidissima 
de l'auteur précitée. 

11 est d'autre part très frappant de voir la variation des nombres de base de ce genre: 6, 7, 8, 9, 
10, 11, 13, 14, 15, 17, 19 (DELESTAING, op. cit.). 
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2° - Nature des filaments chromatiques ìntranucléolaires 

Grâce au phénomène d'hypertrophie observé dans les noyaux des synergides et des haustoria 
d'albumen de S. macrophylla, phénomène qui accroît aussi le volume des éléments chromatiques et 
celui du nucléole, on peut remarquer l'existence des couples de filaments chromatiques ténus qui 
relient deux chromocentres occupant deux points diamétralement opposés du nucléole (fig. 187). 

L'adhérence du nucléole au niveau de ce double filament chromatique paraît indiquer que ce 
dernier représente la constriction secondaire du chromosome « nucléoligène ». La ténuité de ces fila­
ments par rapport aux autres portions du même chromosome (figure précédente) montre que ce der­
nier est déspiralisé (ou très peu spiralisé) au niveau de la constriction secondaire. 

3° - Mécanisme du « bourgeonnement nucléolaire » 

a) Plusieurs auteurs ont décrit des cas de « bourgeonnement nucléolaire ». Cependant, la plupart 
du temps, ces affirmations étaient mal fondées, car le terme « bourgeonnement » implique, de par lui-
même, un processus chronologique dont le déroulement n'avait pas été observé. En général, elles 
étaient basées uniquement sur l'observation d'un petit nucléole accolé à un autre plus grand. Or, un tel 
phénomène peut aussi être logiquement interprété comme une fusion nucléolaire, procédé opposé au 
phénomène de bourgeonnement mais observé couramment dans les cellules-filles après l'entrée en 
repos de leur noyau. 

Ainsi, une base chronologique s'avère nécessaire pour des affirmations concernant fusion ou 
« bourgeonnement » nucléolaires. Pour cela, la prophase hétérotypique dans les anthères, de par le 
grand nombre des microsporocytes et par l'existence de stades successifs identifiables, constitue un 
matériel de choix. 

Chez S. macrophylla, cette prophase présente un intérêt encore plus grand par le fait que son 
noyau possède jusqu'à six ou huit chromocentres paranucléolaires dont le comportement pourrait 
élucider celui du (ou des) nucléole(s). Ainsi, avant l'entrée en méiose, le noyau des microsporocytes 
ne possède qu'un seul nucléole, mais développé, auquel sont accolés tous les chromocentres paranucléo­
laires. Avec le stade pachytene, on assiste chez la plupart des cellules-mères à une multiplication de 
nucléoles. Ils peuvent être séparés ou rester accolés les uns aux autres, donnant une impression de 
« bourgeonnement ». Devant ce changement spectaculaire du nombre de nucléoles d'un noyau, aucune 
explication n'est valable à part la supposition d'un « bourgeonnement nucléolaire » ou d'une frag­
mentation de la matière nucléolaire. 

b) Il découle de ce qui est immédiatement décrit ci-dessus que le « bourgeonnement » ou la frag­
mentation nucléolaire est intimement lié à un mouvement à l'intérieur du noyau. Cela est d'autant 
plus vrai que chez S. macrophylla, l'observation de nucléoles multiples dans les noyaux pachytenes 
de CMP s'accompagne toujours d'une forte «contraction» du peloton chromatinien (fig. 180 et 
fig. 182), «contraction» attribuée par certains auteurs à l'affaissement du peloton (voir VAZART, 
1958). D'autre part, sur les CMP où l'on observe alors plusieurs nucléoles, chacun d'eux se rattache à 
un ou plusieurs chromocentres paranucléolaires (figures ci-dessus). Ce fait indique que les paires de 
chromosomes - car l'appariement des chromosomes se fait déjà au stade zygotene - dont ces chromo­
centres font partie et qui se trouvent jusqu'ici réunis au niveau du nucléole unique, se détachent les 
uns des autres. 

Par conséquent, la multiplicité des chromocentres paranucléolaires est une des conditions impor­
tantes d'un « bourgeonnement nucléolaire » actif et multiforme à cette étape de la prophase hétéro­
typique. 

c) Un trait remarquable observé dans ces cellules aux nucléoles en « bourgeonnement » est que 
le volume de la matière nucléolaire accolée aux (ou au) chromocentres paranucléolaires n'est pas 
toujours proportionnel au nombre de ceux-ci. Ainsi, sur Ia figure 180, on voit le grand nucléole accolé 
à un de ces chromocentres (ou probablement deux qui sont appariés), tandis que l'autre, plus petit, 
retient pourtant la majorité des chromocentres paranucléolaires du noyau. 

Cette répartition inégale de la matière nucléolaire dépendrait probablement de la position occupée 
par les « filaments chromatiques » qui prolongent ces chromocentres à l'intérieur du nucléole unique 
au moment où se produit le « bourgeonnement » de ce dernier. 
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4° - Relation éventuelle entre le développement des microsporocytes et celui du tapis 
chez le genre Salvia 

DELESTAING {op. cit.), travaillant sur du matériel qui n'est pas composé d'« espèces pures », 
signale chez Salvia une relation entre le développement normal des cellules-mères de l'anthère et celui 
des cellules du tapis qui les entourent. 

En effet, sur les espèces où la méiose se déroule normalement, les cellules nourricières parvenues 
au stade binucléé « demeurent au repos de façon définitive ». Par contre, là où les microsporocytes 
« avortaient très tôt », s'observaient des anomalies chez les cellules tapétales telles que le « blocage 
de la migration des chromosomes après la métaphase » ou « des fusions nucléaires conduisant à la 
formation de masses amiboïdes géantes et polysomiques... » 

Chez S. macrophylla, la méiose est toujours normale dans les cellules-mères de grains de pollen 
ainsi que le développement de ces derniers. Cependant, le tapis présente toujours les « anomalies » 
décrites ci-dessus, à part l'inhibition de !'anaphase. 
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C H A P I T R E 1 9 

Solanaceae - Scrophulariaceae 

Solanum probolospermum Bitter 

A la métaphase I, on observe Ia formation de douze bivalents normaux. L'espèce a donc 2 n — 24. 
Elle est donc diploide (cf. DARLINGTON et WYLIE). 

Browallia americana 
L. (sensu lato) 

La métaphase hétérotypique présente vingt-deux bivalents. L'espèce a donc 2 n — 44 et est par 
conséquent tétraploïde. Il est intéressant de noter que DlERS (1961) a observé vingt-deux chromosomes 
dans le noyau de B. grandiflora. 

Calceolaria tomentosa R. & P. 

7° - Structure du noyau 

C'est un noyau semi-réticulé à chromocentres. Ces derniers sont au nombre d'une quinzaine, du 
moins ceux qui sont visibles. Deux d'entre eux s'appuient constamment sur le nucléole, toujours petit, 
et rejeté à la périphérie, et occupent deux positions diamétralement opposées (fig. 191). Ce sont les 
chromocentres paranucléolaires. 

D'autre part, on observe des signes de « gigantisme » dans les noyaux de l'épiderme externe de 
l'anthère. Ils facilitent la compréhension de la structure du noyau quiescent. En effet, parallèlement à 
ce développement inhabituel du noyau, les chromocentres s'accroissent (à comparer fig. 191 avec 
fig. 193 dessinées à une même échelle). Cette croissance semble rendre plus visibles les chromocentres 
imperceptibles sur le noyau somatique normalement petit chez l'espèce. Car nous en avons compté 
jusqu'à vingt et un dans ces noyaux hypertrophiés. Sur ces derniers, Ia densité du réseau augmente 
et les chromocentres émettent des sortes d'excroissance qui traduiraient leur état complexe. D'autre 
part, ils ne montrent pas une consistance « solide » à l'exception des deux chromocentres paranucléo­
laires qui restent toujours compacts et gardent constamment une forme franchement arrondie (fig. 193). 

Les noyaux des cellules épidermiques d'une anthère n'ont pas tous la même grandeur quoiqu'ils 
affichent tous, à un degré plus ou moins accentué, le phénomène d'hypertrophie. Les cellules qui les 
renferment ont des volumes proportionnels à ceux des noyaux. Les chromocentres varient aussi de 
dimensions suivant la taille du noyau qui les contient. Au cours de ces phénomènes d'accroissement de 
volume (noyaux et chromocentres), on n'observe aucun changement de structure nucléaire endomi-
totique. Tous ces faits semblent indiquer dans ces noyaux un procédé de multiplication statique de la 
matière chromatinienne, une forme du phénomène d'« endomitose Geitlerienne » (voir chapitre 25: 
n, A, î). 

2° - Les chromosomes 

Dans l'ensemble, les chromosomes sont de grandeurs moyennes. Le noyau diploide en possède 
trente-six allant de 1,6 u à 3,4 u (fig. 192). La plupart ont une forme courbe à l'exception d'un certain 
nombre (environ six) en forme de bâtonnets. 
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Nous avons trouvé aussi des plaques de métaphase II où figurent dix-huit chromosomes. 
C. tomentosa a donc 2 n = 36 et n = 18. C'est une espèce tétraploïde à x = 9, un des nombres de 

base du genre. Ce degré de Polyploidie s'observe aussi chez d'autres Calceolaria sud-américains. 11 est 
à noter que les diploïdes appartenant à ce nombre de base sont bien représentés aussi dans cette partie 
du monde (DARLINGTON et WYLIE, 1955). 

J0 - Les grains de pollen 

Dans les grains de pollen (à deux noyaux) normaux, nous avons presque toujours trouvé le noyau 
végétatif accolé à la cellule reproductrice. Celle-ci contient un noyau reproducteur de forme effilée, 
baigné dans un cytoplasme exigu et très réfringent. 

L'accolement de ces deux organites s'observe aussi dans le pollen de Anemone helleborifolia 
(chapitre 7). 

Alonsoa acuiifolia R. & P. 
1° - Structure du noyau 

C'est un noyau presque aréticulé et à chromocentres. Ceux-ci sont au nombre d'une quinzaine et 
manifestent une certaine tendance à s'attirer entre eux. Cela produit des chromocentres aux dimensions 
beaucoup plus développées que les autres. En outre, plusieurs d'entre eux peuvent s'aligner les uns à 
la suite des autres pour former des sortes de chaînes chromatiques. 

Le noyau diploide a généralement un seul nucléole, central et toujours accompagné de quelques 
chromocentres. Ce sont les chromocentres paranucléolaires. Quelquefois, il y a deux nucléoles qui se 
trouvent à la périphérie. 

Les chromosomes sont petits. Aucun d'eux ne dépasse 2 u. Cela aiderait à comprendre la structure 
presque aréticulée du noyau (voir DELAY, I948, page 195). 

2° - Méiose - Nombre haploïde - Nouveau nombre de base du genre 

a) A la fin du stade pachytene, plusieurs gemini se rassemblent en un faisceau qui s'accole au 
nucléole (fig. 194). Un écrasement léger (squash) répartit les autres gemini en deux lignes courbes plus 
ou moins fermées et tangentes au niveau de la partie centrale de ce faisceau. 

II paraît certain que les gemini constituants de ces deux lignes courbes forment deux lots distincts 
et que l'un d'eux est composé d'environ onze gemini qui se dispersent assez facilement sous la pression 
exercée par l'écrasement, surtout à partir du stade diplotène (fig. 195). A la diacinèse (fig. 196), les 
squashes montrent vingt-huit bivalents normaux répartis en deux groupes qui peuvent se séparer l'un 
de l'autre. Un de ces groupes compte onze bivalents. Il en est de même au stade de métaphase I. 

Cette forme d'association secondaire s'observe encore à la métaphase II. Les squashes fournissent 
fréquemment des cas où le lot chromosomique de l'un des noyaux-fils se scinde en deux groupes inégaux 
(fig. 198). 11 est probable qu'un de ces derniers est composé de onze chromosomes et qu'il est relié 
à l'autre en un point de contact fourni par un de ses chromosomes (fig. 197). Cependant, sur de pareilles 
figures qui sont pourtant parmi les meilleures illustrant les associations secondaires à la métaphase II, 
il est difficile de séparer objectivement les deux groupes. 

b) Quant au nombre haploïde, des figures de diacinèse (fig. 196) et des cas de métaphase II 
(fig. 197) indiquent que le nombre haploïde de l'espèce est n = 28. C'est donc un octoploïde ayant 
pour nombre de base x = 1 qui est un nombre nouveau pour le genre Alonsoa. Signalons en passant 
que l'unique nombre de base connu jusqu'ici (x = 6) est donné par A. warcewiczii, l'unique espèce 
connue au point de vue cytologique avec 2 n = 24 (DARLINGTON et WYLIE, 1955). 

Bartsia aff. breviflora 
(Benth.) Pennell 

B. aff. camporum Dieis 
La première espèce a pour nombre diploide 2 n = 24 et la seconde, In = ca. 26. 
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C H A P I T R E 2 0 

Rubiaceae - Valerianaceae 

Relbunium hypocarpium 
(L.) HemsL 

A - Structure du noyau - La méiose 

La caryolymphe est peuplée de « grains » chromatiques arrondis dont le nombre dépasse large­
ment celui des chromosomes. D'autre part, ils sont deux ou trois fois moins épais que la section 
transversale des chromosomes. Plusieurs d'entre eux se trouvent fixés sur le nucléole toujours unique. 
Le réseau est peu dense de façon qu'on peut conclure à une structure semi-réticulée mais dont le réseau 
est constitué principalement par une trame granuleuse. 

La méiose est normale. A la diacinèse, les chromosomes forment trente-trois couples. Chez un 
de ceux-ci, les conjoints peuvent s'apparier un peu plus tard. A la métaphase 1, ces couples deviennent 
trente-trois bivalents. Le nombre haploïde de l'espèce est donc« — 33. 

B - Archesporium femelle multicellulaire 

Signalons en passant que l'ovule, qui n'est pas différencié en tégument et nucelle nets, loge un 
grand nombre d'archéspores. Cette particularité, si bizarre parce qu'elle est excessivement développée, 
ne laisse aucun doute. Car nous n'avons considéré que des archéspores véritables, reconnaissables 
aux différents signes caractéristiques de la méiose. 

En général, la divison hétérotypique se produit d'abord dans les archéspores centrales, puis s'étend 
aux archéspores périphériques. Cependant, l'asynchronie est légère. Car souvent nous trouvons des 
ovules où la majorité des archéspores sont en métaphase 1; dans d'autres cas, la région centrale de la 
masse sporogene est en métaphase I alors que les archéspores des régions latérales sont encore au stade 
pachytene. 

11 existe des cas enfin où ce sont les archéspores périphériques qui ont déjà deux noyaux, par 
contre la majorité de leurs compagnes occupant la partie centrale du tissu sporogene sont encore en 
métaphase hétérotypique. Cela signifie que la méiose, dans ces cas, a commencé par les zones périphé­
riques et non par la région centrale de ce tissu. 

C - Formation du sac embryonnaire 

Les deux noyaux-fils résultant de Ja division hétérotypique restent ensemble dans l'archéspore 
devenue CME qui ne subit pas de cytocinèse (fig. 200). Une archéspore à deux noyaux de la région du 
centre se développe. 11 se forme ensuite au sein de son cytoplasme deux grandes vacuoles occupant 
chacune un pôle de la cellule (figure précédente, cellule supérieure). La formation de telles vacuoles 
dans une CME montre que celle-ci est devenue sac embryonnaire. Le mode de formation du sac est 
donc tétrasporique. 

Quant aux autres archéspores arrivées aussi au stade de deux noyaux, il semble qu'elles tendent 
vers la dégénérescence. En effet, leur cytoplasme se rétrécit et devient fortement chromatique; cela 
paraît indiquer une perte d'eau et par là une forte condensation de la matière cytoplasmique, ce qui 
augmente sa chromaticité (figure précédente). 

D'autres archéspores dégénèrent au cours de la méiose. 
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D - Développement de la partie chalazale du sac 

La région chalazale du sac embryonnaire s'allonge d'une longueur au moins égale à celle de ce 
dernier. Dans ce suçoir caudiforme, viennent se loger en file longitudinale les trois antipodes. Celle qui 
occupe la partie supérieure du suçoir se divise la première. Ensuite vient le tour des autres (fig. 199). 
Jusqu'ici les trois antipodes, avec leurs descendants, restent séparés. Cependant, avec les nouvelles 
progénitures engendrées par des divisions ultérieures et qui colonisent les anciens intervalles séparant 
les trois antipodes initiales, il n'est plus possible de discriminer les descendants de chacune d'elles. 
Ainsi, nous avons trouvé des suçoirs qui ont douze cellules. Signalons en passant que l'existence d'un 
suçoir antipodial est très fréquente dans la famille des Rubiacées. 

Relbunium hirsutum 
(R. & P.) Schum. 

Cette espèce ne nous a donné que très peu de boutons floraux à cause du nombre insignifiant de 
pieds cultivés. 

Nous avons trouvé son nombre haploïde n = 11 sur des plaques de métaphase 11 d'anthères. 

Discussion 

Créé en 1873 par HOOKER et BENTHAM (LEMÈE, 1934), ce genre, étroitement apparenté au genre 
Rubia (MACBRIDE, part 6, page 257) et composé d'espèces colonisant exclusivement l'Amérique du Sud 
et du Centre, n'a pas encore été, à notre connaissance, étudié au point de vue cytologique, à part le 
cas de Relbunium hirsutum étudié par DIERS (1961). 

A - Nombre de base et degrés de Polyploidie 

Un coup d'œil jeté sur les nombres chromosomiques des différents genres de Ia famille des Rubia­
cées (DARLINGTON et WYLIE, 1955) suffit pour donner la conviction que le nombre x = 11 constitue le 
nombre de base le plus fréquent dans cette famille. 

Avec x = 11, R. hypocarpium est un hexaploïde. Quant à R.hirsutum, il est tétraploïde sur le 
matériel péruvien étudié par DIERS, alors qu'il est diploide sur le nôtre. Cette espèce a donc des races 
chromosomiques au Pérou et il serait intéressant d'en étudier la morphologie et la distribution géo­
graphique. D'autre part, les espèces du genre Relbunium qui, dans la chaîne des Andes semblent tenir 
le rôle écologique de certains Galium dans les Alpes, offrent une série polyploïde comparable à celle 
qu'EHRENDORFER (1958) a si bien mise en évidence en Europe. Ce parallélisme nous paraît intéressant 
à signaler. 

A un autre point de vue, l'existence d'un même nombre de base, à savoir x = M, chez Rubia et 
Relbunium confirme la parenté entre les deux genres et semble indiquer que celui-ci est le vicariant de 
celui-là en Amérique du Sud. 

B-La pluralité des archéspores et la méiose 

L'existence d'un archésporium femelle, multicellulaire constitue une particularité de la plupart 
des représentants de la famille des Rubiacées. FAGERLIND (1937, page 220) pensait en trouver une cen­
taine chez Galium Mollugo ; mais le nombre record serait tenu par Asperula arcadiensis dont l'archéspo-
rium femelle « énorme » peut renfermer jusqu'à deux cents cellules. Donc le cas d'une trentaine d'arche-
spores que possède l'ovule de R. hypocarpium ne devrait pas étonner. 

Signalons en passant que des anomalies méiotiques ont été remarquées dans la zone périphé­
rique du tissu sporogene de l'ovule des Galieae. En effet, l'asyndèse s'observe plus ou moins nette­
ment dans les archéspores périphériques; des macrospores non réduites peuvent ainsi se former. Elle 
devient totale dans les •« cellules somatiques transformées » (FAGERLIND, op. cit., page 452). Si on 
tenait compte du fait que ces cellules « transformées » ne seraient en réalité que des archéspores péri­
phériques qui délimitent la masse mégasporogène, on pourrait croire que plus on s'approche de la 
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périphérie de cette masse, plus la division ressemble à la division somatique. Ce gradient d'anomalies 
paraît constituer un stade précurseur pour l'avènement d'espèces apomictiques telles qu'on en observe 
dans le genre Âlchemilia (voir chapitre 9). 

En ce qui concerne le sort des archéspores d'un ovule, chez R. hypocarpium il ne se forme qu'un 
sac embryonnaire; donc une seule archéspore joue pleinement son rôle. Chez les Rubiacées, LLOYD 
(1902) considérait qu'un des mégasporocytes centraux est seul capable de produire des spores. Par 
contre, FAGERLIND a signalé la concurrence de plusieurs sacs embryonnaires dans maints Galium. 

Valeriana verrucosa 
Schmale 

L'espèce possède environ trente-deux chromosomes: 2 n = ca 32. A retenir que le nombre 
2 n — 32 a été relevé sur V. interrupta, globularis et nivalis, toutes les trois du Pérou (DIERS, 1961). 
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C H A P I T R E 2 1 

Campanulaceae 

Specularla blflora 
(R.&P.)Fisch.&Mey. 

Cette espèce a deux sortes de fleurs. D'une part, les fleurs terminales, uniques et normalement 
chasmogames et d'autre part, celles qui sont axillaires, nombreuses et cléistogames. L'étude faisant 
l'objet de ce chapitre porte exclusivement, sauf précision, sur les fleurs axillaires en raison de l'abon­
dance du matériel qu'elles nous ont fourni. 

A - Structure du noyau - Méiose - Nombre chromosomique 

Le noyau est du type semi-réticulé à chromo centres. 
La méiose est normale. A la métaphase 1, il se forme vingt-huit bivalents normaux (fig. 201). 

L'espèce a donc pour nombre haploïde n = 28. Ce nombre a été d'ailleurs vérifié sur des plaques de 
métaphase II. 

C'est donc un octoploïde, car Ie nombre de base x = 7 a été trouvé chez S*, speculum qui possède 
In — 14 (KOLLER, 1945, cité par DARLINGTON et WYLIE, 1955). Remarquons toutefois que chez la 
même espèce et chez d'autres Specularla, SUGIURA (1942, cité par les mêmes auteurs) a compté 
2n = 20. Jl semble donc que l'on ait dans ce genre deux nombres de base différents, à savoir x — 7 et 
x = 10. Le nombre que nous avons trouvé indique le polyploïde le plus élevé signalé jusqu'ici chez le 
genre Specularla. 

B - Floraison et organisation générale des fleurs 

Pendant les deux premières années, les plantutes cultivées dans les couches à la température exté­
rieure ou en serre tempérée ne se ramifient jamais. La tige, jalonnée de feuilles alternes, d'abord dressée 
devient rampante en s'allongeant. Il existe deux sortes de fleurs. 1° D'abord les fleurs terminales, soli­
taires, offrent l'aspect typique d'une fleur de Campanulacée: actinomorphes avec cinq pétales lilas et 
cinq sépales verts; ce sont des fleurs chasmogames. Cependant, la plupart du temps elles sont peu 
développées, restent fermées et deviennent cléistogames. 2° Ce dernier caractère est l'apanage des fleurs 
axillaires, uniques à chaque niveau mais nombreuses sur une même tige. 

A la troisième année, sur les pieds cultivés dans une terre enrichie d'engrais (en serre comme en 
couches à l'air libre), on observe une tendance au raccourcissement des entre-nœuds et à la ramifica­
tion de la tige. Plusieurs rameaux peuvent ainsi se former à un même niveau de la tige principale. 
En même temps, toutes les fleurs terminales des tiges principales se sont développées en fleurs chasmo­
games. Ce dernier caractère s'observe dans quelques cas sur les tiges secondaires. Quant aux fleurs 
axillaires (cléistogames), leur ovaire est devenu plus développé - avec un nombre d'ovules plus grand 
- qu'au cours des deux années précédentes. En même temps, leur nombre au niveau d'un nœud aug­
mente (il peut varier de un à sept). 

}° - Partie supérieure de la fleur axillaire 

Si la fleur chasmogame offre un plan d'organisation constant, Ia fleur cléistogame présente des 
modifications profondes d'un individu à l'autre. Aussi est-il intéressant d'étudier en détail sa structure. 

On y remarque en effet de grandes variations au point de vue du nombre des pièces florales. Le 
calice possède trois ou quatre sépales verts, inégaux, séparés et dressés. Les pétales, au contraire, sont 
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soudés sur presque toute leur longueur. Ils constituent donc une sorte de calotte trouée au sommet et 
qui recouvre les étamines et les deux stigmates vestigiaux et offre étrangement l'aspect de stigmates 
à cause de leurs papilles. Leur nombre varie de trois à cinq en fonction des dimensions maxima que 
peuvent atteindre les fleurs. 

Cette variabilité s'observe en même temps sur les étamines. Généralement au nombre de trois, 
ces dernières peuvent être au nombre de cinq dont deux sont stériles. Les anthères stériles tantôt sont 
écrasées par la croissance des étamines fertiles voisines, tantôt elles se résorbent en partie à l'exception 
de leur assise mécanique qui est tournée du côté externe et résiste grâce à la lignification tout à fait 
normale de ses parois cellulaires. Le filet, très court et alternipétale, paraît s'incurver pour se rattacher 
à la corolle (fig. 202). 

2° -,Partie inférieure de la fleur axillaire 

L'ovaire infère est toujours biloculaire. Ce caractère auquel s'ajoute une étude anatomique des 
faisceaux libéro-ligneux de la paroi ovarienne montre qu'il y a seulement deux carpelles. Ces derniers 
développent jusqu'à la base des anthères leurs stigmates munis de papilles (fig. 202) mais dépourvus 
de longs poils présents chez les fleurs chasmogames. En général, les cellules des stigmates sécrètent une 
substance jaune de nature chimique inconnue. A quoi servent ces sécrétions? 11 y a lieu de croire à un 
mécanisme chimique destiné à déclencher la germination du pollen à l'intérieur même de l'anthère. 

Les ovules anatropes sont insérés sur des bourrelets proéminents le long de la colonne placentaire 
dont la majeure partie est constituée par le tissu conducteur qui continue les stigmates. 

Dans l'ovule jeune, au stade de la méiose (fig. 203), on distingue un nucelle étroit formé d'une 
seule couche de cellules et détaché nettement du tégument unique épais de trois couches cellulaires 
encore indifférenciées. Du côté interne, celui-ci se confond avec le funicule. 

Peu à peu, le tégument se referme complètement sur le nucelle et l'enserre fortement. A la fin de 
la méiose, on trouve un ovule trois fois plus grand en dimensions linéaires, donc vingt-sept fois plus 
développé en volume. En même temps (fig. 204), le tégument se différencie définitivement avec un 
épiderme interne très caractéristique restant ouvert en bas; le nucelle aussi s'est accru fortement, lais­
sant une seule couche de cellules autour des macrospores alors que la partie inférieure pluricellulaire 
est resserrée vers le bas. Ce changement spectaculaire dans le volume comme dans la structure de 
l'ovule montre que la mégasporogénèse se déroule lentement. 

L'ovule continue sa croissance. Le nombre de cellules de Tépiderme interne du tégument augmente 
très vite, celles-ci ne formant toujours qu'une seule couche. Cela prouve qu'elles se multiplient par 
des divisions anticlinales. 

Sous l'action d'une telle prolifération, ces cellules sont comprimées les unes contre les autres et 
deviennent aplaties. Par conséquent, là où cet épiderme présente des cellules les plus aplaties, on peut 
en déduire que la division a été la plus intense. Pour cette raison, la figure 208 montre que la multipli­
cation de cet épiderme n'est pas uniforme sur toute son étendue. Elle est active surtout dans les trois 
quarts inférieurs. 

C - Embryologie 

1° - Formation du sac embryonnaire 

a) La monosporie 
L'archéspore unique devenue CME est très grande par le fait qu'elle occupe tout l'enclos délimité 

par la couche nucellaire (fig. 203). Elle subit la division hétérotypique pour donner deux cellules-filles. 
De ces dernières naissent quatre macrospores dont celle qui se trouve en bas se divise encore trois fois 
et devient un sac à huit noyaux (fig. 204). C'est donc un sac du type normal. 

Quelquefois, on n'observe que trois macrospores. 

b) La formation de l'hypostase 
Alors que la face interne de l'épiderme du tégument se cutinise, le nucelle subit de profondes modi­

fications. D'abord, sous la poussée déclenchée par la croissance du sac embryonnaire, le nucelle se 
résorbe à l'exception de la région chalazale qui se transforme en une sorte d'hypostase (comparer 
fig. 204 avec fig. 208). C'est un tissu composé de cellules aux membranes non lignifiées. En raison de 
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l'absence de lignification sur les membranes, ces cellules sont comprimées progressivement par la 
croissance du sac embryonnaire, surtout après la fécondation. La diminution du volume du cyto­
plasme entraîne nécessairement une réduction de celui du noyau qui devient de ce fait fortement chro­
matique. Cela confère à l'hypostase un aspect très particulier. Plus tard, avec le développement de 
l'albumen, l'hypostase se résorbe (fig. 209). 

L'absence de lignification des membranes de ses cellules constituantes fait penser que cette hypostase 
n'est pas le type conçu par VAN TIEGHEM (1901). D'autres cas d'hypostases non typiques ont été aussi 
signalés (voir MAHESHWARI, 1950). 

2° - La fécondation dans la fleur axillaire: Ia cleistogamie 

La constitution de Ia fleur axillaire conduit fatalement aux trois phénomènes particuliers suivants : 
1° la cleistogamie, 2° la germination du pollen à l'intérieur de l'anthère et 3° l'arrivée de plusieurs 
tubes polliniques dans un même ovule. 

Dès après Ia maturation du sac, dans la même fleur, le pollen germe à l'intérieur de l'anthère et 
envoie son tube aux deux stigmates vestigiaux situés immédiatement en dessous (fig. 202). Ces derniers 
- par le fait que la calotte pétalaire se développe très peu et que les autres éléments floraux qu'elle 
emprisonne (stigmates et surtout les étamines) grandissent - touchent de très près les anthères et par 
conséquent, le tube pollinique n'a aucune course inutile à faire pour les atteindre. 

