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3 a. Différenciation des cellules sexuelles et fécondation chez les Phanérogames 
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Introduction 
Les Gymnospermes et les Angiospermes voient se parfaire jusqu'en leur 

état actuel les modes de gamétogénèse et de fécondation élaborés dans la 
série phylétique Chlorophytes-Bryophytes-Ptéridophytes. Pourtant un fait 
nouveau fait son apparition : l'allongement de l'une des cellules du gaméto­
phyte mâle en un tube dans lequel sont libérées les cellules reproductrices. 
Ce tube se développe à la suite de la germination de la microspore sur 
le tissu femelle. C'est d'abord un simple suçoir assurant la vie parasitaire 
du prothalle mâle. Puis sa croissance est nettement dirigée vers les organes 
reproducteurs femelles et son rôle principal devient le transport des sper­
matozoïdes. Ceux-ci perdent leur appareil cinétique, et leur structure s'en 
trouve considérablement simplifiée. 

Chez les plantes à graines la réduction de la phase gamétophytique 
atteint un degré élevé, sinon maximum : le grain de pollen finit par se 
transformer en une initiale d'anthéridie bicellulaire, tandis que le gamète 
femelle provient parfois directement de la division de l'une des quatre 
mégaspores (sacs embryonnaires tétrasporiques). Néanmoins, ce niveau 
d'évolution ne se trouve réalisé que chez les Angiospermes, les Gymno­
~permes représentant à bien des égards un groupe de transition, chez lequel 
se précisent ou s'achèvent un certain nombre de processus plus ou moins 
amorcés chez les Ptéridophytes. 

C'est en effet dans cet embranchement des Gymnospermes que se réalise 
de façon durable l'union des gamétophytes mâle et femelle, déjà annoncée 
par leur rapprochement fugace et purement mécanique chez les Salvini­
ales. Dans les ordres primitifs, Cycadales et Ginkgoales, le prothalle 
femelle demeure désormais fixé sur le sporophyte de la plante-mère. Il 
est parasité par le gamétophyte mâle qui arrive à proximité des archégones. 
Cette situation se maintient dans les ordres plus évolués où la zoïdogamie 
est définitivement relayée par la siphonogamie. 

L'hétérosporie, évidemment suivie de l'hétéroprothallie, est apparue chez 
les Ptéridophytes supérieurs. Elle est désormais acquise et se maintient 
chez tous les Phanérogames. 

1* 



4 VII, 3 a: B. V AZART, Cellules sexuelles et fécondation chez les Phanérogames 

Enfin, l'accélération des phénomènes de gamétogénèse se poursuit. Leur 
déclenchement prévient même l'achèvement de la sporogénèse. Les micro­
spores ne sont plus les gonocytes directement issus de la méiose, mais déjà le 
produit de leur segmentation. Le grain de pollen représente en effet un 
gamétophyte mâle fertile, puisqu'en règle générale, il est organisé en 
anthéridie, comprenant une cellule pariétale (la cellule végétative) et une 
cellule spermatogène primordiale (la cellule génératrice), et attenante à 
une ou plusieurs cellules prothalliennes qui finissent même par ne plus 
se former. 

Il est donc logique de consacrer un chapitre spécial à l'étude des phéno­
mènes de gamétogénèse et de fécondation chez les Gymnospermes, puisque 
ceux-ci se présentent comme de véritables intermédiaires entre les Ptérido­
phytes et les Angiospermes. On y trouve en outre une variété de structure 
et de fonctionnement, apparaissant comme autant d'essais dont certains 
seulement ont abouti, chez les Angiospermes, à la réalisation uniforme d6 
la double fécondation et à l'utilisation intégrale de deux gamètes mâles 
morphologiquement identiques et provenant d'un même gamétophyte. 

Première partie 

Gymnospermes 
L'embranchement des Gymnospermes constitue un groupe ancien, pro­

bablement plus riche en formes fossiles qu'en espèces vivantes. Aussi ces 
dernières se groupent-elles en unités relativement homogènes, mais séparées 
les unes des autres par de profondes dissemblances dues à la disparition 
des formes de transition et des genres primitifs moins spécialisés. Cet 
émiettement en ordres dont les relations phylogéniques sont désormais 
masquées est particulièrement sensible lorsqu'on prend en considération 
Jes différentes modalités de la reproduction sexuée. 

D'une part, les Cycadales et les Ginkgoales se distinguent nettement 
des autres groupes par la persistance de la zoïdogamie, accompagnée d'un 
certain nombre de traits communs à la structure et à la morphogénèse des 
appareils mâle et femelle. D'autre part, les Gnétales, en voie de dis­
parition, ne réunissent que trois genres morphologiquement très différents, 
mais néanmoins caractérisés par une facture plus moderne des structures 
reproductrices qui annoncent celles des Angiospermes. A un degré d'évo­
lution intermédiaire entre celui des Gymnospermes zoïdogames et celui 
des Gnétales, les Coniférales forment un ordre encore en pleine vitalité, 
où se trouvent une bien plus grande richesse de formes et une plus grande 
abondance de types de fonctionnement. Du simple point de vue de la 
reproduction, cet ordre peut cependant se scinder en deux groupes : d'un 
côté, les familles des Pinaceae, Araucariaceae et Podocarpaceae, caractéri­
sées par la formation de cellules prothalliennes (comme chez· les Cycadales, 
les Ginkgoales et l'Ephedra), par la date relativement tardive de l'anthèse 
(qui intervient toujours après la formation de la cellule génératrice, parfois 
après sa division), et par la disposition isolée des archégones à la surface 
du prothalle femelle; de l'autre, les familles des Sciadopitaceae, Taxodia-
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Tableau 1 

Développement du gamétophyte mâle des Gymnospermes 

Pôle apical +--------------t MICROSPORE i----------- Pôle basal 

'

-- ------ - -- -- Division;-;othallie~ ---1 
supprimées dans le groupe II 

des Coniférales ainsi que chez 1 

1 

Le Welroitsdtia 

Cellule intermédiaire tère c"iilule prothallienne 

--------~:1Je b.,,1, (Ginkgol I 
1 I 2••• füi•ion protballionno I 

1 1 : 
supprimée chez les 

Cycadales 1 

1 

---------- 1------~,'-·- Initiale de l'anthéridie ---------------2ème cellule prothallienne 
1

1 1 = c. anthéridiale = pied (Ginkgo) I 

1 L __ (A::;:.::_t94~------------- __ J __ _I 

Cellule végétative -- ---------Cellule génératrice ------- ----------------- !Cellules prothalliennes) 
= c. centrale c. anthéridiale (JoHRI 1936; 

tube cell 8RANSCHEIDT 1939) 
c. centrale (MIYAKE 1903) 
c. générative (DANGEARD 1923) 

c. reproductrice (FAVRE-DlJCHARTRE 1955) 

C•llulo vlgétati"' •••••.•••.• C •llu/, •PL.. ··---~ •tlril• .•••..••.•.. (Cellul" p<0tballionn"I 
ou tube pollinique body cell = stalk cell 

genera ti ve cell ~~c~~dicellaire 

jusque t6 
gamètes chez 
le Cupressus 

Kürperzelle 
corps 
c. anthéridiale (DANGEARD 1923) 
c. génératrice (MANGENOT 1938) 

2 noyaux stériles 
Cupressus 

Cedrus deodora 

Tube pollinique --- Gamète r:f' -------------Gamète r:f'----Noyau stérile --------.Noyaux prothalliens 
différents ou identiques 

Double trait succession des cellules mères du matériel reproducteur ; les changements 
d'orientation correspondent aux inversions de polarité dans le gaméto­
phyte 

Trait simple : conduit aux cellules annexes-

Springer-Verlag in Wien Drudc: A. Holzhausens Nfg. Wien 
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ceae, Cupressaceae, Taxaceae et Cephalotaxaceae, ruez lesquelles il ne 
se forme plus de cellules prothalliennes (comme ruez le Welwitschia), 
tandis que l'anthèse précède ou non la formation de la cellule géné­
ratrice, et que ruez certainC\'5 (Taxodiaceae et Cupressaceae), les arrué­
gones ont tendance à se grouper en complexes entourés d'une assise 
cellulaire commune. 

Nous étudierons successivement, dans ces différents groupes, la gaméto­
génèse mâle, la gamétogénèse femelle, puis la fécondation. 

Gamétogénèse mâle 
Mis à part un petit nombre de travaux contemporains, l'étude cytolo­

gique de la reproduction des Gymnospermes date du début de ce siècle, 
époque où les naturalistes travaillaient beaucoup plus isolément que de 
nos jours. Il en est résulté une complication et une confusion fort regret-

Tableau 2. Date de l'anthèse par rapport aux phénomènes de spermatogénèse 

Type I 
(avant la formation de la cellule génératrice) 

Certaines Coniférales du Groupe Il: 
Taxus Widdringtonia 
Cupressus ]uniperus 

Type II 
(après la formation de la cellule génératrice, mais avant sa division) 

Cycadales 
Ginkgoales 
Coniférales du groupe II (à l'exception des 4 genres ci-dessus) 
Coniférales du groupe I (à l'exception des Pinaceae de type III et du 

Phyllocladus) 
Type III 

(après la formation de la cellule stérile) 
Certaines Pinaceae 

(Abies) 
Keteleeria 
Picea 

Une Araucariacea : Phyllocladus 
Gnétales : (Ephedra) 

Type IV 

Pseudoforix 
Cedrus 
Tsuga 

Gnetum 

(après la formation des gamètes) 
W elmitsdiia 

Abies et Ephedra sont intermédiaires entre les types III et IV, les gamètes se 
formant à l'intérieur du pollen dans un certain pourcentage de grains. 

tables de la terminologie, dont l'un des tableaux ci-contre peut donner une 
idée. Dans la suite de ce texte on a adopté les dénominations les plus 
simples et surtout les plus logiques : ce sont celles qui, sur le Tableau 1, 
figurent en italiques, en tête des listes de synonymes. 

Ce sruéma permettra en outre de distinguer d'emblée le plan général 
du développement du gamétophyte mâle des Gymnospermes, ainsi que 
ses principales variantes. 
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Le pollen n'est dispersé à l'état de microspores unicellulaires que chez 
quatre genres appartenant au second groupe des Coniférales, chez lequel 
des cellules prothalliennes ne se forment pas (Cupressus, Widdringtonia, 

C. initiale de 
J'anthéridie ••• 

Microspore 

3 

Fig. 1. Schémas du développement du gamétophyte mâle des Gymnospermes. 

4 

6 

Taxus et Juniperus). Au contraire, dans le cas de beaucoup le plus habi­
tuel, l'individualisation du matériel reproducteur s'effectue avant !'anthèse, 
ù l'intérieur du microsporange, la formation de la cellule spermatogène 
primordiale, ou cellule génératrice, étant précédée de la séparation d'une 
ou de deux cellules prothalliennes. 
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Lorsque ces dernières s'individualisent, le grain de pollen est générale­
ment considéré comme un gamétophyte mâle composé d'une portion 
somatique, qu'elles représentent, et d'une anthéridie parvenue à un stade 
'ariable de son développement. Lorsqu'elles ne se forment pas, il est inter­
prété comme un prothalle mâle, réduit à sa portion fertile ou anthéridiale. 
La microspore fait alors directement fonction d'initiale de l'anthéridie. 
Par la suite, celle-ci se partage en une cellule végétative, destinée à fournir 
le tube pollinique, et considérée à juste titre comme l'équivalent des 
cellules pariétales de l'anthéridie (EMBERGER 1949), et en une cellule généra­
trice, qui n'est autre que la cellule spermatogène primordiale. Chez toutes 
]es Gymnospermes cette dernière subit deux séries de mitoses successives. 
La première division donne une cellule spermatogène de second ordre, 
appelée à donner naissance aux deux gamètes, et un second élément, sou­
vent nommé cellule-socle (stalk-cell), mais qui répond plus justement au 
nom de cellule stérile, puisqu'elle représente en réalité une cellule sper­
matogène rendue stérile par les conditions morphogénétiques régnant à 
l'intérieur du grain de pollen. La deuxième mitose spermatogène ne se 
produit en effet que dans la cellule-sœur et individualise deux cellules 
spermatiques identiques ou différentes l'une de l'autre. 

Structure de la microspore ; formation et destin des cellules 
prothalliennes 

Selon les ordres et les familles, il se forme une ou deux cellules pro­
thalliennes, éventuellement susceptibles de subir des mitoses secondaires. 
Ces différentes possibilités se répartissent de la façon suivante: 

2 cellules prothalliennes : 
l'une dégénérant avant l'anthèse, l'autre persistante : 

Ginkgoales 
Conif érales : Podocarpaceae 

Araucariaceae (?) 
dégénérant toutes deux avant !'anthèse: 

Coniférales : Pinaceae 
Gnétales : Ephedra 

1 cellule prothallienne persistante 
Cycadales 
Gnétales : Gnetum (?) 

Pas de cellules prothalliennes : 
Coniférales : Sciadopitaceae 

Taxodiaceae 
Cupressaceae 
Taxaceae 
Cephalotaxaceae 

Gnétales : Gnetum (?) et Welroitsdi.ia 

Ces cellules prennent naissance au cours de divisions inégales qui 
affectent le contenu de la microspore unicellulaire. Ces divisions sont tou­
jours antérieures à l'anthèse. Elles ont peu retenu l'attention des auteurs, 
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et nous ne possédons sur elles et sur les stades qui les précèdent que des 
renseignements isolés. 

Leur allure et leur résultat indiquent pourtant qu'elles sont nécessaire­
ment précédées d'une polarisation de la microspore, polarisation parti­
culièrement durable puisque, contrairement à cc qui se passe chez les 
Ptéridophytes, toutes les divisions au cours desquelles va se constituer 
la portion f erlile du gamétophyte mâle des Gymnospermes sont de nature 
différencielle et semblablement orientées. En fait, les auteurs qui ont 

Pôle 'germinatif' 
•apical ·nu 'ventral' 

Pôle 'prothallien• 
'basal' ou 'dorsal• 

rapporté des observations ayant trait à ce 
phénomène ont mis en évidence, volontaire­
ment ou non, l'existence d'une telle polari-
sation de la microspore. 

Ainsi, CHAMBERLAIN (i909) signale que chez 
le Dioon edule l'exine est plus épaisse dans 
la région basale de la spore, où s'individualise 
une cellule prothallienne lenticulaire, et plus 
fine dans la région opposée, d'où émergera 
le tube pollinique. Chez le Gink!jo (F AVBE­
DuCHARTRE 1955), l'exine n'est doublée par 
l'intine que dans la portion basale du grain, 
correspondant elle aussi au pôle prothallien. 
Chez cette même espèce LEE (1955) indique 
que le noyau quitte le centre de la cellule au 
début de la première division pour gagner ce 
même pôle où la division se termine en don­
nant naissance à deux cellules très inégales. 

Fig. 2. Formation des cellules prothal· Un semblable déplacement du noyau est 
llennes. signalé par Jmmr (1936), chez le Cedrus 

deodora. Quant à l'orientation de la polarité de la microspore, MIYAKE et 
YAsUI (1911) précisent que, chez le Pseudolarix Kaempferi, la cellule pro­
thallienne se forme sur le côté dorsal de la microspore (Fig. 2), disposition 
qui peut être considérée comme universelle tant qu'elle n'aura pas été 
infirmée par une étude appropriée. GoEBEL (1933) admet également la 
généralité de cette disposition. 

D'autres données rendent compte de la polarisation de la cellule en 
division au moment de la formation des éléments prothalliens. Plusieurs 
auteurs (WANG 1948, chez le K eteleeria evelyniana ; CoKER 1902, chez le 
Podocarpus coriacea) rapportent l'existence de fuseaux asymétriques. WANG 
indique aussi que les phénomènœ télophasiques sont particulièrement pré­
coces dans la première cellule prothallienne, dont le noyau se met tout 
aussitôt à dégénérer. MIYAKE et YAsux signalent que pendant l'anaphase de 
ces divisions, les deux lots chromosomiques ont un aspect franchement 
différent l'un de l'autre chez le Pseudolarix Kaempferi. HuTCIUNSON (1915 a 
et b) chez le Picea canaden.~is et l' Abies balsamea, JoHRI (1936) chez le 
Cedrus deodora et MvLLER-STOLL (1948) chez le Larix europea, constatent 
que la perturbation accidentelle de l'axe de la première division provoque 
une évolution aberrante des cellules-filles qui, dans le cas où cet axe est 
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déplacé de 90°, peut aller jusqu'à la formation de grains doubles constitués 
de deux cellules anthéridiales identiques. 

NEMEC (1910) a pu provoquer l'apparition de telles anomalies en soumet­
tant le pollen à l'action du diloroforme. Enfin, dans le pollen des Coni­
fères dépourvues de cellules prothalliennes, cette polarisation est aussi 
strictement déterminée et repérable grâce à la fixité de l'emplacement du 
point de rupture de l'exine (BRANDSCHEIDT 1939). 

Les renseignements cytologiques relatifs aux stades qui précèdent 
l'individualisation des cellules prothalliennes sont peu nombreux. Il semble 
qu'en règle générale la majeure portion du grain de pollen immature soit 
occupée par l'élément vacuolaire, sous forme d'une grande podie centrale 
qui refoule le noyau contre la paroi (DANGEARD 1923 : Taxus baccata, 
Cupressus, Biota). Puis cette vacuole se fragmente et le pollen mûr est 
empli d'un cytoplasme creusé de nombreuses sphérules vacuolaires, dis­
posées côte à côte, et entourant le noyau désormais situé en position centrale. 
Mais ces données ne concernent que des genres diez lesquels des cellules 
prothalliennes ne se forment pas. Chez le Cephalotaxus (F AVRE-DUCHARTRE 
195?), les microspores comportent ainsi un noyau central entouré de volumi­
neux grains d'amidon, de vacuoles globuleuses colorahles par le rouge 
neutre et de petits granules lipidiques. Le noyau ne se divise qu'un mois 
après l'acquisition de cette structure, juste avant l'anthèse. 

Chez le Ginkgo (FAvRE-DucHARTRE 1955), on distingue dans le cytoplasme 
de la microspore des vacuoles ramifiées filamenteuses, également colorables 
par le rouge neutre, et des grains d'amidon arrondis qui régressent peu 
à peu au cours de la maturation. CoKER (1902) décrit aussi de l'amidon dans 
le pollen du Podocarpus coriacea. Cet amidon disparaît juste avant 
l'anthèsè, après la formation de la cellule génératrice. Chez le Larix 
Dahurica (PROSlNA 1928), la jeune microspore contient des mitodiondries 
rassemblées autour du noyau. Parmi celles-ci des grains un peu plus gros 
que les autres se transforment progressivement en amyloplastes. Ces stades 
de transition sont particulièrement nombreux au moment des première et 
deuxième divisions du pollen, au cours desquelles ces éléments figurés se 
répartissent dans tout le territoire cellulaire. D'après les dessins de 
l'auteur, un certain nombre d'entre eux sont inclus dans les cellules pro­
thalliennes. 

Quant à la constitution de ces dernières, la discrétion des auteurs à 
ce sujet est encore plus grande. Elles sont de forme lenticulaire; quelques 
indications inclinent à penser qu'elles sont séparées de la cellule-sœur 
par un phragmoplaste courbe, cet état de dioses étant probablement lié 
à une asymétrie fusoriale. Par la suite, selon les espèces, la cloison de 
séparation est de nature cellulosique (Saxegothaea NoREN 1908 ; Micro­
cadirys, THOMPSON 1909) ou non (Podocarpus coriacea, CoKER 1902 ; Phyllo­
cladus, YouNG 1910). 

Le destin et l'évolution des cellules prothalliennes sont également fort 
Yariables. 

Chez les Cycadales, l'unique cellule prothallienne est persistante. Lors 
de la germination du tube pollinique, elle demeure encastrée dans la mem-
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hrane pollinique entre l'exine et la cellule génératrice, puis, après la divi­
sio11 de cette dernière, entre l'exine et la cellule stérile. Plus tardivement, 
elle grossit de façon appréciable et vient faire saillie dans la cellule stérile, 
si bien que leurs deux noyaux se trouvent souvent au même niveau (CHAM­
BERLAIN 1909, chez le Dioon edule ; BAIRD 1939, chez le Macrozamia Reidlei ; 
SwAMY, 1948, chez le Cycas circinalis, etc.). Mais les auteurs ne donnent 
aucune précision sur le comportement ultérieur de ces deux éléments pen­
dant la dernière phase de la pollinisation, lorsque l'extrémité prothallienne 
du tube se développe à son tour. 

Même absence de renseignements complets chez le Ginkgo, chez lequel 
une première cellule prothallienne ou cellule basale avorte avant !'anthèse. 
La seconde ou cellule-pied évolue d'une façon assez semblable à celle de 
la cellule prothallienne des Cycadales. Elle est fortement turgescente et 
comprime la cellule stérile ou socle, qui finit même par se trouver réduite 
à un anneau écrasé entre le pied et la cellule spermatogène. FAVRE-DucHARTRE 
indique que son noyau, de structure réticulée avee chromocentres granu­
leux, est entouré de grains d'amidon comme celui des autres cellules du 
tube pollinique, à l'exclusion du noyau spermatogène. La cellule-pied 
contient en outre des granulations lipidiques colorahles par le noir Soudan. 
Elle continue à s'accroître et s'étend hors de la membrane pollinique, 
pendant que la cellule spermatogène se prépare à la division qui indi­
vidualisera les deux gamètes (LEE 1955). 

Chez les Coniférales, les cellules prothalliennes n'existent que dans les 
familles du premier groupe ; elles ont d'ailleurs un comportement très 
différent selon qu'il s'agit des Araucariaceae et Podocarpaceae d'une part, 
ou des Pinaceae de l'autre. 

Chez l' Araucaria brasiliensis, BunLINGAME (1915) signale simplement que 
le tube pollinique comprend, en plus de la cellule spermatogène, un grand 
nombre de noyaux tous semblables. L'un de ceux-ci représenterait le noyau 
de la cellule prothallienne qui serait donc libéré dans le tube pollinique, 
à la manière de ce qui se passe chez les Podocarpaceae. 

Dans cette famille, en effet, les cellules prothalliennes ne sont pas tou­
jours limitées par des cloisons cellulosiques et leur noyau connaît un 
développement aussi important que celui de la cellule génératrice. Souvent 
cependant la première dégénère, tandis que le cytoplasme de la seconde 
vient se confondre avec celui du tube, dans lequel son noyau se trouve 
libéré, après s'être ou non divisé par amitose. Exceptionnellement, elle 
peut d'ailleurs évoluer de façon comparable. Après leur libération, les 
noyaux prothalliens deviennent beaucoup moins denses et leur aspect se 
rapproche de celui du noyau végétatif. Tel est le comportement du Podo­
carpus coriacea, d'après CoKER (1902). Chez le Phyllocladus (YouNG 1910), 
la première cellule prothallienne dégénère très vite ; elle est, comme la 
seconde, entourée d'une cloison cellulosique. Le deuxième noyau prothallien 
serait libéré dans le tube pollinique au moment de la germination de ce 
dernier. 

Chez les Pinaceae, pourtant réputées comme différenciant deux cellules 
prothalliennes persistantes. on observe aussi une grande variabilité. Dans 
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le cas le plus général, les deux cellules avortent dès leur formation et, dans le 
grain de pollen mûr, on les trouve écrasées contre la membrane (Picea, 
M1YAKE 1903 ; Pseudolarix, MIYAKE et YASUI 1911 ; Pseudotsuga, LAwsoN 
1909 et ALLEN 1943 ; Cedrus deodora, JoHR1 1936 ; Keteleeria, WANG 1948). 
Eventuellement les restes des cellules dégénérées peuvent se déco1ler de la 
paroi et se trouver immergés librement dans le cytoplasme pollinique ; 
néanmoins, ils demeurent toujours à proximité du pôle prothallien. Mais 
chez certains genres la formation des cellules prothalliennes est très fluc­
tuante : ainsi chez le Picea canadensis (HuTCHINSON 1915 a), elles peuvent 
ne pas se différencier, ou bien il peut ne s'en former qu'une seule, ou bien 
encore on en trouve deux, dont l'évolution est d'ailleurs plus ou moins 
aberrante à la su:ite de la perturbation de la polarité normale des micro­
spores. 

Chez les Gnétales, le comportement du genre Ephedra est peu différent 
de celui des Pinaceae. La première division individualise une cellule pro­
thallienne à l'extrémité la plus étroite de la microspore; cette cellule est 
limitée par une paroi bien définie. La seconde division produit une cellule 
adjacente, beaucoup moins bien délimitée. L'une et l'autre ont déjà dégé­
néré dans le pollen mûr et disparaissent totalement peu de temps après 
la germination du tube pollinique. 

Dans les genres Gnetum et Welwitsdiia, 'le pollen mûr ne contient que 
trois noyaux. PEARSON pensait que l'un d'eux représentait un noyau pro­
thallien, opinion qui fut réfutée par THOMPSON (1916) chez le Gnetum et, 
sur un plan plus théorique, par BATTAGLIA (1951). Dans ces deux genres, les 
divisions prothalliennes seraient donc supprimées comme dans le second 
groupe des Coniférale.s. Mais, d'après NEGI et LATA (1957), le pollen mûr du 
Gnetum ula et du G. gnemon serait constitué d'une cellule prothallienne, 
d'une cellule végétative et d'une cellule spermatogène ; ce serait la première 
division spermatogène qui se trouverait supprimée. 

En résumé, les cellules prothalliennes apparaissent bien comme des 
structures vestigiales dont l'évolution peut être ramenée à trois types 
principaux : dégénérescence pure et simple, telle qu'on l'observe pour la 
cellule basale du Ginkso et pour les cellules prothalliennes des Pinaceae 
et de l'Ephedra ; persistance et libération à l'intérieur du tube pollinique. 
comme chez les Araucariaceae, les Podocarpaceae et peut-être le Gnetum ; 
persistance sous forme d'une cellule individualisée susceptible de pendre 
une certaine expansion et de maintenir ses caractères propres pendant toute 
la durée de l'existence du gamétophyte mâle, comme cela se passe pour la 
seconde cellule prothallienne du Ginkgo et pour celle des Cycadales. 

Première phase de la. ga.métogéoèse mâle : individualisation du 
matériel ga.métique sous forme de la cellule génératrice ou cellule 

sperma.togène primordiale 
Après l'élimination éventuelle des cellules prothalliennes, la portion la 

plus importante du grain de pollen est constituée par la cellule initiale de 
l'anthéridie qui a conservé la structure cytologique de la microspore uni­
cellulaire. Cette structure continue à évoluer jusqu'à !'anthèse : géné-
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ralement l'amidon disparaît, tandis que se parachève l'édification de la 
membrane sporale et que la dessiccation provoque la régression et la frag­
mentation progressive du vacuome, à un degré d'ailleurs fort variable selon 
les espèces. Par rapport à ces phénomènes qui marquent le terme de la 
sporogénèse, la division nucléaire et la ségrégation du matériel reproducteur 
constituent le premier acte de la gamétogénèse. 

a) Division de la cellule initiale de l'anthéridie 

Dans la très grande majorité des cas, la cellule génératrice est con­
stituée avant l'anthèse. Sinon, sa formation est reportée au moment de la 
germination du pollen (Cupressus, WiddrinBtonia, Juniperus et Taxus). 
ÛTTLEY (1909) indique que chez le Juniperus elle n'interviendrait qu'une 
quinzaine de jours après la pollinisation; chez le Taxus, elle pourrait être 
retardée jusqu'au vingtième jour, bien que se produisant normalement 
2 ou 3 jours après I'anthèse. Dans tous les autres genres de Gymnospermes, 
la division de l'initiale de l'anthéridie a lieu à l'intérieur du microsporange, 
à une date variant avec les espèces et avec les conditions atmosphériques 
du moment. Chez le Crypfomeria japonica, LAWSON (1904 b) l'a observée 
4 à 5 semaines avant la dispersion du pollen; chez le Macrozamia Reidlei 
(BAIRD 1939), elle devance !'anthèse d'une quinzaine de jours, tandis que 
chez le Dioon edule elle lui est immédiatement antérieure. Il en serait de 
même chez le GinkBo et le PseudotsuBa. Tantôt cette division suit de peu 
la formation des cellules prothalliennes (Keteleeria evelyniana, WANG 1948), 
tantôt il s'écoule auparavant un temps de latence (un mois environ chez le 
Macrozamia étudié par BAIRD), pendant lequel le volume du grain de pollen 
peut s'accroître considérablement (Picea canadensis, HuTcmNSON 1915 a). 

La division de l'initiale de l'anthéridie est orientée comme les divisions 
prothalliennes selon l'axe polaire du grain de pollen ; cette orientation est 
fixe et repérable, même chez les Coniférales et les Gnétales dépourvues de 
cellules prothalliennes. La cellule génératrice se différencie au pôle pro­
thallien ou basal, et la cellule végétative au pôle apical. Sur la mitose elle­
même, on ne connaît que peu de détails. La prophase semble normalement 
précédée d'une augmentation du volume nucléaire (Taxodium distidium, 
CoKER 1903). La métaphase est typique, avec des chromosomes nettement 
plus longs que les chromosomes méiotiques (Ibid.), et il semble que seul le 
mécanisme f usorial montre des caractères originaux, particuliers à ce type 
de division inégale et différencielle. Chez le Picea canadensis, HuTCHINSON 
précise en effet que le fuseau est peu marqué en anaphase et que, par la 
suite, sa substance se masse autour du noyau générateur, tandis qu'une 
plaque cellulaire courbe se forme au niveau de l'équateur. Chez le Podo­
carpus coriacea (CoKER 1902), le fuseau est asymétrique comme celui des 
deux divisions prothalliennes. 

Les proeessus de cytocinèse sont, eux aussi, mal connus. HuTCIDNSON 
pense que lorsque la plaque cellulaire n'est pas visible, ce qui se produit 
dans certains cas, la délimitation entre cytoplasme générateur et cyto­
plasme végétatif s'effectue à l'extrémité des fibres fusoriales, en quelque 
sorte détachées du noyau végétatif. Chez le Cedrus deodora, JoHRI (1936) 
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signale le dépôt d'un phragmoplaste éphémère qui disparaît presque aus­
sitôt. Une telle plaque cellulaire évanescente est également connue chez le 
Gnetum (PEARSON 1929), après quoi les deux noyaux-fils se trouveraient 
Jibres dans le cytoplasme général. Pourtant, il semble qu'il s'agisse ici d'un 
cas exceptionnel (en admettant que cette affirmation soit exacte}, et la 
plupart des auteurs s'accordent à admettre que le noyau générateur est 
entouré d'un cytoplasme propre, limité au moins par une membrane cyto­
plasmique. 

Chez le Taxodium distichum, CoKER (1903) indique que cette membrane 
ne contient pas de cellulose. Les botanistes ayant observé les Conif érales 
du second groupe estiment aussi que noyau générateur et noyau végétatif 
sont séparés par une telle membrane cytoplasmique (Sequoia, Cryptomerta, 
Cunninghamia, Torreya, etc.). 

b) Structure de la cellule génératrice 
Tandis que la cellule végétative conserve les caractères de l'initiale de 

l'anthéridie et ne subira de modifications notables que lors de sa trans­
formation en tube pollinique, la cellule génératrice acquiert de prime abord 
un faciès nouveau qui s'affirmera à travers les générations cellulaires qui 
e~ seront issues, jusqu'à ce que soit réalisée la structure caractéristique des 
éléments spermatiques. 

La cellule génératrice elle-même n'a qu'une existence limitée. Avant ou 
après !'anthèse, elle est en effet affectée par une nouvelle division inégale 
qui détache de la ceilule spermatogène un noyau stérile entouré d' une petite 
quantité de cytoplasme (cf. Tableau 2}. Mais, auparavant, la cellule généra­
trice-fait preuve d'une évolution originale dont on peut glaner les différents 
traits dans les descriptions monographiques des auteurs. 

Tout d'abord, la cellule génératrice est-elle toujours individualisée en 
tant que telle? Certaines observations, concernant surtout les Coniférales du 
second groupe, permettraient d'en douter. BucHHOLZ (1939), comme LAwsoN 
(1904 a), chez le Sequoia, paraissent considérer que le pollen de cette espèce 
renferme deux noyaux nus (le noyau végétatif et le noyau générateur) dans 
un cytoplasme commun; et nombre d'auteurs anciens sont du même avis. 
Pourtant il paraît bien plus probable que la situation réelle soit celle décrite 
par CoKER (1903) chez le Taxodium distichum : le grain de pollen renferme 
ici une cellule génératrice lenticulaire entourée d'une cloison distincte qui 
la sépare de la cellule végétative. Telle est aussi l'opinion générale des 
auteurs à propos de la cellule génératrice dans le pollen des autres groupes 
de Gymnospermes. 

Le plus souvent, cette cellule est d'abord discoïdale, étroitement appli­
quée contre la membrane pollinique ou contre l'une des cellules prothal­
liennes lorsqu'elles existent (Dioon edule, CHAMBERLAIN 1909). Ce n'est qu'au 
moment de la germination du pollen qu'elle gonfle et, avant de se détacher 
de la paroi du grain, vient parfois faire hernie à l'intérieur du tube, comme 
FAVRE-DucHARTE le décrit par exemple d:iez le Ginkgo. 

La structure de la cellule génératrice semble traduire une importante 
activité synthétique : celle-ci se manifeste dans le noyau, dont le volume 



14 VII, 3 a: B. VAzART, Cellules sexuelles et fécondation chez les Phanérogames 

augmente dans des proportions sensibles (Taxodium distidium, CoKER 
1903 ; Sequoia sempervirens, LAWSON 1904a ; Ginkgo, FAVRE-DucHARTRE 
1955, etc.), et dans le cytoplasme dense qui l'entoure en quantité croissante. 
En effet, le noyau, primitivement plus petit et plus chromatique que le 
noyau végétatif, a reconquis un volume équivalent peu de temps après 
la fin de la division. Chez le Chamaecyparis et le Cryptomeria japonica, 
MuLLER-STOLL (1948), qui a observé in vivo des cellules génératrices par­
faitement individualisées, signale en outre le grand développement du 
nucléole. Quant au cytoplasme, il peut contenir de l'amidon (Pseudotsuga 
Douglasii, LAwsoN 1909), ou en être dépourvu (Cedrus deodora, JoHRI 1936). 
te vacuome y prend une consistance épaisse. Il est constamment malaxé 
par les mouvements cellulaires, ce qui lui confère souvent un aspect fine­
ment réticulé. Sa réaotion, différente de celle des vacuoles du cytoplasme 
végétatif, est légèrement alcaline (DANGEARD 1923, chez le Cephalotaxus, 
le Cupressus, le Biota, etc.). 

La cellule génératrice est limitée par une membrane plasmatique ne 
contenant pas de cellulose. D'après LAwsoN, cette membrane disparaîtrait 
par la suite, mais le cytoplasme n'en demeurerait pas moins parfaitement 
distinct de celui du tube et reconnaissable à sa texture granuleuse (1904 b, 
chez le Cryptomeria japonica). La réalité de la disparition de cette mem­
brane demanderait néanmoins à être vérifiée. 

Primitivement encastrée dans le grain de pollen, entre le pôle pro­
thallien et la cellule végétative, et soudée aux parois squelettiques des 
cellules voisines, la cellule génératrice, si elle ne se divise pas auparavant, 
s'arrondit, accentue la saillie qu'elle dessine dans le tube ou dans la cellule 
,,égétative, puis se détache complètement des parois attenantes et se trouve 
alors libérée dans le cytoplasme végétatif. 

Deuxième phase : multiplication du matériel gamétique : les deux 
mitoses spermatogènes ; structure de la cellule spermatogène et de 

l'élément stérile 
La division de la cellule génératrice se produit le plus souvent après 

la germination du pollen (Cycadales, Ginkgoales, Coniférales, à l'exception 
de 6 genres de Pinaceae). Les Gnétales et les genres Abies, Picea, Keteleeria, 
Pseudolarix, Cedrus et Tsuga sont pourtant le siège d'une accélération 
plus marquée des phénomènes de gamétogénèse et, chez ces végétaux, les 
divisions spermatogènes commencent avant même que le ·pollen soit émis 
hors des microsporanges. 

Alors que chez les Ptéridophytes la première division spermafogène est 
marquée par le changement à 90° de l'orientation de l'axe mitotique, change­
ment qui a pour résultat d'assurer une répartition égale des constituants 
nucléaires et cytoplasmiques entre les deux cellules-filles, diez les Gym­
nospermes, la division de la cellule génératrice s'effectue seulement dans 
une direction oblique par rapport à l'axe de polarité du gamétophyte 
(Fig. 3). En outre, sur les illustrations fournies par les auteurs, on constate 
que le fuseau mitotique est déporté, ce qui indique un déplacement anté­
rieur du noyau générateur qui abandonne sans doute sa position centrale 
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avant la prophase. Il en résulte que les deux cellules-filles ont des poten­
tialités différentes : l'une, la cellule basale, éventuellement accolée aux 
cellules prothalliennes a, comme elles, perdu toute capacité de se diviser ; 
c'est la cellule stérile ; l'autre, ou cellule spermatogène, poursuit seule une 
évolution normale et se partagera pour fournir les deux gamètes. 

a) Première division spermatogène ou division de la cellule génératrice 

Que cette division se produise avant ou après }'anthèse, elle intervient 
généralement avant que la cellule génératrice ne soit libérée dans le cyto­
plasme pollinique. Dans le cas le plus habituel, elle se déclenche peu de 
temps après la réhydratation du pol­
len arrivé sur les tissus femelles, la 
rupture de l'exine et l'émergence du 
tube. L'ensemble de ces phénomènes 
peut être précédé d'un temps de 
latence plus ou moins important. 

Tel est entre autres le cas des 
Cycadales (Macrozamia Reidlei, 
BAIRD 1939 ; Dioon edule, CHAMBER­
LAIN 1909 ; Cycas circinalis, SwAMY 
1948). 

Par contre, chez le Ginkgo (FAVRE­
DucHARTRE 1955), la cellule généra­
trice, après être sortie de la calotte 
de l'exine pour faire saillie à l'inté­
rieur du tube végétatif lorsque celui-ci 
atteint une soixantaine de µ, ne se 
divise qu'un mois plus tard. Le noyau 
spermatogène reste ensuite au centre 

Apex 

· -Cellule spermatogène 

Base 

Fig. 3. Formation de la cellule spennatogène. 

de la cellule, tandis que le noyau stérile, rejeté en direction de la cellule pro­
thallienne, c participe à la constitution de la cellule-socle». 

Inversement, chez les six Pinaceae dont la cellule génératrice se divise 
avant l'anthèse, les mitoses se succèdent à une cadence rapide et la cellule 
génératrice n'a qu'une existence très éphémère. Chez les autres Coniférales, 
«a division est liée à la germination du pollen. Malgré l'absence de données 
cytologiques précises, il est normal d'admettre que le processus mitotique 
est déjà amorcé avant la dispersion du pollen et se trouve seulement inter­
rompu par la dessiccation qui accompagne les dernières phases de la 
sporogénèse, pour reprendre son cours à la germination, sitôt que les con­
ditions hydriques redeviennent favorables. C'est ce qui se passe pro­
bablement ch.ez le Pseudotsuga (LAwsoN 1909), le Sequoia semperoirens et le 
Cryptomeria japonica (LAwsoN 1904 a et b). Pourtant, chez d'autres espèces, 
la division de la cellule génératrice est plus tardive : chez le Cunninghamia 
sinensis (M1YAKE 1910), elle se produit pendant la croissance du tube dans 
les tissus nucellaires. et, chez le Taxodium distidwm (CoKER 1903), plusieurs 
semaines après la germination du pollen. Chez le Taxus baccata, elle 
intervient 10 jours après la germination du pollen cultivé in vitro (BRAND-
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SCHEIDT 1939). Chez le Cephalotaxus et le Juniperus, le pollen hiberne 
dans l'ovule et la cellule génératrice ne se divise qu'au printemps qui suit 
celui où s'est effectuée la pollinisation. 

On ne connaît aucune description détaillée de la division de la cellule 
génératrice, mais seulement quelques détails isolés. Par exemple, BuRLIN­
GAME (1915) figure, chez !'Araucaria brasiliensis, une télophase avec un 
fuseau très déporté, le noyau stérile se trouvant repoussé contre la fine 
membrane qui délimitait la cellule-mère. YooNG (1910) dessine une division 
oblique cl:iez le Phyllocladus. Il estime qu'il s'agit d'une division anticlinale 
et qu'il en serait de même cl:iez le Podocarpus, le Dacrydium et le Ginkgo. 

La division de la cellule génératrice des Gnétales n'a jamais été ob­
servée; elle précède toujours la libération du pollen. 

b) Structure et évolution de la cellule stérile 

Au moment de leur formation les cellules stérile et spermatogène sont 
plus ou moins différentes selon les espèces. Tantôt elles sont de même taille 
(M1YAKE 1903, cl:iez le Picea excelsa), ou renferment un cytoplasme de même 
nature, plus dense et plus granuleux que celui du tube (LAWSON 1909, chez 
le Pseudotsuga Douglasii) ; tantôt, et le plus souvent, la cellule stérile est 
plus petite que la cellule-sœur et réduite à l'élément nucléaire entourée 
d'une très petite quantité de cytoplasme, si bien que ce dernier est parfois 
passé inaperçu (Sequoia, BucHHOLZ 1939a et b, et LAWSON 1904a; Crypto­
meria, LAwsoN 1904 b). 

Le comportement nucléaire offre la même fluctuation : le noyau stérile 
peut être d'abord plus gros que le noyau spermatogène (Taxodium di­
stidwm, CoIŒR 1903; Juniperus, BELAJEFF 1893; Cunninghamia sinensis, 
MIYAKE 1910). Mais la relation de taille entre les deux noyaux peut aussi 
être inverse (Sequoia et Cryptomeria, LAwsON 1904a et b; Picea vulgaris, 
cité par CoKER 1903 ; Ephedra, MEHRA 1950 b). Il semble que leur struc­
ture soit identique : réticulée, avec des duomocentres granuleux cl:iez 
le Ginkgo (FAVRE-DucHARTRE 1955) ; dense et compacte, avec la même 
structure interphasique typique cl:iez l'Ephedra (MEHRA 1950 b) ; très cl:iro­
matique dans les deux noyaux impossibles à discerner l'un de l'autre chez 
Je Cephalotaxus drupacea (FAVRE-DucHARTRE 1957). 

Quant au cytoplasme des deux cellules, il peut aussi présenter des diffé­
rences qualitatives : cl:iez le Widdringtonia, SAXTON (1910) indique que 
celui de la cellule stérile se colore en orange, tandis que celui du tube 
devient violet et celui de la cellule spermatogène rouge, après utilisatic>n 
de la triple coloration de Flemming. Chez le Picea excelsa (MIYAKE 1903), 
le cytoplasme stérile est vacuolisé et retient peu les colorants, contrairement à 
celui de la cellule spermatogène qui est plus dense et intensément cl:iromophile. 

Par ailleurs, les cellules stérile et spermatogène sont séparées et limitées 
par une membrane plasmatique ne contenant pas de cellulose (PseudotsuBa, 
LAwsoN 1909 ; Phyllocladus, YouNG 1910 ; Taxodium, CoKER 1903). Dans 
certains genres, on a signalé simplement un noyau stérile englobé dans le 
cytoplasme de la cellule spernnatogène, ce qui sous-entend que la division 
de la cellule spermatogèue serait incomplète, la mitose n'étant pas suivie 
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de cytocinèse. Il est possible qu'un tel état de fait caractérise certains 
groupes (Coniférales du groupe II, Gnétales?). Mais les études qui leur 
ont été consacrées sont trop incomplètes pour permettre d'adopter une 
opinion valable et, dans ce cas C(}mme dans celui de la cellule génératrice, 
l'existence et la nature des membranes limitantes de la cellule demanderaient 
à être réexaminées. 

La cellule stérile est donc primitivement découpée dans la cellule-mère 
(cellule génératrice). Comme cette dernière, et comme la cellule spermato­
gène, elle a tendance à s'arrondir, à se séparer des éléments voisins, et à 
se trouver ainsi libérée dans le cytoplasme végétatif. Néanmoins, elle reste 
généralement accolée à la cellule-sœur dans laquelle elle peut même 
demeurer encastrée pendant un temps plus ou moins long. 

D'après les rares indications données par les auteurs, la cellule stérile 
paraît avoir une structure cytologique intermédiaire entre celle de la cellule 
spermatogène et celle des cellules prothalliennes. De même que ces der­
nières, dans certains genres, se trouvent finalement immergées de toutes 
parts dans le cytoplasme pollinique, et y perdent leur individualité, de 
même, le destin de la cellule stérile est de se voir privée de ses limites 
et de son cytoplasme propre, son noyau demeurant attenant au cytoplasme 
spermatogène, puis rejoignant le noyau du tube au sein du cytoplasme 
végétatif. Auparavant, la cellule stérile ébauche une évolution qui ressemble 
davantage à celle de la cellule spermatogène. En effet, elle commence par 
accroître son volume, tandis que le noyaÙ gonfle également et subit des 
remaniements structuraux sur lesquels on ne possède malheureusement que 
des renseignements très insuffisants. Ces phénomènes, bien qu'assez uni­
formes dans leur ensemble, se présentent sous un aspect légèrement diffé­
rent suivant les groupes. 

Chez les Cycadales et le Ginkgo, la cellule stérile est progressivement 
envahie par une cellule spermatogène qui fait saillie à l'intérieur, et la 
rejette sur le côté avant même que tous ces éléments aient commencé à 
émigrer dans le tube. Il n'en demeure pas moins que la cellule stérile 
augmente d'abord de volume en même temps que la cellule-sœur (CHAMBER­
LAIN 1909; FAVRE-DUCHARTRE 1955; LEE 1955). 

L'augmentation de taille de la cellule stérile et de son noyau a d'ailleurs 
été notée par un grand nombre d'auteurs : LAWSON 1909, ruez le Pseudotsuga 
Douglasii; MIYAKE 1903, ruez le Picea excelsa; LAWSON 1904 a et b, chez le 
Sequoia et le Cryptomeria, etc. Dans le noyau, M1YAKE signale d'abord la 
présence de plusieurs nucléoles. Puis le noyau gonfle, s'arrondit, et l'on 
n'y distingue plus qu'un nucléole unique et volumineux qui se pulvérise 
bientôt en un certain nombre de granules. BELAJEFF (1891) décrit aussi 
un gros nucléole très colorahle dans tous les noyaux contenus dans le tube 
pollinique du Taxus baccata. De façon générale, tous les auteurs indiquent 
que l'augmentation de volume de la cellule stérile offre moins d'ampleur 
que celle de la cellule spermatogène, si bien que l'élément stérile finit par 
prendre l'aspect d'une simple annexe de cette dernière. 

Quoi qu'il en soit, tôt ou tard, l'ensemble formé par la cellule spermato­
gène et le noyau stérile, entouré ou non de cytoplasme, se trouve libéré 
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dans le cytoplasme pollinique et s'engage dans le tube à la suite du noyau 
végétatif. 

Le moment où la cellule stérile perd son cytoplasme est probablement 
variable selon les espèces : très précoce chez le Sequoia, chez lequel BucH­
noLz (1939) et LAwsoN (1904 a) ont décrit des noyaux stériles libres, plus 
tardif chez le Picea excelsa, où le noyau stérile est encore entouré de cyto­
plasme lors de son déplacement dans le tube. On ignore comment ce cyto­
plasme disparaît; d'après SAXTON (1910), chez le Juniperus, il se confondrait 
simplement avec celui du tube. Mais il est possible aussi qu'il soit pro­
gressivement réduit par épuisement, la cellule étant dépourvue de toute 
aptitude à en synthétiser de nouveau. 

Le plus souvent, l'élément stérile demeure accolé à la cellule spermato­
gène, à la suite de laquelle il pénètre dans le tube pollinique. Mais il la 
dépasse en cours de route (LAwsoN 1909, chez le Pseudotsuga Douglasii; 
FERGusoN 1901, chez le Pinus silvestris; M1YAKE 1903, chez le Picea excelsa). 
Pourtant, chez le Gnetum africanum (WATERKEYN 1954), le noyau stérile 
est caractérisé par un comportement spécial : il est de prime abord en 
dégénérescence pycnotique et demeure à la base du tube pollinique, dans 
1a portion incluse dans la membrane du grain de pollen. (Néanmoins, d'après 
NEGI et LATA 1957, il s'agirait non pas du noyau stérile, mais d'une cellule 
prothallienne.) Chez nombre d'espèces, le noyau stérile se détache ensuite de 
la cellule spermatogène et va rejoindre le noyau végétatif à l'apex du tube 
(Taxodium distidmm, CoKER 1903; Cunninghamia .<Jinensîs, M1YAKE 1910; 
Cephalotaxus Fortunei, CoKER 1907). Mais chez d'autres, il lui reste accolé 
jusqu'à la formation des gamètes mâles (Picea excelsa, M1YAKE 1903; Sequoia 
sempervirens et Cryptomeria japonica, LAwsoN 1904 a et b; Chamaecyparis 
pisifera, SuGIHARA 1938). Chez le Taxus baccata, le Juniperus, le Thuja et le 
Torreya taxifolia (BELAJEFF 1891; LAND 1902; CouLTER et LAND 1905), la cellule 
spermatogène, le noyau stérile et le noyau végétatif sont tous trois accolés 
et constituent un «groupe voyageur» qui se déplace à l'intérieur du tube 
pollinique. Finalement, il est de règle que le destin du noyau stérile soit 
lié à celui du noyau végétatif. Il adopte la structure de ce dernier dès 
sa libération dans le cytoplasme pollinique et dégénère en même temps 
que lui. 

c) Structure et évolution de la cellule spermatogène 

La cellule spermatogène hérite des caractères cytologiques de la cellule 
génératrice et continue à se différencier dans le même sens que cette 
dernière. La situation et l'orientation du noyau générateur en mitose font 
qu'elle se trouve formée par la majeure partie du cytoplasme de la cellule­
mère et localisée vers le pôle apical, entre la cellule végétative et la cellule 
stérile. Cette disposition n'a d'ailleurs qu'une valeur théorique, puisque, 
chez certaines espèces, la cellule génératrice est libérée dans le tube pollini­
que dès avant sa division et se trouve· alors entourée de toutes parts par 
le cytoplasme végétatif. Il n'en demeure pas moins que la cellule spermato­
gène se différencie toujours vers l'apex du tube et la cellule stérile vers la 
base. • 
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La cellule spermatogène a généralement une existence assez longue, 
au cours de laquelle sa structure évolue de plus en plus vers l'organisation 
typique des gamètes mâles. Chez les Gymnospermes zoïdogames, c'est 
dans cet élément qu'apparaît l'ébauche de l'appareil cinétique. La diffé­
renciation de cet organite, se rattachant directement aux phénomènes qui 
marquent la dernière phase de la spermatogénèse, sera étudiée plus loin, 
lors de l'étude de la différenciation des cellules mâles. 

Les caractères cytologiques de la cellule spermatogène sont assez mal 
connus. Plusieurs auteurs ont mentionné l'absence de membrane définie 
autour de cette cellule, ainsi que son aptitude à se laisser modeler par les 
constituants environnants, par exemple au moment de son passage éventuel 
dans le tube pollinique (M1YAKE 1903, chez le Picea excelsa, et 1910, chez 
Je Cunninghamia sinensis). 

A propos du Sequoia sempervirens et du Cryptomeria japonica, LAwsoN 
(1904 a et b) donne une interprétation fort curieuse de ses observations. 
Le noyau générateur, libre dans le cytoplasme général du tube, se divi­
serait pour fournir un noyau stérile et un noyau spermatogène, tous deux 
libres également, mais demeurant à proximité l'un de l'autre. Puis, le noyau 
spermatogène augmente de 3 à 4 fois son volume et s'entoure d'une zone 
cytoplasmique dense et granuleuse. Celle-ci se séparerait du tube par 
une membrane distincte, qui englobe l'amidon groupé au voisinage du 
noyau spermatogène. Le noyau stérile demeure attenant à ce cytoplasme. 
La présence d'amidon dans le cytoplasme spermatogène est d'ailleurs 
connue chez un certain nombre d'espèces. CoKER (1903) la constate chez 
le Taxodium distidium; il y. décrit aussi l'apparition de granules colorables 
par la safranine, et peut-être analogues aux vacuoles paranucléaires de 
la cellule spermatogène du Ginkgo. 

Chez le Cephalotaxus, FAVRE-DucHARTRE (1957) signale de l'amidon dans 
la cellule spermatogène qui, écrit-il, est entourée d'une membrane épaisse 
au moment de sa formation. Mais plus tard, au cours de la seconde année 
du développement du pollen, le cytoplasme spermatogène ne contient plus 
qu'un abondant chondriome, formé de très fines mitochondries uniformé­
ment réparties et de quelques granules sidérophiles. 

Quant au noyau, LwsoN (1909) indique que celui du Pseudotsuga est 
pourvu de deux nucléoles très chromophiles; il est de structure réticulée à 
chromocentres. CoKER (1903) mentionne aussi un gros nucléole dans le noyau 
spermatogène du Taxodium distidmm. Chez le Cunninghamia sinensis 
(MIYAKE 1910), le noyau spermatogène, plus dilaté que le noyau stérile, 
renferme deux nucléoles mofos volumineux, mais qui, par la suite, croissent 
de façon considérable et se déforment en constituant des amas aux con­
tours irréguliers. 

La cellule spermatogène est destinée à fournir directement les deux 
gamètes mâles. Chez les Cycadales et les Ginkgoales, elle demeure à la 
base du tube pollinique, portion qui s'ouvrira ultérieurement dans la 
chambre sous-archégoniale. Chez les autres Gymnospermes, le tube libère 
les gamètes mâles par l'extrémité opposée et la cellule spermatogène se 
déplace vers l'apex. Au cours de cette migration. elle augmente considé-

2* 
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rablement de volume ainsi que son noyau ; en même temps, elle s'emplit 
d'un cytoplasme dense, tandis que, dans le noyau, après des transfor­
mations complexes (émiettement, etc.), les nucléoles se fusionnent en une 
masse unique, volumineuse, sphérique et intensément chromophile. Ces 
transformations sont corrélatives de la préparation à la dernière mitose 
spermatogène, au cours de laquelle seront individualisés les gamètes mâles. 

d) Seconde et dernière mitose spermatogène ; formation des gamètes mâles 
(le cas des Cycadales et du Ginkgo sera examiné ultérieurement) 

La division de la cellule spermatogène en deux cellules spermatiques 
intervient plus ou moins tôt dans le développement du gamétophyte. C'est 
chez les Pinaceae et les Gnétales que cette division est la plus précoce. 
En effet, elle est déjà accomplie dans 10% des grains de l'Abies. Dans les 
grains restants, elle intervient dès la germination du pollen sur le micro­
pyle. 

Chez l'Ephedra altissima (BERRIDGE 1909), les deux gamètes mâles se 
forment à l'intérieur même du grain de pollen. Pourtant le pollen de quelques 
espèces, étudiées par MEHRA (1950 b), n'est constitué que de deux cellules 
prothalliennes évanescentes eit d'une grande cellule végétative, contenant 
une petite cellule spermatogène, à la périphérie de laquelle se trouve placé 
le noyau stérile. L'entrée en prophase et la division du noyau spermato­
gène ont lieu dès que le pollen se réhydrate, après avoir trouvé un substrat 
convenable (nucelle ou milieu de culture artificiel). 

Dans nombre de Gymnospermes, la cellule spcrmatogène se divise pen­
dant son déplacement dans le tube pollinique (Picea excelsa, M1YAKE 1903 ; 
Pseudotsuga Douglasii, LAWSON 1909 ; Pseudotsuga taxifolia, ALLEN 1943 ; 
Sequoia sempervirens, LAwsoN 1904 a; Cupressus, Chamaecyparis, etc.). 
Chez d'autres, cependant, la division de la cellule spermatogène se trouve 
retardée jusqu'à la fin de la croissance du tube pollinique et n'intervient 
que juste avant son ouverture (Araucaria brasiliensis, BuRLINGAME 1915; 
Sequoia sempervirens, BucHHOLz 1939 b; Torreya taxifolia, Cephalotaxus, 
etc.). Chez d'autres encore (tels le Cupressus arizonica, DoAK 1932, et les 
Juniperus communis et virginiana, ÜrrLEY 1909), cette division a lieu à un 
mO'IIlent vàriable, soit pendant la croissance du tube, soit immédiatement 
avant la fécondation. 

La division de la cellule spermatogène a été étudiée avec plus d'atten­
tion que celle de la cellule génératrice, car on s'est efforcé d'y rechercher 
des structures analogues aux blépharoplastes des Cycadales et du Ginkgo. 
En fait, on observe bien chez les Coniférales des transformations rappelant 
celles qui précèdent l'apparition de ces corpuscules chez les plantes zoïdo­
games ; mais ces transformations représentent seulement l'achèvement de 
celles qui sont amorcées dans la cellule initiale de l'anthéridie et qui se 
poursuivent dans la cellule génératrice et la cellule spermatogène ; elles 
ne s'accompagnent d'aucune différenciation d'un appareil cinétique, même 
à l'état rudimentaire ou vestigial. 

Les auteurs ont accordé peu d'intérêt à l'orientation de cette dernière 
mitose spermatogène. Pourtant, il semble bien que le fait que les cellules 
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spermatiques soit>11t identiques ou dissemblables dépende en partie de 
cette orientation, en partie de la position du noyau spermatogène au 
moment de sa division, en parl.ie, enfin. de la structure du fuseau, qui est 
elle-même probablement déterminée par les deux facteurs précédents. Cest 
surtout dans le travail de MEimA (1950 b) que l'on trouve quelques données 
précises à ce sujet. Pourtant. BRANDSCHElDT (1939) note aussi que, chez le 
pollen du Taxus baccata, les trois divisions (1 authéridiale et 2 spermato­
gènes) sont orientées de la même façon. 

Les Gnétales sont caractérisées par des cellules spermatiques fort diffé­
rentes rune de l'autre (W elroitsdiia.certaines espèces d'Ephedraet deGnetum) 
ou au contraire identiques (E. foliata, E. sinica). MEHRA a étudié la division 
de la cellule spermatogène de o espèces d'Ephedra, parmi lesquelles 4 for­
ment des fuseaux hétéropolaires ahoutissant à la constitution de gamètes 
mâles dissemblables. Chez ces 4 espèces, le fuseau, très fortement asy­
métrique, développe un pôle émoussé au contact du noyau stérile et nu 
pôle aigu immergé dans le cytoplasme spermatogène. Le noyau en mitose 
est donc nettement déporté sur un côté de la cellule. et la division se fait 
selon 1111 axe passant par le centre de ce noyau et par celui du noyau 
stérile. Cette orientation u·est pas différeute. scmble-t-iL de celle de la 
première> mitose spermatogène au c>ours de laquelle s'individualiseut aussi 
deux noyaux. puis deux cellules dissemblables : la cellule spermatogène 
et la cellule stérile. 

Par aillenrs, la mitose semble se dérouler selon le schéma habituel. Chez 
h· Picea e.~:celsa, MrYAKE mentionne la présence d'un fuseau et d'un phrag­
moplaste. BuCHHOLZ (1939 b) indique que le fuseau est intranucléaire chez 
l(' Sequoia semperviren.,,;. Un phragmoplaste sépare les deux noyaux-fils 
(LAwsoN 1904 a). Ce dernier auteur constate également l'intervention d'nn 
fuseau et d'une plaque cellulaire lors de la division de la cellule spermato­
gène du Cryptomeria. Puis la plaque cellulaire se clive, assurant ainsi la 
séparation des deux cellules-filles. Chez le Taxodium distidwm (CoKER 

1903), la division est précédée de la fragmentation du nucléole qui apparaît 
entouré de granulations qui ne seraient pas de nature chromatique. An 
urntraire. juste a vaut la mitose. le noyau du Cunninghamia sinensis est 
pourvu d'un unique et volumineux nucléole : il s'allonge légèrement et l'on 
v voit un réseau hien marqué (MIYAKE 1910). Cl1ez le Cephalotaxu.~ étudié 
par CoKER (1907). le noyau spermatogène est très exeentré et par la s11ite. 
les deux cellules spermatiques sont très inégales. Par contre FAVRE-Üu­

CHARTRE (1957) décrit chez le même genre des eellules mâles égales. séparées 
par une membrane. Il fournit d'ailleurs de belles images de la prophase 
du noyau spermatogène (Fig. 4). Enfin. chez l'Ephedra (MEHRA 1950 b), le 
Hoyau spermatogène, qui. dans le pollt>n, a une structure interphasique 
typique, entre eu prophase peu de temps avant la germination du pollen. 
Ou constate alors que la disposition des chromosomes est restée la même 
qu·an cours de la précédente télophase. Pendant ranaphase, 011 distingue 
nettement le clivage et la spiralisation des chromosonws qui vont s"amasser 
à chacun des deux pôles : en télophase, les chromosonH·s se déco·ntraeh·nt 
<'f acquièrent une structure d1romo111friq11e. 
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e) Anomalies 

Pendant cette seconde période de la spermal.ogé11èsc, correspondant à 
la multipli cation des gamètes. les cxccptioi1S et les anomalies consistent 
s11rtout en l'intervention dt' mitoses supplémentaires qui affce:tc11t l'une 
Oil Lndre des ccllulcs-Jllères des gnmètes. LC' phénomène est cle règle chez 

}'i~. i. l'rophn :.;i> <111 noyau <le ln ('ell11l1· sp8rmatocû·nP C'hezle. 
('q7lwlola:r11.-.:. drupar·e.a .. Hl'ily; F1·11\a:('11-\'ert h11ui('l'I' : '/ 1000 

(f<'.\YHE-Dl'CHA llTRR 1057.) 

certaines espèces. 11. est par 
cxcmbl e bien connn clans le 
genre Cupres.rn.~. 

Chez le Cupressus arizonir:a. 
par exemp le, la cell11le stér ile et 
lu cellule spennatogt' 11 e se dif­
fércucient 11ormalt-111ent. puis il 
sl11tercale. cntr<:> la différencia­
tion clc la cellule spcrrnatog(~nc 
et celle cles cellules spermatiqu es 
1111c phase de mnlliplica(ion qui 
pcnt être rel a li vemen t im por­
tante. puisqu 'on a compté cn­
suile jusqu'à 1.4 cellules sperma­
liques (probablement 16. cor­
respo11dant à 3 séries ck mitoses 
supplémentaires) . Pal' ailleurs. 
le noynn stérile se divise égale­

ment eu cieu x 110Yaux-fils. On observe un comportement analogue chez 
C. Goroenia11 a (JucL 1904). et C .. ~empernirens (SucIHARA 1956). 

Chez k Cedrus deodora, étudié pur JoHnr (1936), il anive que le noYall 
sll-Yilc se divise aussi , prohubll:'mrn( par étranglement. 

Troisième phase : différenciation des gamètes 

CHAMBERLAIN (1910b) dis!ing11ait citez les Gymnospermes trois sortes 
de cellules speriuatiques : les spermatozoïdes ciliés des Cycadales et du 
(;inkgo, les cellules mâles bicll i11diYidualisées du groupe Taxocliacene­
( ' up rcssaceae-Taxaceae-Cep hulotaxaceae. et les gamèles 111oins nettement 
délimités des Abietuceae-Araucariaccac. Ces trois types cle cliffére11ciation 
spermatique sero.11t ét udiés s11ccessÎ\'l'lllCnt. 

a) Spermatozoïdes ciliés des Cycadales et du G in/..·µo 

La slructurt' des spnma(ozoïdes f'iliés des Gymnospermes offre beau­
co up d'analogies avec celle des gamètes mâles multiflagellés des Ptériclo­
ph,· tes. ll est doue logique de penser que les processus de leur différe11-
c:iatio11 sont pour le moins cmnparnbfrs, et que, étant donnée la taille beau­
rnup plus impodan!e des cellules mâles de ces Phanérogames primitives, 
certa ins problèmes cle111enrés 11011 résolus chez les Mousses d les Foug·ères 
reçoivent leur solution d'une étud e détaillée clc la spennntogénèsc ries 
(;,11rnos1w1ïHCs. En Jnit. si certains cl érai ls, tels que l'érn l11iio11 d le mode 
de croissa11ct· des cils. soul rnit'llX connus dmis ce groupe, il 11"e11 rPstc 
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pas moins que des questions d'un intérêt primordial, telles que celle de 
l'origine des blépharoplastes. n'y ont pas non plus reçu de réponse dé­
finitive. 

Chez les Gymnospermes, les blépharoplastes apparaissent, comme chez 
les Filicales, dans le cytoplasme de la cellule-mère des gamètes, c'est-à­
dire dans celui de la cellule spermatogène. Mais on ne les a jamais obser­
vés sous forme d'un granule unique. Les stades les plus précoces monfrent 
<lcux sphérules de taille réduite accolées au noyau (LEE 1955, chez le 
Ginkgo). Bientôt les deux grains se séparent et gagnent des positions dia­
métralement opposées. Ils sont d'abord situés en ayant et en arrière de la 
eellule spermatogène, puis ils se déplacent de 900, tandis que la cellule 
s'arrondit grâce à l'élargissement du tube (WEBER 1897 c: CHAMBERLAIN 1916; 
SEDGWICK 1924; BAIRD 1939; LEE 1955). D'après SEDGWICK, les deux blépharo­
plastes de l'Encephalarto.~ seraient engagés dans une invagination de la 
membrane nucléaire. 

Pendant leur déplacement, les blépharoplastes augmentent de taille. se 
vacuolisent, et sont fréquemment le centre de convergence de stries cyto­
plasmiques. Cl1ez le Ginkgo, ils se teintent très légèrement par le réactif 
de Fculgeu (LEE 1955), et sont égalemC'ni sidérophiles, soudanophiles et 
<:olorables par la solution de Millon-De11igès (F'AVRE-DucHARTRE 1955). Au 
hout d'un certain temps (cette évolution durC' plusieurs mois), leur contenu 
devient granuleux et ils prennent l'aspect d'une sphère corticale rigide, 
renfermant quelques gouttelettes. lis atteignent alors 2 !"" de diamètre. 

L'évolution de la cellule spermatogèue est particulièrement bien co1111ue 
clwz lt• Ginkgo, qui a fait l'objet de deux études récentes (F AVRE-DucHARTRE 
et LEE). Après s'être isolé de la cellule stérile. cet élément prend un 
développement considérable. Son cytoplasme, abondant, est creusé de 
nombreuses petites vacuoles qui lui donnent un aspect spongieux. Tl est 
parsemé de mitochondries granuleuses régulièrement réparties dans l'hémi­
sphère apical où se trouve le noyau. Puis apparaissent des chondriosomes 
et, au moment de la formation des blépharoplastes, des leucoplastes. 
D'après WEBER (1897), la cellule spermatogène du Zamia serait emplie de 
petits grains d'amidon. La cellule est entourée d'une membrane mince, 
difficilement discernable, mais eolorahle par le rouge de ruthénium. 

Le noyau spermatogène, globuleux, grossit également dans des propor­
tions sensibles. Chez le Ginkgo. son diamètre passe ainsi de ?,5 à 20 ,U· 

Corrélativement, la chromatine, représentée par un fin réseau porteur de 
très petits chromocentres, se délie de plus en plus. Chez l'Encephalartos, 
la forme du noyau est plus irrégulière, mais sa structure est analogue. 
Dans r un et l'autre genre. il contient un ou deux volumineux nucléoles 
ereusés d'importantes cavités. 

Cependant, d1ez le Ginkgo, apparaissent entre le noyau et les blépharo­
plastes des sortes de vacuoles attenantes à ces derniers par leur pointe étirée. 
Elles sont emplies d'un coagulum fixant l'hérnatoxyline (LEE). FAVRE les 
considère comme un exsudat nucléaire. De son côté, le noyau devient 
totalement achromatique. LEE signale en outre la présence d'un granule de 
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nature inconnue, accolé au noyau, et qui se divise en même temps que la 
cellule spermatogène. 

La mitose qui préside à la constitution des deux cellules spermatiques 
est de type normal. Les d1romosomes récupèrent leur colorabilité en pro­
phase : le nucléole et la membrane nucléaire disparaissent connue on le 
constate lrnbitnellement. Pendant la di vision les leucoplastes se groupent 
à proximité des pôles, près desquels sont également situés les deux blépharo­
plastes. Ceux-ci semblent alors se résoudre en plusieurs centaines de petits 
granules qui demeurent accolés les uns aux autres (CHAMBERLAIN 1916: 
SwAMY 1948; FAvRE-DucHARTRE 1955). Pourtant WEBER (1901), qui avait pro­
posé cette interprétation dès 1897, est revenu sur sou opinion première et 
estime que la membrane des blépharoplastes ne se disloque pas, mais 
devit•nt simplement moins colorable et s'étire en 1111 ruba11 spiralé destiné 
ù devenir la bande cilifère. 

Après la division du noyau spermatogène, deux noyaux spermatiques se 
reconstituent rapidement. Chez le Ginkgo, ils contiennent deux ou trois 
petits nucléoles et redeviennent bientôt totalement achromatiques. lis 
s'étirent en 1111 appendice qui est attenant à la région occupée par le blé­
pharoplaste, à la périphérie de la cellule. LEE précise que dans chaque sper­
matozoïde, la pseudo-vacuole émigre à la base du noyau auquel elle s'at­
tache. La chromatine se diffuserait alors dans cet espace qui devient la tête 
du spermatozoïde. Chez le Stangeria parado.x:a (CHAMBERLAIN 1916), pendant 
que la cellule spermatique augmente de taille, la plupart des granules 
blépharoplastiques s'allongent et se disposent en ligne. Les cils poussent 
1011s d'un même côté sur la bande ainsi constituée. Au début, cette bande est 
irrégulièrement disposée et recourbée : puis, son orientation se régularise. 
si bit•n que tous les flagelles se trouvent dirigés vers la périphérie de la 
«ellule. Ils percent le cytoplasme, après que la baude se soit rapprochée de 
la surface du protoplaste, et demeurent uu momeut comprimés par la paroi 
squeletiique de la cellule-mère. 

Chez lt• Zamia integrifolia, WEBER décrit un comportement. analogue : le 
ruban spiralé issu du blépharoplaste s'accole à la paroi limilante de la 
cellule. Le premier tour de spire est localisé à l'équateur : puis viennent 
5 à 6 tours enroulés jusqu'au pôle antérieur. Les flagelles se développent 
à partir de protubérances apparues à la surface de la bande lorsqu'elle 
encercle à peu près la cellule. La bande devient de plus en plus étroite au 
fur et à mesure qu'elle s'étire. A maturité, elle n'est plus large que de 
5 à 8 p et se confond avec la membrane cellulaire qui dessine uu renfonce­
ment à son uivt>au. Cet auteur admet également que les cils percent la 
membrane ectoplasmique. 

A maturité, le spermatozoïde du Ginkgo est nettement plus petit que 
celui des Cycadales. Sa taille ne dépasse pas 50 à 80 p. Les flagelles pul­
seurs sont disposés suivant trois tours de spire situés autour de la partie 
post.érieure du gamète. Le noyau occupe la plus grande portion de la cel­
lule : il épouse les déformations de la surface cellulaire, provoquées, comme 
chez le Zamia, par l'encastrement de la hande cilifère au fond d'une sorte 
de gouttière. Dans le cytoplasme ou ue peut plus distinguer aucun chon-
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driosome : les plastes se vl-siculist'nt de pins en plus et parfois disparaissent. 
Le noyau demeure totalement F'eulgen-nl-gatif et pourvu d'un m1cll-ole 
mesurant de 5 à 6 ,u. 

Chez les Cycadales, lt•s spermatozoïdes mûrs dn Stangeria parado.\·a 
mesmt>nt 150 à 180 p de diamètrt' (CHAMBERLAIN 1916) d sont constitnl-s 
e11 grande partie par un 11oya11 très dense, le cytoplasme étant réduit à une 
mince gaine qni contient la bande spiralée. Celle-ci dcs8i11e habituellemenl 
) à 6 tours : exceptionuellement. on a pu en compter jusqu'à 10. Les sper­
matozoïdes sont tout d"abord enfermés dans la cellule spermatogène : mais. 
bientôt. ils brisent sa paroi. et leurs flagelles se mettent à battre vigoureuse­
ment. Le spermatozoïde du Macrozamia Reidlei atteint 210 à 220 ll de 
diamètre (BAIRD 1939). Là aussi. le battement des cils serait rcspcmsahle de 
la ruptur<> de la paroi de la ct'llule-rnè-rc•. Chez le C.11cas circinalis (SwAMY 
1948). les spermatozoïdes piriformes. mûs par une bande ciliée dessinant 
<le 5 à 6 tours. seraieut libérés tout d'abord dans la cellule végétatiw. J>tll" 
rnptur<> ('t dissolution des parois des cellules spermatiques. 

b) Cellules spermatiques du groupe Taxodiaceae-Cupressaceae-Taxaceae­
Cephalotaxaceae 

SommairC'meut, 011 trouve deux cellules spermatiques identiques dans le 
tube pollinique des Taxodiaceae et <les Cupressaceae, tandis que cbez les 
Taxaceae et les Cep halotuxaceae les deux gamètes mâles sont très di f­
férents 1'1111 de l"autre. Cette règle souffre d'ailleurs des exceptions. Ainsi. 
chez le Cephalota.x·u.~ Fortunei (CoKER, 1907), les deux cellules mâlC's sont 
dissemblables, alors que chez le Cephalotaxus drupacea (LAwsor; 1097 : 
FAVRE-DucHARTRE 1957), le noyau de la cellule spermatogène se divis(• t•n 
deux noyaux spermatiques de même taille et de même structure. 

Eu outre. il est 11ormal de ne pas attacher une importance excessive 
à ce caractère d'identité ou de dissemblance des deux gamètes. 11 présenk 
<'Il effet uue va1·iabilité assez prouoncée: chez le Tax1u baccata, par exemple, 
BRANDSCHEIDT (1939) a obtenu en culture des cellules mâles initialement 
identiques. tandis qu'elles so11t notablement différentes l'une de l'autre dans 
les conditions normales (BELAJEFF 1891 : DuPLER 1917). Cette observation 
met en valeur l'influence des tissus femelles sur la différenciation du tube 
pollinique et des cellules qu'il renferme. Pourtant ces cellules, primitive­
ment identiques, évoluent ensuite différemment. indiquant par là mème 
que les conditions de milieu 1w sont pas seules responsables de l'inégalité 
{le la dernière division spermatogène et de l'aspect des deux gamètes, mais 
que l'une l't l'autre sont aussi sous la dépendance de facteurs génétiqu<'s 
qui peuvent caractériser certaines espèces ou certains groupes. 

Ou connaît aussi, chez les Gnétales. l'exemple de l' Ephedra, chez lequel 
<"ertaines espèces différencient de-s gamètes mâles identiques. et d'autres des 
gamètes mâles dissemblables. 

La structure des cellules spermatiques du second groupe des Couiférales 
semble relativement uniforme : chez le Sequoia sempervirens, les gamètes 
sont piriformes: leur pointe est toumée vers le col de l'ard1égone uu 
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mom ent lie la Jéco11d11tio11 (BucBHOLZ 1939 h). LAwsoN (1904 a) précise q11e 
les cieux 1toyaux-fils issus de la division spei:matogène den1e11re11t étroite­
llH"llt accolés pendard un moment; ils so11t aplatis sut leur face commune 
d arrondis du cô té opposé. Puis ils grossissent de t elle sorte qu.ils ont 
ù peu près doublé de volume lorsque les deux cellules se séparent l\rn e 
de l'autre. Ils c:o11ticu11l'11t de ln chromatine réticulée et un g ros nucléole de 
forme irrégulière. Ceu)(. du Cryptomeria japonica (LAWSON 1904 b) pré-
5e1itrnt également 11J1 accroissement de taille considérahle. Ils co11tien11cnt 

diae1111 2 ou 3 nucléoks. 
( Îw1, le Taxodium disliclwm CoKER (1903) mentionne lu présence cl\llle 

111e1ubrnm' clistiuck autour cle chaque cellule mâle. J ,'U"rniclon form e une gaine 

n.v. 

c.--

"Fig. 5. Portif1n dr. IH dianihre arf'h(>g:oninlc ('hez le ('f•pha­
lotà:ru ... drupacNt. l'Pllule~ mâles (d) : noyau , -{Ç!:Phltif 
(n. ' .)l'i cellule du e<>I (.-\. Jfrlly : F eulgcn·wrt Jumi•' r" : 

X :J60. 
(F.\\'P.E·On: H.-\LlTHI-: 1n.->;), 

serrée autour des noyuux. Dès leur 
Jonnation, Ct"ux-ci s·emplissent ck 
d1rornnline jusqu\'1. devenir des 
masses denses an rnouH,nt de la 
féco11datio11. Un petit m1cléolc Y 

cle11w11re Yisiblc jusqu ·ù ce stade. 
Le Cu nninghamia sine1t~i., 

(M1rAKE 1910) différencie des cel­
lules sperrnatiq11es analogues. c:ons­
titué<:'s cl"un gros JlO\ëHI entomé 
d·unc musse de cytoplasme dt"11se. 
Celui-ci renferme cl'abo·11cln11(s 
g-rn111s d 'a 111iclon qui. dans 11.'s 
gi.l\ndes arrivés à lllnturité, forrn<:'nt 
gui11e a11(011r du noyau. 

Dans les cell11les mâles du Cupress11s ari:tonica, DoAK (1932) figure 1111 

110\ au arro11cli contenant 1111 Jlllcléole et des cbromoccntres, et eiitouré de 
cytoplasme lilllilé par UJH' !Hernbrane bien visible. Plus tard , les gamètes 
clev ic1111e11t pi ri formes. Les noyaux mâles du Chamaecy pari.s pi:>ifera 
(SucIHARA 1938) sou t aussi contenus da 11s uni:- masse cy topiasrn ique 11e t­
temen i délimitée du cyl op lasme général. Chez le Widclringtonia (SAXTO"= 
1910), rnê1nl' slruchtr<=': les ce llules spermatiques sont enveloppées par 1111e 

1nembrnne défi11iL'; leur cytoplasme est dense et très ho111ogè 11e ; chacu11e 
est po11rY11e d . 1111 g;ros i1oya11. ici sans i111cleole. 

T.es sper-mutozoïcl<:'s du Juniperu s (ÜTTLEY 1909), hémisphériques, sont 
juxtaposés par leur face plaie, snns tou( efois se lro11ver en étroit contact. 

Chez les Taxaccuc. rune des cellules mâles est très r·éduite (Ta.:xus bac­
cata, excepté dans le cas où le pollen est c ultivé in vitro). BELAJEFF (1891) 
constn te qu·a 11 111omen t de la di ,·isio11 ck la cellule sper ma togènc, l'un des 
Hoyaux-fils s·arrondit au CL'llir!:' de ln cellule-mère, tandis que le second 
devient lenticulaire et reste englobé dans la zone périphérique cln cyto­
plasme dont il es( séparé par une épaisse mernbrane; on ne distingue aucun 
cytoplasllle propre autour de lui. Les deux cellules mâles du Torreya sont 
iuégales et ressemble nt beaucoup à celles du Ta:xus (CouLTER et LAND 1905). 

Chez k Cephalolaxu.~ Forlunei (CoKER 1907), la plus petite des d eux 
cellules spC'rrnatiques est, comme dans le cas général, celle qui est située Je 



Gymnospermes - Camétog<-n&se mfde 27 

plus près de rilpex. Elle s'arrondit la première et SOI! 11oya11 ne devie11t pas 
aussi dense que celui de la cellule-sœur. qui est seule fonctionnelle. Chez 
ce même genre, F AVRE-DucHARTRE (195'?) a observé deux cellules sper­
matiques égall's. mais non équivalentes (Fig. 5). La mitosl' qui leur donne 
naissance t•st toujours suivie de la formation d'une memhrane. Chaque 
uoyau mâlt' contient un réseau chromatique et 1111 nucléole. Q11ant au cyto­
plasme s1wrmatiq11e. i 1 est peuplé de 111itod10ml ries qui sout répa ri ies avec 
la même de11sité dans lt•s deux cellules. Celles-ci prngn•sst•11t à la suite rmw 
de l'autre. en restant associées. Fne seule est utilisée à la fécondation : celle 
qui se trouve le plus près du col lorsqu'elles ont atteint la eha111bre ardn~­
go11iah·. 

c) Matériel gamétique des Pinaceae, Araucariaceae et Podocarpaceae 

Dans ce groupe. la cellule spermatogèm· a déjà acquis des caractères 
de dédifférenciation très pro11oncés uu momP11t cle sa division et la dernière 
mitose a tendance à ne pas être suivie de cytoci11èse. Chez les Pi11aeeae. les 
deux noyaux spermatiques demeurent ainsi immergés <laus 1111e masse cyto­
plasmiqm• comm1me. tandis que chez les Araucariuceae et les Podocarpa­
ecae, ll's cellules mâles ne sont séparées qm• par mw membrane plasmatiq1w 
extrêmement mince et difficilement repérable. 

Les noyaux spermatiques de l'Abie.-i balsamea (HuTCHINSON 1915 hl. 
comme ceux du Cedrus deodora (joHRI 1936). se forment dès la germinatiou 
du pollen sur le micropyle. l ls restent inclus dans un cytoplasme indivis 
qui se distingue de celui du tube par une plus grande deusilé optique. Dans 
h· nucelle du Pin maritime (MANGENOT 1938), le tube pollinique renferme 
aussi une masse de cytoplasme dense où se trouvent les deux noyaux mâles: 
c·e cytoplasnw ne contient pas d'amidon, mais un chondriome formé de 
nombreuses et volumineuses mitochondries. Chez lt•s Pinus l.amberlimrn et 
monophylla (HAUPT 1941), le cytoplasme mâle est séparé dt• celui du tnhe 
par une membrane délicate: les noyaux sp(•rmatiqnes sont dépourvus de 
nucléoles. 

Les noyaux mâles du Picea exc:el.~a (MIYAKE 1903), très éloignés run de 
l"autrc uu moment de leur formation, se rapprodwut ensuite graduPllement. 
lis sont d"abord de taille inégale et demeurt·nt inclus dans 1111 cytoplasme 
commun. Puis ils augmentent de taille et deviennent intensément eolorahles 
pendant la fin de la croissance du tulle pollinique. Le Pseudotsuga laxif oliu 
forme aussi deux noyaux mâles de taille inégale (ALLEN 1943). 

Au contraire, chez !'Araucaria brasiliensi.~ (BURLINGAME 1915). les deux 
noyaux sont originellement identiques. toutefois l'un creux peut dégénért•1· 
après une di vision incomplète du cytoplasme. Mais ils peu Yent aussi être 
encore étroikmcnt associés lorsqu'ils pénètrent dans l'archégone. lYailleur~. 
chez les Araucariaceae, l'exisknce d'une cyto<'inèse complétant la division 
~permatogène reste douteuse. BuRLINGAME indique que la séparation entre 
les deux « cellnles spcrmatiques » l'St toujours très mal repérable. 

Chez les Podocarpaceae. il n"existe q1Ùrnl' senlt• cellule mâle fo11ctio11-
11dle clH'z le Podocarpu.~ coriace<t (( 'oKER 1902) : le eytoplasme dens<'. sans 
amidon. entoure un noyau dans lt•quel lu diromatine très condensée masque 



]8 VII, 3 a: H. Y.uAnT. ( 'cllulcs sexuelles et ffro 11datiu11 d1n les Plian ,; ro!{a111es 

presque totalement 1111 11uc:léolc d e forme irrégulière. L 'ensemble esc as~wz 
clélimité p a r rnpport au co11le11u clu 1ubc. Quant aux cdlules spnrnatiques 
du Phylloclaclu .~ (YouNG 1910), elles sont de tailk inégale et ruuc cl 'e nlr<' 

elks montre précocement d es signes cl e 
d égé néresce nce. l,"autre a u11 11ovau plus 
gros et 1111 eyloplasmc plus abondn1d. 
J .e ur séparation. difficile à 111dtre en 
t~Yideuee. snait pourtant réelle. 

d) Gamètes mâles des Gnétales 

D ans k genre 1','phedra. certai1H"S 
c-.~p(· c:es 0111 d es gamètes identiqu es e 111 re 
eux.('( cl't1u!res des ga111t-!es disse mblables. 
Co1111nc chez l"Abies <'l k Cedrus, leur 
for11rntio11 s"c:père au moment de la gn­
JllÎllati o n du pollen. Leur lnill e s·uc:noîi 
progressin·n1t•ni pe11da11( la eroissanu· du 
lulw pollinique. Chez l'Ephedn:1 i1ltissir11a. 
BcRRIDGE (1909) décrit d eux ga m è les 
e11<·los clu11s une· gaine c:yioplasmiquc- hi<·11 
d ist i IH.:ll'. encore v isihlc lorsque l'a pcx 
<lu tube atteint lt' 11i\·eau cl es a1·ehégo1ws : 
le ur· 110\<111 est de strudure g rnnuleus<" . 
l. e ur for111utio11 1Hécéderai1 la g<·r111inatio11 
du pollen. 

('li ez le Gne/11111 afriu11111m ( W ATE RKEY N 

1934). les 110Yaux sper111aliqu <:' s. de taill-., 
inégale'. so111 e11lourfs d"u11<:' ga111e d<· 

C\· loplil slll e d<·11se hil'n i11diYid11nlis C-. Le plus Yo]11111i11cux esl e111pli d'a11rn:' 
chrn111niiques qui lui do1111e111 1111 nspec:t prophasiq11e. 1a11dis q11c le pl11'-' 
pelii se co lore pins i11tensé 111e11t (Fi)!'. b). IYapr&s PEAR SON (1929). les 110-yaux 
spe1·111Htiqucs co11tic11draielll <•11 outre de g ros 1n1cléoks. el l'u11 d"c·11lre <"11:'\: 
dégé 11frnaii n><111t la féco11datio11 . 

l·ïf!. 6. Extrt'•ruit û du f1tlie p()tli11ique t'll t'Z Ir 
1.· w· l1rnt Hfl'inoium. cf: noyaux p;anu"l l:'" . / 

11C1y:t11cl11tu1Je. Jnno. 
( \\' . \'T' E IU\ E Y~ 1~1.-,-l.) 

Cl' cornporlcmenl est uussi cc- lui du IVelmitscliia. qui diffé 1T11cie dl'ux 
gn 111 t· ks cl<· tnille inégnlc (PE.'\RSON 1929). 

Gamétogénèse femelle 
I.e dén·lop]H' llll'Jll du g nmé tophYte fe111elle est r e lu1in·111L·11t 1111ifor'1lll'. 

I.e p1·otlwllc a pour origiitt· 1·11ne des tiualn· ml-p1spor<'S (exception faite 
du Gnelum). A la s uit e de di\·isions nucléaires libres, acco111pag11ées 
pnr lllH' Yuc11oli satio11 e 11 relation Cl\Tl' la disposit ion pariétale de' 
110\·a11x. s<· l'orme 1111 s ~11c· \ · tiu111 nppliqné contre lu paroi de la 
111ég-aspo1T. l.es pre111il'rt•s .o;ér ies de di\·isions so nt p;é 11 èrale111e11t sirnulta11ées. 
l.es s11Î\a11ks. qui IH'IJ\' l' ltt se po11rs111uT j11 sq11 i 1 la do11ziè-111e ou la 
tl'l' izi(·111t· gl-11C-ratio11. soJ1t 111oins sY11chro11isées. et la consri111tio11 de.;; 
parois ccll11lairc.~ s<· réa lise pl11s 011 1110111 s 1n{·coce 11H'llÎ s11iYa11t les 
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groupes, tandis que le prothalle croît réguliérement de façon centripète 
jusqu'à ce qu'il ait atteint le centre du sac embryonnaire. C'est à partir de ce 
stade que s'individualisent les initiales arcliégoniales. Originellement, celles-ci 
peuvent être très nombreuses, mais seul un petit nombre d'entre elles ar-
1·ivent à maturité tandis que certaines ne se développent même pas. Les 
archégones tendent à voir leur nombre se fixer et cette ligne évolutive, peu 
précise toutefois, se subdivise suivant deux directions : soit des archégones 
isolés les uns des autres, avec, chacun, sa cliambre pollinique et son assise 
nourricière, soit des arcliégones groupés en un complexe comprenant une 
chambre et une jaquette communes. 

Dans les types les plus primitifs, deux divisions gamétogènes d'orien­
tation strictement définie sont nécessaires pour isoler la cellule reproduc­
trice. La première sépare la cellule basale ou centrale de la cellule apicale 
qui donne naissance à un col composé de une à plusieurs rangées de cellules. 
La seconde partage la cellule centrale en oosphère et cellule du canal du 
ventre. Une deuxième tendance évolutive s'affirme dans la suppression de 
cette division de maturation. La cellule du canal du ventre, avec paroi 
cellulaire nettement constituée, est présente seulement cliez le Ginkgo et les 
Pinaceae et peut-être cliez certaines Cycadales. Dans les autres groupes, 
la division est plus ou moins incomplète et le noyau apical demeure libre 
dans le cytoplasme commun. Chez le Torreya, cette division serait totale­
ment supprimée, de sorte que la cellule centrale fonctionne directement 
comme oosphère. 

Chez les Gnétales, ce rôle est même rempli par l'initiale de l'archégone 
cl:iez le W elroitsc:hia, tandis que cliez le Gnetum, il n'y a plus d'initiale dif­
férenciée, c'est un noyau libre du gamétophyte avec quelque peu de cyto­
plasme qui donne naissance à l'oeuf. 

Première phase : croissance du prothalle et individualisation 
des initiales archégoniales 

On admet que le prothalle dérive du développement de l'une des quatre 
mégaspores, la plus interne d'une rangée axiale. Il s'en faut de beaucoup 
que cette origine ait été vérifiée cliez les représentants des divers groupes. 
Ainsi, cliez les Cycadales, la sporogénèse n'a été étudiée que cliez 3 des 
9 genres vivants, le Ceratozamia longifolia (TREUB 1881), le Stangerîa para­
doxa {LANG 1900) et le Zamia 'fl,oridana {SMITH 1910). SEDGWICK (1924) indique 
à ce propos que ce groupe est un mauvais matériel pour une telle étude, 
car les jeunes cônes sont entièrement cacliés par les écailles du bour­
geon et l'examen superficiel ne permet pas de savoir si le bouton con­
tient ou non un cône. Cette étude est certainement plus aisée cliez le 
Ginkgo, où la cellule-mère peut être repérée dans la région axiale du 
nucelle, au niveau où ce tissu est au contact du tégument (CAROTHERS, 
SPRECHER 1907). FAVRE-DucHARTRE (1955) précise qu'on la distingue avec 
certitude des cellules qui l'entourent quand ses dimensions atteignent 
25 X 20 µ. Son noyau n'est guère plus volumineux que celui des cellules 
nucellaires voisines, tandis que dans le cytoplasme, les éléments chondrio­
somiques, d'aspect granuleux, se groupent vers le pôle hilaire de la cellule. 
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Cet amas correspond sans doute à la masse « kinoplasmique » décrite par 
CAROTHERS à la partie inférieure de cette ceBule. A la méiose, cette locali­
sation du chondriome n'est pas modifiée, de sorte que la cellule basale de 
la tétrade en hérite presque en totalité (FAVRE-DucHARTRE 1955). C'est cette 
mégaspore, plus profondément incluse dans le tissu nucellaire, qui donne 
naissance au prothalle, tandis que les 3 autres dégénèrent. 

Chez le Pinus (FERGUSON 1904), c'est également la cellule basale d'une 
rangée linéaire de 4 méga.spores qui est fonctionnelle. Trois cellules seule­
ment peuvent être constituées (EMIG 1935). A la suite d'une première divi­
sion inégale de la cellule-mère, la plus petite cellule, proche du micropyle, 
ne se divise pas. Un comportement comparable est certainement réalisé 
chez le Pseudotsuga Dougla.,ii où l'on note ù l'extrémité micropylaire, 
au-dessus de la mégaspore fonctionnelle, deux structures qui peuvent être 
interprétées comme des spores en dégénérescence (LAwsoN 1909). Bien qu'il 
ne soit pas possible d'indiquer si une troisième spore est originellement 
constituée, la position occupée par les 3 cellules rend compte de lenr dis­
position axiale et du fonctionnement de la plus interne. 

Il peut arriver que plusieurs gamétophytes soient formés à la suite du 
développement de plus d'une mégaspore, provenant soit d'une même 
tétrade, soit de tétrades différentes. Cette éventualité serait assez commune 
chez le Taxus canadensis où DuPLER (1917) a trouvé plusieurs ovules dans 
lesquels trois gamétophytes avaient atteint le stade d'archégone. Chez le 
Ginkgo (FAVRE-DucHARTIŒ 1955), exceptionneUement, 2 tétrades plus ou 
moins éloignées l'une de l'autre peuvent être présentes dans un même 
nucelle. L'auteur indique que, sur certains arbres, près de un pour cent 
des ovules mûrs contiennent 2 prothalles, et moins de un pour mille 3 pro­
thalles. La germination de plus d'une mégaspore a été signalée chez plu­
sieurs Taxodiaceae (Taxodium, Co.KER 1903 ; Sequoia et Cry pfomeria, LAwsoN 
1904a et b; Cunninghamia, M1YAKE 1910) et chez le Sciadopitys (LAwsoN 
1910). Chez le Sequoia sempervirens (BucHHOLZ 1939 b), plusieurs gaméto­
phytes sont en compétition, mais un seul arrive à maturité. 

Par contre, chez le Gnetum, il est de règle que le gamétophyte ait une 
origine tétrasporique (FAGERLlND 1941). A la suite des deux divisions méio­
tiques, se fonnc une cellule unique renfermant quatre noyaux libres, de 
taille égale, qui se groupent généralement au centre de la cellule. Chez le 
Gnetum africanum (WATERIŒYN 1954), parmi les nombreux sacs embryon­
naires qui commencent à se développer, un seul persiste. Les autres dis­
paraissent assez précocement dans le nucelle ou après les stades à 8, 16 ou 
32 noyaux Jibres. Chez le Gnetum ula et le G. gnemon, la vacuolisation du 
gamétophyte ne commencerait qu'à partir dn stade à 4 noyaux (NEGI et 
LATA 1957). 

Peu de temps avant que ne se réalise la ll\éiose, ou aussitôt après, au 
début de la croissance de la mégaspore, les cellules adjacentes subissent 
quelques modifications qui les font reconnaître parmi les cellules nucel­
laires voisines. Elles montrent habituellement un cytoplasme plus dense, 
leur noyau étant sensiblement plus volumineux. Elles forment un tissu 
bien individualisé qui a reçu le nom de tissu spongieux et dont la fonction 
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serait exclusivement nourricière. LAWSON (1909) indique qu'on peut égale­
ment les considérer comme des cellules archésporiales qui n'ont pas atteint 
le stade cellule-mère. Chez le Pseudotsu15a, le tapis ne comprend primitive­
ment qu'une rangée de cellules, mais il croît en même temps que le pro­
thalle et peut présenter plusieurs couches cellulaires, tandis qu'il ne se 
constitue pas chez le Podocarpus (Coker 1902). Chez le Keteleeria evelyni­
ana (Wang 1948), ce tapis nucellaire se développe plus tardivement et ne 
disparaît qu'après le complet développement du gamétophyte. Il comporte 
4 ou 5 assises de cellules. Chez le Pinus (EMIG 1935), ces cellules digèrent 
progressivement la totalité du nucelle à l'exception de la portion apicale. 
Chez le Gink&o (FAVRE-DucHARTRE 1955), pendant les premiers stades du 
développement prothallien, les cellules du tapis se multiplient activement. 
Celles qui sont voisines du gamétophyte sont progressivement digérées, 
de sorte que ce tissu nourricier conserve une épaisseur constante de 5 ou 6 
assises cellulaires. A partir de la septième série de mitoses dans le syncy­
tium, des irrégularités de division conduisent à la constitution de cellules 
binucléées, puis tétranucléées. Il est possible également que se réalisent 
des processus endomitotiques et que, dans certaines cellules, les noyaux 
fusionnent. Quoi qu'il en soit, leur destruction se poursuit et, lorsque 
C'ommencent à s'individualiser les initiales d'archégones, ces cellules, qui 
ne forment plus qu'une ou deux assises, dégénèrent. 

La mégaspore privilégiée se transforme en gamétophyte sans passer 
par une période de repos. Son volume augmente et, à la suite de mitoses 
successives qui se déroulent sans que se déposent des cloisons cellulaires 
entre les noyaux-fils, le nombre de ces derniers croît très rapidement. Chez 
le Pinus, EMIG (1935) observe des parois incomplètes aux stades à 4 et 8 
noyaux. Mais plus tardivement, ces formati<>ns ne sont plus visibles. Il se 
constitue de cette façon un tissu cénocytique haploïde qui est repoussé 
à la périphérie du prothalle sous la pression d'une vacuole centrale. Chez 
le W elroitschia (PEARSON 1929), les divisions nucléaires et la néosynthèse 
du cytoplasme compensent la croissance rapide du prothalle, de sorte que 
la vacuole centrale se résorbe précocement sitôt après la deuxième division, 
seule exception, semble-t-il, au mode général de développement du jeune 
prothalle chez les Gymnospermes. 

Suivant les espèces, la phase cénocytique comprend un nombre varié 
de séries mitotiques. D'une manière générale, elle s'étend au moins jusqu'au 
stade à 256 noyaux libres qui correspondent à 8 séries de divisions (Taxus 
baccata, JXGER 1899, et T. canadensis, DuPLER 1917; Torreya taxifolia, 
CouLTER et LAND 1905; Ephedra trifurca, LAND 1904, et E. intermedia, MEHRA 
!950 a). Pendant cette première phase de la croissance, les divisions nuclé­
aires sont rigoureusement simultanées. Chez le Gink150, à partir de la 
huitième série, ce synchronisme n'est plus maintenu. Dans la région ch.a· 
lazienne, les noyaux entrent en mitose les premiers et l'onde mitotique 
s'étend progressivement jusque vers la région micropylaire. Cette pro­
gression s'effectue en sens inverse chez I'Ephedra intermedia, à partir de la 
septième série (MEHRA 1950 a). En outre, certains noyaux ne se divisent 
plus, de sorte que, lorsque se constituent les parois cellulaires, le nombre 
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total des noyaux du prothalle oscille entre 210 et 240. Parfois, la formation 
des cellules ne commence qu'au stade à 450 noyaux (théoriquement, neu­
vième série). BERRIDGE et SANDAY (1907) ont eux-mêmes compté jusqu'à 1.000 
noyaux libres chez l'Ephedra distachya, tandis que d:tez le Gnetum afri­
canum, le nombre de 506 noyaux environ, trouvé dans le plus grand des 
sacs à noyaux libres, implique 7 mitoses (WATERIŒYN 1954). Ces fluctuations 
expliqueraient les d:tiffres variés rencontrés chez d'autres espèces où le 
nombre des divisions sucessives est supérieur à 8. Chez le Ginkgo, FAVRE­
DucHARTRE indique que les mitoses affectent toujours la totalité des noyaux; 
toutefois l'évaluation de leur nombre au stade cénocytique le plus avancé 
est de l'ordre de 7.680 pour une valeur théorique de 8.192 (13 séries). Un 
chiffre aussi élevé (plus de 6.000) n'a été avancé que par BucHHOLZ (1939 a) 
chez le Sequoia. Il n'est pas exclu qu'il puisse en être de même chez d'autres 
espèces où, d'après les auteurs, la succession des divisions nucléaires 
n'excéderait pas 10 ou 11 séries (1.000 noyaux d:tez le Dioon edule, CHAMBER­
LAIN 1906; le Macrozamia Reidlei, BAIRD 1939; le Juniperus communis, 
NoREN 1907; 1.020 d:tez le Pinus, EMIG 1935 et 2.000 d:tez le Pinus strobus 
d'après FERGUSON 1904; 1.015 à 1.360 chez le Welroitschia, PEARSON 1929). 
D'après CHAMBERLAIN (1935), l'étendue de la période nucléaire serait en 
relation avec le volume et la forme de la macrospore. 

fait il est logique de penser que, puisque la croissance de l'ovule 
est nécessairement limitée, les noyaux libres qui sont répartis à la surface 
interne de la macrospore sur une coud:te unique en raison de la minceur 
de la pellicule cytoplasmique, atteignent rapidement une densité maxima, 
au-delà de laquelle les caryocinèses ne peuvent se réaliser. FAVRE-DucHARTRE 
mentionne que, chez le Ginkgo, cette dernière favorise par ailleurs la 
disposition équidistante des éléments nucléaires. Lorsque ce stade est 
atteint, l'aspect du syncytium se modifie. La couche protoplasmique aug­
mente d'épaisseur et des vacuoles apparaissent qui bientôt fusionnent et 
se distribuent régulièrement autour des noyaux. A la suite de la dernière 
série de divisions, des phragmoplastes se déposent sur les fuseaux anaphasi­
ques et, plus tardivement, sur les fuseaux secondaires apparus entre les 
noyaux voisins. Chaque noyau devient alors le centre d'un alvéole fermé 
de toutes parts sauf vers le centre du sac. La suite de l'évolution se réalise 
suivant plusieurs modalités (CHAMBERLAIN 1935). 

Dans un premier cas (type Pinus), les noyaux se divisent aussitôt en 
direction anticlinale et cette mitose est suivie de la formation d'une mem­
brane qui vient clore la première assise cellulaire. Ce mécanisme se répète 
plusieurs fois jusqu'à ce que la cavité embryonnaire soit totalement comblée. 

Dans un second cas (type Taxus), les parois latérales des alvéoles s'éten­
dent jusqu'au centre du sac. Puis maque alvéole se ferme plus ou moins 
iardivement. Ce n'est qu'ultérieurement que le noyau se divise à plusieurs 
reprises, transformant d:tacun des ces éléments en une file de cellules. Chez 
le Ginkgo, FAVRE-DucHARTRE fournit les précisions suivantes : dans chaque 
loge, le noyau gagne l'extrémité ouverte et, comme la croissance des mem­
branes est plus lente que le déplacement nucléaire, l'ensemble de ces 
noyaux se trouve pour un temps dans une coud:te cytoplasmique commune. 
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Quand les alvéoles sont sur le point de se rencontrer au centre du prothalle, 
une membrane est élaborée. Chacune des cellules ainsi constituées se divise. 
donnant naissance à des files cellulaires orientées vers le centre du sac. 

D'après CHAMBERLAIN, la différe11ciation des initiales archégoniales sui­
vrait le déroulement de ces phénomènes. Chez le Pinu.~, elles s'individua­
liseraient avant que le tissu prothallien n'ait gagné le centre du sac 011 

ne soit complètement organisé (Curminghamia, MnAKE 1919). Chez le Taxus, 
par contre, elJes ne se constitueraient que plus tard. Il ne paraît pas toute­
fois qu'une telle régularité puisse être retenue. Chez le Ginkgo, chez lequel 
la formation des parois cellulaires répond au premier type d'organisation, 
les initiales archégoniales apparaissent précocement avant que le prothalle 
n'ait comblé sa cavité centrale (F'AVRE-DUCHARTRE 1955 et LEE 1955), tandis 
que chez le Keteleeria evelyniana (WANG 1948), elles ne sont repérables 
que lorsque l'endosperme a atteint im stade avancé de développement. 

Chez les Gnétales, les premiers stades de la constitution du tissu pro­
thallien cellulaire n'ont pas été observés. Les étapes ultérieures montrent 
quelques différences avec les cas examinés précédemment. Le sac embryon­
naire en forme de cône de l'Ephedra (PEARSON 1929 et MEHRA 1950 a) 
..,'organise en effet en deux régions : l'une micropylaire, où commence la 
formation cellulaire, est la région fertile. On y note la présence de grandes 
eellules hyalines; l'autre, inférieure, plus étroite, est la région nourricière. 
Elle Sl' subdivise d'ailleurs ensuite en une zone en voie de rnultiplicatio11 
active. composée de petites cellules polygonales et où s'accumulent les 
matériaux de réserve, et en une zone basHle ou haustoriale, qui ne comprend 
qu'une 011 deux assises de cellules. 

Une telle différenciation est plus accusée chez le W elroiisdiia (PEARSON 
1929). Chez cette espèce où, comme nous le savons, il n'y a pas de vacuole 
centrale. lorsque cessent les divisions nncléaires libres, les noyaux sont 
distribués à peu près uniformément dans l'ensemble du prothalle. Le sac 
~.:;"allonge alors considérablement. devenant trois fois plus long qne large 
et cette croissance étant plus importante dans la région micropylaire. les 
noyaux y sont répartis de façon moins dense et séparés les uns des 
uutres par de nombreuses vacuoles. Par suite. lorsque se déposent lC's parois 
eellulaires, qui n'apparnissent pas nécessairement en relatÎ!m avec les fu­
"'canx anaphasiques de la dernière série de divisions. les compartiments 
n'englobent pas tous un même nom hre d'éléments nucléaires. Par ailleurt'i. 
duns la région antérieure, seule fertile. les loges cellulaires sont sensiblement 
moins grandes. de sorte qu'elles ne renferment guère plus de 2 on 3 noyaux 
1.:hacnne. Certaines d'entre elles s'allongent et deviennent les homologues 
rl'initiales archégonîales. Dans les autres régions du sac. les compartiments 
cellulaires comprennent un nombre variable mais tonjours élevé de noyaux. 
de l'ordre d'une douzaine. Ces derniers, primitivement comparables à ceux 
de la région micropylaire, perdent leur pouvoir sexuel (PEARSON 1929. p. 114). 
en fusionnant dans une même cellule. Les noyaux de fusion se divisent 
ensuite et des plaques cellulaires sont élaborées, ces phénomènes ayant 
pour résultat la constitution d'un tissu dont les éléments sont sensiblement. 
plus petits. 

l'rotopla~mntolog-in VII, 3 n 3 
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Chez le Gnetum, les noyaux sont d'abord uniformément répartis dans 
nn cytoplasme pariétal, Mais plus tard, ils sont observés en plus grand 
nombre dans la partie inférieure du sac, dans un cytoplasme également 
plus dense (PEARSON 1929 et WATERKEYN 1954). Comme chez le Welroitsdâa, 
eette distribution inégale provient vraisemblablement de la croissance plus 
importante de la portion antérieure du sac qui s'élargit et se renfle tandis 
que la partie antipodiale demeure plus étroite. Toutefois, le cloisonne­
ment ne se réalise que dans la moitié inférieure. Dans la portion micro­
pylaire, qui reste dans la condition nucléaire libre, la grande vacuole est 
peu à peu résorbée et les noyaux se dispersent dans le cytoplasme finement 
vacuolisé. Le cloisonnement de la moitié inférieure est fondamentalement 
comparable à celui du Welroitschia : formation de compartiments pluri.­
nucléés sans rapport avec la présence de fibres fusoriales, constitution de 
cellules uniuncléées après fusion des noyaux englobés dans une même loge. 
enfin division nmmale de ces éléments donnant naissance à des cellules 
plus petites, toujours uninucléées et de taille souvent variable. W ATERKEYN 
insiste sur le fait que, contrairement à l'opinion généralement admise, 011 

ne peut actuellement préciser si le cloisonnement débute uniquement à la 
hase du sac ou à tout autre niveau. 

Dans ce dernier groupe, il y a bien une différenciation morphologique 
de la portion fertile par rapport à l'ensemble du prothalle. Dans les autres. 
ceüt• localisation est sans doute moins marquée bien que, chez le Sequoia. 
LooBY et DoYLE (1937) indiquent que le gamétophyte femelle, long et étroit, 
est différent dans ses parties hautes et basses. En particulier, la région 
antipodiale, de développement plus tardif, est faite d'un tissu plus compact 
où les ceilules sont en voie de division active. Quoi qu'il en soit, d'une 
manière générale, les initiales archégoniales ne se constituent que dans la 
région antérieure. à partir de cellules superficielles ou sous-épidermiques. 
parfois à partir d'éléments inclus plus profondément à deux ou trois 
c-ouches de l'apex (Sequoia et Cryptomeria, LAWSON 1904 a eth). Bien qu'ori­
ginellement de nombreuses cellules soient potentiellement fonctionnelles, 
et FAVRE-DUCHARTRE pense, à cc sujet, que toute cellule du prothalle aurait 
(·ette pot.cntialité chez le Ginkgo, seul un petit nombre. d'entre elles se dif­
férencient et un nombre plus réduit encore d'initiales atteignent le stade 
d'archégone. 

Ainsi, chez le Ginkgo, tandis que progresse la croissance centripète du 
prothalle, certaines cellules de la portion micropylaire se divisent et 
deviennent sensiblement plus petites. Elles sont primitivement semblables. 
Puis, l'une d'elles, superficielle, s'élargit tandis que les cellules adjacentes. 
qni donneront naissance à la jaquette archégoniale, s'arrangent plus ou 
moins régulièrement autour d'elles. Deux groupes sont ainsi formés (LEE 
1955), plus rarement trois Oil quatre. Chez les Cycadales, ce nombre est 
initialement plus élevé, mais, à maturité, on ne trouve habituellement que 
trois ou quatre archégones chez le Dioon et le Cycas. BROUGH et TAYLOR 
(J 940) mentionnent que, chez le Macrozamia spiralis, près de 80% des 
ovules renferment quatre ou cinq archégones. Exceptionnellement, dans 
ce groupe, les initiales du Microcycas forment un ensemble important sur 
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toute la surface du prothalle; seules, toutefois, celles de l'extrémité micro­
pylaire se développent; on en compte pourtant environ une centaine 
(SEDGWICK 1924). 

Parmi les Coniférales, plusieurs modalités se rencontrent. On y retrouve 
tout d'abord des dispositions analogues à celles déjà signalées chez les 
espèces précédentes (Ginkgoales et Cycadales). Ainsi se comportent les 
Pinaceae auxquelles on peut rattacher également les Podocarpaceae, les 
Taxaceae et les Cephalotaxaceae. Le nombre des archégones y est relative­
ment peu élevé et il paraît évident, d'après leur position, que les initiales 
proviennent de cellules superficielles du prothalle. Par aiJleurs, les arché­
gones sont nettement ,isolés les uns des autres, au moins dans leur portion 
antérieure, par une masse importante de tissu stérile, tandis qu'ils peu­
vent entrer en contact dans leur partie médiane plus large. Chaque élé­
ment est entouré d'une gaine nourricière monocellulaire qui se constitue 
plus ou moins précocement suivant les espèces, exception faite de celle 
<lu Torreya (CouLTER et LAND 1905), qui est habituellement absente ou 
faiblement organisée au moment de la fécondation. Chez le Cephaloiaxus 
Fortunei, la jaquette, fréquemment interrompue par des cellules ordinaires, 
serait moins bien développée que chez d'autres Coniférales (CoKER 1907). 

Moins d'une douza<ii1e d'archégones sont ainsi disposés à l'extrémité 
micropylaire du gamétophyte, où ils sont arrangés eu cercle, chez le 
Keteleeria evelyniana (WANG 1948). On en trouve le plus souvent cinq ou 
1'ix chez le Pseudolarix Kaempferi (MrYAKE et Y ASUI 1911) et le Pseudot.mga 
(LAwsoN 1909 et ALLEN 1943), de trois à cinq chez le Pinus monophylla et 
le Pinus Lambertiana (H.wPT 1941), un seul chez le Pinus radiata ( JoHANSEN 
1950). Chez les Podocarpaceae, six à dix archégones sont dénombrés chez 
le Podocarpus (CoKER 1902), tandis que le Phyllocladus n'en comporterait 
que deux (YouNG 1910). JoHANSEN (1950) signale également un nombre peu 
important chez les diverses espèces de Taxus, de trois à huit, taudis qu'une 
~cule initiale, sensiblement déportée par rapport à l'axe central, se différen­
cie chez le Torreya taxifolia (CouLTER et LAND 1905). Enfin, récemment, 
FAvRE-ÜUCHARTRE (1956) a donné le nombre de deux à six pour le Cephalo­
taxus drupacea, indication qui s'accorde avec celle de CoKER (2 à 5, 190?) 
et de LA wsoN ( 4, 190?). 

Les Cupressaceae et les Taxodiaceae se comportent différemment. Un 
plus grand nombre d'initiales évoluent eu archégones qui, proches les uns 
<les autres, constituent un ou parfois plusieurs groupes compacts. Chacun 
d'eux est disposé à la base d'une unique dépression du prothalle et se 
lrouve enserré dans une .iaquette nourricière commune. Suivant les espèces, 
les initiales se différencient à partir de cellules superficielles ou de cellules 
incluses plus profondément, soit à l'extrémité micropylaire du gaméto­
phyte, soit à proximité de la marge, du côté où croissent les tubes pollini­
ques. Suivant ces modalités, le complexe archégonial est alors situé à l'apex 
(cas le plus fréquemment rencontré), ou placé latéralement (Sequoia, Calli­
frix, W iddringtonia). 

Ces distinctions ne présentent pas toutefois une réelle constance. Ainsi, 
k nombre des archégones varie relativement d'tm genre à l'antre, en général 

3* 
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il est de l'ordre de 6-? à 20-25. Chez le Widdringtonia cupressoides 
\SAXTON 1910), les ard1égones sont répartis latéralement en plusieurs groupes, 
leur nombre total différant. selon les cas, de 30 à plus d'une centaine. 
D'après CoKER (1903), ces variations seraient en relation avec la vigueur du 
gamétophyte. Des prothalles faiblement déYdoppés du Taxodium ren­
fermeraient moins d'une demi-douzaine d'archégones, alors que leur nombre 
habituel osciJle entre 10 et 20. 

De semblables variations affectent aussi le groupement des archégones 
et la différenciation de la jaquette. Chez le Tetraclinis articulata (JoHANSEN 
1950), les archégones sont réunis par 10 à 15 et ces groupes peuvent être 
apicaux ou, à la fois, apicaux et latéraux. Quelques rares exceptions sont 
notées par CoKER ( t 903) chez le T a.,·odium, où les archégones sont parfois 
distribués par petits ensembles séparés les uns des autres par quelques 
rangées de cellules prothallieunes. Le complexe archégonial du Cunning­
hamia .~inensis (MrYAKE 1910) diffèrt> de celui du Cryptomeria et du Ta.xo­
dfom. Il montre, en t>ffet, u11e disposition qui lui est propre, les archégones 
étant arrangés régulièrement autour d'un tissu prothallien stérile, relative­
ment important. Chez le Sequoia, par contre, les auteurs s'accordent sur 
l'absence d'un complext> réeL la distrilmtion des archégones étant beaucoup 
plus en relation avec l'intrusion pollinique. En outre, ces ard1égones sont 
dépourvus d'une assise nourricière typique, celle-ci n'étant représentée que 
par des éléments cellulaires discontinus (BucHHOLZ 1939 a et b). Une jaquette 
monocellulaire entoure le complexe archégonial du Chamaecyparis pisifera 
(SuGIHARA 1938) d du Cu press us funebris, mais il n'en existe pas chez le 
C .. ~emperoirens, chaque archégone étant entouré simplement par une> 
couche de cellules à parois épaisses (SuGIHARA 1956). 

Deuxième phase : édification de l'archégone et individualisation de 
la cellule reproductrice femelle 

a) Les initiales d'archégones, première division gamétogène 

Peu d'études récentes nous renseignent sur les caractères cytologiques 
des initiales archégoniales. Si l'on se rapporte aux travaux effectués au 
début de ce siècle, on peut admettre que, de faç'.on générale, ces cellules 
privilégiées se distinguent aisément de leurs voisines par leur taille plus 
grande, exception faite du Picea excelsa, espèce chez laquelle la première 
division gamétogène surviendrait alors que l'initiale est à peine plus im­
portante que les cellules prothallieunes stériles (MIYAKE 1901). Le cyto­
p]asme est plus facilement repérable en raison de son aspect grossier et 
de ses caractéristiques de colorabilité. Chez le Sequoia sempervirens, LAWSON 
(1904 a) indique que le cytoplasme de l'initiale, d'aspect hautement granu­
leux, est vivement colorahle par l'orange G. Des vacuoles s'y trouvent 
réparties de manière uniforme tout autour du noyau proéminent et chroma­
tique, lequel occupe primitivement une position centrale. Chez le Ginkgo 
biloba (FAVRE-DucHARTRE 1955), le noyau de l'initiale n'est guère différent 
de l'un quelconque de ceux du prothalle, quoique plus volumineux. Toute­
fois, ks petits chrmnocentres. visibles précédemment, ont disparu et la 
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substance chromatique n'est représentée que par des filaments Feulgen­
positifs. 

la croissance de l'initiale se poursuit et s"effecluc snrtout au profit des 
vacuoles qui se dilatent. puis fusionnent, tandis que Je noyau é1nigre pro­
gressiH•ment vers l'apex. Une initiale pleinement cliffére11ciée montre donc. 
claus UIH' cellule relativement gramle, nu 1t0ynu lui-même volumineux et 

Fig. 7. E,·olution de l'archégone du Oinkgo; x LOO. a: c.ellulr initiale tlc l'areJ1égone. fin ,iuin; b: ('elhtlc crntrale 
et cel\11\r-m("re du col, fin juin .: c · mi-juillet . rl : fin juîllrt ; P : 111i-no1ît ; J : fin <HTi.l .. 2ème année; fi: ü(~hut 

:-;t·ptembre. oo:..;plü·re. cellule Yenlrale clu canal et eol quadrircllulaire. 

(l:'.\\'RE-Dl'CHARTHE l!J55). 

proche de l'extrén1ité antérieure dn prothalle. et une grande vacuole em­
plissant la presque totalité de respace disponible. Le cytoplasme est dislri­
bué au voisinage du corps nucléaire ai11si qu'à la périphérie sous une couche 
fine. C'est à partir de ce slncle. réalisé plus on moins tardivement sitivant 
les espèces, qu'intervient la prernièrL' diYisiou gamétogènt'. 

Vraisemblablement en raison de la différc11ciatio11 accusée clc la cellule 
initiale, cette première division est rigoureusement orientét>, le fuseau étant 
parallèle au grand axe de la cellule. Peu d'auteurs ont pn suinc les stades 
5uceessifs de son déroule1ne11t. Il 11e paraît pas tonte fois que cetle milose pré­
sente cl"nutres caractéristiques que la clislribuho11 inégale cl11 cyioplasrnc 
entre les clenx cellules-filles. Ceite particularité a pour résul!nt ln eons!i-
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tution d'une grande cellule inférieure, ou cellule centrale, et d'une petite 
cellule supérieure et aplatie, 011 primordiale du col. 

Le c o 1 

Le col est pour le moins bicellulaire. La division de la cellule primordiale 
survient précocement. Elle est nettement polarisée et la formation de la 
plaque ceJJulaire s'effectue suivant un plan perpendiculaire à celui de la 
précédente division. Les divisions ultérieures, une ou plusieurs, ne pré­
sentent pas une telle régularité. En outre, elles peuvent se dérouler plus 
tardivement, et il est vraisemblable que c'est là une des raisons pour les­
quelles nombre d'auteurs ont attribué à ces mitoses un caractère occasiou­
uel. Ainsi BAIRD (1939), BRo-GGH et TAYLOR (1940) diez le Macrozamia Reidlei 
et le M. spiralis, SwAMY (1948) et SILVA et TAMBIAH (1952) chez le Cycas, 
considèrent le col biceilulaire, chez ces espèces, connue caractéristique des 
Cycadales. Mais ils ont également noté l'éventualité d'une deuxième divi­
sion, qu'ils interprètent comme une «exception », déjà reconnue précédem­
ment connue telle chez le Stangeria (CHAMBERLAIN 1916) et l'Encephalartos 
(SEDGWICK 1924). D'après fAVRE-DucHARTRE (1955), qui indique, par ailleurs, 
ainsi que LEE (1955), la présence d'un col quadricellulafre diez le Ginkgo 
biloba, celui de l'archégone du Cycas revoluta posséderait normalement 
quatre cellules et. Hon pas deux. Cette erreur d'interprétation proviendrait 
du fait que, chez ces espèces, connue diez le Ginkgo, le eol demeurerait assez 
longtemps constitué par deux cellules, leur seconde division, s~multanée, 
n'intervenant que peu de temps avant la deuxième mitose gamétogène. Des 
faits analogues se dérouleraient d1ez le Zamia umbrosa (BRYAN et EvANS 
195?). Les deux cellnles du col se sont considérablement dilatées et leur 
division, simultanée ou indépendante, s'effectue le plus souvent au moment 
où le noyau de la cellule centrale se divise lui-même. 

Dans ces deux premiers groupes, les cellules dn col semblent mani­
festement jouer un rôle particulier peu de temps avant la fécondation. 
Chez le M acrozamia Hpiralis (BRoUGH et TAYLOR 1940), elles passeraient suc­
cessivement par deux phases bien caractérisées dont l'évolution serait en 
rapport avec celle de la cellule centrale. Au cours d'un premier stade. 
alors que la cellule centrale montre une vacuolisation maxima, les cellules 
du col ont une taille relativement insignifiante. Puis, à la suite de cette 
première étape, les vacuoles de la cellule diminuent en nombre et en taille 
et, corrélativement, se produit un accroissement considérable de la dimen­
sion des cellules du col qui se projettent littéralement dans la chambre 
archégoniale. A ce stade, elles sont hautement vacuolisée~~. tandis que le 
noyau, occupant une position centrale, est lui-même proéminent. Elles sont 
en outre entourées par une membrane dont la finesse contraste visiblement 
avec celle beaucoup plus épaisse de l'œuf. Chez le Cycas (SwAMY 1948), 
lorsque l'ardiégone est mûr, les cellules du col, larges et turgescentes, sur­
plombent la diambre archégoniale. De telles structure.s, chez le Bomenia. 
(LAwsoN 1926) et le Macrozamia Reidlei (BAIRD 1939), auraient un rôle sécré­
teur, suggestion également avancée par LEE (1955) à propos du Ginkgo. 
BRYAN et EvANS (195?) ont par ailleurs noté d1ez le Zamia mnbrosa la pré-
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sence d'une substance vivement colorable el de 1rnture probablellle11t mu­
cilagineuse, qni coiffe l'apex de l'archégone et qui pourrait être sécrétée 
par les cellules du col. Chez le Bomenia., ces phénomènes seraient favor.ises 
par les différt>nces d'épaisseur existai1t entre les membraue.s des fact>s i11-
1eri1e et t>xterue des cellules qui, lorsqu 'elles p erdent leur turgescenct'. 
bascn leraie11 t et permettraient a in si une plus large ouverL ure des arché­
g:ones d une introductio11 plus uisée des gurnètt·s mâles. 

Fi g. 8. Fig. D. 

Fig. B. I'ilwJi niyra, coupe longitudinnl e d'un ::irçhégone Ru ~tade de la cellule eentrale. c: cellule du col. j: ilf..si:-.P 
uourrieiêre. n : noyau de la celluk ce nt.rai e, flitué ù l'apex. cytopl;-1~me hautement vat·uoli;.;é. ~[atl•riel préle\'l' 
le .t .1 uio dans la d-gion paris ie niw , comme le .-; ~ uh·antes. ~nwa,.;.d1in : Feulgen ; contra"h' de pha:-ie ; x n:). 