La sortie du tube pollinique est favorisée par la résorption partielle de la paroi du côté interne de 
l'anthère, côté opposé à l'assise mécanique. Les éléments restants n'offrent donc au tube qu'un obstacle 
insignifiant. 

Chez S. perfoliala, RITZEROW (1907) a remarqué aussi que le pollen germe à l'intérieur de l'anthère 
et sort probablement par le sommet ou par l'endroit le plus mince. 

Donc, chez S. biflora tous les tubes polliniques d'une fleur axillaire (cléistogame) n'ont qu'une 
seule et unique issue, à savoir les deux stigmates vestigiaux. Leur descente dans la colonne placentaire 
est donc fatale. Cela explique pourquoi presque tous les ovules fécondés de la fleur axillaire reçoivent 
un ou deux tubes polliniques accessoires alors que ce phénomène est rare dans les fleurs terminales 
(chasmogames) où la quantité de pollen est au moins vingt fois plus grande mais où le nombre d'ovules 
fertilisés par ovaire ne semble pas plus élevé que dans le cas de la fleur cléistogame. En effet, on trouve 
fréquemment 150 graines par fruit sur les fleurs chasmogames contre 80-150 sur les fleurs cléistogames. 
Cette fluctuation dépend de la taille de ces dernières dont les dimensions varient avec l'apport d'engrais 
et le niveau d'insertion de la fleur sur la tige. 

Cependant, malgré l'afflux de plus d'un tube pollinique au niveau d'un ovule chez la fleur cléisto­
game, il est bien établi que la fécondation normale est toujours respectée dans le cas de S. biflora 
(fig. 205). Les spermatozoïdes supplémentaires peuvent persister assez longtemps dans le sac embryon­
naire (fig. 209). 

3° - Transformations de l'ovule après la fécondation 

La fécondation entraîne plusieurs conséquences dans l'ovule, notamment la disparition des syner-
gides, la formation d'un albumen cellulaire, la mise en place d'un embryon en forme de tube, la trans­
formation de l'épiderme interne du tégument en un manteau (« Mantelschicht» selon SCHNARF, 1931) 
et la résorption spectaculaire de l'hypostase pour loger l'haustorium chalazal. 

a) Formation de l'albumen 
Dès après la fécondation, le noyau central se divise le premier et donne deux cellules inégales, la 

plus grande est l'inférieure (fig. 206). La cellule supérieure se divise très tôt par un cloisonnement lon­
gitudinal en deux cellules qui subissent synchroniquement la mitose à leur tour (fig. 207) parfois 
même avant la cellule inférieure obtenue par la première division de l'albumen. Cette dernière se divise 
ensuite et peu à peu ses descendants remplissent la partie inférieure du sac. 

Parmi les cellules provenant de la cellule supérieure de la première division de l'albumen, les deux 
plus proches de la région micropylaire s'hypertrophient en deux haustoria1 flanquant latéralement 

1 En raison de la nette individualité que ces cellules hypertrophiées présentent d'un bout à l'autre de leur développement, nous les 
considérons comme des haustoria distincts. A ce point de vue, voir aussi MAHESHWARI (1950). 
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l'embryon qui s'allonge en forme de tube (fig. 209). Ces haustoria occupent donc la place des deux 
synergides déjà disparues. 

Le fait que ces haustoria accompagnent toujours l'embryon suggère aussi qu'ils pourraient être 
deux cellules de l'embryon comme dans le cas signalé par SOUÈGES (1940) cité par MAHESHWARI (1950) 
chez Myriophyllum alterniflorum où de tels haustoria ne sont que les deux cellules du suspenseur hyper­
trophiées et appelées « synergid-like haustoria » à cause de la position qu'ils occupent. Cependant, ce 
doute n'est pas justifié ici, car chez Specufaria biflora ces haustoria sont déjà bien différenciés quand 
l'embryon voisin n'entame pas encore sa première division (fig. 209). D'autre part, la membrane épaisse 
de la cellule-embryon se détache nettement des cellules de l'albumen environnant et délimite un embryon 
en forme de tube qu'on peut suivre sur toute sa longueur et qui n'entretient aucune relation organo-
graphique intime avec les deux haustoria latéraux. 

On ne peut pas supposer non plus qu'il s'agit des synergides hypertrophiées comme c'est le cas 
chez Géranium ayavacense (chapitre 11) ou chez Anemone hellebor if olia (chapitre 7) par le fait que 
chez S. bifora les synergides disparaissent très tôt, dès après la fécondation. 

Donc, ce sont les deux cellules supérieures de l'albumen qui se sont hypertrophiées. 
Du côté chalazal, l'albumen envoie une de ses cellules dans l'enclave laissée libre par l'hypostase 

résorbée. Elle s'y accroît démesurément et devient l'haustorium chalazal (fig. 212). 
11 paraît donc fondé que la transformation de ces trois cellules n'est qu'un effet de position. 
11 est à noter que les dimensions des chromocentres de ces haustoria augmentent en même temps 

que le volume des noyaux. 
A la fin, les trois haustoria se résorbent. 
Ensuite, l'albumen se charge de matières de réserve. En même temps, les membranes cellulaires 

s'épaississent. Cette double différenciation progresse de la périphérie à l'intérieur et de la région chala-
zale au pôle occupé par l'embryon (fig. 212) de façon à laisser une certaine liberté à l'accroissement de 
ce dernier. Car cette liberté serait certainement gênée par l'existence de membranes épaisses et par con­
séquent trop rigides. On comprendrait donc pourquoi c'est dans la région située immédiatement en 
dessous de l'embryon qu'on trouve les cellules de l'albumen les moins différenciées. 

b) Formation du manteau 

La partie de 1'épiderme interne du tégument qui s'étend du niveau des synergides jusqu'en bas 
imprègne ses membranes d'une substance jaune de nature chimique inconnue et se transforme en un 
manteau dont l'existence a été signalée chez plus d'une famille, notamment chez les Campanulacées et 
les Lobéliacées (SCHNARF, op. cit.). 

Dans la région chalazale, l'hypostase se resorbe rapidement, laissant une enclave en forme 
d'hémisphère dans laquelle va se loger l'haustorium chalazal (fig. 209). Au pôle opposé, la multiplica­
tion des cellules de l'albumen ainsi que la croissance de la partie supérieure de l'embryon en forme de 
tube repoussent vers le haut la partie de l'épiderme du tégument non encore imprégnée de Ia dite subs­
tance jaune, de façon à former aussi une enclave hémisphérique dans laquelle se développent les deux 
cellules supérieures de l'albumen en haustoria et la partie supérieure du suspenseur formé ultérieure­
ment (fig. 211): c'est l'enclave micropylaire. L'ancien sac embryonnaire présente alors trois parties 
morphologiques distinctes: l'enclave micropylaire, le sac proprement dit entouré par le manteau, et 
l'enclave chalazale. Ces trois parties sont nettement séparées par deux étranglements: l'un au niveau 
des anciennes synergides, l'autre à la limite sac-hypostase. La substance jaune ne tarde pas à imprégner 
l'épiderme tout entier. 

A la fin, quand l'embryon est assez développé, la résorption des haustoria commence. En même 
temps, la couche externe de l'albumen contigue à ces haustoria s'imprègne aussi de la dite substance 
jaune: la fermeture sera donc complète. Les espaces vides laissés par la résorption des haustoria dis­
paraîtront par la suite, sous Ia croissance de la graine provoquée par le développement intense de 
l'albumen et de l'embryon. 

c) Développement de l'embryon 

L'embryon se développe beaucoup plus tard que l'albumen. U paraît certain que ses premières 
divisions sont conditionnées par le fonctionnement effectif des haustoria micropylaires (voir sous D, 5). 
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D - Discussion 

Les caractères organographiques et embryologiques particuliers de S. biflora posent des problèmes 
dont les suivants. 

J° - L'influence de la nutrition sur la cleistogamie 

Comme nous l'avons signalé ci-dessus (voir sous B)3 l'influence de la nutrition sur le développe­
ment de la fleur terminale en fleur chasmogame ou cléistogame est évidente chez S. biflora. 

Cette influence a été constatée par RITZEROW (1908) par la transformation d'un certain nombre de 
fleurs cléistogames en chasmogames chez S. per/oliata. 

2° - La nutrition et les rapports numériques des éléments de la fleur cléistogame 

Chez S. per/oliata, RITZEROW a signalé que sur les pieds où Ton observe des fleurs chasmogames, 
c'est-à-dire d'après l'auteur « bien nourris », les fleurs cléistogames « ont toujours cinq sépales, cinq 
étamines et trois carpelles ». Cependant, sur ceux qui donnent purement des fleurs cléistogames - ce 
qui veut dire « mal nourris » -3 ces dernières ont « très fréquemment trois ou quatre sépales, trois 
anthères et seulement deux carpelles». Et l'auteur de conclure: «ce qui montre que les rapports 
numériques dans la fleur dépendent de la nutrition ».' 

Nos observations sur S. biflora aboutissent, sous ce rapport, à la même conclusion. En effet, 
dans les différentes conditions de culture, il se produit à la fois des fleurs cléistogames naines et d'autres 
bien développées. Dans celles de la première catégorie, nous avons remarqué trois sépales, trois pétales 
et trois étamines toutes bien formées et fertiles; dans la seconde, quatre sépales, quatre à cinq pétales, 
cinq étamines dont trois seules arrivent à terme et deviennent fonctionnelles. Cependant, dans toutes 
les fleurs cléistogames, nous n'avons jamais pu trouver plus de deux carpelles à l'ovaire, comme Ie 
prouvent l'existence de deux cavités et la répartition des éléments conducteurs. Tout vestige du troi­
sième carpelle a complètement disparu. 

3° - Vafflux de plusieurs tubes polliniques à un même ovule 

Nous avons fait remarquer (voir sous C, 2) que la descente des tubes polliniques dans la colonne 
placentaire de la fleur cléistogame était fatale. Cela explique pourquoi chez cette dernière, la majorité 
des ovules fécondés reçoivent un ou deux tubes polliniques supplémentaires1 alors que ce fait est rare 
dans les fleurs chasmogames où la quantité de pollen par fleur est par contre au moins vingt fois plus 
grande. On pourrait rapprocher ici le cas de Oxalis spiralis (chapitre 12). En effet, lors d'une pollinisa­
tion artificielle intense chez cette espèce, nous avons également observé plusieurs tubes polliniques 
par ovule. Ici, certes, l'arrivée de un ou de plusieurs tubes polliniques à un ovule est conditionnée par 
le nombre de grains de pollen germes sur les papilles stigmatiques. 

Chez S. biflora, il semble qu'un autre facteur intervienne pour favoriser ou inhiber la germination 
du grain de pollen. En effet, les stigmates de la fleur chasmogame ont beau collecter une grande quan­
tité de grains de pollen, une partie de ces derniers se dessèchent sans avoir pu germer, à l'exception de 
ceux qui ont réussi à féconder les ovules, de sorte que le nombre d'ovules fécondés ne dépasse pas 
150 par ovaire. Par contre, dans les fleurs cléistogames, le nombre de grains de pollen est bien moindre; 
cependant, dans la presque totalité des cas ils ont tous germé, à en juger par l'absence du cytoplasme 
et des noyaux végétatif et reproducteur observée sur eux; le nombre d'ovule fécondés peut atteindre 
aussi 150. Cette comparaison montre clairement que la germination des grains de pollen dans la fleur 
cléistogame est favorisée par la formation de la calotte pétalaire indéhiscente dont le rôle serait de 
protéger le grain de pollen contre la dessication. Il faut ajouter toutefois que la dessication d'une partie 
des grains de pollen sur les stigmates de la fleur chasmogame a été observée sous le climat de Neuchâtel. 
Nous ne savons pas si au Pérou les choses se passent de la même manière. 

En somme, avec la cleistogamie observée sur S. biflora, on assiste à un véritable phénomène 
d'« économie de matériel » et en même temps à une forme de garantie quant à la survivance de l'espèce. 

i Jl serait intéressant d'étudier à ce point de vue les autres espèces cléistogames dont un grand nombre est mentionné dans le travail 
de RITZEROW (1908). 
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Car, sans compter le gaspillage d'un grand nombre de grains de pollen détruits par la dessication dans 
le mode chasmogame d'une part et l'éventuelle contribution trophique qu'apportent les tubes polli-
niques accessoires - la richesse du cytoplasme des tubes polliniques en auxines étant chose bien con­
nue - au développement de l'embryon et de l'albumen d'autre part, la décharge de plus de deux sper­
matozoïdes conditionnée par l'afflux de plus d'un tube pollinique à un ovule amène une sorte de com­
pétition entre les spermatozoïdes au niveau d'un noyau femelle. La fécondation en serait d'autant mieux 
assurée. 

4° - Vhypertrophie des noyaux des haustoria 

La formation des haustoria de l'albumen de S. biflora s'accompagne d'un accroissement en volume 
de leurs noyaux. Au cours de cet accroissement, les chromocentres augmentent de dimensions et, en 
même temps, la densité du réseau nucléaire s'intensifie. Ces faits suggèrent que l'hypertrophie des 
noyaux de haustoria est due à un phénomène d'« endomitose Geitlerienne » (voir chapitre 25: Ii, A). 
Il s'agirait donc ici d'une forme de multiplication statique de la matière chromatinienne. 

5° - Le rôle des haustoria 

Par le fait qu'ils occupent les deux voies d'accès uniques pour l'apport des matières trophiques 
de l'extérieur à l'ensemble embryon-albumen (fig. 212), on comprend aisément que les haustoria con­
ditionnent la vie normale de cet ensemble chez S. biflora. 

A ce point de vue, il y a lieu de croire à une division du travail entre ces cellules hypertrophiées: 
à l'haustorium chalazal revient la nutrition de l'albumen, aux haustoria micropylaifes, celle de 
l'embryon. 

a) En effet, un coup d'oeil jeté sur la figure 212 révèle immédiatement un gradient dans la forma­
tion de l'albumen qui va progressivement du côté micropylaire au pôle chalazal où l'on trouve les 
cellules d'albumen les plus grandes, les plus bourrées de matières de réserve et par conséquent les 
mieux nourries. 

b) On peut alors se demander pourquoi, côtoyant de si près les haustoria micropylaires, les cel­
lules d'albumen de cette région paraissent pourtant si « mal nourries ». La figure 211 permettrait de 
résoudre cette énigme. En effet, durant son développement (au moins pour la première partie), l'em­
bryon, quoique comprimé à la limite albumen-haustoria micropylaires, ne cesse jamais de rester en 
contact avec ces derniers dont il reçoit sans doute des aliments, à en juger par les dimensions si déve­
loppées de Ia partie supérieure du suspenseur affectant une forme d'ampoule. Ainsi, il serait logique 
de penser que le courant trophique de ces haustoria est sélectif. Il se dirigerait seulement vers la partie 
supérieure du suspenseur qui reste emprisonnée comme eux dans l'enclave micropylaire. 

Un autre fait non moins éloquent caractérisant cette spécialisation est le mécanisme de l'entrée 
en division de la cellule-embryon. Celle-ci ne fait que s'allonger en un tube au fond duquel réside le 
noyau unique (fig. 209) tant que les haustoria micropylaires ne fonctionnent pas encore, activité jugée 
par l'hypertrophie visible de leurs noyaux. Les faits suivants appuieraient cette supposition. 

En effet, la figure 209 montre un albumen à quinze cellules dont les deux supérieures destinées à 
devenir les deux haustoria micropylaires ne manifestent encore aucune activité physiologique propre à 
leur fonction - leurs noyaux n'étant pas encore nettement hypertrophiés - et en même temps un embryon 
en forme de tube allongé dont Je noyau unique est encore au repos. Par contre, sur la figure 210, 
l'albumen n'a que huit cellules, Ia graine ainsi que l'embryon ne sont pas encore bien développés, 
mais par une anomalie anatomique, les deux cellules supérieures de l'albumen sont déjà hypertrophiées 
par suite de la formation précoce de l'enclave micropylaire, on observe alors l'entrée en mitose du 
noyau de l'embryon. 

Par ailleurs, nous n'avons jamais trouvé un seul cas où l'embryon avait plus d'urie cellule et où 
ces deux haustoria n'étaient pas encore hypertrophiés. 

D'autre part, la disparition précoce des synergides dès après la fécondation - ce qui signifie que le 
sac fécondé est privé de tout apport trophique de l'extérieur, le rôle nourricier des synergides étant 
déjà chose bien établie - exige évidemment l'existence d'un autre mécanisme nutritif pour le dévelop­
pement de l'embryon. Le choix est jeté sur les deux cellules supérieures de l'albumen qui deviennent 
haustoria. 
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Enfin, un trait non moins singulier est constitué par les premières divisions de l'albumen. Dès 
après Ia fécondation, celui-ci donne deux cellules par une division toujours inégale. 11 en résulte qu'elles 
ont deux noyaux égaux mais des cytoplasmes de volumes différents, la supérieure étant la plus petite. 
Celle-ci se divise très vite, probablement en raison du déséquilibre prononcé entre le volume du noyau 
et celui du cytoplasme suivant le rapport nucléo-plasmique N/P. Les noyaux des deux cellules-filles 
issues de cette division subissent à leur tour la mitose de façon toujours synchrone, donc très tôt après 
leur naissance (cf. chapitre 24:1). Tout se passe comme si la partie supérieure de l'albumen accélérait 
ses divisions pour former vite l'enclave micropylaire et pour déterminer par conséquent l'hypertrophie 
de ses deux cellules supérieures destinées à devenir haustoria. Tout cela n'aurait certes d'autre but 
que de hâter rapport trophique à l'embryon pour déclencher chez lui les premières mitoses. 
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C H A P I T R E 2 2 

Compositae 

Cette immense famille qui au Pérou compte des milliers d'espèces et qui est une des mieux repré­
sentées dans la chaîne des Andes n'a pu être étudiée, comme nous aurions voulu le faire. Dans l'abon­
dant matériel rapporté par M. TERRIER, il y avait assez peu de graines et plusieurs d'entre elles n'ont 
pu germer. Si l'on ajoute à cela les échecs dus à nos débuts de culture en plein air, on comprendra 
que pour finir, seule une dizaine d'espèces nous aient fourni des résultats. 

Verbesina aff. setifolia Blake 

Les graines de cette espèce ont été récoltées par hasard avec d'autres graines. La plante cultivée 
en serre tempérée a une tige qui atteint deux à trois mètres de hauteur. Après avoir passé l'été 1964 
en plein air, elle a fleuri dans la serre. La détermination de ce Verbesina s'est avérée difficile, car à 
Genève, les types des espèces du Pérou décrites par BLAKE sont représentés par des photographies. 
Si bonnes qu'elles soient, celles-ci ne permettent pas une identification certaine. 

L'espèce possède trente-quatre chromosomes: 2n = 34 (mitoses de racines). A la métaphase I, 
il se forme dix-sept bivalent normaux: n = 17. 

Heliopsis buphtalmoides 
(Jacq.) Dun. 

Avec ses vingt-huit chromosomes somatiques, cette espèce est un tétraploïde sur la base x = 7. 
Nos recherches mettent ainsi en évidence un nouveau nombre de base chez le genre Heliopsis, dont 
l'espèce H. helianthoides de l'Amérique du Nord possède 2 n = 32 = 4 . 8 (cf. DARLINGTON et WYLIE, 
1955). 

Vemonia scorpioides Pers. 

Cette espèce possède 2 n = 30 (fig. 213) et n = 15. Le genre Vernonia, très riche en espèces et 
systématiquement difficile, a été très peu étudié au point de vue cytologique. Chez V. cinerea, GRANT 
(in DARLTNGTON et WYLIE) a compté In = 18, ce qui indique un nombre de base x = 9. D'autre part, 
chez V. nudiflora, COVAS et HUNZIKER (in « Index to Plant Chromosome Numbers », supplément) 
ont relevé n = 16; on peut en déduire un second nombre de base, à savoir x = 8. Par ailleurs, sur 
quatre espèces africaines étudiées par S. et G. MANGENOT(1962,page 444), on note encore le nombre 
x = 10. V. scorpioides révèle un quatrième nombre de base qui est x = 15. 

Elephantopus scaber L 
= E. mollis ^BK. 

D'après une note de BERNARDI, dans l'herbier de Genève, VE. mollis HBK serait conspécifique 
de VE. scaber. Cette espèce est diploide avec 2 n = 22 (fig. 214) comme les trois autres espèces d'Amé­
rique du Nord qui ont été étudiées (cf. DARLINGTON et WYLIE. 1955). 
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Perezia multiflora Lessing 

Nous pouvons confirmer pour ce taxon le nombre 2 n = 16 qui a été compté par DIERS sur des 
plantes de la province de Cochabamba (Bolivie) et de Ticlîo Bajo (Pérou). L'espèce est diploide. 

Quatre taxa de Gnaphalium 

Quatre taxa ont été étudiés: G.purpureum L. var. n° 7 03 13, G.purpureum L. var. n° 7 03 12, 
G. melanosphaeroides Schultz Bip. et G. aff. Dombeyanum DC. 

Ces taxa possèdent un nombre somatique 2 n = 28. Le n° 7 03 13 représente une forme à feuilles 
larges, arrondies à l'extrémité et discolores du polymorphe G. purpureum. C'est probablement ce que 
WEDDEL a baptisé Gamochaeta americana var. vulgaris. Le n° 7 03 12 représente une variété (ou sous-
espèce) à feuilles beaucoup plus étroites et cotonneuses et elle correspondrait à la var. lineari/olia du 
G. americana de WEDDEL. En l'absence d'une étude monographique du genre Gnaphalium, la détermi­
nation des taxa précités a selon FAVARGER un caractère provisoire. 

Le nombre de base du genre est x = 1. Les espèces péruviennes étudiées sont tétraploïdes. 

Bidens andicola HBK 
var. decomposita O. Kuntze' 

I 0Le noyau est du type semi-réticulé à chromocentres. Ces derniers sont au nombre d'une 
vingtaine. 

2° La méiose est normale. On observe douze bivalents normaux à la diacinèse comme à la méta-
phase I. L'espèce est donc un diploide appartenant à la série polyploïde à x — 12 (DARLrNGTON et 
WYLIE, 1955). 11 est intéressant de noter qu'un autre nombre de base (x = 11) est fourni par B. laevis 
(cf. « Index to Plant Chromosome Numbers » pour 1958). 

Deux bivalents se trouvent accolés au nucléole. Il est donc pensable que l'espèce étudiée a quatre 
chromosomes nucléolifères. 
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l!lèmePARTIE 

CONSIDÉRATIONS GÉNÉRALES 

ET DISCUSSIONS 

Certains de nos résultats intéressent la caryologie générale, d'autres la cytotaxinomie de la flore 
péruvienne. Nous traiterons séparément ces deux rubriques. 

A - Caryologie générale 

Dans les chapitres de la partie précédente, consacrés à l'étude monographique des espèces, nous 
avons rencontré des phénomènes qui se répètent chez plus d'une d'entre elles. Ils peuvent donc être 
considérés comme des phénomènes généraux. Dans les trois chapitres qui suivent, nous reprendrons 
ceux d'entre eux qui nous paraissent les plus intéressants et comparerons nos observations avec celles 
d'autres auteurs sur d'autres matériels. 



C H A P I T R E 2 3 

I - Structure du noyau 

II-Le nucléole et les chromocentres paranucléolaires 

i - Structure du noyau 
A - Les structures nucléaires 

r Bien que la structure du noyau au repos ait été étudiée par de nombreux auteurs, et puisse être • 
considérée comme actuellement bien connue, du moins chez les végétaux, certains problèmes ne sem­
blent pas avoir retenu toute l'attention qu'ils méritaient (voir sous B). Cette étude est rendue difficile 
par le fait que la distinction des types de structure est toujours quelque peu subjective. Un grand pro­
grès dans ce domaine a été réalisé grâce à la classification de DELAY (1947-1948). Le principal mérite 
de la classification de cet auteur est d'avoir considéré la densité du réseau (ou plutôt son importance) 
et le nombre relatif des chromocentres comme'deux variables indépendantes, ce qu'elles sont réelle­
ment. De plus elle permet de donner un nom aux structures qui sont les plus fréquemment représentées 
chez les Angiospermes, à savoir les structures semi-réticulées avec ou sans chromocentres, ce que la 
plupart des classifications antérieures basées sur l'opposition réseau-prochromosomes (ou euchromo-
centres) ne permettaient pas de faire. 

2° Sans doute, aucune classification ne peut donner place à tous les cas intermédiaires. Ceux-ci 
ont été signalés à plusieurs reprises par divers auteurs. DELAY elle-même note aussi des cas intermé­
diaires entre la structure semi-réticulée et la structure aréticulée. 

Il est en effet difficile parfois d'affirmer qu'un noyau est vraiment aréticulé; suivant le fixateur 
employé, un noyau peut présenter un très fin réseau ou bien un enchylème uniformément coloré en 
rose par Ie réactif de Schiff. La chose n'a sans doute pas une importance capitale, si la théorie chromo-
nématique est exacte, car les parties euchromatiques du noyau se résoudraient toujours en filaments 
dont le degré de ténuité ou de visibilité dans le noyau au repos ne dépendrait que du degré de déspirali-
sation. Les noyaux aréticulés contiendraient donc des filaments submicroscopiques. 11 serait intéressant 
de vérifier cette hypothèse par la microscopie électronique. 

Dans les noyaux aréticulés, le nombre des prochromosomes est en principe égal à celui des chro­
mosomes. Toutefois, il n'est pas toujours possible de vérifier cette identité, en particulier lorsque le 
nombre des chromosomes est élevé (cas de Begonia bracieosa). Dans ce cas, c'est l'imperfection de nos 
moyens techniques qui est la cause du désaccord. Faisons remarquer qu'à cet égard, la technique des 
squashes constitue un notable progrès puisqu'elle permet d'observer des noyaux entiers. Même alors, 
il arrive que le nombre des prochromosomes soit légèrement inférieur au nombre diploide des chromo­
somes. C'est que les prochromosomes ne sont pas tous de même taille et que certains peuvent se trouver 
en dessous de la limite de visibilité. 

Enfin, l'étude de la structure du noyau est rendue encore plus difficile par les variations que cette 
structure subit sous la dépendance étroite d'un grand nombre de facteurs externes. Ainsi, chez 
Lìagunoa glanduiosa, GUERVIN (1961) note une diminution de la densité chromatique dans les noyaux 
de méristème radiculaire de février en juin. Chez des Liliacées traitées par le froid, le noyau au repos 
semble surchargé de chromocentres (DARLINGTON et LA COUR, cités par THERMANN-SUOMALEINEN, 
1949). 

B - Relation entre la structure du noyau, la taille des chromosomes, le nombre de nucléoles 
et la formation d'auréoles périnucléolaires 

Il existe chez les Phanérogames une relation étroite entre Ia structure nucléaire d'une part et la 
taille des chromosomes, le nombre de nucléoles que possède un noyau au repos et la formation 
d'auréoles périnucléolaires d'autre part. 
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1° - Relation entre la structure du noyau et la taille des chromosomes 

a) Cette relation saute aux yeux à tous ceux qui étudient le noyau sur un grand nombre de Phané­
rogames d'affinités différentes. La densité du réseau augmente en effet avec la longueur des chromo­
somes. Par conséquent, aux chromosomes très petits doivent correspondre des noyaux aréticulés. 

Déjà EICHHORN (1931-1933), dans ses recherches caryologiques chez les Angiospermes et les 
Gymnospermes, est arrivé à la conclusion que les noyaux à prochromosomes - en d'autres termes, les 
noyaux aréticulés - n'ont que des petits chromosomes tandis que ceux qui possèdent un réseau ont 
toujours des chromosomes longs ou moyens. 

Cependant, c'est à DELAY (1948) que revient le mérite d'avoir déterminé grosso modo les limites 
de taille des chromosomes correspondant à tel type de structure du noyau au repos. Le grand nombre 
( = 590) d'espèces étudiées, leur appartenance à des groupes et à des familles divers justifient le crédit 
qu'on accorde à ces frontières (page 195). Or, l'auteur a tout de suite (page 196) fait remarquer qu'il 
n'y pas une relation simple entre la taille des chromosomes et la structure du noyau quiescent, car 
« les processus catachromasiques ne s'effectuent pas de la même façon sur des chromosomes de même 
taille ». 

b) Par conséquent, les limites mentionnées par DELAY ne sont qu'approximatives. Leur valeur est 
loin d'être absolue. Ainsi, les Âiluodia, qui ont des noyaux réticulés, possèdent pourtant des chromo­
somes ne dépassant jamais 1,2 \i (GUERVIN, op. cit.), alors que d'après les limites fixées par DELAY, 
leurs chromosomes devraient mesurer au moins 3 u. 

Un autre facteur exercerait une influence sur Ia structure du noyau, à savoir la composition chi­
mique des chromosomes. Ainsi, la proportion d'ARN par rapport à la quantité totale des acides 
nucléiques varie avec les tissus (MIRSKY, 1947). De son côté, SERRA (1947) note une relation étroite 
entre le degré de spiralisation des chromosomes et leur richesse en nucléoprotéines. Or, comme la 
catachromase des chromosomes télophasiques, origine de l'existence et de la densité du reticulum, 
n'est qu'une forme de déspiralisation poussée de ceux-ci, la différence de densité de deux réseaux 
nucléaires - la taille des chromosomes restant la même - serait due à une différence dans la richesse 
ou le degré de polymérisation des nucléoprotéines dans les deux génomes. 