Fig. 9. Pinus nigra, coupe Jongit.udinn le d'un nrr·lli" .~onc. Noter la pn'•:-:('nce clc petite.-; vac·uoles ù l'exlréinit<" 
apiralt:' de la re llule rentrale. s ignalt;t• précédernmenr, par H.\CM.' (19~1) eh··z le ?inufl.. :;\latérlel pr<"Jr,·l· lP ~juin . 

• ~nw:1 .. ('hin ; hémntoxylinf' , x 1:JO. 

D 'après fAvRE-DUCHARTRE (1955). les deux premières cellules cl11 eol du 
Ginkgo mo11trent leur maxinu1rn de développerneul peu avant la l"é­
c011datio11. A ec stade, elles ne contiennent pas d 'u111ido11. mais on y re­
marque 1111 cho11driornc abo11da11t. Après la seconde division, qui précède 
de peu celle de la cellule centrale. elles produisent de l'amido11 et sc gon­
flent. Les membran es cellulaires, 11ouvelle11w1d constituées, se sépar·t>nl. et 
laissent entre elles 1111 étroit passage. 

Parmi les autres gr011pes. le col de l'archégone est gé11érale1nt'11l beau­
coup plus importa11L ch ez les Ephedraceue, chez lesquelles il comporte a11 
moins une tre ntaine de cell11les (E. campylopoda, PEARSON 1929 et NAnANG 

J955 a), lundis que chez les Coniférales on voit. s'ébaucher une fp11duncc 
à la réd11ctio11 tin nombre des cellules du col. En outre, ce 110111bre ,·urie 
souvent à lï11tér-ie11r d'une 111.ême 1111ité systématique. 
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Chez les Pinaceae, on trouve, en effet, 4 ou 8 rangées de cellules avec 
2 ou 4 cellules dans chaque rangée chez le Picea excelsa (MrYAKE 1903) : 
presque toujours 2 rangées chez le Pinus et le Pseudolarix (BLACKMAN 1898 ; 
..VhYAKE et YAsv1 1911) ; une ou 2 rangées chez le Pseudotsuga (LAwsoN 1909 
et ALLEN 1943) ; chez ce dernier genre, une première série de divisions de 
la cellule primordiale donne naissance à uue file de cellules dont quelques 
unes pt>uveut se diviser à leur tour pour former une st>condt> rangée. Par 
C'.outœ, le col de J' Araucaria brasiliensi.~ ue comprend qu'une douzaine de 
cellules disposées en un seul rang (BuRLINGAME 1915). 

YouNG (1910) ati rihm' au col du Phyllocladus une rangée de 4 cellules 
et mentionne que celles-ci se divisent exceptionnellement sans que se cons­
lituent des parois celJulaires. Par contre, les archégones du Podocarpus 
montrent une variabilité plus grande (2 à 25 cellules d'après CoKER 1902: 
toutefois l'auteur n'en a observé 25 q11'tme seule fois et ce nombre u'a pas 
été retrouvé depuis). 

Chez les Cupressaceae, le col de l'archégone du Widdringlonia (SAxTOK 
1910) est composé d'uue seule assise de 4 cellules, tandis que 8 à 12 cellules 
arrangées en nue ou deux files sont présentes chez le Chamaecyparis 
(SuGIHARA 1938). 

Quant aux Taxodiaceae, l'amplît11de de variation est moindre. Le col 
est typiquement quadricellulaire (Sequoia, Cryptomeria et Cunninghamia). 
Tel est également le cas du Taxodium di.~tidwm (CoKER 1903). Toutefois, 
chez cette espèce. lorsque l'archégone est à maturité, de nouvelles 
divisions affectent les cellules du col, à la suite desquelles des 
parois cellulaires peuvent on 11011 être constituées. Sitôt après les dernières 
divisions, les cellules commencent à se désorganiser ; par ailleurs, CoKER 
précise qu'elles renferment de l'amidon jusqu'à ce stade. Par contre, che:.i: 
le Sequoia, le col semble bien être coustitué par 4 cellules, contrairement 
aux premières observations d'ARNOLDI (1900h) et de LAWSON (1940a). Chez 
le Sequoia sempervirens, LAwsoN indique en effet 1111 nombre typique de 2, 
mais précise qu'il a remarqué 4 cellules distinctes dans un nombre con­
sidérable d'archégones. Il est vraisemblable que, dans le cas le plus fré­
quent. le col est formé de 4 cellules disposées en une seule rangée (Sequoia 
gigantea, LoOBY et DoYLE 19"57 : BucHHOLZ 1939 a), mais, comme le mention­
nent LooBY et DoYLE, la seconde division peut ne pas avoir lieu. 

Le col du Cephalotaxus ne comprend le plus souvent que 2 cellules 
(ARNOLDI 1900 a; LAWSON 1907), mais peut en compoder jusqu'à 5 (CoKER 
1907 : FAVRE-DUCHARTRE 1957). 

Cl1ez le Torreya (Taxaceae) (CouLTER et LAND 1905), 1a cellule primor­
diale ne subirait dans tous les cas qu'une seule division. 

La cellule centrale 

Sitôt in di vid ualisée, la cellule centrale s'agrandit considérablement et 
LEE souligne que c'est là une de ses caractéristiques essentielles. Sa crois­
sance est surtout dirigée vers le centre du prothalle, bien que, chez le 
Sequoia sempervirens, LAwsoN (1904 a) note que son élong;ation a toujours 
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lieu l'H direcl ioH de la cellule primordiale du col qu'elle repottsse vers les 
régions périphériques. L'a11gmenlation de taille n e corrl'spond. pas ù une 
sy nthèse de cyt oplasm e, .mais ù une Yncuolisatio11 intense de la cellule. Les 
n1c:uoll's sont pri1nilivcmcnt dist ribuées d e façon qu e lco11q11e, le noyan oc­
c 111H111t 1111e posilio11 centrale 011 sensiblement plus proche du col. Puis. 
lcrsqu"elles COlllllH'llCellt Ù prendre d e rimpor!ance. le ll Oya11 es t n e t!eme llt 
d é porté wrs le col. On ignore la ca use dl' ce d ép lacement (LEE 1955) qui 
se réalise que lle q11 e so i! la positio11 d e J'ovule sur l'arbre (FAvRE-DucHARTRE 
1935). OH constate sirnplement que ce ll e asv1né!J· il' se précise 11ltl- rie11rc-

Fig. !!l. Coupe .... lnnait11tlinalf>,.; d 'a n . .: h1"~mnc . ..; du Pin11 .r; nirtm. stadL·~ plu:;. ù~L~ .... <p11· l'f:'l\X de!; Fit! . .:. c·r 0 (n··'.[r(' . ..;­
sion d u q.1f·uo1ne) . .;\'l at~ricl pn"le,·é li- l juin (a} et le 11 juin (b). \"nw:1,;1·hin; Feulgc·n . l'Ontra~ te df· pha"i' , l :~f,.. 

ment. 1·a11dis que l'a rchégo ne a cq11iefl sa taill e d éfiuili,·c, et qu"elle tra<lui1 
11m· polarité définie de la cellule e t de ses constituants. 

Pc11da11t sa migrati o n prog;ressin•, le noYau nug·rn e ute 11otabkment de 
taille. Chez le Ginkgo, d"après les données de FAVRE-DucHARTRE, il attein­
drait plus d e 600 fois son volume initi a l. Mais le volume d e chromatine 
n 'augmente pas dans les m êm es propo!'!ions et celle-ci se présente d ès lors 
sons 11n aspect diffus. Après la réact ion Huclénle. le noYau de 1a ce llule 
centrale du Ginkgo est presque a ch rom a tiq uc (LEE 1955). SHtMAMURA (J 9"J4) 
not<' pour ce noya u une réaction nég·ahn·. ta11clis qne k ré tic ulum peul 
ê!re mis c·n év idence par l'héma.tox yline et les colorants bnsi qucs. FAVRE­
DucHARTRE fu it remarquer qu'après un e hy<lroh·se appropriée. Je réactif d e 
Schiff colore toujours de fin s filarn<?nt s chr·omo11ématiques. Ces élém e nts, 
surtout g roupés dans ln portion du 110Ya u qui es! opposée a11 co l, so nt 
e ntoun;s d'1111 mnnc110 11 ck substance acidophile de cl e 11 si té variab1c, qui 
c!o1111cra it 1wissa 11ce aux nudéoks (f ig. J J) . Pnr contre, le trniternent par 
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l'héma!oxyline conft-re aux chrornonémas une structure d'aspect chrorno­
mérique. Certaines des granulatio11s, dont le volume est particulièremeut 
important, soul assimilées par l'auteur à de petits nucléoles qui sont libérés 
clans la cavité nucléaiire. Leur nombre et leur taille peuvent être éminem­
ment variables selon les prothalles, mais sont co mparables dans les arché­
g:ones d'un même gamétophyte. 

Le noyau renferme, en outre. un ou denx nucléol es nettement plus 
volumineux et creusés de cavernes de moindre densité. An cours de l'évo-
1ution de l'archégone. la taille de ces 1rncléoles aug·rnente peu, mais leur 

Fig. 11. :Xorau de la C"ellule cent.raie udull.e. peu de temps A\·ant 
sn division r her. le Ginkgo. H clly: Feulgcn-vcrt h1mi<"re . : .... 1250. 

(F.HHE·DllCH.IRTR E 1%5.) 

affinité pour le vert lumière 
diminue sensiblement. Si l'on 
compare ce comportemen t avec 
ce lui des nucléoles des cellules 
reproductrices du sac embrvon­
naire des Angiospermes, il est 
vra isemblable que leur colora­
bilité par les colorants basiques 
augmente corrélativement, bien 
que ce fait Jt 'ait pas été vérifié. 
Par ai lieurs, FA VRE-DucHARTRE 

précise que ces nucléoles, qui 
restent en relation avec plu­
sieurs éléments cl1romonérna­
tiques, s011t toujours s itués ù 
proximité de la rne111branc 
nucléaire, dans la régio11 où 
sont groupés les dHomoné111as. 
Cette polarité peut être facill·­
ment perturbé<:> par ce11trifu­

gatiou, ce qui indique la faible viscosité du mtcléoplasme. Par CO!ltre. elle 
:1\·st pas lllod ifiée lo rsque les ovules so 11t maintenus artificiellement hors 
de leu r position normale sm· l'arbre. 

Parmi les autres groupes de Gymnosper111es. les renseignements do11.t 
011 dispose sont beaucoup plus imprécis. L<'s auteurs se sont davantag-l' 
!niéress(·s à l'édifi.cntio11 de l'archégone et beaucoup 111oi11s aux transforma­
tio11s importantes dont il est le siège Pourta11t. chez l"Encephalarfo.s. 
SEocw1cK (1924) remarque que l'augmentation du vo l.urne nucléaire est 
cons id érable par rapport à celle du matér ie l colorable. Il distingue un stade 
i;pil'ème, au cours duquel se colorernie11t à la fois la chi-omati11e el d'autres 
~ubstances. Ces <'oustituauts se prése11tent sous un aspect contracté que 
l'auteur interprète comme une con:;éque11ce de la brnsque dilatation nuclé­
aire. Des quantités appréciables de cytoplasme seraie11! absor·bées par 
le noyau au cours de cette évolution raP'ide et pourraient être à l'origine 
de ces corp uscules arro11clis el peu colorablcs qui sont visib.les claus l'espace 
in t rarn1cléa ire. 

Chez les Pinus Larnberfiana et monophylla (l-lAuPT 1941), la substance 
chromatique forme, dans le Hoyau de la cellule centrale, llll réseau irrégulier 
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'e11siblernt·11t moins colorable qlle ll's dellx nucléoles. C<'s derniers s01 1t 
vacuolisés el de taille très i négale . 

Pour le Pinus Thunbergii, SHJMAMURA (1956) indiqLie que le noyau, pri­
mitin~mcnt F e u] gen-positif. devie nt feulgen-négatif au fur et à mesure 
que son volL1111e augmente. Happelo11s ù 
lT s11.i<:t qu'il est prouvé qu'une certaine 
qua 11 ti té d 'acide d ésoxy ri bonne:léique est 
11écessa ire pour que la réaction de fenlgen 
pllissc se produire de façon d écrlab le. 11 
est donc probable qu'e n rai son de la forte 
dilu!ation nucléaire, la faible teneur en 
DNA <l es chrornoné mas cons i<lfrablc1ucnt 
alJongés ne permet pas d'obtenir u11e 
réaction positive. Perso1111elle111c11t, nous 
avo11s praiiqué cette réaciion s ur le Pinus 
ni~ra e.t le P. siloesfri.~ (résultats non 
p11bhés) e t constaté que, chez ces espèces, 
o n obsen'C' toujours llll fin réticulum 
colorabJ e (Fig. 12). Ce dernier est distribué 
L11tifo1ïnémc11l clans la totalité d e l'espace 
intranu cléaire. quoique sensiblement con­
tracté ap rès fixa tion par le liquide de 
:'fawasch in. 11 apparaît dans les jeunes 
ce llules sous l'aspect d e fi11es gra11 ula tions 
c:hrorno111ériques disposées les unes à la 
~11ite des autres. Cette s tn1clure rappelle, 
lllais de fuç-011 plus ténue. celle des noyaux 
de l'assisr 11011rriciè 1·e. Peu de temps avant 
la deux iè me division gamétogè11e, ces élé-
1He11ts, ù fort g ross issement. pre 1111e11 t un 
facit·s diffus e.t ne peuvent plus être dis­
sociés k s u11 s d es a utres. Toutefois, 
l' t>xu 111e11 du 110ya u. à faible gra11disse-
11u' uL 11tontre encore une légère eo loralion 
aprl-s ln réaction nucl.én le. Par ailleurs. on 
l'(' llWrquc éga lement la présence d ' un. plus 
rnrement lie dt'ux nucléoles rncuolisés. 
( 'eux -ci présentent une s tructure très 
Ji été rogène après co loration par lî1éma­

F IJ:!:. 12. ~oyau <le la cellule <·1·nLrale du Pinus 
J(iyr a (('f. b. Fig. lO). Matériel prt' levé le l 1 jui11. 
~<l\\'ft ~rhin ; l"P11lgcn : rontra.c:; te ùe pha~e ; 

a : x :H 0 : h · x MOO. 

iox. ,-line. tandis que les agents acides ne les teintt'nt pas. 

Chez ll' Taxodium distichum (CoKEf\ 190)). le noyau de la cellule centrale 
t'sl plus g rand que ceux du tissu adjacent. Jllais sa s tructure n'est pas 
différe nt e. 11 possède nn réticulum périphérique colorable par le violet 
rie gentia ne. Par contre. le nucléole est souvent remplacé par un am.as de 
~: ranules agg lomé rés, s [tu é an ccn t rc chr llO\ëlU. 

Dans l e 11orau de la cellule centrale dn. Ceph alolt1XU8 drupacea (FAvRE­

Duc HARTf\E 1957) . le fin réliculurn est Feulgeu-positif. Eu ontrc, le s uc 
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nucléaire et les nucléoles sont soudanophiles après fixation par les liquides 
de Regaud ou de Helly. 

Au cours des premières étapes de la croissance. la cellule centrale passe 
d'abord par un stade de vacuolisation maxima. D'après CHAMBERLAIN (1906 
et 1935), d1ez le Dioon edule, qui est choisi comme un exemple type des 
Cycadales, se constitue une grande cavité remplie d'un liquide non colo­
rable. Sous la pression de cette vacuole, le cytoplasme est repoussé vers 
le col, au voisinage du corps nucléaire, ainsi qu"it la périphérie, sous une 
mince pellicule. Une semblable organisatiou est décrite citez d'autres 
espèces appartenant soit aux Pinaceae, soit aux T axodiaceae ou allx Cu­
pressaceae. MIYAKE et YAsUI (1911) cousidèrent qu'elle représente la con­
dition normale des jeunes cellules centrales. Dans d'autres cas, cependant. 
plusieurs vacuoles de dimension variable coexistent. 

Pendant les stades ultérieurs, le système vacuolaire subit des trallS­
formations importantes. tes vacuoles sont en nette régression mais sub­
sistent encore dans la portion basale, tandis qu'une synthèse cytoplasmique 
se réalise à l'extrémité opposée, à proximité du noyau. La cellule centrale est 
abondamment nourrie par des matériaux provenant des cellules de la jaquette, 
ce transfert s'effectuant par l'intermédiaire de perforations creusées dans 
SR membrane. Ces dernières sont souvent groupées par 3 ou 4 et à leur 
intérieur s'étendent des émergences cytoplasmiques de la cellule centrale 
(Microcycas, REYNOLDS 1924 ; Macrozamia spiralis. BROUGH et TAYLOR 1940). 
Du cytoplasme et divers matériaux nutrit.ifs s'écoulent ainsi dans la cellule 
centrale et, lorsque les cellules de la jaquette sont épuisées, les pores se 
bouchent (Cycas, SwAMY 1948). De telles communications ont été mises en 
évidence chez le Ginkgo (STOPES c>t Fu1n 1906 ; HERZFELD 1927). T ontefois. 
en raison de l'étroitesse de ces plasmodesmes, SToPES et FuJII suggèrent 
que les réserves protéo-lipidiques. visibles dans le cytoplasme de la cellule 
centrale sous l'aspect de granules, ne peuvent eutrer que sous une forme 
soluble plus simple, se condensant ultérieurement pour acquérir finalement 
l'état solide. 

L'accumulation de telles réserves revêt en fait un aspect plus nuancé 
et leur distribution dans des territoires déterminés de la cellule laisse 
supposer fexistence de zones à métabolisme différent. F AVRE-DucHARTRE 
(1955), chez le Ginkgo, fournit à ce sujet les préciisions suivantes. Au début, 
les vacuoles, qui peu vent atteindre de grandes dimensions, apparaissent 
toujours vides. Dans le cytoplasme, plusieurs catégories d'éléments peuvent 
être remarqués : chondriome abondant composé de mitodtondries et de 
chondriocontes en bâtonnets ; amyloplastes globuleux ou fusiformes, mais 
petits et pen nombreux, et localisés dans les régions marginales de la 
cellule : enfin, au voisinage du noyau, granules protéo-lipidiqnes, pour h's­
quels l'auteur suggère une origine nucléaire. 

Puis, tandis que les chondriosomes se multiplient activement dans la 
zone périnucléaire tournée ve-rs le centre de la cellule. le cytoplasme y 
apparaît synthétisé d'une manière plus dense et le vacuome est en ré­
gression. On y remarque également des concrétions qui présentent les 
mêmes caradéristiques de colorabilité que celles des granules protéo-
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lipidiques. Dans la porlion plus profonde, opposée au col, le contenu de 
('ertaines vacuoles est colorab1e par les réactifs dt>s protides et des lipides 
et présente un aspect fibreux, tandis que chez d'autres, plus petites, il 
demeure apparemment incolore comme précédemment. Les amyloplastes 
des régions périphériques augmentent à peine de volume. 

Plus tardivement, enfin, les vacuoles à contenu incolore se fragmentent 
et il ne tarde pas à se former, dans chacune de ees innombrables cavités, 
une concrétion protéo-lipidique, tandis que les travées cytoplasmiques 
s'épaississent et se chargent elles-mêmes de substances de nature com­
parable. Corrélativement, les granules colorables se résorbent graduelle­
ment et disparaissent. Il demeure, proche du noyau, mais d'un seul côté, 
opposé au col, un amas de cytoplasme dense, riche seulement d'éléments 
chondriosomiques et, dans la portion postérieure de la cellule, quelques 
vacuoles protéo-lipidiques. 

Il n'est guère possible actuellement de préciser si ce mode d'évolution 
de la cellule peut être étendu aux diverses espèces des autres groupes. 
Toutefois, les observations sont sensiblement concordantes sur un mêuw 
schéma de transformations du système vacuolaire ainsi que sur l'aspect 
fortement granuleux du cytoplasme. Eu outre, l'attention est également 
attirée sur la constitution et le moment de l'apparition des vacuoles pro­
téidiqnes, dont la présence (Pseudotsuga, LAwsoN 1909; Pseudolarix, MIYAKE 
et YAsu1 1911) ou l'absence (Cunninghamia, MIYAKE 1910) est souvent signa­
lée. Chez le Cunninghamia, M1YAKE indique simplement l'existence de 
granules plus intensément colorables, distribués çà et là dans le cyto­
plasme. Par contre. BuRLINGAME (1915) remarque l'absence de toute réserve 
c:hez !'Araucaria brasiliensis. FERGUSON (1901), chez le Pinus strobus, trouve 
seulement quelques corps protéiqnt>s dans le cytoplasme de la cellule 
centrale, peu de temps avant la deuxième division garnétogène, tandis que 
HAUPT (1941) indique que ces matériaux, abondants, apparaissent parfois 
plus précocement chez les espèces qu'.il a étudiées (Pinu.~ Lambertiana et 
P. monophylla). 

F AVRE-DucHARTRE insiste sur le caractère nettement tardif de la « vitello­
génèse » (élaboration des réserves protéo-lipidiques iuiravacuolaires) chez 
le Ginkgo. li en serait de même chez le Taxodium (CoKER 1903), où les 
vacuoles protéidiques commencent à se constituer dans le cytoplasme de 
l'œuf immédiatement avant la fécondation. Chez les deux espèces de Pinus 
que nous avons examinées, la transformation du vacuome se réalise eu 
moins d'une semaine an terme de laquelle intervient la division de la 
cellule, précédant elle-même de peu la fécondation. Chez le Picea excelsa 
(MIYAKE 1903), quelques vacuoles protéidiques sont déjà présentes avant 
cette di vision, mais elles sont beaucoup plus nombreuses dans le cytoplasme 
de roosphère. Chacune contient d'abord plusieurs granules de taille diffé­
rente. Puis, ceux-ci paraissent s'unir les uns aux autres. donnant naissance 
à une concrétion occupant la presque totalité de la vacuole. D'autres élé­
ments de même nature sont également visibles dans le cytoplasme. Les 
oosphères du Pinus pinaster (MANGENOT 1938) renferment de nombreuses 
inclusions protéiques. Récemment, enfin, FAvRE-DucHARTRE (1957) mentionne 



46 VII, 3 a: B. V AZART, Cellules sexuellt•s et fécondation chez les Phanérogames 

l'existence de granulations vitellines oblongues à la fin de la maturation 
de l'archégone du Cephalataxus drupacea. Chacun de ces éléments est 
entouré par la vacuole au sein de laquelle ils se sont formés. 

b) Maturation de l'archégone 

Peu de temps avant la fécondation, le noyau de la cellule centrale, 
proche du col, se divise et donne naissance au noyau de l'oosphère et au 
noyau ventral du canal. Une seule famille, les Taxaceae, ferait exception 
à cette règle. Cette division n'a pas été observée en effet chez le Torreya 
taxifolia (CouLTER et LAND 1905), et CHAMBERLAIN (1935) considère qu'en 
raison de l'importance du matériel étudié, ainsi que de la compétence des 
observateurs, ces indications ne sauraient être mises en doute. Chez le 
Torreya cali/'ornica, ROBERTSON (1904) aurait constaté toutefois la présence 
d'un noyau ventral du canal. Juger de l'absence de cette division sur le seul 

" fait qu'elle n'a pas été observée paraît insuffisant. Toutefois, d'autres critères 
permettent de souligner les caractères particuliers de cette tendance évolu­
tive. Ce sont, d'une part, la réduction du nombre des cellules du col et 
le manque d'activité mitotique de ces cellules au cours des stades précé­
dant la fécondation, d'autre pari, l'absence d'une jaquette nourricière 
nettement différenciée. 

Chez les Taxodiaceae, par suite. vraisemblablement, dïnformations 
insuffisantes sur le déroulement de cette mitose ainsi que de r existence 
éphémère du noyau ventral, certains auteurs ont hésité à se prononcer snr 
la réalité de cette caryocinèse (BucHHOLZ 1939 b, chez le Sequoia semper­
virens), ou l'ont mise en doute (ARNOLD! 1900b, chez le Sequoia, le Taxo· 
dium, le Cryptomeria, le Cunninghamia). Ces faits ne semblent pas avoir 
été confirmés (COKER 1903, chez le Taxodium ; LAWSON 1904 a et b, chez le 
Sequoia sempervirens et le Cryptomeria japonica : MrYAKE 1910, C'hez le 
Cunninghamia sinensis : Loosy et DoYLE 1937, chez le Sequoia giganteu). 

Dans les autres familles. la deuxième division gamétogène a générale­
ment été observée, mais seulement chez le Ginkgo, les Pinaceae et, ex­
ceptionnellement peut-être, chez quelques Cycadales, elle est suivie par 
l'élaboration d'nne plaque cellulaire. Chez les autres espèces, les deux 
noyaux-fils sont plongés dans un même cytoplasme indivis. Quelles que 
soient ces modalités, la cellule ou le noyau ventral, dont le rôle est apparem­
ment superflu, sont voués à une dégénérescence dont l'échéance est souvent 
précoce. Parfois, le noyau ventral subit des transformations qui l'amènent 
à un état voisin de celui du noyau reproducteur proprement dit. Dans 
un certain nombre de cas, peu nombreux il est vrai. mais cependant signa­
lés chez les divers groupes, des structures comparables ont été décrites dans 
la portion supérieure de l'oosphère, au voisinage de son noyau. Lenr origine 
n'a pu être précisée et des hypothèses variées ont été formulées à ce sujet. 

La deuxième division gamétogène 

présente, comme celle qui l'a précédée, certains ca1·actères propres aux 
cellules hant!:"Inent différenciées. 

- Tout d'abord, elle survient à 1111 moment précis de la maturation de 



CYmnosµenn cs - Ca 111 é togénèse renrelle 47 

l'archégone, gé néralement peu cle te11Lps aYai1t la Jécondatiou, de sorte que, 
dans les conditions normales, son avènement an11on ce lïnuninence de 
eelle-ci. Chez le Ginkgo (FAvRE-Duc HARTRE 1955), ces divisions sont rigou­
reusement simultanées pour les di vers arch égones d'un m ê me prothalle pt 

;1 paraît en être de même chez le Cunninghamia .~inen.~is (M1YAKE 1910), bien 
que les prellliers stades de leur déroulement n 'a ient pas été obs!.'rvés. C hez 
le ./uniperus wmmunis (NicttoLs 1910), elles ne sernicni qu'approximat ive­
men t synchron es. ta 11dis que chez le Ce phalota:xus dru pacea (f AVRE­
Duc HARTR E 195?). el les se réalisent de p roclle 
(>lt prod1e dans un même gamétop hyte , 
colllme par contagion, à partir d'un arché­
gone initiateur. Rappelons à ce sujet que, 
pendant le 1uême temps, intervi ent égale­
ment. chez quelqim.s espèces, la d e ux ième 
divisio11 des ce llul es dn col (Ginkgo, 
CYcadales), et que les noyaux de l'assise 
11ourr1c1ere montrent fréquenunent des 
stades d e division (Pinu.~. VAZART, 11. p.). 

- E n suite. e ll e se déroule à 1111 e11droit 
nettemen t privilégié de la cellule, Je noyau. 
se trouvant placé presque au coulact de la 
limite apicale du cytoplas1ue. CoKER (1903) 
signale que. chez le Taxodium, la m e 111bra11e 
11ucléaire est très proche de la paroi de la 
cellule, de sorte qu'il es i souvent imposs ibll' 
de distil!gu er du edop las me e11trC' ces deux 
sfructu1-es. 

- E11fi11. J'axe de diYision est orienté, 
parallèle ù ce lui, lo11gitud inal, de l'ard1é-

l~'i~. J:l. I'i11n . ..:. niant, 2ème division gain é t.o­
gi: ne, métaphase. Mat6ricl prélevé le 11 j11io. 
~il\\'i:lsehin : J<'1·ulg.-n : contn:tste de phase ; 

:HO. 

gone. HERZFELD (192?) note toutefois except ione llemeut. 
nue orientation perpendiculaire à ce! axe. 

chez le Gingko, 

Bien que d'apparence banale, cette division aboutit à la couslitutio11 de 
deux noyaux qui. souve nt réunis dans un même cy(op las rne, sont voués à des 
desti11ées différentes. l'un étant appelé à dégénérc1· tôt ou tard in situ, 
tandis que l'autre est fo nctio nnel. Au momeut de la division, la chromatine 
sê présen(e sou s un aspect gra nuleux qui paraît eo11stit uer un réti culum 
ininterrolllptt. On a souvent noté à ce stade une contradiou sensible du. 
rnatfriel diroinatique (Pinus slrobu.~, YEncusoN J90L ; Picea excelsa, MrYAKE 
1903 ; E'ncephalarlos, SEocw1cK 1924 ; Pinus Lambertiana et P. monophylla, 
HAUPT 1941). Nou s avons .11011s-même constat é chez le Pinus nigra et le 
P. siloesfris un e co ntract ion du ma(ériel colorahle. Ce ll e-ci se Tcmarque 
seulement dans le noyau de la cellule centrale el pen de temps avant sa 
divisio11. En l'absence d'infonualio11s plus complètes, nous ne saurio11s 
indiquer néanmoius si c·est là un stade préparatoire à la divi sion on un 
effet du fixateur utilisé (eu l"occurTl'r1ce celui d e NAWASCH IN). 

Par contre, on a interprété certa ins aspects fibJ"illaires du cytoplasme 
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peu de. temps aYanl lu mitose comme un mode particulier de formation 
d11 fusea u. De fines « cliaînes kinoplasmiques » se différeucierai11t de part 
d d'autre du 11oyau suivant soli grand axe. A ce niveau, les portions d<.> 
me111lira11e nucléaire disparaîlraient et ces fibrilles, s'étendant grnduelle­
lllt' 11( , se rejoindraient dans Ja cavité (T.~uga canaclen.si.s, MuRR1LL 1900: 
Pseuclot.,uga Dougla .~ii, LAwsoN J.909). Des travaux plus réce nts n 'ont pns 
confirmé Jn réalité clc tels pliéno111ènes, mais ins isté sur Je déve lopp<'tHcnt 
particuliè rement i111po!'tant 1r1111 .fuseau intrn11ucléaire. BRYAN et EvANS 
1195?} ont récemtnent i11diq11é que le fuseau apparaît cl'ahonl à l'intérie11r 

Fig. 1-L /)11111.-: ,,·if1'r'slri.1: , 2è1ne ùi\' ',ion gnml·to~!-ne . fin d'an~1pha:o;e. Soter le grou perncnt de$ FtlJrb fusoriale:o:; 
en fai~ce:HtX et ln pré:-;c1H·c d'urn· portion ùe mc 1u br:uw nurléa ire . :\Jnt f- riel pn~lr\·(· Ir 11 juin. Xawa:-:;chin 

l•'1·ulgen, contrn :-. te <le µhase ; x KUO. 

d11 noyau chez le Zamia umbrosa. LEE {1955) note chez le> Ginkgo la dis­
position partic1tlière d es fibres fllsorialcs qui, d ' un côté. conYerge11t ndte­
me11t en 1111 point sil11é à proximité d11 col, tandis qne de l'autre. cdte 
r·o11vngence est assez mal défi nie. Chez le Pinus .~iloe.sfri8 (VAZART. li. p.). 
en anaphase, les fibres apparaiss<.'11t groupées pal' faiscea ux (F'ig. 14). Le 
nucléoplasrne demeure di st inct du cytoplasme en métaphase et lie S(:'rrtble 
pas présenter 1111e grande densilr, ca r certains é léments cytoplasmiqncs 
sont Yisibles par trausparence. Les ch rornosomes, colora bles sn ns exct~s, sont. 
particulièrement longs lorsqu'on les compare à ceux de rniloses ba11alcs 
observées s11r une mê me coupe dans dt' s ce llules prolhallicnncs. BRYAt\ et 
EvANS ont cons ta té qne. hi.en que la mcm branc 1111cléa ire disparaisse nor­
maleme nt (·11 m étap hase. certaines portions sont parfois présentes plus tar­
diYcme nt au cléb11t cle l'anaphase. De telles portions ont été observées chez 
le Pin us -~iloesfris, ett fin d 'anaphase : mais nous pensons qtt Il s'agit pJ 11 tôt 
d'une reconstitution précoce de la membrane nucléaire 011 d'11nc cliffércn­
c iatio11 cytoplasmiq111.: au contHct du m1c léoplasme. 

Les stades télophasiques sont particulièrement i11téressa11ts, car on peut 
atte ndre, dès cc mo11u·11t. une différenciation lors de la reconstitution des 
cleux noyaux-fils. Les observations sont toutefois assez d écevantes à ce 
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sujet. Tantôt il est fait état d'une étroite ressemblance entre ces noyaux 
(Pinus silvestris, BLACKMANN, 1898 ; Cephalotaxus drupacea, LAwsoN 1907 : 
Abies bal.~amea, HuTCHINSON 1915b: Keteleeria evelyniana, WANG 1948). 
Tantôt quelques différences peuvent être notées dès la fin de l'anaphase. 
Chez le Ginkgo, f AvRE-DucHARTRE mentionne qu'au pôle micropylaire les 
chromosomes peuvent présenter dès ce stade des signes de dégénérescence 
ou reconstituer un noyau qui devient rapidement pycnotique. Chez le 
Pinus, HAUPT (1941) indique que le noyau du pôle apical apparaît moins 
intensément colorable. Il se contracte et différencie ensuite une memhraue. 
Chez I'Ephedra altissima, BERRIDGE (1909) remarque que les deux sont 
parfois semblables : néanmoins on peut rapidement les distinguer par suite 
de l'augmentation sensible du volume de l'un d'eux. 

Cellule ventrale du (•anal 

Dans un premier groupe d'espèces qui comprend les Ginkgoalcs et, 
parmi les Coni férules, les Pinaceae, une cytocinèse inégale isole une petite 
cellule ventrale de la volumineuse oosphère. Le mode de formation de la 
paroi ne semble pas avoir retenu plus amplement l'attention. Générale­
ment, la cellule ventrale, de forme ovoïde ou lenticulaire et dont le noyau 
retourne à la condition de repos avant de se désorganiser, dégénère prompte­
ment. Elle apparaît nettement séparée de l'oosphère, à une petite distance 
de cette cellule, et se présente ensuite sons l'aspect d'une coiffe qui rappelle 
sensiblement les cel.lules mégasporiennes non fonctionnelles (Fig. 15 b). 
Cependant, il arrive qu'elle soit encore visible lors de la fécondation. Chez 
le K eteleeria (WANG 1948), certaines figures observées permcHcu 1 de cons­
tater un début d'activité mitotique. Chez le Pseudofimga Douglasii (LAwsoN 
1909), la membrane cellulaire persiste jusqu'à la fécondation, mais le noyau 
n'est plus reconnaissable. C'est également la conclusion d'ALLEN (1943) 
pour une espèce voisine, le Pseudotsuga ta.rifolia. Toutefois, le noyau 
pourrait s'agrandir anormalement et se dégager de son enveloppe cellulair(' 
qui se désorganise. L'auteur signale également l'existence d'une cellule 
renfermant 5 noyaux. tandis qu'une autre a été observée en mitose. Pour 
ees deux derniers cas, la possibilité d'une fécondation éventuelle de cettc 
cellule ne serait pas exclue, mais aucun détail cytologique concernant la 
réalité de cette caryogamie n'a été apporté. Chez l'Abies balsamea, par 
l'.OJJtre. (HuTCHINSON 1915b). le noyan ventral •brise» la paroi cellulail'e 
d émigre normalement dans le cytoplasme de l'oosphère. Il s\ dilate et 
sa structure est alors semblable à celle du noyau reproducteur proprement 
dit. mais son volume est moitié moindre. Sa fécondation par le secoud 
§!amète mâle on par des gamètes provenant de tubes supplémentaires aurait 
été constatée dans plusieurs cas. 

Chez les Cycadales (Zamia et Cycas), WEBER (1897 c) insiste sur la pré­
sl:'nce constante d'une cellull• distincte à l'apex de l'ard1égone et HEY1'0LDS 
(1924) note. chez le Microcycas, l'existence d'une paroi qui se désorganist' 
ensuite ou peut persister. De semblables exceptions n'ont pas été relevées 
par d'autres auteurs. 

Protopla81111ttologia VI!, 3 a 4 
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Noyau ventral dn canal 

Dans 1111 deuxième gronpe qui réunii toutes les autres Pspèe:es chez 
lesquelles s'effectue la division du noyau de la cellule centrale, le noyau 
ventral du canal n 'pst pas isolé de l'oosphèrP. Néanmoin s sa destinée es t peu 

l·ïg. L>. ('011pc,.; lo ngit11dinali•..; d\nc·ht'· .~mws rtu J> intt$ 11iyrri ;\ maturité. c. i•. r-1d h1\ r- ventrale du ea.nal: 9 
noyau de J"oosplll•re. Noter e 11 c le miyau d~ la ce llule Vt'ntrale (n.} e t l' e:;pace !'éparant la cellule ventrale de 
l'oosphf'rc. ~l<itfricl prélev(· le ll juin. Xawa,:s(:hin ; Fe11lgen : cont.ra~te de pha ~e .: a et b : x 1:3.5 ; r·: x 800. 

différente de celle qui affecte ce même noyau lorsqu'une cellule est co11s­
ti.tuée. ll est observé, e11 effet, dans la région primitivement occupée par 
le noyau parental et demeure peu volumi11eux. Souvent comprimé à la 
périphérie de l'oosphère, i 1 dég·énère bien tôt, 11 ' étant généralement pl us re­
pérable au moment de la fécondation. 

D'autres comportements ont été constatés et laissent subsister un cloute 
sur l'origine d'un noyau supplémentaire décrit clans le cytop lasme de 
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l'oosphère au moment de la fécondation (ScHNARF 1933; F AVRE-DucHARTRE 
J 956). Parmi les travaux anciens, nous avons retenu les descriptions de 
COIŒR sur le Podocarpus (1902) et le Taxodium (1903) ainsi que celle de 
SEDGWICK (1924) sur l'Encephalartos. 

D'après CoKER, chez le premier des deux genres, le noyau ventral es1 
d'abord étroitement appliqué contre la paroi de l'archégone et légèrement 
déporté par rapport à son axe. Il demeure habituellement dans cette région 
jusqu'à la fécondation, ce qui lui permet de ne pas être détérioré lorsque 
le tube pollinique décharge sou contenu dans l'oosphère. Il se déplace ulté­
rieurement, augmente de volume et, fréquemment, se divise amitotiquement. 
A ce stade, il présente un réticulum assez comparable à celui du noyau 
de l'œnf. Lorsque l'archégone n'est pas fécondé, le noyau ventral peut 
également modifier sa position et même venir au contact du noyau re­
producteur femelle. Des phénomènes analogues sont notés dans les arché­
gones fécondés ou non du Taxodium. Dans le premier cas, le noyau vient 
occuper le centre de l'archégone. Il se dilate et se divise par amitose donnant 
naissance à plusieurs éléments nucléaires de taille différente, localisés dans 
la moitié supérieure de l'œuf. Dans cette région, le protoplasme apparaît 
séparé de celui qui entoure les noyaux du proembryon. Dans le second cas, 
le noyau ventral augmente d'abord de volume in situ et émigre ensuite au 
t'entre de l'oosphère. Sa division n'a pas alors été observée. 

Chez l'Encephalartos, le noyau ventral, sitôt constitué, est plus petit 
que celui de la cellule reprodl~ctrice. Ces différences de taille, qui lais­
seraient présumer une étape de sa dégéliérescence, sont toutefois trompeuses. 
car, ultérieurement, le noyau ventral s'agrandit considérablement et subit 
nne maturation comparable à celle du uoyau reproducteur, au voisinage 
tluquel il vient se placer. Par ailleurs, en raison d'autres constatations : ab­
sence de fécondation mais présence d'un proembryon, SEDGWICK suggèr1· 
l'éventualité d'une fusion des deux noyaux femelles, hypothèse em1se 
précédemment par CHAMBERLAIN {1912) à propos du Ceratozamia et de 
l'Encephalartos. 

Récemment, deux séries de travaux (BRYAN et EvANS 1957, sur le Zamia 
11mbro.~a, et F'AVRE-DucHARTRE 1957 sur le Cephalotaxus drupacea) out traité 
de ces structures nucléaires, de caractère exceptionnel. Pour BRYAN et EvANS, 
elles proviennent d'un développement particulier du noyau central au 
moment de sa division ou sitôt après, et ces auteurs ont ainsi défini 4 types 
de comportement. Le pins fréquemment, le noyau ventral est normalement 
formé dans la région apicale de la ce1lule femelle. Toutefois, il ne dégénère 
pas mais subit sur place une lente croissance, à la suite de laquelle le noyau, 
qui peut alors être diversement lobé, émigre à des endroits variés de la 
portion supérieure de l'oosphère. Dans une variante de ce premier type, 
plus rare, le noyau ventral est initialement plus éloigné de l'apex de la 
cellule. Cette tendance, à peine ébaudiée dans ce cas, est plus nettement 
marquée dans un troisième type, également pen fréquent : les deux noyaux 
issus de la deuxième division gamétogène évoluent de façon comparable et 
"e déplacent tous deux vers le centre de l'archégone, constituant, en fait, 
deux noyaux reproducteurs potentiels. Enfin, dans un dernier type, la divi-

4• 
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s ion normale du uoyau ce11tra l 11 'es t pas observée. Plus tard, après que le 
noyau se soit considérablement dilaté, sa chromatine se sépare e n deux 
masses distinctes qui s' isole nt ensuite l"une de l'autre par« fission• du noyau 
iuitia l. Dans ce cas, deux éléments reproducteurs potentiels, égaux ou iné­
ga11x. sont égaleme11t individualisés. 

Chez le Cephalola.\"118 drnpac:eu, par contre. le noyau ventra.I du canal 
d égé nère dans ions les cas. Dans 3 archégones non fécondés, sur plus de 200 
!'Xaminés, FAvRE-DucHARTRE .11ote lu prése11<.:e de deux noyaux reproducteurs 
femelles. En raison de l'existence. dm1s l'un des urd1égones. d ' un noyau 
w•ntral dégénéré. mais 1·epérable par suite de sa réaction Feulgen-posihve, 
Lutteur snppost> que ces deux éléments proviennent normalen1ent de la 

Fig. J.G. ~oya11 de l'oospht'·re adulte ciie;, 
Je (.'iukqo. Nawr\~chin : J~'Pulgl"ll·\·crt 111-

mi(~re : x f>OO. 
(L1l'J<}>DUCfBHTHE J%ë>.) 

division du noya11 de l'oosphère. Cette 
mitose. cependant. n'a pas éié observée. 

11 paraît eucore difficile de compa rer lt>s 
phénom énes co nstatés chez ces deux espèces 
à des exemples similaires signalés a11térieure­
J11e11t. L 'évo lution particlllièn' du noyau ven­
tral chez le Zamia umbrosa est certnineme 11t 
moins discutable que l'origine hypothétique 
du 11oyau supplémentaire, fils cl11 JJOYHll de 
J"oosphè-re chez le Cephalolaxu8, dans la 
mesure où sont obteuus des stacles successifs 
de sa transformation : ce qui ne semble pa.~ 

ckvoir être mis en doute e11 rniso11 des 
no1nbrcuses illnstrntions photographiques 

données par les auteurs. Par ailleurs, elle (•st également plus prndw des des­
crip tions de CoKER (Podoc:arpi1.~, 1902. et Taxodium , 1903), Ctt:\MBERLA!N 
(Cerafozamia, 1912). HuTCH!NSON (Abie8, 1913 b). SEDGW!CK (Enceplwlarlo>i, 
1924). Loosy et DoYLE (Sequoia, 1937). 

Oosph è re 

Dans l'oosph ère, k no,au reproducteur émigre généralement au centre 
de lu cellule ou dnns uue régiou se 11 s ihll'111e11I plus proche du col. Pendant 
k même temps, il se dilate l'i celle a11gmc11tution de Yolu1ne, rapide et dé­
·uit·snrél'. est tout aussi peu expliquée que celle du no,au de la cellule 
centrale. Chez le Mac:rozamia Reidlei (BAIRD 1939), il mesurerait 500 X 300 p. 
Ses dimensions so nt moins importantes chez les Co11iférales (de l'ordre de 
100 ù 150 /' dnns son pins grand axe). 

li renf"n1u e u11 lllaléricl té11u, d'aspect granulc1rx, que fAVRE-DucHARTl\E 
(1955) inr('J'prète comme étant des c:hrorno némas complètement despiralisés 
chez le Gink,40 (Fig. 16). Ce lllêrne n11teur rncntionu e chez cetie espèce ainsi 
q uc chez k Ce phalola.\ïl-~ dru pi::tc:ea 1111c réaction nucl éa le positive au ni veau 
de ces fin s filamenls. ('liez k Pin11s pinasfer, cette réaction csl presque 
nég·ativl' (MANGENOT 1938). tandis que chez le Pùws Tlwnbergii (SHIMAMURA 
1956). le noyau deYicndrnit Feu lgen-négatif lorsqul l atteint son dévelop­
pement lllaxim.um. fodiq11011s q11e. clans les condi!io11s actuelles de l 'obser­
' ntion microscopique. cdk estimat ion de la colorabilité du noyau repro-
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1l11cleur est assez malaisée. A de faibles grandisscme11ts (80 à JOO fois), nous 
avo11s pu repérer chez le Pinu.~ nigra et le P. -~iloe.~tris, après la réaction 
1n1cléale, une faible coloratioJL rosée du noyau de l"oosphère. Cdle-<.:i n'est 
pas évidente à des grnssissemeJJts plus é levés (au-delà de 300 fois). C hez le 
Ginkgo biloba (LEE 1955), d es mesures cyl op hoto111étriqucs i nd iqucrai e o t 
que la quantité de DNA COHlenn daJJS le noyau de roosplière est égale ù 
eellP ren fe rmée par les noyaux des cel lules de la jaquette. 

Fig. l 7. C'o11pes longitudinalc!'i du no.vnu de r oosphl're ùu Pùm--" niara. . .:\1"oter l'a~pect fibrillaire du c:y toplas111 P 
s.itué au ,·oisinngr ùu noyau reprod11dc11r et entre ce dernier et l'<'xtrémité apiea le de la cellule. ainsi qu'rn b la 
lioe~:;e et l'irrégu lar it~ de l 'épaîssew· de la mernhrane nucléaire. MatCriel préh;Y(: lt> 11 juin . .Nawa:-::chln; l"eulg:rn; 

rnnLrnste cle p lu1'e . a : x :J.io (cf. /1, J:'ig. J 5) , b : ",.;oo. 

L'appareil m1cléolaire est représenté par 1111 ou plusieurs J1ucléoks, 
habitu ellement vacuolisés et de volume relativemen t pen é levé. On obsen-e 
µnrfois d'aulres unités beaucoup plus petites et plus nombreuses. Chez le 
Pin11s Lambertiana, HAUPT (1941) signale près de 130 de ces éJémenls ré­
partis par petits g roupes clans la tolalité de l'espace inlrauucléaire. 

Le cytoplasme ne semble pas subir de modifications imporlnnlcs. D "11n<' 
manière génétale, le vacuome a tendance ù régresser graduellement. l'X­

cep tiou faite peut-être de certa ines Taxodiacene et C upressaceae, où f o 1t 
constaJe encore, au rnome1d de Ja fécondation, la présence d'une vacuole 
relativement grande dans la port ion profonde de l'archégone. Ch<.>z k 
Gi1tkp,o (f AVRE-DucHARTRE 1955) , le chondriome, formé de mitochondries cl 
de chondriocontes, est réparti entre les vacuoles vitl'llines, tandis que, chez 
Je Pinu.5 pina.~ter (MANGENOT 1938), il est exclusivement composé de rnilo­
d1ondries très petites qui existent également dans le cytoplasme p éri nuclé­
ct ire dépourvu de vitellus. FAvRE-DucHARTRE (1957) nok, par ailleurs, dlt'z le 
Cephalofa:rn-5, la présence de 2 ou 3 sphères creuses alig nées a:xialemcnt 
en-dessous cl u Jtoya u. 
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Enfin quelques aute11rs (C'oKER 1903, chez le Taxodium : J\°oREN .l904 el 
1907. chez k Juniperu.~ : 1vlirAKE 1910, chez le Cunninghamia) orLt accordé 
u11c certaine i111por!a11ce à J'exis!ence de territoires cytoplasmiques plus 
drnses l'i d 'aspect so 11vc11t fibrillaire. Chez le Pinu.~ (VAZART, Jt. p .), de fÏHs 

Yig. 18. Dl·.~s in (1) C't plwtornicrngrnphir (Il) repn~"PJl lH nt 
1° ('1\:-<(-•ndJle d e.-; • ce llule ... • ::;itw\cs nu ~ommet d'un ~ac e n1-
l1rynnnnil'f' prt·t ;\ là f~r·onrh1tiun ctwz le (;i111luFJ1 u/rfrr.unuu 
rr : "cel111h·..; • .Qa 111d1·:-; feme lll·~ : b : .. ('elluJP" • plus pe tite :--, 
bordant h ·~ lH·(•c·(•d c.ntes : c : traînt'•e:-: de <'.\·Lopla ~ mc sz:rnn11-
lcuxi sl·purant ('t'S diff(Tr11te~ " l'ellulc~ ' · 1 ~: ('):l;j; ll · ~ 1~00. 

( \\ .. \'l'li:HKE\'.\'. 10;~)4.) 

filament s irradient mdour 
du 110,·a l.l de la ce llule ce 11-
irnle et des s tructures co111-
pa!'ables ont é !é obsenée~ 
dn11s J"oospli è re au co 11tac1 
cle la 111.ernbrn11c nucléaire. 
pl us l\Olll brellSL'S tOll te rois 
dans Ju rl-gion orie11tée 1·crs 
lc col (Fig. I?). Dc·s cliffé­
rc ucia tio ns c , . L op las mi q 1 Jl'S 

<l 'asp ecl analogue ont érl­
décrites co 11rn1 e réYélatriccs 
de stades préparatoires au 
fuseau ad1ro111n!ique. ou 
ell reJaiion avec la bn1 sqLw 
migration du llO)°élll re-

I producteur (LAWSON 1909) . 
Nous pensons qu'elles so11r 

de naturc différente sa11s µou voir 
iou te fois Je préciser da rn 11 tag!' 
cluns l'i111rn éd iat. 

Quelques indications sm les 
«cellules» reproductrices ferncl­
ks du Gneturn af'ricanum on( été 
clo1111C-es réce mme nt par vVATER­

KEYN (1954). Au mo111t·11t de 
rarriv ée des tubes polliniques 
an so u1111 et du sac embn·onnaiiT. 
cedai11es 111ocliJïcat io11s surviP11-
ne 11 t H ce niveatL dans lu 
di sposit io11 des éléme1lts m1clé­
aires. Ceux-ci, libres et 1111iformé­
mc11t répnr!is clans u11 cyto­
plasme finement ...-acuolisé. pré­
scn(ent d'abord un aspect iden­
tique. E11suite, un à trois d'entre 
eux. plus volumineux. so11t ob­
servés da11s un n toplasme plu~ 
dense d plus colorablc qui ap­
paraît alors nettement séparé 

des c ,·toplus 111es voisi11s. Ces dcrnil'l's forn1l'Ht 1111e sorte de borùurc plus ou 
moi11s régulière autour de ces "cellulPs » qui reprl-seulcraie11t. Ùes g-amètes 
fr111ellcs (fig. 18). l ; 11 cloute s11bs is tc 11 éa 11111oi11s sur Jeur qualité car. selon 
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WATERKEYN, elles pourraient tout aussi bien constituer un jeune zygote. A ce 
stade. l'auteur précise qu'aucune paroi cellulaire ne peut être discernée 
autour de ces éléments. 

III. Fécondation 
Les prem1eres étapes de la fét:onda lion se déroulent différemment chez 

ll·s Cycadales et Ginkgoales d'une pari. et chez les Coniférales d'autre part. 
Ces dernières. en effet. ne possèdent pas de spermatozoïdes individualisés : 
les gamètes mâles, comme chez les végétaux Angiospermes, sont véhiculés 
jusqu'au voisinagt' de leur partenaire femelle. par l'intermédiaire <lu tube 
pollinique. Dans les premiers groupes. ce relais n'est que partiellement 
réalisé. Les Cycadah•s sont encore zoïdogames. mais sont aussi siphono­
games ; lt> Ginkgo par contre m• serait plus réeJlement siphonogarne (MAR­
TENS 1947). Quant aux Gnétales, où la siphonogmnil' est également pré­
sente. l'hétérogénéité du groupe, ainsi que les caractères particuliers <les 
phénomènes de la fécondation chez lt• W elroitsd1ia et le Gnetmn, autorisent 
ù les e11visager séparément. 

Cycadales et Ginkgoales 

Chez les Cycadales. l'extrémité dn boyau pollinique se rompt et ll'S 
gamètes qui s'en échappent sont recueillis sur le plancher de la chambre 
archégoniale. Ils trouvent à ce niveau un milieu favorable à leur déplace­
ment. LAWSON (1926) indique que, chez le Borvenia, les cellules du col sé­
crètent à ce moment une goutte d'eau qui s'ajoute au liquide déversé par les 
tubes. D'après BROUGH et TAYLOR (1940), cette excrétion doit être teuue pour 
négligeable car elle nuirail aux gamètes en diminuant la forte pression 
osmotique du milieu: par contre. 011 peut admettre que le liquide d'originP 
mâle est amplement suffisant, puisque, chez le Macrozamia spiralis, près de 
20 tubes polliniques peuvent ainsi se déverser dans une seule chambre. Par 
ailleurs, l'atmosphère de la chambre doit être elle-même saturée d'humi­
dité, ce qui suffit à expliquer qu'elle favorise pour nu temps la bonne coll­
servation des gamèles .lorsque ceux-ci ne s'iutrodnisent pas immédiatement 
entre les cellules du col. CHAMBERLAIN (1910 a) avait déjà constaté chez le 
Dioon edule l'humidité relative dt• la chambre pollinique avant que les 
tubes n'aient commencé à décharger lt>ur contenu. 

Chez le Ginkgo, au moment de la fécondation, la cavité polliuique est 
totalement remplie par un liquide de réaction acide (FAVRE-DucHARTRr: 
1955) et dont l'origine a été diversement interprétée. Selon HrnASE (1918). 
le «liquide de fécondation» serait sécrété par le tissu prothallien voisin 
des archégones et par les archégones eux-mêmes. Selon FAvRE-DucHARTRE, 
il provit•nclrait des cellules nuceHaires qui se libéreraient soudainement 
de leur turgescence. Cette étape dure de 4 à 12 jours. au terme de laquelle 
ces éléments se dessèchent et meurent taudis que la chambre pollinique 
s'affaisse et adhère au prothalle. L'étude macroscopique du nucelle pour 
)("quel l'auteur définit trois aspects successifs permet alors d'apprécier le 
moment de la libération des spermatozoïdes. 
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D'autres hypothèses ont été avancées pour expliquer la pénétration <le 
ces deruiers. dont la taille est particulièrement importante, à l'intérieur 
des cellules du col. Après avoir admis, puis rejeté, à la suite des expé­
riences de M1YAKE (1906), une attirance de nature chimique, CHAMBERLAIN 
fait appel à des phénomènes d'osmose et de plasmolyse auxquels sont 
sujettes les cellules du col (Dioon edule, 1910 a, et Stangeria paradoxa, 
1916), ainsi qu'à l'épaisseur différente de leurs parois (Boroenia, 1926). 
Par ailleurs, les spermatozoïdes se déplacent à raide de mouvements 
mnoeboïdes et grâce aux battements de leurs cils. Chez le Macrozamia 
spiralis, BRoucn et TAYLOR (1940) n'ont pas remarqué de différences notables 
dans l'épaisseur des membranes cellulaires du col. D'après ces auteurs, 
un tel mécanisme serait inopérant, du moins chez cette espèce. Par contre. 
<les variations minimes de la turgescence de ces cellules, en relation avec 
la poussée provenant de la turgescence élevée de l'oosphère, suffiraient 
à les séparer. L'ouverture ainsi créée, même si elle mesure moins de 
215 µ, dimension qui représente le diamètre moyen des gamètes, permet­
trait à ceux-ci de s'introduire dans l'archégone, soit en modifiant leur 
aspect extér·ieur, condition qui est déjà notée dans le tube pollinique, soit 
eu forçant quelque peu le passage. BRYAN et EvANS (1957) précisent que chez 
le Zamia umbrosa, la séparation des cellules du col s'effectue au niveau des 
parois récemment constituées à la suite de la deuxième division. 

Chez le Ginkgo (LEE 1955) l'ouverture du col serait farorisée par une 
projection de l'oosphère à travers la cellule ventrale du canal, à ce moment 
fortement détériorée. Par ailleurs, la cellule reproductrice femelle sécré­
terait quelque liquide qui attirerait probahlemeut les gamètes mâles. FAVRE­
DucHARTRE a montré que les 4 cellules du col sont disposées à ec stade en 
deux couples qui se chevauchent. A la suite de leur dilatation, ces couples 
présentent uue cohésion moindre et se disjoignent suivant le plan de sé­
paration de la précédente division. 

Quoiqu'il en soit, les cellules du col ne paraissent pas altérées lors du 
passage des gamètes qui s' eff ect uc rapidement. Plusieurs d'entre eux pé­
nètrent habituellement dans l'archégone. CHAMBERLAIN (1916) en signale 7 
dans un cas chez le Stangeria, et, dans de nombreux exemples, 1 on 2. Cinq 
spermatozoïdes additionnels sont notés dans l'archégone du Macrozamill 
.~piralis (BRoUGn et TAYLOR 1940) et du Cycas (SwAMY 1948), fréquemment 
1 ou 2 dans celui du Ginkgo (F AVRE-DucHARTRE 1955 et LEE 1955). Par contre. 
nn seul est observé dans l'archégone du Macrozamia Reidlei (BAIRD 1939). 

Un seul spermatozoïde est toutefois fonctionnel et pénètre rapidement 
dans le cytoplasme de l'oosphère. Les gamètes surnuméraires sont aisément 
reconnaissables à l'apex de l'œuf, sous les cellules du col où ils dégénèrent 
lcntemen1. Occasionnellement, l'un d'eux s'introduit quelque peu dans 
l'œuf, mais dans ce cas, ne se libère pas de sa gaine ciliée. Il ne se mélange 
pas an protoplasme femelle et demeure longtemps visible sous l'aspect 
d'une masse opaque vivement colo·rable (Zamia, WEBER 1897 c ; Dioon, 
CHAMBERLAIN 1910a; Cycas, SwAMY 1948). Un cas de dispermie a été signalé 
chez le Ginkgo (FAVRE-DUCHARTRE 1955) : le noyau d'une oosphère pré­
sentait deux invaginations renfermant chacune un noyau mâle. 
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Tous les auteurs s'accordeut sur le déroulement des premiers stades de 
la sy ngamie et sur les destinées apparemment différentes du cytop lasml· 
d dn noyau de l'élP.me11t mâle. Dès que le spermatozoïde entre en contact 
avec l'oosphère, son noyau s'échappe en effet de la gaine cytoplusmiqne e t 
se dirige seul vers son partenaire femelle. A ee s tade, il apparaît padois 
sensiblement contracté {:SwAMY 1948, chez le Cyca.~ ; FAvRE-DucHARTRE 1955 . 

. \ ' 
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\ ., \ ' . \ 

. t,.j'f~-· ~~·'· • .. ~'.,>'-~)'.··''•" .. : .~C.f'i 
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Fig. 19. Gi.nkgo billJba .. péuCtrntion du spermatozoïde dans l'oosphhe ( x 800) ; Rl·i.uiud ; ht'•matoxyline-éosine ; 
début $eptembre. a. : Entrl•.e en 1·onla.<'.t du !-'permatozoYde avec l'oo:o;pht>re. b: Noyau mâle trt·s ré tra(' té en dé l>ut 
de pénét.rat.ion. L e cytoplasme mâlr et le mast igo~ome spirnlé ::iont restés à IR. périphérie de l'oosphère maiA B'in­
tègrent ù.. celle·ci. c: )J'oyan m{tlP. .-=.ur lt: point d'a tteindr -· l e noyau femelle (dont. un frag ment seulen1ent est. tlguré 
ù la part.ie gauche du tle!':isin) ; de,-=. restes du ma~tiii:osnm t)t des ph1stes véskulisés, d'origine mâle, sont visible!':i 

à droite, dan' le cy toplnsme dépourvu de v i t.el lu8. 
tF~\'R ~>DUCHARl'HE 1955.) 

chez le Ginkgo) ou augmente de volume (LAWSON 1926, chez le Boroenia) . 
L'en veloppe cytoplasmique et l'appareil cilifère sont graduellement in­
corporés à l'œuf, et, sitôt après l'achèvement des fusions nucléaires, ils ne 
sont plus identifiables. SttIMAMURA (1928) signale, cep endant, que la bande 
ci liée peut être abandonnée par le gamète avant son entrée dans l'oosphère 
et FAvRE-DucHARTRE indique qu'une partie des cils demeure à l'extérieur 
de Ja cellule Jemelle et n'es t p as absorbée ultérieurement par elle. Par 
contre, le cy toplasme, netteme nt reconnaissable par son chondriome granu­
leux et son manque de réserves protidiques, s'étale largement dans les 
régions périphériques cle l'œuf (Fig. 19). 
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Le noyau mâle s'approche du noyau femelle et prend contact avec lui 
dans sa région apicale. LEE (1955) constate toutefois que cette entrée n'est 
pas confinée à une région déterminée de l'élément femelle chez le Ginkgo. 
La différence de taille entre lt>s deux noyaux est nettement marquée 
(Macrozamia, BAIRD 1939: BROUGH et TAYLOR 1940). LAwsoN (1926) indique 
pour le Boroenia un rapport de taille de 3 pour .1. Chez le Ginkgo (FAvRE­
DucHARTRE 1950), le noyau femelle serait à ce moment 10 fois plus volu­
mineux que le noyau mâle. Les descripiions des co-pénétrations ont été 
iuterprétées différemment. IKENO ( 1898) chez le Cycas revoluta, puis WEBER 
(1901), chez le Zamia, ont accordé au noyau femelle nue certaine activité, 
u·lui-ci se creusant intérieurement pour méuager une logette hémisphérique, 
en euroba11t progressivement le noyau mâle. JoHANSEN (1950) considère ces 
desuiptions comme douteuses. Les travaux ultériPurs tendent en effet à 
attribuer un rôle passif au noyau femelle (T1scHLER 1951) : l'invagination 
qui est généralement observée serait, au contraire, provoquée par la péné­
tration de l'élément mâle. Dans tous les cas. ce dernier paraît littéralement 
l'nglouti. mais demeure pour 1111 temps individualisé. Chez le Boroenia 
(LAwsoN 1926). la membrane nucléaire mâle persiste plus 1011gtemps que 
les portions d'origine femelle qui lui sont contiguës. Chez le Ginkgo (FAVRE­
DucHARTRE 1955), où la caryogamie se déroule lentement, le noyau sper­
matique retrouve peu à peu une réaction F'eulgeu-positive, depuis le moment 
où il est enclavé da11s [p noyau femelle jusqu'à la résorption des membranes 
nucléaires limitantes. LPs deux noyaux sont à ce moment au stade de re­
pos, phénomène déjà constaté par CHAMBERLAIN (1916) chez le Stangeria 
paradoxa Pt plus récemment, par SwAMY (1948) chez le Cycas. Chez le 
Macrozamia Reidlei (BAIRD 1939), le noyau de fusion apparaît uniformé­
meut colorablc. 

Les stades ultérieurs out été succinctement décrits. Les premiers auteurs 
011t mentimrné l'existence de fuseaux séparés et disposés parallèlement lors 
de la première mitose. Ces particularités demeureraient visibles au cours des 
4 ou 5 générations de mitoses suivantes. Indiquons à ce sujet que chez le 
Ginkgo où de tels phénomènes ont été relatés (lKENO 1901 et HERZFELD 1927). 
<ks observations plus récentes (FAVRE-DucHARTRE 1955 et LEE 1955) semblent 
bien prouver que le mélange des Chromatines à l'état de chromosomes est 
parfaitement réalisé dès la prophase de la première division de l'œuf. 

Conif érales 
~Ialgré le nombre relativement important de travaux consacrés à l'étude 

des phénomènes de la fécondation chez les Coniférales, en particulier chez 
le genre Pimts, les renseignements que nous possédons sont encore peu 
satisfaisants. Certaines descriptions anciennes sont critiquables. Quelque.;i 
unes, plus récentes, omettent souvent des détails essentiels. Par ailleurs. 
les unes et les autres sont loin d'être concordantes en tous points. 

Deux modes principaux peuvent se dégager de cet ensemblP et parais­
sent en relatio11. d'une part, avec la disposition des archégones, d'autre 
part. avec l'individualisation plus ou moins marquée des cellules rnâlPs 
à l'intérieur des tubes polliniques. Chez les Pinaceae et, de façon générall'. 
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chez les ( 'oniférales clu premier groupe. un seul gamète mâle st•rait 
fo11ctio1111d, chaque archégone étant fécondé par un tube pollinique. Chez 
les Taxodiaceae et Cupressaceae où les' deux gamètes. d'ailleurs plus 
YOlumilll'llX. SOllt UettelllC'llt isolés 1'1111 de ra11tre, Ull lllêllle tube pourrait 
féconder deux archégoues ,·oisius. mais de tdle's potentialités uc paraissent 
pas avoir été vérifiées de fa~·on certaim·. 

a) Libération des gamètes mâles et plasmogamie 

-Coniférales du prl'mier groupe (PinaC'cae, ArauC'ariaceae. Podoear­
paceae). ( 'ephalotaxaceae d Taxaceae : 

Chez les Pi11aceat>, le lnbt• pollinique sï11trod11it ù lïntérieur des cellules 
du col et parfois lèst' ces cellult's an passage (chez le Kefeleeria evel.11nia1w. 
par t•xemplc. WANG 1948). Puis son Pxtrémité apicale st• •dissout» au con­
tact de la cdl 11le archégoniall' et vient s'aboucher a 11 cytoplasme femelle 
dans lequd il déverse la presque totalité de son co11te11u. Rien 11c permet 
dï11diq1wr que le tuhe trawrse la membrane de la cellule femelle 011 qu'il 
pénètre à lï utérieur de celle-ci. Cl1ez le K eteleeria, WANG mentionne q11Ï1 
perce parfois la cell11lt> ventrale. 

Dès cette première étape accomplie. en raison d'infol'llrntions différentes, 
011 doit ad111ettrl' l'existence de variations eoncernant le nombre des éléments 
apportés par lt• t11h(•. Certains auteurs (CouLTER 1897 et MANGENOT 1918. 
chez le Pirws) signalt·nt, t•n effet. que. seule. la ('ellule spermatogène 
binucléée, ainsi qu'11n peu de cytoplasme pollinique, entrent dans l'oosphère. 
Pour d'antN·s (D1xoN 1894. BLACKMAN 1898. f"ERGUSON 1901 et CHAMBERLAIN 
1910 b. d1ez lt• Pirws; ALLEN 1946. chez le Pseudotsuga ta.,·ifolia), elle est 
accompagnée par le noyau du tube et le uoyau stérile. D'après HAUPT 
(1941) chez les Pinus tambertiana et monophylla, les deux noyaux sper­
miques et le noyau végétatif peuvent être identifiés avec certitude. Il n'en 
est pas dt• même du noyau stérile qui dégénérerait rapidement. 

Dans lt•s autres familles. des co111pork111e11ts différents sont également 
constatés. 

Ainsi. d1ez I'Araucaria bra.~iliensis (BuRLINGAME 1915). l'extrémité clu tube 
commenee à s'enfoncer dans l"ardiégom· an voisinage des cellules du col. 
Puis elh· se rompt et lPs «cellules mâles"· sans détériorer les cellules du col. 
poursuivent seules le court trajet qui les sépare de l'oosphère. Cependant. 
ln1r entrée revêt 1111 caractère violent. le 11oyau reproducteur femelle parais­
sant déplacé vers les régions profondes de la cellule. Le plus fréquemment. 
1111 seul gamète est trouvé dans le cytoplasme femefü'. 

Le gamétophyte mâle d 11 Podocarpus coriacea (CoKER 1902) se com­
porterait comme cdui des Pinact•ae et l'ouverture du tube pollinique pour­
rait être nettement obsenée. mais l'auteur n'indique pas quels sont IPs 
éléments qui sont déversés dans l'oosphère. Chez le Phyllocladu.~ (YOUNG 
191 O). le « contenu ,. du t 11 bt• polli 11 ique pénétrerait dans l'œu f. en laissa nt 
intactes les cellules du col. Pur contre. d1ez le Podocarpus andinus (LooBY 
et DOYLE 1944). il semble que le tuhe libère son eo11tc1111 juste au-dessus de 
l'archégone. au contact d'une projection cytoplasmique émise par l'oosphère 
entre lt·s cellult•s du col. Un noyau spermique l'ntouré ch• cytoplasme traverst' 
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eette masse de substance colorable et vient se .ioindre an noyau archégonial. 
L'autre demeure à l'extérieur de l'œuf ou peut également s'y introduire 
ainsi que le noyau stérile et le noyau végétatif. Toutefois rexistence éphé­
mère de ces derniers rend leur identification douteuse. 

Une disposition voisine est constatée par ARNOLDI (1900 a} ehez le Cepha­
loiaxus où le tube rejoint la portion cytoplasmique de l'oosphère qui s'im­
misce entre lE's cellules du col. FAvRE-DucHARTRE (1957) retrouve cet aspect 
particulier de l'oosphère au moment de la fécondation, mais il l'interprète 
comme une modification due à la fragilité du gamète femelle, plutôt qu'à 
un processus normal. D'après cet auteur, il est plus probable que le tubE:", 
t•nserraut les cellules du col, s'i11sinue entre elles et les cellules prothal­
liennes. Les indications données au sujet des constituants du tube apportés 
dans l'oosphère diffèrent selon les an1ems. Pour ARNOLDI (1900 a} et LAWSON 
(1907). les noy11ux végétatif et stérile seraient fréquemment observés dans 
lt• cytoplasme femelle en pins des noyaux spermiques. D'après CoKER (1907), 
ils demeureraient généralement en deçà du col. tandis que f AVRE-DucHARTRE 
(195?) insiste snr le fait qu'ils occupent toujours cette position. Leurs reli­
quats ne seraient pas repérables après coloration par l'hématoxyline, mais 
la réaction nucléale permet de les identifier. 

Chez les Taxaceae enfin, seule la plus grande des deux cellules mâles 
pénétrerait dans le gamète femelle (Ta.\-·us baccata, }AEGER 1899, et Torreya 
taxifolia, CouLTER et LAND 1905), les aulres éléments du tube demeureraient 
à proximité du col de l'archégone; cependant. d'après DuPLER (1917), chez 
le Taxwi canaden.~i.~. ils accompagneraient le gamète mâle fonctionnel. 

Quant ù la plasmogamie proprement diie. il est indéniable que, chez ces 
diverses espèces, du cytoplasme provenant soit de la cellule spermatogène 
ou des gamètes mâles, soit du tube polliniqm•. et. dans ce cas, souvent ac­
eompagné de grains d'amidon, se joint à celui de l'oosphère. li est moins 
évident toutefois que, dans tons les cas, il participe t•ffectivement à la 
fécondation. 

Chez I' Abie.~ balsamea HuTCHINSON ( t 915 b) signale que rapport cyto­
plasmique mâle n'est pas appréciable lorsque les deux noyaux repro­
ducteurs se rejoignent. Chez le Pinus, plusieurs auteurs constatent qu'il 
demeure dans la région antérieure de l'œuf. MANGENOT (1938) précise, à ce 
sujet, que les grosses mitocliondries de la cellule génératrice n'accompa­
gnent pas le noyau fonctionnel lorsque ce dernier rejoint son partenair•• 
femelle. Seules. les fines mitoclioudries d'origine femelle sont repérables 
autour du noyau de fusion. L'auteur suggère que les éléments du cliondriome 
mâle, groupés au pôle apical de l'œuf. au voisinage du second gamète et de 
quelques grains d'amidon également déversés par le tube. sont graduel­
lement résorbés, sans être incorporés an cytoplasme du proembryon. 

Par contre, dans les autres familles. il est mentionné que le cytoplasme 
de la cellule mâle fonctionnelle vient habituellement entourer le noyau de 
fusion. Chez r Araucaria brasilien!ii.~ (BuRLINGAME 1915), il serait facilement 
repérable en raison de sa forte densité. Chez le Torreya taxifolia (CouTLER 
('t LAND 1905), sa colorabilité est sensiblement différente de celle du cyto­
plasme de l'œuf et ces différences peuvent être suivies au cours de la pre-
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mière et de la deuxième division emb1·yonnaire. Par ailleurs, le cytoplasme 
femelle serait quelque peu troublé lors du passage de lélément mâle. FAVRE­
DucHARTRE (1957) signale que, chez le Cephalotaxus drnpacea, la pénétration 
du protoplasme mâle provoque des modifications apparentes des granules 
lipidiques situés entre le col et le noyau femelle, toutefois, seuls les fins 
éléments du chondriome, véhiculés par leur cytoplasme, peuvent être 
repérés, et enveloppent progressivement le noyau diploïde. Ceux-ci, en 
raison de leur abondance, proviendraient des deux cellules spermiques. 
Chez le Podocarpus andinus (LooBY et DOYLE 1944). le cytoplasme mâle se 
mélange à celui de l'œuf uniquement dans la portion coiffant l'extrémité 
antérieure du noyau de fusion. Chez le Podocarpus coriacea, CmrnR (1902) 
avait indiqué précédemment que les deux noyaux n'étaient limités que par 
une zone cytoplasmique d'aspect plus dense mais relativement peu définie 
par rapport au protoplasme général de l'archégone. 

Coniférales du deuxième groupe (à l'exception des Cephalotaxaceae 
et Taxaceae). 

Dans la famille des Taxodiaceae, l'expansion pollinique croît jusqu'à ce 
qu'elle atteigne l'extrémité du prothalle au voisinage de la dépression 
commune surmontant le complexe archégonial. Peu de temps avant la libé­
ration des gamètes mâles, chez le Sequoia sempervirens et le Cryptomeria 
japonica (LAwsoN 1904 a et h), les archégones sont directement au contact 
des tubes dont l'uu peut recouvrir plusieurs archégones adjacents. La 
fécondation dépend. par suite, de la résorption de la paroi pollinique qui 
sépare encore les gamètes mâles des cols archégoniaux. Toutefois, Lool!Y et 
DoYLE (1937) admettent que, chez les Sequoia gigantea et sempervirens, 
certains d'entre eux, sensiblement e11fo11cés dans les tubes, en sont encore 
isolés par la membrane de la mégaspore. finement amincie à ce niveau. Ces 
auteurs n'ont pu malheureusement préciser les relations existant à ce 
moment entre ces structures. Quoiqu'il en soit, elles ne sont pas un obstacle 
pour la réunion des gamètes puisque plusieurs archégones d'un même com­
plexe sont généralement fécondés. D'après LAWSON, la paroi pollinique. 
proche d'un archégone, se dissout et l'une des cellules mâles s'introduit 
entre les cellules du col. Ces dernières sont plus ou moins désorganisées 
au passage tandis que le gamète se déforme lui-même et s'allonge. 

Chez le Sequoia, une partie seulement du cytoplasme mâle pénètre dans 
l'œuf. Le reliquat dénucléé demeure visible sous la forme d'une cellule vacuo­
lisée à l'endroit primitivement occupé par son noyau. LooBY et DoYLE (1937) 
précisent que la quantité de cytoplasme entourant le noyau spermique est 
moins importante à ce stade que lorsqu'il se trouvait da11s le boyau poUinique 
et qu'elle est fonction de la poussée qui survient lors de l'ouverture dn tube. 

Chez le Cryptomeria au contraire (LAwsoN 1904 b) et le Cunninghamia 
sinen1Sis (M1YAKE 1910), l'ensemble de l'une des cellules mâles avec sou 
amidon, son protoplasme et so11 noyau. pénètre dans la région supérieure 
dt" l'œuf. Chez le premier, la membrane cellulaire du gamète est encore 
appareute à ce stade. Chez le Taxodium distidwm (CoKER 1903), où des 
dispositions analogues semblent réalisées, les divers éléments d'un tube 
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peuvent pénétrer dans l'archégone. mais une seule cellule mâle s·unit à 
l'œuf taudis que les structures surnuméraires dégénèrent lentement à l'apex. 
Dans tous les cas, le cytoplasme d'origine mâle participe à la fécondatiou. 

Fi~. 20. Ceplwfotaxu.<s drn.pacea. a rc:ht:gone 
ft':eondf!. montrant. au ce1üre les noyaux 
rPproducteur::; mâle et. femelle en C"ont.act 
et. dans lit portion apicale. l'autrf' noyau 
11H11e. non fonctionnel. Helly ; L<'l'ulgen-

,·Crt lumière, a: x 150; b : x ..J25. 

(J<'.\\'RE-Dl"CH.IRTHE 195ï.) 

témoin eu serait J' envel-0p pe cytoplasmique 
dense qui entoure le noyau de l'œuf et dont 
l'amidon proviendrait en grande partie du 
gamète mâle. Selon LAwsoN, la t;econcle cellule 
mâle du Sequoia est toujours fonctiounelle : 
chez le Cryplomeria, cette éventualité, quoique 
réalisable, est difficilc111c11t vérifiable en raison 
de la présence de Hombreuses cellules mâles 
identiques, déversées à un même moment a 11-

dessus du complexe archégonial. 
Chez les Cupressaceae, le développement 

de cl eux archégones voisi 11s suggère éga lemeo t 
fa possibilité de leur fécondation sirnu lta née 
par un même tube pollinique (chez le Wid­
dringlonia cu.pressoide.~. SAxTOI' 1909). Une 
st>ule cellule mâle pénètre ai11si dans l'arché­
gone. Toutefois, dans la région supérieure de 
ce dernier, la présence 0Ccasion11ellt> cle 
110yaux surnuméraires, d'origine incertaine, a 
laissé supposer des co111porie111ents différents 
ou même la féconJation du noyau ventral du 
canal (LAND 1902). Dans un cas. chez le 
Clu1maecy paris pisi/era. Suc1HARA ( 1918) 
signale l'entrée d"une seconde cellule mâle. 
De façon générale. le noyau spern1ique fonc­
iionnel s'échappe de sa gaint· cvtoplasmiquc 
avant de se .ioindre au noyau femelle. Son 
cytoplasme, d'aspect grannleux et souvent 
rnlorable. vient t•nsuite s"étalcr au!our d11 
noyau de fusion (Thuja occidenlali.~. LAND 
1902 : ]uniperus. NoREN 1907. OnLEY 1909. 
\J1cHOLs t9JO et MATttEws 1919 : Chamae­
cy pari.~. SuctHARA 1918 : Callitri8, RAIRD 1951). 

b) Caryogamie 

Le déroulement de la caryogamie estpe11.diF­
fércnt de ccJui qui a été décrit précédemme11t 
pour les Cycadales et les Cinkgoales. Hormis 
quelques exceptions (Picea, MIYAKE 1901), habi­
'tuellernen! le noyau mâle augrnen!t· considé­
rablement de volume pendant le court inter­

valle de temps qui sépare son entrée dans l'oosphère de son rapprochement 
avec le noyau femelle. Quelques auteurs ont insisté sur le caractère particu­
lièrement rapide de cette jonction (BLACKMAN 1898, chez le Pinus -~ilveslri.~ : 



c,11111<isper111c, - Ffr011dation 63 

FAvRE-DucHARTRE 193?. chez le Cephalofaxu.5 drupacea). CoKER (1903 chez le 
Taxodium et M1YAKE (1910) chez le Cunninghamia 011t tenu compte des modi­
l'icntio11s de rapport de taille entre les 110Yaux gamétiques mâlt> et f e m e lle 

pendant ce laps de temps : 1/ 5 à 1/ _ dans le premier cas ; 1/2 à 1/1 dans 
le second. l<:> noyau mâl<:> demeuranl toutefois se11 si blem<:>11l plus petil que 
IP 110,·a11 femelle chez le Cunninghamia. T1scHLER (1951). dans une rrvuc de 

Fig. '21. C<'phufolruoli dmpa.f_·f'a, l'aryoga111ie. ('oupe trnnsver ... ale d'un ar('h1'·;.::orw ol1 ~ · ;;H·hi· vc la féeo1ulation ; 
le noy<.1u !llûlc (cf) en ralottl' enfoncé dan:-; lt~ noyau f~ml'll C dont la duomatinr. ( 'I ) ~ · :-1i . t.r~".~ :-egroupée ; lh'.:ehirurc 
arld.;1d dans h· 1·ytnpl;1-;11w oi1 l'on dh1·en1r, de~ granuk .. prntto-hpicliqut'."'i et 4(e .'i grai11!'I de vite llu l-\ ; Hc lly , 

l<'eulgcn-vl' rf lumil·re : '., ·100. 
(l".\\'RF.-Dl' C'H ,\RTRF: 19.j(,) 

111 littérai11r<· traitant de cette question , conelut que les deux 11oyau x repro­
ducteurs finissent pnr êlrc de n1êmt• taille. Il est éYidcnt que c:hez cerla incs 
f'arnilks (Taxodiaceae et Cupressacea<:'), les différe nces d e taille entre les 
11oya u x ga 1Hétiq11t>s sou t moins accusées que chez d \ 111 l res (Pi naceac pn r 
t'XCrnple). aux siades corr<·spo11<lants. 

En rail. llOllS pensons que les noYUllX Ill' parai ~Sl' l11 cl e même YOl11t1H' 
qnt> dans un 110111bre limité <le eas. Le Juniµerus , le Self1tOi<~. e n so nt des 
cwmples (0TTLEY 1909: LAwsoN 1904a et Loosy et DoYLE 193?). BucHHOLZ 

(1939 b) indique cependant que. chez cet!e d<:>rni ère espèce, Ir 110Yau mâle 
de11wure parfois plus pelil que le 110yau l'e111elle. Citez !'Araucaria brc:i.-; ... 
lien.5Î.5 où les différe11ccs de taille sont atténuées en rnison d'un e co11lradfol'. 

dn 110Ya11 l'c111ellf', au 1Horne11t de la prise de contact, BuRLrNGAME (1913) cons­
lnte que la l'om1e complexe des 11oya11x en préseuc:e rend cette i11tcrprl;_ 

taiio11 difficile. Gé11érale111e11t. le noYau mâle est e11Yiro11 3 fois moins 
\Olurniucux que son parlennire felllelle (BLACKMAN 1898 : HAuPT 1941 e t 
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SHtMAMURA 1956, chez le Pinu.~ : M1YAKE 1903, chez le Picea : HuTCHlNSON 
1915, chez ]'Abies; LAwsoN 190?. chez lr Cephalotaxus : Loosy et DoYLE 1944, 
chez le Podocarpus andinus). 

La pénétration du noyau mâle à l'intérieur du noyau femelle s'e ffectue 
selon deux modalités, pour le moins. Dans un premier cas, se mblable à ce 
qui es t constaté chez le Ginkgo, l'élément nucléaire mâle modifie pc11 son 
usped extérieur. ll repousse graduellemellt la membrane nucléa ire femelle 
et se trouve finalement entouré presque totalement par celle-ci (BLACKMAl\' 
1898, Pinus siloe.~fris MrYAKE 1903, Picea excelsa : LAWSON 1904 a et b et 

l'i p:. :22. f'im1.f\ 1''hunbf'rg'IÏ earyogamie. 
(SHDf.,)IURA 1056.) 

190?, Sequoia, Cryptomeria et Cephalotaxus : 
Loosy et DoYLE 1944, Podocarpus andirws). 
Dans le second cas, l'invagination femelle est 
moins marquée, les d eux noyaux p résentau t 
préalablement une zone de contact plus 
étendue et le noyau mâle tend alors à adopter 
une forme plus allongée ou lenticulaire (HAUPT 
1941 et Stt1MAMURA 1956, Pinus ; MuRILL 1900. 
Trnga : ALLEN 1946, P.~eudot.rn,g·a ; CoKEH 
190? et FAVRE-DucHARTRE 1957, Ceplwlotaxus : 
MrYAKE 19JO, Cunninghamia : OnLEY 1909 : 
./unipen1.~ ; etc.) . On peut rc111arquer que chez 
certaines espèCl'S (Pirw1; d Cephalofa .Yu.~) les 
deux modalités ont été constatées. ce q11i 
semble i11cliquer, ou bien u11l' · variation 

peu commune, ou bien une interprétation inexacte des faits. C hez l'Arau­
caria. brasiliensi.s. Je 110-yau femelle conserve sa forme ar rondit· et le gamète 
mâle s'applique en croissant coutre ] 11 i. Dans ce cas, comme dans la seco11cle 
série cl'exc-mples, la 111embra11e du 110YatL de fusion est alors composée de 
portions d 'origine différc11te. 

Chez les Pinus Lambertiana et monophylla (l-IAUPT 1941), une fine couc:hP 
de cytoplasme est inclLJse entre les deux 11oyaux reproch1cteurs au moment 
de le ur rapprocheme11 !. LAwsoN ( 1909) a égalemell t supposé que des masses 
<.:ytoplasmiques pouvaient être iJ1trocluites dans le noyau de l'œuf chez le 
1\eudot.~uga Douglasii. 

Les noym1x e11 contact pré~w11tent des structures voisines. BLACKMAN 
( 1898) s ignale que, chez le Pirw .~, l'élérnc11 L mâl e est d'abord plus colorable 
que son partenaire femelle, 11iais que C'es différences ue sont plus sensibles 
iorsqu'il est ensuite i111111ergé. ALLEN (1946) a décri! nue telle climi11utio11 cil­
la colornbilité du 11oya11 mâle chez I<.> P.~eudolsuga la.;-..:i/olia. Chez le Taxo­
dium, CoKER (1903) coustate, nu co11trnire. que le réticulum mâle manifeste 
hrusqueme11t à ce ·rnoment i111e affinité µlus vive pour le violet de geutiaue. 
Des études plus récentes pratiquées après coloration selon la rnétliode de 
Feulge11 0111· donné clcs résultats clifférents : chez le Pirws Tlwnbergii 
(Stt!MAMURA 1956), le noyau de fusion 11e prés<:"1tte une coloration que clans 
lu zone de contact dPs deux 11on1ux (Fig. 22). Ultér ieure'llle nt, de fines 
chaînes chromatiques sont décelables clans les portions mâle et femelle ; 
d'après F'AvRE-DucHARTRE ( 1957), d es é lé 111 e 11ts feulge11-posdifs peuvent 



(; v11111osperrncs - J<(·('ond1:1 t ion 65 

toujours être 011s en é,·idence dans les deux noyaux reproducte urs du 

Cephalola.\·11s drupacea. 
L:appareil nucléolaire est hahi t uelle111e 11t représe11lé dans le 110Ya11. 

mâle par 1111 ou deux peti ls 1n1cléoles. Chez 1e Taxodium (CoKER J 903), le 
1111cléok Sl' pulvériserait en un certa in no1J1bre de gra11ules qni dcme ure11t 
groupés et occ11pe11t une position q11 elco 11que dan s l'espace i11tran11 c léu irc . 
Chez le Podocarpus andinus, T,oosy et ÜOYLE (1944) 11H'ttiio1111e11t l' ex iste nce 
d.1111 Yol11rni11 e 11.x 11ucléoll' dense qui se d és in!ègre dès 
l'union des deux noyaux. 

Da us tous les eus. le déroule111e11t de ln caryogamie 
re,êt une certaine lenteur. Les portions de rne1nbra11e 
nucléaire, en particulier celks d'origine mâle, tardent 
ù se résorber et ne disparaissent qu'au mo111rnt de 
l'e n trée ('Il 111itose qui est si111ultanél• pour les deux 
lot s chroma!iqu es mâle et [~·melle . JI. e n résulte q1t't1n 
«noya u de fusion » n 'est pas vérifablemcnt co nstitué. 
I.e Seq1wia et k Cryplomeria (LAwsoN 1904a et b et 
l .oOBY d DOYLE 1937) I'Cprése nte11t ù ce s uje t des 
exceptio ns. Chez les autres espèces. ll·s éléments 
chrollJosorniques paraissent é,·oluer sépa réme11t, <lu 
moins au co urs de.s premiers s tades de ln rnitose, d 
les deux stocks de chromoso111es soul isolés l'un de 
l'a 11t re. ALLEN (1946). chez le Pseudolsugti, i 11diquc 
que Je lot d'origine pa!ernel est fol'mé dans la région 
périphérique du noyau de l'œuf. tandis que l'autre 
occupe la por!io11 cenlrale. ScHNARF (1941) expliq11c 
ces co1Hporte111e1its par 1(• fait qu e les gamètes se 

l !'OU\'Cl'aieut déjà e11 cours d'é volut io n 111i!otique au Fi~. n c.,P,.'''·'"" ''"'"'',.,.., .. 
mo111e11t d e leur uuion . ll est diffi c il e d(' jugP r ceitc 
i11t t'rprétu tio11 à la ran~ur· des dcscrip t io11 s u11cienues. 

('a ryoga rnit>. 

(S l '(ilHAllA 1n:,o . ) 

P ar a ill e urs, les 1nodaldés de la fusion des 11oyaux polaires chez les AHgio­
~pt'rmcs et l'édification du pre111ier 11ovau de l'albumen nou s i11eiiT111 
ù penser que les substuncL·s chro111atiqucs 11e so nt pas st'ulcs en ca use. 

Quoi qu'il e11 soit. il importe de souligner que, si deux fiiscau x de division 
sont so11,·c11t Formés. ceux-ci slutcrpénè!renl l'un l'auirT. de sorte qu"u11\· 
~cule plaq11e mét.aphasique réunit les d1ro1noso1Hcs mâles d feme lles . ALLEN 
temarque que les chromosomes de mê1ue taill e (homologues ?) onl tc11dauce 
à se rapprocher et que ee serait là les seules ébauches de l'appariement 
d écrit par HuTCHINSON (1915 b) chez !'Abies. apparie111t•ni qu'aucu11(· des­
cription ulté rieure n'u jamais confirmé (BEAL 19)4 et HAUPT 1941. el!(rc 
autres). A partir de cc stade. aucllll(' di~li11ctiou lie peul plus ê(r(• faite 
r1dre les {·lé111ents mâle el fem e ll e. 

c) Le devenir des noyaux surnuméraires 
Gé11érale111e11I. les noyaux s urllum éruires. d 'origi11c mâle on feiuellc, se 

désorgalliscnt plus ou 111oins précocerne1d. Leurs reliquats so nt trouvés 
dans lu portion proche du col de l'archégo11e 011 à divns endroits e11lre 
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1·apex de la cellule et le noyau de l'œnf. Lorsque se déroulent les premi è 1-e~ 

divisions pro{'utbryomrnires, ils ne sont souvent plus repérables. Parfois, 
cepe11dn11t, cerlaius <l'entre eux paraissent devoir prolonger cette existence, 

apparen11He11t i11ul1.le, e11 manifes tant certains degrés d 'activ ité mitotique qui 
~l· traduit par des phénomènes d'amitose 011 d e divi sio11s réguliè1Ts (Chamar­
c:yp1;1ris, SucrnARA 1956), voire d e fusions nucl éa ires (P.seudolsuga, ALLE1' 

Fi~. 24. sommet d'un sac- emho·onnairc avec ctr­
boudH" d'un tub" po llinique f. f1. et. thln~ ~on pro­
longcrnv11!111tlf• 1·1• llulc~ · con . ..,ictÉTl"e r·onHnc , ;,,y~ote ·) . 

X ,"l:l5. 
(\\'.-\T~l-U..:E\"~ J 0.)-!.) 

1946). Chez le Cephalofaxus clrupacea 
(F AVRE-ÜUCHARTJlE 1957). 1111e pre­
mière divisi on régulière cln 11oyaL1 
sperllliqu e no11. employé surv,ient en 

relation avec la deuxième clivisio u d es 
lloya ux d e J'œuf. Les di visions 11 lt é ­
rieu1es (cleuxièllle el troisi è me) n li­

raient li e n par amitose. 

Peut-o n rapprod1er ces pli é 11 0-
rnè11es d e ceux qui affectent occasio11-
nellement .le 110ynn ventral 011 qui 
aboutissent à sa f"éco11dalio11. laque ll e 
clerneure so uvent liypothétiqu<' ? 11 

ne faut pas 011blier que ce so ut lù 
des anomalies, d 'ailleur·s clispnrat t·s. 
Elles provie nnent de déviation s dt·~ 

rnécani s m es normaux, et ne se ré­
alisent q11.' except ionnelleme11t. Par 
conséquent, ell es peuvent diffici ­
lement être considérées cn111111c 
J'amorce d'une é volution réguli (· rl'. 

Sans dout<' s·agit-i] d'nu e sorte dC" contaminahon de ces stn1d111Ts par les 

Fad eu rs qui. 110nuale11wnt. dirigent lc's tra11sfor111atio11 s de l'oosph ère. 

Gnétales 
l .es re11scigne111e1its que nous possédo11s sui· le d é ro11.le111e11t cle ln 

féco11d111iou da11s ce groupe so nt très sueci11cls. 
Les Eph e drnccae parui sse 11t se comporter com111e les Coniférules. Le t1di e 

pollinique arri"e au contact de l'oosphère et y d é verse seulement deux ce l­
lules mâles. Leur cytoplasm e se 1nêk in 8ilu à celui de la cellule reprod11 c ­
iricT f' t' Jlldle l'f J"11Jl d es IIOyallX sperrniqucs vient Se joi11clre <:lll llO)'llll de 
l'oosp hère. A ce 111ornl·11i. ce d e rnie1· est enveloppé. par 111H' gaine de cyto­
plas lll e <knse qui S<' prolonge j11sq1d1 la base de J'ard1égone (Ephedn:l fri­
furc: a. LANO 190?. d E. <:ampyloda, NARANG 1955 b) . Cette différenciniioll 
cytoplaslllique u·rst pas prése nte chez \'E. allissimn (BERIUOGE 1909) : JHW 

coutre. tn11dis que Sl' réuli sc ln cn rvo~arnic. le CY!oplasrrn· moutre de Fi11s 
élé111r11is qui i1Tadie11t io11t autour cl11 1JOyau de fusion. 

La co nstituiio11 d.1111 psc11dotiss11. de durée éphémère, clans la zone api­
cale de l'œuf (E. tri/ul'(;a, LANO 190?. d E. clista(hya, BERRIDGE et SANOAY 

1907). ni11si que J<' rapprod1ern e 11t ou·nsionnel du seco11cl 110,·au mâ.le et d11 

110Ya11 wntrnl cl11 canal (/~ . campylodn. HERZFELO 1922, d E. foliala, KHA\ ' 
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1940 et 1943) ont laissé supposer l'éventualité d'une «double fécondation » 

habituelle chez ces espèces. De telles interprétations demanderont sans 
cloute à être vérifiées. Les deux noyaux de la région supérieure de l'œuf. 
décrits dans un cas chez l' E. foliata (KAHN 1940) pourraient être tout aussi 
bien celui de la cellule mâle non fonctionnelle et celui du noyau ventral 
que ceux issus de leur union. 

Chez l'E. foliata (KHAN 1943) et l'E. campyloda (NARANG 1955 b), nombre 
de cellules de l'assise nourricière entourant l:oosphère deviennent binucléées, 
quadrinucléées à la suite de mitoses. Leurs membranes se dissolvent et les 
noyaux émigrent dans la cellule reproductrice. 

Chez le W elroitsd1.ia, aucune confirmation n'a été apportée aux descrip­
tions déjà anciennes de PEARSON (1909). 

Quant aux Gnctaceae, W ATERKEYN (1954) reconnaît n'avoir pu «mieux 
que ses devanciers, rencontrer les stades de la fécondation "· Les cellules 
différenciées clans la portion apicale du sac embryonnaire, lorsque certains 
tubes polliniques ont atteint ces régions de l'ovuh'. sont peut-être des 
zygotes, ou sont encore des gamètes (Fig. 24). 

Deuxième Partie 

Angiospermes 
1. Gamétogénèse mâle 

Chez les Angiospermes, l'indiYidualisation du matériel gamétiqne mâle, 
sous forme d'une cellule génératrice découpée dans une région privilégiée 
du grain de pollen, précède toujours la libération des microspores. La 
prC'mière phase de la spermatogénèse se déroule donc à l'intérieur du 
microsporange, qui n'est autre que l'anthère (Tablran 3). Elle se superpose 
aux phénomènes de sporogénèse qui transforment le gamétophyte en un 
organe déshydraté, enclos dans une membrane épaisse, vivant en anabiose 
sans le secours de tissus ou de cellules environnantes, et susceptible d'être 
efficacement disséminé. 

La vitesse relative des deux séries de phénomènes varie selon les fa­
milles. Le plus souvent, le pollen est mûr et dispersé an moment où le 
noyau de la cellule génératrice entre en mitose pour donner les deux noyaux 
spermatiques. La division nucléaire est stoppée pour un temps et ne se 
termine que lorsque le pollen commence à germer sur nn substrat approprié. 
:.\fais l'anthèse peut être plus tardive, le pollen emportant dans sa mem­
brane la cellule végétative et deux cellules spermatiques déjà bien cons­
tituées. Cette question a été particulièrement étudiée par ScHNARF qui 
précise la structure du pollen mûr de plusieurs centaines d'espèces dans 
ses deux articles de 1937 et 1939. 11 semble évidemment que ce soit dans les 
familles les plus évoluées (Ombellifernf' et Composcae par exemple) que 
l'accélération de la gamétogénèse est le plus sensible. conduisant à la 
dispersion du pollen à l'état tricellulaire. 

5* 
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Quoi qu'il en soit, le matériel reproducteur se trouve séparé du soma 
au cours de la première division pollinique. Conllne tonte mitose ayant un 

Tableau 3 

Développement du gamétophyte mÎtle des Angiospermes 

MICROSPORE 

ANTHÈSE 

/~ 
Type 1 · ·· · · ·· · ·. ·· ... C. végétative ............. C. génératrice 

Type Il -........... · C. végétative ou ...... Gamète mâle .......... Gamète mâle 

Tube pollinique identiques 

Anthèse de Type 1 chez les espèces dites à " pollen binucléé > 

de Type Il chez les espèces dites à « pollen trinucléé " 

rôle différeuciel analogue, celle-ci est caractérisée par un certain nombre 
de traits particuliers qui ont attiré l'attention de c-hercheurs relativement 
nombreux et qui vont être maintenaut examinés. 

Première phase : Evolution de la microspore, prem1ere division 
pollinique et individualisation de la cellule spermatogène primordiale 

ou cellule génératrice 

a) Structure et évolution de la microspore 

A l'issue de la méiose, les microspores, habituellement groupées eu 
tétrades, se présentent sous la forme de cellules de petite taille, dépourvues 
de membranes différenciées. et renfermant un gros noyau central à l'inté­
rieur d'im cytoplasme dense. 

Ce noyau esJ normalement constitué ; il répond au type nucléaire spé­
cifique. Néanmoins, les phénomènes télophasiques qui terminent les divi­
sions méiotiques sont spécialement lents, si bien qu'il est fréquent que le 
noyau n'ait pas encore récupéré une structure interphasique absolument 
typique avant que ne se manifestent les phénomènes morphologiques et bio­
chimiques annonçant la première mitose pollinique. D'après BRYAN (1951). 
chez le Tradescantia paludosa, le noyau de la microspore contient une 
quantité relativement élevée d'acide désoxyribonucléique (1,4 X c, si c dé­
signe la teneur haploïde théorique de cette espèce). Cette teneur augmente 
lentement tant que ne s'est pas déclenchée l'activité prémifotique. Pendant 
cette période, le noyau s'enrichit également en protéines, dans la proportio11 
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<l"e11viroll 25%. Les nucléoles sont gros. souvent confondus eu u11 seuL et 
puissamment acidophiles. 

lnitialerneu!. Ie cytoplasme cles tétrades ne fixe que peu ou pas les 
colorants basiques. Puis. au fur et à mesure de la croissance de la micro­
spore. il accunrnle de l'acide ribonucléique qui lui serait fourni par les 
cellules du !apis en dégénérescence et, dwz Ie Rhoeo disco/or, par des micro­
spores avortées (PAJNrER 1943). Sa teneur en protéines s"accroît parallèle-

lll en t (l .A CouR 1949). 

J:'ig. i;), Unlin:-. dr pollrn dt1 ,53r'('Q/t r·1'tNtlr:. i·r1 rira. prO\'C1ianl d'nnthlTe:-< i111111;1tures. X JOOO. 

Le chondriome s·élait pulvérisé en fines mitochondries au début de la 
méiose (LEWlTZKY 19U, chez J'Asparagu.~ o/ficirwli.~ ; Gu1LLIERMOND 1920. 
chez le Lilium candidum ; PY 1929, chez I 't'rigeron canadensis, le Senecio 
vulgaris el l'Helleboru.s foelidu.~). Ces mitochondries passent dans les micro­
spores, où. d'après DouzE-KRJATSCHENKO (1925). elles se regrouperaient en 
surfaee pour participer à l'élaboration des mernbrunes. (Il. s'agit probable· 
me11l. si le pliéllomèlle esl confirmé, d'une disposition particulière des pro­
plasti des.) 

Dans les cellules-mères du pollen, les plastides. égalemen( régressés 
à J'état de granules, ne se différe11ciaie11( plus des rnitochondries. A dater du 
sy11izésis. ils retrouveut une taille supérieure à celles des éléments du dwn­
driomc. Pendant la métaphase la forme fïlameHteuse domine. Elle est suivie 
d'une fragmentation qui correspond donc à une rnuliiplication des plastes. 
Leur division se poursuit jusqu"à la fin de la méiose et ne se ralentit 
qu'après la dé] imitation des grains de pollen (GmLLIERMOND J 920). Au cours 
du développement de la microspore, les granules plastidiallx se disti11gucnt 
des mitochonclries par une taille plus élevée. lls consenent ces dimensions 
011 grossisse11t (WAGNER 191?. chez le Veratrum album ; KRUPKO 1926, chez 
le Gagea lutea ; PY 1930). lrnméclia!ement avant la première division 
pollinique, ils se multip)iell( à nou,·eau ac-liYellH'lll. tout en diminnaut 
sensihlemen t cle Yolu me (KAIENBURG 1950). 
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Le vacuome, disparu durant la méiose, peut à nouveau être mis en 
évidence sous la forme de petites gouttelettes éparses dans le cytoplasme 
de la microspore (PY 1929). 

L'évolution du constituant membrauaire est la pins complexe. La diffé­
reuciatiou subie par les cellules préméiotiqnes, puis par les tétrades, 
s'accompagne d'une modification des propriétés élaboratrices du cytoplasme 
superficiel : les jeunes celJulcs-mères s'entourent encore de membranes 
celluloso-pectiques. puis la cellulose disparaît. Les parois des cellules en 
méiose et des tétrades sont uniquement formées de callose (MANGIN 1889 a 
et b et BEER 1906, chez les genres Oenothera, Gaura et Epilobium). Ensuite 
chaque microspore se revêt d'un dépôt de nature pectique intimement 
accolé à la paroi de callose. enfin de nouvelles couches dont l'ensemble 
fonnera l'exine. Celle-ci subit éventnellement une cntinisation secondaire. 

Chez de nombreuses espèces, la croissance de l'exine est très rapide et 
conduit à un décollement total dont le rôle et la nature demeurent énigmati­
ques. Puis, n vec le développement des grandes vacuoles, la cellule gonfle et 
reprend contact avec sa membrane. 

La période qui suit immédiatement la méiose est donc caractérisée par 
la formation de l'exinc, durant laquelle les éléments iutracytoplasmiqnes 
conservent un caractère semi-différencié et relativement instable. BEER 

signale, par exemple, l'apparition suivie de la disparition d'amidon, tandis 
que d'autres plastides se divisent, grossissent, et se multiplient en se 
pulvérisant à nouveau. Pendant cette première phase, le vacuome ne montre 
qu'un développement négligeable. Au contraire. an cours de l'épisode 
suivant, il envahit la cellule. modifiant considérablement son aspect et 
même sa topographie, puisqu'il refoule contre la paroi pollinique le cyt.o­
plasmc et le uoyau. 

Le point d'apparition de ces vacuoles serait fixe pour une même espèce : 
chez le Trade.~cantia bracteata, LA CouR (1949) indique qu'une seule vacuole 
se développe à l'une des extrémités du grain, à proximité du futur pore 
germinatif. Sa formation coïncide avec la disparition de grains protéiques 
présents dans le cytoplasme pendant la durée de la méiose. Chez l'lmpatiens 
balsamina, deux vacuoles se forment aux deux bouts du grain, entre la 
membrane cytoplasmique et les «granules protéiques» situés de part et 
d'autre du noyau (J. VAZART 195?). 

BRYAN (1951) a cru devoir établir une relation entre le brusque accroisse­
ment de taille de la microspore pendant cette période et J'intensité de 
l'acidophilie nucléolairc. Pourtant cette «croissance" ne correspond pas 
à une synthèse de substance cytoplasmique, que l'on pourrait supposer 
à dominante protéique, mais bien plntôt à l'élaboration de substances 
nucléaires, à dominante glueidique. Par conséquent, la remarque de BRYAN 

n'est peut-être pas entièrement justifiée. Par contre, l'apparition des 
grandes vacuoles est peut-être liée à l'épaississement simultané de la paroi 
pollinique, les métabolites produits lors de la synthèse des matières 
membranaires venant s'accumuler dans ces vastes poches formées an sein 
du cytoplasme. 
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b) Polarité et phénomènes préparatoires à la division différencielle 

La première division pollinique est annoncée par une série de trans­
formations cellulaires dont les unes précèdent régulièrement toute mitose 
et dont les autres n'interviennent qu'avant certaines divisions qui président 
à la différenciation d'organes ou de cellules à fonctions spécialisées (organes 
r<'producteurs. stomates. idioblastes divers, etc.). 

Parmi la première catégorie de phénO'mènes, citons la brusque élévation 
rle la teneur en acide désoxyribonucléique du noyau prémitotiqne. Encore 
dans la microspore cette teneur quadruplerait-elle comme avant la méimw 
an 1ien de doubler comme avant une mitose banale (BRYAN 1951, en désaccord 
rnr ce point avec Sw1FT 1950). 

Parmi les phénomènes annonciateurs des divisions différencielles, on 
constate le déplacement du noyau dans une région déterminée de la cellule, 
la synthèse à son contact d'une masse de cytoplasme dense, et une orientation 
suictement définie de l'axe mitotique. Ces tro-is évènements déterminent 
l'évolution ultérieure de la mitose et le destin des deux cellules à la 
formation desquelles elle aboutit. Ils ne sont autres que la conséquenct· 
Yisible de l'existence d'une polarité dans la microstructure de la cellule, 
polarité qui, d'après GoEBEL (1933). paraît déjà présente dans les tétrades, 
ù la fin des di visions méiotiques. 

Selon cet auteur. 1a polarité de la microspore serait inwrsée d1ez les 
Angiospermes, parce que la cellule génératrice occuperait toujours la faee 
externe ou ventrale du pollen tandis que les cellules protballiennes du 
pollen des Gymnospermes seraient localisées en position diamétralement 
opposée. Outre la valeur fort discutable de ce raisonnement, on doit noter 
qn'il est fondé sur des observations ne correspondant pas à 1a réalité. 

Cette question fut reprise par GEITLER (1935), qui précisa que la 
localisation de la cellule génératrice, déterminée par la position du noyau 
immédiatement avant ]a mitose. représentait un caractère spécifique. Chez 
hem1coup d'espèces la disposition observée par GoEBEL est réalisée, mais 
bon nombre d'autres out un pollen dont la constitution est fondamentale­
ment différente. De façon générale, la cellule génératrice est découpée sur 
la face interne ou dorsale dans tous les cas où le pollen est monocolpé. Dans 
les pollens tricolpés, son emplacement est fort variable : externe (Vac­
cinium), interne (Erica) ou latéral (Caltha palüstris). Enfin, chez l' Acanthwi 
.spinoxus et le Periploca septum (SAx et HusTED 1936), la position de la ceilule 
génératrice varierait d'im grain à l'autre, ce qui paraît néanmoins tout à 
fait exceptionnel. 

Ou ignore la cause réelle du déplacement du noyau vers un point 
privilégié de la microspore. Il semble peu probahle que ce soit simp1ement 
nn phénomène passif provoqué par l'action mécanique des grandes vacuoles. 
D'ailleurs. celles-ci n'existent pas toujours (Gasteria, Chlorophyfum. 
GEITLER 1935 : CAILLON 1957). Comme le remarque GElTLER, le facteur dé­
terminant ne peut appartenir qu'au cytoplasme «vivant» : «le processus 
primaire correspond à certaines particularités de ce cytoplasme qui, à des 
endroits déterminés. différencie des vacuoles. et. à 1111 autre endroit déter-



72 VII, 3 a: B. VAZART. Cellules sexuelles et fécondation d1ez les Phanérogames 

miné, englobe le 1rnyau ». Il est vrai, par ailleurs, que si, à la suite de con­
ditions anormales de développement. les grandes vacuoles ne se dévelop­
pent pas (Tradescantia bracteata, LA CouR 1949; Sorghum, DARLINGTON et 
THOMAS 1941), le noyau de la microspore demeure central. Mais on peut 
penser, contrairement à l'interprétation des auteurs, que l'agent responsable 
de ces anomalies a détruit du même coup dans la cellule toute capacité de 
différenciation d d'évolution normale. L'hypothèse la plus plausible est 
que le noyau se déplace dans la cellule selon une direction correspondant 
à un gradient d'ordre chimique, physique ou électrique, établi en correspon­
dance avec la structure polarisée de la microspore. Dans le pollen, on ne 
rnnnaît pa8 les facteurs induisant la réalisation de cette structure asymé­
trique qui, dans l'initiale de l'anthéridie des Ptéridophytes. s'établit sous 
l'influence directe des rayons lumineux. 

On ignore tout autant quels sont les facteurs responsables de l'orien­
tation de la première division pollinique. D'après SAx et HusTED (1936), 
l'axe mitotique ferait un angle de 450 avec celui des deux divisions méio­
tiques, mais cette règle est loin d'être générale. La direction du fuseau n'est 
pas non plus induite par une disposition particulière des chromosomes dans 
le noyau prémitotiqne (GEITLER 1935). 

Néanmoins, di vers agents peuvent perturber le développement normal 
du pollen, en faussant la direction de laxe de la première divisiou. Ils sont 
de nature génétique (génome anormalement constitué, LA CouR 1949 : 
DARLINGTON et THOMAS 1941 ; SAX 1935, 1937, 1942) ou de nature physique : 
LA CouR a pu détruire (ou masquer?) la polarité de la microspore chez le 
Tradescantia bracteata et le Luzula purpurea par simple choc thermique. 
Chez le Tradexcantia, KoLLER (1943) a obtenu des résultats analogues par 
irradiation. Enfin, certaines substances chimiques. tel lt> chloroforme. ont 
un effet semblable (NEMEC 1910). 

Chez ce type de plantes anormales, la formation des grandes vacuoles 
peut ou non être inhibée. D'après LA CouR, les grains nains dn Tradescantia 
sont déficients en protéines et en acide ribonucléique. L'axe mitotique est 
déplacé de 0 à 90°, si bien que la différenciation ultérieure des cellules 
végétative et génératrice échoue partiellement et qne ces cellules font 
preuve d'un comportement aberrant : on y observe, par exemple, des divi­
sions surnuméraires du noyau végétatif, de nouvelles divisions cellulaires 
aboutissant à la formation de fausses tétrades, l'édification de «grains 
doubles», etc. De telles perturbations peuvent, d'ailleurs, se produire ac­
cidentellement dans la nature et conduire à la formation d'anomalies de 
même type qui ont été signalées à plusieurs reprises (Scilla .~ibirica, LA CouR 
1949). 

c) Déroulement de la première mitose pollinique 

Lorsque débutent les premiers signes caractéristiques de la mitose. 
la micr°''>pore est donc fortement vacuolisée, pourvue d'un gros noyau 
renfermant une quantité d'acide désoxyribonucléique correspondant à une 
garniture chromosomique tétraploïdt', et protégée par nne épaisse mem-
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hrnne. Le cytoplasme est réduit à une couche pari é tale peuplée de quelqt1t~s 
mitochondries e t plastes régressés. Tantôt les vacuoles sont confondues e n 
une poche unique écrasant le noyau contre la paroi. tantôt e.lles fonnent 
plusie urs cavités dis tinctes, le noya11 restant suspend u dans nn trabécule 
ey top lasrn i que plus on moins dé l'ormé sous la pression va cu olaire. 

Ainsi la forme du noyau prophasique lui est en quelque sorte imposée 
par les autres constituants cellulaires : vacuoles et paroi polJinique. Ce 
noya u grossit considérablement comme il est habi tuel au cours de la pro­
phase. La structure fine cks chromoso111es a été analysée en détail par 
MARQ'U ARDT (1941) , d1 ez l'Alli11m albidum. 

c 
l'i~. iG. Dl:roule.11H•nt de la H•rf'. rnitnsr. polliniqur chez le J' ù·iJ1 /1tlm. a : fin de prophasr : b : 1114'•tapha:;e ; c . ana ­
pha"'\' . En proph<1se, les chromosorues ~ont. orientés. leur Cf'nt.rom i·n"". . .;e trouvant dirigé vers lr:<i n"~i oni; périph(· ­

riques du noyau. Xawu~d1in; Feulgen , x 1000. 

An début de la prophase. ce ux-ci sont contournés en uue spirale ré­
sidu elle. T.c cl ivage devient bientôt vi sibl <.>, et les deux chromatides aµ­
p aru issen l cll<'s-mêmes sp iralées et forn1ées d'apparents chromomères ; e11 
réalité, il s'agit d e la trace des tours d e spire d es l1élices nouvelles. Puis la 
~pira le rés ich1elle s'é tire e t les h élices chrom aticliennes se relâche11i. Un pen 
plus tard. chaque chromatide se déclonbie à son tour et semble alors com­
posée de 2 rangées d"ap parents duornomères. li e.st probable que les demi­
ehromatidcs commencent, elles aussi, à se spiraliser dès le ur forma t io11. 
Ces spirales surajoutées sont responsables de l'épaiss issement des c:luomo­
sornes jusqu 'en mé taphase. BRYAN, en accord avec les do·nnées d e CAsPERSSON 
(1950). acl111d que les protéines nucléa ires disparaissent progressivement du 
nucléoplasme au cours de la prophase. Par aill e urs, il est fréquent que la 
contraction chromosomique so it plus accentuée que dans les mitoses 
ordinaires. Plusieurs auteurs signalent q 1t'à la fin de la prophase les chromo­
somes ressemblent davantage à des gémini qu'à des chromosomes mito­
tiques. BARBER (1942) pense qu.uu tel phénomène p e ut être attribué à une 
prolongation de la durée d e la prophast'. conduisa nt à une sp iralisation 
plus poussée. 

En métnplwse, le noyau d e la microsp ore se s ing ularise par nne asym é­
iri e fusoriale prononcée. D'après BnuMFIELD (1941), cette asy métrie serait 



74 VII, 3 a: B. VAZABT. Cel lules se."\uclks e t ffrondation chez les Phun(·rogumes 

due à la d éformation <ln 110yau propltasique : chez l'Allium, elle est d 'autant 
plus u1arq11ée qu e le noyau est plus écrasé contre la paroi . Elle est bea ucoup 
llloins visible chez le P;rncralium où la déformation nucléaire est légère. 

Mais la plupart cl.es auteurs s'accordent à imputer l'asymétrie du fuseau 
ù i1n décalage dC1n s le temps du développenll'nt de l'un e t l'autre pôle : le 
pôle généra!eur, appliqué contre la paroi, évoluerai t moins v ite qu e le pôl e 
Yégétntif. associé à une plus grande quaHtité de cytoplasme. 

En réalité, c1·t te asymétrie fusoriak, qui atteint son point maximum en 

téloph ase, ne semble g nère méritC'r J'atlention prolollgée que lui ont partée 

a. b 

J<ïg. ~/. )Jroph:l~P rt nH~ tnphi1"'!' de la Jt"re dh·h:;.ion µolliniq11~ ('hez 
l f' Trade:·wa.nlif1 rimi11i1rnfl. Nofr'.l' en a la dbpo,.:.;it ion partic-11li1"rr 

rt r .... ('}in)1110 . ..;11m1·~ 1•n propha~t· (cf. a., Fig. ~(l). Al~·ool acétiq11e : 
Feulgen ; x lOUO. 

les auteurs. Elit> n'est en 
rien indispensable au rôle 
di fférenciel de la prem ièrc 
division p olliniqu e. Elle rst 
en outre affectée d'uue forte 
variabilité intra- et interspé­
cifique : DARLINGTON (1936) 
s igwde que chez l e Podo­
phyllurn la mêrne anthère 
renferm e des grains à fu seau 
syJ11étriqu e à côté de grains 
<-t fuseau asymétrique. Chez 
J' Anthericurn, les cl eux 
pôles so11t identiques et 

é!llo11ssés (GEJTLER 1935). li t'll est dr mê me chez l'Asclepias (GAGER 1902), 
taudis que chez l'A cloxa (LAGERBERG 1909) , ils sont tous deux poiutus. Par 
ailleurs k 11oyu11 et. par la suite, le fuseau uc se i.ro11vc11t pas tou_jours 
complètelll e11 l déportés comine on l'obserYe da 11s la majorité des cas. Chez 
l"Adoxa, le Myricaria. (FR1SENDAID.. 1912) . le Sarnbuws (ScttÜRHOFF 1921), Ir 
Cotylanfhera (ÜEHLER 1927) et l'Unularia (GEITLER 1935) , le fuseau, à p eu 
près ce11tral. occupe presque to11te l'épaisseur du grain de pollen. Les deux 
cellules-fill es dont la taille est pe11 différentr n·e n sont pas moins (otalement 
d[ssemblubks. La forme et r emplacemen t du fusea u n 'ont donc qu' une 
i n1porta11ce restrei ide po11 r la s11i te de Ja cl i ffé re11c iation du pollen, la 11at11re 
différente cles deu x cellul es deYunt ê tre atiribuée à des fnctenrs qualitnlifs 
i11égaleme 11t dis tribués c rdre l'uue e t l'au t re. 

En règle générale. l'étahlissernent de la plaque mé!a phasique es t i1or­
mulen1rnt précédé d r la clispC1rit io 11 du nucléole et de Ju membrane nuclé­
aire. MARQUARDT (1941) p récise qu·à ce s tade chaque chromatide est clivée 
an moins en 4 é léme nts. Les chro111osomes mhaphasiqurs de la première 
diYis ion polhnique se raie11t donc forn1és <le 8 chromonémas accoléli. Au débnt 
de ce stade, chaqu e dHomatide acquerrait une matrice propre. ce qui la 
transformerait en chromosome. Cet te ·niatrice était probablement préformée 
à l'intérieur du chrornosorne-pèrr. sons forme d 'une matrice de chromatide, 
d il en es t sa ns cloute de mê me de diuquc élément d'ordre inféri eur. Puis, 
lé chromosome a tteint son sta de cle contradion maximum. 

C'est en mé taphase que l'on note les premiers signes de ségréga( ion en l re 
cytoplasme végéta tif C't cùoplasme généra tem. 
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Les chromosomes a11aphasiq11es s"écartent les u11s des autres de la 
manière lrnhit11elle : chacun est constitué de deux chromatides, so11vP11i 
allongées parallèlement l"une à Lrntrc\ souvent aussi qudque peu entre­
lacées. Après l'arrivée aux pôles, la 1nn!rice devie11I: 111oi11s dense et les 
chromatides se clcsscrrT11t: 011 voit alors que chacune d"entrP elles est cons­
tituée de cieux filam~n!s accolés. J ,'asymétrie fusoriale, qui s'acce11(1w 
pcnclaut toute la durée de ceUe phase. entraîne une disposition différente 
des chromosomes dans les deux lats unuphasiques : les chromosomes clcsti­
nés à former le noyau végétatif couvergcnt HTS u11 pôle effilé et son( réunis 
en un groupe massif à 
peu près hémisphérique: 
les chromosomes attribués 
au noyan générateur St' 

déplacent an contraire 
sur des fibres presq11e 
paralJèles les unPs aux 
autres cl" demcure1lt plus 
longtemps assernhlés e11 
nue plaque dont les 
dimensions se restreignent 
p rog ress i vc n1 en i. 

Les mesures de BRYAN 

·b 

Fig. 28. tirain,.; de pnllen df' l'~t.1; p11m[/H.\' o/{if"i11a!if.!.. a: t\11 d'anaphase dP 
ln Jl·re diYbion: b: no~·au d1~ la cellule géru., ra trke 1wu de ten1p:-; anwt 

:-;a diri~ion. Alcool ;H·dique: Fr ul l.(f' n: _,.; 1200. 

(1951) chez le Tradescantia paludosa et celles de OcuR et al. (l951) chez 
le lilium longiflorum i nd iquen t que l'nciclc désox y ribonucléique se partage 
également entre .les denx 11ovaux-fïls. Chacun en re\:oit la q11a11tité 2 c. 
Pur contre, les proiéiues 11Hcléaires. pourtant nor111alc111ent liées à l'acide 
désoxyri bo11 uc léique. s ·uccu111 u lent à H ne cadence très d ifféren le clans k 
110yau v-égétatif et clans le noyau générateur. Finalen1ent, le premier en 
contie11t dl'nx fois plus que le second, ce qui s'accorde avec: leur rapport 
volumétrique. Pendant l"anaphase, !"acide ribonucléique envahit tout le 
fuseau, à rexception du pôle générateur. LA CouR pense que le cytoplasme 
de la cellule génératrice serait composé uniquement 011 en grande partie 
lle cette portion achromatique de substance fusoriale. provenant du 
nucléoplasme du noyau-p(~re. opinion sur Jaqnellc il convient éviden11ncnt 
de faire toute réserve. 

Ces phénomènes se poursuivent c11 télophase, où MARQUARDT confirml' 
C[llC chaque chromosome-fils est déjà clivé Cil 4 filaments. Chez l'Allium, 
la déc on traction chromosomique aboutit alors à la constitution d'un réseau 
apparent dont la maille a pour unité la chromatide spiralée, peut-êtrl' 
même dédoublée et plus qne dédoublée eu spirales d'ordre inférieur. 

Les deux noyaux télophasiques sou t caractérisés par la vitesse différen ! e 
de leur évolution : les chromosomes du noyau végétatif se déspiralisent 
rapidement, tandis que les protéin<:'s nucléolaires et nucléoplasmiques 
s'accumulent en grande quantité, conduisant à l'édificatio11 d'un gros noyau 
renferma11t un ou plusieurs 1mcléoles Yolumineux : ceux du noyau généra­
teur dernenrent plus longtemps contractés, entourés d'1111 m1cléoplasme peu 
abondant. d associés à des nucléoles de petile taiI!e. La plupart des autt-1m; 
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:.;'accordent pour altribuer cette différence de morphologie nucléaire à la 
diffén·nce qualitative et quantitative des matériaux cytoplasmiques dont 
peuvent disposn les deux noyaux au moment de leur reconstitution, le 
cytoplasme générateur étant plus rare et moins ridie que celui de la cellule 
végétative. li convient pourtant de remarquer que la différencialion nuclé­
aire se manifeste di·s ranaphasc, à un moment où les deux cytoplasmes ne 
devraient pas encore être séparés. 