Enfin, le volume général du noyau que possède une espèce entrerait aussi en ligne de compte. 
Car entre deux noyaux de deux espèces ayant exactement, à tout point de vue, les mêmes chromo­
somes, celui qui a le plus petit volume doit logiquement avoir le réseau le plus dense. 

c) Parmi les 76 espèces péruviennes étudiées dans notre travail, 8 ont des noyaux aréticulés, 
M autres, des noyaux réticulés ou euréticulés. Les proportions de ces deux classes de structure sont 
donc respectivement de 10% et de 16%. Le reste est composé d'espèces ayant des noyaux allant du 
type semi-réticulé au type très peu réticulé, soit 74% du total. Par conséquent, c'est en somme les types 
intermédiaires qui l'emportent sur les deux autres. A ce point de vue, les plantes du Pérou rejoignent 
leurs semblables habitant d'autres pays et d'autres continents. 

2° - Relation entre la structure du noyau et le nombre de nucléoles 

Le nombre de nucléoles est en rapport direct avec la densité du réseau. Ainsi, dans la règle, les 
noyaux réticulés ou euréticulés peuvent en avoir plusieurs alors que pour les noyaux peu réticulés, 
le nombre de nucléoles varie de un à deux. 

Des constatations de ce genre ont été l'objet des mises au point de plusieurs auteurs, notamment 
de celles d'EiCHHORN (1934) et de DELAY (1948). 

Sur toutes les espèces que nous avons étudiées, cette relation se trouve toujours vérifiée. Elle est 
nette sur des espèces telles que Anemone helleborifolia. Chez ce dernier, en effet, dans les petits noyaux 
où le réseau est dense, nous avons toujours observé trois ou quatre nucléoles; par contre, dans les 
noyaux plus grands où par conséquent la densité du réseau est moindre, il n'y en a qu'un. 

3° - Relation entre la structure du noyau et la formation d'auréoles périnucléolaires 

Chez les plantes du Pérou, nous avons constaté une relation étroite entre la structure du noyau 
et la formation d'auréoles périnucléolaires (et leurs dimensions). Cette formation est jusqu'ici consi­
dérée comme résultant d'une contraction du nucléole sous l'action des fixateurs tels que le Carnoy, le 
Nawaschine et le Helly. 
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a) Ainsi, chez les espèces qui possèdent des noyaux de type semi-réticulé (cas général des plantes 
péruviennes étudiées), l'existence d'auréoles périnucléolaires a toujours été observée. 

Ces auréoles prennent des épaisseurs considérables sur les espèces à noyaux aréticulés tels que 
Oxaiis spiralis, Stelis concaviflora... surtout Puya Raimonda dont les chromosomes sont particulière­
ment petits. 

Par contre, chez les espèces dont le noyau a un réseau très dense (noyaux réticulés ou euréticulés), 
ces vides paranucléolaires ne s'observent que rarement, malgré l'emploi des fixateurs mentionnés 
ci-dessus. On peut citer le cas de Gentianella umbellata, de Anemone hellebor if olia et surtout celui de 
Mastigostyfa aff. cyrtophyïïa dont les chromosomes peuvent atteindre 14 u. 

Un autre fait appuie encore notre supposition. C'est que sur une espèce dont le noyau est du type 
réticulé ou euréticulé, la formation d'auréoles périnucléolaires varie avec le tissu et dépend étroitement 
du degré de densité du réseau nucléaire que ce tissu présente. Ainsi, chez M. aff. cyrtophyïïa dont Ie 
noyau est de type euréticulé, les noyaux somatiques ont un réseau dense et ne présentent pas d'auréoles 
périnucléolaires alors que celles-ci s'observent, par contre, toujours dans les noyaux haploïdes du sac 
embryonnaire qui ont des dimensions plus grandes et par conséquent un réseau plus faible. 

b) 11 semble donc bien fondé que plus le réseau est dense, moins il y a de chance de formation 
d'auréoles périnucléolaires. Cette corrélation fait penser que le réseau chromatinien exerce un certain 
freinage sur la contraction du nucléole. 

Ce freinage est d'ailleurs compréhensible. En effet, plusieurs auteurs dont HUREL-PY (1936) et 
CHARDARD (1962, page 54) ont observé des corpuscules Feulgen-positifs dans le nucléole de diverses 
plantes. II est très probable que ces inclusions intranucléolaires ne sont que des formes d'« invagina­
tion » de la chromatine. D'autre part, la prophase hétérotypique a révélé sur le nucléole de Aerides 
houilleiianum une zone périphérique « traversée par des travées de chromatine » (CHARDARD, op. cit., 
page 49). Ainsi, il paraît certain qu'il existe une sorte d'enchevêtrement plus ou moins intime entre les 
fibrilles chromatiniennes (voir CHARDARD, op. cit.) et la charpente de la matière nucléolaire à laquelle 
certains auteurs attribuent même une nature filamenteuse (cf. bibliographie faite par PEVELING, 1961, 
page 536). Dans ces conditions, la contraction du nucléole déclenche une action réciproque sur les 
fibrilles chromatiniennes et la charpente nucléolaire. Ceci aide à comprendre des figures de nucléoles 
parfois très déformés et des lambeaux de réseau qui y restent attachés (fig. 167). 

Il est pensable qu'une forte densité de réseau chromatinien correspond à une abondance plus 
grande des fibrilles chromatiniennes. 11 en découle un freinage plus considérable sur la contraction 
de la charpente nucléolaire et du même coup, une réduction des dimensions de l'auréole éventuelle­
ment formée. On comprend donc pourquoi cette dernière peut présenter des volumes développés sur 
les noyaux semi-réticulés ou aréticulés. 

u - Le nucléole et les chromocentres paranucléolaires 

Au cours de notre étude, nous avons remarqué chez plusieurs espèces l'accolement de certains 
chromocentres sensu lato aux (ou au) nucléoles. Dans ce chapitre, nous essaierons de comparer nos 
observations avec celles d'autres auteurs. 

D'autre part, la composition et la structure du nucléole commencent à être élucidées, en partie 
grâce à la microscopie électronique. Elles aideront à mieux comprendre les relations morphologiques 
entre le nucléole et Ia chromatine. Nous pensons qu'il serait utile de dire quelques mots sur cet organile. 

I - Le nucléole 

1° Le nucléole s'observe généralement dans le noyau sauf dans le cas des cellules embryonnaires 
en segmentation (SIRLIN, 1961). 

2° La taille du nucléole varie d'un tissu à l'autre. Le même auteur fait remarquer que les cellules 
qui ne synthétisent pas de protéines n'ont que des nucléoles insignifiants. Tel est le cas des leucocytes 
et des cellules musculaires adultes. 

Elle augmente avec la quantité de chromatine que possède le noyau, surtout avec l'hétérochroma-
tine (FERNANDES et SERRA, 1944). 
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Elle varie avec la température. EHRENBERG (1946) signale une diminution de volume nucléolaire 
quand la température ambiante monte de 10 0C à 30 0C. 

3° La formation des nucléoles à partir de chromosomes déterminés a été mise en évidence par 
HEITZ (1931). Leur nombre est fixe dans une espèce au moins à la telophase. 

a) Le même auteur (1932) soutient que dans les noyaux à chromosomes satellitifères, les nucléoles 
prennent naissance sur ces chromosomes. Cela semble l'amener à généraliser ensuite l'existence des 
chromosomes à satellites chez les plantes. 

Chez le Maïs, MCCLINTOCK (1934) remarque que le nucléole ne prend pas naissance sur le fila­
ment du satellite mais sur une partie épaisse et chromatique située dans son voisinage. Elle la nomme 
« organisateur nucléolaire ». 

Par contre chez Scilla peruviana, les nucléoles ne prennent pas naissance sur les deux chromosomes 
satellitifères (SATÔ, 1934). 

Chez Medeola virginiana où on ne signale pas de chromosomes satellitifères, les nucléoles se pré­
sentent sur les deux chromosomes les plus petits, au niveau d'une constriction secondaire (STEWART 
et BAMFORD, 1942). 

b) Les nucléoles peuvent en outre se former sur des chromosomes dépourvus d'organisateur 
nucléolaire (LEVAN, 1940). 

De même chez Vicia faba et Allium cepa et certaines Orchidées, les nucléoles résultent de la con­
densation de petits corps appelés « prénucléolaires » apparaissant à la telophase sur les bras des chro­
mosomes (LAFONTAINE, 1958; CHARDARD, 1962). 

4° ~ Quelques mots sur Ia composition et la structure du nucléole 

a) D'après LHOTKA et DAVENPORT (1950), ce furent FEULGEN et ROSSENBECK qui découvrirent en 
1924 la spécificité du test de Schiff sur l'acide thymonucléique, un constituant spécifique de la chroma-
tine. Dès lors, la réaction nucléale, dite réaction de Feulgen, a beaucoup facilité, avec le concours d'une 
coloration de contraste au vert lumière, l'étude des relations entre le nucléole et la chromatine. Ainsi, 
HUREL-PY (1936) a observé au sein du nucléole des grains colorés comme la chromatine. 

b) Depuis une quinzaine d'années, la composition et la structure du nucléole ont été l'objet des 
recherches de plusieurs auteurs. Les résultats sont variés. 

Chez les animaux, d'après ESTABLE et SOTELO (1951) cités par SIRLIN (1961), le nucléole se com­
pose de deux parties. La partie centrale a une constitution fibreuse et s'appelle par conséquent « nucléo-
lonema»; elle est entourée par une «pars amorpha». Les recherches au microscope électronique 
faites par d'autres auteurs révèlent chez le nucléole une structure réticulée composée de filaments. 
Ceux-ci peuvent être résolus en des grains arrondis ou ovalaires de 100-150 Â. La différence entre le 
nucléolonema et la pars amorpha consiste dans la répartition plus ou moins dense de ces grains (voir 
CHARDARD, op. cit.). 

Quant aux végétaux, le microscope électronique a permis à LAFONTAINE (op. cit.) de trouver dans 
les nucléoles de Vicia faba et de Allium cepa une structure granulaire. Selon la répartition de ces grains, 
les nucléoles peuvent être homogènes ou composés d'une écorce dense et d'un cœur central plus clair. 

Par contre sur le nucléole du noyau en synizesis de Drymaria grandiflora, une espèce de notre 
matériel, c'est le « cœur » qui est plus dense (fig. 49). 

Chez les Orchidées, le nucléole a une structure fibrillaire, légèrement spiralisée (CHARDARD, 
op. cit.). 

II - Les chromocentres paranucléolaires 

Ce sont des chromocentres sensu lato qui accompagnent le (ou les) nucléole(s) d'une manière plus 
ou moins intime et de façon permanente. 

A - Leur existence a été remarquée depuis longtemps 

1° Elle a été d'abord considérée comme une forme d'adhérence du nucléole au réseau. ROSEN 
(1892-1895) cité par LENOIR (1931) distingue deux sortes de nucléoles suivant leur comportement 
vis-à-vis du réseau. 11 y a les eunucléoles, libres dans la caryolymphe, et les pseudonucléoles qui en 
font partie. 
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2° Par la suite, on commence à apercevoir les relations morphologiques entre les nucléoles et les 
chromocentres. L'attention porte d'abord sur les satellites. Les observations de SENJANINOVA (1926) 
citée par DELAY (1940) sur Ranunculus acris et de SOROKINE (1929) sur R. Chius sont parmi les pre­
mières à ce sujet. 

Viennent ensuite les remarques de HEITZ relatives à la naissance des nucléoles et dont nous avons 
parlé ci-dessus. 

Depuis lors, on n'a cessé de signaler l'existence de satellites chez maintes espèces réparties dans des 
familles d'affinitiés diverses et celle d'un nucléole accolé à chacun d'eux. 

3° Ensuite, la nature chromocentrique des corpuscules « accolés » aux nucléoles a été mise en 
évidence, grâce à la réaction de Feulgen, par certains auteurs dont DANGEARD (1934, sur le noyau de 
Lathrea clandestina). Le même auteur y observe des tractus reliant au nucléole les chromocentres en 
question. 

Des auteurs ont signalé chez plusieurs espèces des « bourgeons » de nucléole qu'ils décrivirent 
comme de simples « protubérances nucléolaires » ou des « micronucléoles ». Pour DANGEARD (1940), 
ce seraient des chromocentres « fixés sur les nucléoles » (page 171). Donc ce seraient aussi des «chromo­
centres périnucléolaires ». 

Cependant, l'existence de micronucléoles ou de corps analogues accolés aux nucléoles et de nature 
nucléolaire a été observée par des auteurs qui ont employé la réaction de Feulgen comme GAVAUDAN 
(1937) sur Lupinus albus, Phaseolus et divers Quercus et CHEVALIER (1945) chez les Acacia australiens. 
Dans le même ordre d'idée, on peut citer les remarques de EICHHORN et FRANQUET (1934) concernant 
un corps annexe « incolore au Feulgen comme le nucléole auquel il est accolé ». 

4° L'existence de « chromocentres périnucléolaires », généralisée par DANGEARD (1940), a depuis 
cette date attiré l'attention de plusieurs cytologistes. VAZART (1950) signale que «ces corpuscules ont 
été décrits chez plusieurs espèces et dénommés chromocentres paranucléolaires (souligné par nous) 
par divers auteurs » (page 523). La même auteur en remarque aussi sur trois espèces aux noyaux à 
calotte. 

Chez les Mélastomacées africaines, FAVARGER (1952) remarque la présence de deux chromocentres 
paranucléolaires qui s'apparient au stade pachytene. Le même auteur précise qu'ils ne sont pas des 
satellites et appartiennent à deux chromosomes privilégiés. 

5° Le comportement caractéristique des chromocentres paranucléolaires à la prophase hétéro-
typique a été l'objet des recherches de plusieurs auteurs. Car alors, « l'adhérence de la diramatine 
thymonucléique au nucléole » (GAVAUDAN, 1936; GAVAUDAN et PELLETIER, 1936) ou « l'adhérence du 
nucléole à la diramatine thymonucléique» (FAVARGER, 1946) sont plus nettes que jamais. 

La suite logique de cette adhérence est la formation de bivalents paranucléolaires à la diacinèse. 
Ces bivalents particuliers se sont fait remarquer depuis longtemps chez les animaux comme chez les 
végétaux. On peut citer entre autres les observations de KAWAGUCHI (1933) sur les Lépidoptères et 
celles de SATÔ (1934) sur Scilla peruviana. Depuis, les remarques de ce genre abondent dans maints 
travaux. 

6° Si les chromocentres paranucléolaires se font remarquer facilement, il n'en est pas ainsi pour 
les « tractus » qui les relient éventuellement au nucléole. Car ils peuvent être cassés par la formation 
d'une auréole péri nucléolaire causée souvent par le fixateur. 

En outre, on peut attribuer aux fixateurs la formation de tractus chromatiques. Ainsi, tandis que 
DANGEARD (1945) affirme l'existence des tractus reliant les chromocentres périnucléolaires au nucléole, 
pour DOULAT (1945), ils peuvent être des artefacts. 

B - Chez les espèces péruviennes étudiées dans ce travail 

1° Chez ces espèces, nous avons toujours remarqué l'existence de chromocentres paranucléolaires 
dans le noyau au repos. 

a) Chez celles qui possèdent des noyaux à chromocentres, qu'ils soient réticulés ou non, les chro­
mocentres paranucléolaires se font remarquer facilement par le fait qu'ils se trouvent toujours (ou 
dans la presque totalité des cas) dans le voisinage immédiat des (ou du) nucléoles. Leur observation 
demande d'autant moins de peine que le noyau subit une « endomitose Geitlerienne » plus poussée. 
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Car alors les dimensions du nucléole ainsi que celles des chromocentres augmentent. Le cas de Cera-
stium moUissimum, de C. viscosum, de Draba Pickeringii (poils du calice) et celui de Salvia macrophyUa 
(noyaux hypertrophiés des synergides et des haustoria de l'albumen) sont typiques à ce point de vue. 

Leur nombre se multiplie dans les noyaux de restitution. Car ce mode de multiplication de la 
matière chromatinienne augmente en même temps et le nombre des chromocentres (dont les chromo­
centres paranucléolaires) et celui des nucléoles. La fusion de ces derniers rassemble sur un seul nucléole 
géant tous les chromocentres paranucléolaires. Cette concentration est frappante sur les antipodes 
hypertrophiées de Halenia umbellata. 

Un autre facteur met en évidence le véritable paranucléolarisme de ces chromocentres particuliers. 
C'est la contraction subie par le nucléole sous l'action des fixateurs, ce qui produit une auréole péri-
nucléolaire. Il y a des cas où cette auréole fait disparaître toutes les liaisons chromatiques entre le 
nucléole et le matériel chromatique qui reste dans la caryolymphe. Alors, il se peut que quelques grains 
chromatiques restent fixés sur le nucléole. Dans d'autres cas par contre, la formation de l'auréole péri-
nucléolaire n'arrive pas à casser ces liaisons comme le montrent la figure 8 (Stelis concaviflorà) et la 
figure 167 {Hahnìa umbellata). Sur la dernière figure, on voit certains chromocentres paranucléolaires 
entraîner à leur suite chacun un coin du réseau chromatique qui franchit alors, sans être cassé, l'auréole 
périnucléolaire. 

b) Quant aux espèces dont le réseau n'a pas de véritables chromocentres, nous avons relevé aussi 
des associations analogues entre les nucléoles et la matière chromatique. Chez Cajophora coronata et 
C. Buraeavi par exemple, le réseau n'a pas de chromocentres compacts. Cependant, en divers points 
de la caryolymphe, des grains chromatiques se rassemblent en des plages plus ou moins développées 
se détachant nettement sur le reste du réseau. De telles plages dont quelques-unes s'accolent régulière­
ment aux nucléoles auraient valeur de chromocentres. A ce point de vue, le fait que HEITZ considère 
comme de nature hétéro chromatique les calottes chromatiques ainsi que les chromocentres collectifs 
qui se forment dans le noyau de certaines espèces est significatif. 

2° Il est intéressant d'identifier les chromosomes paranucléolaires, c'est-à-dire ceux dont font 
partie les chromocentres paranucléolaires. 

a) L'identification est possible chez les espèces où le nombre de ces chromocentres n'est pas élevé, 
et qui possèdent des chromosomes correspondants caractéristiques. 

Ainsi, chez Begonia brarteosa dont le noyau possède deux chromosomes beaucoup plus grands 
que le reste, nous avons pu suivre le comportement de deux prochromosomes paranucléolaires (dis­
tincts des autres prochromosomes par leurs grandes dimensions) depuis leur appariement au stade 
pachytene jusqu'à leur transformation en un bivalent paranucléolaire caractérisé à la diacinèse par sa 
forte chromaticité et sa grande taille, puis en bivalent le plus grand à la métaphase L Les dimensions 
développées de ce bivalent nous ont permis de conclure que les deux prochromosomes en question sont 
bien deux portions des deux longs chromosomes du noyau épargnées par la catachromase télophasique. 
Car, en raison du nombre élevé des chromosomes (2 n = 52), il ne nous a pas été possible d'identifier 
ces chromosomes à la fin de la prophase somatique par leur comportement paranucléolaire. 

Cependant, chez Tibouchina brevisepala dont le nombre chromosomique est peu élevé (2 n — 18) 
et dont le noyau possède deux chromocentres paranucléolaires développés, nous avons pu identifier 
les deux chromosomes paranucléolaires à la mitose somatique. Car ils sont les deux plus grands chro­
mosomes de la garniture et eux seuls touchent le nucléole par un bout, ce qui s'observe encore vers le 
début de la métaphase. 

b) Par contre, sur les espèces dont le noyau possède un nombre assez élevé de chromocentres 
paranucléolaires aux dimensions ne présentant rien de particulier, la détermination des chromosomes 
correspondants s'avère très difficile. Tel est le cas de Salvia macrophyUa (2 n = 18) où le nombre de ces 
chromocentres est au moins de six. 

3° Un nombre de chromocentres paranucléolaires relevé dans le noyau diploide d'une espèce 
signifie-t-il que celui-ci possède le même nombre de chromosomes paranucléolaires? 

Si ce nombre est de deux, il est probable que oui. C'est le cas de Tibouchina brevisepala et de 
Begonia bracteosa mentionnés ci-dessus. 

Par contre quand il dépasse deux, c'est-à-dire s'il est de quatre, six, huit..., il se peut très bien 
qu'un de ces chromosomes possède deux chromocentres paranucléolaires. Alors, sur ce chromosome, 
le nucléole s'observe au niveau d'une constriction secondaire encadrée de part et d'autre par deux 
chromocentres paranucléolaires. Tel est le cas des noyaux hypertrophiés des synergides (fig. 187) et 
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des haustoria micropylaires de l'albumen de Salvia macrophylla où l'existence d'une constriction 
secondaire traversant le nucléole géant tout entier et limitée aux deux extrémités par deux chromo­
centres géants ne fait aucun doute. Car ici, l'épaisseur de cette constriction ainsi que les dimensions 
de ces chromocentres ont été fortement accrues - ce qui augmente leur visibilité - sous l'effet d'un 
phénomène d'« endomitose Geitlerienne ». 

4° Sur le matériel péruvien étudié-dans ce travail, chez les espèces dont Ie noyau présente un réseau, 
nous avons remarqué fréquemment une excentricité du nucléole dans l'auréole périnucléolaire. Un 
« grain » chromatique qui a sans doute la valeur d'un chromocentre collectif se trouve alors du côté 
où le nucléole est en contact avec le bord de l'auréole; cela donne l'impression que le nucléole est 
retenu au réseau par ce « grain » chromatique. 

D'autre part, avant leur fusion, les nucléoles d'un noyau se trouvent répartis à la périphérie et 
appliqués contre la membrane nucléaire (flg. 67). A ces niveaux, nous avons souvent observé des cor­
puscules chromatiques qui peuvent être considérés comme de petits chromocentres; parfois ces cor­
puscules ne s'observent pas. Ce n'est qu'après la fusion des petits nucléoles que le nucléole unique peut 
prendre une position centrale. Alors, il rassemble tous les chromocentres auparavant répartis sur les 
petits nucléoles. Il existe pourtant des cas où Ie nucléole unique est retenu à la périphérie (fig. 68). 

5° Une autre particularité remarquée sur toutes les espèces dont nous avons étudié la méiose est 
le fait qu'au cours de l'affaissement caractéristique du peloton chromatînien au stade synizesis ainsi 
que pendant la « seconde contraction », Ie (ou les) nucléole s'attache toujours à un ou plusieurs fila­
ments chromatiques, au niveau d'un ou de plusieurs « chromocentres » éventuellement fusionnés par 
le fait que l'appariement des chromosomes peut avoir eu lieu déjà. Cette force d'adhérence semble 
intense car la pression exercée par le squash ne sépare pas facilement le nucléole du peloton Chroma­
tiden. On peut citer le cas de Drymaria grandiflora où sous l'effet de l'écrasement, la « pars amorpha » 
(?) du nucléole synizésitique s'étire en un long bec sans pour autant se séparer du peloton (fig. 49). 

6° Enfin les chromocentres paranucléolaires observés sur les espèces péruviennes présentent tou­
jours une consistance compacte, à en juger par leur chromaticité intense. Exception faite pour le cas 
des noyaux dépourvus de vrais chromocentres comme celui de certaines Loasacées où les « grains » 
chromatiques se condensent en des plages collectives de structure lâche et dont quelques-unes se 
trouvent accolées au nucléole et ont par conséquent valeur de chromocentre paranucléolaire. 

La structure compacte des chromocentres paranucléolaires est frappante dans le noyau de Fuchsia 
Sanctae Rosae et en particulier dans les noyaux endomitotiques des poils du calice de Cerastium 
mollissimum et de C. viscosum. Car dans ces noyaux, les autres chromocentres ont une structure 
plus lâche. 

Par cette structure les chromocentres paranucléolaires seraient-ils des satellites? La réponse est 
difficile. En effet, l'existence des satellites n'est pas facile à mettre en évidence, car il faut se méfier des 
artefacts causés aux chromosomes par les fixateurs dont on ne peut jusqu'ici se passer pour leur étude. 

C - Discussion 

J° - La signification des chromocentres paranucléolaires 

a) Le paranucléolarisme permanent des chromocentres identifiables (cas de Tibouchina brevi-
sepala, de Begonia bracteosa ...) chez une espèce indique que dans le noyau de celle-ci, les nucléoles 
se forment à des niveaux déterminés sur les chromosomes nucléoligènes. Cela implique l'existence 
d'un organisateur nucléolaire au voisinage d'une certaine constriction secondaire. 

Dans le cas où un ou deux chromocentres limitent cette constriction, on les observe naturellement 
toujours accolés au nucléole. Cela revient à dire qu'il n'existerait aucune force les rattachant à ce 
dernier. Leur paranucléolarisme est dû seulement à leur position sur le chromosome, tout comme Ie 
nucléole doit leur compagnie permanente à sa position sur le même chromosome. Ce serait le cas 
général. 

Par contre si les chromocentres paranucléolaires sont situés assez loin de la constriction secondaire, 
le nucléole du noyau quiescent les trouverait dans son voisinage. Ce serait le cas des espèces telles que 
Securigera coronila (DELAY, 1940). 

b) Cependant, il y a des espèces dont les chromosomes nucléoligènes n'ont ni constriction secon­
daire ni organisateur nucléolaire. Ici, l'élaboration du nucléole se fait par condensation de corps pré-
nucléolaires apparaissant simultanément (ou à peu près) sur les bras des chromosomes. Malgré le 
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peu d'études faites sur ce mode de formation, il est pensable que le nucléole n'aurait pas de position 
fixe sur tel ou tel chromosome et par là, vis-à-vis de certains chromocentres. Cela semble expliquer les 
cas d'« accolement fortuit » de certains chromocentres au nucléole comme le cas de Phoenix dactiii-
fera (DOULAT, 1944) et le fait que certaines plantes n'ont pas de chromocentres paranucléolaires. 

Dans le même ordre d'idée, on pourrait citer le cas de Lathraea clandestina dont le nucléole 
porte quatre ou cinq bourgeons chromatiques qui s'en détachent peu à peu, « vont contre la membrane 
nucléaire et deviennent des chromocentres » (DANGEARD, 1934). 

c) On peut envisager une autre possibilité. En effet, il est pensable - d'après Sœur DOUTRELIGNE 
citée par DOULAT (1943, page 144) - que certains chromocentres nous restent invisibles par leurs trop 
faibles dimensions. Donc, il y aurait aussi des chromocentres paranucléolaires imperceptibles. 

2° - La signification des tractus 

Comme il a été dit plus haut, les nucléoles peuvent se former au niveau d'une constriction secon­
daire. Or, de par son état faiblement spiralisé, celle-ci a une épaisseur beaucoup moindre que le diamètre 
des chromocentres qui peuvent éventuellement l'encadrer et qui sont appelés, de ce fait, paranucléo­
laires. Cette faible épaisseur donne à la constriction secondaire un aspect de « tractus » quand le 
nucléole, sous l'effet d'une contraction causée par le fixateur, la laisse observer en partie. Ainsi compris, 
les « tractus » n'existeraient pas. Car ce terme implique l'existence de filaments qui tireraient les chro­
mocentres paranucléolaires vers le nucléole. 

Cependant, il est certain que la force qui maintient ensemble le nucléole et le chromocentre para-
nucléolaire est considérable. Car, comme l'a fait remarquer DANGEARD (I945), quand les nucléoles 
subissent un déplacement dans la préparation (par le rasoir...), ils emportent avec eux les chromo­
centres qui leur sont accolés. De même, chez Cuphea dipelala nous avons observé des cas où le nucléole, 
chassé du noyau par le squash, entraîne avec lui les chromocentres paranucléolaires dont les positions 
relatives sont respectées. 

3° - Le paranucléolarisme de certains chromosomes à la prophase somatique 

L'observation de chromosomes qui touchent par un bout Ie (ou les) nucléole(s) à la prophase 
somatique s'explique par l'existence de chromocentres paranucléolaires qui en font partie. Le cas de 
Tibouchina brevisepala en constitue un exemple typique. A ce point de vue, on peut mentionner aussi 
la formation, à la prophase hétérotypique, de bivalents paranucléolaires dont l'existence peut être 
mise en évidence plus facilement - en raison des dimensions développées des noyaux des cellules-mères 
et de la réduction à moitié du nombre des chromosomes par leur appariement à ce stade - que les 
chromosomes paranucléolaires à la mitose somatique. Ces bivalents particuliers se remarquent sur la 
plupart des espèces, animales comme végétales. 

Chez Tropaeoium majus, DANGEARD (1945) homologue les quatre chromosomes «reliés directe­
ment au nucléole par leur extrémité » avec le même nombre de chromocentres périnucléolaires. 

Par contre, LAMARDELLE (1950) signale qu'on peut accroître les adhérences entre le nucléole et les 
chromosomes prophasiques par le benzène et le bichlorure de mercure qui est d'ailleurs un des com­
posants du Helly. 

4° Pour le cas des noyaux dépourvus de chromocentres, il serait difficile de caractériser l'emplace­
ment des nucléoles dans l'ensemble du réseau. Cependant, leur adhérence à ce dernier ne fait pas de 
doute. Car on y observe souvent l'excentricité des petits nucléoles avant leur fusion en un nucléole 
unique comme sur n'importe quelle espèce. Or, «l'excentricité des nucléoles ... n'a sans doute pas 
d'autre cause qu'un phénomène d'adhérence à la chromatine thymonucléique » (GAVAUDAN, 1937). 