Les informations recueillies sur la cytocin(•se sont d'ailleurs fort insuffi­
santes. De façon générale, il semble qu'un phragmoplaste plan s'établisse 
dans la région médiane du fuseau vers la fin de l'anaphase. L'existence d<· 
ce phragmoplaste paraît générale. D'après GEJTLER, il ne s'établirait pas 
sur l'emplacement même de la plaque équatoriale. mais à un niveau plus 
rapproché du noyau générateur, c·e qui contribuerait à renforcer l'inégalité 
<les deux cellules-filles. Par la suite. ce phragmoplaste se recourbe autour 
<111 pôle générateur tandis que les fibres fusoriales se détad1eut du noyau 
végétatif (HAGERUP 1938. chez rON/iis). IJ domll' naissance à lllll' membrane 
eellulaire, qui. selon les espèces, envt'loppe plus ou moins la cellule généra­
trice. 11 reste possible que la séparation d<'s denx cellules soit paraChevél· 
par un mécanisme l'xtra-fusorial. td qu'un étir<·ment de cytoplasme. qui 
pourrait se montrer efficacl' dès la métaphase. A ce stade. en <>if<'L les deux 
masses cytoplasmiques ,·égétative et génératrice sont déjà parfaitement 
1·(•co1111aissahles. muis il est difficile de préciser si Plies sont séparées I'unP 
de rautre. 

Deuxième et troisième phases : division de la cellule génératrice, 
structure et différenciation de cette cellule et des cellules sperma­

tiques 

Chez les Cym11os1>1.•rmes, l't dans les gronpl·s plus primitifs des Ptéri­
dophytes et dPs Bryophytes, la cellule spermatogène primordiale ne se 
distingue des c<•llules somatiques que par ses caractères prononcés de 
dédifférenciation (membrane sans épaississement secondaire. cytoplasme 
d<•nse sans grandes vacuoles. chloroplastes régressés) et par son aptitude ii 
la multiplication cellulaire, aptitude révélée par la taille élevée de son 
noyau rime en nucléoplasme et en protéines nucléolaires, et surtout par la 
synthèse précoce d'acide ribonucléique au niveau des éléments Chromo­
somiques. De fait, cette cellule se divise à plusieurs reprises avant que les 
c·ellules~filles, les gamètes, m• subissent à leur tour de nouveaux remanie­
ments structuraux qui leur p<•nnettent d'accomplir leur rôle fécondant. 

Chez les Angiospermes, l'accélération des processus de sperrnatogéuèse 
est telle que tout d'abord la cellule génératrice, équivalente de la cellule 
sperrnatogène primordiale. li<' se divise qu'une fois, et que, en outre, cette 
division est précédée d'une différenciation de la cellule-mère qui lui coufèn• 
partiellement d'ores et déjà l'aspect qui sera celui des eellules spermatiques 
fonctiomwlles. De même que le début de la spermatogénèse interfère avec 
les phénomènes de sporogénèse, de même l'avancement dans le temps dt• 
la ditffreuciation terminale des gamètes amène eette <lernière à débuter 
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a mut même que .l es élé ments mâles 11 e soü~ 11t formés par divisio11 de la 
cellule génératri ce : il y a chevauchemen t de la deuxième ei de la troisième 
phase de la gamétogénèse mâle. 

a) Structure et évolution de la cellule génératrice 

Par Je jeu de la première divisio11 pollinique. la ccll11le génératrice hérite 
de la garniture chromoso n1ique de l'espèce, qui s'organise ell un 1ioyau de 
co nstitutio11 norm a l(, , si rnplP111e1d remarquable par sa pauvreté ell J1ucléo­
plasme et en s ubshwce nudéo laire : e lle reçoit en 011tre un e portion pri,·i­
légiée du cv top lasme de la m icrosµo r(' . avec ses i 11cl usion s vacuola i rcs . 
chondriosomiqnes et plastidial es. 
Enfin, elle est e ntourée d'une mem­
brane provenant du clévelopp e me nl 
dn phrng 1nop lasle formé sur le fu seau 
mitotique. Plusieurs observations indi­
q11ent qu 'e lle relï1eille aussi la totulité 
des rnatériaux provenant de ce fnseuu, 
soit quïls soie nt inclus clans sa 111e111-
hrane. soit quïls se dispersent dans 
son cytopiusme. 

A !"orig ine, la cell11le gé11é1·atrice 
diffère sudn11t de la cellule végé ta tive 
par sa taille réd11ite et par l"aspecl de 
son noYau. Mais sou originalité 11e 

Fig-. 20. Grain de pollen tt1f1r clu J>i .-;u.;n . ..,r1lir11111. 
1·pJ\11\c _u:é11t;ra!rk1· (r·.g.) et 110~«1 n <lu tube . .'\;t\\"<1-

'·Thin . Fe11lgc:>n . x ~HO. 

tarde pas à se manifester dans le co mporkrnent 
tuants ce llul a ires. 

de to11s les autres co11sti-

La rnembn111e. primitivt·111r11t so ndée à ln paroi polli11iq11e dans la 111aio­
rité des cas. 11e dentt='llre pas plus longtemps dans so u état initial. On n ·a 
mall1eur·eusc rne11t aucun ren seigne111e 1tt sur l"évol11tio11 chimique cle celte 
partie non négligeable de la ce ll11l e. Mais. du simple µoint de vue rnorpho­
logiqrte. 0 11 co nstate q11c l'e nv eloppe solide qui limitait la cellule généra­
trice se irnnsforme progressive 111e11t. pe11l-êlre par gélification. en un e 
cou che plus malléable q11i se lnisse mockler sous relfet des pressions internes 
et externes. Cette transformation a pour douhk couséqucnce le décollemen t 
de la ce llnl e génératrice d P lu paroi polliuiq11c e l so n arrondissemeui à 
]"intérieur de Ja cellule Yégétati.VC da1tS laquelle e ll e Se tl'OllVC ainsi Jibéi-ée. 
li est probable que ce phé11ornène est co!llparnble à la gé lifi cai ion des parois 
des spermatides a11 mo me nt où el!C's commencent. à se iransfonner en 
spermatozoïdes dans l'anthé ridi c des BryophYlt·s o u des Ptéridophyirs. 11 
corrcspond à une modihcation (sinon à 1111 arrêt) dl' L1ctivilé élaboratrice 
(! 11 cy toplasll!e superficie l. 

D'après LA Cour, le cytoplas111e génératl'm l'SI c·nracl érisé par l"abse11C(' 
d·acide ribonucléique. Cet état est pe11i-étrc e11 re lai'ion avec l'inerti e ap­
parente de ses éléments figurés. l.es milochonclrics qui se multipli e11t 
activement d'a ns la cellule végétative demeurent telles quelles, dans la 
eellule gé néra tri ce. 11 e n est de même des ch lorop las! es. disparus pendant 
la division et qui grossissent de no11,eao j11sq u(1 nlt<:'indre un diamèh·e 

\ ~ 
I 



78 VII, 3 a: B. VAzART, Cellules sexuelles et fécondation chez les Phanérogames 

d·environ 0,3 ,u après la formation de la membrane (KAIENBURG 1950). 
Dans la cellule génératrice du Lilium candidum (GmLLIERMOND 1920), qui 
11'élabore pas d'amidon, on peut également distinguer, parmi les mitochon­
dries granuleuses très abondantes, quelques éléments un peu plus gros qne 
les autres, qni représentent les plastides. Quant aux vacuoles, elles se f rag­
mentent en une «gaine de gouttelettes», groupées principalement à l'avant 
et à l'arrière de la ceUule et qui out été décrites par de nombreux auteurs. 
sinon toujours correctt>ment interprêtées. 

Dans le noyau, les phénomènes préparatoires à la mitose sont fort 
précoces, puisque l'enrichissement en acide désoxyribonucléique intervient 
dès le moment où la cellule génératrice se décolle de la paroi pollinique. 
Les premières transformations morphologiques deviennent visibles peu cle 
temps après, généralement lorsque le noyau commence à se déformer. 

L'évolution dt' la cellule génératrice à l'intérÎt'IIr du gTain de polfon est 
remarquable à deux points de vue : 1° cette cellule acquiert à l'intérieur 
du grain une forme propre, parfois compliquée et caractéristique de l'es­
pèce ; 2° elle effectue dans ce grain une série de déplacements, qui mal­
heureusement 11'011t pas jusqu'à présent été suffisamment élucidés. 

Forme de la celJule génératrice : après 1111 stade où la cellule geue­
ratricE· revêt une forme sphérique, qui traduit probablement un état 
d'équilibre entre ses propres forces d'expansion et la pression qu'exercent 
sur toute sa surface lt's constituants de la cellule végétative (la sphère 
correspond à un volume de substance maximum limité par une surface 
minima), la ceilule génératrice s'allonge et se déforme progressivement pour 
prendre une configuration définitive. acquise au moment où le grain de 
pollen a atteint sa maturité. La cellule génératrice est alors hahituellcmcnt 
elliptique ou fusiforme. Chez le Cu.scuta (FINN 1937), et chez l'Ottelia 
(lsLAM 1950), elle s'allonge tellement qu'elle occupe toute l'épaisseur dn 
graiu et vient buter de part et d'autre coutre l'exine. Chez le Monochoria 
(BANERGI et HALDAR, 1942), elle atteint une telle taille qu'elle doit incurver 
ses deux extrémités découpées en forme de lanière pour tenir à l'intérieur 
du grain dont le diamètre est un tiers plus petit. Chez le Campanula 
rapunculoide.~ (ScHNARF 1937). ses deux pointes sont dissemblables, l'une 
étant effilée et l'autre plus ou moins émoussée et renflée eu une sorte de 
tête. Enfin, il n't'St pas rare que la cellule génératrice soit recourbée en 
croissant on même parfois enroulée t't vermiforme (Asynema limonifoliurn, 
ScnNARF 1937). En général, le noyau est simplement allongé et ne pénètre 
pas dans les extrémités effilées de la cellule. 

On ignore les raisons des formes si particulières revêtues par la cellule 
génératrice. ScuNARF voit dans son allongement nu phénomène préprophasi­
que, explication qni semble peu valable. Il paraît plus logique de considérer 
<'et allongement comme 1111 phénomène homologue de l'allongement général 
des cellules reproductrices mâles, et. en particulier, de celui des sperma­
tozoïdes des Bryophytes et des Ptéridophytes. Mais, dans ces groupes, la 
déformation de la celluk est précédée et, en quelque sorte, induite, par la 
déformation dn noyau, elle-même corrélatiYe du déwloppemeut de l'ap-
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pa rci 1 ciné tique. Chez les Angiospnmcs, le noya u s ·allonge aussi, mais il 
paraît difficile d 'admettre qu'il soit n·sponsahle de la forme particulière 
revêt 11 e par le cytoplasme auquel il est associé. D'ailleurs, clans l'é tat actuel 
de nos co nnaissaJJces, la déformation nucléaire demeure tout aussi inexpli­
qu ée que l'acquisition d\rn e forme définie e t spécifique par l'ensemble de 
la cellule génératrice. On peut supposer. néaumoins. qu'en co llaboration 
uvec d'autrPs facteurs, iu tervienL la désltydrata tioH des consLitua11ts cellu­
laires, déshydratation liée A lu maturation de la microspore el ressP 11tie 
aussi bien par la cellule génératrice que pal' 
la cellule végétative. A ce propos, 011 peut 
rclewr l'observation de S TEFFEN (1953) selon 
laqndle, chez Je Galanthu8 nioali8, après 
réh y dratation ei gonflemell l du grain, la 
form e de la cellule garnélog~ne mâle 11.esr 
pl11s déterminée que par ra<.:tion cles co11ra11ts 
cytoplasm iq11('s et par les rapports spa lia ux 
ex is tmd A l'intfrieur du grai 11 , puis da11s le 
tube p0Hi11iquc. 

Déplacements de la cellule génératrice : 
après .5'êi.re détachée de la paroi polli11ique. 
ln cellnlC' génératrice semble libre d'aller 
l'i venil" dn11 s le grni11 de pollen. E11 fait. elle 
paraît bie n use r de cetle liberté. Chez les 
Oenothera.ceae, KAIENBURG note qu'après cet 
évène ment la cellule génératrice et le noyau 

l'i ~. :.m. (:rnin de pollen mll r du Trade.'f­
N1n l'ù1 ·i: irgin iww. Forme i rn .. · ttr\'t"t.· d u noyau 
de la cellule génératrice. ·Le noya.u du tube 
n'a pus re(·on:-;titut'- io.a mem b rane (•f. tertain~ 
(·l t>.mcn ls thromo~ornillues :'Ont di~po;.; fos en 
buw·Je. aut our d'une nrn~e cr nt rn ln plu:; 
t·ornpar tt-'. l'f'nsernble dessinant une forme 
en our:; in fn\~ crtradi~ristique . Al coo l ac-(--

tiq11e; Fc·ulµcn; x LOOO. 

Yégétat iF soul. accolés alL cent re d11 grai11. L1NDEMANN (1956) fait ln même 
remarque à propos du Belleoalia rorna1w et de J'Agapantlws 11mbella fus. 
Chez .l'lmpafiens Balsamina , J. VAZART observe que la cellule gé nératr ice 
quitt e son emplncemeul initial pour rejoindre irnmédiate111c11l le noya u 
végélalif ,·ers lequel le cytop lasme mâle commence par é mettre uu p sorte de 
pointe. Enfin, chez plu sie urs t'sp èces chez lesqu elles la division d e la ce.Jlnle 
gé 11 ératriee se fait à l'int érie ur d11 pollen , CA ILLO N a consta té qtt <.> cette 
diYi s ion se déroulait ù prox illlit é i111médiate- clu noyau végétatif. La réunion 
de la cellule génératrice et dn 110Ya11 Yégétali f paraît clone être un phé­
nomèJLc relativement fréq11 cut clo1it 011 ignore encore la signification. 

Les a ut eurs 11c· sont guère tl'accord sur la façon dont s'effect ucn t .les 
déplact·m enls de la cellule gé11l-ratrice ù lï11tér ieur du grai11 de pollen. 
~TRASBURGER (1908) ei HAKA NSSO N (1924) pC'nsenl qu'il s'agit de rnon vc me uts 
actifs. la ce llule gé11érniric:C' é tant clonée c1 ·une motilité propre. 

Structure de la cellule génératrice différenciée : après aYoir r cvê tn 
sa forn1 c spécifiqne. la celh1lc géuérairicC' se comport e donc cornrne un élé­
ment isolé. suspendu dans le c \"topla.~111e de la cellule végéi"aliYe. Nons ne 
1-cvi endrons pas sur l'existence de celle cellnlr e11 ta nt que iPlle. Toutes les 
obser Yation s qui. à ce stade, fout é tat d\111 noyau re prod11ct<"ur nu . ont été 
infirmées. et rexistcnce d"une ce/111/ e g-é nératrice 011 rC'produc:irice est d éso r­
mai s llll i ,·e rsel lem en t ad 111ise . 
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A l'examen microscopique, la cellule génératrice apparaît entourée d'une 
membrane très réfringente que la plupart des auteurs interprêtent comme 
une membrane limitante sans se prononcer autrement sur sa nature (cf., 
par exemble, ANDERSON 1939 ; ScHNARF 1941 et KosTRIUKOVA 1941 chez le 
Conoallaria majalis, le Lilium Martagon, le Tulipa gesneriana et le Paris 
quadrifolia). HoFMEISTER (1956) a prouvé indirectement l'existence réeile d'une 
telle membrane ou plutôt l'aptitude du cytoplasme générateur à s'entourer 
d'une telle surface limitante. En faisant éclater du pollen mûr de Gla.diolus 
dans l'eau distillée, il a observé que la cellule génératrice s'arrondissait à 
l'intérieur de sa membrane, tandis que le cytoplasme végétatif, dépourvu 
d"nne telle aptitude, se mélangeail à l'eau. Le même phénomène se produil 
pour le pollen du Veltheimia et pour celui du Tradescantia oirginiana. 
Enfin. dans 5 % environ des grains plasmolysés expérimentalement, la 
cellule génératrice s'invagine légèrement, participant ainsi à la plasmolyse, 
ce qui implique qu'elle est entourée de sa propre membrane. WoYCICKI (1926) 
décrit ainsi les cellules génératrices de l'Haemanthus Katharinae, I'Hippe­
astrum hybridum, le Galanthus nivalis et le Leucojum oernum: à l'intérieur 
du grain de pollen, on peut voir, dans le cytoplasme de la cellule géné­
ratrice, des vacuoles régulièrement disposées tout autour du noyau. Ce 
dispositif est rompu lorsque la cellule génératrice entre dans le tube pol­
linique. Les vacuoles se groupent alors en deux coiffes situées à l'avant et 
ii l'arrière du noyau. Dans les cas les plus favorables, on peut distinguer, 
autour de ce vacuome, une couche de cytoplasme finement granuleux, non 
vacuolisé. et massé surtout à l'extrémité antérieure de la cellule où il cons­
titue une sorte d'antenne. 

Le cytoplasme de la cellule génératrice est généralement homogène. En 
contraste de phase, il apparaît d'un gris plus clair que le cytoplasme 
végétatif : d'où STEFFEN conclut qu'il doit être plus hydraté. Il contient en 
imspension les éléments habituels, à sa voir : 
~ Des mitochondries très abondantes (ANDERSON 1939, chez le Lilium) donl 

certaines sont colorables par le vert Janus. (Il est probable que les autres 
représentent des proplastides.) 

- Des chloroplastes, qui parfois contiennent encore de la chlorophylle 
(RuHLAND et WETZEL 1924, chez le Lupinw; luteus, le Narci.ssus incompara­
bilis, et le Crocus vernus ; STEFFEN t953, d1ez le Galanthus nioalis), et par­
fois n'en renferment plus (RuHLAND et WETZEL, chez d'autres espèces de 
1.npin). Ces chloroplastes disparaîtraient progressivement lors du passage 
de la cellule génératrice dans le tube pollinique. Dans la cellule âgée, ils 
retrouvent une forme analogue à celle des chondriosomes dont on ne peut 
plus les distinguer. 

Chez le Lilium, dont la cellule végétative coutient une grande quantité 
d'amidon, Gu1LLIERMOND (1920) a noté rabsence de ces réserves dans lu 
cellule génératrice. 

Un vacuome représenté par des gouttelettes donnant les réactions des 
vacuoles à suc plein, c'est-à-dire riches en acides gras, est mis en évidence 
Yitalement, soit par coloration en fluorescence (STEFFEN 1953), soit plus 
simplement par le rouge neutre (DANGEARD 1956). Jusqu'à présent, toutefois, 
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ces formatious vacuolaires ne sont connues que dans les grosses cellu lcs 
génératrices des Monocotylédones. Elles ont été très fréquemment décrites 
par différents auteurs qui en ont donné des interprétations variables 
(\VoYCICKI 1926 ; GEITLER 1937 ; Su1TA 1937 a c»t b ; BENETSKAIA 1 <}39 ; 
KosTRIUKOVA 1939 ; PINTO-LOPEZ 1949 ; et d'autres). Dans les celJules géné­
ratrices de l'Hippeastrum hybridum, WuLFF (1933) a réussi une double 
coloration des vacuoles ; leur contenu retient le rouge 11eutrc tandis qut• 
leur paroi fixe des gouttelettes jaunes de chrysoïdine. 

Le noyau offre, enfin. une structure prophasique sur laquelle nous 
reviendrons à propos de l'étude de la division de cette cellule. En outre, il 
présente souvent une fo.rme allongée, et ce, pour des raisons encme in­
expliquées. Par ailleurs, WuLFF et LnmscnAu (1936) ont émis l'idée d'une 
valeur spécifique du rapport nucléoplasmique de la cellule génératrice d 
en ont distingue trois types d'après l'abondance relative du cytoplasme. 

Comportement de la cellule génératrice à l'intérieur du tube polli­
nique : dans nombre d'espèces, le pollen arrive à maturité et se trouve 
dispersé avant la division de la cellule génératrice. Lors de la germination 
du grain et de la transformation de la ceUnle végétative en tube pollinique, 
die passe dans ]e tube où a sen1ement lien la formation des deux cellules 
spt•rmatiqnes. En général, elle est précédée dans ce mouH·ment par le noyau 
végétatif. 

Les déplacements de la cellule génératrice à l'intérieur du tube polli­
nique ont particulièrement retenu l'attention de WuLFF (1933). Cet autenl' 
a relevé les déformations subies par la cellule génératrice au cours de ses 
migrations et suivi vitalement ses allées et venues. Il note que, dans le genre 
lmpatienx, au moment de l'entrée dans le tube, la masse principale de cyto­
p]asme reproducteur se trouve placée devant le noyau sous f(}rme d'une 
longue pointe effilée. Ces images suggèrent une smte d'ondulation du corps 
cellulaire et rappelle tout à fait celles observées par FINN (1925) chez les 
cellules spermatiques de l'Asclepias cornuii et par TsmKAWA (1918) chez 
!'Oenothera. 

Par ailleurs, il a précisé que la cellule génératrice s·eugage dans le tube 
pollinique 10 min. environ après le début de la germination. Elle s'approdw 
alors de l'apex, puis s'en trouve à nouveau plus éloignée. Ce retard relatif 
s'explique par l'entrée en mitose qui correspond à nn arrêt dn déplacenw1lt 
de la cellule génératrice. 

L'hypothèse d'une adhérence de cette cellule à rextrémité du tube 
poUinique, avancée par WELSFORD (1914) et par \VEsT (1910). n·est plus 
guère soutenable'. 

En outre, on doit noter que, dans le cas général. le noyau végétatif. quit­
Jant le grain avant la cellule généra1rict·. est dépassé par celle-ci an coms 
de la croissance <lu tube pollinique. Ceci a été observé par ELFVING (1879), 
OsTERWALDER (1898), GAGER (1902). SAwYER (1917). WYLIE (1923) TRANKOWSKY 
(1931). O'MARA (1933) et par WuLFF (1913) d1ez le Lilillm Jfa.rfagon, le Lilium 
rnmlidmn, et rH emerocalli" fl alJa. 

P1usieurs auteurs ont signalé la forme amocboùle n·Yêiuc par la cellul(' 
l'rotopl11,mal11logla YIL :l a 6 
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génératrice à l'intérieur du tube pollinique (ScttAFFNER 1901 ; ScttocH 1920 : 
Woyc1cK1 1926 ; WuLFF 1933). Certains remarquent que la différence de 
viscosité des deux cytoplasmes, végétatif et générateur, rend tout à fait 
plausible l'existence d'un déplacement de la cellule mâle à l'intérieur du 
tube. En effet, le cytoplasme mâle est formé principalement de « kino­
p lasma », (selon une terminologie maintenant tombée en désuétude), c'est­
à-dire d'éléments provenant des fibres fusoriales de la première division 
pollinique (cf. HAGERUP 1938, LA CouR 1949). PrncH. en 1924 (a et b) insistait 
déjà sur le fait qu'il ne contenait très probablement que des protéines. Au 
contraire, le cytoplasme du tube, initialement très visqueux, se liquéfie 
progressivement _jusqu'à devenir miscible à l'eau (SEJFRIZ 1921 ; HoF­
MEISTER 1956). 

Enfin, l'observation vitale vient prl-ciser nos connaissances sur les dép la­
cements de la cellule génératrice dans le tube (WuLFF 1933). Chez l'Hip­
peastrum hybridum, la cellule g·énératrice résiste à l'entraînement des 
courants cytoplasmiques ; elle ne remonte jamais vers le grain comme le 
fout les plastides ; par contre, elle semble progresser là où aucun courant 
n'est repérable. Sa portion cytoplasmique antérieure est capable de dé­
formations qui lui permettent de résister anx courants adverses. Des défor­
mations de plus faible amplitude s'observent aussi dans la portion cyto­
plasmique arrière. Chez le Galardh11s nivalis et le Leucoj11m vernum, la 
cellule génératrice se dilate pfaiodiquement de façon active et obture 
temporairement le tube. Ces déformations sont suivies d'une phase de 
contraction, qui paraît due à la pression des courants cytoplasmiques. 
Comme chez l'Hippeasirnm hybridum, la cellule génl-ratrice ne fait jamais 
retour vers la portion basale du tube polliniqne. 

La question de savoir sïl existe des courants cytoplasmiques à l'inté­
rieur même de la cellule génératrice u' a pas été résolue. MomLEVSKIJ (1918) 
et O'MARA (1933) tendent à l'admettre d"après l'aspect des préparations 
fixées. WuLFF conclut de même car il lui semble que la présence de tels 
courants soit nécessaire pour expliquer la division par étranglement de 
la eellnle génératrice. 

Les observations de STEFFEN (1953) sur le comportement de la cellule 
génératrice du Galanthu.~ nivalis s' accordeni, pour l'essentiel, avec celles 
de WuLFF : le déplacement est effectué en collaboration par les courants 
du cytoplasme végétatif et par les mouvements propres de la cellule mâle : 
ceux-ci s'effectuent par l'intermédiaire de déformations amoeboïdes qui 
sont suffisantes pour assurer le rattachement de la cellule à l'un de ces 
courants soit dans le iube végétatif. soit dans le sac embryonnaire lorsqu'il 
s'agit des cellules spermatiques. 

Structure nucléaire, stade préparatoire à la division : le noyau de la 
cellule génératrice ne traverse ponr ainsi dire pas de période interphasique: 
du point de vue morphologique, la déspiralisation télophasique des cluo­
mosomes est fort tardive et re,joint le début de lenr spiralisation pro­
phasiqne, qui se manifeste le plns souvent avant même que la cellule 
génératrice lH' se soit détachée de la paroi pollinique. Du point de vue 
eytochimiqne. la synthèse d'acide désoxyribonncléiqne est aussi extrême-
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ment précoce, puisque, d'après TAYLOR et McMASTER (1954), clic commcllce 
dès le début del'« interphase» qui précède la division du noyau générateur. 
Il est donc norlllal que la plupart des auteurs aient attribué ù ce n0Ya11 
11ne structure prophasique, puisque effectivement celle-ci est acquise tout nu 
début de l'cx·istencc de la cellule génératrice et aboutit régulièrement ù ln 
1nétnp hase et aux stades ultérieurs de la di.Yisio11 nucléaire. 

Clrez les espèces dont k polle11 est <lispnsé au stade bicellulaire, il est 
probable que les phé11ornènes rnitotiqnes sont ralentis, si11011 totalement 
bloqués par les condiiioHs irnposéc·s à la cellule génératrice du fait de ln 
maturatioH de la micrnsporc, et aYant tout. pur la déshydratation clt>s cYto-

F ig. :n. Grniu.-; dr pulh: 11 mürs ùe l'lm patir,11.1; Raljourii . . \oyau g0n~rntcur l) loq11é ü 1111 stad(' pron1étavhH.;,,i1111c. 
~\awa!;dtin. Fc11lgeu: x 1500. 

( .1 . Y .\Z.-\HT. n. p.) 

plnsmes végétatif et générntc11r. Duns le cas inverse, 011 peut supposer que 
le 11oyau a déjà doublé le cap critique de la métaphase, lorsque cette déshy­
dratation atteint 1111 degré suffisant pour inhiber les premiers stades de la 
rnitosc. Po11rta11t, duns le c:as géuéral,l'évolution n11clénires'anêteà unslade 
plus ou moins avancé de la prophase. Chez le Bulbine ca11lescen1> (GEnLER 

1941), cluns .lc pollcn mûr, le Hoyau générnteur a 11oe structure de pl'ophase 
tard i ,-e : les ch ro!llosomes so1d totalement iud i vid uaJ isés ; ils out atteint leur 
clcgré de contrnction rnnxirnum ; les chromatides 11e sont plus qu'à peine 
entrelacées e( la spirale résiduelle a presque totalcmc11t dispar11 ; la mem­
brane m1cléuire est e.11core préscutc. De cc stade, on passe directement 
à la métaphase, irnmécliaterncnt après la germination cl11 pollc11. La strnc­
hue du noynu reproducteur du Bnlbirwpsis semi-barbata, étudiée par le 
même autem est identique. Par contre, chez l'Ornithogalurn nu-fans, l'OI'ga11i­
sation chromosomique est plus sc1nLlaLle ù celle décrite par MARQUARDT. 

{1941) chez le Lilium. Les chromosomes s'incliYicl11alise11t sans que les 
chromo11émns entreprenucllt les t ra 11s fonnalions structura les ca rnctéristiques 
de la prophase. Chez ces trois cspèces. l'évol11tio11 du·omosomique débute 
lorsque la cellule génératrice se détache de la paroi pollinique et paraît 
se trouver bloquée après J'allongcrnent de cette cel.lule. Citez l'Allium 
ursinum, le 110Ynu reprod11c!cur du pollen 1nùr u 1111e allure Fra11dlement 

6* 
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diffl-rente : les chromosomes sont lâches, mais tellement serrés les uns contr« 
les a11tres quïl est difficile d'analyser leur structure fine. Leur individnalitl­
ne devient distincte qu'après la migration de la cellule génératrice. Comme 
chez l'Omithogalmn, ils conservent une spirali)jation résiduelle qui ne 
disparaît qu'après la germination du pollen, à la fin de la prophase. 

011 connaît par ailleurs l'exemple du pollen d'lrnpatiens (Fig. 31) chez 
kq11t'l l'é..,ol11tio11 du noyau générateur est bloquée à un stade prométaphasi­
q11e. sinon à uu stade métaphasiqne vrai, puisque ce noyau a déjà perdu sa 
Jnl"lllbrane. qm· les chromosomes ont déjà acquis leur structure métaphasique 
et :-;ont alignés selon la disposition qu'ils conserveront quelque temps avant 
que ne déhufl' ranaphase. lorsque le pollen aura germé. Par contre, dans 
](• noyau gé11ératem· de certains pollens mûrs, les transformations propha­
siq11es sont à 1wi11e amorcées (Paris quadrifolia). 

GEITLER a réussi à démontrer expérirnentale111e11t que si de tels grains 
bicellulaires sont placés dans u11e atmosph(•re suffisam111e11t humide. la 
mitose dn noyau générateur st• poursuit sans qm· l'anthère s'ouvre, ni que 
les grains commencetlt à gernwr. 

Toutes ces observai ions montrent donc que, pour se dérouler norma­
lement, la mitosl' n'a hesoin que d'un seuil d'humidité relativemeut has, 
analogue aux conditions hydriques réalisées dans le grain de pollen au 
eo11rs de sa mat11rntion, à un moment où le cytoplasme végétatif, privé de 
terni monvement de cyclose. est déjà presque «solide>>. L'inkrvention, dans 
certaines cellules isolées. cranomalies présentant des points l'Olll'lllUilS avre 
les c-mitoses. semhle indiquer que le mécanisme fusorial est plus sensible au 
manque d'eau que ne le sont les mécanismes purement chromosomiques. 

MARQUARDT (1941) donne de l'évolution du noyau générateur du Lilium 
lu description suivante : lt• noyau aurait au départ une structure inter­
phasique cle type réticulé, avec en outre de nombreux petits diromocentres 
plus ou mc~ins agrégés entre Plix. Ce réseau l'Si formé des éléments Chromo­
somiq11es probablement clivés chacun en 4 demi-chromatides. Par endroits. 
et·l les-ci se rt>1111issent deux par deux ou quatre par qHatre. Mais cette 
"tructnre n'est pas stationnaire : au contraire. elle est en perpétuelle 
transformation. t•t au mo111e11t où le pollen prend contact avec l'air libre, 
k noyau a pl'rdn tout aspect i11terphasiq11e ; sur d'importantes étendues. 
sa structure pseudogrnnuleuse est remplacée par une structure fiJamenteus<' 
due à l'édification de chromosomes plus 011 moins lâches. On pourrait 
qualifier cette 11ouvelle structure de proplmsique. si ces chromosomes 
11 '<~taient pas si minces et lenr contour tellement irréguli(•r. De l'avis de 
ra11te11r. cette structure chromosomiqne se rapproche davantage de celle 
qui est habituellement réalisée en télophase, car, sur de longs segments. 
les chromatides s·associent deux à deux. Mais. dans le noyau générateur 
arrivé à ce stade, la spiralisation est beaucoup plus poussée. De plus, par 
endroits, il est possible de mettre en évidence quatre spirales conjuguées. 
{'<' qui correspond à un<' structure prophasiqm>. 

Cet auteur constate donc lui aussi u11e modification profonde de la 
strncture interphasique réalisée dans le noya11 générateur au terme de la 
premihe mitosP pollinique. Il insiste néanmoins sur l'existc>uce de cette 
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interphase et ne considère pas l'évolution structurale du noyau générateur 
connue une prophase vraie. D'ailleurs, au moment de la germination du 
pollen, le noyau, sans pourtant récupérer une structure interphasique, est 
le siège de phénomènes de spiralisation qui interviennent habituellement 
au tout début de la prophase. Pour MARQUARDT, la structure du noyau géné­
mteur ne représenterait donc pas le départ des phénomènes mitotiques, 
mais serait provoquée par un état physiologique particulier de la cellule. 
caractérisé principalement par la déshydratation du cytoplasme ambiant : 
cet état serait analogue à celui des noyaux des glandes salivaires des 
Diptères (Sp irem kern). 

Il paraît néanmoins plus logique de considérer l'évolution du noyau géné­
rateur comme une vraie prophase dont le (léroulement est plus ou moins 
altéré par ces conditions de déshydratation. en remarquant avec GmTLER 
que nombreuses sont les espèces chez lesquelles. lors de la germination d n 
pollen, ce noyau passe directement e11 métaphase. ou tout au moins à m1 
stade plus avancé de la proplrase. 

Plus récemment encore, la structure du noyau de la cellule génératrice 
a fait l'objet d'une étude de LINDEMANN (1956) chez les deux Liliaceac 
Bellevalia romana et Agapanthus umbellatus. Cet auteur a noté qu'après 
la première division polliuique le noyan générateur ne subissait qu'une crois­
sance très réduite. Il passe par un stade interphasiqne typique, puis, avant 
même que la cellule génératrice se soit détachée de la paroi du grain, le 
nucléole disparaît tandis que les chromosomes revêtent l'aspect habituel 
analogue à celui d'une prophase. Chez l' Agapanthw:i, dans 1e noyau duquel 
la chromatine est condensée en amas chromocentriques, ceux-ci se délient 
en filaments après la disparition du nucléole et ces derniers se raccourci1<­
sent peu à peu pour édifier des chromosomes prophasiques ; après quoi. 
les deux noyaux végétatif et générateur s'accolent. Au contraire du noyau 
végétatif, le noyau générateur ne se déchromatinise pas. 

b) Formation des cellules spermatiques 

Déroulement de I~ caryocinèse : suivant les espèces, elle a lieu dans le 
grain de pollen ou dans le tube pollinique. Les phénomènes chromosomiques 
paraissent normaux. lis sont seulement difficilement observables en raison 
de la pauvreté du noyau générateur en nucléoplasme et du petit espact> 
dont disposent les chromosomes pour évoluer. Le fait que, dans le pollen 
mûr, la mitose ne soit jamais bloquée à un stade ultérieur à la promé­
taphase (pollen des Impatiens) indique suffisamment que seuls ses premiers 
stades sont sensibles à la déshydratation. Une fois acquis l'établissement du 
fuseau et le déclendiement de l'anaphase, la division nucléaire s'achève 
quelles que soient les conditions réalisées dans le cytoplasme ambiaut. 
Cest ce qui se passe dans les grains disséminés à l'état « trinucléé ». 

L'analyse fine des transformations chromosomiques a été conduite chez 
le Lilium dont le noyau générateur se divise après la germination du pollen. 
Elles sont identiques à celles qui ont été décrites chez l' Allium au cours de 
la prE:'mière (livisiou pollinique. En particulier. en fin de métaphase, 011 
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obsl'n e des figures irès claires dans lesquelles les chromatides apparaissent 
cliYées en demi-chromatides présentant elles-mêmes un enrou lement propre 
(MARQUARDT 1941). 011 trouvera aussi une description plus ou moins détaillée 
de ces phénomènes clans T RANKOWSKY (1931) (Convallaria majali.s , Galanfhus 
nivali.~ et Hemerocallis flava}, O'J\.'fARA (1933} ([,ilium rega.le), G.EITLER (1941) 
tBulbine c1rnlescens, B11lbinopsis). 

On doit toutefois 11oter que J.'évol11iio11 mitotique des chromosomes n'e.~l 
pas to-11.iours aussi classique : ou observe par fois une surcon traction qui 
fait que le chromosome rnétaphasique resselllble davantage à un gémini 
plutôt qu'à un chromosome mitotique (Impatiens). Cette config 11ralion fuil 

Fig. :32. D1·11xh"nw division polliniq;1r ehez IP S('<'afr 
r'1'i"eale. )-'awasc·}lin; Feul~('Jl; X 1000. 

d 'ailleurs suite à une prophase au 
cours de laquelle les éléments clno-
111osouuqu es, formés à partir d l' 
chrom ocentres, demeurent toujour!' 
très condensés et ne s·u l longent pus 
t'll longs co rd ons s i ntt<: ux com1ne 011 

le co ustafr habituell ement an cours 
de la prophase mitotique. li <'Si 

difficile de savoir si u11 tel étal de 
choses doit être attribué ù l"hydra­
tati o1t <léFectueuse de la cellule ou 
à l'éint propre du. 11oyau, également 
pa11 vre e11 nudéoplasme et r11 pro­
duits nucléolaires. Chez le Lilium 

regale, O'?vlARA indique que les chromosornes ont une longueur fort variable 
au moment de la dispuritio11 de la mernbra11e nueléaire rt que. pendant la 
suite clc la mitose, leurs mouvements so nt beaucoup moins synchronisés que' 
pendant les divisions somatiques. 

Quoi qu'il en soit. ce n'est pas telk1ne11t J'é,·olution des éléml'uts chromo­
somiques qui a suscité l'ntrc11tion des clier-chl'ms, m.ais bien plutôt l(•ur 
mode de dispositio11 sur la plaque équatoria le et le fonctio11nemeut de 
l'appareil Jusorial. d'abord pour lu distribution des chro1noso111es. ensuite 
pour la formation éventuelle d'une cloiso n ce llulaire. 

Lorsque la division se prod11it rlans le gra in de pollen, on obscn-e 
régulièrement la formation de Jihres fusoriales et la rnig-ration des chromo­
somes s'opère nornwleme11L En outre. il est fréquent qu 'une plaque cel­
lulaire se forme dans le fuseau et participe à la sépa ration des deux cel­
lules-filles (Asclepia .-; , F 1NN 1925 : Portulaca, CooPER 1935 a). Parfois, cette 
plaque cellulaire est. éphémè re et, fïualement, la division du cytoplasme 
s'effectue par étra nglem ent (Vallimeria , 'NnMER 193?}. Enfin. ce dernier 
mècanisrne peut être le st>11l impliqué da11s l' i11diYi<lualisaho11 des de11x 
cellules spem1aliq11es (.Junc11s, vVuLFF 1939). WJTMER a décrit, chez certai11s 
échantillons du Valli8neria, le c liva ge de la plaque cellulaire qui asstuTrait 
ainsi la séparation des deux cellules. 

Lorsque la divisioll a lien clans le iube. pollinique, les avis sont beaucoup 
plus partagés. De nombreux auteurs n 'ont pas réussi à mettre en évidc-ucc 
la prése11ce de libres fusoriules. Tl semble pourtant que. dans la plupart de~ 
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cas. ce fait soit dû à l'inefficacité des techniques utilisées plutôt qu'à 
l"absence réelle du fuseau. (On trouvera dans W·ULFF 1933 et dans WuLFF 

et MAHESWHARI 1938, une bibliogTaphie abondante sur cette question.) Il est 
probable que, mis à part des cas très particuliers, tels que celui déjà cité 
de certains Impatiens, chez lesquels la métaphase est franchement aberrante. 
la distribution des chromosomes s'effectue comme à l'ordinaire, après 
l'établissl.'ment d'un fuseau sur lequel se constitue ensuite une plaque 
cellulaire. Par contre, dans la majorité des cas étudiés, la cytocinèse s'opère 
par étirement et rupture du cytoplasme générateur. Pourtant, dans un 
ÜaYail récent consacré à cette question, ÜTA (1957) conclut que la division 
cellulaire s'effectue normalement. avec intervention d'un fuseau et d'une 
plaque cdl11laire (Allium odorum, Crinum asiaticum, C. latifolium. 
Gladiolus gandavensis, Zephyranthes candida, Camellia sa.~anqua et Thea 
1<Ïnen.~is). 

Quant à la disposition souYent anormale des chromosomes métaphasiqul.'s, 
il est probable qu'il s'agit d'un phénomène purement mécanique, et qu'elle 
est dne simplement, non pas à l'étroitesse du tube pollinique, mais à celle 
cle la cellule génératrice. Il est possible qu'interviennent aussi d'autres dé­
Yiations mitotiques ayant trait an mécanisme fusoriaL les transformations 
du nucléoplasme n'aboutissant plus à la formation de l'appareil habitnl.'l, 
mais simplement à une élongation de l'espace intranucléaire (telle que l'a 
observée WuLFF 1933), accompagnée de modifications qui permettraient 
néanmoins le déplacement des chromosomes anaphasiques. 

Le temps qui sépare la division nucléaire de l'isolement des deux cellules 
spermatiques est fort variable. li n'est pas rare de constater l'existence 
prolongée d'une cellule binucléée contenant les deux noyaux gamétiques. 
Cet état persiste exceptionnellement jusqu'à l'entrée du tube pollinique 
dans le sac embryonnaire : mais il s'agit alors d'une anomalie (NAWASCHIN 

et FrNN 1913 ; TscHERNOJAROW 1915 et 1926). Enfin, une autre anomalie 
signalée par W EFELSCHEID (1911) consiste en la formation d'une membrane 
épaisse succédant à une plaque cellulaire formée sur le phragmoplaste 
et séparant les deux cellules mâles (Asclepias cornuti). 

Répartition des éléments cytoplasmiques : ANDERSON (19;9) précise que 
chez le Lilium regale, le L. tigrinum et le L. Philippinense, la cellule géné­
ratrice contient des mitochondries qui se groupent autour du noyau pendant 
la prophase ; après la métaphase. elles se réunissent dans la région de 
l'ancienne plaque équatoriale. puis elles se répartissent en anaphase entre 
les deux cellules-filles dans lesquelles elles s'agglomèrent en une masse 
impossible à différencier. 

Les cellules spermatiques : si la question de l'existence d'une cellule 
génératrice constituée en tant que telle, c'est-à-dire formée d'une masse de 
cytoplasme l.'ntourée d'une membrane propre et contenant en suspensi011 
les éléments habituels, noyau. plastes, mitochondries et vacuoles, paraît 
désormais résolue dans le sens de l'affirmative. il n'en est pas de même dans 
Je cas des cellules spermatiques dont l' l'Xistencc est encore mise en don te. 
sinon ignorée, par nombre de botanistes. 
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En fait, les travaux rapportés au long des pages précédentes out permis 
de suivre les transformations de la cellule génératrice jusqu'au moment de 
sa division et apportent au moins u11e réponse positive à un premier point : 
les deux cellules spermatiques proviennent de la division d'une cellule-mère 
dont la struc1 nre est déjà fort spécialisée, mais qni possède une organisation 
absolument typique de tout élément cellulaire. Les cellules-fil1es conser­
vent-elles cette organisation, ou bie11 les gamètes ne sont-ils que des noyaux 
«nus», ou bien encore possèdent-ils quelque structure intermédiaire ? 
Pour résoudre cette question théoriquement très importante. on ne dispose 
encore que d'observations cytologiques insuffisantes. Pourtant, alors que les 
auteurs anciens avaient à ce sujet cks opinions diverses, les travaux mo­
dt•rnes tendeut de plus eu plus à révéler l'existence générale de véritables 
cellules spermatiques. 

ScHNARF (1937) constate que dans les grains de pollen « trinucléés » les 
noyaux sont entom·és d'une zone cytoplasmique bien délimitée. Ces obser­
Yations coucement quelque 41 espèces de position systématique fort variée. 

PooDUBNAJA-ARNOLDI, dout les travaux s'échelonnent de 1927 à 1936, 
signale tantôt des cellules spermatiques très 'Visibles (Composeae), tantôt 
dl»'i noyaux nus : Chondrilla, Scorzonern qui font exception à la régie géné­
rale. Chez le Scabio.~a pur purea, la cellule génératrice se divise à l'intérieur 
d 11 grain de pollen <'u deux cellules spermatiques munies d'un cytoplasme 
propre. mais par lu suite celui-ci devient i mpossihle à mettre en évidence. 
Des celh1les mâles ont été également vues par cet auteur chez le Pisznn 
:mfiDum. le Nicotiana rusfica, le N. tabacum et lt' Solanum tubera.mm. Par 
contre·. elles demeurent invisibles chez d'autres espèces : Cannabis satiDa, 
Aconitum lycoctonum, PapaDer somniferum, Secale cereale, etc. Mais il est 
hien évident que les difficultés d'observation ne doivent pas pour autant 
amener à conclure que dans ces espèces dt• telles cellules n'existent pas. 

Dès 1902. GAGER, par ailleurs, décrit la diYision de la cellule génératricP 
ebez l'Asclepias cornzdi, au cours de laquelle intervit•ut l'établissement d'un 
fuseau asymétrique, qui donne naissance à de11x cellules spermatiques 
inégales. mais chacune munie d'un cytoplasme particulier. La membrane de 
ces cellules disparaîtrait peu de temps après leur entrée dans le tube polli­
niqne. O'MARA (1933) précise qu'après la mitosP. la cellule génératrice du 
Liliwn se partage par étirement en deux cellules spermatiques. Mais à {m 
stade plus ou moins précoce qui peut même précéder la cytocinèse, le cyto­
plasme mâle se mélangerait lentement à celui du tube, sans qu'il soit d'ail­
leurs possible d'observer les phases intermédiaires du phénomène. Au 
moment de la fécondation. avant leur éjection, les noyaux spermatiques se 
trouveraient ou bien inclus au sein d'un cytoplasme générateur unique, ou 
bien enfermés chacun dans une cellule spermatique, ou bien encore im­
mergés à l'état nu dans le cytoplasme végétatif. Ces 11oyaux ne récupèrent 
pas une structure interphasique vraie : au-dedans, les chromosomes restent 
individualisés, avec une structure qui nippclle plutôt !'interphase séparant 
]es denx divisions méiotiques. 

Parmi les données les plus réeentl:'s. citons celles dt' STEFFEN (1953) sur 
le Galantlrn.~ nivalis. Tandis qne. cl1ez celte espèce. TRANKOWSKY (1931) avait 
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décrit la disparition du cytoplasme mâle au moment de la division de la 
cellule génératrice, STÉFFEN observe vitalement des cellules spermatiques 
parfaitement individualisées dont la forme est constamment modifiée par 
la poussée des courants cytoplasmiques circulant dans le tube pollinique. 
Les deux cellules spermatiques sont de même taille, et, dans leur noyau, 
les éléments chromosomiques sont spiralés comme en prophase. On n'y 
distingue pas de nucléole. 

GoonsPEED (1947) n'a pas pu déceler la structure cellulaire des gamètes 
mâles formés dans le tube pollinique de plusieurs espèces de Nicotiana. 
Par contre, il décrit des cellules spermatiques rondes au contact de 
l'oosphère et du noyau secondaire ; il figure des cellules pourvues d'un 
noyau également sphérique renfermant un nucléole de taille appréciable. 

ANDERSON (1939) indique que, chez les espèces de Lilium qu'il a étudiées, 
les gamètes mâles sont des cellules complètes et totalement séparées l'une 
de l'autre ; certains d'entre eux sont vacuolisés, surtout à leur extrémité 
antérieure. Leur équipement mitochondrial est le même que celui de la 
cellule génératrice et leur structure persiste telle quelle jusqu'à la péné­
tration du tube dans la cavité ovarienne. 

KAIENBURG (1950) note que chez les Oenotheraceae, la cellule génératrice 
se divise en deux cellules spermatiques qui restent longtemps indivises 
parfois même jusqu'à la fécondation (cf. IsmKAWA 1918). Au moment de 
cette division, les plastides, mis en évidence par le nitrate d'argent, se 
multiplient à nouveau, multiplication qui est suivie d'une nouvelle ré­
duction de taille. Les noyaux mâles conserveraient leur gaine de cytoplasme 
jusqu'à leur entrée dans le sac embryonnaire. Le cytoplasme mâle parti­
ciperait à la fécondation ; au contraire, les chloroplastes d'origine mâle 
seraient destinés à dégénérer. 

Quant au déplacement des cellules spermatiques à l'intérieur du tube 
pollinique, on peut répéter à ce sujet ce qui a été dit à propos de la cellule 
génératrice. L'idée de WuLFF selon laquelle cette dernière serait immobilisée 
pendant sa division (d'après cet auteur ce serait là un des rôles principaux 
du cytoplasme mâle qui jouerait en quelque sorte le rôle d'amarre pendant 
la mitose du noyau générateur), a été mise en doute par STEFFEN (1953). Cet 
auteur a observé des déplacements passifs de la cellule en division, mais 
il a également mis en évidence, grâce à des relevés faits d'après des obser­
vations vitales, un mouvement amoeboïde des cellules génératrice et sper­
matiques, mouvement qui, le cas échéant, peut même se poursuivre si les 
cellules mâles s'échappent accidentellement d'un tube endommagé. 

En conclusion, il semble donc raisonnable d'admettre que les gamètes 
mâles des Angiospermes sont doués d'une structure cellulaire complète, 
quoique profondément modifiée. Cette hypothèse est pleinement confirmée 
par les travaux relativement nombreux effectués récemment sur les Mono­
cotylédones. Malheureusement, les Dicotylédones, dont les noyaux et les 
cellules ont habituellement une taille beaucoup p]us réduite sont loin d'être 
suffisamment prospectées et connues avec autant de détails. On peut espérer 
néanmoins que l'amélioration des techniques cytologiques et la multipli­
cation des travaux qui leur seront consacrés permettront de leur étendre, 

.. 
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avec peut-être certaines modifications nécessaires, les résultats déjà obtenus 
sur les Monoootylédones. Des observations telles que celles de KAIENBURG 

montrent que la chose n'est pas impossible et que, dans un avenir plus ou 
moins lointain, la structure intime des gamètes mâles doit pouvoir être pré­
cisée dans tout le règne végétal, et non pas seulement ehez les groupes se 
prêtant le mieux à ce genre d'études. 

Phénomènes annexes : transformation de la cellule végétative, 
germination du pollen, structure cytologique du tube pollinique 

' La division de la cellule mâle haploïde directement issue de la méiose 
(gonocyte) se produit avant que cette cellule ait acquis les caractères d'une 
sporel"Après cette division, tandis que la cellule spermatogène (cellule 
génératrice) se différencie dans le sens habituel aux cellules-mères des 
gamète8 mâles (dédifférenciation des éléments figurés du cytoplasme, pré­
dominance des éléments nucléaires et plus spécialement des éléments chro­
mosomiques sur les constituants cytoplasmiques), la ceHule végétative 
poursuit son évolution vers l'acquisition d'une structure « sporale », adaptée 
au passage à une vie ralentie et qui permette la survie du grain de pollen 
mûr, privé de tout échange avec d'autres cellules et libéré pour un temps 
plus ou moins long dans un milieu aérien relativement très pauvre en eau. 

Dans le cas général, la première division pollinique intervient au stade 
où la microspore est caractérisée par la structure suivante : le noyau, dont 
la constitution ne présente aucune anomalie, est localisé dans une région 
privilégiée de la cellule. Celle-ci est occupée en grande partie par un système 
vacuolaire très développé, souvent confondu en une poche unique. Le cyto­
plasme est peu abondant, représenté par une sjmple lame pariétale ; il 
est riche en acide ribonucléique et contient les éléments habituels : plastes 
qui atteignent à ce stade leur taille maxima pendant la vie du pollen, 
(MIENBURG 1950) 0,4 à 0,6 µ chez les Oenotheraceae, auxquels s'ajoutent 
quelques mitochondries de plus petite taille. D'après MIENBURG, la première 
division pollinique est précédée d'une phase de multiplication active des 
plastes dont la taille s'abaisse au point de tomber dans le domaine sub­
microscopique pendant la mitose. 

Après cette première division, la cellule végétative qui, quantitative­
ment, hérite de la plus grande partie de la microspore, subit un certain 
nombre de remaniements nucléaires et cytoplasmiques. 

Le noyau végétatif est caractérisé par une évolution postmitotique ex­
trêmement précoce. En effet, les chromosomes mitotiques attribués à cette 
cellule se déspiralisent rapidement, dès la fin de l'anaphase, pour donner 
naissance à des filaments grêles qui s'entourent d'un nucléoplasme abondant. 
Corrélativement, au contact des portions spécialisées de ces chromosomes, 
prennent naissance des nucléoles qui grossissent très vite et, par consé­
quent, se fusionnent assez tôt. Autour de cet ensemble, une membrane nuclé­
aire se condense, crnnme on le remarque d'ordinaire. Cependant, l'évolution 
du noyau végétatif ne s'arrête pas là. Dans le matériel qu'ils ont étudié, 
la plupart des auteurs s'accordent à noter que le noyau s'appauvrit en 
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acide désoxyribonucléique, c'est-à-dire que sa chromaticité baisse vis-à-vis 
des colorants nucléaires et principalement après coloraticm selon la tech­
nique de Feulgen. Cependant, s'appuyant sur des mesures photométriques 
effectuées sur le Tradescantia, BRYAN (1951) affirme, au contraire, qu'après 
la première mitose pollinique, le noyau végétatif qui, comme le noyau 
générateur, aurait reçu la quantité 2 c d'acide désoxyribonucléique con­
tinue à s'enrichir légèrement en cette substance. Il est juste cependant de 
rappeler que les mesures de cet auteur sont en désaccord avec la plupart 
des données obtenues par d'autres chercheurs. Malheureusement, ces derniers 
ne se sont pas préoccupés de suivre le destin du noyau végétatif au-delà 
des tout premiers stades qui suivent sa formation. Sw1FT (1950) indique 
simplement que le noyau ne s'enrichit pas en DNA comme le fait le noyau 
générateur. 

On peut également noter que, parmi ceux qui signalent une baisse de 
la chromaticité du noyau végétatif, beaucoup n'ont pas utilisé la réaction 
nuc]éale et ont simplement constaté une baisse de l'affinité envers des 
colorants basiques ou autres, baisse qui peut être due à la disparition d'un 
tout autre composant que l'acide désoxyribonucléique. Quoi qu'il en soit, on 
doit constater d'une manière plus précise que les transformations télopha­
siques des cliromosomes sont extrêmement poussées, qu'elles se poursuivent 
en quelque sorte pendant une partie de !'interphase et qu'elles mettent 
en œuvre une disparition progressive de l'hétérochromatine. 

Immédiatement après la première division pollinique, le noyau végétatif 
est repoussé covtre la paroi comme l'était celui de la microspore. Puis 
intervient une période de synthèse cytoplasmique rapide, au cours de 
laquelle la grande vacuole est progressivement oblitérée. Pendant cette 
période, le cytoplasme végétatif s'enrichit considérablement en acide 
ribonucléique. Sa basophilie devient maxima au moment de la maturation 
du pollen. D'après PAINTER (1943), cliez le Rhoeo discolor, cet acide pro­
viendrait des débris cellulaires (tapis et microspores avortées) présents 
ù ce moment dans la cavité de l'anthère. D'après LA CouR (1949), il s'agi­
rait plutôt d'un produit de transformation de l'acide désoxyribonucléique 
du noyau végétatif. Corrélativement, le cytoplasme de la cellule généra­
trice s'enrichit également en protéines (LA CouR 1949; BRYAN 1951). Pen­
dant cette phase, le noyau végétatif demeure pourvu d'un gros nucléole 
puissamment acidophile. 

Cependant, un tel état ne dure guère. Tôt ou tard le noyau végétatif 
s'appauvrit, tant en nucléoplasme qu'en substances nucléolaires. Chez le 
Bellevalia romana, LINDEMANN (1956) décrit l'émission, par le nucléole du 
noyau végétatif, de petites sphérules plus ou moins nombreuses qui 
viennent se fondre dans le nucléoplasme ; ces sphérules sont analogues aux 
«vacuoles > intranucléolaires qui ont souvent été vues par les auteurs. 
Finalement, le nucléole disparaît complètement, tandis qu'autour des élé­
ments cliromosomiques se condense une sorte de nuage de substance chro­
matique qui se disperse à son tour. Chez l'Agapanthus umbellatus, le même 
observateur remarque que, dans le noyau végétatif, les cliromocentres res­
tent plus petits et plus isolés que dans les autres tissus ; ils continuent 
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d'ailleurs à s'amenuiser pendant la période de maturation du pollen, avant 
de disparaître totalement ; le nucléole bourgeonne et se désagrège comme 
chez le Bellevalia. De façon générale, QD observe un changement de com­
portement du noyau végétatif au cours de la maturation du pollen. Ce 
noyau qui, primitivement, était caractérisé par l'intensité des synthèses 
nucléoplasmiques et nucléolaires, s'appauvrit ensuite assez rapidement 
pour ce qui est des substances renfermées dans ces deux constituants : 
le nucléole régresse et dégénère plus ou moins, tandis que le nucléoplasme 
devenant de plus en plus rare ne gonfle plus l'enveloppe nucléaire qui se 
plisse, conduisant ainsi à la réalisation de formes amoeboïdes qui ont 
souvent été décrites. D'après BRYAN, il s'agirait d'une perte de substances 
protéiques aux dépens du cytoplasme dont l'acidophilie se trouve corré­
lativement renforcée. 

Tous ces faits, quelle qu'en soit l'interprétation exacte, indiquent com­
bien le noyau participe à la différenciation de la cellule végétative. Que 
l'aspect des chromosomes semble au caryologiste inintéressant, parce que 
statique, sinon précurseur de phénomènes pathologiques, il n'y a rien là 
que de très normal, puisque, dans la cellule végétaüve, le noyau n'a plus 
à se diviser, ni à jouer de rôle relevant de sa fonction génétique. Mais ses 
transformations ne peuvent être envisagées simplement sous l'aspect d'un 
début de dégénérescence. Dans le grain de pollen, l'activité du noyau végé­
tatif peut être décomposée en deux phases bien distinctes : au cours de la 
première, il semble jouir d'un pouvoir synthétique particulièrement élevé 
et il accumule des réserves nucléoprotéiques ; au cours de la seconde, l'ac­
tivité synthétique se ralentit considérablement peut-être même cesse-t­
elle? - les réserves sont épuisées et transformées au profit des autres 
éléments de la cellule. Au moment de !'anthèse, celle-ci ne manque plus 
que d'eau pour croître rapidement et se transformer en «tube» pollinique. 
Cette eau lui sera fournie par le milieu externe. Il semble bien, par ail­
leurs, que cette seconde partie de l'existence de la cellule végétative ne 
nécessite que dans de faibles proportions l'intervention d'un noyau dont 
la structure est déjà fortement altérée par l'achèvement des phénomènes 
de maturation de la microspore. 

Pendant cette maturation, les phénomènes nucléaires sont évidemment 
escortés de modifications cytoplasmiques. Celles-ci consistent principale­
ment en l'élaboration de substances de réserves, jointe à une déshydrata~ 
tion progressive et très poussée. Du point de vue structural, on observe 
donc un développement rapide des éléments cytoplasmiques et para­
plasmiques aux dépens des constituants vacuolaires. 

En effet, les mitocliondries, support de la majorité des systèmes enzy­
matiques mis en œuvre dans le métabolisme cellulaire, se multiplient 
activement. Dans le pollen mûr, elles sont exclusivement granuleuses, très 
chromatiques, fort abondantes, et souvent agrégées en amas. 

Les chloroplastes demeurent semi-différenciés. Chez de nombreuses 
espèces, certains élaborent de l'amidon sous forme de grains plus ou moins 
volumineux. D'après KAŒNB'URG (1950), chez les Oenotheraceae, cette éla­
boration serait précédée d'une nouvelle période de multipllcation des 
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plastes, qui d'ailleurs ne cesserait .définitivement qu'à la maturité complète 
du grain ; l'amidon s'accumulerait sous forme de petits fuseaux au con­
traire de ce qui a lieu précédemment dans la microspore où les amylo~ 
plastes sont sphériques ; par ailleurs, les leucoplastes sont surtout localisés 
autour du noyau. Chez un certain nombre de plantes, on a démontré que 
les chloroplastes étaient encore porteurs d'une certaine quantité de chloro­
phylle (Lupinus luteus, etc.) 

Quant anx vacuoles, on ne sait si elles proviennent de la fragmentation 
de la grande vacuole centrale formée avant la première division pollinique, 
ou si elles se développent directement dans le cytoplasme qui gagne peu 
à peu les régions les plus internes de la microspore. Prises individuellement, 
elles deviennent de plus en plus petites au cours de la maturation ; mais 
elles se multiplient d'autant, si bien que le cytoplasme du grain mûr ap­
paraît doué d'une véritable structure alvéolaire, les trahécules cytoplas­
miques extrêmement fins séparant une multitude de petites vacuoles ar­
rondies. D'après HuREL-PY (1933), il y aurait fragmentation de la grande 
vacuole due à la désimbihition de ses colloïdes. 