5° - Vimportance- des chromocentres paranucléolaires 

11 résulte de la discussion faite plus haut (sous C, 1) qu'il y a trois formes de paranucléolarisme 
pour les chromocentres, suivant le comportement de ces derniers à l'égard du (ou des) nucléole(s). 
11 y a une forme étroite où les chromocentres en question s'appuient sur les nucléoles. La seconde forme 
consiste dans un certain voisinage de ces chromocentres maintenus à une distance constante des 
nucléoles correspondants. Dans le troisième, l'accolement des chromocentres aux nucléoles est fortuit. 
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Ces définitions auraient une portée pratique importante. Car suivant Ia forme de paranucléolarisme 
observée, on peut savoir a priori le mode de formation des nucléoles. Ainsi, pour un noyau (autrement 
dit, une espèce) où l'on remarque la première forme, on peut conclure que le nucléole doit son exis­
tence à un organisateur nucléolaire et que la constriction secondaire se trouve à proximité immédiate 
du chromocentre paranucléolaire qui fonctionne comme organisateur nucléolaire. Si c'est la deuxième 
forme, la conclusion qui s'impose est qu'il existe un organisateur nucléolaire mais que la constriction 
secondaire où apparaît le nucléole se trouve à une certaine distance du chromocentre paranucléolaire 
dont on peut suivre l'évolution au cours de la mitose et de la méiose dans les cas favorables. Par 
contre si on observe la troisième, la formation des nucléoles dans le noyau en question se fait par 
condensation de corps prénucléolaires. 

6° - Les chromocentres paranucléolaires et Ia fusion des nucléoles 

C'est une chose bien fondée que les nucléoles d'un noyau ont tendance à fusionner après leur 
formation. Certes, dans l'état actuel de nos connaissances, ce phénomène reste encore obscur. Cepen­
dant, certains faits permettraient d'en comprendre dans une certaine mesure le mécanisme. 

D'abord, dans Ia réalisation de cette fusion, il paraît certain que les chromocentres paranucléo­
laires jouent un rôle important. Prenons le cas de Tibouchina brevisepala dont le noyau possède deux 
chromocentres paranucléolaires caractérisés par des dimensions développées. Dans un noyau jeune, 
c'est-à-dire qui vient d'entrer en repos, on observe deux nucléoles éloignés l'un de l'autre et auxquels 
se trouvent accolés ces chromocentres. Aux stades ultérieurs, le noyau présente un seul nucléole sur 
lequel s'appuient les deux chromocentres. Tantôt ces derniers y occupent deux positions diamétrale­
ment opposées, tantôt ils se rapprochent l'un de l'autre et se trouvent ensemble sur un pôle du nucléole; 
parfois ils fusionnent en un seul « grain » chromatique dont le volume est plus grand que chacun de 
ces chromocentres. Tout se passe donc comme si les deux chromocentres tendaient à se rapprocher 
l'un de l'autre et, de ce fait, entraînaient avec eux leurs nucléoles qui peuvent fusionner quand ils se 
rencontrent, ce que la figure 150 semble d'ailleurs indiquer. 

Ce rapprochement mutuel entre chromocentres paranucléolaires homologues fait penser que 
dans le noyau au repos un phénomène analogue se produit sur les autres parties chromatiques homo­
logues des chromosomes homologues. Cependant, ce mouvement pourrait être plus ou moins accen­
tué. Cela expliquerait pourquoi chez la plupart des espèces, on remarque fréquemment des fusions de 
chromocentres. 

Ce rapprochement provisoire entre chromosomes homologues dans le noyau au repos faciliterait 
beaucoup la compréhension de la formation des filaments doubles au stade zygotene. Car si les chro­
mosomes homologues se trouvaient éparpillés sans ordre dans la caryolymphe quiescente, un tel 
rapprochement demanderait beaucoup plus de temps que ne dure le stade leptotène. Il en serait de 
même pour les cas d'appariement somatique qui s'observent chez les Diptères (METZ, 1916; LE CALVEZ, 
1947), chez Galtonia (NEWTON, 1924) et chez Impatiens Balfourii (VAZART, 1958). 
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C H A P I T R E 2 4 

I - La communauté cytopìasmìque et le synchronisme des noyaux 

II - La méiose et la formation du pollen 

i - La communauté cytopìasmìque et le synchronisme des noyaux 

A - Fondement 

I ° La simultanéité de stades entre les noyaux en mitose dans une même « cellule » a été remarquée 
depuis longtemps. ROSENBERG cité par BONNET (1912) l'a signalée en 1899 sur les cellules du tapis. 
NAWASCHINE l'a notée à la même date dans les plasmodes des Plasmodiophoracées (TISCHLER. 1951, 
page 62). Le lecteur trouvera un très grand nombre de cas de synchronisme relevés sur plusieurs 
embranchements du règne végétal dans le traité de caryologie de l'auteur allemand (page 61-page 70). 

2° Aujourd'hui, c'est une chose bien connue que dans le tapis, les noyaux d'une même cellule se 
divisent simultanément (BONNET, 1912; FAVARGER, 1946). On peut ajouter ici le cas de Salvia macro-
phylla. 

Par ailleurs, chez les Angiospermes dont les microspores se forment par le mode de cloisonne­
ments successifs (la majorité des Monocotylédones et certains genres de Dicotylédones) - ce qui a 
pour effet de répartir dans deux cytoplasmes-fils séparés les deux noyaux-fils issus d'une CMP -, la 
division II peut se produire asynchroniquement sur ces derniers. Par contre, chez les espèces à cloi­
sonnements simultanés (la quasi-totalité des Dicotylédones, les Orchidacées et quelques genres de 
Monocotylédones), ces mêmes noyaux, par le fait qu'ils restent ensemble dans le cytoplasme de 
l'ancienne CMP, subissent simultanément la division homéotypique. C'est ce que nous avons toujours 
observé sur notre matériel. 

Lors de la formation du sac embryonnaire, qui peut être regardé comme une cellule, les noyaux 
qui s'y trouvent, se divisent toujours en même temps. Cette forme de synchronisme a été considérée 
comme une chose si naturelle que des auteurs ne se donnent pas même la peine de la signaler. 

Chez les espèces dont l'albumen est du type nucléaire, et peutdonc être regardé comme une cellule 
à plusieurs noyaux, ceux-ci se divisent aussi synchroniquement. Nous pouvons citer Ie cas de Oxaiis 
spiralis. Par contre, dans les albumens de type hélobial, le synchronisme ne s'observe qu'au début, quand 
les noyaux restent encore ensemble dans un même cytoplasme ; après la formation des membranes qui 
partagent le cytoplasme de l'ancien sac embryonnaire en des unités séparées, le synchronisme n'est de 
règle que sur les noyaux trouvés dans chacune de ces unités. 

On peut aussi mentionner le cas des divisions inachevées, soit du noyau, soit du cytoplasme 
(« gehemmte Kernteilung », « gehemmte Zellteilung » de certains auteurs germanophones). Ces formes 
de division anormale peuvent donner naissance à plusieurs noyaux associés ou séparés mais restant 
ensemble dans un même cytoplasme et qui présentent, de ce fait, un grand nombre de chromosomes 
métaphasiques à la fois. Sur notre matériel, le cas des antipodes binucléées aux noyaux polyploïdes 
de Halenia umbellata, de Gentiancila -umbellata et de Anemone helleborifo/ia est typique. 

Ensuite, dans les cellules plurinucléées où l'on observe des formes d'« endomitose Geitlerienne » 
accompagnées de changements de structure nucléaire, les noyaux d'une même cellule présentent un 
synchronisme rigoureux au cours de ce procédé de multiplication de la matière chromatinienne. On 
peut citer le cas des antipodes hypertrophiées des espèces péruviennes mentionnées ci-dessus - où ce 
phénomène d'endomitose s'ajoute (sauf chez Anemone helleborifolia) aux divisions inachevées - et 
celui des synergides hypertrophiées de Geranium ayavacense. 

Enfin, il existe çà et là des cas particuliers où plusieurs noyaux encore capables de mitose se 
trouvent logés ensemble dans un même cytoplasme. Le synchronisme y est de règle. Citons entre 
autres le cas des cellules-suspenseurs de Pisum sativum (COOPER, 1938). 
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3° Tous les faits mentionnés ci-dessus joints à tant d'autres font penser que la vie commune dans 
un même cytoplasme est Ia cause unique de tous les cas de synchronisme observés sur les noyaux qui 
s'y trouvent. 

Reconstituons les faits dès le début. Prenons une cellule dont le noyau In subit la caryocinèse 
qui n'est pas suivie de division du cytoplasme. Celui-ci renferme donc deux noyaux 2 n chimiquement 
identiques. Les noyaux jumeaux se développent dans un milieu rigoureusement identique qui est le 
cytoplasme non divisé et avec lequel ils entretiennent les mêmes échanges de matières, les échanges 
nucléo-cytoplasmiques ne faisant plus de doute aujourd'hui. Dans ces conditions (même date de nais­
sance, même constitution interne, même milieu externe), ces noyaux doivent avoir naturellement le 
même rythme de croissance et passer ensemble par les mêmes phases. Leur identité de structure à tous 
les stades de leur vie (dont les périodes de multiplication chromatinienne) n'en est que trop logique. 

B - Interprétation des cas exceptionnels 

1° Plusieurs auteurs ont signalé çà et là des cas où l'on observe un léger asynchronisme entre les 
noyaux situés dans.un même cytoplasme. 

a) Ainsi, sur des figures de sacs embryonnaires à quatre noyaux dessinées par AFZELIUS (1916) 
chez les Orchidées, on remarque des cas où une énorme vacuole partage ces noyaux en deux groupes 
formés de deux noyaux chacun et répartis aux pôles du sac dans deux lambeaux de cytoplasme 
séparés presque complètement l'un de l'autre par cette vacuole. Si les noyaux d'un même groupe, 
c'est-à-dire d'un même lambeau cytoplasmique, présentent un synchronisme parfait entre eux, on 
constate un léger décalage de stades entre les deux groupes. Par exemple sur Tun, les noyaux se trouvent 
en métaphase alors que sur l'autre, ils sont encore en prophase; ou bien sur le premier, ils sont déjà 
en début de prophase tandis que sur le second, ils sont encore en repos. 

Des figures analogues s'observent aussi sur le sac embryonnaire de Allium nutans (HÄKANSSON, 
1951). 

HASITSCHKA (1956) signale qu'à leur dégénérescence, les noyaux des antipodes hypertrophiées de 
Papaver Rhoeas se fragmentent; un asynchronisme peut alors s'observer entre les morceaux de noyau 
de chacune d'elles. 

Chez Pisum sativum où l'albumen est du type nucléaire, les premières divisions se font simultané­
ment. Plus tard quand les noyaux deviennent nombreux, on constate un léger asynchronisme entre 
différents groupes de noyaux. Par exemple, « les noyaux de la région où se trouve l'embryon peuvent 
être en métaphase et ceux de la région chalazale sont en prophase... » (COOPER, op. cit.). Chez Oxalis 
spiralis, nous avons remarqué un asynchronisme analogue entre les différents groupes de noyaux de 
l'albumen nucléaire. 

Chez Geranium ayavacense où les noyaux des synergides parfois binucléées subissent une sorte 
d'« endomitose Geitlerienne », nous avons observé un cas (fig. 103) où le noyau supérieur d'une syner-
gide présentait des formations de « chromosomes géants » alors que le noyau inférieur, entouré de 
matière cytoplasmique moins abondante, dégénérait. 

b) Quelles seraient les causes de ces cas de léger asynchronisme? Elles devraient être recherchées 
dans les facteurs qui font disparaître de façon plus ou moins poussée l'uniformité du milieu externe, 
en d'autres termes, l'homogénéité du cytoplasme. 

Dans la réalisation de cette homogénéité, les courants cytoplasmiques jouent évidemment le rôle 
le plus important. C'est également l'avis de plusieurs auteurs qui parlent souvent de « Teilungswelle » 
(TISCHLER, op. cit.). 

L'activité des courants cytoplasmiques doit être gênée par l'existence d'une énorme vacuole qui 
sépare presque complètement le cytoplasme en deux lambeaux ; ce qui explique pourquoi sur les noyaux 
d'un lambeau, le synchronisme est respecté. 

L'homogénéisation du cytoplasme d'une « cellule » plurinucléée doit être entravée par son étendue. 
Car la quantité cytoplasmique augmente en même temps que la quantité nucléaire. Ainsi, dans le cas 
des albumens nucléaires cités ci-dessus, le cytoplasme d'apparence unique serait constitué d'une agglo­
mération de micro-cytoplasmes chimiquement distincts. Cela expliquerait ce léger décalage de stades 
entre les groupes de noyaux qui s'y trouvent. 

L'activité des courants cytoplasmiques s'affaiblit avec l'âge du cytoplasme. Car il est difficile de 
penser qu'elle reste la même durant toute la vie de la cellule. Par conséquent, dans de grandes cellules 
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comme les antipodes endopolyploïdes dégénérescentes de Papaver Rhoeas, il est naturel qu'un léger 
asynchronisme s'observe entre les noyaux qui se trouvent dans chacune d'elles. 

2° Il y a des cas (?) où Tasynchronisme entre les noyaux d'une même cellule serait total. 
a) Chez Haienia elliptica, la première mitose rend les antipodes binucléées. Cependant, par la 

suite, « un ou deux noyaux d'une antipode se divisent de nouveau » (STOLT, 1921, page 20). Par con­
séquent, ici l'asynchronisme est total entre deux noyaux renfermés dans un cytoplasme encore restreint 
et encore jeune. 

Des cas analogues ont été signalés par Huss (1906) dans les antipodes de plusieurs espèces. 
Dans l'ovule de Linum usitatissimum (à Parchesporium femelle multicellulaire) étudié sur des 

coupes de 5 u, GÉVAUDAN (1959) note que la formation du sac traverse « un stade à trois noyaux » qui 
« se poursuit par l'ébauche d'un stade à cinq noyaux ». En d'autres termes, à moins qu'il ne se produise 
des fusions entre noyaux, ceux-ci se diviseraient de façon parfaitement asynchrone dans le sac. 

b) L'existence de tels cas anormaux est possible, car les influences locales sont multiples et varient 
d'une espèce à l'autre. Cependant, il paraît certain que ces cas se signalent seulement dans les cyto­
plasmes dégénérescents. 

Il est souhaitable que ces anomalies soient vérifiées avec la technique des squashes. La raison en 
est que la méthode des coupes n'est pas très favorable à la numération exacte des noyaux dans une 
cellule. 

c) Enfin, le cas le plus curieux résiderait dans le phénomène de Buller, phénomène de diploïdisa-
tion bien connu chez Coprinusfimetarius (voir LUTZ, 1942, page 288). Ici, un des deux noyaux se divise 
seul. Une étude sérieuse du cytoplasme contenant le dikaryon serait particulièrement intéressante au 
moment où se déroule ce phénomène. 

Une conclusion analogue s'impose pour le cas classique des Cypéracées où des quatre noyaux-fils 
logés ensemble, d'après les anciens auteurs, dans le cytoplasme de l'ancienne CMP, un seul subit la 
première mitose pollinique tandis que les trois autres dégénèrent. Or, récemment CARNICL (1962b) a 
mis en évidence la formation de membranes après la division 1 et la division H. 

C - Extension de la conception de la « communauté cytoplasmique » et applications 

1° Il résulte du raisonnement exposé ci-dessus (sous A, 3) que le facteur déterminant du synchro­
nisme des noyaux n'est pas essentiellement Ie fait que ceux-ci se trouvent dans un cytoplasme spatiale­
ment commun mais bien leur développement dans des conditions ambiantes (représentées par le cyto­
plasme) chimiquement les mêmes. Par conséquent, il n'est pas impossible que les noyaux-fils logés 
chacun dans une des cellules-filles issues d'une même cellule se divisent simultanément. 

a) Ainsi, parmi les Monocotylédones où la formation des microspores se fait par cloisonnements 
successifs, on observe des cas où les deux noyaux-fils provenant d'une CMP et trouvés dans deux 
cytoplasmes différents subissent simultanément la division homéotypique. Ce synchronisme fait penser 
que la période de repos qui s'étend entre les deux divisions de la méiose est dans ces cas très courte 
de sorte que les deux cytoplasmes-fils n'ont pas le temps nécessaire pour se différencier chimiquement 
l'un de l'autre. 

b) Un cas analogue s'observe dans l'albumen de Specularla bifora. En effet, les noyaux des deux 
cellules issues de la cellule supérieure formée par le premier cloisonnement de l'albumen se divisent 
toujours synchroniquement. 

c) Essayons en outre d'expliquer l'existence générale d'une certaine simultanéité d'apparition de 
la prophase hétérotypique sur des CMP voisines dans un sac pollinique, phénomène remarqué chez 
les Angiospermes en général et chez les plantes du Pérou étudiées ici en particulier. Sur ces dernières, 
nous avons toujours noté que dans un sac pollinique, les CMP formaient des groupes au sein desquels 
les noyaux des cellules présentaient à la prophase hétérotypique un apparent synchronisme de stades. 
D'un groupe à l'autre, on observe un léger décalage; par exemple sur l'un, Ia méiose est encore au 
stade leptotène alors que sur un autre, elle a atteint Ie stade pachytene. Ce décalage est d'autant plus 
marqué que le nombre de CMP d'un sac pollinique est plus grand. Ainsi, sur les espèces dont le sac 
ne compte que peu de CMP, il est nul. 

Par conséquent, au point de vue du synchronisme, on pourrait regarder l'ensemble des CM P d'un 
sac pollinique comme l'ensemble des noyaux d'un albumen de type nucléaire au moment où le nombre 
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de ces derniers est déjà élevé (cf. formation de l'albumen de Oxaîis spiralis: chapitre 12). Cette analogie 
permet de supposer une identité chimique des cytoplasmes de chacun des groupes de CMP. 

Cependant, en dehors de cette identité, il est pensable que le synchronisme observé à la prophase 
hétérotypique sur les noyaux des CMP d'un de ces groupes doive encore son existence au fait que la 
préparation à l'entrée en méiose de ces cellules (accroissement en volume du noyau et du cytoplasme...) 
ainsi que le déroulement des diverses étapes de cette prophase se font très lentement. Cela augmente 
la fréquence de certaines de ces étapes et confère, par conséquent, aux noyaux des CMP qui les 
subissent un synchronisme apparent. 

2° Au cours de notre étude, nous avons eu plusieurs fois l'occasion d'appliquer la relation existant 
entre la communauté cytoplasmique et le synchronisme des noyaux qui s'y trouvent. Citons quel­
ques cas. 

Chez Anemone hellebor if olia, lors de la dégénérescence du pollen, la cellule reproductrice enserre 
fortement le noyau végétatif. Comme son noyau n'a pas une plasticité suffisante, il se casse en plusieurs 
morceaux qui se divisent toujours synchroniquement à la seconde mitose pollinique, le nombre total 
des chromosomes étant bien égal à n. Quoiqu'il ne soit pas possible d'observer le cytoplasme reproduc­
teur dans ce cas par le fait qu'il est généralement insignifiant, nous avons conclu qu'il ne se fragmen­
tait pas, à cause du synchronisme observé sur les morceaux nucléaires composant antérieurement le 
noyau reproducteur. 

Chez Ia même espèce, les trois antipodes subissent une sorte de « gehemmte Zellteilung » qui les 
transforme en antipodes binucléées. A partir de ce stade, les six noyaux peuvent subir encore la mitose. 
Or, malgré le grand nombre des noyaux qui prennent ainsi naissance et en dépit de l'impossibilité 
d'observer sur les coupes les membranes limitant les antipodes, nous avons conclu que le nombre 
des cellules antipodiales restait le même qu'au début. Car malgré le grand nombre d'ovules étudiés, 
nous n'avons jamais observé plus de trois structures nucléaires différentes à la fois sur un même 
appareil antipodial. 

Chez Relbunium hypocarpium, l'appareil antipodial forme un suçoir allongé qui s'enfonce profon­
dément dans le tissu chalazal. Par des divisions répétées, le nombre des noyaux d'antipodes qui s'y 
répartissent peut atteindre douze ou seize. Malgré l'impossibilité d'observer les membranes qui les 
séparent dans le suçoir, nous avons conclu à leur existence par le fait qu'on peut observer en même 
temps plusieurs stades différents (noyau quiescent, mitoses) sur des noyaux qui se trouvent dans cer­
tains parcours restreints du suçoir. 

Chez Geranium ayavacense, un albumen de type nucléaire est mis en place après la fécondation. 
Cependant, prouver l'existence ou l'absence des membranes dans une grande cellule dont la membrane 
peut former facilement des replis - ce qui simule des membranes - est une chose délicate. C'est la 
simultanéité de stades remarquée entre tous les noyaux de cet albumen qui nous assure qu'il s'agit 
d'un albumen de type nucléaire et non cellulaire. 

En somme, l'application de la relation étroite entre la vie commune dans un même cytoplasme 
de plusieurs noyaux et le synchronisme des stades qu'ils présentent est particulièrement intéressante 
dans les cas où l'on veut prouver la présence ou l'absence des membranes qui les séparent. Une con­
dition s'impose pourtant. C'est que ces noyaux doivent être encore capables de mitose ou de quelque 
autre procédé de multiplication de la matière chromatinienne accompagné de changements de structure 
nucléaire. 

n - La méiose et la formation du pollen 

L'analyse du génome d'un polyploïde exige l'association de l'étude de sa méiose à celle de la for­
mation de son pollen. Car chez certaines espèces, la méiose pour des raisons inconnues prend un aspect 
anormal alors que son pollen ne présente rien de tel. Le cas de Cuphea dipelala constitue un exemple 
typique. 

Ici, nous n'entreprendrons d'étude bibliographique ni sur la méiose ni sur la formation du pollen. 
En raison de l'importance de ces phénomènes dans Ia vie des Phanérogames, l'historique des décou­
vertes qui les concernent se trouve dans n'importe quel traité de cytologie. Nous voudrions seulement 
mettre l'accent sur quelques découvertes récentes intéressant de près ou de loin notre matériel et sur 
quelques particularités que nous y avons trouvées. 
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A - L a méiose 

7° - Le synizesis et Ia « seconde contraction » 

a) Le synizesis est le stade où les filaments chromatiques, en s'entassant les uns sur les autres, 
présentent l'aspect d'un peloton caractéristique. On l'appelle encore « première contraction ». Géné­
ralement une « seconde contraction » suit le stade synizesis. On la distingue facilement de celui-ci 
par l'épaisseur renforcée des filaments chromatiques et par un entassement moins accentué. Cette 
« contraction » coïncide à peu près avec le stade pachytene. 

Chez Eremurus hìmaìaicus, une contraction s'observe au stade zygotene et une autre au stade 
diplotène (OKSALA et THERMAN, 1958). 

b) Pour des raisons inconnues, la « seconde contraction » manque chez certaines espèces. Ainsi, 
chez Primula verticillata, la prophase hétérotypique passe par un stade de « seconde contraction » 
caractéristique alors que chez P. kewensis, il fait défaut (DIGBY, 1912). 

Par contre, la « première contraction » est très souvent signalée. Les travaux de KAWAGUCHI 
(1933) sur les Lépidoptères et de WAKAYAMA (1932) sur les Autobasidiomycètes en fournissent des 
exemples. Si on la signale fréquemment chez les Angiospermes, c'est uniquement parce que ces plantes 
sont le plus étudiées au point de vue cytologique. Donc, il y a lieu de croire à l'existence générale de 
ce phénomène. 

c) Soulignons en passant que le spectacle de l'entassement des filaments contre la paroi du noyau 
des cellules-mères à ce stade a soulevé beaucoup de discussions. Plusieurs auteurs l'ont regardé comme 
un artefact causé par le fixateur. DARLINGTON l'explique comme un stade où les chromosomes 
deviennent plus délicats, ce qui amène un affaissement. Pour VAZART (1958), c'est un véritable phéno­
mène, car il se produit avec des fixateurs variés. EICHHORN (1950), sur un matériel favorable où il a 
pu suivre tout son déroulement, croit aussi que c'est un stade de la méiose, caractérisé par un affaisse­
ment progressif des filaments à un des pôles du noyau. Donc, ce ne serait pas une véritable contraction. 

d) Sur les espèces péruviennes dont nous avons étudié la méiose, nous avons toujours observé le 
synizesis, que ce soit sur du matériel fixé au Nawaschine ou au Helly ou à l'alcool acétique. 

Un autre point remarquable à ce stade est que le nucléole unique (dans la plupart des cas) se 
rattache toujours par un ou plusieurs points au peloton chromatinien, parfois au niveau d'un seul fila­
ment. Ainsi, nous pensons que non seulement le stade de synizesis fait partie du processus de la pro­
phase 1 chez n'importe quelle Angiosperme (et chez n'importe quel être vivant à vie sexuée) mais 
aussi qu'il est toujours accompagné d'un phénomène d'adhérence nucléolaire. 

Nous avons aussi remarqué la « seconde contraction » sur quelques espèces. Cette affirmation est 
basée sur l'existence à la fois de ce stade et du synizesis, ce dernier caractérisé par un entassement plus 
accentué de filaments chromatiques moins épais. Cependant, ce stade semble très court car il ne 
s'observe pas aussi fréquemment que la « première contraction ». 

2° - Les rassemblements thymonucléiques 

a) Sous ce nom, nous désignons le phénomène d'« agrégation » de corps chromatiques compacts 
qui se produit souvent entre le stade pachytene et la diacinèse chez les espèces dont le noyau porte 
des chromocentres ou des euchromocentres. Il en résulte la formation de masses chromatiques com­
pactes qui se détachent nettement sur les filaments chromatiques parmi lesquels elles se trouvent. Les 
dimensions parfois très développées de ces masses indiquent l'accolement, en un point, de plusieurs 
chromosomes appariés. 

Des formations analogues ont été signalées par plusieurs auteurs dont GAVAUDAN (1936) et 
GAVAUDAN et PELLETIER (1936). Le cas le plus frappant est celui de Impatiens Balfourii (2 n = 14) où 
tout le matériel chromatique peut se rassembler en une masse unique, ce qui a permis à VAZART (1958) 
de la regarder comme un XIV-valent. Ce plurivalent donne pourtant 7 bivalent normaux à la méta-
phase 1. 

b) Parmi nos espèces péruviennes, quelques-unes présentent nettement ce phénomène. On peut 
rappeler le cas de Arenaria lanuginosa. Au stade pachytene, il se forme chez cette espèce des corps forte­
ment chromatiques contrastant avec les filaments chromatiques épais. Plusieurs de ces corps se ras­
semblent en des amas plus ou moins volumineux, surtout vers la fin du stade pachytene. Cependant, 
jamais ils n'arrivent à fusionner en une masse unique. 
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Par contre, chez Oxalis spiralis et O. ptychocìada, ces corps chromatiques peuvent s'agglomérer 
en une seule masse qui - à cause des deux euchromocentres paranucléolaires qui en font partie - adhère 
au nucléole. Cependant, au stade diplotène, l'amas chromatique unique se désagrège plus ou moins 
complètement. Puis à la diacinèse et à 3a métaphase I5 on observe huit bivalents normaux et séparés. 
Ces Oxalis se rapprochent donc beaucoup de /. Balfourii. 

3° - Vexistence d'univalents et le critère pour déceler Ia nature éventuellement hybridogène 
d'une espèce 

Les espèces hybridogènes sont caractérisées souvent par la formation d'univalents en dehors de 
la plaque equatoriale à la métaphase hétérotypique. Plusieurs auteurs se prononcent sur la nature 
hybridogène d'une espèce en se basant sur ce critère. 

a) Parmi les espèces péruviennes, Cuphea dipelala et Stelis concaviflora présentent de curieuses 
figures de métaphase 1 qui laissent voir un nombre plus ou moins élevé d'« univalents ». Cependant, 
le pollen est normal, c'est-à-dire aux dimensions uniformes à l'exception, chez la seconde espèce, 
d'un faible pourcentage de grains de pollen plus gros issus des microsporocytes à noyaux de restitution 
formés à la fin de la division I. Le caractère toujours normal du pollen indique que ces « univalents » 
sont des partenaires de certains bivalents qui subissent trop tôt l'anaphase. 

Chez Peperomia galioides, comme d'ailleurs chez les autres représentants du genre (BLOT, 1960), 
il y a un pourcentage plus ou moins élevé de grains de pollen anormaux provenant des micronuclei. 
Cela s'explique par l'existence d'univalents observée plusieurs fois à la métaphase I et implique par 
conséquent une légère asyndèse. 

Quant à l'asyndèse totale, nous l'avons remarquée sur toutes les CMP d'une anthère de Anemone 
hellebor i/olia. Cette apparition soudaine et trop locale est difficile à comprendre en raison de sa rareté. 

b) Le cas de C. dipetala et de S. concaviflora mentionné ci-dessus montre donc la nécessité d'une 
étude intégrale de la méiose (jusqu'à la formation des microspores) pour pouvoir juger de la nature 
éventuellement hybridogène d'une espèce, surtout pour des plantes cultivées en serre où les conditions 
de croissance revêtent un certain caractère artificiel. 

4° - Vétude de la méiose est nécessaire à la détermination du nombre de base d'une espèce 

Chez certaines espèces, le nombre de base ne peut pas être mis en lumière d'une façon satisfaisante 
par la seule comparaison de leur nombre diploide avec celui d'autres espèces appartenant aux mêmes 
genres et dont on a établi les nombres de base. Prenons le cas de Draba Pickeringii (2 n = 24) et de 
Epidendrum brachyphyllum (2 n = 60). 

Le cas de la première espèce est typiq'ue. Sans l'étude de la méiose, on serait tenté de la classer 
dans la série polyploïde à x — 8 du genre Draba dont elle serait un triploïde. La formation de douze 
bivalents normaux suggère que son nombre de base est x — 6. Un nouveau nombre de base est ainsi 
mis en évidence par l'étude de la méiose. 

11 en est de même pour E. brachyphyllum où le comportement des chromosomes à la métaphase I 
nous a permis de trouver le véritable nombre de base du genre, à savoir x — 10 (et non 20). 

5° - Les associations secondaires 

a) On désigne sous cette expression les rapprochements entre les bivalents à la métaphase I et 
entre les chromosomes d'un noyau-fils à la métaphase II. 

KUWADA (1910) signale pour la première fois une forme d'association secondaire à la métaphase I 
chez Oryza sativa. DARLINGTON (1928) interprète ce phénomène comme l'expression d'affinités ances-
trales. La plupart des cytologistes dont MÜNTZING (1936) sont de cet avis. 

Quelques auteurs sont pourtant opposés à cette manière d'interpréter les associations secondaires. 
On peut citer HEILBORN (1936). Cet auteur ayant remarqué chez les Carex des associations de ce 
genre entre des bivalents de mêmes dimensions, soutient que les chromosomes de même taille peuvent 
s'apparier entre eux. 

b) Chez les plantes du Pérou étudiées dans ce travail, quelques espèces présentent fréquemment 
des figures d'associations secondaires. 
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Chez CMoris distichophyîla (4 x), les vingt bivalents ont tendance à se grouper deux par deux 
d'une façon plus ou moins nette. 

Chez Begonia bracteosa, à Ia métaphase hétérotypique comme à la métaphase homéotypique, les 
éléments chromatiques se rassemblent en deux groupes reliés entre eux par quelques ponts chroma­
tiques. Il se produit pour ainsi dire deux « multivalents ». 

Alonsoa acutifolia présente des figures analogues. 

B - L e pollen 

1° - L'existence d'une membrane sur Ia cellule reproductrice 

a) Sur nos plantes, nous avons plusieurs fois remarqué autour du noyau reproducteur l'existence 
d'une couche très fine, constituée par une substance prenant vivement Ie vert lumière. Cette chromo-
philie semble indiquer que la substance en question est Ie cytoplasme reproducteur. Elle est entourée 
d'une autre « couche » réfringente et uniformément épaisse; cette dernière serait donc la membrane 
de la cellule reproductrice. 

b) Chez Draba sibirica, D. dubia et Saxifraga, cette membrane est double (CAILLON, 1958). 
c) Peu d'études ont été faites relativement à la membrane de la cellule reproductrice. Cependant, 

son existence est une réalité. Car sinon, le noyau végétatif se diviserait en même temps que le noyau 
reproducteur par le fait que leurs cytoplasmes formeraient une seule communauté. 

2° - Les rares mitoses du noyau végétatif 

a) Quelques auteurs signalent des cas où le noyau végétatif « se divise » ou « se multiplie ». Ces 
expressions ne sont pas assez précises, car elles signifient qu'on observe deux ou plusieurs noyaux 
végétatifs dans un grain de pollen. Or, l'existence de plusieurs de ces noyaux dans un grain de pollen 
peut être causée aussi bien par l'amitose (CHAMBERLAIN, 1897, sur Lilium philadelphicum) que par la 
formation de cloisons défectueuses dans les CMP (comme chez les deux Epidendrum étudiés dans ce 
travail) ou pour d'autres causes encore inconnues. Ainsi, il est préférable d'employer l'expression 
« subir la mitose » dont Pétymologie ne comporte aucune ambiguïté. 

Sur notre matériel, nous avons observé deux mitoses (fin de prophase) sur le noyau végétatif de 
Anemone helìeborifoiia dans deux anthères d'apparence normale. 

b) Mentionnons en passant que chez Sorghum purpureo-sericeum, ces mitoses supplémentaires du 
noyau végétatif sont causées par un grand nombre de chromosomes B (DARLINGTON, 1956). 

3° - Lattraction entre le noyau végétatif et Ia cellule reproductrice 

a) Chez Impatiens Balsamina, lors de la dégénérescence du pollen, « la cellule reproductrice pénètre 
profondément dans le noyau végétatif dont elle refoule la paroi à mesure de sa progression » (VAZART, 
1957). 

Chez les plantes du Pérou, nous avons remarqué sur certaines espèces l'accolement étroit entre ces 
deux organites. On peut citer entre autres Chloris distichophyîla, Solanum probolospermum et Anemone 
helìeborifoiia. Chez la dernière espèce, le phénomène présente des aspects très particuliers. En effet, 
à mesure que progresse la dégénérescence de l'anthère, Ia cellule reproductrice tend à enserrer étroite­
ment le noyau végétatif. Parfois, on observe l'inverse. Il est donc pensable' que cette attraction est 
réciproque. 

Cependant, dans le cas de /. Balsamina comme dans celui de A. helìeborifoiia, le noyau végétatif 
affiche une grande plasticité qui manque chez le noyau reproducteur. Ce fait explique pourquoi chez 
la dernière espèce, ce noyau peut se fragmenter en deux ou trois portions qui continuent leur existence 
dans Ie cytoplasme reproducteur demeuré entier. 

b) Que signifie ce rapprochement entre le noyau végétatif et Ia cellule reproductrice? Disons en 
passant que des faits cytologiques ont permis à des auteurs d'attribuer au noyau végétatif un caractère 
femelle (voir VAZART, 1957). Ceci expliquerait les accolements intimes entre ce noyau et la cellule 
reproductrice, considérée comme élément mâle. 
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C H A P I T R E 2 5 

Contribution à la connaissance des phénomènes endomitotiques 

Comme l'a signalé LORZ (1947), il est difficile de donner une définition exacte du terme « endomi-
tose ». Car à travers la bibliographie, on remarque une certaine divergence d'opinion à ce point de vue. 

11 a été employé pour la première fois par GF.ITLER (1939) pour désigner une forme de mitose 
avortée observée chez Gerris lateralis. Cette dernière consiste essentiellement dans l'absence de forma­
tion de fuseau achromatique, ce qui amène les chromosomes-fils à rester ensemble assez longtemps 
puis à s'écarter progressivement tout en restant dans un même noyau. C'est donc une mitose qui 
commence et qui finit dans un même noyau. L'auteur appelle les stades successifs de cette forme de 
mitose « endoprophase », « endométaphase », « endoanaphase » et « endotélophase ». 
< WITKUS (1945) emploie ces termes pour marquer les stades d'une sorte de mitose particulière avec 
formation de diplochromosomes dans le tapis de Spinacia. Cependant par la suite, GEITLER fait remar­
quer que ce genre de mitose anormale ne peut pas être appelé « endomitose »; c'est plutôt une « defek­
tiv abgeänderte Mitose in der Art gewisser Restitutionskernbildungen» (1949, page 6) ou une 
« gehemmte Mitose » (1953, page 56). Mais son point de vue n'est pas partagé par d'AMATO (1954). 

A travers une grande partie de ses publications, il semble que l'école de GEITLER rassemble sous 
le terme d'« endomitose» tous les phénomènes de polyploïdisation ayant trait de près ou de loin avec 
la multiplication « interne » des chromosomes et donnant naissance à des chromosomes-fils multiples 
qui restent ensemble plus ou moins longtemps. Nous appellerons donc ces phénomènes des « endomi-
toses Geitleriennes»1. Quant au phénomène d'endomitose avec formation de diplochromosomes 
observé dans le tapis et dans la racine, il sera appelé « endomitose à diplochromosomes ». Dans ce 
chapitre, nous essaierons de comparer nos observations avec celles d'autres auteurs sur ces deux 
aspects du phénomène d'endomitose. 

I - « Endomitose à diplochromosomes » 

1° La formation de diplochromosomes à la mitose somatique a été remarquée par DE LITARDIÈRE 

(1923) dans le méristème radiculaire de Spinacia oieracea. 
Elle se rencontre très souvent dans la racine des Légumineuses (FRAHM-LELIVELD, 1957, page 279; 

MIÈGE, 1960, page 76; TURNER et FEARING, 1960; S. et G. MANGENOT, 1962, page 414) et des Centro-
spermales (WULFF, 1936, sur les Chénopodiacées ; 1940, sur les Aizoacées ; FAVARGER, 1946, DE RIBAU-

PIERRE, 1957 et NUSSBAUMER, 1964, sur les Caryophyllacées). S. et G. MANGENOT {op. cit.) l'ont signalée 
aussi chez Momordica foetida (Cucurbitacée), Spondt'anthus preussii (Euphorbiacéc), Solenostemon gra-
niiicoius (Labiée) et Entandophragma angolense (Méliacée). Le lecteur trouvera d'abondantes citations 
dans TISCHLER (1951, page 181). 

Ce phénomène de « pseudo-appariement » a été remarqué également sur le tapis de plusieurs 
Caryophyllées (FAVARGER, 1944), de Spinacia (WITKUS, op. cit.), de la tomate (BROWN, 1949) et de 
quelques Scrophulariacées (BERGER et coll., 1951). 

2° L'endomitose avec formation de diplochromosomes a été décrite en détail par WITKUS (op. cit.) 
sur le tapis de Spinacia. Elle est caractérisée par l'absence du fuseau et par la persistance de la mem­
brane nucléaire et du nucléole. Le contraire s'observe dans la mitose somatique ordinaire. 

3 Tout au long de notre expose, nous nous sommes permis d'utiliser l'expression d'« endomitose Geitleriennc » qui n'est peut-être 
pas 1res heureuse, mais qui a l'avantage d'éviter chaque fois une périphrase telle que« endomitose au sens où l'emploie l'école de GIJTLER » 
ou «endomitose sensu GEITLER 1953». 
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II - « Endomitose Geitlerienne » 

À - Indices 

r - Aperçu générai 

Ce genre d'endomitose se présente sous des formes variées. GEITLER (1953, page 4) les rassemble 
en trois groupes que nous pensons pouvoir résumer de la façon suivante. 

Dans le premier groupe, ce sont des cas « bei denen sich die Endomitose selbst unmittelbar beob­
achten lässt ». Le même auteur insiste sur les changements de structure (« Formwechseln ») nucléaire 
au cours du phénomène d'endomitose. Hs peuvent conférer au noyau endomitotique des aspects divers, 
allant de la prophase à la métaphase. D'autre part, ces changements se répètent suivant le même 
rythme que la croissance rythmique du noyau endomitotique. 

Dans le deuxième, on ne se rend compte de l'existence du phénomène d'endomitose qu'à l'appa­
rition de la Polyploidie endomitotique dont on lit le degré dans des mitoses exceptionnelles supplé­
mentaires ou par des mitoses provoquées. A ce groupe appartient le cas des noyaux d'Angiospermes 
où avec Tendopolyploïdie le nombre moyen de chromocentres augmente. 

Dans le troisième enfin, l'endomitose est seulement supposée sur un noyau fortement développé 
« in dem auch die Menge des Eu- und Heterochromatins bedeutend zugenommen hat und in dem 
noch dazu als vervielfachte Chromonemen deutbare Strukturen auftreten ». Donc ce serait une forme 
de multiplication statique de la matière chromatinienne. 

Ainsi, on pourrait dégager de ces trois groupes les indices suivants qui signalent l'existence éven­
tuelle d'un phénomène d'« endomitose Geitlerienne »: 1° des changements de structure dans le noyau, 
2° sa croissance rythmique et 3° la multiplication de la quantité de chromatine (dont l'hétérochroma-
tine), conduisant à la formation d'éléments chromatiques plus nombreux ou aux dimensions accrues 
(endochromocentres et endochromosomes). Ce ne sont là que les indices les plus visibles, ceux sur les­
quels l'école de Vienne a beaucoup insisté du moins à travers une grande partie de ses publications. 
Essayons de comprendre sa logique. 

2° - Les changements de structure dans le noyau endomitotique 

a) Ces changements de structure ressemblent beaucoup - s'ils ne sont pas les mêmes - à ceux 
qu'on observe à la prophase somatique ordinaire. Or, c'est au cours de celle-ci que les deux chromo­
somes-fils s'individualisent progressivement tout en restant accolés ensemble en certains points de leur 
longueur. Et comme ici, la mitose ne va pas plus loin que la prophase, on a donc une endomitose. Par 
conséquent, autant il y a de cycles de ces changements de structure, autant de fois il y a eu duplication 
du matériel chromatinien. 

On comprend donc pourquoi l'école de Vienne attache une très grande importance à ces change­
ments de structure dans la conclusion à l'existence d'un phénomène d'endomitose. A ce point de vue, 
nous renvoyons le lecteur aux remarques de CARNIEL (1954), de GEITLER (1955), de DOLEZAL et 
TSCHERMAK-WOESS (1955), de STEFFEN et LANDMANN (1958), de HASITSCHKA-JENSCHKE (1959 b) et de 
CARNIEL (1962). VIRKKT (1953) a une opinion analogue. 

b) Un stade important dans ces changements de structure est constitué par une sorte de « pou­
droiement » (« Zerstäubungsstadium ») remarqué par HEITZ (1929. page 279) sur les noyaux en pro­
phase précoce de la zone méristématique1. Ce phénomène est caractérisé par une pulvérisation des 
chromocentres, ce qui donne au noyau un aspect uniforme très caractéristique. 

Le « stade de poudroiement » a été signalé à plusieurs reprises sur des noyaux endomitotiques. 
On peut citer entre autres les observations de DOLEZAL et TSCHERMAK-WOESS (1955) sur la racine, 
celles de TSCHERMAK-WOESS et HASITSCHKA (1953) et de TSCHERMAK-WOESS (1959 a) sur le trichome 
et celles de CARNIEL (1954) sur le tapis. 

1 Ce « stade de poudroiement » a été également observé à la mitose par DOLEZAL et TSCHERMAK-WOESS (1955) et TSCHERMAK-WOKSS 
cl DOLEZAL (1956) respectivement sur la racine de Rhoco discolor et de Vicia faba d'une part et par HASITSCHKA-JENSCHKE (1961) sur l'albu­
men de Bryonia dioica d'autre part. 
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3° - La croissance rythmique du noyau endomitotique 

a) Chaque cycle d'endomitose entraîne généralement une duplication du volume nucléaire 
(TSCHERMAK-WOESS et HASITSCHKA, 1953). Donc autant de fois il y a eu duplication de volume d'un 
noyau endomitotique, autant il s'est produit de cycles d'endomitose. Cela explique l'importance de la 
croissance rythmique comme argument en faveur de l'existence d'un phénomène d'« endomitose 
Geitlerienne », car cette dernière, par définition, est de nature répétitive. 

On comprend donc pourquoi la croissance rythmique a été à plusieurs reprises mentionnée parmi 
les preuves en faveur de l'existence d'un phénomène d'« endomitose Geitlerienne » dans les publica­
tions de l'école de Vienne. On peut citer entre autres les travaux de TSCHERMAK-WOESS (1955-1957 a), 
de HASITSCHKA-JENTSCHKE (1960) et de CARNIEL (1962). 

b) Il faut distinguer Ia croissance des noyaux endomitotiques qui se fait d'une manière discontinue 
et se traduit par un polygone de fréquence à plusieurs sommets, des phénomènes de croissance con­
tinue qui peuvent se produire dans les noyaux au repos à la phase diploide, dans certains cas aussi 
pendant les cycles d'endomitose (par exemple chez Spironema fragrans, TSCHERMAK-WOESS, 1959), 
enfin après l'endomitose sous forme de croissance supplémentaire (« zusätzliches Wachstum », 
TSCHERMAK-WOESS, ibid.). 

4° - Accroissement en volume des éléments chromatiques 

a) Les chromocentres formés au cours des cycles endomitotiques peuvent rester ensemble après 
Ia clôture du phénomène d'endomitose. Ils forment ainsi des chromocentres composés appelés endo-
chromocentres. Cela est dû au fait que les multiples chromosomes-fils endomitotiques restent longtemps 
(ou toujours) ensemble, surtout dans les portions hétérochromatiques. 

Très souvent, l'accroissement en volume des chromocentres se fait de façon statique. Cette forme 
d'endomitose s'observe fréquemment dans les cellules du tapis (TURALA, 1958), dans l'axe (FENZL et 
TSCHERMAK-WOESS, 1954) et surtout dans le trichome (TSCHERMAK-WOESS et HASITSCHKA, 1954; 
TURALA, 1962). Le gigantisme des noyaux des poils unicellulaires des Physaria (JAKOWSKA, 1949) et 
des cellules du xylème de certaines plantes supérieures (LIST, 1963) aurait lieu suivant le même 
mécanisme. 

Dans le cas où la polyploïdisation et la déspiralisation sont poussées, on peut observer la forma­
tion de « chromosomes géants » (GEITLER, 1956) qui se distinguent des chromosomes géants de Diptères 
par une longueur 10 fois plus réduite, donc par une déspiralisation 10 fois moins poussée. Us s'observent 
surtout dans l'appareil reproducteur femelle. On en trouve ainsi dans les synergides (HÂKANSSON, 1957; 
HASITSCHKA-JENSCHKE, 1958), sur les haustoria d'albumen (ENZENBERG, 1961 ; HASITSCHKA-JENSCHKE, 
1962; TSCHERMAK-WOESS et HASITSCHKA, 1963), sur le suspenseur (HASITSCHKA-JENSCHKE, 1956— 
1958-1962; NAGL, 1962 a et b) et surtout dans les antipodes (TSCHERMAK-WOESS, 1956 b-1957 a; 
FARRON, 1957; HASITSCHKA-JENSCHKE, 1958-1962). On en signale aussi dans le trichome de Bryonia 
dioica (HASITSCHKA-JENSCHKE, 1961). Par conséquent, c'est dans les tissus nourriciers qu'on peut 
trouver les degrés de Polyploidie les plus élevés et des « chromosomes géants ». Là encore, il faut dire 
que les noyaux où s'observent ces chromosomes particuliers sont généralement en proportion très 
faible (voir TSCHERMAK-WOESS, 1956 b). 

b) Une des conséquences du fait que les multiples chromosomes-fils endomitotiques restent long­
temps ensemble est la constance du nombre d'endochromocentres au cours de l'endomitose. Les obser­
vations de HASITSCHKA (1956), de TSCHERMAK-WOESS (1956) et de HASITSCHKA-JENSCHKE (1959 b) sur 
les antipodes ainsi que celles de TSCHERMAK-WOESS (1957 b) et de HASITSCHKA-JENSCHKE (1962) sur 
les haustoria d'albumen en fournissent des exemples. 

B - L a suite du phénomène d'endomitose 

Parmi les phénomènes qui peuvent suivre 1'« endomitose Geitlerienne », deux sont très frappants, 
à savoir la désagrégation des endo-éléments chromatiques et l'accroissement en volume des noyaux 
endopolyploïdes. 
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1° - La désagrégation des endo-éléments chromatiques 

a) Après la fin de l'endomitose, les endo-éléments chromatiques fortement développés - à savoir 
les endochromocentres et les endochromosomes - peuvent se désagréger en éléments de plus en plus 
petits. Cette dissociation résulte de la séparation des multiples chromosomes-fils formés au cours de 
l'endomitose qui sont restés adhérents jusqu'ici. Cela revient à dire que la désagrégation procède dans 
le sens longitudinal. 

Ce fait s'observe chez les animaux (BIER, 1957-1960; KRACZKIEWICZ et MATUSZEWSKI, 1958) 
comme chez les végétaux. Parmi ces derniers, on le rencontre dans différents tissus: dans la racine 
(DOLEZAL et TSCHERMAK-WOESS, 1955), dans l'axe (CZEIKA, 1956; SCHLICHTINGER, 1956), dans l'albumen 
(STEFFEN, 1956) et dans te suspenseur (HASITSCHKA-JENSCHKE, 1959). Cette désagrégation procède 
plus ou moins graduellement (TSCHERMAK-WOESS, 1954; CZEIKA, 1956). 

En général, elle ne commence que bien après la fin de l'endomitose, à un âge avancé du noyau. 
Cependant, elle peut être suivie de quelques cycles endomitotiques supplémentaires (BIER, 1957). 
Dans les cellules à raphides des feuilles adultes de Gibbaeum heathii, il semble qu'elle se répète après 
chaque cycle d'endomitose (SCHLICHT!NGER, 1956). 

b) Un cas de désagrégation dans les deux sens, transversal et longitudinal, a été signalé par KRACZ-
KiEWicz et MATUSZEWSKI (op. cit.) chez les glandes salivaires de certains Cécidomyidés. 

c) Cependant, la désagrégation post-endomitotique des éléments chromatiques ne porte jamais 
sur les satellites (CZEIKA, 1956; GHITLER, 1956). Jl en est de même pour le « stade de poudroiement » 
mentionné ci-dessus (CARNIEL, 1954). 

2° - L'accroissement en volume des noyaux endomitotiques et l'évaluation de leur degré 
de poiyphïdie 

a) Une duplication de la matière nucléaire est suivie naturellement d'une duplication du volume 
du noyau. Cependant, la réalisation de l'équilibre entre ces deux phénomènes devrait être réglée par 
un mécanisme très complexe dans le noyau qui subit 1'« endomitose Geitlerienne ». Car il s'agit de 
formes de multiplication chromatinienne qui se présentent sous des aspects très variés. 

ïl suffit de lire les observations de TSCHERMAK-WOESS et HASITSCHKA (1953) pour s'en convaincre. 
Ces auteurs constatent que l'accroissement en volume du noyau qui accompagne l'endopolyploïdie 
n'est pas dans toutes les espèces une fonction linéaire du degré de Polyploidie. Chez Sinapis par exemple, 
l'accroissement est inférieur à la valeur calculée tandis que chez Cucurbita, il est plus élevé. De plus, 
après la fin du phénomène, le volume du noyau peut subir une augmentation supplémentaire, indé­
pendante de la multiplication de la chromatine. Ainsi, il est difficile de savoir exactement le moment 
où s'est rétabli le rapport normal entre la chromatine dont la quantité a été fortement augmentée 
par l'endomitose d'une part et le volume du noyau d'autre part. HÂKANSSON (1957) a montré par 
exemple que la caryolymphe des noyaux des synergides de Allium nutans hypertrophiés par une de ces 
formes d'endomitose présentait encore une expansion après la fin de ce phénomène. 

b) Plusieurs auteurs ont essayé d'évaluer le degré de polyploïdie des noyaux endomitotiques par 
une simple comparaison entre leur volume avec celui d'un autre noyau. Or, l'origine de ce noyau stan­
dard n'est pas toujours précisée. Ceci a pourtant une grande importance, car deux noyaux de même 
degré de polyploïdie d'une même plante mais appartenant à deux tissus différents peuvent ne pas avoir 
les mêmes volumes. 11 suffit de comparer les volumes des noyaux d'un méristème de racine normal 
d'une plante avec ceux des cellules-mères (CMP ou CME) pour s'en rendre compte. Dans les deux cas, 
le degré diploide ne fait pas de doute. D'autre part, le volume du noyau est soumis à des fluctuations 
déterminées par des causes très diverses (DELOFFRE, 1934 a et b). 

On pourrait, sous certaines réserves, estimer le degré de polyploïdie d'un noyau rendu fortement 
polyploïde par l'endomitose en comparant son volume avec celui d'un autre noyau de même tissu qui 
n'a pas encore subi ce phénomène et dont on connaît sûrement le degré de polyploïdie. En d'autres 
termes, il faut un noyau d'antipode témoin pour un noyau d'antipode endopolyploïde, un noyau de 
synergide témoin pour un noyau de synergide endopolyploïde, etc. Cependant, l'évaluation du degré 
de polyploïdie par cette méthode est sujette à des erreurs non négligeables, étant donné qu'on ne sait 
pas exactement à quel moment s'est rétabli le rapport normal entre la chromatine et le volume du 
noyau après un phénomène d'« endomitose Geitlerienne ». 
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Nous avons préconisé dans le chapitre 1] (: Discussion, 2) et dans le chapitre 16 (: Discussion, F, 3) 
une méthode de mesure du degré de Polyploidie des noyaux endopolyploïdes par la comparaison des 
volumes de deux noyaux qui ont une même densité de réseau. Cette méthode est naturellement limitée 
au cas des noyaux réticulés ou semi-réticulés et ne serait pas applicable aux noyaux aréticulés. 

L'appréciation du degré de Polyploidie peut être facilitée par la méthode cytophoto m étriqué dont 
le principe consiste dans la mesure des quantités d'ADN. On a commencé à appliquer cette méthode 
aux noyaux endopolyploïdes (TSCHERMAK-WOESS, 1959). Cependant, elle souffre encore beaucoup 
d'imperfections (voir SWIFT, 1953). 

III - Discussion sur l'ensemble des phénomènes de multiplication chromatinienne 
sans multiplication de noyau 

I0 - La polyplôïdisation locale revêt !es aspects les plus divers 
et les plus inattendus 

D'abord, on peut citer les mitoses avec formation de noyaux de restitution qu'on observe fré­
quemment dans les antipodes et dans le tapis et déterminées par un blocage plus ou moins poussé de 
!'anaphase et de la telophase. 

Quant à 1'« endomitose à diplochromosomes », elle résulterait, selon Carniel cité par GEITLER 
(1953, page 56), du fait que « in eine Prophase ein Interphasestadium eingeschaltet wird ». 

Enfin, on trouverait 1'« endomitose Geitlerienne » en remontant l'ordre de précocité d'inhibition. 
Cette forme d'endomitose « entspricht nur dem ersten Abschnitt der mitotischen Prophase» (GEITLER, 
1954, page 12), Ie reste du cours mitotique faisant défaut. Le plus haut degré semble représenté par le 
troisième groupe de phénomènes (voir ci-dessus, sous II, A, 1). Aucune trace de mitose n'y peut être 
remarquée. La multiplication de la matière chromatinienne se fait de façon statique: on ne la voit 
que par les dimensions progressivement accrues des éléments chromatiques. Le blocage serait donc 
total. 

Ainsi, les formes de polyplôïdisation locale sont multiples et dépendent étroitement des degrés 
d'inhibition de la mitose qui suivent un gradient à plusieurs échelons depuis la formation de noyaux 
de restitution jusqu'à la multiplication statique de la matière chromatinienne. 

2° - A ce gradient, on pourrait ajouter les cas suivants 

D'abord, c'est la « polyténie différentielle ». Dans cette forme de Polyploidie, deux espèces aux 
mêmes nombres chromosomiques auraient deux quantités d'ADN l'une double, quadruple... de l'autre 
(HUGHES-SCHRADER et SCHRADER, 1956 et HuGHES-SCHRADER, 1957). Les chromosomes de l'espèce 
qui a une quantité d'ADN multiple de celle de l'autre sont donc des chromosomes « polytènes » au 
sens entendu par ces auteurs. 

On pourrait rapprocher ici le cas des différents caryotypes de Calliiriche stagnalis (SCHOTSMAN, 
1961). 

Ces chromosomes « polytènes » correspondraient aux chromosomes « polymères » que MECHELKE 
(1952) observe dans Ie tapis de Antirrhinum majus. Dans ce tapis en effet, par suite de divisions répétées 
rapidement, les chromosomes-fils restent appliqués l'un contre l'autre et subissent ensuite Ia mitose 
dans cet état. 

On a signalé aussi des cas où les chromosomes, sans changer leur nombre, peuvent augmenter de 
dimensions et se trouvent dans des noyaux plus riches en matière chromatinienne que les noyaux 
normaux (GEITLER, 1940b; TSCHERMAK-WOESS et DOLEZAL, 1959; NAGL, 1962). On peut citer aussi les 
observations analogues faites par TSCHERMAK-WOESS et DOLEZAL (1952) ainsi que par CZEIKA (1956). 

Tous ces cas de multiplication de la matière chromatinienne sans augmentation du nombre chro­
mosomique peuvent être rattachés au phénomène d'« endomitose Geitlerienne ». Car on pourrait dire 
ici comme GEITLER (1949, page 4) citant HUSKINS que «grundsätzlich kein Unterschied zwischen 
Polytänie, Endopolyploidie und Polymerie der Chromosomen besteht ». 
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3° - La signification de V endomitose 

a) Les diverses modalités d'inhibition de la mitose mentionnées ci-dessus et dont le dénominateur 
commun est la polyploïdisation locale semblent indiquer que celle-ci constitue la fin de toutes ces ano­
malies qui n'en sont que de simples moyens, et par conséquent peuvent être divers. 

Cela expliquerait la richesse en formes et en aspects du phénomène d'« endomitose Geitlerienne ». 
Cette richesse permet d'affirmer, sans crainte d'exagération, que ces formes et ces aspects ne sont jamais 
identiques chez deux espèces différentes. 

b) On peut même penser qu'ils varient à l'intérieur d'une espèce. Le fait que la formation de 
« chromosomes géants » chez les Angiospermes ne s'observe que dans un très petit nombre de noyaux 
sur les espèces où ils se laissent voir est déjà bien significatif à ce point de vue. Par ailleurs, l'existence 
de ces chromosomes particuliers semble dépendre de la provenance géographique (HASITSCHKA, 1956, 
sur Papaver Rhoeas). 

I V - Chez les plantes du Pérou 

A part les chromosomes « polymères », tous les aspects anormaux de la mitose mentionnés ci-des­
sus (voir sous 111 : 1) ou des formes voisines ont été à plusieurs reprises remarqués par nous sur notre 
matériel. Nous avons observé la formation de noyaux de restitution (antipodes de Anemone heliebori-
foììa, de Halenia umbellata et de Gentianeila umbellata), Y« endomitose à diplochromosomes » (racines 
de Zornia diphylla et de Mastigostyla aff. cyrtophylla et poils stïgmatiques de Urtica Macbrideï) mais 
surtout 1'« endomitose Geitlerienne» sous ses diverses modalités. Pour cette dernière cependant, 
comme « es gibt kaum ein Organ oder einen Organteil, der nicht,..., endopolyploid wäre » (GEITLER, 
1956, page 3), nous n'avons signale dans ce travail qu'un certain nombre de cas qui nous paraissaient 
intéressants et représentatifs. 