L'affirmation de ScHNARF (1941) selon laquelle le pollen vraiment mûr 
ne contient plus aucune vacuole, ne doit pas être acceptée sensu stricto. 
Tous les grains de pollen qui ont été examinés de ce point de vue con­
tiennent au moins des éléments vacuolaires arrondis et de petite taille. 
Bien plus, il semble que ces éléments n'aient pas atteint le degré maximum 
de déshydratation, puisque, sans nuire pour autant à la vitalité du pollen, 
HuREL-PY a pu obtenir, par un traitement prolongé du pollen du Nicotiana 
alata, par l'anhydride phosphorique, la transformation de ces sphérules 
vacuolaires en éléments ponctiformes colorables par le rouge neutre et en 
tous points semblables aux grains d'aleurone des graines. D'ailleurs la 
coloration vitale du vacuome pollinique a été obtenue par P. DANGEARD 
(1956) sur un très abondant matériel. Selon l'aspect des vacuoles au mo­
ment de !'anthèse, cet auteur a distingué plusieurs types de grains de pollen: 

Chez les espèces à vacuome très dispersé, les gouttelettes vacuolaires ne 
dépassent pas 0,5 µ de diamètre ; elles peuvent demeurer telles quelles 
pendant le cours de la coloration (Ranunculus repens, Chelidonium majus, 
Symphytum officinale, Ulex europeus), ou bien gonfler progressivemeut 
(divers Ranunculus, Nicotiana tabacum, Helleborus viridis, Corylus avel­
lana). Ces vacuoles ponctiformes sont parfois tellement nombreuses qu'elles 
donnent l'impression d'une coloration cytoplasmique diffuse (Salix alba) ; 
elles peuvent alors se transformer en éléments hydratés filamenteux 
(Endymion nutans). Elles peuvent être localisées autour du noyau végétatif, 
ou réparties uniformément dans tout le cytoplasme. A ce type se rattachent 
un grand nombre d'espèces appartenant aux genres Ficaria, Caltha, Ra­
nunculus, Aconitum, Clematis, Chelidonium, Esdisdwltzia, Genista, Lotus, 
Anagallis, Cyclamen, Primula, Lobelia, Amarylflis, Colchicum, Lilium, 
_i\Tarcissus, Tradescantia, etc. Chez d'autres plantes, le pollen mûr contient 
encore d'assez grandes vacuoles de taille inégale : t~lles Agrimonia 
eupatoria, Erica cinerea, Plantago lanceolata, Iris pseudacorus, Mentha 
arven.~is, Alnus glutinosa ou même des éléments uniformément grands 
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et colorables par le rouge neutre (Dactylis glomerata, Mirabilis jalapa, 
Calislegia sepium). 

Ces pollens de différents types peuvent être colorés naturellement par 
des pigments vacuolaires : vacuoles arrondies et violettei,; du pollen du 
Clerodendron, minuscules vacuoles bleuâtres du Papaver rhoeas. Chez le 
Raphanus sativus, le Lycium barbarum et le Petunia violacea, le cyto­
plasme végétatif contient à la fois en suspension des gouttelettes colorées 
qui ne fixent pas le rouge neutre et de petites vacuoles qui le retiennent. 
Peut-être ces deux catégories d'éléments appartiennent-elles l'une et l'autre 
au vacuome? 

Enfin, certains grains ne peuvent être colorés vitalement (Lathraea 
clandestina), mais ce cas est tout à fait exceptionnel. 

La rupture de la paroi pollinique et la germination du pollen sont 
précédées d'un stade de réhydratation au cours duquel le grain absorbe une 
grande quantité d'eau. Le volume des vacuoles augmente (HunEL-PY 1934), 
et parfois celles-ci se regroupent à l'endroit où va naître le tube pollinique. 
A peine celui-ci émerge-t-il de l'exine que les vacuoles se rassemblent 
à l'intérieur du grain en une. grande poche centrale qui subsiste pendant 
toute la durée de la vie du tube pollinique. 

Une fois formée l'expansion cytoplasmique qui constitue !'ébaudie du 
tube pollinique, le noyau végétatif et la cellule génératrice (ou les cellules 
spermatiques) y pénètrent. Dans le cas le plus fréquent, le noyau végé­
tatif s'engage le premier dans le tube ; mais cette règle est loin d'être. géné­
rale. Toutefois, il semble que lorsque les cellules mâles passent les pre­
mières, elles sont rapidement rejointes et dépassées par le noyau du tube. 
Ce dernier est fréquemment entouré d'inclusions cytoplasmiques massées 
à sa périphérie. 

A l'intérieur du tube pollinique, la cellule génératrice ou les cellules 
spermatiques et le noyau végétatif n'ont plus de forme propre ; leur con­
figuration est constamment remaniée par les courants cytoplasmiques ainsi 
que par l'influence qu'ils exercent réciproquement les uns sur les autres 
ou par la proximité des parois du tube (O'MARA 1933 ; STEFFEN 1953, etc.) 

II. Gamétogénèse femelle 
La formation du gamétophyte femelle, puis la différenciation de la 

cellule reproductrice ou oosphère sont plus complexes Chez les Angio­
spermes que Chez les autres groupes de Végétaux. Cette complexité pro­
vient du fait que la réduction du gamétophyte est plus prononcée que dans 
les autres embranclie:ments ; en outre, l'accélération des processus de so­
matogénèse et de ga:métogénèse fait qu'ils se superposent et rend plus 
difficile leur identification. A ce propos, diverses hypothèses ont été en­
visagées (cf. BATTAGLIA 1951). 

En effet, malgré certaines similitudes morphologiques marquant le dé­
veloppement du gamétophyte Chez les Gymnospermes et Chez les Angio­
spermes, on peut difficilement parler, Chez ces dernières, de phase "soma­
togène" (tenne par lequel BATTAGLIA désigne l'ensemble de l'édification de 
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la portion somatique du gamétophyte). Dans le cas le plus habituel, la 
méga.spore issue des divisions méiotiques peut être considérée comme l'é­
quivalent d'une initiale ardi.égoniale. Le gamétophyte femelle ou sac 
embryonnaire serait alors réduit à sa portion fertile ou « germinale "· Il 
représenterait un gamétange dont les diverses cellules, individualisées 
à la suite des divisions de la mégaspore, auraient les mêmes potentialités 
reproductrices (hypothèse que semblent confirmer les travaux de JoHSI 1939 
sur le Tinospora cordiffora). Toutefois, au cours de son développement, 
surviennent deux sortes de processus qui s'opposent au fonctionnement de 
ces cellules en tant qu'éléments reproducteurs. Ce sont, d'une part, la crois­
sance rapide de la mégaspore, croissance qui s'effectue aux dépens du tissu 
nucellaire et qui est d'ailleurs sollicitée par celle de l'ovule, et, d'autre 
part, la formation précoce de parois cellulaires compartimentant le « coe­
noprothalle » et coèîncidant avec l'arrêt des mitoses gamétogènes dont le 
nombre n'excède pas 3 séries. 

Ces phénomènes sont en effet accompagnés d'une polarisation accusée 
de l'ensemble du sac, qui, jointe à sa segmentation, provoque la différen­
ciation de ses éléments, dont le destin est déterminé très tôt, avant ou 
pendant la troisième série de divis.ions. Dès ce stade, par exemple, il devient 
pœ.sihle d'identifier les futurs noyaux polaires. 

Il en est de même des noyaux-fils formés aux extrémités apicale et 
proximale de la spore, à la suite de divisions dont les axes sont perpen­
diculaires à la direction d'élongation du sac. Deux de ces noyaux, à l'ex­
trémité micropylaire, deviendront ceux des syuergides, tandis que les deux 
autres, à l'opposé, seront ceux de deux antipodes. A ce propos, il est re­
marquable de constater, lorsqu'on peut suivre ce développement et, en 
particulier, le début de la formation des parois qui isoleront ultérieure­
ment les divers éléments du sac, que le dépôt des membranes s'effectue 
<l'abord entre les deux synergides en même temps qu'entre les deux anti­
podes correspondantes. 

Ces phénomènes peuvent encore montrer une accélération plus grande. 
Chez certaines Angiospermes plus évoluées, les divisions méiotiques (mitose 
homéotypique ou même déjà mitose hétérotypique) ne s'achèvent pas par 
la formation de membranes cellulaire-'l. Il en résulte que ce sont deux ou 
même quatre mégaspores qui participent à la constitution du gamétophyte 
et que, dans le cas où la réduction de la génération haploïde atteint son 
actuel point maximum, le gamète femelle provient directement de la pre­
mière et unique division gamétogène. 

Principales étapes de la gamétogénèse femelle. Edification du sac 
embryonnaire et individualisation de l'oosphère 

Le développement de la mégaspore fonctionnelle marque le début de 
la gamétogénèse. Ensuite interviennent trois séries de divisions nucléaires 
successives qui conduisent à la formation d'un syncytium. Puis, les 
éléments de l'appareil sexuel s'individualisent et se différencient. 
Au cours de la phase d'activité mitotique, le sac embryonnaire est net-
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tement polarisé, ce qui provoque certains déplacements des noyaux et 
l'orientation des fuseaux de division. Ces phénomènes sont aussi en étroite 
relation avec la vacuolisation du cytoplasme, elle-même liée au rapide 
accroissement de taille de la mégaspore. 

a) Structure et évolution de la mégaspore 

Dans le cas le plus habituel (environ 70% des végétaux étudiés, d'après 
MAHESHWARI 1950), une seule des 4 méga.spores est appelée à se diviser, 
tandis que les trois autres dégénèrent. 

Cette cellule privilégiée, généralement la plus interne d'une rangée 
axiale, commence par se dilater considérablement et cet accroissement de 
taille n'est pas uniforme : il est plus marqué dans le sens de l'allongement 
de l'ovule. Le noyau augmente également de volume et conserve une po­
sition centrale tandis que des vacuoles prennent naissance dans le cyto­
plasme environnant. Parfois, la vacuolisation est très prononcée dès ce 
stade, et le jeune sac renferme alors deux grandes vacuoles, une à d:taque 
bout (Chenopodium murale, MAHABALE et SoLANK.Y 1954). Parfois encore la 
vacuolisation procède en deux temps (Chryst:tnihemum leucanthemum, 
MARTIN et SMITH 1955) ; une première vacuole apparaît dans la région d:ta­
lazienne proche du noyau ; puis la spore s'allonge et s'étire dans la 
d:tambre micropylaire, hors des limites normales du nucelle ; plusieurs va­
cuoles se développent ensuite dans cette partie micropylaire et fusionnent 
en une seule. Chez l'lmpatiens glanduligera, ces phénomènes sont plus 
tardifs (STEFFEN 1951). On trouve dans le jeune sac une seule grande va­
cuole d:talazienne qui ne se forme qu'après l'individualisation des cellules 
du gamétophyte. 

Chez l'Antirrhinum ma.jus et le Ilyacynthus orientalis (ANDERSON 1936), 
la spore ne renferme qu'une quantité infime de cytoplasme. Celui-ci est 
limité, en effet, à une fine courue périphérique reliée par quelques trabé­
cules à une masse centrale plus dense dans laquelle est inclus le noyau. 
C'est à ce niveau que se trouve localisée la presque totalité du d:tondriome. 
Les mitochondries prédominent, sous l'aspect de sphérules très d:tromo­
philes. Mais on trouve également de courts éléments en forme de baguettes, 
ainsi que des plastes non développés qui figurent autant de mitochondries 
!-lphériques et creuses ou de bâtonnets dont les extrémités ont commencé 
à se vacuoliser. Chez l'Antirrhinum, ces inclusions sont de plus petite 
taille que d:tez le Il yacinthus. 

b) Divisions individualisant les éléments du sac 

Sitôt après la première division, dont la direction coïncide avec celle 
du grand axe de la mégaspore, on observe un déplacement des noyaux­
:fils dont d:tacun émigre à l'une des extrémités du jeune sac. Ces modifi­
cations s'accompagnent d'un réarrangement de l'appareil vacuolaire. Dans 
le cas le plus habituel, il se constitue en effet une unique vacuole centrale 
dont le volume augmente au fur et à mesure de la croissance du sac. Le 
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cytoplasme et ses inclusions se répartissent à peu près également entre les 
deux extrémités tandis que subsiste, dans la région médiane, une fine 
eouche pariétale. 

La deuxième série de; divisions affecte simultanément ces deux noyaux. 
Elle intervient parfois avant même qu'ils aient gagné les pôles (Vitis fri­
f'olia, AoATIA et al. 1953) Les axes de ces mitoses ont une orientation qui 
est souvent en rapport avec les modalités de développement de la méga­
spore. Eu effet, lo·rsque le sac s'accroît relativt'HH'nf peu, ou lorsqu'il prend 
une forme longue et étroite, la seconde série de divisions est orientée comme 
la première, si bien que les quatre noyaux-fils sont disposés l'un au­
dessons de l'antre. Mais la croissance du sac n'est pas toujours aussi régu­
lii•re ; en particulier sa port.ion antériei!re s'élargit parfois plus rapide­
ment que les autre8 régions. Dans ce cas, le noyau apical (situé près du 
mieropyle) dispose d'un espace relativement grand et il est possible que 
ee soit là une des raisons de la disposition oblique on transverse de son 
uxe de division. Chez le ,"tf edicago satiDa (COOPER 1935 b). ce sont les deux 
divisions apicale et proximale qui sont ainsi orientées transversalement 
par rapport au grand axe du sac embryonnaire. Les noyaux issus de ces 
divisions n'entreprennent que des déplacements négligeables, et la troi­
sième série de divisions simultanées suit immédiatement. 

L'orientation de ces mitoses de troisième ordre est aussi variable, sino11 
davantage que celle des divisions précédentes. Toutefois. il semble q11c, 
le plus sounnt, la division du noyau le plus proche du pôle micropylaire 
f'oit orientée transversalement par rapport an grand axe du sac. tandis que 
les fuseaux des deux mitoses centrales sont obliques et que celui développé 
par le noyau chalazien ne présente pas d'orieutatiou fixe. C'est de ce stade 
qne dat.e la séparation des diverses ce1lules du gamétophyte et le début de 
leur différenciation. On peut dès lors vérifier que les noyaux des futures 
synergides proviennent de la division d'un même élément nucléaire. Il en 
est de même de celui de l'oosphère et de 1'1111 des noyaux polaires. Au con­
traire, si ron cousidère les noyaux polaires, l'un et rantre sont issus de la 
division de deux noyaux-pères différents. 

c) Mode d'isolement des cellules du sac 

En général, la façon dont les différents éléments du sac embryonnaire 
se séparent les uns des autres 11 'a pas été précisée par les auteurs. Il semble 
pourtant qn'au moins dans un certain nombre de cas cette séparation se 
réalise snccessivement pour les diver8 groupes de cellules. Ainsi, chez 
l'lmpatiens glanduligera (STEFFEN 1951), ce sont d'abord les synergides et 
deux antipodes qui sont isalées dn cytoplasme médian tétranucléé. Au sein 
<le cc dernier, les deux noyaux centraux, destinés à devenir les noyaux 
polaires, se distinguent par leur taille, plus volumineuse que celle de leurs 
partenaires. Bientôt, ils en sont séparés par la constitution de l'oosphère 
vers le pôle micropylaire et de la troisième antipode vers le pôle chalazien. 
Mais l'auteur nïmlique pas si 1Ï8olement des cellules est assuré par le 
dépôt de membranes qui se formeraient normalement après les deuxième 

Protoplaxmntoloi:rîu YII, 3 a i 
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d troisième sér ies de mitoses (éventualité t'nvisugéc clans le schéma), ou bie11 
par étru11gkme11l, OIL bien cncon>. par la croissanc e progn:ss in· clc sorlE's ch> 
va en oies qui a boui irait à la cl isjo 11c h ou dE's cytoplasmes YOisins. 

Chez le Secale c;erea le (\! AZART 1955), on obscne cl' abo rd llll S\îtcylium 

t·o11stilné d 'u n e 111assc CYtoplusmiquc allongée qui re11fer111e les 8 11 0Ya ux 
dispo .,és rég uli &rernent sur d eux fü cs . lei aussi ll' s futurs HO\ aux polairr.-.; 

F ig . : ~ ::L C'nupt>:-i Jo 11C!it11dina lc=-- :·Hwc-e~ i \'f'S <l'un j1•t1Jll· :,, :ll' ewliry111 111ain . .: du ."·i111·r1/!' <:1'1·1 .. a/1J . . \ l ull i pli (';tfion dl',... 
;IJlti podP:- Ca 11 I .). I.e .... 11oy:i 11 x polain-~ (11 . p .) :-o.1111t rlt:j ;\ nctt , · 111e 11I 1v1·01Hu1Î .... . ..:a i>I<"'· Dan" la n'·_!!ion mkro p~1 l ;1in· 
lJ;1:-;all' (ovu ll' anatr0pt') . l'oosph1\ rr (oo,-:.) l'i lt·s :! sy nL·rgid t'"" l -"l/ 11. ). ~awa~t·hin : Ft·ul g" ·'Jl· \"lTL J11111i ~Te , -: UOO. 

SL' n·co1111uisse 11l par leur forJ11 l' oYoïdc e( il·111·s di111L'11sio 11s plus élevées q1w 
celles cles nu !n·s 110,·a11x d11 ga111l-iopll\ te (l'iµ;. T3). Ct· so 11l les trois anli­
podcs qui s 'iJl(liYidualisent le s premièn•s au p ôle d1nla z it·11 :. presqu l' 
uussi! ôt elle::; c11I f'l'JHl'llllCllt dc·s di Yis io11s secondaires ù peu près simultanées 
qui e;ond 11i sc 11I ù la formation d11. rn nss if nulipoclial u1 1·adéris i iquc de C'l'l' ­

lnincs C rami11 t'Hl" . .Aprt•s quoi _ ll'Ois autres cellules slsok nl ù leur tour nu 
pôle oppos( : lleux d 'euln· dies. les plus a11!l-ri c urt'S. so n! les sYHe rg id es 
qui. après s"êirc s{·purérs l"une de l'autre. s' allonge11t d rnéua gc n t cni.r·<· 

elles. ù leur lrnse. 111w dép1Tssio11 où Yicni se logn lu troisit'. llll' cdl1de clc 
forme obl.011g11l' qui n'est au(tT que l'oosph<'·rc·. Dans le e;y(oµlasme m édim1 
les deux noYnux rcs(nnts Sl' rej oig 11 c 11r d s'uccolc11i: clans la n;gio11 Yoi s i11 c 

de l'oosphère: c:e so 11t les .110Ya11 x polaires. Les lrois a n t ipo des du Coldeni 11 
fJl'OGltlllbe11 .~ (VENKATESWA!lLU ( / a l. 1955) slsole11( aussi plu s précoceme1ù 

q11<' les ecll11Jt.s d11 pôk 111i c ropylnire . 

( ' J1 ez Je ("/Jr.tj.'ill!fhem11m l e11 cm1 themwn (iVfART! N et S~l!TH 1955). C'<'S 
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phénomènes se présentent sous 1111 aspect un peu différent. Après la 
deuxième division, les quatre noyaux-fils sont disposés l'un an-dessous de 
l'autre en deux dyades séparées l'une de l'autre par une grande Yacuole 
centrale. En outre, une antre vacuole chalazienne isole la dyade proximale 
de l'extrémité postérieure du sac. Les fuseaux de troisième division sont 
différemment orientés. La formation de membranes délimite alors 6 cel­
lules : à rextrémité micropylaire, 2 synergides et nue oosphère, à l'opposé. 
une antipode hinucléée et une autre uninncléée ; au centre. enfin, l'initiale 
de l'albuml'll renfermant les deux noyaux polaires. 

Ainsi. la question du m0<le de cloisonnement du sac embryonnaire est 
loin d'être résolue et nécessiterait mie étude approfondie spécialement 
entreprise à ce sujet. Cette étude devrait résoudre uu double problème : 
quelle est la nature des limitl•s cellulaires : membranes. vac110ks on simples 
discontinuilés cytoplasmiques et quelle est leur origine ? 

En ce qui concerne le premier point, il est couramment indiqué que les 
différentes cellules dn sac, bien que restant intimement au contact les unes 
des antres. sont entourées chac1111e par une rnernbrane propre (ANDERSON 

J 936). Mais on n'a que peu de rensc·ignernents sur la co11stitutim1 chimique 
de cette dernière. Chez le Linum 11.~iiati!lsimum (VAZART 1955). elle est 
colorable par le rouge de ruthénium, ce qui laisse supposer une nature 
pectique. Chez rlmpatiens glanduligera, STEFFEN (1951) c011clut à la pré­
sence de cellulose dans la paroi des sym•rgides, tandis que celle de 
l'oosphère réagit négativement em-ers les teclmiqnes destinées à mettre en 
évidence ce composé (iodure de zinc. cuivn• ammoniacal. rouge Congo). 
Etant donnée la minceur des parois étudiées, il convient néanmoins de Ill' 

pas tirer de conclusions trop hàtin•s des essais négatifs. 

Quant à rmigine des limites cellulaires. qui n'a ,jamais été éclaircie, le 
bon sens voudrait q11 'elle se trouve dans un p hragmop laste établi normale­
ment sur les fuseaux de di vision. De nombreux autenrs ont figuré ces 
f'useaux et quelques-uns ont même dessiné Hill' ébauche de membrane à des 
stades correspondant approximatiwment à la télophase. 

Chez le Camassia (Sl>HTH j 942). à lu fin de la st-cm1de division. quelques 
fibres fusoriales persistent entre les noyaux-fils sons raspect de fins trabé­
enles. Il en est de même après .la dt•u:xiènw di visiou. Ces ébauches de 
plaques cellulaires ont déjà été signalét>s par CooPER (19'35 c) chez le Lilium. 
Ceci semble i11diq11er l'existence uu moins temporaire de parois inter­
eellulaires régulièrement constituées. Néa11moi11s, on doit noter qne dans le 
cas de la première mitose la présence de cette membrane. si tant est qu'dle 
se forme. doit être extrêmement fugace. En effd. tons les schémas s'ac­
<·ordent à montrer les noyaux-fils immergés dans uu cytoplasme indivis, ou. 
tout au plus, séparés l\m de l'autre par Ulll' grande vacuole qui occupe 
l'ancien emplacement de l'appareil fnsorial, lequel semble dégénérer sans 
avoir auparavant serYi de support et d'organisateur à l"établissemeni d'une 
paroi de séparation. Si celle-ci se formait et persistait, elle séparerait d'ail­
leurs les deux noyaux polaires a11 eours du développement ultérieur du sac, 
disposition qui n'a Jamais été obsern'-e. Enfin la simnltanéité de la division 

7* 
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des deux noyaux-fils est une preuve quïl n'existe entre eux aucune barrière 
physiologique telle que la représenterait une membrane cellulaire normale­
ment différenciée. Ce demier argument est d'ailleurs tout aussi valable 
en ce qui concerne une éventuelle cytocinèse intervenant après la seconde 
série de divisions, puisque au stade suivant les quatre noyaux-fils se divisent 
à nouveau simultanément. Cet état de choses pourrait être imputé à une 
différenciation imparfaite des ébauches membranaires plutôt qu'à leur 
totale absence. Néanmoins, ce ne sont là que des remarques fondées sur des 
arguments indirects et dont le caractère hypothétique nécessite une vérifi­
cation fondée sur des observations valables. 

Par conséquent, les relations existant entre Jes différentes cellules qui 
constituent le sac embryonnaire fonctionnel sont loin d'être connues de 
façon satisfaisante. 11 semble cependant que lïndividualité de ces divers 
éléments ne puisse être mise en doute. bien qu'elle ne soit pas pour autant 
aussi évidente selon les espèces. Chez le Triticum, l'Hordeum et le Primula 
IVAZART 1955), les synergides apparaissent nettement isolées. Par contre, 
chez l'Impatiens glanduligera (STEFFEN 1951) on ne peut indiquer si elles 
adhèrent ou non à la paroi <ln sac. tandis qnc chez le Linum usitatissimum 
(VAZART 1955), espèce chez laquelle le sac embryonnaire se présente de 
façon comparable, ces cellules sont totalement indépendantes l'une de 
l'autre et ne sont pas non plus solidaires de la paroi de la cavité embryon­
naire. 

li en est de même pour d'autres catégories cellulaires. Les antipodes de 
certaines espèces de la tribn des Hordeae (Hordeum, Secale, Triticum) sont 
accolées en mi massif unique dont la position dans le sac varie selon les 
espèces, mais qui ne se troun· _jamais en conti nni té cytoplasmique a vcc les 
parois des ceJlules nucellaires constituant la limite du sac embryonnaire. 
Par ailleurs, la cellule initiale de l'albumen, malgré son polymorphisme. 
est toujours isolée. tant des autres éléments du gamétophyte que des cellu­
les avoisinantes. Quant à l'oosphère. sa totale indépendance est le plus sou­
vent parfaitement évidente. 

d) Variations dans le schéma de développement du sac embryonnaire 

Déjà da11s le cas où le sac embryonnaire proYient de la segmentation 
d'une seule rnégasporc fonctionnelle (type Polygonum), il ne contient pas 
nécessairement à maturité le même nombre d'éléments cellulaires. Citons, 
comme exemple. la structure déjà mentionnée du sac du Chrysanthemum 
leucanthemum ne renfermant que deux antipodes, dont l'une binncléée. 
probablement par suite de la suppression d'une cytocinèse, ou celle du sac 
des Gramineae, chez lesquelles des mitoses supplémentaires viennent 
multiplier secondairement le nombre des antipodes. Le nombre des séries de 
mitoses peut ég·alement être modifié ; s'il est réduit à 2, le sac mûr n'est 
plus formé que de 4 cellules (type Oenothera). Des modifications ana­
logues peuvent intervenir au cours du développement des sacs d'origine 
tétrasporique. Elles aboutissent à la formation de gamétophytes constitués 
d'un nombre varié de cellules renfermant chacune un ou plusieurs noyaux 
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(3 dans les antipodes de Fritillaria, 8 dans l'initiale de l'albumen de 
Peperomia, etc.). Ces variations ont donné lieu à de uombrcuses mises au 
point dont les plus réct•ntes sont celles de MAHESHWARI (1948 et 1950) et de 
BATTAGLIA (1951 ). Enfin, le nombre de cellules composant le sac embryon­
naire peut être réduit par la disparition précoce de certaines d'entre elles, 
ce qui se produit assez fréquemment dans le cas des antipodes et des 
synergides. 

Néanmoins. quelle que soit l'importance de ces variations, les consti­
tuants du sac subissent. après leur indi-vidualisation. des transformations 
profondes affectant à la fois leur cytoplasme et leur noyau. La nature de 
ces transformations les spécialisent en vnc de leur rôle ultérieur, et paraît 
uniquement conditionnée par l'emplacl."meut initial des différentes cellules 
à lïntérieur du sac. 

Différenciation des cellules du sac 

Dans le cas le plus habituel, on distingue à l'intérieur du sac embryon­
naire quatre catégories différentes d'éléments cellulaires. Au pôle chalazieu, 
un nombre variable d'antipodes (primitivement fixé à 3) dont le rôle est en­
core mal élucidé, ne présentent pas d'arrangement particulier. Suivant 
J'espace disponible, ces cellules sout placées l'nne en-dessous de l'autre ou 
rassemblées en amas irrégulier. Cette raison est une de celles qui les fait con­
sidérer comme étant toutes équivalentes les unes des autres. Lorsqu'elles se 
multiplient secondairement. les divisions se font d'ailleurs en tous sens, 
d'une manière apparemment désordonnée, cc qui exclut lïnterYe11tion d'un 
processus différencie!. 

Au pôle micropylaire, par coutre, les deux synergides et l'oosphère sont 
disposées suivant un arrangement deux-un, la cellule reproductrice fonction­
nelle se trouvant légèrement en retrait par rapport aux synergides. 
Occasionnellement, ces deux dernières peuvent d'ailleurs évoluer d'une 
manière comparable à celle de l'oosphère, et il est vraisemblable que ce 
type d'anomalie est responsable de leur fécondation accidentelle. 

Entre ces deux massifs pluricellulaires s'étend la cellule initiale de 
l'albumen, renfermant les deux noyaux polaires qui fusionnent plus ou 
moins précocement en un noyau secondaire. Ct'tte cellule correspond en 
fait au reliquat du matériel gamétophytique. laissé en place après l'isole­
ment des autres cellules. Elle occupe tout l'espace resté disponible et même 
enveloppe souvent assez profondément chacun des deux groupes chalazien 
et micropylaire. 

Du point de vue fonctio1111el, ces divers éléments peuvent d'ailleurs être 
classés en deux catégories : d'une part les cellules «reproductrices ». 

oosphère et cellule secondaire du sac. dont la présence est constante, et qui 
jouent un rôle primordial dans la fécondation, d'autre part, les cellules 
annexes, synergides et antipodes. Ces dernières sont voupes à une disparition 
plus ou moins précoce ; il arrive qu'elles ne soient même pas constituées 
(Epipogium, AFZELIUS 1954). Habituellement les antipodes dégénèrent 
durant les premières divisions de l'œuf ou de l"allrnmen. Parfois, elles ne 
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soJt( plus prése11tl's m1 moment de la féco11<lation (f,irwrn, Pha.seolus. Pri­
mula, Cymbaluria, Pi .~um , ·yAZART 1955 ; Arachis, SMITH 1956. de.). 

Quoi qull c11 soit. l'arrêt clcs divisions mitotiques d la co11stit11lioJJ d es 
différentes cellules <lu sac embrvonnaire sont suivies d'm1c phase d<' 
différe11ciatio11 qui pe11l êlrc subdj, isée en plusieurs é lapes . La première 
esi 11nc période de croissance. au cours de laquelle l'ense lllblc clu sac a.ug­
me11te co11sidérnblc111c·11t de volu111e. Cette dilatation est assurée par l'ex­

, .. 

·' 

• . , r 

. Fig. :1.t_ :-\:ic l ' mhr~ ·omiairr du Srillu anlamna/iJ> (etlll lH' 
hm.~dr11dinall'1. La prP:-:1 p1e tnt :1lit1-. d11 -.:1w l':-.t. ncr·upPe par 
l'i11itiale dt· r;dlrn1nen. IC' 11 0~ · :111 :-:1«·011tlain.:• t- tanl :-: ifu(' att 
, ·rfr.:. inag-t> dE• ... <.111tiµode:--. l>an:-: l;1 n ";!il ll\ ha .... a le. :! antiprnle~ 
gt·a ntr :-. . Lt•-. t'-11"· 11w nt :-- c..111 1m1 -.~ ir rnkrop~· lain"' nr fii;?lJr<' lll 

p:·t~ :-: ur ct:ff p «•)lllH~. \:lw;t"'chi n : Ft•ulgrn : ·· 1 i"'>O. 

tension plus ou 111oins prononcée 
de ses divers élérnen(s constitutifs. 
Elle n 'est accompagJJ ée q11e d'une 
synthèse rnodérée de ma! é1· ia11x 
cvtoplas111iq11cs d correspond 
surtout à 1111c ahsorption d'eaLL d 
à une n1cuolisa!ion très poussée 
du cytop lasJlle. ] .a sN:o11clc é tap<'. 
qui cl'aillcurs interfère clans k 
t<·rnps avec la première. consisk 
<'Il 1111e rno<lification structurale 
des consiitunuts nucléaire et cvto­
plasmiq11e. .En parlic1tlin. lcs 
110vaux aug111c11!e11t c11x-ai1ssi ck 
volume et sont e11 011trc le siège 
de profo11cls rema11ie111ents dans 
la répar!ilion de deux de ll'urs 
co11siil11a11ts essentiels : les acides 
ribo- d désoxyribonucléiques. Ces 
trn11sfonnatio11s, qui ne sont inier­
romp ues que par l'i rrup tian dan s 
le sac cln matéril'l spermatique. 
aboutissent ù co11fl-rcr a11x éll--
111c11 ts rep rod ncteurs lu siructu rc 
morphologiqne et pl1Ysiologiq11c 
qui leur pcr111ettrn de fonciioirnt>r 
c11 ta nt que tels . 

a) Phase de croissance 

C'est au cours de cette période 
que lcs diverses cellules du sac 

e111bryo1111aire aequiè-rent le 11r fon1H' déhnitiw. Sa11s que cette rorrnc soii 

rigo 1t1'l'use111ellt la mê me chez les diffé rentes espèces, 011 pe11t cepe11<la11I 
affirmer que chaque catégo rie <l e ccllnles est caractérisée par un Faciè., 
donné qni sc manifeste de fa~:on à p e u près géné ral<:'. 

Ainsi lcs ~ynergides 011t tendance ~t s'allonger d devie1111enl générale­
ment piriformes. a,·ec un e pointe effilée engagée dans .le rn11al micropylaire. 

L'oo.>phère croît b ea uco up plus rég 11li èn·me 11t et devient babit11 e1leme11l 
oYoïdc on spl1ériq11e. Elle peut deme urer en retrait des S\îJetgides qu'elk 
cl{·forme. 111énagcn11t ~ leur hnse 1111 e co11c·uvité dans laquelle clle vi e nt se 
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loger. Dans d'autres cas, soit parce que la cavité embryonnaire s'élnrgi! 
davantage nn niveau du pôle micropYlaire. soit en raison d'une dégéné­
rescence précoce des syncrgides, elle est repoussée vers la partie antérieure 
du sac. vraisemhlablement par suite de la prcssio11 qu.exerce. sur les autres 
constituants. l'initiale de l'allrnrnen. 

1 ,c destin des antipodes est beaucoup plus variable. Ou bic11 elles 
disparaissent plus ou moius précocement, ou bien e!Jes passent elles aussi 
par une pli ase de croissance, mais qn i, chez cl les, s ·acco111 pagne souvent 
cru ne activité nucléaire i ntensc. Cette 
activité se traduit par cles cnryociuèses 
sniYies ou 11011 de la formation <k 
111ern bran es ce] lu la ires (polvantipodi­
ulité et cellules plnrinucléées), ou 
sirnplc1nent par la ·m11ltiplicution 
cnclomitotique des éléments chromo­
somiques et- la formation de noyaux 
g·éa n ts. 

L'initiale de /'albumen est cer!aine-
111e11t la cellule du sac donL la phase 
de croissm1ce est la plus accusél". Elk 
n'acquiert pas pour au!ant une l'orme 
1rnrtic11\ière. mais an contraire S(' 

modèle sur les parois de la cavi!é em­
hrvonuain' et des cellules voisines, S<' 
co11te11!a11t cl'occuper au maximmn 
(ont l"espact' laissé disponible. li existe 
pourtant des exceptions ù cette règle. 
Chez quelques Gra111i11cae de la tribu 
des Hordées (Trilicum, Secale, Hor­
deum). l'initiale de l'allrnmen est ré­
duite ù un cône cytoplasmique étroit 
concleusé autour des noyaux polaires 
et dont la base coiffe le rnassi F repro­
ductein· (oosphère eL syucrgides). 
L"extrémité opposée de la cellule est 

' 

• 
• • 

Fil.!:. :):). ~;I('. rmbryonnain·. ctu Zea JVat;s (('Ol!J)(' 

longîtnctinalc). De haut en bas. anUpodes hinurl(·é-e"', 
initial ,.. de l'albumen rcnr(~rlllant if'~ :?. noyaux po-

l;.li n'"· uo;.;ph~re. Sawn~cliîn. Fe11l~en: :~ï;J, 

effilée et rejoint le 111assi!' a11tipodial. 11 est possible que celte sirudure ne 
tracluise que par!ielleme11l la cons!ituticm de l'initiale, qui serait alors 
analogue à celle observée de Jaç·ou très générale chez les autres ;espèces el. 
dont, dans le cas présent, Je cY!oplas111e pariétal, très délicat, aurait été 
détruit au cours de la fixation el' des autres manipulations précédant la 
coloraLion. Cette hypothèse paraît toui('fois peu vraisernhlable, car chez ces 
espèces les no111breuses antipodes occupent clans le sac une positiou centrale 
ou latérale. 11 demeure ainsi un <'Space vide cnin' ce massif' et la partie 
dialazienne cL dans cet espace, on n"obsern· ,jamais <le débri c:,·toplasrnique 
quelconque iudiquant que ]Ï11diak se soi! développée jusque dans cette 
1·eg10n. 

l,a noissa11ce des cellules du gn111P!opltYtc f<"melle esl aceompag11ée 
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dlmporta11ts phé11ornè 11es de vacuolisatiou, d 'autant plus prononcés qu e 
J'accroisseme11t de taille est plus man ifeste et la synthèse de matériau x 
cytoplasmiques moins importante. C'est pourquoi cette vacuolisation inté­
resse an pr E' mier chef l'initiale de l'a lbumen. 

Cette cellule ne contient, en effet, qu'une très p e tite quantit( de cyto­
plasme, massé a u voisinage des nova ux polaires ou du no yau secondaire 
d constituant aillems une min ce pellicule pariétale. Habituelleme11t ce 
cvtoplasme enferme i111<· m1ique et volumineuse vacuole qui s'étend jusqu'i\ 

Fig. :m. 011sptu'Tc et portion cl e l'i11itiak dE' l'nlh11m e11 
i·onlf' 11a11t Jt':-;. 2 noyau x polaires (cf. Fi :;. :3Ei). N oter IH 
prt:l- ~ (· ncc d'un cytopla.~mc p lu s dense. synthétise, au vo isi­
nn.go du noya.u reprod uete ur. J...'un des noyaux poloirc~ 
ren f0rme un volumineLLx nu cléole. Celui de l'autre n(' Ugure 

pns sur la prépnrntion . N::1wa.s.e: hi11 .: Feulgen; > 940. 
(\'.UAHT !%~. ) 

la pori:io11 chalazienne du sac. 
Mais parfois Ja vacuolisation es ( 
moins accentu ée (Zea Mays). Il 
demeure clans la ce llule- une sode 
<le grai1d pili er de cytoplas111e 
e ntouré de vac uol es isolées les 
unes des autres p ar des lrabé­
cu les cytoplasmiques moi us denses 
{Fig. 35 et 36). Parfois encore 
(Phnseolus oulgari8), eu plus de 
la gra11de va c uole chalazienue. 011 

observe de p et i(es vacuoles qui 
prennent 11aissa 11 c:e iout :autour 
des noy aux dans le cdoplasme 
p ér inucléaire. qui revêt ainsi llll 

aspect alvéolai re ou réiicuh-". 
La pre1111ere phase de la 

vaeuo]isntion n 'est pas toujours 
facile à étudier. C hez le Trificu m. 
l'Hordeum, et le Secale, il n·es( 
pas douteux qu ··elle intervienne 
à un stade trè-s jeune, sitôt après 
llndividualisation des deu x 
gro upes trice llulain·s chalazien et 
111icropylaire. Chez ces espèces. 
l'augm<"11(atio11 de (nille de ln 
cavité emhn·onna ire est parti­
c ulièrement rapide et con­
sidérable. Aussi ces conditions 
pe uvent-elles être considérées 

com1nc·. responsa bl es de ]a structure si particulière de l'initi ale lle 1'alb111ne11 : 
la g ra11de Yacuole cen trale s'ouvrirait directement clan s le sac:, et seule sub­
sis te rnit la poriion cytoplasmique centrale qui contient les 11oyaux polaires. 
Des vacuoles se reconstituent d'ailleurs ultérieurement clans ce cytoplasme. 
mais clemcuren t a lors isolées les unes <les autres. 

Dans les trois cellules du pôle microp yla ire, la vacuoli sation n'n pas 1111 

caractère aussi général : les synergides de certa ines espèces ne r enfermeut 
pas de vacuome appa rent. Chez les autres, ces éléments se constituent 
toujours à un même pôle de la cellule, l1 abit11t·lkment à sa ha se, plus large 
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et enfoncée plus profondément dans l'intérieur du sac. A cet emplacement 
prennent naissance plusieurs vacuoles qui peuvent éventuellement confluer. 

Cette disposition est inverse clicz l'oosphère, où les vacuoles apparais­
sent alors dans la zoue apicale plus proclie du micropyle. Cette différence 
entre oosphère et synergides est surtout évidente lorsque rune de ces derniè­
res s'est affaissée, laissant sa place à l'oosphère qui se trouve alors au même 
niveau que la synergide restante. Mais la polarisation de l'oo-'lphère n" est 
pas toujours aussi marquée. Chez le Zea (t'ig. 36), le Sorghum, le 
Cymbalaria, des vacuoles se forment indifféremment dans tout le cyto­
plasme et le uoyau conserve une position centrale. Suivant les espèces, ces 
vacuoles confluent en plus ou moins grand nombre, mais il en reste toujours 
un certain pourcentage qui demeurent isolées les unes des autres par des 
trabécules cytoplasmiques. Plus tardivement apparaît. dans la zone péri­
nucléaire encore rime en cytoplasme, une seconde série de vacuoles, cor­
respondant à celles qui existent seules dans le genre Triticum et cliez 
l'l1ybride Triticale. Cette seconde période de vacuolisation se manifeste 
d'ailleurs parfois cliez les synergides par l'apparition de petites vacuoles 
situées, cette fois, à leur extrémité micropylaire et c'est vraisemblablement 
celle que l'on peut aussi retrouver dans l'initiale de l'albumen au voisi­
nage du noyau secondaire (Phaseolus, VAZART 1955). 

b) Phénomènes de différenciation nucléaire et cytoplasmique 

Les noyaux des divers éléments dn gamétophyte participent aux trans­
formations dont l'ensemble constitue les phénomènes de maturation du sac 
embryonnaire. Tous augmentent de volume, à des degrés variés, tout en 
subissant des modifications profondes qui affectent simultanément les élé­
ments chromosomiques, les nucléoles, le nucléoplasrne et les composés 
d1imiques dont ils sont principalement dotés, les acides nucléiques. Elles 
se traduisent essentiellement par une accumulation progressive d'acide 
ribonucléique repérable surtout dans les cellules reproductrices, à la fois 
dans leur cytoplasme et dans le nucléole de leur noyau, taudis que l'acide 
désoxyribonucléique subit des variations différentes selon la catégorie des 
cellule~"> envisagées. Il tend à disparaître dans le noyau des éléments re­
producteurs et augmente parfois <l'une manière notable dans celui des 
antipodes et des synergides. 

On envisagera successivement l"évol ut ion <les cellules reproductrices, 
puis cefü• des cellules annexes. 

Les cellules reproductrices 

1 ~ L"adiromaticité des noyau:c reproducteurs 

Depuis fort longtemps, les auteurs ont insisté sur le comportement 
aberrant des noyaux sexuels vis-à-vis des divers colorants utilisés en 
cytologie. AuERBACH (1891. cité par M1LOvrnov 1936) y voyait une différence 
de cliimisme liée au sexe. RACIBORSKY (1893) notait que les noya.ux des anti­
podes sont cyanophiles tandis que Cl"UX d n massif reproducteur sont 
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throp hiles. n· une manière généra le, dans l'ensemble des espèces étudiées, 
les uns et les antres ont signalé la raréfaction progressive des éléments 
chromatiques : d'après WENINGER (1918), le noyau de l'oosphère du Lilium 
est peu colorable au moment de la fécondation. MILLER (1920) ne représente 
que ? chromocentres ponctiformes dans l'oosphère du Zea, tandis que dans 
les noyaux polaires de la même espèce n'est figuré que le nucléole. On peut 
insister snr le fait qu'à cette époque les colorants utilisés, en particulier 
ll1ématoxyline, mettaient en évidence, dans le noyau, des structures di­
verses quelle qne soit leur teneur en DNA. 

I:achromaticité des noyaux femelles, par perte de cet élément essentiel 
du noyau, reconnue cette fois après utilisation de la technique de Feulgen, 
a fait rohjet de diverses spéculations. Pour MrLOVIDOV (1936) l'échec de la 
réaction nucléale serait dû à la présence de substances intracellulaires 
susceptibles de troubler le cours normal de la réaction. Pour ScHNARF (1941), 
la faible colorabilité devrait être imputée à la taille élevée de ces noyaux. 
C"est aussi la conclusion énoucée par VE:>IDRELY (1956). D'après cet auteur, 
des études quantitatives effeduées au cours de l'ovogénèse chez la Souris 
indiquent qne la quantité de DNA par oocyte primaire est constante. 
Au cours de la croissance dn noyau. cette quantité est progressivement 
dilLLée et la concentration du DNA tombe au-dessous du seuil de sensi­
bilité de la réaction de Feulgen. Ce serait l'unique raison de la dimi nntion, 
puis de la d ispari tiou de la colorabilité. Chez les végétaux, bien que ces 
phénomènes soient effectivement concomitants d'une augmentation de vo­
l11111e. il ne semble pas qu'ils puissent en être totalement considérés connue 
lu eonséqnence. Chez l'Irnpatien.~ glanduligera (STEFFE:-i 1951), il est proba­
hle que la forte hydratation des noyaux reproducteurs ainsi que la contrac­
tion des filaments d1romati11iens contribuent à restreindre la chromaticité 
g·énérale. Toutefois. le degré de chromaticité vraie ne dépend que de 1a 
chargt• des chromornèn•s en DNA et ce n"est que plus tardivement qtLe cei-; 
corpuscules deviennent eux-mêmes achromatiques. à un moment où le 
\·olume nucléaire ne s'accroît plus. 

La dimi1111tion de la chrornaticité des noyaux repr(}(lucteurs femelles 
serait donc corrélative d'une baisse réelle en acide désoxyribonucléique. 
Des constations analog;ues ont été faites cht·z di verses espèces (chez les 
Viciées. PAvt:LANS 1940 ; SvEsHNlKOVA 1941 et RowLA:NDS 1954 ; chez l'Aloe 
daoyana. KRGPKO et ÜENLEY 1955). Chez le Pisum (VASILEVA 1954). la 
tem·nr en DNA du noya11 de l'oosphère serait peu importante sinon nulle 
dans 1111 sac ,jeu11e et augmenterait au fur et à mesure du vieillissement 
de la cellule. tandis qut• les noyaux polaires demeurent achromatiques. 
Par ailleurs, l'étude d\me dm1zai11e d'espèces. chez lesqul'lles les différentes 
phases de la maturation de l'oosphère et de l'initiale de l'albumen out été 
suivies systématiquement à l'aide de Ja réaction nucléale de Fenlgen, tend 
à indiquer que la teneur en DNA des noyaux reproducteurs s'abaisse 
progTessivement jusqu'à la date normale de la fécondation (VAZART 1955). 
ees modifications étant toujours plus apparentes dans les noyaux p<>laires 
ou dans le noyau secondaire que dans celui de la future cellu le-œuf. Tonte­
fois. ce pht-110111è11e u·est pas absolument unin•rst>I ; il ne se produit pas 
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daus l'oosphèl'e de l'une des espèces étudiées, le Cymbalaria murali;;. 
Il est vraisemhlable que d"autres exceptions pourront éventuellement être 
notét•s. 

Cette transformation de la substance fondmnentale dont est composée 
la chromatine s'accompagne pendant le même temps d'un enrichissement 
uotable en acide ribonucléique. Chez le Pis11m, VASILEVA note la présence 
d'm1e coloration intense de l'appareil reproducteur par la pyronine, ré­
action qui n'apparaît pas lorsque les préparations sont traitées par la 
ribonucléase. Des expériences analogues, effectuées chez le Linum (VAZART 

1955). indiquent qu'au rnoment de la fécondation le cyloplasme de l'oo­
sphère et. de l'initiale de l'albumPu, ainsi que le volumineux nucléole des 
noyaux correspondants, renferme une grande quantité de RNA. Ceile-ci 
paraît d'ailleurs plus importante dans le m1cléoh• dn noyau secondaire que 
dans cl•lni du noyau de l'oosphère. 

2 Evolution des éléments figurés 

Ces modifications qnautitatives des acides nncléiques sont accompagnées 
tle rc>maniements structuraux des éléments chromosomiques el. d'une aug­
mentation de volume de l'appareil nucléolaire. Elles sont habituellement 
comparables dans le noyau de l'oosphère et dans les noyaux polaires ou 
le noyau secondaire, exception faite dn Cymbalaria. Toutefois, dans. les 
noyaux de l'initiale de l'albumen, elles se déroulent d'une manière plus 
rapide et pins précoce et présentent é~1;alement un caractère plus accenhté. 

Chez l'lmpatiens (STEFFEN 1951) au cours d'une première phase, pendant 
laquelle les noyaux augmentent de volume. les euchrornocentres ont l'aspect 
typique d'un début de prophase. Puis, la contraclion s'accentue et les 
chromosomes montrent une slruct nre chromomérique particulièrement 
r-vidente. Cette éYolutio11 n'est d'ailleurs pas simultanée pour tous les 
chromosomes d'un même lot, ce qui en facilite grandement l'étude. Au cours 
d'une seconde phase. la chromaticité, suivie à l'aide de la réaction nucléale. 
s'abaisse progressivement. et le noyau reprend une structure euchromo­
t·Pntriqne. Cependant. les grains chromatiques se sont amenuisés et appa­
raissent beaucoup plus petits que dans le noyau initial. Finalement. les 
duomomères deviennent totalement Feulge11-11égatifs. à l'exception de deux 
<rentre eux 1;itués au voisinage du nucléole. 

Chez le Linum et le Pha.~eolus, dont les strnctnres nucléaires sont 
voisines de celles <le l'lmpa(ien.~. 011 constate des phénomènes analoguPs. 
L<· noyau de l'oosphère devient prt•sque totalement achromatique et 1'011 

n'y remarque occasionnellement qu'un ou deux euchromocentres poncti­
formes. Corrélativement, le nucléoplasme acquiert une densité optique plus 
grande. la membrane nucléaire, elle-même plus épaisse, étant souvent 
colorable par les procédés habituels. Chez le Cymbalaria, tandis que le 
noyau de l'oosphère demeure analogue à un noyau somatique, mis à part 
)p nombre des euchromocentres évidemment réduit de moitié, les noyaux 
polaires subissent une différenciation marquée : bien que leur augmentation 
de taille soit peu importanfr. leur chronrnticité diminue considérabl<>ment, 
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puisque, au .moment de la Jécondalio11, ils ne contiernw11l plus que 2 ou ) 
euchromocentres de taille réduite et de contour assez imprécis (Fig. 37). 

Il est iniéressant de remarquer que si l'évolution structurale aboutit 
à u11c disparitiou presque totale des éléments chromatiques, à ce poiut qul' 
les noyaux reproducteurs peuvent alors être comparés à une bulle homo­
gène (chez le Pêcher, KLUJCHAREVA 1954), ce n'est là qu'une impression, car 
certains éléments filamenteux peun·nt être mis en évidence en microscopie 
par contraste de phase par exemple, et. ils sont souvent colorables par des 
agents acides on basiques (Linwn, VAZART 1955), ce qui permet de supposer 
l'existence, à ce stade, d'un lacis sans doute de nature protéique. 

Chez les espèces à noyan ré ticulé, pourvu ou non de clnomoce11tres, 14 
dédnomatinisation est moins poussée car il est rare que les noyaux de­

-

.l<' ig. ~n . Portion du sac embryonnaire du Cymba/aria, 
mttralis , mootrnot. les 2 noyaux polain:~. Le :;l' n ~ de 
la t1t':chc indique la dir<"d,ion du 1uieropyle . .Xnwa · 

sclün ; Fc tùgeo ·:'"afranine; x 1000. 

viennent totalement achromatiques : 
ce stack n'est atteint que par excep­
tion, lorsque la fécondation est anor­
malrme Il t différée (11oya u.x polaires 
du Pisum, noyau secondaire du Scillc-1 
aufu.nuwlis, VAZART 1956), ce qui ten­
drait A p ro11 ver que l' épuisement en 
acide désoxyribonucléique est habi­
tuelle'lllen t stoppé par li 11 terven tion 
de la caryogamie. Après raffaiblis­
seme11t de la teneur en DNA, les élé­
ments fibrillaires qui 11e sont plus 
colorables par la réaction de Feulgen 
p euvent encore être mis en évidence 
par d'autres procédés (colorants 

acides, 1.els que le Yert lumière on l'hématoxYline). 
Il est difficile de .înger du mode d'évolution des structures chromo­

somiques chez ces espèces. Chez certaines Graminées, le début de ces 
1ransformatio11s est très précoce : il est repérable dès l'isolement des dif­
Férentes ceHules. A ce stade, chez Je Secale par exemple, les 11oyaux du sac 
se distinguent nettement déjà des noya11x nuccllaires voisins. Sensiblement 
plus volumineux, ils s011t par contre moins riches en substance chromatique, 
localisée sur des filam.enls lâches disposés i;-n réseau à la périphérie des 
noyaux et portant, en oulTc.-, 8 ou 9 cbrom.ocentres de taille variable. Ces 
éléments rapp ellent les chromosomes en début de prophase des noyaux 
somatiques ; ils en diffèrent toutefois sensiblement par l'absence de gaine 
matricielle qui rend beaucoup plns évidente leur hétérogénéité de strncture. 
Celle-ci est surtout visible sur les préparations traitées par l'hématoxyliue. 
Chaque chromosome est alors représenté par un chapelet de nodules de 
taille variée reliés les uns aux autres par des portions chromatique~. 
Ce n'est que plus tardivemeJLt que les filaments chrnmosomiques perdent 
leur chromaticité jusqu'à se trouver rédt1its, dans l'oosphère, à un fin lacis 
périphérique souvent plus fourni à l'un des pôles du noyau. Quelques 
chromocentres <lem.eurent égnlement présc.>11ts, mais leur taille a elle-même 
11ettemeni diminué. 
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A ce stade. qui précède immédiafrme11I la fécoodatio11, la chromatine 
peut présenter UIH' organisation ca ractérisliqLLC chez certaines espèces : 
Chez J'Hordeum par exemple, un premier réseau e11s<:'rre le nucléole : il 
s"eu détache des filaments raY01111a11ls qui le relient ù u11. second réticulum 
plaqné contre la membrane 11ucléairc. Chez le Tritiuun oulgare, il existe 
également 1111 lacis périphérique. tandis que quelques :filaments, disposés 
pnrallèlement les uns aux autres, tnnerscnt le noYnu de part en part. 
De faç'.Oll générale. ll's 11oya11x fe1Helles so11I peu chro1Hntiqucs : ils ne n·11-

Fig. :j~ . )royau x tlc J'no~plii·n· peu cte tPrnps aqrnt. la r1''l'tl11clat ion. ({: ,.l.1rit inm1 dUll l"fi1: (j: Zea .llay.~ ; c : :itH(//111111 

1 · 11/(Jan~: r.l: 7'riticalt': r·: Phuun xrtfion11. Xoter en a Pt. c la pr{:srn<·1· d'um· m;:\ !=ïsc dr c~·t0pl;1 ~ 111(' <len~c et c-hr0mo· 
ph i le .;iu ,·ni!3-iw1gc du noyau. En e ks noya ux de=--:.! ..... ynergides l"Ont (·~alf'llH' nt pr(•srnt :-:. . . ~a,,asc·hin ; F<~ulgen , 

x JOUO. 
r, d ('f e ( Y .\ Z..\HT J !)t):)). 

c, d etc s(' rnpporlent. :1 d r)o\ J"i ~11re", 1h~jà pul>lil•e:-.. l ' ll J'o1·1·11rl'nCf' . Y .v .. ,n1· 1!l.->.-, : (t rt h .... ont <I<>"' <:li1·ht'..; <1ri ­
gi 11a11x. (T p. J 4~. fi ::; .. -) 1. 

fnmen t qm· de rares éléml'nts cluomosO'miqucs q111 demeurent s11rlo11.t 
.localisés so us llllL' faible épaissem au ,·oisinage de la memhnrne nuclénir<'. 

J - L"a.ppareil 1111cléofoire 

Les Jlucléoks Llc ers no, ·a11x préscnle11t plusieurs poinls communs. Au 
moment de l"i11dividualisalion des ceJJu.l es du sac. chaque 11ovan haploïde 
n 'cu renferme habituellement qu"un seul. Celui-ci ;111g111ente de volume el, 
dans la plu pari des cas, se CITLIS<' de ca ,·ifés dont !"affinité pour les colo­
rnnts est toujours 111oi11drc que celle de la substance fo1tdarnentale. La pré­
~e11ce de ces i11clusions souvc 11t appelées« rncuoles » 11 .l'st liée ni à la taille, 
11i ù !"âge du m1c:léole. E lks mit toutefois 1111e imporla11ce plus graud e clans 
lt's s taclrs pr·éc:éda11t la ffro11clatio11. E lles pe11\e1d confluer et, da11s les 
110,aux a11orrnalC'111enl âgés. en pnrlic11li cr clans le noYatl secondaire, PllC's 
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F'j):!'., :m. Liu11m usil1r!issim11m. ~ne e1111Jn·01rnairr non l"è!·onch··. 
liniit('. par la jaqucttr. nou1Th'il're (j) .: -"Ylt. : ~yne rgi<lb (noter 
Ja pré:,ern·1 · dr la granclP. n:1cuole hn. ·il lr): 11. ·"· . no.qui :-.C<'OO· 
daire , r.: rt>liquah nw·ellairP:-<. \:l,\\r;-1 .. d1in : .F eulg:t> n : '-'.. n .. o. 

c111p lissent alors lu presqU(' totalilé de 
J'espace infranucléoluirc. Habit11elle111e1rl 
c.lles 1w rc11fermenl n11cu11e iuclusio11 
solide. (STEFFEN 1951). bien q11c cirez le 
Pirnrn (VAZART 1955) on '" ail observé 
parfois des précipités e11 forme de bâton­
nets. Enfin il aniYe que le conlenu tle 
ces forrnatious soit partielle111e1it dl-­
chargé dans l'espace i11trn1111cléaire 
(Pi.mm et Linurn. VAZART 1955). ce JHO­

cessu s se réulisani <l la suite d"une in­
Yaginarion assez pro11011céc du corps 
n 11déolai re. Chez l1mpalie11., (STEFFEN 

1951). lors de 1'011H·rtu1T. 1111 pe11 de s11l1-
stance chroniatiqul' 1w111 se troun:'r ab­
.~orhé par k 1111cléok qui st· referme. 

Da11s les uoyaux polaires et dans le 
11oyau scco1r<lnirc. le 11ucléole devie111 
,·é ritabl ern c 11t géa1L1. STEFFEN (1951) 

iudiq11c chez Umpaliem des diaml>trcs 
de l'or<lr(' de 24 ù 26 u co11111H·. t'-ta11t 

parmi les plus éleYés de ce ux 
qui sont comrns dans le 1·ègne 
végétal. Chez le Scilla, dans u11 
cas pathologjqne, il est nar 
(VAZART 1956) , certains nucléol es 
mesuraient plus de 30 ,u de dia­
mètre. Ces éléments sont k 
s iège d ' u11e sYnthèse irnportn11ic 
d 'acide ribonucléique, parti-
culièrement uc! i vc chez les 
espèces a noyuu euchrorno-
ccntrique. Chez le Linum. c-e 
cornposé a été mis l'll évidcnCT 
de façon précise. 

ll est intéressa11t de 11oter ù 
ce sujet la conespondnnce cp1i 
pan1.ît s'établir enire LrngttH' J1-
tatioJ1 de substance Hucléolaire 
eL par suill'. de cornpost>s de 

l·' ig. -W . L inu1n wsilati>; . ..; im11m. s:H· ernhr~·onnairP 
non fér.oncl é cl a n~ leq11el lt":-1 noyaux. pula lrt:"i (u. 
p .) ne ::-ont. J)H 1" fu:-< ionoês ; oo:~ . : oosphl·re et :-:on 
no.vau. )1at{·riel prélevé (cornmc eelui de la ~l ~ . 
:) !l) I ~ matin du jour de la ftorai ::mn, qui e..; t <1 11 .... .... i 
l-c lu.i ùe la pollinba lion 1·r dt: la fé4..:0JH.l<Hion. <lan .... 
Ir" conditio11 =-- noru 1al c-- ..;. Xawn :o'l' hîn ; J1énrn. tox _,._ 

line , / D~O. 
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nature ribonucléique, et la disparitiou progressive de l'hétérochromatine. 
Ces différences se remarquent surtout chez les espèces dont les noyaux 
sont de structure euchromocentrique où les phénomènes d'altération 
nucléaire sont plus accusés (Impatiens, Linum, Phaseolw;). Chez le 
Cymbalaria, où le comportement des noyaux reproducteurs est nettement 
différent, le noyau de l'oosphère ne subissant pas cette phase de matura­
Jion, 011 note uniquement une dilatation de l'appareil nucléolaire dans les 
noyaux polaires. Comparativement, le nucléole de l'oosphère est plns facill·­
ment colorable par les agents acides tandis que ceux des noyaux polaires 
réagissent plus profondément aux colorants basiqtws. 

Habituellement un seul de ces volumineux organites est présent par 
noyau et se développe apparemment aux dépens de tous les antres. Des 
exceptions à ceHe règle ont été notées toutefois chez Je Lilium Henryi 
(COOPER 1935 c et VAZART, n. p.). Lorsque fusionnent les noyaux polaires, 
les deux nucléoles, dont la taille est sensiblement identique à 1 µ près, se 
fondent pour donner un nucléole unique : ou bien, fun d'eux subsiste an 
détriment du second qui se désintègre et disparaît dans le nucléoplasme. 
Cette pal"ticularité d'un unique corps nucléolaire, aussi bien dans le noyau 
secondaire que dans cdui de l'oosphère, a souvent été considérée comme un 
critère infaillible de l'absence de fécondation. En fait, il est fréqu<>nt que 
d'autres nucléoles se constituent secondairement (Impatiens, STEFFEN 1951 : 
Triticum et Zea, VAzART 1955). Chez l'lmpatiens, on peut en compter 7 dans 
le noyau secondaire. Cette multiplication se produit par néoformation et 
s ·étend sur un laps de temps relativement long, ce qui explique lem taille 
souvent différente. Chez le Pêcher (KLUJCHAREVA 1954), dans le noyau dt> 
l'oosphère fécondée, ces éléme11ts peuvent se constituer connue chez l'lm­
patien.s, 011 par bourgeonnement dn nucléole matenwl initial. 

Il semble 11éanmoins qne ces formations secondaires ne prennent jamais 
un développement considérable et 011 n'a .lamais noté leur fusion avec le 
nucléole prédominant. Chez l' Hordeum, après la fécondation. plusienrs 
nucléoles supplémentaires sont prést•11ts dans chacun des deux noyaux po­
laires. Tonkfois, dans celui qni est fécondé, deux nucléoles sont plus volu­
mineux dont l'un est évidemment d'origine mâle tandis que l'on ne saurait 
imliqut'r l'origine mâle on femelle des autres. dl· taille nt'tteme11t plus 
patien-~, ou par honrgeonnemcnt du nucléole maternel initial. 

4 Formation du noyau .~econdaire 

Tout en provenant d<' la division de deux noyaux différents les noyaux 
polaires manifestent souvent, dès lenr formation. une tendance à s'apparier. 
Ainsi, chez le Secale, dès le début de la croissance du sac, les noyaux 
polaires se groupent l'un au-dessous de l'autre d'un même côté de la cellule 
colleC'tÎve qui les renferme et demeurent ainsi rapprochés pendant toute la 
phase de croissance. Mais plus souvent chez lei; autres espèces. ils sont 
relativement éloignés en raison de la dilatation rapide de la mégaspore et 
méritent pleinement leur qualification de noyaux polaires. puisqu'ils se 
trouvent situés l'un et l'autre à chaqne pôle de la caYité embryonnaire et 
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s(·pa rés par une gra1tde vac uole. Ce pendant, ils se rejoignent tôt ou tard 
et. sclou les espèces. c'est l'un on rautre des partenaires qui effectue le 
tra.it't If' plus important. Il en résulte qn'an marn e nt de la fusion la position 
d11 co11ple 1111c:léaire est assez variable. 

Fi~. 41. Xo~-aux polai(e:-.. ~awaschin: Frulgen : a. c- J: x !).JO: b: x l:200 : t ( \ . _.\ZAWr !B.):j). a: Tritfrvn( 
d11rum, noyaux polaire~ non f('.<·ondt'", }Jt'U de l \·1nps anrn t l;1 féconda fion . b : Sorahum 1Yll.l(Ja,.e. dHrnt rle p.rop]lU!,f' 
etc la li-re di\'i~ion du noyau triploïd(·. Lt·-; membrane ..... sépnrant 11-~s deux 11oyaux polairf'~, dont l'un e~t f(~conctl: 
(pr(·sern·e <l'un nudéolc rnoin:-: ,·olumineux d'o ri .~ine 1t1ùle). ont. disparu rlnn:-: la zone de rontatt des 2 noyaux. 
c---f. Z1·a .Hay.'!, stade:-; ~ll\'('f•::::sif:-; montrant le d~iroulP11u ~ 11t de la fu .::.ion d rs uuyaux polaire~ . Bn <· !:1 f11sion ~Ut'· 

,·ient <Ill nwnwnt <l e J;"t f°l~C'onc1at ion de l'on d'eux <c·: no.vau rnâlr); /:noyau scl'onclaire. 

Da11s la p 1 upn rt d es eas, 011 les obsene dans la régio11 proche du micropy le, 
au vois inage de l'oosphère. Mais il mTi,·e aussi que ce soit Je novan apical. 
qui effechw seul. l r !ra.iet 11éccssn irc ù la réllnion et qui émigre da us la région 
chalazienne du sac (Trichopus zeilanic:us, NAGAR.~JA 1955 ; Argemone me.:>:i-
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cana, SAcHAR 1955 : Scilla autumnalis, V AZART 1956). Parfois encore, les deux 
noyaux polaires se déplacent et se rencontrent au centre du sac (Butomu!; 
11mbellatus, RoPER 1952 ; Citrn.~. BAccm 1943 ; Pisum satirmm, V AZART 1955 : 
Aradiis hypogea, SMITH 1956). Ou bien. um· fois accolés, ils se déplacent dl· 
concert an cours de la phase de 111atnratio11 du sac (Secale, HAKANSSON et 
ELLERSTROM 1950 ; VAZART 1955 : Hordeum, MomLEVSKIJ 1951). Pourtant 
quelles que soient les modalités de ces déplacements, les noyaux polairt'.'> 
se rejoignent dès le début de la diffén•nciation du gamétophyte. lis s'accolent 
de façon définitive et restent mutul'llemeut au contact par l'intermédiaire 
d"u ne large face plane. Seule. la date de la fusion varie selon les espèces. 

On peut indiqul'r sommairement que cc dernier phénomène se réalise 
anrnt, pendant ou après la fécondation. Mais en réalité, les modalités du 
fHOCessus sont be.anconp plus mtam:ées et nuiées. En effet. si la fusiou 
a lieu ayant la féco11datio11 par exemple. elle peut surveuir très tôt, lorsque 
le sac est encore immature. ou bieu pins tardin"mcnt, au cours de la phase 
de maturation (lmpatien.s, Pha.seolu.s). Par ailleurs. le moment où se réaliRc 
la l'nsion n'est pas toujours déterminé de façon aussi stricte : ainsi. diez 
le Zea, habituellement. les noyaux polaires m· fusionnent pas avant la 
fécondation de l'un d'eux (Mn.LER 1920 et VAZART 1955). Toutefois, quelques 
sues ernhryo1111uirt•s montrent parfois un unique noyau secondaire à ce stade 
tandis que la réunion des deux noyaux femelles peut aussi se réaliser pré­
cisément an moment de la fécondation (Fig. 41 ). L'origine de ces variations 
11'a pas été déterminée. Par contre. chez le TAnum, où l'ou observe exception­
nellemeut pour toute une population de plantes d'une même culture des 
sacs embryonnaires à deux noyaux polaires, elle pent être sons la dépen­
dance de conditions physiologiques particulières à la saison. 

Chez d'autres espèces, la fusion des noyaux polaires est nettement en 
relation avec les conditions de la pollinisalion et celle-ci la détermine tôt 
011 tard. Chez le Coffea arabica (MENDES 1941). la fusion des noyaux polaires 
précède la fécondation. Toutefois, dans des flems non pollinisées, les noyaux 
polaires sont encore séparés 15 .ionrs après l'onverîllre de la flcnr et ils IH' 

s"nnissent pas si la pollinisation fait défaut. Des Heurs ck Pi.mm peuvent 
êirl' maintenm·s artificiellement en état de survie pendant une dizaine dt' 
jours. en castrant prématurément ll·s jeunes boutons et en les préservant 
de toute pollinisation étrangère (VAsILEVA 1954 et VAZART 1955). Les noyaux 
polaires deviennent totalement achromatiques mais ue fusionnent pas 
tandis que la fusion est normalement observée au cours de la prophase de 
la première division qui suit l'arrivée des gamètes mâles. 

Le déterminisme de la fusion des noyaux polaires est peut-être a' ant 
tout d'ordre spécifique tandis que des conditions physiologiques montrent 
qnelque influence chez certai ues espèces. CmARUGI ( 195'3) interprète ce 
mécanisme comme une réaction envers la déshydratation qui survient da11s 
la zone médiane du sac. Néanmoins. la nature des portions de membranes 
contiguës. qni isolent les noyaux, joue vraisemblablement un rôle. Géné­
ralement, chez les espèces dont les noyaux sont de type euchromocentriqtH' 
et d1ez lesquelles les phénomènes d'altération nucléaire so11t relativement 
précoct's, les membranes sont de nature telle qn 'elles fa ci li te11t l' u uion cks 

8 
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rnassl's 1111cl éai re s (l,in11m, }Jhaseolus, Prim11la, Brassica, Ceraws, Ma. lu.,. 
Vifi s, lmpa fi.rn, ). Ch ez les autres , elles lt'nde 11 t a u contraire à ln re tard e r 

et ce t te i11hibi tio 11 11'es t cette foi s levée que pa r l'a rrivée des g;arnèt cs rnâl rs. 

E11 effer. la l'usi o 11 se réali se alors au co urs d e la propha se de la pre 111i èl'e 
di,·is io11 e t les tro is s jotks chromosomiqu es d e m e ure n t a11paru,·a1lf di s ii11 c ts. 

bien qu \ ·11 g lo bés dans 1111e 111embra11 f' 1111iq11e. D e te lles c·o11di!io11s so nt 
ohscn·ées d 1ez l'fl ordeum, le Secale, k s Tr ilicum , le /Yi .mm. esp ~ces i'.1 110\'a 11 

n;ticul é. Des exceptions à CT rnod e de· cornp o rt e 111e11l so111 cepe11daul 1T11-

Fig. 4i. Sei.lia a.u rumim l / ... . o . fw-do11 de~ nora nx po laire . .., · h : noyau t'iecondaire a u 1110 1nent cl(' la [(:co 11 cla tion 
( noter la :-:. trur. tu re pa rti .- nli i· rl' du \·ol 11 mi neux nueléol e) . .N"a wn.-,e hi n ; J'culgen . cn n t ra:-; f c rle pha:-;e ; ,< l OOU. 

< \ '.1z.<RT rnr,n). 

<:01Jt1·frs d ê1 11 S 1' 1111 el l'autre g roupe d 'es p èces, chez le Sorghum et le C ym ­
bafi:l1·i<1 . cl' 1111 e part. chez le C re pi .~ , I' A~ para~11 .~ et Je S cilla (Fig. 42), d ' u 111 rl' 
p ar t. 

A11 JttOllll'JJt de la l'usi o u , les 11 0\'at1x pola i res soul se 11 s iblc111 e 111 apl a t is 
l'un co 1dre Lut!r1» Cette défonn at io 11 n'est cqJ<'11da11t p as révé la tri ce dl' 
lïuunin e nce de ce phénom è ne. l l semble que la clispariti o u d es po rti o ns de 
11 1crnbrn11 e soit relativement ra pid e. lelll· dissolution s 'op éra nt progres­
s iw 111 t' 11t d'un côtC- Yers l'autre (Fig. 41 c et d). Cependan t d 'ap r ès AoATL\ 

et al. (1953) chez le Viti.~ frifoli ll, ln fu s io11 des uoYaux pol a ires d e m eure rait 
i11 co111plète a ssez longtem p s. E11 out re. la fusion des nucléoles qui, lorsqu.elk 
se 1·éuli se, s u r vient p réeoce lll e nt , sC' ra it différée. Le 110Y a 11 de fu sio n reprend 
ld té ri e 111T 111en! 1111c f'ornw r ég ulière. presque sphériqu e. bic·11 que d es d é for­
rn at io 11 s seco11dai1-es puisse 1d p a rfoi s se réali s e1· (Zea . Lirwm, lmpafien .~) . 

C h ez l'lmpalien .~ ( STEFFEN 1931). le 11ontu seco nd a ire couserver ait a ssez 
lo 11 gte111ps la l'or111e indi n le d es d c, 11 s 1JOYau x uccolés. 1111 c con s tri d ion 

a n1111lairP pou,·a11t occns io 11u ell e mc 11 t ê tre prése11ie au 111 0 111 e 11 t de la f l-con­
clatio n . Hal)it11elkme11t. pe 11cl a 11t la C' roissa1J ce <111 11 0 \' i.l ll second a ire sa 
g r ande visco.~it( di111i11u<' pa r a b so rplio11 d'eau et le n oya u re tro uve 1111<' 

fonne oYoïdc. 
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Du cytoplasme peul se tromer indus clans k JIO\au secondaire lors de 
lu fosiou (Erigeron annuus, TAHARA 19'.21 : lmpalien.~ ,qla.nduli,qera, STEFFEN 

1951). 1l présente d 'abord les rnêllles carndéristiques rk colorabililé que k 
cytoplasme périnucléairc, puis clr,·ienl plus fluide et se rc1ssemble t·11 

go11tklettes pour prendre fi11a­
lc111e11i l'aspect d. une grosse n1-
c11ok. Ces inclusions C'Ytoplas­

miqnes disparaîtraie11t [Hl!' u11c 

sorte de plasmolyse et se fon­

draicut clans le n11cléoplnsrnc 

(Sou.ÈGES 19';'5). 
Les noyaux polaires. t·o 111111t· 

le nora11 secondaire. pc11Ye11t 

111a 11i festcr 1111e ccrlaine polarité. 
CIH·z l 'lmpafien .~, SrEFFEN (1951) 
i11diq11e q11e celle-ci 11.est p1·é ­

scnk qne da11s Je 11oya11 scco11-

daire. le fuseau de la ptemière 
divisio11 d11 noyau initial de L1l­

lrn1m·n éiaut 1oujo11rs parallèle ù 
l'axe 1011git11cli11al du sac. ('liez 
le Pi~um. les non111x polaires 
sont di sposés l'u11 a11-dess11s ck 
1·a1Itre da11 s le sens lougiiudi11al 
du suc. rt cet ana11geme1Ll c:or­
respo11d égale111e11t à l'axt' cle la 

première clivisiou. Citez l'I-lor­
deum, le Secale. Je.~ Trificum, Il' 
Sorµlwm. par contre. J'orienta­
liou e.~t trn11sH·rse. les deux 
JlO\'élll X se lrOti\'UllÎ' plucés ù 
1111 rnêmc 11ivem1 du sac. L'axe 
tk lu tli\'i s ion q11i se déroule 
ù la hnse du massif ai1iipoclial 

Fii.!:. -J:l .. \l l•taph<l l'>l' de la t 1'rt~ division du noyau triploïde. 
ù la h:1sf' du 111ai-.:-<if antipodial. 1·h1:z l' J-lordnwi rulg<trt>;.; n \\' :l ­

sC'hin ; F C' 11Jgen · ~< !-iOO. 

(F'ig. 41) esl alors pt-rpe 11clic11lè1ire n11 grand nxc Jo11gil11cli1ial d Il suc. 

) - Le cylopla~me de.~ cellule.~ reproductrice.~ 

A11 cours des trn11sfo1·rnations qui c:aractéristll! ln phase de uwi.urutjon 

des cellules reproductrices. le t\·toplasmc Ill' paraît jouer q11 ' 1111 rôk scco11-

daire. En rniso11 de la croissaHcc rapide de ces ce ll11lcs ci de lu Ync11oli­

satio11 qui en rés11lte, il l'St eu effet réduil habil 11Plle111c11t ù 1111c q11aidité 

n1i11irne, Jllnssé au Yoisi11agT des 110Ya11x d sous fot111t' d'1111e faible pcl­

li c1ilc pariftale. Eu dehors de Ynriuiions dans sa eo11sisla11ce, c11 rnpporl 
il\'l'C Il' dé,Tloppl·rnrnt d la disposition des n1c11oles. il u·é1no11verait qne 

des rnodilïcu lio11s JH' ll prol'o11des . Chez Umpatien.~. ln Yiscosité et l'étnt 
d 'l1Yclrutation Yarieut Yisible111c111 pc11dn11t la uoissa11ce du sac (STEFfEN 

1931 ). Peu dt· ll'mps an111! la féc-011dation . le(' \ 1oplasrn<· a !endmJce a s ar-
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rondir en boules qui se détachent et sont libérées dans la vacuole centrale. 
Cc phénomène est d'ailleurs retrouvé nltérieurcment au cours du dévelop­
pement de l'albumen. 

Chez certaines espèces. à des stades proches de la fécondation, mw 
synthèse importante de cytoplasnw s'effectue à proximité du corps nuclé­
aire. Elle est habituellement polarisée et se réalise plus abondamment à l'im 
<les pôies du uoyau. Elle est nettement apparente dans l'oosphère de certains 
Triticurn, (T. durnrn) et du Sorghwn (Fig. 38 a et c) et dans l'initiale de 
l'albumen du Pha.~eolw; (VAZART 1955). Cc cytoplasme d'aspect dense pré­
sente des caractéristiques particulières de colorahilité. Il réagit positivement 
à la réaction de Schiff et son affinité pom les colorants basiques permet de 
.<:oupçonner la présence de composés de natun· 1·ibo1111cléiqm-. Ces dernü·1·s 
ont été mis en évidence de façon sûre chez le Pi.mm (VAsILEVA 1954) et le 
Linurn (VAzART 1955). 

Quefü· que soit. son importance, ee cytoplasme semble très rid1e en chon­
driome. présent à la fois sons forme <le leucoplastes et de chondriosomes. Chez 
le Liliurn candidurn (Gu1LLIERMOND 1924), 011 peut identifier deux sortes de 
plastes : les uns. ronds et relativement peti1s. sont ohscrvés dans l'oosphère 
et autour des noyaux polaires. Il sont entremêlés à de nombreux d10ndrio­
somes formés de grains. de bâtonnets et de chondriocontes. Dans les autres 
régions de la cellule secondaire. d'antres sont au contraire plus volumineux 
et entourés d'une couche éosinophile. Cette purticnlarité, ainsi que l'existence 
tle nombreux stades intermédiaires. correspondraient à un début dt• di­
!?;estion suivie de dissolution. Chez de nombreuses espèces appartenant à dl's 
familles très diverses, les plastes élaborent de l'amidon (DAHLGREN 1927 et 
1939). Ces amyloplastes pt•uve11t parfois être observés à un stade très jeune. 
lls augmentent ensuite de taille et présentent 1111e forme définie (chez le 
M edicago, CooPER 1935 b). Cet accroissement est maximum juste avant ]a 
f'fro1tdatioH (chez le Mimosa rubicaulis, MuLAY et SaAMI 1955). Ces grains 
d'amidon peuvent être extrêmement nombreux (chez le Triticurn, ÛKSIJUK 
l't KHUDJAK 1955) et leur abo11dance nuit alors à l'observation (chez le 
Verbena, KANDA 1920). Mais habituellement. l'élaboration de l'amidon et la 
multiplication rapide des plastes ne smvienuent que plus tardivement, 
lorsque le sac est à mat uritl- (Elaeis Guineensis, KAJALE et RAN ADE 1953 ; 
Caragana arbore.~cen.~, PROKOFlEVA 1954). Chez !'Opuntia, T1AGI (1954) y voit 
un signe de dégénérescence. particularité déjà signalée diez quelques plantes 
grasses par d'Ht:BERT (18%). Cliez l"Impatiens (STEFFEN 1951), la mise en 
évidence des plastes dans l"oosphère est souvent difficile. De façon normale, 
ces éléments n'élaborent pas d'amidon. mais ce phénoruèue se réalise ex­
ceptionnellement, lorsque la f écoudatiou est retardée. L "accumulation de ce 
corps correspondrait à nne inactivité rdative du sac (SouÈGEs 1935). 

Les cellules annexes 

Les synergides et les antipodes peuvent être qualifiées de cellules an­
llt'Xl'S étant douné qu'elles ne prennent apparemment aucune part active 
aux pliénomè1ws de la fécoudalion. Elles évoluent quelque peu différemment 
au cours des stades de maiuration des cellules reproductrices. En parti-
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<·ulier, les synergides présentent sotl'>ent certaines caractéristiques morpho­
logiques qui h•ur sont propres, Cependant, l('S unes et les autres sont 
appelées à dégénérer, habituellement pendant le développement Je 
l"albmnen. parfois même avant que la féeondation 11e soit accomplie. Dans 
certains cas, elles persistent plus longuement eL d1ez quelques espèces, elles 
augmentent cousidérahlement de volume. tandis que leur noyau devient 
hautement polyploïde. Ce gigautisme. d'ailleurs phis fréquemment obsené 
d1ez les antipodes. leur ont fait attribuer une fonction nourricière com­
plémentaire de celle des assises cellulaires spécialisées. différenciées par le 
nucelle 011 par les tég11me11ts de l'ovule (jaqm•tte). 

Caractèrei; distinctifs de.'! synergide.~ 

Les synergides sont souvent plus nettement reconnaissables que les 
antipodes, sans doute en raison de leur position privilégiée au voisinage de 
l'oosphère. On constate que ces cellules qui, lorsqu'elles viennent de se 
constituer. sont semblables à l'oosphère à ce point que, chez certaines 
espèces (Pi.mm, Phaseolux), Jeur position plus antérieure permet S('ule de 
les distinguer, se comportent ultérieurement d'une tout antre façon. 

Le plus souvent, elles conservent cet emplacement. L'affaissement et la 
destruction précoce de rune d'elles (Secale, Scilla, VAZART 1955 et 1956) ou 
des deux (Sorghum, Zea, VAZART 1955 ; AradŒ~. SMITH 1956), les font parfois 
remplacer dans cettt> région par roosphère. LPHr forme est assez nettement 
définie. Cc sont habituellement des cellules plus longues que larges et 
l'une de leurs extrémités, dirigée vers le mieropyle, est plus étroite. Tantôt 
elles affectent, en coupe, l'aspect de trapèzes dont la grande base t'st tournét' 
vers lïntérieHr du sac, tantôt, au contraire, elles se présentent sous la forme 
de languettes démesurément allongées. Accolées. elles montrent' parfois 
sur leur portion externe latérale une sorte de retrait qui détermine la for­
mation d'un crochet plus ou moins proéminent (Scilla bif'olia, VAzART 
1956). Ces formations sont aSS('Z communes et S(' développeraient secon­
dairement au cours de la phase de croissance de la synergide (Suaeda fruti­
<·oxa, Chenopodium murale, MAHABALE et SoLANKY 1953 et 1954). Chez 
l'Elaei,~ Guineensi.~ (KAJALE et RANADE 1953). on remarque plusieurs de ces 
projections. de 2 à 4. parfois plus. sur mie même cellnlt•. Ces structure'< 
<·outinHent à se développer après la féconda1ion en dirPct ion du m icropyle 
et fonctio1111e11t comme haustoria. De tPls su<:oirs ont déjà été signalés 
antérieurement, mais à l'apex de la cellule (Urxinea t't Cnlendula, DAHLGREN 
1924). Ces développements ne sont pas sans rapport avec ceux que ron 
observe normalement chez certaines sy11ergides qui croisseut dans le canal 
micropylaire avant la fécondation (Medicago, CooPER 1935 b : lmpatiem. 
STEFFEN 1951 : Linum Pt C.1Jmbalaria, VAZART 1955). 

Connne roosphère. les synergides prése11te11t une polarité qui se mani­
feste pendaut h·ur phase dt• croissanee. mais qui. ch(•z ces cellules. es( 
inverse de celle de l'oospbèrt•. Dans la portion basale. plus profondémeut 
incluse à l'intérieur du sac, se constituent 1111l' ou plusieurs n1c11oles qui 
pre1111ent pe11 à peu de lï111porta11ce et so11n'11t co11f111e11t. Chez le T,irwm 
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Pi le Pisitm, cette vacuole 1111ique remplit toute la région basale de la 
synergide. réduisant le cytoplasme à une fine pellicule membranaire 
(Fig. 39). Une seconde formation de vacuoles, moins fréquemment signalée, 
se réalise parfois à l'autre extrémité. Celles-ci sont représentées dans les 
synergides du Medicago (CooPER 1935 b) et pe11ve11t être considérées comme 
rt>g11lières chez celles de l'lmpatiens (STEFFEN 1951). 

Le développement du vacuome n'a pas un caractère absolument général. 
Chez certaines espèces. les synerg!des demeurent constamment constituée-: 
d'un cytoplasme dense. m· présentant pas de telles formations (lphigenia 
indica, SuLBHA 1954. Hordeum, Secale, Triticum et Scilla, VAZART 1955 et 
1956 : Panicum miliare, NARAYANASWAMI 1955). Chez le Vitis trifolia 
(ADATIA et al. 1953). le système vacuolaire se développe indifféremment 
à l'une on l'antre des extrémités de la cellule. parfois il est absent. Enfin. 
chez le Tinospora cordifiora (JosHI 1939). la polarité des synergides serait 
occasionnellement inversée et cette éventualité. d'après l'auteur, serait 
responsable de la fécondation éYent uelle de ces cellules. 

Les synergides de certaines espèces dévc'loppent une autre formation 
de nature cytoplasmique. et prohahlernent membranaire, qui apparaît dans 
leur région micwpylaire. 11 s'agit de fins canalicules convergents qui con­
fèrent un aspect strié à la portion antérit·ure de la cellule et auxquels, pour 
cette raison. 011 a donné le nom d'appareil filamenteux. ScHNARF (1933) cite 
plus de 80 espèces chez lesquelles cette formation a été signalée. s~ présence 
a été indiquée depuis chez d'autres espèces dont le Gossypium (GORE 1932), 
le M edicago .~ativa (CooPER 1935 b). l'lmpatiens gla.nd11ligera (STEFFEN 1951). 
l' Aloe ciliar'L~ (GovINDAPPA 1955) et l' Elaeis Guineensi.~ (KAJALE et RAN ADE 
1953). Chez le Passifiora calcarata (HAJU 1956), l'appareil filamenteux est 
particulièrement bien développé ; chez le Carica papaya (FosTER 1943). il 
ne se développe qne tardivement tandis que sa présence est occasionnelle 
dans les synerg·ides du Scilla autmnnalis (VAZART 1956). 

STEFFEN considère qu'il u·existe <WClllH' différence entre cette formation 
et la « coiffe » des synergides. terme par lequel STRASBURGER (1878) dé­
signait une accumulation de cellulose non striée située à l'extrémité anté­
rieure de la synergide. Cette secoude appellation serait d'ailleurs préfé­
rable. Chez l'lmpatien.~. la coiffe correspond à nn épaississement cellulo­
sique et plissé de la surface externe du cytoplasme. Elle apparaît pendant 
la croissance de la synerg·ide. à un moment où le noyau n'a pas encore 
commencé à dégéuérer. Lorsqu'on emploie une optique et une coloration 
uppropriées (violet de gentiane). la coiffe est alors plus 011 moins homo­
gène : elle est limitée- à la partie antérieure de la cellule. On ignore tout 
de son rôle éventuel, qui n'a pu donner lien qu'à des suppositions. 

Lt• cytoplasme des synergides est remarquable par ses caractères de 
colorabilité. Il réagit g·éuéralement peu aux agents acides (vert lumière), 
mais se teinte intensément par cel'iains colorants basiques, tels que la sa­
frauine. li montre également une vive affinité pour l'hématoxyline tout 
en étant souvent colorable par le réactif de Schiff, coloration qui ne peut 
être imputée à la présence d'acide désoxyribonucléique puisqu'elle se 
man ifestt• tout a nssi bien en l'absence d·hydrolyse préalable. 
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Aux tout premiers stades de son développement. le noyau des synergides 
Pst peu différent de celui de l'oosphère ou des noyaux polaires. Consé­
cutivement à llllt' augmentation sensible du volume nucléaire, chez les 
espèces dont les noyaux sont de type réticulé, le réseau devient peu à peu 
moins dense. En outre, les filaments chromatiques, prirn itivement répartis 
dans la totalité de l'espace intranucléaire. se groupe11t dans les régions 
p[.riphériques, délaissant la partie centrale où rcnchylème. à peine teinté 
pat· les colorants usuels. apparaît transparent. On assiste ensuite générale­
ment il nue aggluliuatiou par places des éléments chronmtiqucs qui forment 
des amas compacts (llordeum, Seca.le, Tritic11m). tandis que le noyau se 
déforme et s'aplatit. Chez le Pi.mm, u ucum· portion du réi icu lum 11e de­
meure visible. mais celui-ci fait plnce à de 11ombre11x nodules colorables. 
de tailles divl'rses. qui masquent progressivement toute la cavité nucléaire. 
Chez le Zea, par contre. les noyaux deviennent rapidement achromatiques. 
Il semble en être de même pour les synergides du groupe des Vicieae 
(SVESHNIKOVA 1941). 

Chez les espècc.s dont les noyaux ne contieI111ent que des euchromocen­
tres. la chromatici.té et la taille de ces derniers diminuent tandis qu'ils se 
Jocalisent ait contact de la membrane nucléaire. Chez !'Impatiens (STEFFEN 

1951 ). parallèlt>mcnt à la déformation dn noyau qui prend une forme plus 
ou moins ellipsoïdale. on observe une transformation de la chromatine. 
Les euchromocentres revêtent un aspect prophasiqne et les filaments s'al­
longent. dormant l'impression de former un système réticulé. Des éléments 
fibrillaires sont souvent présents dans le noyau des synergides du Linum. 
mais ils ne sont pas colorables. Chez cette espèce. ainsi que chez le Cym­
balal'ia et le Primula, les euchromoct'ntres. en nombre haploïde, s'anw­
nuisent sensiblement. mais ils persistent en dépit de leur exiguïté et de leur 
faible colorahilité. Par contre, la nwmbrane nucléaire se teinte vivement· 
qtwls que soit>n t les réactifs employés et. pour le moins. présente toujours 
un contraste marqué. Chez le Sorghum, les éléments chromatiques ne sont 
plus repérables après la réaction nucléait' et. au monwut où se réalise la 
f Peo11dation, les noyaux sont totalement ad1romatiq11es. 

I:appareil uucléolairc semble manifestement demeurer indifférent. 
Lt' nombre ainsi que le volume des nucléoles ne varie11t pas. D'une manière 
générale. lorsque Jes noyaux COllllllCl\Cellf à Se désorganiser. ces organites 
peu visibles so11t bientôt masqués par les éléments chromatiqucs. voire par 
les déformations nucléaires. 

L'n autre type d'évolution nucléaire. caractéristique des synugides, 
correspond au dédeuchcment de phémonènes endomitotiques cre1n:ergure 
limitée, tels que ceux décrits par HASITSCHKA-JENSCHKE (1957) chez I' Alli11m 
ursinum. Des pt·ocpssus de polyp loïdisation c11domitotiq11e i ntervien uen t 
dès la maturation du sae embryonnaire. L'une des syuergides atteint un 
degré d'endopolyploïdie égal à 16 avant la fécondaiion. rautrc étant tout 
nu plus tétraploïde. A ce stade. les chromosomes sont spiralés comme e11 
milieu de prophase et sont composés de faisceaux de filanwnts dont le 
nombre est en rapport avec le degré de polyploïdisation. 

Les synergides du Pha-~eolu.~ (VAZART 1955) sont Haisemblahlement le 
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siè11:e de phénomènes analogues. Leur noyau, plus volumineux que celui 
de l'oosphère, devient en effet très chromophile. Peu de temps après la fé­
condation, les volumineux eucluomocentres s'agglomèrent les uns aux 
autres en amas compacts et le noyau dégénère. Chez l'Allium ursinum, la 
dégénérescence nucléaire Ill' survient que plus tardi vernent chez l'une des 
denx synergi<les qui persiste après fécondation. De tels comportements. 
déjà rapportés chez plusieurs espèces de la famille des Liliaceae (Allium. 
·WEBER 1929 : ;Vothoxcordum, STENAR 1932 ; Muscari, \VuNDERLICH 1937 : 
Albuca, Eu!>n;s 1950 : 1 phigenia, SuLBHA 1934). ont été i-;igna.lés chez les Lirn­
nanthaceac- (MAHESHWARI et ]oHRl 1956) où l'une dc-s synergides demeure 
présente jusqu'à la fo.rmation d'un proembryon globulaire. Ces cPllules 
auraient u nP fonction ha ustoria le. 

Le.~ antipodes 

A l'autre extrémit{> du sac embryonuaÎI"e. les antipo(les connaisseut 1111 

genre d"évol11tio11 différPnt. Elles se rapprochent davantage d'un type 
structnral comparable à celni des cellules du tissu végétatif et, pour 
cettt• raison. contrai remPnt à certaines hypothèses énoncées au sujet de 
leur rôle énigmatique (KuHNHOLTZ-LORDAT 1951), on peut difficilement les 
considérer comme des gamètei-; potentiels. La production d'embryons sur­
numéraires à partir de cellules antipodiales est assez rare (LEBÈGUE 1952) 
et les qut>lquei; exemples qui PH ont été rapportés doivent être considérés 
emnme douh'ux (JoHANSEN 1950). S'il Pst avéré que ces cellules doivent 
assnmer quelque fonction. il t'st vraisemblable qu'elle est d'ordre nutritif, 
explication qui n'est d'ailleurs pas universellement admise (MüRRISON 1955). 

En outre-. elles sont assez so11,·e11t caractérisées par une tendance très 
nette à la multiplication. qui aboutit normalement à la constitution d'un 
nombre variable de cellules, mais qui peut aussi se limiter à la répétition 
<le caryocinèsPs au sein d'un cytoplasme indivis. 011 même. plus simple­
ment. à la duplication des éléments chromosomiques à l'intérieur du noyau 
(endomitose). Ces modalités interfèrent souvent de- sorte que des anomalies 
di,·erst•s peu vent sm·vp nir au cours de cette activité 11 ucléai re intense. 

La 111ultiplication du nombre des antipodes est assez commune. On 
hien ce phénomène survient accidentellement. le plus souvent dt> faço11 
anormale, ou bien il se réalise régulièrement. Désigné alors par le terme 
de polyant ipodia.lité. il a été repéré chez les familles suivantes : Spar­
ganiaceae, Composeae, Hubiaceae, Renonculaceae. Araceae. Typhaceat>, 
Pandanaceae. Gentianaceae, Joncaginaceae, Asclepiadaceae, citées par 
SHADOWSKY (1926) qui. personnellement. a particulièrement étudié la famille 
des Gram i neae. Ce même auteur indique comme nombre d'antipodes l<· 
plus élevé lt• chiffre de 150. trouvé par CAMPBELL (1899) chez le Sparganium. 

De façon générale. les divisions cellulaires se réalisent précocement an 
début de la phase de croissance du sac embryonnaire. Au moment de la 
fécondation. 011 ap1·ès la syngamie, le nombre des antipodes ne s'accroît 
plus. Chez q11elques Grarnineae (Hordeum, Secale, Triticum, VAZART 1955). 
ces cellules accolées forment un massif glolrnleux, situ(. soit latéralement 
soit dans la rég;ion chalazienne du sac. 
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Chez ces espèces. l'arrêt des divisions cellulaires est suivi d'une phase 
tle croissance qui se poursuit au-delù de la pollinisation et de la féconda­
i ion. le noyau des antipodes pouvant encore doubler de volume après 
l'arrivée des gamètes mâles dans le sac embryonnaire. Cette dilatation 
nucléaire est accompagnée d'une synthèse importante de substance duo· 
mutique et correspond vraisemblablement à une multiplication des élé­
ments chromosomiques. Chez l'Hordeum, la chromatine dessine un réseau 
dense composé de filaments surtout massés ù l'un des pôles de la cavité 
nucléaire. Il s'en détache des écheveaux d'abord fournis. puis qui s'amc­
nuist-nt progressi vt•ment en gag·rrnnt le pôle opposé. Chez le Secale, on re­
marque en plus un certain nombre de volumineux chromocentres (Fig. 44 e). 

Chez lt> Zea et le Sorghum, la multiplication cdlulairc s'effectue à un 
rytl11m· moins rnpide. Par ai llenrs. au moment de la fécondation, les anti­
podes sont enfoncées Jans la région chalaziennne entre les cellules micel­
laires et ne se divisent plus. Des caq·ociuèses n'en coutinuent pas moins 
à se dérouler et certaines cellules sont plurinucléées. Quelques mitoses ne 
sont qu'ébauchées et paraissent bloquées en fin de prophase, en particulier 
chez le Sorghum. Des mitoses incomplètes sont aussi notées chez le Tino­
.~porn cordiflora ( Josm 1919) où l'on rencontre égalt'ment des anti podcs 
à deux noyaux. 

1 :acfrvité nucléaire des antipodes conduit donc presque néct>ssairemeut 
à des phénomènes de polyploïdie ou d'endopolyploïdie. Ceux-ci sont évi­
dents chez quelques espèces. Chez le Caltha palusfris (GRAFL 1941), uue 
première vague de mitoses donue naissance à des antipodes binucléées. 
bien avant la constituJion du noyau secondaire. Lt•s deux noyaux d'irne 
même cellule entrent bientôt simultanément en pf·ophase et. à la suite de 
la formation de plaques comn11mes en métaphase et en anaphase. deux 
noyaux diploïdes sont coustitnés. ( 'e mécanisme se répète 3 fois, les noyaux 
étant finalement octoploïdes. Dt·s irrégularités de mitoses et des fusions 
nucléaires peuvent intervenir nl1érieurement. Cht•z l'lphigenia (SuLBHA 

1954). les antipodes mout1·t•nt tardivement une activité comparable et des 
fusions nucléaires survie1111e11t au stade 1~4 noyaux. 

Plus fréquemment, le nombre des cellules autipQ{liales reste fixe. leur 
gigantisme étant alors corrélatif de processus eudomitotiques. Ces méca­
nismes de d11plicatio11s chromosomiques on été récemment précisés par 
TscHERMAK-WOESS chez l'Aconitum (1956) et par HAsITSCHKA chez le Papaver 
rhoeas (1956) et chez l'Allium ur,~irrnm (195?). Les noyaux. dont le degré 
de polyploïdie peut atteindre 64, 128, parfois même une valeur supérieure. 
montrent alors des structures très curieuses qui rappellent celles des chro­
mosomes géants des Diptères. Elles en diffèrent cependant par le fait que 
les dHomomères homologues ne sont pas exactement appariés, la forma­
tion de bandes étant moins nettement observée. En outre, les chromosomes 
sont moins longs, le rapport de taille vis-à-vis du chromosome métapha­
siqne étant seulement de 10 à 1. Ces formations sont également observées 
dans les noyaux antipodiaux du Scilla autumnalis (VAZART 1956) où l'aug­
mentation de volume peut atteindr(' 60 : 1 (Fig. 44 a~d). et doivent se ré­
alisC"r chC"z ceux de l' Argemone mexicana (SACHAR t 955). 
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On ignore quel peut être le facteur déterminant ces transformatio11s 
qni ne se réalisent pas nécessairement avec une même intensité dans les 
trois antipodes d'un même ovule. Quoi qu'il en soit, la dégénérescence est 
le sort normal de ces noyaux et survient à des stades variés de développe­
ment suivaut les espèces. Elle se manifeste par des phénomènes d'aggluti­
nation <les substances chromatiques. Les noyaux se coagulent et deviennent 
définitivement pycnoüques. 

m. Fécondation 
Le déroulement de la fécondation comprend la succession de toute une 

série d'évènements qui se prêtent difficilement à une étude d'ensemble. 
Par ailleurs. cette étude ne peut être effectuée in vivo, si bien que l'inter­
prétation de certains stades demeure nécessairement hypothétique. Pour 
la clarté de l'exposé, nous distinguerous plusieurs phases dans cet en­
chaînement de phénomènes qui. e11 réalité, progressent de façon continue. 
Vne première étape, préparatoire, correspond essentiellement à la libéra­
tion des gamètes mâles et à lenr ,jonction avec les gamètes femelles, tandi,;; 
q11" une seconde fait intervenir les p hénomèues de plasmogamie et de caryo­
gamie. 

Phénomènes préparatoires à la fécondation 

Ceux-ci comprennent les divers stades au cours desquels les gamètes 
mâles. transportés à l'intérieur de la cavité embryonnaire par l'intermé­
diaire du tube pollinique, s'en libèrent, et rejoignent. l'un la cellule 
reproductrice femelle proprement dite 011 oosphère. l'autre la cellule initialt• 
de ralbumen. lls peuvent être scindés en trois groupes de faits : a) l'entrée 
du tube dans le sac embryonnaire, habituellement accompagnée de la des­
truction d'1111e sy11ergide ou des deux : b) la brusque dilatation de l'ex­
trémité antérieure du tube suivie, à brève échéance. de sou éclatement et 
de l'expansion dans le sac d'une partie du cytoplasme pollinique (ces deux 
premiers stades sont généralement considérés comme simultanés) : c) l'éjec­
tion des cellules spermatiques et leur déplact•ment éventuel vers les cel­
lules femelles correspo11da11ies. 

a) Entrée du tube pollinique dans le sac embryonnaire 

J ,es modalités de cette pénétration sont différentes selon les espèces et 
paraissent infl 11e11céPs par la structure anatomique de la portion antérieure 
de rovule. 

Chez certaines plantes. en effet, Je micropyle prend. vers le sac embryon­
naire, la forme d\111 long canal dans lequel sont profondément engagées 
les deux synergides. Chez d'autres. la cavité embryonnaire, apparemment 
close, est plus an moins enfoncée dans le tissu nucellaire. Elle est alors 
séparée dn micropyle par un nombre variable d'assises cellulaires dont la 
structure offre une assez grande variété. Tantôt. en effet, les cellules sont 
disposées irrégulièrement et constituent un tissu pln~ on moins lâche. par-
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fois en voie de désorganisation. Tantôt elles sont rangées en ordre et 
montrent un faciès uniforme. Ainsi. d1ez le Riuina humila et le Phytolacca 
dioica, KAJALE (1954) attribue un double rôle à ces cellules : par leur dis­
position radiale, elles facilitent la pénétralion du tube et par la richesse 
de leur contenu cytoplasmique elles lui apportent 11n complément nutri­
tif. Chez une même espèce. cette portion de tissu nucellaire peut avoir 
une épaisseur variable ; en parliculier. elle diminue d'importance lorsque 
la pollinisation est différée. A la limite, il ne reste plus qu"une couche de 
celJnles dégénf>rét•s, \OÜe même simplement des débris cytoplasmiques et 
des amas de chromatine informes. 

Chez le Sorghum (VAZART 1955), la cavité embryonnaire ménage, dans 
le tissu nueellaire sous-micropylaire. une sorte de dépression en forme 
d'cntouuoir plus ou moins arqué, dont les parois ont un aspect fibrillaire 
assez voisin de celui que l'on observe parfois à l'apex des syuergides. 
Elle n'en provient pourtant pas, cal', à ce stade. celles-ci sont déjà d<'­
générées et placées en retrait par rapport à l'oosphère très volumineuse. 
située immédiafrment au-dessus dt• cette ouverlllre. dont elle ferme l'accès. 

Pourtant l'influence de ces diverses dispositions sur le mode de pénétra­
tion du tube est relativement réduite. Après s'être engagé dans le micro­
pyle, qui n'est pas nécessairement un chenal rectiligne. il continue éventu­
cllemeut sa croissance entre les cellules du nucelle. en désorganisant plus 
ou moins ce tissu. Le chemin poursuivi peut présenter des méandres. 
provoquf>s. semhle-t-il. par le fait que le tube sïnsinue dans les zones de 
moindre résistance. Lorsqu'il existe 1111 canal microp)·laire, c'est lui qui 
!'ert de lien de passage el le tube s'élargit progressivement au fnr et 
à mesure de sa pénétration : il prend alors une forme évasée. 

On ignore généralement si, au moment de la pénétration du tube, le sac 
Pst encore entouré d'une membrane propre. ScHNARF (1933) indique que lt> 
tuhe traverse une tel1e membrane, pour autant qu'elle existe. Chez I'lm­
patien.~. STEFFEN précise que la paroi de la macrospore se dissout à 1111 

niveau m1 peu inférieur à celui de l'appareil filiforme des syuergide" 
lorsque se développent ces cellules. Chez le Cistanche tinctoria (KADRY 1953). 
!"extrémité du tube s'enfle an contact du sac et« pénètre à travers sa paroi». 

Le rôle des synergides da11s la pénétration du tube pollinique à l'inté­
rieur du sac embryonnaire a donné lieu à un nombre considérable d'obser­
vations et de remarques. bien qu'il n'ait jamais pu être totalement élucidé. 

Lorsque le tube Pst guidé dans sa progression par l'existence d'un canal 
micropylaire, il débouche nécessairement au contact de l"ime des syner­
gides. Chez le Li11um et le Cymbalaria (VAZART 1955). celle-ci est traversé<' 
de part en part. ou. du moins. entraînée et désorganisée, <:al' il n'en demeure 
que des traces à pl•ine reconnaissables. (Phis rarement, chez la Cymbalaire. 
r llll(' des synergides est refoulée contre la paroi tandis que la seconde ré­
agit an passage du tube en dewnant plus colorahle.) Corrélativemeut. le 
tube s'élargit pour atteindre 1111 '\olume légèrement supérieur à celui de la 
:-ynergide disparue. Sou extrémité renflée poursuit 1111 moment son chemin 
en repoussant l'oosphère (•t vient se logel' dans la sorte d'\-utounoir ménagé 
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par l' i11itink de l"ulb11rnc11. La dilatalio11 du tnbe attei11t so11 poi11t max1-

mu111. juste êl\'it llt qu'il n'éclate (Fi g . 45). Sa ·nit·rnbram· d e 11wurc bi<'H 

Yisibk, Silli j' HU niveau de [\euf OÙ e!Je t'St masquée par des S11bs (af1l'l'S 

C'olornlilcs qui s 'édrnppent cle l'iul é rit•ur du tuhc. 

C'li t z l'f mpalie11.~ glanduligera (STEFFEN 1951 ). où k sac embryu111wirc 

possède lllll' o rg-anisalio11 a11alog·1H'. le tube attnq11c l'une d es sy1œrgides 

à ))l'OXiJlli! (- d e l'appareil j'j]jfol'llll'. cl c J'ro11( 0\1 Stll' Jc C:Ô (é . e ( r déYl'l'Sl' 

Fig- . -i :;. Coupes :-; n cr<.!:-;sin·~ de Jn n~µ i on ~ntr ri eurr d 'un ~at e111hryo nna ire du Liu um us.iful i:;.~ i11111m f(•ronfk . 
111 ontrant l' c.xpan ::don pollinique (1 . JJ .) au voisina::r .. de l'oo~ phhe (oo ... . ) et <.h." l' initia le de J'a lhwnen (n . :f. ). L P-, 
ilü~ · ;tll X. fe111 eJ1 e:-: dH.' 7. le:-qUCJs J:t l'aryn).!H lllÏC c:-:. t ai'('OJ ll]llit• SOflt Ù Ull stad e p r~ pa ratoirC' Ù leur li•rc di YhiOll. l\a · 

wa:-.d 1i11 . h1'' 111 ntuxy linc. -.: fHO. 

SP!l c:o1t!enu sa11s pratiq11er d 'ouvertul'e Yisible. Dt•s qu e le noyau vég·é ta til. 

nrri ve u11 c o11tad du cdopla sm c de la sY11ergidc. il S<' coagule et se trans­

f' o nn e e n u11e niasse dHou1uiiq11 1,; dense plus ou 111 o i11 s é tirée . Puis, la sy11e r­

gidl' éc la lc ù so11 tolll' dans su p o rtion \aC:nolisée l'i projette les gamèles 

mâles dan s Je sac: avec plus O'll m o ins de force . c:o mrn e le prouve leur posi­

lion imrné diakme11I ult é ri e ure : on les voit alo1·s tant ô t dans u11e 111asse de 
cYt op l a smc siiuée entre l'oos phère l'i le r10\'i111 second a ire . tantôt ù la s ur­

f'a ce d e la synergille éclatée. 

D es ms analogues Ollt é té rap por!és par r .AND (1900) chez l'Erigero11 
d le Silphium, par CuICNARD (1902). chez le Nico fiana Tabacum d k 
Datura lcwoi.~, par HoARE (1932). chez k Scilla 110n-8cripfa, par KHAB!Rl 

( 1936) , d1t•z le Conooloulu .~ aroe11si.~, par WYL!E (1941). chez le Valli.meria , 
par S MITH ( 1942) , dw z l e Carnas.~ ia, par VEN KATESWAIILU ef al. (1955). chez 
le Coldenia procurnbe11 s c! p a r AFANAS'EvA (1956) chez u11 Trilicum alllphi­

clipl oïde. Encore. ch ez le Sei/fa. s uppose-1-ou QIH' le tube déverse son con-
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tenu dans la synergide simplement parce que l'auteur indique que celle-ci 
se trouve désorganisée et contient finalement un cytoplasme très dense 
dans lequel on peut repérer trois corps plus vivement colorables représen­
tant le noyau végétatif, celui de la synergide et les reliquats cytoplasmiques 
des deux gamètes (?). Dans les genres Nicotiana et Petunia, le tube fu­
sionne avec l'une des synerg·ides (GooDSPEED 1947). Chez toutes ces plantes, 
le contenu du tube pollinique, intensément colorahle, masque bientôt celui 
de la syuergide atteinte qni présente, alors. un contraste ·marqué avec la 
cellule-sœur. Puis sa membrane se rompt à l'extrémité basale, générale­
ment vers l'oosphère, et laisse échapper lt>s gamètes. 

Il est aussi mentionné plus laconiquement que le tube pénètre dans 
le sac e11 détruisa11t l'une des synergides, et décharge ensuite son contemt 
à proximité des cellules reproductrices femelles (Crepis capillaris, GERAS­
SIMOVA 1933 ; Grevillea, KAUSIK 1939 ; Coffea arabica, MENDES 1941 ; Citru.~, 
BAccm 1943 ; Butomus, ROPER 1952 ; Cisfanche tinctoria, KADRY 1951 
U tri eu Zaria reticulafa, KAusrK et al. 1955 ; Cucu mis melo, SrNGH 1955 : 
Passifiora calcarafa, RAJV 1956). 

Mais le tube peut aussi s'insinuer le long de la paroi du sac embryon­
naire, ou bien entre l'oosphère et les synergides. Dans ce cas, le comporte­
ment de ces dernières est fort variable, et il semble souvent exclu qu'elks 
interviennent dans l'ouverture du tube pollinique. Toutefois, elles m' 
demeurent pas insensibles à son passage. Souvent elles présentent, à cc 
moment, des modifications de colorabilité et une accélération de la dégéné­
rescence nucléaire. (Coffea, FABER 1912 ; Daucus carofa, BoRTHWICK 1931 ; 
Antirrhinum, ANDERSON 1936 ; Fagopyrum, MAHONY 1935 ; Medicago, Eudi­
laena et Zea, Phryma, Petunia et Oxybaphu.~, CooPER 1935h, 1917, 194L 1946, 
1949 ; W ahlenbergia, SuBRAMANYAN 1948 ; Stephegyne parvifiora, RAMAN 1954 : 
Allium ursinum, HASITSCHKA 1957). Chez le Rivina et le Phytolacca (KAJALE 
1954), le tube passe entre l'œuf et les synergides, mais l'une de ces cellules 
e·st cependant détruite. Parfois, les deux cellules sont semblablement 
lésées. STEFFEN remarque, à ce sujet, que leur position relative est arbitraire 
et qu'elles sont physiologiquement semblables. 

Par ailleurs, il 11'est pas rare d'observer, chez nue même espèce, des types 
<le comportement différents, tel que cela a été signalé chez le Coffea (FABER 
1912 et MENDES 1941). Chez le Pisum (V AZART 1955) on observe une destruction 
facultative de l'une des synergides. Le plus souvent, le tube longe la paroi 
du sac embryonnaire avant de s'arrêter au niveau de l'oosphère ; mais il 
peut aussi frayer son chemin entre les deux synergides. De toute façon. 
<"elles-ci réagissent à son passage. Leur cytoplasme devient sensiblement 
pl us chromop hile, tandis que leurs noyaux se trou vent déplacés dans la 
région postérieure, jusq11'au contact de la membrane, comme s'ils y avaient 
été entraînés ; ils se contractent, tandis que les éléments chromatiques 
s'agglomèrent en une masse compacte. 

Cette variabilité des modalités de l'entrée du tube pollinique dans le 
sac embryonnaire rend évidemment difficile l'interprétation du rôle 
éve11tuel des synergides. ( :elui-ei est en général t'nvisagé sous deux aspects. 
Certains a11te11rs supposent qu'elles serviraie1it en somme de pôles 
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(I'attrae:tio11. Ainsi. d1ez le Grevillea Banksii, KAus1K (19;9) 1w11se que 
I' apparei 1 fi li forme est sécréteur dt• suhsta 11cps appropriét's. Mais la plupart 
11'e11trevoient leur i11terve11tio11 que sous une forme mécanique. 

Chez lt>s Gramineae, par ext>mplt>, dlt•s contribuent à freiner la pé11é­
lration dn tube (VAZART 1955). car. cht>z I'Hordeum, le Triticum et le Secale. 
qui, au moment de la fécoudation, possédent encorl' de volumineuses 
~·ynergides, le tube pénètre moins profondément que chez le Zea 011 le 
SoréJlwm, do11t les synergidPs sont déjà désorganisées. Cht>z ces deux 
espèces. tont comme chez le Triticum lorsque la pollinisation est différée 
et la dégénérescencl' des synergides a normalenwnt a vaucée. le tnbe ne 
s'arrête qn'au niveau de l'initiale de l'alhumen. son éclafrment est simpk­
mt·nt l'aboutissement de lu dilatation qu'il subit depuis son entrée dans le 
sac. ScHNARF (193;) notait, d'ailleurs, que, d'une manière générale. lorsque 
les sy1wrgi<ks sont absentes, le t11he polli11iqm• pénètre plus profondément 
cla11s lu cavité embryonnairl' an111t de s'ouvrir. 11 en concluait que ces 
('ell11les jouaient 1111 rôle dans l'onYerture du tube. 

Tel est aussi l'avis de STEFFEN qui constate. diez l'lmpatiens, les faits 
suivants : dans des sacs embryonnaires mal développés. où les sy1wrgides 
out 1111e co11stitutio11 auormale. le tulw pollinique JH'Ut déd:mrger son contenu 
da11s l'une d'entre t-lles. sans qn'elh· éelate. Par ailleurs. plusieurs tnhes 
1wnvenl pénétrer dans certains sacs. Les deux premiers détruist•nt chacun 
1111e syuergide. et les suivants pénètrent bien dans le sac. mais ne s'ouvrent 
pas. Par contre, chez le Cixtanche tinctoria, KADRY (195;) indique que k• 
premier tube. après avoir désorgaHisé une sy1wrgide. effectue une péné­
tration relati ve111t>11t profonde. tandis que le st•cond ne dépasiw pas le niveau 
de la (h•11xiè111e synergide. 

Mais. chez nombre d'espèces, les synergides m• teprést>ntent pas 1111 

obstaclt• sérieux pour le boyau pollinique. Parfois. elles out même totale­
ment disparu au moment de son arrivée (Nelumbo, ÜHGA 19;7 : Sorghum 
et Zea, VAzART 1955 ; Panicum miliare, NARAYANASWAMI 1955 ; Arachis 
hy pogea, s~nTH. 1956, etc.). Ces eas. qui sont loin d'être exceptionnels. 
semblent exclure l'hypothèse d'un rôle indispensable des sy11ergides. soit 
pour attirer le tnbe pollinique vers le 111icropyle. soit pour assurer son 
ouverture. li est pourtant hors de douk qu'il existl' 1111e interaction entre 
ces cellules et le tnbe_pollinique. En efft>t, lorsque synergides l't oosphère 
sont disposées sur un même pla11 (Phaseolu.~. Pixum, VAZART 1955), ccite 
dt>rnière est toujours respectée. tandis qne rune ou l'autre des synergidt•s 
est désorganisée. Chez le Primula, le tube fait même 1111 crochet dont l'angle 
est souvent assez aigu pour· éviter l'oosphère et se <liriger de préférence vers 
rune des synergides. 

Quoi qu'il en soit. il semble uct11elle111e11J impossible de préciser (lan111-
tage le rôle de ces éléments et h• plus sage est de considérer. avec GERAS­
SIMOVA (1933). qu'il exisk nécessairt>ment une relation entre la destruction 
de l'une des synergides et l'entrée du tube dans le sac. mais qu·on ne saurait 
rien ajouter de plus sur les causes de ce phé110111ène. 011 même sur lt• fait 
que le tube déverse son contenu à l'intérieur de la synergide ou tout uu 
moins ù son contact. 
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b) Eclatement du tube pollinique 

A 11 rH o rne nt de la féco ndati o n, k sac e11il i rY011na ire nmslilue 11t1t' poche 

close, soil e n fer mée dans les t iss us 11uce ll u ires. so it rnisc e11 rel a i io n <Hl'C k 
microp y le p u r 1111 ca nal p ro vi so irTm e11 t o bt11ré p ar les SY nerg ides o u p ur 
r oosp h(·rt' . [ .Ïnilia lc d e 1· a lb1rlll l' Jt t' ll C'0 1tst itu c ln p o rtion s p u tiale 111 e 11t la 
plus impor l.a ntc : e 11 rai son de su lurp,-esccnc t· é le Yéc. e lle cxerc t> 11ue for lt' 

Fig-. -l6. l ' r /0111/ri offi1· i11a/i .... no:va u 111<l h' ( ,·'. )a u 
t·o n ti-ld du n(l_vau !"e11ll'l le; no.nul ~.eeondain: (11 . 
};. ) fèeon<li' : t raÎ IH'\t!' n ' to µh1:'\H1Ïf1lle d 'oriµim: po l ~ 
!in ique (t. p .). n~s~crn"1 · r ntrP les ch."llX <·elluk...; 

f"emellcs. S nw n:o:r hin : Fl'1ilgen: >. 1 :!OO. 

(\·.-\Z.\ H1' l fF>5.) 

pression s ur le p ô le micro pYl a irc. ( \:t ll' 

p r ess io n est équilibrée pa r ce llt· de l'oo ­
s plr è re. e llc-rn ê rn e go nflée d"en u. Tel es L 

le n1 il ieu p u rti e uli e r ut1qr1 e l Sl' li eurle l e 
t ube p o ll i r1iq11 e lors de son nrri,·ée clans 

le suc. 

Dès la pri se de contac t. le tube r~u g;i t 

p nr 1111e brusque dil a ta tio n. qui ull'-

1·Lsp o 11d probu blcrn e nl ù u11 e <i bsorpli o rt 
d·ea u. C:c plté no 111 (·nc d o it ê lre con­

con1i ln u t de la d es !n1d io11 é '·e ntu c llc 
d"uu e sy nergid c . l ,'éclntc nH· 11 t du l1rlw 
p rt>,·oq11l' év ide n1ttte 1tt une t ro uée qui es t 
irnrnédiakm e 1il col111ntée par ln for-
111alio n d\111 bo ucho n d e call osc. 011. pl11s 
s irupl c111e11 l. p a 1· le evroplas 111 e de la 
s Y11e rg id t' e udo 111111agéc. Le sac e 111bn·o 11-
11 n irc se rcl ro u vt· a lo rs dan s d es co11-
rlit io 11 s un u log uc:s à ce ll es q ui précédai e n t 
!"a rrivée d e cc premier tube. conditi o rr s 
qui peu v e11! ê tre à 110 11 vcn 11 p e durbées 
p a r l'irruptio n d ' un second. Pa r la suite . 

le rléve loppc 1u e 1il de l'a lb111u c u lnodifi l' 
p ro f" o ndé rn c n t les co 11d i t io 11 s os m ot iques 

a l' in té rie ur du sac. cl emp êch e l'évo luti on no nrrnl e d es luhes q111 pa r v tt'tl­
drui e n t é ' -c 11tue ll e 11te n t à '" p é rré t re r . 

l .a du rée d e Cl's plié 11 0 111 i'lll·s est fo r-t varia ble sdo11 les espèces t>t se lo!l 
les conditio ns at111osplr l- ri q 11 es. Pl11s il s sont rapid es, moindre est le no111hre 
(k tubes s usccptihles de pu ncnir cl a ns Je snc emhrY0 1uiaire cl d 'y éc la te r . 
C-(·s l ainsi que chez J'Hordeum salioum (MootLEVSKIJ 1951) il s"éco 11l e rui t 
lllOins de 10 llli11 . c uire ln p olli11i sal io 11 cl l'e 11lrée du t ube d a ns le sac. 
lo rsq11e lu te m p é ra ture e x té rieure va rie de 24 à ~?0 ; o n n 'obser ve a lo rs 
louj ou rs qu ' un seul i ulw pa r sac. C hez le Blé , les 1ncst1rt's e ffec l11 ées co 11-
d11i se11 t à d es résult a is co mparables (OxsIJUK 1955). 

Le g o 1dle n1 c 1il du c d oplusme pollinique p rovoq11e bie n tô t lu rupl1JC-c 
de l a membrane. s ui v ie d e l'é panch e me n t d'une p o rti on du co 11 te 11n d11 tube. 
( 'et écouleme nt du c yloplus111t' p a rti c ip e. duns une cc d aine m es ure, ù 
ucherni11 e r les g amètes m â les vers les cel lul es fe m e ll es. S ui vunt la di s pos ition 
d e ces d e rniè r es. le m n lé rie l po llinique dis p ose cl ' u11 c pl ace va ria bl e. lJ es t 

g:é n éra le111 e nt resser ré e ntre lu pn ro i d11 sac. l"oosphè rc c l !Initia le dt' 



Angiospermes f'écondation 129 

l'albumen. Lorsque le tube se vide dans une synergide, c'est elle qui occupe 
cet emplacement. Puis le matériel extrus peut être répandu çà et là au 
voisinage du tube (Zea, Sor{jhum, V AZART 1955), où s'écouler entre l'oosphère 
et la cellule secondaire (Impatiens, STEFFEN 1951 et Linum, VAZART 1955). 
Chez le Primula, la forme arquée de la traînée cytoplasmique semble indi­
quer qu'elle a été projetée entre les deux cellules femelles ; l'un des gamètes 
mâles est ainsi amené à proximité de l'oosphère (Fig. 46). Chez d'autres 
espèces (Peperomiti, FAGERLIND 1939 ; Portulaca et Phryma, CooPER 1940 et 
1941), l'extrémité apicale du tube se divise en deux courtes branches 
dirigées, l'une vers l'oosphère, l'autre vers l'initiale de l'albumen. CooPER 
(1946) décrit aussi deux projections coniques à l'apex du tube pollinique 
du Petunia ; l'une s'étend à l'intérieur de la cellule secondaire du sac, 
tandis que l'autre est appuyée étroitement contre l'oosphère. Ayant observé 
dans le tube chaque noyau mâle à proximité de chacune de ces expansions, 
l'auteur en conclut qu'elles servent à mener les gamètes mâles vers 
les cellules femelles. Chez le Coffea (MENDES 1941), les gamètes mâles 
seraient déversés dans le sac par deux ouvertures pratiquées dans la 
portion subterminale du tube pollinique, tandis que, chez le Launaea 
pinnatifida (VENKATESWARLU et al. 1955), ils passeraient par un unique pore 
apical. 

c) Déplaeement des gamètes dans le sac embryonnaire, 1truetnre des 
eellules spermatiques 

Le premier tube pollin~que pénètre de façon suffisamment profonde 
dans le sac pour amener les gamètes au voisinage immédiat des cellules 
femelles qu'ils doivent féconder (Vallisneria, WYLIE 194.1 ; CamassiB, SMITH 
1942). Les gamètes supplémentaires, apportés éventuellement par un tube 
secondaire, se libèrent plus difficilement du cytoplasme polliniique ou 
demeurent à proximité de l'ouverture de la synergide. Ainsi peut-on sup­
poser que le déplacement des cellules sp'ermatiques dans le sac est minime. 
Chez certaines espèces, le Primula par exemple (VAZART 1955), la distance 
que peut parcourir l'un des gamètes mâles pour s'unir à l'oosphère est 
parfois plus importante. Même dans ce cas, cependant, on ne l'observe pas 
à un endroit quelconque de son cheminement. D'une manière générale, 
dans tous les cas observés, les stades les plus fréquemment notés sont 
ceux qui précèdent ou qui suivent la libération des éléments mâles, 
lorsqu'ils sont encore prisonniers <lu cytoplasme pollinique, ou ceux qui 
montrent leurs noyaux déjà au contact <les noyaux femelles. Ceci tend à 
indiquer que ces processus se réa1isent rapidement. Les renseignements que 
nous possédons sur leur déroulement n'en demeurent pas moins insuffisants. 