7° - Formes d"« endomitose Geitlerienne » rencontrées 

Nous avons trouvé des formes d'endomitose variées qu'on peut classer dans les trois groupes 
établis par Geitler (voir ci-dessus: IJ, A, 1). 

a) Dans le premier groupe, on peut citer le cas des noyaux d'antipodes hypertrophiées de Halenia 
umbellata et de Gentianeila umbellata et celui des poils glanduleux de Cerasiium mollissimum. Ici, les 
changements de structure nucléaire au cours du phénomène d'endomitose sont frappants et procèdent 
périodiquement. Chez G. umbellata, il permet l'observation de « chromosomes géants ». Chez les 
deux autres, on remarque des formations analogues constituées par des portions de chromosomes épais, 
cinq ou six fois plus longues que larges. 

b) Dans le deuxième, nous pouvons ranger le cas de la cellule basale des poils tecteurs de la feuille 
de Lupinus paniculatus. En effet, le noyau de cette cellule présente des volumes nettement plus grands 
que sur les autres cellules d'un même poil. En même temps, il contient plus de chromocentres dont les 
dimensions restent les mêmes. Cependant, aucun changement de structure nucléaire ne s'observe au 
cours de ce phénomène d'accroissement. A ce groupe appartient également le cas du noyau hyper­
trophié de la cellule basale des poils stigmatiques de Urtica Macbrideï. 

c) Enfin dans le troisième se classent les multiplications statiques de la matière chromatinienne 
relevées sur un grand nombre d'espèces étudiées. Citons entre autres Stelis concavifiora (périblème), 
Acaena ovali/olia (tapis), Calceolaria tomentosa (épiderme externe de l'anthère), Berberis empetrifolia 
(synergides), Drymaria grandiflora (antipodes), Specularla biflora (haustoria d'albumen), Salvia macro-
phylla (haustoria d'albumen et noyau de la cellule apicale des poils glanduleux de la feuille), Oxalis 
ptychoclada (mésophylle des carpelles), O. spiralis (trichome et mésophylle des carpelles), Geranium 
ayavacense (noyau de la cellule apicale des poils glanduleux de l'ovaire), Descurainia myriophylla et 
Draba Pickeringii (trichome). 

A ce groupe on peut rattacher le cas des noyaux endopolyploïdes des synergides de Geranium 
ayavacense et de Anemone helleborifolia. Dans ces noyaux, les chromocentres s'accroissent progressi­
vement en dimensions. Le réseau nucléaire devient en même temps très dense de telle façon qu'il y a 
une différence frappante entre un noyau endopolyploïde et un noyau initial. On peut y observer parfois 
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des « chromosomes géants ». Cependant, aucun changement de structure endomitotique ne s'observe 
au cours de l'endomitose. 

Les mêmes remarques sont valables pour le cas des noyaux des synergides hypertrophiées de 
Salvia macrophylla. 

2° - Les changements de structure nucléaire endomitotiques 

a) Ces changements sont parfois très frappants dans les noyaux à structure réticulée. Tel est le 
cas de Haìenia umbellata et de GentianeUa umbellata (antipodes), de Cerastium moiiissimum et de 
C. viscosum (trichome). 

b) Le « stade de poudroiement » tel qu'il est défini semble exister dans les noyaux des antipodes 
de G. umbellata au cours de l'endomitose. Car plusieurs de ces cellules présentent des noyaux où 
l'individualité des chromocentres s'efface complètement. Par contre, dans le noyau apical des poils 
glanduleux du calice de C. viscosum, ce stade fait clairement partie du processus endomitotique. Ici 
en effet, les chromocentres disparaissent périodiquement dans le noyau endomitotique, à l'exception 
des deux seuls chromocentres paranucléolaires qui seraient, de ce fait, des satellites. 

3° - La formation de « chromosomes géants » 

a) La proportion des noyaux où figurent d'une façon nette ces chromosomes particuliers est exces­
sivement faible. Nous en avons trouvé quelques-uns sur les synergides de Anemone hellebor if olia et 
de Geranium ayavacensc et un seul dans les antipodes de GentianeUa umbellata. 

Par contre, les formations qu'on peut assimiler aux « chromosomes géants » sont abondantes 
chez les espèces où Ton en remarque. Ce sont des trajets chromatiques quatre ou cinq fois plus longs 
que larges (et même plus) et que l'on pourrait considérer comme des portions de « chromosomes 
géants ». Tel est le cas de Salvia macrophylla (synergides hypertrophiées) et de Cerastium moiiissimum 
(trichome). 

b) Les « chromosomes géants » peuvent avoir une structure lâche (synergides de Anemone helle-
borifolid) ou une consistance plus ou moins compacte (synergides de Geranium ayavacensc et antipodes 
de GentianeUa umbellata). 

c) Une des caractéristiques remarquées sur ces chromosomes particuliers est qu'ils paraissent 
composés de deux « rubans » formés chacun de deux « filaments » chromatiques parallèles et jalonnés 
de corpuscules chromatiques (vraisemblablement des endochromomères) bien visibles au microscope. 
Le cas de G. ayavacensc et surtout de A. hellebor if olia est typique. Jl est hautement probable que ces 
« filaments » ne sont que les « half-chromatids » de SHARP (1943) et par conséquent ces « rubans » 
assimilables aux « primary strands » de HAKANSSON (1957) représentent les deux chromosomes-fils 
formés pendant !'interphase avant l'apparition du phénomène d'endomitose. Cette interprétation con­
corde parfaitement avec les mesures cytophotométriques des teneurs en ADN faites par PATAU et 
SWIFT (1953) et par PATAU et SRINIVASACHAR (1959) dans les noyaux interphasiques. 

4° - L'accroissement en volume des noyaux post-endomifotiques et la désagrégation 
des endochromocentres 

a) L'accroissement en volume est un fait toujours constaté sur les noyaux en cours d'endomitose 
chez les plantes péruviennes étudiées. 

Cependant, l'accroissement nucléaire post-endomitotique est généralement difficile à mettre en 
évidence d'une façon tout à fait satisfaisante. Le seul cas net est représenté par les noyaux d'antipodes 
endopolyploïdes avancés de Haìenia umbellata et de GentianeUa umbellata. Dans ces noyaux en effet, 
l'accroissement du volume nucléaire se fait non seulement pendant l'endomitose mais surtout après 
la clôture de ce phénomène et continue jusqu'à leur dégénérescence totale. Du même coup, les endo­
chromocentres se désagrègent et les chromocentres qui en résultent s'éparpillent dans la nucleo lymphe. 

On pourrait alors se demander pourquoi cet accroissement poussé à l'extrême ne s'observe jamais 
sur d'autres espèces où Tendopolyploïdisation affiche les mêmes intensités - à en juger par la comparai­
son des taux d'accroissement en volume des endochromocentres - comme les noyaux endomitotiques 
des synergides de Anemone helleborifolia et celui de la cellule terminale des poils glanduleux des sépales 
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de Cerastium moUissimum ... Caria densité du réseau reste toujours beaucoup plus forte dans ces 
noyaux que dans ceux qui ne montrent encore aucun signe d'endomitose. Nous ne pouvons actuelle­
ment répondre à cette question. Cependant, il est pensable que l'un des facteurs déterminant la crois­
sance post-endomitotique d'un noyau est l'espace disponible pour l'expansion du cytoplasme dont le 
volume devrait augmenter dans les mêmes proportions que le volume nucléaire endomitotique déjà 
considérablement accru au cours de l'endomitose. Les dimensions du dit espace dépendraient cer­
tainement de la position occupée par le noyau en question dans l'ensemble d'un organe, du caractère 
du tissu et aussi de la famille à laquelle la plante appartient. 

b) De nos observations sur les plantes du Pérou, nous pouvons déduire que la désagrégation des 
endochromocentres dans les noyaux endomitotiqües dégénérescents rì est pas un phénomène générai. 
M est certes pertinent de se demander « warum das Heterochromatin postendomitotisch manchmal 
zusammenhält, manchmal aber nicht » (GEITLER, 1953 b, page 12). Cependant, dans l'état actuel de 
nos connaissances, cette question reste sans réponse. 

En effet, sur notre matériel, nous avons remarqué cette désagrégation de façon nette seulement 
dans les antipodes de Halenia umbellata et de Gentiane/la umbellata. Cette désagrégation commence 
après la fin de l'endomitose et les endochromocentres se fragmentent en des parties dont les dimensions 
vont en diminuant. Les petits chromocentres ainsi formés se répartissent régulièrement dans la nucléo-
lymphe. 

Cependant, la preuve la plus évidente de cette absence de généralité est fournie par Oxaïis spiralis. 
Chez cette espèce, 1'« endomitose Geitlerienne » affecte plusieurs sortes de noyaux (cf. chapitre 12: C). 
Lors de la dégénérescence, le phénomène de désagrégation des endochromocentres ne s'annonce pour­
tant que dans le noyau apical des poils glanduleux pluricellulaires des sépales et du pédicelle et dans 
les noyaux géants du mésophylle des carpelles. En effet, à ce stade, on remarque sur ces noyaux l'appa­
rition soudaine de petits chromocentres au voisinage des gros endochromocentres qui prennent alors 
des formes anguleuses et déchiquetées très caractéristiques. Cependant, jamais de gros endochromo­
centres ne cessent d'être observés. La désagrégation s'est donc bien amorcée sur les endochromocentres 
mais n'atteint pas un stade aussi avancé que dans le cas des noyaux d'antipodes endomitotiqües des 
deux Gentianacées. 

Chez Draba Pickeringii (trichome), nous avons remarqué sur les endochromocentres une forme 
de désagrégation très voisine de celle observée chez Oxalis spiralis. 

Enfin, dans les noyaux endomitotiqües du trichome de Descurainia myriophylla, la désagrégation 
résout, au cours des cycles endomitotiqües, les endochromocentres non-paranucléolaires en une multi­
plicité de chromocentres qui ont presque les mêmes dimensions que ceux des noyaux somatiques ordi­
naires. Cette forme de désagrégation augmente considérablement la différence de taille entre les endo­
chromocentres paranucléolaires épargnés par ce phénomène - ce qui semble indiquer qu'ils sont des 
satellites - d'une part et les autres chromocentres trouvés dans les mêmes noyaux hypertrophiés 
d'autre part. Il s'agirait donc ici d'une sorte de « Zerlegungsendomitose » signalée par SCHLICHTINGER 
(1956) sur les cellules à raphides des feuilles adultes de Gibbaeum heathii. 

c) 11 semble qu'il y a une certaine relation entre le rétablissement de la densité initiale du réseau 
d'une part et la désagrégation progressive des endochromocentres d'autre part. Car nous avons 
observé simultanément ces deux phénomènes sur les mêmes et uniques objets favorables, à savoir les 
noyaux d'antipodes endomitotiqües des deux Gentianacées mentionnées ci-dessus. 

Par contre, chez Draba Pickeringii (trichome), on note dans les noyaux endomitotiqües dégéné­
rescents une sorte d'avortement de ce phénomène de désagrégation et en même temps l'absence d'un 
accroissement de volume post-endomitotique poussé. 

5° - Mesure du volume des noyaux endopolyploïdes en vue d'une appréciation de leur degré 
de Polyploidie 

Au cours de notre travail, nous avons plusieurs fois essayé de comparer les volumes qu'un noyau 
possède après et avant l'endomitose afin d'estimer grosso modo le degré de Polyploidie le plus élevé 
dont il est capable. Ce faisant, nous avons toujours observé les principes de mesure que nous avons 
mis au point successivement dans le chapitre M (Discussion: 2) et le chapitre 16 (Discussion: F, 3). 
Cependant dans plusieurs cas, cette comparaison laisse beaucoup à désirer. Car le rétablissement de 
la densité de distribution de la chromatine (réseau et chromocentres) ne s'y observe pas encore. Cela 
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explique pourquoi en général nous n'avons pas cherché, par la mesure de volumes nucléaires, à compter 
le nombre de cycles d'endomitose même sur les espèces dont nous avions suffisamment de matériel. 
Exception faite pour quelques cas comme celui de Cerastium mollissimum où l'appréciation du nombre 
de cycles d'après ce procédé a été faite seulement à titre représentatif. 

Ce rétablissement semble sur le point d'être atteint dans les noyaux d'antipodes endopolyploïdes 
de Halenia umbellata et de Gentianella umbellata. Cependant, la membrane nucléaire présente alors un 
amiboïsme accentué. Ce phénomène confère à la membrane des replis sinueux qui vont jusqu'à loger 
de la matière cytoplasmique dans la masse nucléaire même. Par conséquent, la comparaison des volumes 
nucléaires dans ce cas n'a plus de sens. 

Ainsi, nous avons proposé d'autres méthodes (voir chapitre 16: Discussion, G) pour estimer le 
degré de Polyploidie d'un noyau dont la polyploïdisation peut se faire par des « gehemmte Mitosen » 
ou par l'endopolyploïdie. 

6° - Vaccroissement du volume nucléolaire et la « désagrégation » des nucléoles 
des noyaux endopolyploïdes 

a) Au cours de l'endopolyploïdisation, le nombre de nucléoles du noyau reste constant. Cela 
explique l'accroissement progressif de leur volume. 

b) Chez les Gentianacées mentionnées ci-dessus, lors de la désagrégation des endochromocentres 
observée dans les antipodes, de petits nucléoles jusqu'alors inexistants apparaissent dans la caryolymphe 
à côté de quelques autres nucléoles aux dimensions très développées. D'autre part, des « bourgeonne­
ments nucléolaires » s'observent à ce stade. Tous ces faits indiquent qu'il se produit alors une « désagré­
gation » des endonucléoles. Cela n'est que trop logique. Car la désagrégation des endochromocentres 
géants libère progressivement les petits endochromocentres et par conséquent les petits endochromo-
somes, dont les endochromosomes nucléblifères, qui se détachent les uns des autres en emportant avec 
eux une portion du nucléole commun. 

Cependant, cette « désagrégation » des nucléoles géants n'est jamais poussée à l'extrême comme 
celle des endochromocentres. En effet, dans les noyaux où ces derniers paraissent déjà bien dissociés, 
il reste toujours quelques nucléoles aux dimensions fortement développées. 
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B - Cytotaxinomie de la fior e péruvienne 

C H A P I T R E 2 6 

Contribution à la cytotaxinomie de la flore péruvienne 

Le problème de la Polyploidie 

1° La liste ci-après résume nos comptages chromosomiques. Sur cette liste, les nombres de base 
précédés d'un astérique sont des nombres nouveaux. Les nombres chromosomiques en italique ont été 
trouvés par d'autres auteurs, mais confirmés sur notre matériel. Les lettres P, M, N signifient respecti­
vement « paléopolyploïde », « mésopolyploïde » et « néopolyploïde ». D'autre part, sur notre demande, 
M. Terrier nous a communiqué les noms des localités de récolte. Cependant, étant donné la faible 
étendue de la région d'herborisation et le fait que ces noms sont très peu connus, même d'une localité 
à l'autre, nous ne croyons pas utile de les indiquer ici. 

No­
de récolte 

6 04 03 

6 22 10 
6 21 17 

6 29 03 

6 2100 

7 08 23 

7 13 09 
7 13 08 

6 14 03 

7 10 16 

6 18 00 

Espèces 

Ephedraceae 
Ephedra rupestris 

Gramineae 
Chloris distichophyïia 
Sporobolus Berteroanus 

Cyperaceae 
Car ex pichinchensis 

Bromeliaceae 
Puya Raimonda 
Pitcairnia (vel Puyal) spec. 

Lîliaceae 
Anthericum g/aucum 

Jridaceae 
Mastigostyla aff. cyriophyUa 

Orchidaceae 
Stelis concaviflora 
Epidendrum brachyphyiium 
E. aff. brachyphyUum 

Piperaceae 
Peperomia galioides 

Vrticaceae 
Urtica Macbridei 

Caryophyïlaceae 
Cerastium mollissimum 

In 

14 

40 
ca 44 

80-82 

50 
50 

48 

28 

32 
60 
28 

22 

26 

34 

N. de base 

7 

10 
11(?) 

(?) 

25(?) 
25(?) 

6 

7 

16(?) 
*10 

14(?) 

11 

13 

17 

Caractère 
de la 

Polyploidie 

N 
M 

M 

P 
P 

M 

M1 

P 
M 
P 

Altitudes 

4600 m 

2000 m 

4000 m 

4100 m 

370Om 

3700 m 

3700 m 

3400 m 

4640 m 

1 Peut être considéré aussi comme P. Cependant, Mastigostyla est très voisin de Cypella dont C. herbertii à 2 n = 14 (cf.DARLINGTON 
et WYLIE, 1955). 
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Nos 

de récolte 

7 02 32 
7 03 03 
6 15 13 
6 18 25 
6 04 09 

6 20 12 

6 05 10 

7 10 09 

6 07 13 
7 08 02 

61504 
6 14 05 

6 22 03 
6 21 09 
6 21 16 
6 22 05 
7 14 00 
7 10 00 
6 29 01 
6 22 21 

7 02 24 

6 15 12 

6 18 13 

61516 

6 09 15 
6 15 20 

7 13 00 

7 03 05 
6 2014 

6 15 43 

6 29 08 
6 18 21 

Espèces 

Cerastium viscosum 
Drymaria pauciflora 
Drymaria grandiflora 
Arenaria lanuginosa 
Arenaria parvi/olia 

Ranunculaceae 
Anemone helleborifolia 

Berberidaceae 
Berberis empetrifolia 

Capparidaceae 
Cleome Lechleri 

Cruciferae 
Draba Pickeringii 
Descurainia myriophylla 

Rosaceae 
Lachemiiìa aphanoides 
Acaena ovali/olia 

Legum'mosae 
Acacia macracantha 
Cassia flavicoma 
Zornia diphylla 
Crotalaria sagittalis 
Crotalaria anagyroides 
Lupinus aff. panicuìatus 
Lupinus panicuìatus 
Desmodìum canum 

Geraniaceae 
Geranium ayavacense 

Oxalidaceae 
Oxalis ptychoclada 
Oxalis spiralis 

Polygalaceae 
Polygala paniculata 

Hypericaceae 
Hypericum paniculatum 

Loasaceae 
Loasa Poissoniana 
Loasa macrantha 
Cajophora coronata 
Cajopbora Buraeavi 

Begoniaceae 
Begonia bracteosa 

Lythraceae 
Cuphea dipetala 
Cuphea Vargasiì 

Melastomaceae 
Tibouchina brevisepala 

Onagraceae 
Oenothera multicaulis 
Fuchsia Sanctae Rosae 

In N. de base 

72 
36 
72 
44 
44 

48 

28 

58 

24 
14 

ca96 
42 

26 
16 
20 
32 
16 
48 
48 
22 

52 

16 
16 

52-56 

12 

28 
28 
16 
14 

52 

108 
16 

18 

14 
22 

18 
18 
18 
11 
11 

8 

14 

*6 
7 

8 
7(?) 

13 
8 

10 
8 
8 

12 
12 
11 

13 

8 
8 

(?) 

*6 

7 
7 
8 
7 

13 

6 
*8 

9 

7 
11 

Caractère 
de la 

Polyploidie 

M 

Altitudes 

M 
M 
M 

M 

M 

P 

M 
P 

M 

M 
M 

M 

M 

M 

M 

3150 m 
3100 m 
3750 m 

4500 m 

2200 m 

4500 m 

3500 m 

4620 m 
380Om 

3750 m 
4200 m 

2500 m 
2250 m 
2000 m 

3500 m 
4100 m 
2100 m 

3100 m 

3700 m 

370Om 

3700 m 

3600 m 
3900 m 
4600 m 
3800 m 

3100 m 
2100 m 

3700 m 

380Om 
2800 m 
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Nos 

de récolte 

621 12 

7 08 25 
6 15 26 
7 08 24 
7 13 41 

Espèces 

VmbeUiferae 
Daucus montanus 

Gentianaceae 
Halenia umbellata 
Genîianelh umbellata 

(id.) 
(id.) 

In N. de base 

6 06 01 Gentianella äff. brunneotricha 
Asclepiadaceae 

7 14 12 Asclepias curassavica 
Verbenaceae 

6 21 01 Verbena litoralis 
Labiatae 

6 18 03 Salvia macrophylla 
Solanaceae 

6 15 05 Solanum probolospermum 
6 22 04 Browallia americana 

Scrophuìariaceae 
6 18 20 Àìonsoa acuti/olia 
6 04 08 Bartsia aff. breviflora 
6 15 25 Bartsia aff camporum 
7 13 04 Calceolaria tomentosa 

Rubiaceae 
6 15 30 Relbunium hypocarpium 
6 06 08 Relbunium hirsutum 

Valerianaceae 
6 15 19 Valeriana verrucosa 

Campanulaceae • 
7 03 02 Speculano biflora 

Composìtae 
7 03 18 Bidens andicola 
7 14 13 Vernonia scorpioides 
7 0813 (id.) 
6 22 09 Elephantopus scaber 
6 09 01 Gnaphalium melanosphaeroides 
7 03 26 Gnaphalium aff Dombeyanum 
7 03 13 Gnaphalium purpureum 
7 03 12 Gnaphalium purpureum 
6 29 02 Perezia multiflora 
7 03 19 Heliopsis buphtalmoìdes 
6 18 01 Verbesina aff. seti/olia 

66 

22 
36 

36 

22 

56 

18 

24 
44 

56 
24 

ca 26 
36 

66 
22 

ca 32 

56 

24 
30 

22 
28 
28 
28 
28 
16 
28 
34 

II 

11 
9 

7 

11 

7 

9 

12 
11 

*7 
12 
13(?) 
9 

11 
11 

12 
*15(?) 

11 
7 
7 
7 
7 
8 
7 

17(?) 

Caractère 
de Ia 

Polyploidie 

M 

Altitudes 

N 

N 

M 

M 

M 

M 

M 

M 
M 
M 
M 

P 
P 

2400 m 

3500 m 
370Om 
360Om 
Colca-
pampa 
4500 m 

2400 m 

3500 m 

3600 m 
2200 m 

3600 m 
4500 m 

380Om 
4500 m 

3000 m 

3000 m 
2100 m 
3600 m 
2200 m 

3100 m 
3200 m 
3200 m 
4100 m 
3100 m 

2° Sur les quelque 10 000 espèces de Phanérogames qui ont été décrites au Pérou1
 (MACBRIDE, 

part I, n° 1, page 9), seules environ 300 ont été étudiées au point de vue cytologique sur du matériel 
de provenance connue (DIERS, 1961 et le présent travail). Cela représente environ 3%. C'est dire com­
bien il faut être prudent dans l'application de données encore si parcimonieuses à un territoire aussi 
vaste et à une flore aussi riche. Malgré de nombreuses recherches commencées il y a plus de 160 ans 
(pour la bibliographie, cf. WEBERBAUER, 1945 et Ia revue Biota de 1955 à 1965), l'inventaire botanique 

1 Cc nombre s'est sans doute accru depuis lors, mais il nous est impossible de donner de chiffres. 
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de la flore péruvienne est loin d'être terminé. Nous nous trouvons actuellement dans la « phase de 
consolidation » (DAVIS et HEYWOOD, 1963), alors que la « phase pionnière » n'est pas encore achevée. 
On peut se demander si, dans ces conditions, la troisième phase de la connaissance botanique d'un pays, 
la phase de biosystématique n'est pas un peu prématurée. Ce télescopage des phases, dû à l'accélération 
générale de la vie à notre époque est inévitable. Il n'est pas fâcheux en soi, à condition de rester très 
circonspect dans l'interprétation des données. L'entrée enjeu des données de la biosystématique peut, 
selon nous, être assez favorable pendant la phase de consolidation. L'étude de la plasticité du phéno-
type pratiquée dans la nature ou bien au jardin expérimental peut engager les taxinomistes à restreindre 
le nombre des taxa à décrire. Nous donnerons ici l'exemple du Berberis empetrifolia rencontré pour 
la première fois au Pérou sous une forme un peu différente de celle que ce taxon revêt au Chili et en 
Argentine. Cependant, en culture à Neucbâtel, la plante de la Cordillère de Vilcabamba a perdu entière­
ment le revêtement papilleux que portait l'exemplaire récolté en nature. Nous pensons donc que la 
plante péruvienne ne mérite pas plus qu'un statut de variété. Inversement la mise en évidence d'une 
discontinuité cytologique peut éviter de réunir sous un seul binôme des taxa réellement distincts (cas 
des deux Epidendrum, chapitre 4). 

Nous voudrions attirer ici l'attention sur l'existence de « races chromosomiques » dans certaines 
espèces variables ou largement répandues. La confrontation de nos données cytologiques avec celles 
de DIERS {op. cit.) et d'autres auteurs ayant travaillé sur du matériel sud-américain nous a convaincu 
de l'existence de la Polyploidie intraspécifique au Pérou. Ainsi, Relbunium hirsuium, tétraploïde dans 
la région de Ticlio Bajo (Cordillère occidentale), est diploide dans la Cordillère orientale. Comme 
d'autre part, le Relbunium hypocarpium est hexaploïde dans la Cordillère de Vilcabamba, il semble 
que la polyploïdie ait joué dans l'évolution du genre Relbunium le rôle qu'elle a joué, aux Alpes, dans 
Ja diversification du genre Galium (EHRENDORFER, 1958). Chez Verbena litoralis, mauvaise herbe répan­
due en Amérique du Sud, le nombre compté par DERMEN (1936), à savoir 2 n = 28, ne coïncide pas 
avec celui que nous avons trouvé (2 n = 56). Ici encore, il semble y avoir des races chromosomiques. 
La graminée Cillons distichophylla possède elle aussi une vaste répartition (Pérou, Brésil, Argentine). 
Le taxon péruvien est tétraploïde alors que KRISHNASWAMY (1941) a travaillé sur une forme diploide. 
Dans l'espèce collective Browallia americana L., l'existence de deux nombres chromosomiques per­
mettra sans doute de mieux délimiter les taxa spécifiques ou subspécifiques. Tous ces faits montrent 
que dans certains genres représentés au Pérou, l'évolution par la polyploïdie est encore active de nos 
jours, ou s'est passée à une époque subrécente. 

Dans d'autres genres, les processus de spéciation par polyploïdisation sont plus anciens et ont 
abouti à des espèces qui actuellement paraissent bien délimitées. Ce jugement est toutefois susceptible 
d'être modifié par l'accroissement de nos connaissances sur la flore et sur les nombres chromosomiques. 
Quoiqu'il en soit, certains taxa polyploïdes étudiés par nous semblent avoir une origine hybridogène, 
parce que faisant partie d'un complexe d'espèces voisines. Tels sont Cuphea dipelala (2n = 108), 
Daucus montanus (2 n = 66), Cleome Lechleri (2 n = 58). Enfin, dans plusieurs genres richement repré­
sentés en Amérique du Sud, nous avons mis en évidence de nouveaux nombres de base {Hypericum, 
Cuphea, Âlonsoa, Epidendrum, Vemonia, Heiiopsis). Nul doute que dans ces genres et dans d'autres, 
où cette diversité caryologique était apparue déjà grâce aux travaux antérieurs, la caryologie ne soit 
appelée à prendre une grande importance pour aider le taxinomiste à constituer des groupes naturels 
(sections et sous-sections). Mentionnons en particulier Oxalis, Cajophora, Salvia. 

3° L'intéressante étude de DIERS {op. cit.) aboutit à la conclusion suivante (page 471): 

Flore Altitude Polyploïdes 
e n % 

Lorna (désert côtier) 300- 500 m 36,3% 
Sierra (étage inférieur) 1600-2500 m 38,1% 
Puna (étage « alpin » des Andes) 4500-5000 m 64,9% 

L'auteur interprète la différence dans le pourcentage de polyploïdes entre la flore des deux étages 
inférieurs et celle de l'étage supérieur en sa basant sur l'hypothèse de Stebbins à savoir, le plus haut 
pouvoir d'adaptation des polyploïdes à l'envahissement de territoires neufs. Il pense d'autre part, en 
accord avec les idées de REESE (1957), que la flore de la Puna est plus récente que celle des Lomas et 
de la Sierra. 
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Cependant, FAVARGER (1960) a fait observer que l'estimation de l'âge d'une flore d'après le pour­
centage de polyploïdes se heurtait à une objection importante: les polyploïdes peuvent être d'âges très 
différents. ]I y a de toute évidence des polyploïdes très anciens (paléopolyploïdes de FAVARGER) pour 
qui la Polyploidie ne constitue probablement plus un avantage sélectif et des polyploïdes récents 
(néo polyploid e s de FAVARGER) qui sont représentés par les races polyploïdes d'un taxon par ailleurs 
diploide ou plus faiblement polypioïde. L'origine récente de telles races peut difficilement être con­
testée. Une preuve éloquente à l'appui de cette distinction se trouve dans l'important travail de S. et 
G. MANGENOT (1962) sur la flore des forêts tropicales de la Côte d'Ivoire. Dans la « collection de forêt 
dense » (page 422), ces auteurs ont dénombré 85 à 90% de polyploïdes. Le travail de S. et G. MANGENOT 

porte au total sur 569 plantes tropicales et représente la plus vaste enquête caryologique qui ait été 
faite jusqu'ici sur des plantes tropicales récoltées in situ. Interpréter les résultats de ces auteurs d'après 
la méthode « classique » des pourcentages de polyploïdes reviendrait à dire que la flore des forêts 
denses tropicales de l'Afrique occidentale est plus récente que celle de la Puna du Pérou, et même que 
celle du Spitzberg et du Nord du Groenland (REESE, 1957)! 

11 nous a donc paru intéressant de reprendre les listes de DIERS et de classer les taxa qu'elles con­
tiennent d'après la méthode exposée par FAVARGER (op. cit., page 121)1. Ce travail ne va pas sans quel­
ques difficultés, mais les discussions de DIERS sur les nombres de base des principaux genres nous ont 
facilité la tâche. Il est évident aussi que la tentative présentée a un caractère très provisoire, vu l'état 
peu avancé de nos connaissances cytologiques sur la flore de l'Amérique du Sud. Certains taxa que 
nous plaçons dans les paléopolyploïdes seront peut-être à classer parmi les mésopolyploïdes, si 
l'absence d'ancêtres diploïdes actuels résulte d'une lacune de nos connaissances. En appliquant la 
méthode de FAVARGER. on parvient aux résultats suivants: 

Lomas 
Nombre de taxa étudiés par DIERS2 36 
Paléopolyploïdes 33% ) fino/ 

Diploïdes 47% / / o 

Mésopolyploïdes 20% 
Néopolyploïdes — 
Races chromosomiques — 

On peut tirer de ce tableau quelques conclusions. 
a) Comme l'a prévu DIERS, la flore de la Puna (Cordillère occidentale) est plus récente que celle 

des étages inférieurs. Cette conclusion nous paraît mieux établie maintenant, grâce à l'emploi d'une 
méthode permettant de tenir compte de l'âge relatif différent des polyploïdes. 

b) Il ne semble pas qu'entre la flore des Lomas et celle de la Sierra inférieure, il y ait de différence 
dans l'âge relatif. La différence observée par DIERS (méthode « classique » des pourcentages de poly­
ploïdes) était faible. En employant la méthode de FAVARGER, on n'observe pratiquement pas de diffé­
rence dans la proportion de l'élément ancien. Tout au plus, peut-on remarquer que dans la flore de 
la Sierra inférieure, il y a quelques plantes (3%) d'origine subrécente, ce qui peut être attribué à l'in­
fluence des glaciations qui ont entraîné des bouleversements à proximité du territoire occupé par 
cette flore. 

c) Le pourcentage d'éléments anciens dans la flore de la Sierra et dans celle des Lomas se rapproche 
de celui observé par S. et G. MANGENOT dans la flore des forêts denses de la Côte d'Ivoire (85% à 
90% d'éléments anciens). 

Essayons maintenant, en nous servant de nos propres listes (cf. 1°), d'établir le spectre d'ancien­
neté relative de la collection d'espèces récoltées dans la Cordillère de Vilcabamba (Cordillère orientale). 

Sierra inférieure 
84 

^ * / o I 7Q O/ 

55% j ' y / o 

18% 
3 /o \ i o / 

0% I ó/o 

Puna 
67 

16% 1 4 3 

27% f 4 J / o 

55% 

0% Ì l/a 

1 Cet auteur, outre les néo- et les paléopolyploïdes, définit les mésopolyploïdes. Ceux-ci représentent des espèces polyploïdes dans un 
genre où les espèces diploïdes n'ont pas disparu. Hs ne sont ni aussi anciens que les paléopolyploïdes ni aussi récents que les néopoly­
ploïdes. La somme des paléopolyploïdes et des diploïdes constitue l'élément ancien d'une flore. 

2 Pour les Lomas, nous n'avons utilisé que la liste du tableau I de DIERS (p. 442 et sq.), car il nous paraît imprudent d'utiliser les nom­
bres chromosomiques déterminés sur des plantes croissant ailleurs que dans les Lomas. Pour la même raison, seul le tableau 3 (p. 449-52) 
a servi dans les calculs relatifs à la flore de la Sierra inférieure. Pour la flore de la Puna, les tableaux 5 (Cochabamba) et 6 (Ticlîo Bajo) 
ont été utilisés. Les taxa présents sur deux listes additionnées n'ont été comptés qu'une fois. 
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Nombre de taxa étudiés par l'auteur 76 
Paléopolyploïdes 16% Ì ^ 0 / 
Diploïdes 42% J / o 

Mésopolyploïdes 38% 
Néopolyploïdes 3% ) ^yx 

Races chromosomiques 0% / ° 

On voit que nos pourcentages sont compris entre ceux établis d'après les listes de DIERS pour la flore 
de la Puna et celle de la Sierra. Ce résultat peut s'expliquer de deux façons. D'une part, ainsi qu'il a 
été dit dans l'Introduction, les plantes de M. Terrier n'ont pas été récoltées uniquement à l'étage sans 
arbres de la Cordillère orientale, mais également dans les vallées où règne un climat plus doux et où 
la flore doit se rapprocher de celle de la Sierra inférieure étudiée par DIERS. Nous avons renoncé à 
distinguer ces deux éléments dans nos listes, car l'altitude de Ia récolte n'est pas un guide suffisamment 
sûr et d'autre part le nombie d'espèces d'une liste partielle risquait d'être trop faible pour avoir une 
valeur statistique. Compte tenu de ce mélange d'espèces sur nos listes, notre étude confirme les con­
clusions de DIERS et les étend à la Cordillère orientale2. 

On pourrait tenter d'expliquer la plus forte proportion d'éléments anciens dans la Cordillère de 
Vilcabamba par le fait que dans cette chaîne orientale, les vents venant de l'Amazonie apportent une 
humidité qui permettrait à d'anciens éléments d'origine tropicale de subsister plus facilement sous un 
climat de haute montagne. Cependant, si cette hypothèse était juste, il devrait y avoir une différence 
notable dans le pourcentage d'éléments anciens entre la liste de DIERS se rapportant à la région de 
Cochabamba (Bolivie) et celle de Ticlio Bajo (Cordillère occidentale du Pérou). En calculant séparé­
ment les pourcentages sur ces listes (tableaux 5 et 6 de DIERS), on ne trouve que des différences insigni­
fiantes. Tout au plus peut-on constater que les néopolyploïdes, absents à Cochabamba, sont représentés 
par 3 % à Ticlio Bajo. Nous en concluons donc que le pourcentage plus élevé d'éléments anciens dans la 
Cordillère de Vilcabamba est dû à la présence sur nos listes d'un certain nombre d'éléments floristiques 
appartenant en fait à la flore de l'étage inférieur (Sierra). Pour autant que les données établies par 
DIERS et par nous-même soient confirmées par des comptages ultérieurs plus nombreux, il semble 
donc bien qu'au Pérou la flore haut-andine est plus jeune que celle des basses altitudes. 

Dans un travail récent, BORGMANN (1964) a étudié de la même façon que DIERS la flore des étages 
« alpin » et « subalpin » des Monts Bismarck en Nouvelle-Guinée. H parvient aux résultats suivants: 

Etage « subalpin » (1630-3100 m) 44% (diploïdes) 56% (polyploides) 
Etage « alpin » (3100-4700 m) 38% (diploïdes) 62% (polyploïdes) 

En appliquant la méthode de FAVARGER aux listes établies par BORGMANN, nous obtenons le tableau 
ci-après : 

Flore des Monts Bismarck (Nouvelle-Guinée) 

Etage subalpin Etage alpin 
Nombre de taxa étudiés 96 89 
Paléopolyploïdes 28% \ fi,Q/ 29% 1 „ 0 / 

Diploïdes 38% / / o 28% / / o 

Mésopolyploïdes 30% 40% 
Néopolyploïdes 4% Ì 4~, — \ 3°/ 
Races chromosomiques — / 3% / 

Ici encore, on observe que la flore de l'étage « alpin » est plus riche en éléments d'âge moyen que 
celle de l'étage sous-jacent alors qu'il y a un recul sensible des éléments anciens. Aucune comparaison, 
malheureusement, n'est possible avec la flore des contrées basses. Cependant, par rapport à la flore 
haut-andine du Pérou, la flore alpine des Monts Bismarck contient beaucoup plus d'éléments anciens 
(57% au lieu de 43%). Les causes qui ont abouti au remplacement dans les Andes d'une partie des 

1 Les chiffres ont été arrondis car la méthode n'est pas assez précise pour permettre l'appréciation de fractions. 
2 II ne faut pas oublier qu'une partie des espèces haut-andines (Puna) de DIERS ont été récoltées en Bolivie, dans la Cordillère de 

Cochabamba qui est le prolongement de la Cordillère orientale du Pérou. 
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éléments anciens (paléopolyploïdes et diploïdes) par des éléments plus jeunes sont sans doute variées. 
On peut songer à des changements de climat consécutifs aux périodes glaciaires (ou pluviales) et peut-
être aux éruptions volcaniques (WEBERBAUER, 1945, page 661) qui, en bien des points, ont dû laisser de 
grands espaces à conquérir. On voit par là que l'ancienneté d'une flore de haute montagne dépend 
des facteurs propres à l'histoire de sa végétation et ce n'est pas parce que deux chaînes éloignées se 
trouvent à la même latitude que leur flore doit nécessairement comprendre le même pourcentage d'élé­
ments anciens. 

Aussi bien DIERS (op. cit., page 482) que BORGMANN (op. cit., page 164) opposent leurs résultats 
à ceux de SOKOLOVSKAJA et STRELKOVA (1940) pour le Caucase et à ceux de FAVARGER (1954) pour 
l'étage nival des Alpes de Suisse. A vrai dire, ni dans le travail des auteurs russes, ni dans celui de 
l'auteur suisse, il n'a été procédé à une comparaison précise avec la flore des plaines sous-jacentes. 
SOKOLOVSKAJA et STRELKOVA ont observé (à l'aide de la méthode « classique » des pourcentages de 
polyploïdes) que la proportion des taxa diploïdes est beaucoup plus élevé au Caucase qu'au Pamir et à 
l'Aitai, ce qu'ils attribuent d'une part au climat plus doux de l'étage alpin de Ia chaîne principale du 
Caucase et d'autre part, à l'histoire de la flore. La flore du Caucase comprend en effet 25 à 30% 
d'anciennes formes, à aire restreinte, voisines de leur centre de création. Par contre, Ia majorité des 
espèces d'origine lointaine et ayant atteint le Caucase après de longues migrations sont polyploïdes. 
Dans son travail de 1954, FAVARGER a simplement montré que le climat rigoureux de l'étage alpin 
des Alpes de la Suisse orientale n'entraînait pas ipso facto un accroissement du pourcentage de poly­
ploïdes, comme le prévoyait la théorie de HAGERUP-TISCHLER; en effet, le pourcentage de polyploïdes 
observé à l'étage nival n'est pas sensiblement plus élevé que celui donné par TISCHLER (1950) pour la 
flore de l'Europe centrale. L'auteur interprète la chose en disant que « la flore alpine comprend un 
assez grand nombre de types anciens (tertiaires alpins) d'affinité méridionale qui se sont différenciés 
sur place au Tertiaire en s'adaptant peu à peu au climat de haute montagne. Pendant les glaciations, 
ces plantes, ou bien ont survécu sur des « nunataks »... ou bien se sont repliées sur les massifs-refuges 
de la bordure méridionale des Alpes ». Cette explication est donc analogue (mutatis mutandis) à celle 
des auteurs russes pour le Caucase. En 1960, le même auteur, appliquant à ses listes de l'étage nival, 
la méthode du spectre d'ancienneté relative d'une flore dont nous avons parlé ci-dessus, montre que 
la flore de l'étage supérieur des Alpes renferme: 

56,9% d'éléments anciens (diploïdes et paléopolyploïdes) 
30,9% d'éléments d'âge moyen (mésopolyploïdes) 
12,2% d'éléments subrécents ou récents (néopolyploïdes et races chromosomiques). 

La proportion d'éléments anciens est bien supérieure à celle1 observée au S-W du Groenland (38,2%) 
et sensiblement la même que celle que nous venons d'établir pour les Monts Bismarck, d'après BORG-

MANN, avec cette différence que le pourcentage de néopolyploïdes et de races chromosomiques est 
beaucoup plus élevé. FAVARGER n'a cependant pas procédé à une comparaison avec la flore des con­
trées de plaine au pied des Alpes. Cette comparaison serait assez difficile à faire car elle donnerait 
sans doute des résultats différents suivant que le territoire de comparaison serait situé au Sud ou au 
Nord des Alpes, et que la flore de plaine à comparer serait une flore méditerranéenne, vraisemblable­
ment assez ancienne, ou une flore d'Europe centrale, sans doute plus récente. 

Nous ne pensons pas que Ie soulèvement d'une chaîne de montagnes entraîne ipso facto la des­
truction de la flore ancienne et la naissance de méso- ou de néopolyploïdes, car la surrexion d'une 
chaîne de montagnes procède certainement par étapes successives et par conséquent, la flore peut s'y 
adapter par « graduai speciation ». Ce sont plutôt les changements géologiques brutaux (éruptions 
volcaniques, alternances de climats, glaciations) qui font disparaître les formes anciennes et favorisent 
la formation de polyploïdes récents, ceux-ci prenant souvent naissance à Ia suite de migrations, 
comme l'avaient prévu SOKOLOVSKAJA et STRELKOVA. Faisons remarquer avec FAVARGER (1964) que 
beaucoup de mésopolyploïdes alpins sont des éléments d'origine asiatique (Primula, section Auricula; 
Androsace, section Aretia; Gentiana...). Au Pérou, nous avons mis en évidence des mésopolyploïdes 
parmi les taxa d'origine boréale (Anemone, Lupinus, Specularla). Il est assez suggestif à ce sujet de 

' D'après le catalogue de POLUNIN (1942) et l'ouvrage de JGRCENSEN, SORENSEN et WESTERGAARD (1958). 
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constater que DIERS a relevé que certains taxa récemment émigrés possédaient au Pérou un degré de 
Polyploidie plus élevé que dans leur pays d'origine: Argemone mexicana, Fumaria capreolata. Cela 
paraît confirmer l'idée exprimée ici que la polyploïdie accompagne souvent les migrations lointaines 
des taxa. 

On voit par là l'immense intérêt qui s'attache aux problèmes touchant la genèse des flores de 
haute montagne. Il serait toutefois présomptueux de prolonger Ie débat car nos connaissances cytolo-
giques, surtout celles qui ont trait aux flores tropicales sont encore trop rudimentaires, et, comme l'a 
fait remarquer sagement BORGMANN (page 166), il existe dans ce domaine un grand danger d'inter­
prétations par trop subjectives. 
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C H A P I T R E 2 7 

Aperçu général sur les résultats obtenus 

Le présent travail porte principalement sur J'étude du noyau de 76 Phanérogames (dont une 
Gymnosperme = Ephedra rupestris) péruviennes réparties dans 36 familles différentes. A cet effet, 
quelques progrès techniques ont été réalisés. 

A - Contributions techniques 
(voir chapitre 2) 

1° Afin de pouvoir fixer aux bons moments les boutons floraux pour l'étude de la méiose dans les 
anthères, nous avons préconisé une étude préalable (ex tempore), simple et rapide de leurs anthères. 

2° - Pour le squash après coloration au carmin acétique, 

a) Une éventuelle amélioration de la fixation au Carnoy 3:1 a été discutée. 
b) Au lieu d'écraser avec du papier-buvard qui peut provoquer la formation de bulles d'air dans 

Ie squash, nous avons employé une gomme élastique. 
c) Nous avons proposé une méthode pour dépister rapidement les « bons » boutons floraux fixés, 

au moment de l'étude de la méiose dans les anthères. 
d) Un procédé simple, rapide et efficace a été mis au point pour conserver les squashes. 
e) Une méthode a été employée pour conserver le matériel déjà porté à l'ébullition dans le carmin 

acétique, en vue de son utilisation ultérieure. 

3° - Pour la méthode des coupes 

a) Nous avons mis au point un procédé simple pour vaincre les tensions superficielles au moment 
de la fixation (au Helly et au Nawaschine), sans avoir recours à l'emploi de mouillants. 

b) Un procédé simple a été trouvé pour garder longtemps, dans des conditions simples, le réactif 
de Schiff. 

B - Nombres chromosomiques - Age de la flore 

1° Le nombre chromosomique de 76 espèces a été déterminé, chez 66 d'entre elles, pour la pre­
mière fois à notre connaissance (voir liste des nombres chromosomiques: chapitre 26). 

2° L'existence probable de races chromosomiques a été mise en évidence chez Chloris disîicho-
phylla, Verbena litoralis, BrowaUia americana (sensu lato) et Relbunium hirsutum. 

3° Des nombres de base nouveaux ont été mis en lumière dans les genres suivants: Draba (x = 6), 
Hypericum (x = 6), Cuphea (x = 8), Aionsoa (x = 1), Vemonia (x — 15), Heliopsis (x = 7) et Epi-
dendrum (x =10) . 

Le nombre de base (x = 9) du genre Tibouchina a été mis en évidence pour la première fois. 
4° La numération chromosomique a été faite pour la première fois dans les genres Drymaria et 

Mastigostyla. 
5° Pour estimer l'âge relatif de la flore des Hautes-Andes du Pérou, nous avons appliqué aux listes 

de DIERS Ia méthode de FAVARGER. Il se confirme que la flore de la Puna de la Cordillère occidentale 
est plus récente que celle des Lomas et de la Sierra inférieure. Par contre, ces deux dernières ne pré­
sentent aucune différence appréciable dans Ie pourcentage des éléments anciens. Sous ce rapport, Ia 
flore étudiée par nous dans la Cordillère orientale occupe une position intermédiaire entre celle de la 
Puna (étudiée par DIERS) et celle de la Sierra inférieure (étudiée par le même auteur). Cette position 
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intermédiaire est attribuée par nous au fait que la collection étudiée comprenait non seulement des 
plantes de l'étage supérieur, mais aussi des vallées interandines. Le problème de l'âge relatif des flores 
de haute montagne a été discuté sur la base des statistiques actuellement disponibles. 

C - Systématique et Floristique 

1° Une forme nouvelle de Tibouchina brevisepala a été mise en évidence à côté du type aux pétales 
lilas. 

2° Peperomia gaììoides a révélé son existence au Pérou, sur notre matériel comme sur celui de 
DIERS alors que cette espèce n'est pas mentionnée dans la flore de MACBRIDE ni dans l'étude de 
TRELEASE et YUNCKER. 

3° Berberis empetrifoîia semble exister au Pérou sous la forme d'une sous-espèce ou d'une variété 
particulière. 

4° Urtica Macbridei, à rencontre du type, n'est pas monoïque sur notre matériel mais dioïque. 
5° Epidendrum brachyphyilum offre au Pérou deux formes (?) ayant deux nombres chromosomiques 

différents appartenant à deux nombres de base distincts. 

D - Caryologie 

1° Les espèces dont les noyaux sont du type semi-réticulé prédominent sur notre matériel. 
2° Il existe une relation étroite entre la structure du noyau d'une part et la taille des chromosomes, 

le nombre de nucléoles et la formation d'auréoles périnucléolaires d'autre part. 
3° Chez toutes les espèces étudiées, l'adhérence thymonucléique au(x) nucléole(s) s'observe 

toujours, soit dans les noyaux somatiques, soit à la prophase hétérotypique. Si les noyaux possèdent 
des chromocentres (sensu lato), quelques-uns de ces derniers se trouvent accolés au(x) nucléole(s), 
quelle que soit la structure nucléaire. Par conséquent, il est très probable que l'existence de chromo-
centres paranucléolaires est générale. Dans les cas où les noyaux ne présentent pas de chromocentres 
visibles ou reconnaissables comme tels et où les grains chromatiques se rassemblent en des plages chro­
matiques collectives, quelques-unes de celles-ci adhèrent au(x) nucléole(s). 

Le rôle des chromocentres paranucléolaires dans la fusion des nucléoles du noyau a été discuté. 
La possibilité de connaître le mode de formation des nucléoles chez une espèce par la seule 

observation de l'attitude constante de certains chromocentres vis-à-vis du nucléole a été envisagée 
(cf. chapitre 23: 2e partie, II, C, 5). 

4° Le stade de synizesis s'observe toujours chez les espèces où la méiose a été étudiée. Il paraît 
certain qu'il constitue un stade régulier du processus méiotique. La « seconde contraction » par contre, 
n'est pas fréquente. 

5° Un cas de « bourgeonnement nucléolaire » typique s'observe à la prophase hétérotypique de 
Salvia macrophyìia. 

6° La composition morphologique du nucléole a été observée au stade de synizesis chez Drymaria 
grandiflora. .1! se compose de deux couches concentriques dont l'externe est plus « claire ». 

7° Quand plusieurs noyaux se trouvent dans un cytoplasme commun, ils se divisent synchro­
niquement. 

8° La méiose normale chez Epidendrum brachyphyilum et Draba Pickeringii permet de trouver 
pour chacun de ces deux genres un nombre de base nouveau. 

9° Une forme d'anaphase hétérotypique anormale s'observe dans les anthères de Slelis concavi-
flora et de Cuphea dipelala. Ce phénomène présente l'aspect d'une formation d'« univalents ». Or, le 
pollen est normal. Par conséquent, il faut se baser aussi sur l'étude du pollen pour juger du caractère 
oui ou non hybridogène d'une plante et non sur la seule métaphase hétérotypique, comme on a ten­
dance à le faire. 

10° L'endomitose avec formation de diplochromosomes a été observée dans la racine de Zornia 
diphylla et de Mastigostyla aff. cyrtophylla et dans les poils stigmatiques de Urtica Macbridei. 

11° Les principales formes du phénomène d'endomitose au sens de l'école de GEITLER ont été 
observées sur notre matériel, depuis Ja multiplication statique de la matière chromatinienne jusqu'à la 
formation de « chromosomes géants » (pour plus de détails, cf. chapitre 25, IV). 
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La désagrégation des endochromocentres ne s'observe effectivement que dans les noyaux des anti­
podes de Halenia umbellata et de Gentianella umbellata et dans les noyaux du trichome de Descurainia 
myriophylla. 

Chez Oxalis spiralis, on observe une forme de désagrégation inachevée sur Jes endochromocentres 
des noyaux endomitotiques dégénérescents de la cellule apicale des poils glanduleux des sépales et du 
pédicelle d'une part et des cellules géantes du mésophylle des carpelles d'autre part. 11 en est de même 
sur les poils tecteurs de Draba Pickeringii. 

Kare est la formation de « chromosomes géants »: Geranium ayavacense, Anemone hellebor if olia, 
Gentianella umbellata. Chez les deux premières espèces, la structure « double » de ces chromosomes 
de prophase permanente est très nette. Elle indique que l'individualisation des deux chromosomes-fils 
initiaux se fait pendant !'interphase, avant le déclenchement du phénomène d'endomitose. 

12° Une méthode simple en vue d'estimer le rapport de volumes entre deux noyaux a été proposée 
(cf. chapitre 11: Discussion, 2). 

13° Le critère primordial permettant une comparaison valable entre les volumes de deux noyaux 
(en vue d'évaluer le degré de polyploïdie de l'un d'eux) a été dégagé (cf. chapitre 25:11, B3 2). C'est 
qu'ils appartiennent à un même tissu et qu'ils possèdent les mêmes densités de répartition de la matière 
chromatique. 

E - Embryologie 

l°Chez Epidendrum brachyphyllum et E. aff. brachyphyilum, le caudicule renferme encore des 
CMP qui subissent la méiose normalement, aboutissant à la formation de grains de pollen qui ne 
germent pas. C'est une preuve en faveur de l'origine sporogene du caudicule des Orchidacées. 

2° D'autre part, le caudicule de ces Orchidacées se compose de CMP intercalées avec des cellules 
nourricières. Ces dernières forment ainsi des cloisons qui compartimentent la masse sporogene. Par 
conséquent, c'est un cas de « Balkentapetum » typique et une preuve en faveur d'une origine sporo-
gène du tapis. 

3° Des cas de pollens anormaux ont été remarqués. Chez les Orchidacées ci-dessus, l'anomalie 
provient de la formation défectueuse des cloisons séparatrices des CMP. Dans le cas de Peperomia 
galioides, elle découle d'une forme d'asyndèse partielle. Chez Anemone helleborifolia et Solanum pro-
bolospermum, le noyau reproducteur peut se résoudre en un certain nombre de fragments qui restent 
pourtant ensemble dans le cytoplasme reproducteur. 

4° Sur le pollen de Anemone helleborifolia, la prophase avec formation de chromosomes bien indi­
vidualisés a été observée deux fois dans le noyau végétatif. 

5° Chez A. helleborifolia, Chloris distichophylla et Solanumprobolospermum, l'adhérence du noyau 
végétatif à la cellule reproductrice est frappante. 

6° Relbunium hypocarpium possède un archesporium femelle multicellulaire, allant jusqu'à une 
trentaine de CME. Chez Drymaria grandiflora, par contre, cet archesporium ne dépasse jamais deux 
cellules. 

7° L'hypostase du type conçu par VAN TIEGHEM a été remarquée chez Oxalis spiralis, O. ptycho-
ciada, Verbena litoralis, Salvia macrophylla et Mastigosîyia aff. cyriophylla. Elle est formée de cellules 
aux membranes lignifiées. 

Par contre, chez Halenia umbellata (et probablement aussi chez Gentianella umbellata) et chez 
Specularla bifora, l'hypostase se compose de cellules petites et aux noyaux pyenotiques. En raison de 
l'absence de lignification sur leurs membranes, ces cellules se trouvent comprimées sous la poussée 
du sac embryonnaire. Cela accélère leur résorption. 

8° Le phénomène de multiplication des antipodes a été noté chez Verbena litoralis, Drymaria 
grandiflora et surtout chez Gentianella umbellata où le nombre d'antipodes atteint vingt-neuf et irait 
probablement jusqu'à une cinquantaine. Chez Relbunium hypocarpium, il se forme un suçoir antipodial 
multicellulaire. 

9° Chez Halenia umbellata et Anemone helleborifolia, les antipodes ne se multiplient pas mais 
deviennent binucléées. Des mitoses ultérieures de types inachevés polyploidisent les deux noyaux sans 
augmenter leur nombre. 

10° Chez Geranium ayavacense et chez Salvia macrophylla, les synergides peuvent être binucléées. 
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11° Le phénomène d'endomitose au sens de l'école de GEITLER affecte les noyaux des synergides 
de Geranium ayavacense et de Anemone hellebor if olia: on y observe quelquefois la formation de 
« chromosomes géants ». Chez Salvia macrophylla, il permet l'observation fréquente de formations 
analogues aux « chromosomes géants ». Dans le cas de Berberis empetrifolia, ce phénomène aurait une 
activité faible, à en juger par le faible accroissement en volume des noyaux des synergides. 

La polyploïdisation des noyaux d'antipodes de Halenia umbellata et de Gentianella umbellata se 
fait par deux procédés successifs. D'abord, ce sont des mitoses de types inachevés, puis un phénomène 
d'endomitose au sens de l'école de GEITLER qui laisse voir quelquefois des formations de « chromosomes 
géants ». 

Une multiplication statique de la matière chromatinienne est la règle dans les cellules haustoriales 
de l'albumen de Specularla biflora. Il en est de même pour le cas de l'albumen de Salvia macrophylla. 

12° Chez Anemone hellebor if olia, le noyau de l'oosphère laisse voir une sorte de prophase moyenne 
que la castration accentue et conduit à Ia formation de chromosomes presque métaphasiques. 

13° Un essai de fécondation illégitime a été réalisé sur Oxalisspiralis. La proportion de graines ainsi 
formées est faible. Cependant, elles sont presque toutes fertiles. 

14° Chez Specularla biflora, la cleistogamie est de règle dans les fleurs axillaires. Elle a lieu fré­
quemment sur les fleurs terminales quand la terre est mal approvisionnée en engrais. Malgré la faible 
quantité de grains de pollen dans leurs anthères, les fleurs cléistogames voient leurs ovules chacun 
recevoir un ou deux tubes polliniques supplémentaires; ces données sont en raison inverse sur les 
fleurs chasmogames. 

15° Chez Lachemiila aphanoides, la reproduction se fait uniquement par voie apomictique. 
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Resumen 

El presente trabajo trata del estudio del nucleo de 76 Fanerógamas peruanas (de las cuales una 
gimnosperma: Ephedra rupestris) repartidas en 36 familias diferentes. El material ha sido recoleccio-
nado por el profesor Ch. Terrier en la Cordillera de Vilcabamba. 

A - Tècnica 

El autor propone en primer lugar algunas mejorias a las técnicas cariológicas comunmente emplea-
das (p. 15 et sq.) 

B - Nùmero de Cromosomas y cd ad de la flora 

El numero de cromosomas de 76 especies ha sido determinado por primera vez y segûn estima el 
autor, en 66 de ellas (ver lista, capitulo 26). 
Razas cromosómicas existen probablemente en Chloris distichophyììa, Verbena ìitoralis, Browallia 
americana (sens, lat.) y Reîbunium hirsutum. 
Nuevos numéros bâsicos se ponen en evidencia en los generös siguientes: Draba (x = 6), Hypericum 
(x = 6), Cuphea (x = 8), Alonsoa (x —7), Vernonia (x = 15), Heìiopsis (x = 7) y Epidendrum (x = 10). 
El numero bàsico del genero Tibouchina es x=9. 
Los géneros Drymaria y Mastigostyia, se estudian por primera vez, bajo el punto de vista citologico. 
Para estimar la edad relativa de la flora de Ios Altos Andes del Perù, hemos aplicado a las listas de 
DIERS el mètodo Favarger. Se confirma que la flora de la Puna de la Cordillera occidental es mas 
redente que la de las Lomas y la de la Sierra inferior, 
Por el contrario, estas dos ultimas, no presentan ninguna diferencia apreciable en el porcentaje de 
elementos antiguos. Segun esta reìación, la flora estudiada por nosotros en la Cordillera oriental, 
ocupa una posición intermedia, entre la de la Puna (estudiada por DIERS) y la de la Sierra inferior 
(asimismo estudiada por el mismo autor). Esta posición intermedia, la atribuimos al hecho que la 
colección estudiada comprendia, no sólamente plantas de la plana superior, si no que, también, de 
los valles interandinos. El problema de la edad relativa de las floras de alta montana, se discute, 
teniendo corno base, estadisticas actualmente disponibles. 

C - Sistemàtica y Floristica 

Una nueva forma de Tibouchina brevisepala se pone en evidencia al lado del tipo de pétalos lilas. 
Peperomia ga/ioides ha revelado su existencia en el Peru, sobre el material estudiado por el citado 
autor, corno sobre el de DIERS, mientras que no es mencionada ni en la flora de MACBRIDE ni en el 
estudio de TRELEASE y YUNCKER. 
Berberis empetrifoìia parece existi r en el Perù, bajo forma de una subespecie de una variedad particular. 
Urtica Macbridei. Contrariamente al tipo, no es monòica, en el material estudiado, sino diòica. 
Epidendrum brachyphyiium ofrece en Peru dos formas (?) que tienen un nùmero de cromosomas 
diferentes y que pertenecen a dos numéros bâsicos distintos. 

D - Cariologia general 

Las relaciones entre la estructura del nùcleo de una parte, la talla de las cromosomas, el nùmero de 
nucleolos y la formación de aureolas perinucleolares, son objeto de un estudio cuidadoso, asi, corno, 
los fenómenos de adherericia entre la cromatina (sensu lato) y el o los nucléoles. Estos ofrecen mayor 
generalidad en el material estudiado. 
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El papel de los cromo centro s paranucleolares en la fusion y en el desarrollo de la yemas nucleolares 
es también tratado. 
El autor aporta una contribución al estudio de los fenomenos de endomitosis, describiendo nuevos 
ejemplos : 
1. - De endomitosis a diplocromosomas. 
2. - De endomitosis. en el sentido de Ia escuela de Geitler, yendo de la multiplicación estàtica de la 

materia cromatica a la formación de cromosomas gigantes (cf. capitulo 25). 
3. - De desagregación de los endocromocentros. 
El autor discute los métodos, empleados hasta, hoy dia, para estimar el grado de poliploidia de un 
nucleo, segün la aumentación de su volumen. 

E - Embriologia 

En la Epidendrum brachyphyììum y E. aff. brachyphyllum, la caudicula encierra células madrés del 
polen que sufren la division reductiva y dan nacimientos a granos de polen de aparìencia normal 
pero incapables de germinar. Es una prueba a favor del origen esporógeno de la caudicula de las 
orquidâceas. 
Granos de polen anormales se han manifestado en diversas especies. Su origen se debe a numerosas 
causas que discute el autor. 
La adherencia del nucleo vegetativo a la célula reproductiva se observa en 3 especies diferentes. En 
la Reibimium hypocarpium, el arquesporio hembra, encierra hasta 30 células madrés. En la Drymaria 
grandiflora no hay mas de dos. Una hipostasa (en el sentido de Van Tieghem) ha sido observada, la 
Oxalis spiralis, Oxalis ptychoclada, Verbena litoraìis, Salvia macrophylìa y Masiigostyla aff. cyrtophylia. 
El autor observa nuevos casos de multiplicación del numero de las antipodas, de antipodas y de 
sinergidas binucleadas. Describe fenómenos de endomitosis, afectando, sean las sinergidas, sean las 
antipodas o sean finalmente al endosperma o a las haustoriales de este tejido. 
Un ensayo de fecundación ilegitima es practicado en la Oxalis spiralis. La proporción de granos obte-
nidos es débìl, pero por el contrario estos granos son fertiles. 
En la Specularla biflora la cleistogamia es la regia en las flores axilares y afecta las flores terminales 
cuando la planta esta mal alimentada. A pesar del reducido numero de granos de polen en las anteras 
de las flores cleistogamas, los óvulos de estas reciben cada uno numerosos tubos polinicos. 
En la Lachemiila aphanoides la reproducción se hace unicamente por apomixis. 
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E X P L I C A T I O N D E S F I G U R E S 

N.B. Abréviations employées dans cette partie: 

He = HcIIy 
Na = Nawaschine 
Fe = Feulgen (avec coloration de contraste au vert lumière) 
CMP — cellule-mère de grains de pollen 
CME = cellule-mère de sac embryonnaire 

Les nucléoles sont soit laissés en blanc, soit garnis de lignes parallèles ondulées. 

Chloris distichophylla 

1 Fin de diacinèse mâle. Remarquer les bivalents paranucléolaires et Ie long bivalent qui se replie 
en coude. x2418. Squash. 

2 Même remarque, sauf qu'ici le long bivalent prend une forme étirée. X 2418. Squash. 
3 Métaphase dans méristème radiculaire. Noter les deux chromosomes pourvus chacun d'une 

« constriction secondaire » très frappante. X 3521. Squash. 

Carex pichinchensîs 

4 Métaphase somatique (méristème radiculaire). x3521. Squash. 

Puya Raimonda 

5 Métaphase dans méristème radiculaire. X 3521. Squash. 

Mastigosiyïa aff. cyrtophylla 

6 Métaphase dans méristème radiculaire. X 3521. Squash. 
7 Métaphase hétérotypique femelle. x2418. He-Fe. 

Stelis concaviflora 

8 Noyau au repos (racine). x3521. He-Fe. 
9 Métaphase dans méristème radiculaire. x 3521. He-Fe. 

10 Métaphase hétérotypique mâle, x 3521. Squash. 
11 Tétrade normale. X2418. Squash. 
12 Formation de deux microspores à 2 n. X2418. Squash. 

Epidendrum brachyphyìlum - E. aff. brachyphyïlum 
Orchis maculata 

13 Epidendrum. Parties constituantes d'une anthère. A droite, on remarque deux pollinies dont 
une a été extraite du sac pollinique: le caudicule, d'aspect hérissé, sort le premier. A gauche, 
les deux sacs polliniques à peine fendus laissent voir les caudicules des deux autres pollinies. X 28. 

14 E. off. brachyphyìlum. Fin de stade pachytene mâle. X 3521. Na-Fe. 
15 E. brachyphyìlum. Stade pachytene mâle. X 3521. Na-Fe. 
16 Epidendrum. Coupe longitudinale d'un sac pollinique. Les parties pointillées représentent l'assise 

mécanique sur laquelle l'intensité de la lignification est indiquée par la densité du pointillage. 
Les lettres c et p indiquent respectivement le caudicule et la pollinie. La flèche marque l'endroit 
où débute la dehiscence du sac pollinique. Le rectangle délimité sur le caudicule sera agrandi 
dans la figure suivante. 
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17 Figure représentant le rectangle délimité sur Ie caudicule dans la figure précédente. On y remarque 
quatre parties constituantes distinctes. 1° l'épidémie, 2° l'assise mécanique où la lignification des 
membranes cellulaires se fait sous forme de fers à cheval,-3° le tapis formé d'une couche cellu­
laire et 4° le caudicule composé d'anciennes ClVl P compartimentées en quatre (stade grains de 
pollen), à Ia forme allongée et aux membranes épaissies par l'imprégnation de la substance 
jaune sécrétée par des cellules nourricières alternant avec elles. Na-Fe. 

18 Orchis maculata. Coupe longitudinale d'un sac pollinique. Remarquer les diverticules du tapis 
(pointillés) à l'intérieur de la masse sporogene. Na-Fe. 

19 E. brachyphyllum. Formation de « laggards » dans une CMP du caudicule. Na-Fe. 
20/21 Epidendrum. Deux types de disposition des microspores dans les CMP périphériques de Ia pol-

linie proprement dite. Na-Fe. 
22 Epidendrum. Disposition courante des microspores dans les CMP du caudicule. Na-Fe. 
23 Epidendrum. Cellule reproductrice du grain de pollen. Remarquer la forme de calotte que prend 

son noyau. Na-Fe. 
24 E. aff. brachyphyllum. 2e mitose pollinique. x3521. Na-Fe. 
25 E. aff. brachyphyllum. Métaphase somatique (nucelle). X 3521. Na-Fe. 
26 E. brachyphyllum. 2e mitose pollinique. X 3521. Na-Fe. 
27 Epidendrum. Tableau résumant le mécanisme de la formation (trois cas) des grains de pollen 

anormaux. 
28 Epidendrum. Un grain de pollen double. Plus tard, les deux cellules reproductrices (encadrées 

sur la figure par les deux noyaux végétatifs) donneront quatre spermatozoïdes. Squash. 

Peperomìa galioides 

29 Métaphase somatique (racine). X 3521. Squash. 
30 Diacinèse femelle. X3521. He-Fe. 
31 Sac adulte dessiné par superposition. Na-Fe. 
32 Métaphase hétérotypique mâle. X3521. Squash. 
33 Formation d'un micronucleus dans une ancienne CMP après la division IL X 3521. Squash. 

Urtica Macbridei 

34 Métaphase somatique (nucelle). X 3521. Squash. 
35 Un poil stigmatique adulte. X 662. Squash. 
36 Cellules basales d'un poil stigmatique adulte. x662. Squash. 
37 Métaphase à 26 diplochromosomes trouvée dans une cellule initiale de poil stigmatique. x 3521. 

Squash. 
38 Métaphase à 52 diplochromosomes trouvée dans une cellule initiale de poil stigmatique. X 3521. 

Squash. 

Cerastium viscosum 

39 Noyau apical hypertrophié de poil glanduleux de calice, x 1465. Squash. 
40 Idem. 
41 Idem. 

Cerastium mollissimum 

42 Noyau apical de poil glanduleux de calice avant l'apparition du phénomène d'hypertrophie. 
Squash. 

43 Noyau apical de poil glanduleux de calice au cours du phénomène d'hypertrophie. X1465. 
Squash. 

44 Idem. 
45 Idem. 
46 Idem. 
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Drymaria grandiflora 

47 Noyau d'une cellule de sépale. Remarquer l'accolement des chromocentres paranucléolaires au 
nucléole chassé du noyau par le squash. 

48 Coupe (d'un ovule) montrant deux CME en synizesis. x2418. He-Fe. 
49 Stade de synizesis mâle. X 3521. Squash. 

Arenaria lanuginosa 

50 Stade pachytene mâle. x3521. Squash. 

Arenaria parvi/olia 

51 Métaphase somatique (racine). X 3521. Squash. 

Anemone heììeborifolia 

52 Blocage du stade diplotène sur une CIvIP. Remarquer la répartition des éléments chromatiques 
du noyau en deux parties asynchroniques. X 1465. He-Fe. 

53 Métaphase hétérotypique anormale (absence d'appariement sur les chromosomes partenaires). 
X1465. He-Fe. 

54 Attraction entre le noyau végétatif (pointillé) et la cellule reproductrice (colorée en noir-plein). 
X 2418. He-Fe. 

55 Prophase sur le noyau végétatif d'un grain de pollen.'X 2418. He-Fe. 
56 Existence d'un cytoplasme reproducteur (dont les limites sont pointillées) commun aux trois 

fragments de l'ancien noyau reproducteur. X 2418. He-Fe. 
57 Synchronisme mitotique entre les deux fragments de l'ancien noyau reproducteur. Ce qui indique 

qu'il existe alors un cytoplasme commun entre eux. X 2418. He-Fe. 
58 « Pseudopodes » émis par le noyau végétatif (laissé en blanc). X 2418. He-Fe. 
59 Prophase observée sur un noyau d'antipode formé d'après le mode « sticky ». x 1465. He-Fe. 
60 Début de prophase sur Ie noyau de l'oosphère, x 3521. He-Fe. 
61 Sac embryonnaire à trois antipodes binucléées. x743. He-Fe. 
62 Asynchronisme entre les noyaux de deux antipodes. Le deuxième noyau en prophase de l'une 

des deux antipodes n'est pas représenté, x 1465. He-Fe. 
63 Noyau d'oosphère en prophase avancée, x 3521. He-Fe. 
64 Prophase sur un noyau de synergide. x 3521. He-Fe. 
65 Noyau d'oosphère presque en métaphase observé sur une fleur castrée. X3521. He-Fe. 
66 Coupe tangentielle d'un noyau de synergide hypertrophié. X3521. He-Fe. 

Berberis empeirifoiia 

67 Noyau somatique. He-Fe. 
68 Idem. 
69 Noyau diploide en prophase d'une cellule du tapis. Squash 

Cleome Lechleri 

70 Fin de diacinèse mâle. X3521. Squash. 

Draba Pickeringii 

71 Noyau 2n en repos (microsporocyte jeune). Squash. 
72 Noyau hypertrophié d'un poil ramifié avancé. Remarquer les replis longitudinaux de la mem­

brane nucléaire. x2418. Squash. 
73 Même remarque, sauf que le nucléole est en voie de « bipartition ». x 2418. Squash. 

172 



74 Même remarque. Noter le dédoublement des deux chromocentres paranucléolaires. X 2418. 
Squash. 

75 Noyau hypertrophié d'un poil ramifié avancé. Ici, les deux « nucléoles-fils » sont déjà séparés. 
Squash. 

16 Métaphase hétérotypique mâle: douze bivalents normaux. X 3521. Squash. 
77 Stade pachytene mâle. 

Descurainia myriophylia 

78 Métaphase somatique (micelle), x 3521. Squash. 
79 Métaphase hétérotypique mâle, x 3521. Squash. 
80 Noyau hypertrophié d'un poil avancé (réseau nucléaire non représenté). Remarquer la différence 

devenue énorme entre les dimensions des deux chromocentres paranucléolaires et celles des 
autres chromocentres. x352I. Squash. 

Lachemiila aphanoides 

81 Pont chromosomique formé à la telophase hétérotypique dans une CMP. X 2418. Squash. 
82 Formation de micronuclei après la division hétérotypique dans une CMP. x2418. Squash. 
83 Noyau de restitution formé après la division hétérotypique dans une CMP. x2418. Squash. 
84 Coupe longitudinale d'un ovule jeune. Remarquer la croissance inachevée du tégument et le 

développement de deux archéspores latérales. Sur cette figure, les archéspores sont seules repré­
sentées. x 743. He-Fe. 

85 Coupe longitudinale d'un ovule adulte. Les archéspores sont seules représentées tandis que Ia 
ligne parabolique marque l'extension du nucelle. Un sac embryonnaire à deux noyaux est formé 
en bas de la masse sporogene femelle. A côté, on voit une archéspore dont le noyau est en ana­
phase: on n'y voit aucune formation de « laggards ». X 743. He-Fe. 

86 Mêmes remarques, sauf qu'ici les archéspores périphériques se développent à l'extrémité micro-
pylaire de la masse sporogene, à côté d'une archéspore centrale au noyau en synizesis, dégéné-
rescent. X743. He-Fe. 

87 Mêmes remarques, à part le fait qu'ici une archéspore périphérique, située à l'extrémité micro-
pylaire de la masse sporogene réussit à occuper une position centrale et que son noyau montre 
des chromosomes de prophase somatique. X 743. He-Fe. 

88 Coupe longitudinale d'un ovule adulte. Les cellules de la masse sporogene sont seules représen­
tées, la ligne parabolique marquant l'extension du nucelle. Remarquer deux archéspores péri­
phériques bien développées à l'extrémité chalazale de la masse sporogene et deux archéspores 
centrales en méiose dont l'une est en synapsis, l'autre déjà divisée en deux cellules inégales aux 
noyaux montrant encore des « laggards ». X 743. He-Fe. 

89 Mêmes remarques. Noter la formation de « laggards » à l'anaphase hétérotypique sur une 
archéspore centrale et le développement d'une archéspore périphérique dans la région micro-
pylaire de la masse sporogene. X743. He-Fe. 

. A caena ovali/olia 

90 Noyau somatique en repos (racine). X3521. He-Fe. 
91 Métaphase hétérotypique mâle. X3521. He-Fe. 
92 Métaphase somatique (méristème radiculaire). X 3521. He-Fe. 

Cassia flavicoma 

93 Métaphase somatique (méristème radiculaire). x3521. Squash. 
94 Diacinèse mâle. x3521. Squash. 

Crotalaria anagyroides 

95 Métaphase somatique (méristème radiculaire). X3521. Squash. 
96 Métaphase hétérotypique mâle, x 3521. Squash. 
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Crotalaria sagittaìis 

97 Métaphase somatique (méristème radiculaire). X 3521. Squash. 

Lupmus paniculatus 

98 Métaphase hétérotypique mâle, x 3521. Squash. 

Desmodium canum 

99 Métaphase somatique (méristème radiculaire). X 3521. Squash. 

Zornia diphyìla 

100 Métaphase somatique (racine), x 3521. Squash, 
101 Endomitose (racine). Squash. 

Geranium ayavacense 

102 Métaphase hétérotypique mâle. x3521. Squash. 
103 Coupe longitudinale d'un sac embryonnaire adulte. x743. He-Fe. 
104 Coupe, au niveau du nucléole, d'un noyau de synergide hypertrophié, x 3521. He-Fe. 

Oxaiis ptychoclada 

105 Métaphase somatique (micelle). x3521. Squash. 

Oxaiis spiralis 

106 Noyau en repos (micelle). He-Fe. 
107 Métaphase somatique (nucelle). x3521. Squash. 
108 Synizesis mâle, x 3521. He-Fe. 
109 Stade pachytene mâle. X3521. He-Fe. 
110 Idem. 
111 Stade diplotène mâle. x3521. He-Fe. 
112 Coupe longitudinale d'un nucelle dans lequel on remarque trois macrospores. Les cellules poin-

tillées représentent l'hypostase. He-Fe. 
113 Fécondation du noyau de l'oosphère. Remarquer l'accotement du spermatozoïde (dont le 

nucléole s'observe encore) au noyau femelle, au niveau du nucléole de ce dernier. He-Fe. 
114 Fécondation du noyau central. Les trois unités chromatiques qu'on observe sur la figure pro­

viennent de la matière chromatinienne mâle. He-Fe. 
115 Albumen nucléaire du début. Remarquer les deux «centres» de mitose, caractérisés par un 

grand nombre de noyaux. Le « centre » chalazal se trouve vis-à-vis des antipodes (non repré­
sentées) qui persistent encore à ce stade. He-Fe. 

116 Albumen nucléaire adulte. He-Fe. 
117 Trois types de poils glandulaires: a) sur filets d'étamines du verticille moyen, b) sur feuilles, 

sépales et pédicelle et c) sur sépales et pédicelle. 
118 Noyau endopolyploïde de la cellule apicaled'un poil du type (c) de la figure 117. X352I. Squash. 
119 Noyau endopolyploïde dégénérescent de Ia cellule apicale d'un poil du type (c) de la figure 117. 

X3521. Squash. 
120 Noyau endopolyploïde d'une cellule de mésophylle d'un ovaire dégénérescent. Remarquer la 

présence d'un second nucléole et l'apparition de petits chromocentres au voisinage des endo-
chromocéntres. x2418. Squash. 

121 Noyau endopolyploïde d'une cellule de mésophylle de carpelles. X2418. He-Fe. 
122 Noyau endopolyploïde d'une cellule de mésophylle d'un ovaire dégénérescent. X 2418. He-Fe. 
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Polygala panicuìata 

123 Métaphase somatique dans racine. x352I. Squash. 

Hypericum paniculatum 

124 Métaphase somatique (racine). x3521. Squash. 

Loasa Poïssoniana 

125 Noyau en repos. Remarquer les deux chromocentres paranucléolaires. He-Fe. 
126 Prophase somatique. Remarquer les deux chromosomes dont un bout s'accoleau nucléole. He-Fe. 
127 Fin de prophase somatique dans cellule 2 n du tapis. Squash. 
128 Métaphase hétérotypique mâle, x 3521. Squash. 

Loasa macrantha 

129 Métaphase somatique (racine), x 3521. Squash. 

Cajophora coronata 
130 Noyau en repos (racine). He-Fe. 
131 Métaphase somatique (dans racine). X3521. Squash. 

Cajophora Buraeavi 

132 Métaphase somatique (racine), x 2418. He-Fe. 
133 Métaphase somatique (racine), x 2418. Remarquer les associations entre chromosomes. Squash. 
134 Métaphase hétérotypique mâle, x 3521. He-Fe. 

Begonia bracteosa 

135 Métaphase somatique (nucelle). X3521. Squash. 
136 Une cellule binucléée du tapis. X2418. Squash. 
137 Stade pachytene mâle. Remarquer l'appariement parfait des deux prochromosomes paranucléo­

laires. x 2418. Squash. 
138 Diacinèse mâle, x 3521. Squash. 
139 Métaphase hétérotypique mâle. X3521. Squash. 
140 Ancienne CMP dont les noyaux-fils sont en prophase homéotypique. x3521. Squash. 
141 Métaphase homéotypique mâle, x 3521. Squash. 
142 Métaphase hétérotypique mâle. X3521. Squash. 
143 Stade fin de prophase II (dans CMP). x3521. Squash. 
144 Métaphase hétérotypique mâle. Remarquer la répartition du matériel chromatinien en deux 

groupes distincts, x 3521.He-Fe. 
145 Ancienne CMP dont les deux noyaux-fils sont en fin de prophase homéotypique. Remarquer la 

formation de chaînes de chromosomes, x 3521. He-Fe. 

Cuphea Ripetala 

146 Noyau en repos (nucelle). x 3521. He-Fe. 
147 Nucléole chassé d'un noyau de cellule du tapis par le squash. Remarquer les quatre chromo­

centres paranucléolaires qui y restent encore attachés, x 3521. 
148 Métaphase hétérotypique mâle. x3521. Squash. 

Cuphea Vargasii 

149 Métaphase somatique (nucelle). x3521. Squash. 
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Tibovchìna brevisepaìa 

150 Noyau d'une cellule de sépale. Squash. 
151 Stade de fin de prophase (dans nucelle). Remarquer l'accolement des deux plus grands chromo­

somes aux nucléoles. x 3521. Squash. 
152 Métaphase somatique (dans nucelle). X 3521. Squash. 
153 Métaphase hétérotypique mâle. X 3521. Squash. 
154 Stade pachytene mâle. Remarquer l'appariement des deux chromocentres paranucléolaires. 

x 3521. Squash. 
Oenothera multicaulìs 

155 Métaphase somatique (méristhème radiculaire). X3521. Squash. 
156 Fin de diacinèse dans CMP. Remarquer le bivalent paranucléolaire. X3521. Squash. 

Fuchsia Sanctae Rosae 

157 Métaphase somatique (méristème radiculaire). x3521. Squash. 
158 Diacinèse femelle. Remarquer l'aspect compact du geminus paranucléolaire. Les gemini aux 

contours pointillés ne se trouvent pas sur le même plan que le geminus paranucléolaire. x 3521. • 
He-Fe. 

159 Plaque equatoriale de division hétérotypique dans une CME. Remarquer un bivalent dont les 
deux conjoints sont déjà séparés. X 3521. He-Fe. 

Daucus monianus 

160 Métaphase I dans CMP. x3521. Squash. 

Halenia umbellata 

161 Noyau en repos (nucelle). X352I. Na-Fe. 
162 Métaphase somatique (nucelle). x3521. Squash. 
163 Première mitose pollinique. X3521. Squash. 
164 Prophase simultanée sur deux noyaux 2 n d'une antipode. Squash. 
165 Coupe d'un noyau d'antipode hypertrophiée, x 3521. Na-Fe. 
166 Coupe d'une antipode où la croissance post-endomitotique commence. Remarquer la formation 

d'un « bourgeon nucléolaire » dans le noyau et des vacuoles dans Ie cytoplasme. X 743. Na-Fe. 
167 Coupe d'une antipode hypertrophiée à l'extrême. Remarquer la dispersion des chromocentres, 

la pullulation des petits nucléoles et le relâchement des replis de membranes nucléaires. X 743. 
Na-Fe. 

168 Mêmes remarques. Noter ici la formation des « vésicules » cytoplasmiques (représentées sur la 
figure par des sections rondes) au cœur même du noyau. x743. Na-Fe. 

Gentianella umbellata 

169 Métaphase somatique (méristème radiculaire). x 3521. Squash. 
170 Sac embryonnaire à six antipodes. Remarquer la disparition des chromocentres sur les deux 

antipodes supérieures. x662. Squash. 
171 Métaphase simultanée sur deux noyaux d'une antipode. Chacune des deux bandes pointillées 

représente une plaque métaphasique formée de chromosomes enchevêtrés les uns autour des 
autres et dont une vingtaine se détachent nettement, x 1465. Squash. 

172 Deux noyaux polyploïdes d'une antipode, x 1465. Squash. 
173 Formations assimilables aux «chromosomes géants» observées dans un noyau d'antipode 

hypertrophiée. x2418. Na-Fe. 
174 Coupe d'un noyau d'antipode hypertrophiée. Noter la désagrégation des endochromocentres. 

x 2418. Na-Fe. 
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175 Mêmes remarques. Noter la présence d'un chromocentre «polytène» en forme de comète. 
x 2418. Na-Fe. 

176 Coupe d'une antipode en cours d'expansion post-endomitotique. Remarquer le « bourgeonne­
ment » du grand nucléole, la dispersion des chromocentres et la formation de vésicules cyto-
plasmiques au cœur même du noyau. x743. Na-Fe. 

Gentianella aff. brunneotricha 

177 Métaphase somatique (racine). x3521. Squash. 

Verbena litoralis 

178 Métaphase II d'anthère. x3521. Squash. 

Salvia macrophylìa 

179 Stade leptotène mâle. x 3521. Squash. 
180 Stade pachytene mâle. X3521. Squash. 
181 Idem. 
182 Idem. 
183 Anaphase simultanée sur deux noyaux d'une cellule du tapis, présumés 2 n et 6 n. X 2418. He-Fe. 
184 Anaphase dans une cellule du tapis: le noyau est présumé 8n. X 2418. He-Fe. 
185 Une cellule du tapis qui a deux noyaux présumés 4 n et quatre autres, présumés 2 H, à en juger 

par leurs volumes et leurs nombres de chromocentres. X 2418. He-Fe. 
186 Métaphase dans une cellule du tapis. On y compte 72 chromosomes. X 3521. Squash. 
187 Coupe, au niveau du nucléole, d'un noyau de synergide hypertrophiée au maximum. Le petit 

noyau en bas représente le stade pré-hypertrophique. x3521. He-Fe. 
188 Albumen et embryon. Sur le premier, on remarque deux haustoria micropylaires uninucléés et 

un haustorium chalazal binucléé. Les deux synergides dégénérescentes s'aperçoivent en haut de 
l'albumen, x 662. He-Fe. 

189 Hypostase qui loge l'extrémité chalazale de l'albumen jeune (ligne pointillée). La flèche indique 
le sens de progression de l'albumen adulte. x331. He-Fe. 

Browallia americana 

190 Métaphase 1 dans CMP. x3521. Squash. 

Calceolaria tomentosa 

191 Noyau somatique en repos (nucelle). x3521. He-Fe. 
192 Métaphase somatique (nucelle). X3521. Squash. 
193 Noyau endopolyploïde (epidemie externe de l'anthère). X3521. He-Fe. 

Alonsoa acuti/olia 

194 Noyau pachytene mâle. X3521. Squash. 
195 Noyau diplotène mâle. X3521. Squash. 
196 Diacinèse mâle. x 3521. Squash. 
197 Métaphase II dans CMP. Remarquer la distribution des chromosomes en deux groupes. X3521. 

Squash. 
198 Une CMP aux noyaux-fils en métaphase homéotypique. Remarquer la facilité avec laquelle 

les deux groupes de chromosomes d'un noyau-fils se détachent l'un de l'autre. Squash. 
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Rclbunium hypocarpium 

199 Sac embryonnaire, x 743. He-Fe. 
200 Coupe longitudinale de la partie supérieure d'un ovule montrant une partie de la masse sporo-

gène d'où se détache une CME à deux noyaux et pourvue de deux grandes vacuoles aux deux 
extrémités. Ce dernier caractère indique qu'elle est devenue sac embryonnaire. D'autres CME 
à deux noyaux ne se développent pas alors que d'autres CME subissent la métaphase 1. X 331. 
He-Fe. 

Specularla biflora 

201 Métaphase hétérotypique mâle. X 3521. Squash. 
202 Coupe longitudinale d'une fleur cléistogame. Remarquer les deux stigmates vestigiaux (poin­

tillés) et la calotte pétalaire qui recouvre les anthères. X 236. He-Fe. 
203 Coupe longitudinale d'un ovule montrant le tégument unique, le nucelle formé d'une couche 

de cellules et Farchéspore devenue CME (stade synizesis). X 898. He-Fe. 
204 Sac embryonnaire entouré de cellules du nucelle recouvertes à leur tour par l'épidémie interne 

du tégument, x 743. He-Fe. 
205 Double fécondation. A côté de l'oosphère fécondée, on trouve un tube pollinique accessoire. 

x 743. He-Fe. 
206 Formation de deux cellules inégales après la première division de l'albumen. On remarque 

l'embryon encore uninucléé et les antipodes en dégénérescence. X743. He-Fe. 
207 Albumen au stade de trois cellules. Remarquer le synchronisme sur les noyaux des deux cellules 

supérieures en prophase. X 743. He-Fe. 
208 Formation de l'hypostase. x743. He-Fe. 
209 L'albumen au stade de quinze cellules. Remarquer la forme initiale des deux haustoria micro-

pylaires et l'embryon en forme de tube et encore unicellulare, x 743. He-Fe. 
210 Première prophase du noyau de l'embryon en présence d'un albumen de huit cellules. Noter la 

mise en place de l'enclave micropylaire et l'hypertrophie de ses haustoria. x743. He-Fe. 
211 Coupe longitudinale d'une graine qui montre l'adhérence étroite des noyaux d'haustoria micro-

pylaires au suspenseur en forme d'ampoule, x 743. He-Fe. 
212 Coupe longitudinale d'une graine. Le manteau est coloré en noir-plein; aux deux extrémités, il 

n'est pas encore fermé complètement. Ces deux brèches sont fermées par l'haustorium chalazal 
et les deux haustoria micropylaires. x743. He-Fe. 

Vernonia scorpioides 

213 Métaphase somatique (nucelle). X3521. Squash. 

Eiephantopus scaber 

214 Métaphase somatique (nucelle). X 3521. Squash. 
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