S'il est vrai que, chez nombre d'œpèces, on a reconnu l'existence d'un 
cytoplasme mâle autour des noyaux spermatiques, habituellement il n'est 
nullement fait état de son destin au moment de la fécondation (Medicago, 
CooPER 1935 b). Chez d'autres, ces cellules se débarrasseraient de leur gaine 
cytoplasmique au moment de leur entrée dans le sac (Viola, MAGDE 1929), 
ou sitôt après leur sortie des synergides, avant de s'unir aux cellules 
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femelles (Myosurus minimus, TcHERNOJAROV 1915; Oenothera, lsHIKAWA 1918). 
On ne peut juger, cependant, de l'absence de ce cytoplasme sur le simple 
fait qu'il n'a pas été observé, et on admettra difficilement que la caracté­
ristique de cellules soit le privilège d'un m>mbre réduit d'espèces (cf. gamé­
tophyte mâle). Il est plus vraisemblable que certaines observations contri­
buent à étayer l'hypothèse de l'absence d'un cytoplasme générateur, sans 
toutefois en vérifier en quoi que ce soit le bien-fondé. 

En effet, tant que les gamètes mâles demeurent dans le cytoplasme du 
tube, celui-ci présente une vive affinité pour les divers colorants usuels, 
en particulier pour l'hématoxyline, souvent utilisée. Même après la réaction 
nucléale, il réagit positivement. Cette particularité gêne considérablement 
l'observation. Il s'y ajoute les difficultés provenant de la présence des 
débris cytoplasmiques et nucléaires des synergides désorganisées et la quasi 
impossibilité d'obtenir des coupes convenablement orientées. 

Ensuite, la rapidité de la jonction des éléments spermatiques avec les 
cellules femelles est un facteur défavorable pour leur observation. Il est 
même probable que nomhre d'observations se rapportant à ces stades soient 
erronées, les gamètes se trouvant déjà dans le cytoplasme des cellules 
femelles. A ce moment, le cytoplasme mâle n'est certainement plus repé­
rable, du moins quand on met en œuvre les techniques usuelles d'étude du 
noyau. Sa présence ne pourrait alors être décelée qu'à la faveur d'inclusions 
cytoplasmiques mitochondriales et les procédés nécessaires à la mrise en 
évidence de ces structures n'ont été que rarement employées dans l'étude 
de ces stades particuliers. Les observations d'ANDERSON (1939), chez l' Antir­
rhinum, sont à ce sujet assez probantes. L'auteur n'affirme pas, cependant, 
que les mitochondries et les plastes qui entourent le noyau mâle, pendant 
son court trajet dans le cytoplasme de l'oosphère vers le noyau repro­
ducteur femelle, soient celles qui étaient primitivement incluses dans la 
gaine cytoplasmique du gamète ; cette hypothèse est, néanmoins, vraisem­
blable, puisque les noyaux mâles sont pareillement entourés par ces struc­
tures lorsqu'ils se trouvent encore dans le tube pollinique. 

Enfin, les diverses espèces ne se prêtent pas toutes aussi facilement à 
ce genre d'étude, en raison de la 'forme ou de la dimension réduite de 
nombre de cellules mâles : l'obligation d'utiliser des coupes d'une faible 
fpaisseur peut également avoir son importance, par suite du peu de densité 
<1u cytoplasme générateur. Ces constatations sont d'ailleurs valables pour 
ce même cytoplasme à l'intérieur du grain de pollen. 

Malgré ces difficultés, de véritables cellules mâles ont été décrites dans 
le sac embryonnaire de quelques espèces. Il est exact, toutefois, que ces 
descriptions ont pu souvent être précisées grâce à la présence de gamètes 
surnuméraires, libérés par des tubes supplémentaires (Juglans regia et 
]. nigra, NAWASCHIN et FINN 1913 ; Myosurus minimus, TscHERNOJAROV 1915). 
Parfois, ce sont même les seules descriptions qui en ont été données (Camas­
.~ia, SMITH 1942). De tels gamètes sont plus arrondis que dans le tube pol­
linique et ils sont entourés d'une trè~ fine membrane cellulaire. Déjà, en 
1923, WYLIE, chez le V allisneria, puis FINN (1925), chez I'Asclepias cornuti, 
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observaient des cellules mâles provenant d'un premier tube pollinique au 
contact de l'oosphère. Des constatations analogues sont faites par CooPER 
(1936), chez le Lilium. Plus récemment, WYL1E (1941), reprenant l'étude de 
ces phénomènes chez le Vallisneria, précise la structure de ces gamètes, 
identiques entre eux et quelle que soit leur origine (premier tube déchargé 
ou tubes polliniques supplémentaires). Ce sont des cellules ovoïdes, 
heaucoup moins allongées que lorsqu'elles se trouvent à l'intérieur des tubes 
polliniques. Elles sont entourées par une fine membrane périphérique 
limitant une masse de cytoplasme définie et vacuolisée. Le noyau, lui-même 
ovoïde, est situé au centre de la cellule. Chez l'lmpatiens (STEFFEN 1951), les 
cellules spermatiques sont facilement reconnues sitôt qu'elles se sont déga­
gées de l'épanchement sombre formé par le tube pollinique. Le cytoplasme 
générateur. bien qu'ayant perdu sa colorabilité, est visible autour du noyau, 
en forme de U, sous l'aspect d'une fine auréole claire et hyaline. A ce stade, 
les deux cellules sont individualisées, leur séparation se réalisant peu de 
temps avant leur libération. Cette différenciation est moins précise autour 
des noyaux mâles du Crepis, chez lequel GERASSIMOVA (1933) indique que le 
cytoplasme générateur ne peut être distingué. Cependant, les gamètes sont 
toujours entourés par une auréole réfringente plus claire, décrite sous 
l'appellaNon de «nimbus». STEFFEN interprète ces structures comme n'étant 
autres que le cytoplasme générateur, de même que celles décrites pré­
!'édemment par TscHERNOJAROV (1915), chez le Myosurus minimus, qu'il a pu 
vérifier lui-même. Chez l'lmpatiens, un cytoplasme hyalin a été occasion­
nellement remarqué autour de noyaux mâles surnuméraires, dans l'oo­
sphère. Dans quelques cas aberrants, des structures analogues ont été 
observées dans les synergides de l'Hordeum (V AZART 1955). Dans chaque 
synergide, un noyau identique à celui d'un gamète mâle se trouvait un peu 
à l'écart du noyau femelle. Non intimement confondu au cytoplasme 
femelle, teinté de rose après la réaction nucléale, il présentait, tout autour, 
une fine zone réfringente moins dense et incolore. 

Il est possible que ces images correspondent aussi à la présence d'un 
cytoplasme d'origine mâle, ce dernier, par suite des conditions anormales, 
ne se trouvant pas incorporé au cytoplasme femelle, ce qui semble être le 
cas dans les conditions habituelles. Il est intéressant de signaler, toutefois, 
que, généralement, au cours des stades précédant la réunion des noyaux 
reproducteurs. les noyaux mâles, qui sont alors observés dans le cytoplasme 
femelle. sans doute en raison de leur forte densité, présentent souvent, sur 
leur limite extérieure, une réfringence notable, tandis que de telles dif­
fractions n'affectent aucunement les noyaux femelles. Ces descriptions 
pourront donc toujours conserver un caractère équivoque alors que seules, 
dans ce cas, des fixations et colorations appropriées, mettant en évidence 
les éléments figurés du cytoplasme, fourniraient une information plus sûre. 

Quoiqu'il en soit, une étude approfondie, ainsi que le hasard des coupes 
sur un matériel plus particulièrement favorable, révèlent indubitablement 
l'existence de cellules mâles à l'intérieur du sac embryonnaire, pendant un 
court moment, il est vrai. Des travaux ultérieurs permettront sans doute 
d'établir la généralité de ces phénomènes. 

9* 
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La syngamie 

a) Fusion des cytoplasmes 

On est beaucoup moins renseigné, semble-t-il, sur la plasmogamie, c'est­
à-dire sur la fusion des cytoplasmes mâle et femelle. Par suite vraisem­
blablement de la rapidité du processus, la pénétration du gamète mâle 
i\ l'intérieur de l'oosphère n'a vraisemblablement jamais été observée. Seuls, 
deux auteurs fout mention de ce stade. HEJMANS (1928) rapporte que le gamète 
mâle pénètre dans l'œuf par une petite ouverture de la membrane et 
ANDERSON (1936) indique qu'une telle ouverture reste visible un certain 
temps chez l'Antirrhinum, cas qui doivent être considérés comme douteux 
(STEFFEN 1951). 

Chez le Vallisneria, WYLIE (1941), bien que n'ayant pas noté ces pre­
miers stades, considère que la syngamie se réalise soudainement à la suite 
de la disparition des membranes limitantes, laissant nus les protoplasmes 
contigus. C'est aussi l'interprétation que donne STEFFEN pour l'lmpatiens, 
estimant que cette hypothèse est la plus probable. Par suite, d'après cet 
auteur, il serait toujours impossible d'identifier le cytoplasme mâle à 
l'intérieur de l' œuf. Pourtant, chez le V allisneria, sur certaines coupes 
favorablement orientées, WYLIE mentionne l'existence d'une zone de cyto­
plasme plus dense du côté où est entré le gamète. Cette région se colore 
plus intensément et est également plus finement vacuolisée, ce qui lais­
serait supposer, à ce niveau, la présence du cytoplasme mâle. Par ailleurs, 
cet auteur n'a jamais trouvé de cellules mâles provenant d'un premier tube 
pollinique en désintégration dans le sac, ni de résidus de cytoplasme mâle 
à la surface du zygote. 

Chez le Gagea, NEMEC (1912) indique que le noyau mâle traîne avec lui, 
dans l'oosphère, des «bandes,. de cytoplasme : il s'agirait de cytoplasme 
mâle qui se mélange à celui. de la cellule femelle, comparable à celui qui 
entoure le gamète lorsqu'il est observé dans la synergide. Rappelons, enfin, 
l'observation d'ANDERSON (1936) chez l'Antirrhinum où cet auteur présume 
l'intervention d'une connexion entre le tube et l'œuf qui favoriserait, 
éventuellement, le passage d'éléments mitochondriaux et de plastes ; de tels 
éléments ont en outre été observés autour du noyau mâle, dans le cyto­
plasme femelle, ainsi que de fines mitochondries granuleuses autour du 
noyau de fusion. 

Chez l'Oenothera tetraptera, K1YOHARA (1935) déclare avoir suivi l'amidon 
en forme de fuseau et, par conséquent, les plastes qui lui sont associés, 
jusque dans l'œuf et même jusque dans l'embryon au stade quadricel­
lulaire, observation qui n'a pas été confirmée par KAIENBURG (1950). Il n'est 
pas douteux que, chez certaines espèces végétales, l'hérédité cytoplasmique 
d'origine mâle est évidente (Pelargonium, lMAI 193?). Les cara,ctères cyto­
plasmiques peuvent être véhiculés par des mitochondries (CAsPARI 1948). 
M1cHAELIS (1949) a conclu, sur des bases théoriques, à la participation du 
cytoplasme mâle à la fécondation, en dépit d'une certaine variabilité dans 
la transmission des caractères. Par contre, les plastes d'origine mâle sont 
destinés à dégénérer. constatation déja signalée par KunssANOV (1911) pour 
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la zygospore du Zygnema. En tout état de cause, du point de vue cyto­
logique, les travaux ue sont pas encore suffisamment avancés pour con­
firmer ces assertions mais n'autorisent nullement à les réfuter. 

Le sort de la seconde cellule mâle, dont l'apport contribue au déve­
loppement de l'albumen, n'est pas moins complexe. TscHERNOJAROV et 
IsmKAWA, qui ont figuré des cellules mâles dans les sacs embryonnaires du 
Myosurus et de l'Oenothera, indiquent que leur cytoplasme fusionne avec 
celui du sac, tandis que, Chez le Vallisneria, le noyau spermatique serait 
libéré de sa gaine cytoplasmique avant de fusionner avec les noyaux po­
laires. Chez le Camassia, le second gamète est apparemment libéré de son 
cytoplasme lorsqu'il entre dans la cellule secondaire du sac. Ce comporte­
ment particulier n'a pas été confirmé par STEFFEN (1951), bien que cet 
auteur ne trouve pas étonnant que la couclie cytoplasmique disparaisse 
autour du noyau durant le trajet beaucoup plus long qu'il effectue pour 
rejoindre le noyau secondaire. Chez l'Antirrhinum, ANDERSON pense 
qu'étant donné que le cytoplasme, dans lequel sont plongés les noyaux 
polaires, n'est pas entouré par une membrane propre, des inclusions dé­
versées par le tube y sont certainement incluses. Ces divers comportements 
n'ont pas été observés Chez les espèces que nous avons personnellement 
étudiées, mais il est fort probable que les stades montrant les gamètes 
mâles êta.rient plus avancés que ceux décrits ·par les auteurs précédents et 
que ces gamètes, observés sous l'aspect de noyaux nus, se trouvaient déjà 
à l'intérieur des cellules femelles. Quoi qu'il en soit, ces seuls résultats sont 
encore insuffisants pour permettre de donner de ces processus une descrip­
tion valable. 

b) Les noyaux spermatiques dans le cytoplasme des cellules femelles 

Les noyaux spermatiques ont bénéficié au cours des travaux antérieurs 
de plus amples descriptions que leurs cellules. D'une manière générale, ils 
sont beaucoup plus petits que les noyaux auxquels ils vont s'unir, bien 
qu'ils augmentent de volume pendant le court moment où ils demeurent dans 
le cytoplasme des cellules femelles. Cette dilatation, phénomène souvent 
observé, peut être considérable. Chez l'lmpatiens, les noyaux mâles passent 
de 2 à 5 µ de diamètre. 

A ce stade, ils affectent, suivant les espèces, des formes variées. Dans de 
nombreux cas, ils sont ovoïdes ou presque sphériques. Mais Chez certaines 
plantes (Lilium, GUIGNARD 1899 ; Fritillaria, SAx 1916 ; Scilla, HoARE 1933 ; 
Cucumis melo, MANN.et RoBINSQN 1950), ils sont plus allongés, parfois vermi­
formes et, dans ce dernier cas, souvent enroulés sur eux-mêmes (Silphium 
et Erigeron, LAND 1900 ; Crepis, GERASSIMOVA 1933). D'après ScHNARF (1933), 
cette vari&bilité aurait peu de signification systématique, l'observation de 
ces noyaux ayant été faite souvent de façon hâtive et les réactifs utilisés au 
cours des tecliniques préparatoires pouvant en altérer la structure. A ce 
propos, STEFFEN (1951) insiste sur ]e caractère particulièrement délicat de 
la fixation, étant donné qu'il est toujours difficile de préciser si l'aspect 
des noyaux spermatiques, lors de leur entrée dans le sac embryonnaire, 
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est un « artefact » ou le résultat du passage de ces noyaux dans un milieu 
nouveau. Par ailleurs, il est exact que, par suite de l'étroitesse du boyau 
pollinique, les noyaux gamétiques adoptent un faciès généralement étiré, 
tandis que, sitôt libérés dans la cavité embryonnaire et disposant alors 
d'un espace plus normal, ils reprennent une forme régulière. 

Par contre, il semble bien que, chez certaines espèces, le Crepis notam­
ment, les noyaux spermatiques, déjà constitués dans le grain de pollen, 
passent par des transformations successives au terme desquelles ils se 
présentent sous un aspect démesurément allongé et filiforme. Ces modifi­
cations observées dans le pollen du Crepis zacintha (V AZART, n. p.) ont été 
décrites, mais dans leur progression inverse chez le Crepis capillaris. 
GERASSIMOVA (1933) indique, à ce sujet, que les noyaux subissent néces­
sairement ces altérations de forme et de structure. D'abord vermiformes, 
et plus ou moins recourbés en divers endroits, ils offrent une structure 
homogène mais non très dense. Ils perdent peu à peu cette forme originelle, 
prenant alors un aspect non défini, tandis que leur densité devient maxima. 
Puis cette structure homogène se transforme, à la suite d'une «vacuolisa­
tion» du cmps chromatique. Ce dernier apparaît fractionné et les portions 
isolées s'amenuise11t et se lient les unes aux autres, donnant naissance à un 
filament épais qui devient peu à peu moins colorable. Au terme de cette 
évolution, lorsqu'il se trouve au contact· du noyau femelle, le noyau mâle 
ressemble à un filament continu et contracté, ramassé en forme de balle. 

Cette structure, réellement curieuse, est certainement le propre de cette 
espèce, sinon de la famille. 11 est possible, malgré la justesse des obser­
vations et l'étude détaillée des transformations successives, que les éléments 
qui sont représentés ne correspondent en fait qu'aux portions chromatiques 
du noyau ou chromosomes, la membrane nucléaire n'étant pas décelable. 
Nous avons repris nous-même l'étude de ces phénomènes chez diverses 
espèces de Crepis. Le noyau mâle, qui est au contact du noyau de l'oospl1ère, 
et qui n'est repérable que grâce à l'existence de cette chaîne chromatique, 
semble bien revêtir une forme sensiblement ovoïde. Toutefois, en raison de 
la petitesse des structures observées, il est difficile de les préciser davan­
tage. Chez le Silphium et l'Erigeron (LA:sD 1900), de même que chez le 
Fritillaria (NAWASCHIN 1898), les noyaux mâles perdent leur aspect vermi­
forme et deviennent sphériques au moment de la fécondation. 

Néanmoins, il est probable que les noyaux spermatiques sont appelés 
à se modifier pendant le laps de temps qui sépare leur libération du tube 
pollinique de leur jonction avec les noyaux femelles. Ces transformatfons 
~ont habituelles chez le Crepis et peuvent facilement être suivies par suite 
du grand nombre d'ovules d'une même inflorescence fécondés à des moments 
proches. Elles sont certainement plus difficiles à préciser chez d'autres 
espèces présentant des structures florales différentes mais ont été décrites 
chez quelques-unes d'entre elles (Fritillaria pudica. SAx 1916 : Viola, MADGE 
1929, etc.). 

Chez l'Impatiens, elles se réaliseraient en deux étapes (foEFFEN 1951). 
Au cours d'une première phase, les noyaux spermatiques, qui se présentent 
sous l'aspect d'une masse homogène de chromatine, se distendent et il devient 
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possible alors de retrouver quelques constituants nucléaires membrane. 
caryolymphe et filaments diromatiques. Cette première étape correspondrait 
it une normalisation structurale des noyaux, altérés au moo:nent de leur 
entrée dans le sac. Elle peut d'ailleurs être suivie, éventuellement, sur une 
seconde paire de noyaux spermatiques provenant d'un tube supplémentaire. 
La seconde phase est beaucoup plus importante. Elle n'affecte que les séries 
de gamètes qui se trouvent au contact des noyaux femelles et correspond 
à une augmentation du volume nucléaire accoo:npagné.e d'un abaissement de 
chromaticité et de l'apparition d'une structure chromomérique. Les filaments 
diromatiques s'allongent, puis la diminution progressive du DNA s'étend 
à la plus grande partie du diromosoo:ne. Il ne reste finalement que 9 chro­
momères Feulgen-positifs. 

Il est vraisemblable que, suivant les espèces, cette seconde série de 
modifications que STEFFEN qualifie, à juste titre, de «phase de maturation,. 
se réalise plus ou moins précocement. La fusion, ou du moins l'immersion 
du noyau. mâle à l'intérieur du noyau femelle, n'y met certainement pas 
un terme. L'union des deux masses nucléaires peut être dans ce cas un 
phénomène purement physique, déclenché, après un certain temps de mise 
au contact, par la disparition des couches limitantes. L'évolution structurale 
du corps spermatique en serait indépendante, mais, par contre, est 
influencée par l'état dans lequel se trouve le partenaire femelle. L'examen 
de la double fécondation chez le Cymbalaria, sur lequel nous reviendrons, 
nous paraît confirmer cette hypothèse. 

Ainsi, les modifications profondes qui peuvent affecter la structure 
interne du noyau mâle, avant sa pénétration dans le corps nucléaire femelle, 
ne sont qu'un stade p~éparatoire de la fusion, cette opération se poursuivant 
au cours des stades ultérieurs. Il est intéressant de noter, à ce sujet, l'ob­
servation d'HAKAN!ION et al. (1950) sur le comportement anormal de l'un des 
gamètes mâles vis-à-vis du noyau polaire auquel il est accolé dans les 
croisements de Secale diploïde et tétraploïde. Lorsque la fusion est retar­
dée, le noyau, dont l'augmentation de volume est considérable, subit des 
modifications internes qui le font de plus en plus ressembler à un noyau 
polaire. 

Quelques indications supplémentaires doivent être données sur les diver­
gences de vues émises sur la structure du noyau spermatique lorsqu'il est 
au contact du noyau femelle. Elles concernent essentiellement l'état dans 
lequel se trouve la substance diromatique, l'absence ou la présence de 
membrane nucléaire, enfin la présence éventuelle d'un nucléole. 

Dans les descriptions antérieures, en particulier chez le Lilium, espèce 
qui a été particulièrement étudiée, le noyau mâle se trouverait soit à l'état 
de repos (GuIGNARD 1890), soit à l'état de début de prophase (WENINGER 1918). 
On doit souligner qu'à cette époque l'aspect filamenteux de la substance 
chromatique pouvait paraître liée à un début de division, ce qui n'est pas 
nécessairement le cas. Ensuite, les diverses techniques utilisées sont criti­
quables en ce sens qu'elles ne mettent pas toujours en évidence les mêmes 
structures. En particulier, dans les noyaux reproducteurs, des transforma­
tions chimiques de l'un des acides nucléiques peuvent donner lieu à des 
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interprétations différentes selon que l'on utilise la réaction nucléale de 
Feulgen ou des agents mettant en évidence d'autres éléments de nature 
protéique. 

La structure nucléaire elle-même revêt une certaine importance. Les 
noyaux reproducteurs femelles se comportent différemment selon qu'ils sont 
de nature réticulée ou euchromocentrique et ces différences se retrouvent 
dans les noyaux mâles. On doit d'ailleurs ajouter que, pour un type de 
structure donné, les comportements observés peuvent eux-mêmes être diffé­
rents. L'exception que constitue à cet égard le Cgmbalaria nous autorise 
à insister sur ce point particulier. 

Il n'en demeure pas moins vrai que les éléments figurés montrent des 
modifications apparentes,-qui, en raison de leur similitude, laissent sup­
poser un début de prophase. Celles-ci, analysées en détail par STEFFEN chez 
l'Impat'iens, sont une des étapes préparatoires à la fusion nucléaire. Chez 
cette espèce, de même que chez d'autres dont les noyaux présentent une 
structure de type euchromocentrique, elles ne sont pas immédiatement 
suivies de la formation de chromosomes, et les stades prophasiques peuvent 
n'être qu'apparents. Au contraire, chez les espèces dont les noyaux sont de 
type réticulé, il semble que l'expansion du corps nucléaire mâle soit pré­
paratoire à la division ; mais, si ce déroulement est très significatif dans. 
le noyau de l'œuf, parce que très nuancé et relativement lent, il l'est 
moins dans l'un des noyaux polaires ou le noyau secondaire où les éléments 
chromatiques mâles passent par un stade intermédiaire avant de se diviser. 
On peut donc admettre que, selon la nature de la chromatine ainsi que la. 
rapidité des processus de fusion, l'aspect du noyau mâle peut apparaître 
sous un état prophasique qui correspond plus vraisemblablement à l'une 
des étapes de la fusion nucléaire qu'à un stade de divisicm. 

L'existence d'une membrane nucléaire, ainsi que celle de l'appareiJ 
nucléolaire, sont moins faciles à interpréter. Chez le Crepis, il ne semble· 
pas que l'on puisse davantage approfondir cette question avec les moyens 
dont nous disposons. Chez d'autres espèces, en particulier celles chez 
lesquelles l'élément gamétique mâle est constitué par un peloton chromati­
que compact de filaments, l'observation de la membrane nucléaire peut 
parfois être mise en doute (certaines Gramineae, VAZART 1955). Monn1ssoN 
(1955), chez le Triticum vulgare, indique que les gamètes all"'êontact du 
noyau del'œuf paraissent être des corps nus, la membrane nucléaire ne se 
détachant pas du corps du noyau. Pour des raisons analogues, l'existence· 
d'un nucléole peut passer inaperçue, ces organites étant masqués par le 
peloton chromatique (Scilla, HoARE 1933). Lorsque le noyau mâle augmente 
suffisamment de volume, le peloton se distend et le nucléole devient visible 
(Oxybaphus nyctagineus, COOPER 1949). Des nucléoles ont été remarqués 
dans les noyaux mâles du Medicago (COOPER 1935 h), du Butomus umbellatus 
(RoPER 1952). Chez les noyaux mâles de type euchromocentrique, les nu­
cléoles sont difficilement repérables soit en raison de la petitesse des noyaux, 
soit en raison de la densité du nucléoplasme. Un nucléole peut occasion­
nellement être observé dans les noyaux mâies du Primula. Il e.st par contre 
nettement visible chez ceux du Cymbalaria (VAzART 1955). Chez l'Impatiens: 



Angiospermes - i"frondation 

(STEFFEN 1951). les noyaux mâles an contact des novaux femelles Ill' co1dil'11 -
11Pnt pas de nucléole. 

Il y a11rait encore beaucoup 11 dire sur les 110,<1ux sper 1n niiqt1l'S. en 
pnr1ic11lier sur les mécanisrneo; qui favorisent' leur 1111ion aYeC les 110Yu11x 
fp111dles. On ne peut clouter que les noyaux reproducteurs 11e soient att in'.~ 
l'un vers J"autrc d\rne manière q11cko11qu e et. eo111111e cet te ntlrnc:l.iu 11 
s·t>lfect ue l'll se11s unique. il est 
normal que l'on ait es!i·mé que les 
g:a mètes m â ks a ie 11 t le pouvoir de se 
déplacer. Les courants cytoplasmi­
ques qui doive11l exister dans k 
c·y toplasnw femelle i1e sont eer­
ta in em e u I. pus étra ngers à c:e <lé­
placenH, 111. (WYLIE 1941 ). mais ils 11e 
so nt sn ns doute pas les se uls à •. 
s exe rC:l'r. p111sque. lorsque <les 
µ:amèlt:>s supplémen!aires soJlt dé­
\Trsés ù l'intérieur cl11 sac, ils so nt e n 
qu elque sorit' lt·rrns ù l'écart l'i HOH 

utilisés (SrEFFEN 1951). Pour ce tte 
111êmc raison. 011 doit supposer qne 
si la jo11dio11 des masses nucléairt· .~ 

s'effectue à ln FaYeur d'une inter­
action physiqne ou. chimique, celle-ci 
doit ccsst.T lorsque le noyau de 
1·11sio11 est constitué, peut-être mêmf• 
il\·a11t ceLte formatioll. Chez cer­
taines Cyu111ospnrnes. le garnèk 
mâle cilié abandonne sa gaine cy to­
plasmique clans l'œuf d son dé­
placement ultérinrr vers le noyau 
fr111elle est tout aussi peu e xpl iquahl.e. 

En relutio11 aYec le déplaceme11I. 
des gam(·!cs, 011 a aussi voulu voir des 

Fig. ·li. Linum ?ll'l'i(alissinrn111. stack préparatoire ù ln 
f01·01uln.tiu11. L'un des gai11N1·~ rntilP~ ( d 1) ~C' tro11\T 
ù l'inll'•ric11r dr, l'on-;phi•1'<', :"Ill V(ii~in;1 qe du noyau fr­
rn ell L' (r f' <IL·rni(•r n'c·--t pa."' v isihlc ~ur C' ettr t'Ot1pc) · 
l'nut re (d :!). c.lall·· [( • 1·v LopJa . ..;1111• de l'i1iitialc <IP l'al­
hur11en. C'.$ 1, ;'1 proxirnit1'; du noyau :o:r<·onclnirc. Saw:t-

·'('hin . l·'Pul pit' n : .·. !l-W. 
( \ -:\ Z.\ HT l ~l;j;,,) 

différences de- comportemrnt. Du point de vue 111orphologiq11c. il esl prouvé 
q11e les deux gamètes 111âles sont co111parnhlcs c( les différences qui 011( pu. 

être clo1111él's proYienne11t Yrnisernblnbleme11t du fojt que les transforllluiions 
donl ils so 11t le siè.!!;e ne se ckroule11t pas de façon s i111111lu11é e pour les deux 
(·ot·ps ga111étiq11es. Quoi qu'il en soil. 011 ne prut ass urer que ce comporte­
ment soit idcntiqnt'. Si l'un dC's gamè-l~·s mâh·s en effet n'est pas orig·i 11clk­
lllt'JÜ prédestiné à féconder l'une où l'autre des dt'ux cellules f'enwlks. il 
n 'en est pas lllOÎll S vrai que l'un d'eux SC .ÎOÎ!l( p)us l'êlpide111ent que faul1T 
au 1ton11t de l'oosphèrt', de sorte que ce dernier est Féc:o 11d é k JHl'111ier. ( ·l' 

premier point e~t assez général (V allisneria, \.VYLJE 1941 : C'anw.~.~ia, SMITH 

[942 : J\l icoliana et Pelunia, GooosPEED 1947 : lmpafien.~. SrEFFEN 1951). 
L'emplacenlt'llt privilégié de l'oosphère i'uvorise dHllS lllle Ct'I'(UÎllt' llll'SlllT 

cet état de dt0st's et , comme SrEFFEN chez l 'lmpafiens, nous l'nY011s 11011<> -

l'rotop\nsmntologia VIT, 3 n JO 
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même coustaté c-hez diverses espèces, en particulier chez les Gramineae. 
JI ne semble pas toutefois que cette disposition <les cellules femelles en soit 
la cause uuique. Du moins observe-t-on également un tel décalage chez 
le Linum, où l'extrémité po.Jlinique libère st's éléments spermatiques entre les 
deux cellules femelles, ù distance approximativement égale de leurs noyaux. 
Certaines préparations ont, en effet, montré l'un des noyaux mâles déjà au 
eontact du noyau de l'oosphère tandis que le second se trouvait encore à 
quelque distance du noyau secondaire. Il paraît en être de même chez le 
Vallisneria, d'après it'l'I représentations qu'en donne \VYLIE. Des phénomènes 
analogues sont retrouvés d1ez le Primula, où visiblement la distance quri 
sépare les gamètes mâles du noyau de l'oosphère est plus importante que 
celle qui les sépare du noyau secondaire. 

Cet état de choses est brusquement inversé en ce qui concerne les fusions 
nucléaires. D'une part. l'immersion du corps gamétique mâle dans l'un des 
noyaux polaires ou dans le noyau secondaire, d'autre part, son expansioH 
eonsécutive dans le noyau femelle. s'effectuent pJus rapidement que les 
phénomènes correspondants observés dans le noyau de l'oosphère. Ces faits 
sont nécessairement jugés indirectement par les nombres moyens de stades 
obtenus, mais il ne semble pas qu'ils puissent être mis en doute. On pourrait 
y ajouter en fin le p héno111è-11e. tont aussi peu expliqué. par lequel les deux 
gamètes. sm1vent réunis en un même cytoplasme ou du moins peu indivi­
dualisés l'un de rautre dans le boyau pollinique. moisissent indifféremment. 
sitôt libérés, 1'1111 foosphèrt'. l'autre .la cellule secondaire du sac. Il est 
évident que les seules oh!'wrvations 111orphologiq11cs rendent ces interpré­
tations peu aisées. 

c) La caryogamie 

La pénétration d n corps spermatique. s'effectue à 1111 endroit quelconque 
du noyau femelle, généralement suivant le plus court chemin. C'est donc 
la région où k•s gamètes sont libérés qui fixe lendroit de péuétration et. 
comme ils se trouvent amenés habituellement entrt' les deux cellules femelles, 
1'1111 rejoint lt' noyau de l'oosphère en revenant vers le micropyle tandis que 
l'autre st• dirige directement vers le noyau secondaire on vers le plus proche 
des noyaux polaires. Cette demièl"t' éventualité se trouve réalisée lorsque 
(·es noyaux. non encore fusionnés, sont disposés l'un au-dessus de l'autre 
da11s le sens longitudinal du sac (Pisum, Cymbalaria, VAZART 1955). Lorsque 
ces noyaux sont placés à nn même niveau du sac, l'un ou l'antre indi­
stinctement peut être fécondé. Parfois le noyau mâle est ohservé au contact 
des deux noyaux polaires (Triticum Polonicum, VAZART 1955). Chez 
l'Utricularia reticulata (KAUSIK et al. 1955). suivant l'âge du gamétophyte, 
plusieurs modalités sont notées : 011 bien le noyau mâle s'mtit à l'un ou 
]'antre des noyaux polaires ou au noyau secondaire, on bien il s'unit eu 
même temps aux deux noyaux femelles qui fusionnent à ce stade. 

li est difficile d'analyser en détail les tout premiers stades de la fusion 
nucléairt'. en raison, certainement. de son déroulement rapide. Nomhre 
d'auteurs ont avoué leur ignorance à ce sujet et. parmi ceux qui ont essayé 
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d 'apptofoudir Cl'S questions, certaiJJs ont reco111111 de111e111Tr d<111s Je domaine 
de lï1ypoth?-se. Il semble, en effet. que 11011s n'ayons que peu prog1·cssè dalls 
cette étude, d la descr·iptiou qu.'e11 donnait. cl<:-s 1884. SrnASBURGER, es! 
cnco·re très ins truct ive : «Les cle11x noyaux mâl e d femelle s'aplntissc11.t 
d'abord au contact l'nn de l"cllltre, 101.1t en JTsla 11( quelque temps séparés 
par le ur membrane : puis, la double rne111IHam· disparaît d les deux 
cavités nucléaires se confondent eu une seule.» l.a fusion nucll-aire dé­
ln1terait ainsi par ln mise en contact des deux n11cléoplas 111es. 

La disparition des portions de rnen1bra11e 
1rndéaires n'est pas uJJivnselle ment 

adjace1ites aux deux corps 

' admise. Chez l'lmpatien.'<. STEFFEN 

(1951) n 'a pu l'observer. l.a mem­
bnrne nucléaire mâle disparaîtrait à 
1111 stade plus avancé de ln fusion. 
le gamète 111âle se lro11va11l déjà à 
l'intérieur du uoyau Jemelle. Par 
coutre, elle l\s( m e ntionnée chez le 
Gos.5ypi11m (GoRE 1932) c! c:hez Il· 
Jrledicago (CooPER 1935b). Chez IP 
Scilla (HoARE 1933). les membranes 
e11 contact se briseraie 11t ta ndis que 
s~uTH (1942), chez h- Camassia, padc 
de leur dissolutio11. MoRRISON (1955), 
chez le Trificum, indique qne le 
process us de pé11étraho11 t'St pro­
bablement une digestion e11zy1nati­
que des membranes nucléaires. Après 
pénétration. la me111braue nucléairt· 
dl' l'œnf se reconstitue, taudis que 
IP garni"te inâle, d'aspect granuleux 
et do11i· la coloralio11 esl moius in -
teuse. ne pnrnît ]ms cniouré par u11e 

l·ïg-, .fS. n o.-;phi'l'l' rl·c·unùt'.·c du Ttiticu m l'/J/,rffl l'I' . J.A· 
no.v:-1u 111illi· r .-;t appliqu1'· c•ontrc ln m f' rnl1r:1111· 111[('1~~ . 
:li r1· fen1C'llt · qui p_ ... q scn,; ililrm cn! clt'•prirn1'·r. -2\:iwn-

sl'hin: l"l• ul~Pn, ('Ollt l' i\.'-. t1 · d p phase. J .)00. 

111e111brnn l' propre. Chez l'Oxybaph1t8 n.yctagi11eus (CoorER 1949). k déh11t cil­
la fus·io11 nudéairt> rp\·êt 11u Ci.Hac-tère particulier. tant che7. le 110Yn11 de l"oo­
sphère que chez le noyau seco11dairc. En dfet. le 110Ym1 mâk s'e11foncT da.11s k 
11ovau FPm e lle l't " dékrutittt' ln l'on11atio1i d'111w dé pression tr(·s rnarqné<'. 
l.orsqu ' il est presque totalem e 1rt cnglohé. sa me111brn11e se cl(c:hire th111-< S<l 
rég ion µrofo11de ainsi que ce lle cor-rPspondn 11tl' clu noynu ft'111l'llc : le 
nucléo le mâle est nltiré par celle ou\·Prlur(· \Trs le 1111d éole fe111dl('. ln 
f11sio11 1111c léolaire intervenant anlllt la disparition co1nplt:·t(• des 11H'111bnuws 
nucléaires. Sitôt après, ks contenus des deux 110Ya11x gamétiqtH'S sont in­
co rporés dans 1rn noya\! com1111111 avec. un scnl 1111cléole. ll ('St \'f·aise111blahle 
que, exception Faitl' du carne:tère µarticulil'r· dl' la fusiou précOCl' cl(' S 

11uc:léoles, l'irnmcrsion du 110\·au mâle clans le l\O\ a u l'c111l'llc s«1cc·orn1rng,ïH' 
de la clisparition progTe.~s i\'l· des couch(·s meinbrannin·s li111itnntes. 

E11 ('lfPt. la pénétratio11 d11 110Ya11 mâl(' ù ll11t(.ril'11r du 110\Hll f'e111elk 
Il<' c-0111lll('llC'(' pas H\a1J( qu'il lit' se soil appliqué (;troikntcnt ù ln surface 

JO* 
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tle ce derni e r. pre nant alors une l'orme plutôt allongée. Puis, la rég ion nuclé­
aire femelle qui est a u conlad du noya u mâle s'enfouce se usi blement, dé­
terminant la form at ion <fllUl' dépression dans laquelle YÎ cnt sc loger le 
co rps sperrnaliqt1<'. A ce stade. les rnernbranes nucl éa ires. tant mâle que 
f'l'rnelle (Fig. 48). so nt encore présentes d peuYent être différenciées l'une de 

1·au!re. 011 peut suppose r qu e pendant celte 
• pé riod e d 'a ffro1tle111e1tt se produit une trau s­

forlllaiion des surfaces rncmbranaires c11 
prése nce. Celles-ci se fon d e nt en un poiitl 
qui s'é larg it q11elq11e peu . Elles s'n mennisenr. 
pui s disparaissent et l'ouverture ains i pro­
cl11ite s'étend rnpidcrn e n t de proche e11 
proche. rnctta11t e11 co1ttact les 1rncléoplusrnes 
rnâk d femelle. Lors dt· la fécondation, ln 

a. 

b 

s 11 ccess io11 de <.:vs ph én omè nes est tell eme nr 
prfr ipitée qu'elle 11e p eut ê tre suivie e 11 
détai l. L'exame11 dC' qu e lques-uns d 'entre 
!' li X, ainsi qu e ce11x observés lo rs de la fusion 
cl es JLOYaux polaires, 11 'a utorise pas tonle­
fois ù affirmer que le 110,·au mâle traverse 
pu1·e111eJii· 1·t si111pl e-me nt la membrall!' 
nu cléa ire lc111elle. Ceci explique, cln moins. 
qu<' cette surface. e 11 dehors rk sa cléfor-
111aliou trrs acc11sre an d éb11t de la pé11é­
!ration du gaml-le mâle, 11 'apparaisse jamais 
d étériorée. La portion dissoute sera it ".'li 

qu e lque sodc i-e111pl acée par celle externe du 
corps spermatique. T,orsqu e les de11 x me m­
brnnes nucléuin·s 1w so nt plus npparentC's . 
le CO l'ps ga111étiqul· 111 â le fornH: encore, pen-

Fig. -l !l. Hordeiwt ntlttan·, «aryog:imi('. a: Ir 
1111.\·;w mâle pérn" fn• il l 'infl~ rieur du n oyn11 
fnnelle (noter la p:lH\' fl'tt°' dP 1·t· d ernier e n 
t;Jt·menh dll'omntiq uc~ fh"c·rlahlc~ ]Jar la n··· 
at'finn Üf" lj'culgen) : I> : di s~uda t.ion et dis· 
pcr:-;ion d ('::; éc l6mr:n t ;-; (' l\ronH 1..,omiqu r~ mi\ ic'~ 
dan-- l'P,"I JJ CH'e intranw·l(·ain.' rrnwllt·. Sawa· 

dant quelque temps. h ern ie à ln surface cl11 
110\'n u femelle : puis, la bosse se résorbe 
pi·ogrcss i\.T11w1d a11 fln et à 1Hesnre que k 
11uc léoplas111c mâle sc m êle à c1·l11i d 'origi11c 
l'e111 elle et que les élé me11ts cl1ro1natiqucs 
p é n(·lrcnt plus prof'ondéme11t dan s la cav iié 
nu cléaire dc l'œul'. 

srhin; Feu lµ:en: ·· 1000. 
( \' .\ Z.\l<T .1 n.-,:>.) C e lle interprétation n'est pas en co 11-

iradictio11 aYeC le fait que le noyau màk 
peut co11 serv l'I' pendant qu e lque temps son i11diYidualité ii l'int ér ie ur 
du .11oyau femelle (STEFFEN 195 1). Cc krnps de latence serait en relat ion 
avec les trn11sl'or111atio11s que s ubit le corps spermatique et qui se pour­
suiYent d 'a illeurs ~t l'i11iérirnr d11 noyau de fu s ion pendaut le lap s <le temps 
qui le sépa re de sa di\'ision. ( 'es ph é11omè11es. plus focile111enL ana lysés chez 
certaines cspè·ccs don( les no\ ·c1u x so11t de lyp<" l'ét iculé (Hordeurn , Secale. 
Trilicum, VAZART 1935) parce qu'ils semblent s·,. d érouler plus le nteme nt. 
sont de rnên1c. pour des raisons analogues. pins 11dte-rneut obserYés dans Je 
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11oyau de !"oosphè re que dans le 11oyu11 i11ilial de l"alb11111e11. Chez ces L'SJll' ­
ces, 11éa11111oi11s, 011 p <:' ut io11jou1·s udrndtre que la densit( d11 corps d1ro­
matiq11(' mâle empê<:he dl' constater la présL·11ce de ln membrane. Muis 
cl'lle-ci n'est pus pour n11tunt apparenll' aux studes ult{Ticurs, lorsqul' le 
peloto11 commence à se disie11dre. De plus. l\.'xame11 de stades co111parubll'S 
ehez d'autres plantes dont ks noyaux sont différc111111c111 sfrudurés (Liniun. 
Pha .. ~eolus, Cymbalaria.) 11'a pas rév é lé l'existence d ' 1111e 111cmbra11e Hudéaire 
111â[e à Cl' lllOJllellt. 

A ce sinde, les noya11x f'e111elle s dc111et1rc11t apparc111meni 
au. plus pcut-011 11ote r 1111 déplace -
llle 11t se11sible dn volu111i11c11x: 1111('léole 

inchangés. To11 t 

Fem ell e qni se l'éfugi e clu11 s Ja ré­
gion opposée au point de p e 11c­
iration d11 gamète mâl e (f<ïg. 49a). 
( 'e t fr J11igrntio11. de carael<'·re lrnhituel 
chez 110111bre d'espèces (\.'AZART 193:5). 
H pll lai ssn supposer q11e J'e11trée 
d11 gamètl' était e11 )'(·lution avec 
l'e111place111ent du nucléo le : il ap­
paraît plutôt qu'elle l'St responsable 
de c:e d éplact"111e11t, de courte rlurél' 
d 'ai ll e urs. et ce serait. en somm<', 

~ïg . :>O. 11or<IPwrt r1daur1·. pénétration du noyau 
111;"de ù l' i11t 1: ri f' 11r Ur l'un Ur.:. noyaux polaire~. :'\a­

\\'<l"dlin ; l"t·11lg1 · 11 : :< 9-10. ln seul e pedurbation i111111 édiate d 
consécutive à l'entrée d11 g<:1111ète mâle. 

Les élapl's ultéi·ieures de la fusio11 1111clénin' so11t plus f'aciles à suiu-e 
car elles s'effeduent à 1111 n · tlune moins rapidl' . du lllOin s celles qui con­
cernent le 110\'Ull de l'œu F. Elles He so11t cependant pas toutes co111paraliles 
et le fadeur déterrn i11a nt .le d é roule111ent de ces p hé110111i'.·11cs pu rait résider 
dans la nature on la composition chimique d e et·dai11s élélllenl.s d 'origi11f' 
femelle , bien que ces cll'r11i ers 11c prennent nppare111n1cnt a uc une part 
a c ti vc à cetk éYol ut ion . 1-:11 effet, sui vaut k deg r é de différe ncia tiou des 
noyau x femelles, que trucluit finale111e11t la quantité d éee lahk de DNA. le 
comportement cltt noyau mâle peut être assez diffé re 11t l'i l'on peu t sorn­
n1airem.e 11t disti11guer deux modes principaux de l'11 s io11. 011 étudiera suct:L'S­
s ivement l'é volution des élé111c11ts <:hroJ11oso111iq11es. puis cl'lle d t's organites 
u ucléola i l' l'S . 

Co 111 p o r t e J11 e 11 1. (l L· s s 11 b s 1 u 11 (' e s c li r o 111 a t i q u l' s 

Dans 1111 premier cas. qui p e ut être ohservé hahit11elle111e11t chez les 
espèces don t les str uctures nucléaires sont· de type ré ti c 11l é . les noyaux 
f e melles sont relatiwm<"11t peu chro11iatiq11l's. Néaumoi11s, ('ertaius é léme11h, 
d'aspect filament e ux, d e meure nt. Ils peu,T11t être 11<:tte111 e 11i mis en é,·i­
dence, grâce à la réadion 1111cléa le, dans le 11oyuu dl' l'oosphère o'l l'éYo­
l11tion struci11rule est toujours moi11s accusée que dans le noYau initial de 
l'albumen. Le uoyau mâle, à lïntéril'llr cl11 JlO\'Clll de J'œu r. q11oique offrant 
une netteté moills grande, conserve 1111 certain lemps son i11cli,·idnalité sous 
l'asp ect d'un pelotoH chromatique dense. On peut alors s11inl'. par pdil(•s 
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l-lupes, soll cxpun.,io11, puis la dispersion progressive des filaments à l'int(·­
rieur· de l'espace intranucléaire femelle. Au cours de cette cli ssociatio11 
ménagée. se 1·eco nslit11e k réseau chromatique femelle el le laps de tl'lllP" 
nécessai re à celte évolutiorl inverse des é l.é rnenls chromosomiques est ap­
paremme rit suf'fisard pour qu 'à SO ll ll'I' lllt' l e- llOYaU de J'œuf soit prêt à SP 

cliYisc r. JI ,,-,. a pas l'll foil de kmps de .latence. 011, du moins, ce temps 

J<ig_ ;-iJ. Déroull' n1 1:• fd de la c·nr,VO!!H!lli(• chez Ir 7,i•(J. Jfay.'). a: n o ~· ~1tt mùlp u-n au l'Ollt:-ld du 11oyau femcJle ( 9) : 
une µortion d11 tulle pollinique (f. p.) e:-;t yJ~ible: b e tc; expansio11 du 1H.i.rn u 1nîdr ù l'intérieur du no~' cHl feme lJc : 
notrr en fJ 1111 r mns:-ic• dl• t'ytopla~nw chromophik JHI YOi~inagE.: du noyFtu dr l'œuf: d ·tin nucléole d 'origi.J1c m;î l c~ 
(11. r.) v:-<t ,·isililr dans le no_,· au fenwllr, en haut , ù gauche, un noym1 de l'u lh11rnrn. Xawa~chin ; F eulgen : x J iOU . 

a et b (\-.\ZAJ\T l\l;;:> .) 

idem cf. page 109 , figun:> 38 

l'.q-il d 'nu li.lttt pl11s c011rt que Je noyau rnâle S<' répand plus lenlerne rd 
H ri ll téric11 r d li 110\'il U fe111dk . De ieJs co rnpodTlllCll ts SOll t obserYés chez 
l'f-lordeum, le Sewle, le Pisum, k Zea (VAZART 1955). les Trilù:um (MoR­
BlSON 1955 el VAZART 1955) et Yraise mblahl e111erti chez Je Meclicago (CooPEn 
1935 b) et Je Camél ~8ia (SMITH 1942) . 

Ces phé 11omè-11cs so11t coufïrmés par ceux que l'on observe dans les 
11on111x polu ires fééondés. fusion né.~ ou 11011. Chez J' H ordeurn, le Sec al e 
et les Triticum, l'expansion clu gamète mâle dans l'un des noyaux polaires 
est plus rapide que celle qui se réalise clans le noyan de l'œuf, mais elle 
pc ut encore être sui vie et ln réapparition cl u DN A s'effectue d e façon 
similaire dans les deux noyaux polaires. Co11sécutiveme11t à ces iran s-
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fon11atio11s les deux noyaux cliploïcle et haploïde entrent simultanément 
en clivision, au cou!'s cle laquelle se réalise la fusion. Chez le Pisu.m, par 
contre, sans doute e11 raison cle l'évolution structurale plus accentuée des 
éléme11ts 11ucléaircs femelles, après la clissociation clu corps spermatique, 
elle-mêwc rapide, 011 i10te un intervalle de te111ps appréciable, que l'on 
peut infrrpréter cornmc 1111 temps de repos, lequel n'est qu'apparent, car 
il correspond vraisemblablement à la svnthèse des composés désoxyriho­
nucléiques, indispeusa bl ('s à la formation cks é léme11ts chromosomiques 
(Fig. 52). 

Tanclis que progresse la fusion nucléaire. tant clans le noyau de l'œul 
que dans le no,·an initial de l'nlb11mc11, on 11e peut supposer, selon 11111· 

opinion jaclis émise, que le noyau 
lllâle apporte nu noyau femelle la 
"nucléine» clo11i il es t dépourvu et 
qui est nécessaire à sa mv1s101i, 
puisque. chez certaines espèces, la 
reeoustilulion du. DNA s"effeclue 
parallèlemen t dans les deux 110yaux 
poiaires don( 1111 seul a reçu. 1111 
apport mâle. ll est illCléniablc, 
cependmtt. q11e C:t'tlc svntltèse s'opère 
sous lïnflu e 11-ce du gamète mâle 
puisque. lorsque la fécondation 11e 
se réalise pas, so·it nccide11telleme11t. 
soit parce q11"elle est arlificidle-me11t 
différée. lrs noyaux reproducteurs 

Fii:z: . 52. Pi.~um suJirum . no.vau:s: polaire:o dont l'un es t 
fl·<·nnclé (prt-~rnce d'un petit nul°lèole d'origine rnâlP) 
:t\'anl divisiun. Le ~e ns ùe la fll·c:he indique la ùiret -

tinu du lllÎ<'rOpyle. ~awa ~1·hin ; 11'pu)gcn ; X 040. 
(\'.IZ.IH'f HJ5!i. ) 

femelles s"hypertrophieut et demeurent dépourvus de DNA (Pi.mm et Sei/la. 
VAZART 1955). Les mèmes c:onstalatio11s so11t lll e ntionnées par STEFFEN (1951) 
chez J'lmpalien.~ , espèce de structure nucléaire euc:hromoceulrique. 

Lorsque les substances chrornatiqnes se pr-ése11te11t sous l'aspect d"eu­
chromoceuhTs, les phé110111èJtes i11ti111cs de la fécondation paraisse11t se dé­
rouler diffrc·e111me11L Chez ces rspèces. en effet. certaines étapes de .la 
fu s ion 11e sont pas révélées parce que les élémeJtts chromosomique~ 111âles 
m· sont plus mis en évidence par les colorations usuelles. 

Au morncnt où ils Yoni. être féeo11dés, .les noyaux femelles sont prcsq11(· 
totalement achromatiques, la réactio11 nndéalc de Feulgen ne 111eiia11t en 
évid ence da11s le Hoyau que quelques élémrnls poHctiformes souvc11I JWll 

nombre ux. Ces derniers Jlc soJJt 111ême plus présents dans Je 11oya11 seco n­
clairc provenant de Ja fusion des noya ux polaires (lmpatien8, STEFFEN 195·1 : 
Linum, Pha.seolus, VAZART 1955). Par contre, lorsque les cellules sperma­
tiques se libèrent clu iulw polliniqur. l es noyaux mâles. qui rrnfenneut de 
volumineux ch.romoce!llres Yivement colorablcs. snbissen! de façon relative­
ment rapide des tra11sfor111aiions a11nlog11es à celles qui se sont effectuées 
cla11S les llOYaux femelles au cours de leur différenciation gamétopl1,·!iquc. 
Ces modifications, q11i abo11tisse11l ti 1111 amoiuclrissemcut clc lenr d1romnti­
cité, commcnce11t Jiabit11elle111e11t lorsqu e ces 11ova11x sont an e:onlact des 
no,·anx femelles. chez rlmpafien .~ par exemple. Chez le Lirwm et le Pha~e-
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o/us, où les corpuscul es chromophiles dev iennent p e u n ets e t s'amenuisen t, 
elles se précipi tent lorsqu e les nucléopl asm es m â le et femelle devienn ent 
con tig us. 

Dans le noyau de l'œur, le corps spermat iqu e est encoTe différencié 
quelque temp s du nucléopl asme femelle en rai son de son enchylème de11Sc 
et de la prése nce de deux ou trois chaînes chrom a tiques . C elles-c i courtes 
e t té nues so 11t 1·e li ées d 'un côté à la p friphéri e de l'œuf et. de l'a utre, son t 
dirigées vers les rég ions infrrnes de la cav ité n ucléaire femelle. Ces diff r ­
re1H.:es s'allém1e 11 t pe u ii p eu d 'abord en c.:e qui concern e les su cs nuclé­
aires. Puis. les cuchro-m ocentres re,joig nent la 111 embra11e nucléaire femel le 
à laq11elk i ls s'acco lcn t en se réparti ssan t sur une assez g rande distanc<' . 

l<'iJl'. :):J. Xoya u "econclaire fCco ncté cln Pliaseob.J,s 
111.fyari.I\. D isper':" ion cl e~ ~ l é.men ts c hromntiqur~ 
111 :1 Jr,.-; (Q) . Les ouc léo l c~ qui f11 s.i0J rnen t. :-;ont, c·,~ r­
taine ment t o u .~ leg ci eux d'ori gi ne fem ell e'. )b wa-

::;chin ; Feulgcn ; x 1:200. 
( V AZ.\l\l 1%il.) 

Quelques- uns d 'entre eux contin11 e11i 
1'1 s'es tomp er e t disparai ssent co m­
plè teme nt. Les a u tres forment des 
ta ches minu scul es ù peine reco 1111nis­
sabl es . 

D es phé no mi.--i1es a na logu es Sl' 

déro11 le 11 t da ns le noyau se(: on da i rP 
(Fig. 53). Toute foi s, les fines cha în es 
clno1n a tiques :;ont a p e 111e p er­
cep t ibles lorsqu'elles an;ve nt a u 
contact de la membra11 e nu cléa ire c l 

la chroma tine mâle s 'éclip se to tu k­
ment. ll s'éco ul e alors un temps assez 
long a vant qu e ne soien t décelés 
les premie rs s ig nes d 'um· act i,·i1 é 
mitotiqu e. 

Ces de ux csp l'c~·s représen tent vis ibl ement un cas limite. Chez !'Impa­
tiens (STEl.'l'EN 1951) , l'ép a nch ement du noyau rnâle es t inoins bru tale e t. 
sitô t qu ' il commence à se rép a ndre dans l'espace intranucléaire de l'œ 11r. 
la chroma licité des chromomères femelles réa ppa raît. On en comp te à 11 0 11 -

veau 9 et c'es t là un cri tère sûr de l'accompli ssemeu t de ln fécond a ti ou. 
On p e ut comparer ce comportement à celui qui est observé chez le Sorghum 
ou chez le Primula ( V AZART J 955) . Chez ces esp èces, le noyau mâle s ubit . 
en effe( , au contact du noyau fe melle, une ba isse sensibl e. de ch romuti c it é. 
Mai s p e11da11t le même temps, so11 partenaire se charge à nouv eau en 
chromatine. C it ez le Primula, en particuli er, un euchrornoceutre devient 
Yi sible a u contact de son m1cléole. parfoi s deux q1ü sont opposés l'un 
à l'au tre. Lorsqu e le gamè te mâle est observ é ce tte foi s ù l'intéri eur du 
noyau femelle, il forme p endant un certa in t emps une zone hétérogènt' de 
densité plus g ra nde. Mai s bi entôt , le s uc nucléaire femelle s'opacifie, ce 
qui conlribue à diminu er les différen ces de densi té des nucléoplasmes qui 
ne p euven t. plus êt re dis tin gués l'un de l'a utre. D an s l'espace intra nuclé­
aire r éapparai ssen t à ce mome nt de courtes ch a înes qui ne fixen t a ucun 
eolora nt et n e son t rep érables que par leur réfringeuce. Ces éléments se 
chargent p eu ù p en d e g rnnul es chromo(:entr iques e t évolueront ultérieure­
ment en chrornosom es. 
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Chez le Sorghum, les éléments diromatiques mâles sont plus visibles 
parce que dissociés dans le noyau de l'œuf qui ne renferme, à ce stade, 
que deux ou trois eudiromocentres ponctiformes. Quelques-uns s0<nt isolés 
au contact de la membrane ; d'autres sont accolés par petits groupes ; 
d'autres enfin, unis en dl.aines de deux ou tro•is par un filament ténu et 
peu diromophile, sont disposés dans des régions plus profondes de la 
cavité nucléaire. Cette situation se maintient pendant un certain temps 
durant lequel les eudiromocentres demeurent ainsi peu apparents. Ulté­
rieurement se constituent de petits trabécnles à peine plus colorables que le 
suc nucléaire, tandis que de nombreux eudiromocentres sont de nouveau mis 
en évidence par la réaction nucléale, <l'abord autour du nucléole femelle, 
puis au voisinage de la membrane. Ces corpuscules chromatiques sont en 
connexion avec les éléments filamenteux dont le relief est bientôt accru et 
donnent naissance à des diromosomes fluets et irrégulièrement diromatiques. 

La transformation des éléments diromosomiques mâles, qui peut se tra­
duire, dans certains cas extrêmes, par leur disparition, semble ainsi 
marquer un temps d'arrêt avant qu'une nouvelle activité nucléaire puisse 
être décelée dans le noyau de fusion. 11 est vraisemblable, cependant, que 
la fusion nucléaire continue de s'opérer comme chez les espèces où ces 
phénomènes sont plus facilement suivis, l'éclipse partielle ou totale du 
gamète mâle correspondant à une phase d'activité nécessaire à la synthèse 
des composés désoxyribonucléiques. Par ailleurs, ces derniers ne sont pas 
uniquement apportés par le gamète mâle mais constitués lorsqu'ils sont 
manquants, sous l'influence de son arrivée. 

Ceci peut être confirmé par les faits suivants : tout d'abord, diez les 
espèces dont il a été précédemment question, si, pendant un certain temps, 
aucun signe particulier ne semble intervenir dans le noyau de fusion, par 
contre une synthèse cytoplasmique importante se réalise dans les cellules 
correspondantes. Les caractéristiques de colorabilité de ce cytoplasme 
jeune laissent supposer un enridiissement considérable en acide ribo­
nucléique, processus déjà ébaudié au cours de la phase gamétophytiqne. 

Ensuite, le déroulement de la fusion nucléaire diez le Cymbalaria, 
espèce dont les noyaux sont de type eudiromocentrique, est instructif, car 
la double fécondation s'effectue différemment (VAZART 1955), le comporte­
ment du gamète mâle étant eu quelque sorte influencé par l'état de son 
partenaire femelle. Le noyau de l'oosphère de cette espèce présente à ce 
moment un équipement diromatique apparemment normal et n'a pas subi 
]es altérations structurales qui affectent les noyaux reproducteurs du 
Linum, du Phaseolus ou de l'lmpatiens. Or, si l'on constate, au début de 
la fusion, une dispersion rapide des eudiromocentres d'origine, mâle, ces 
derniers demeurent présents au voisinage de ceux d'origine femelle et les 
uns et les autres ne se modifient que pour donner naissance à des diromo­
somes lors de la première division de la cellule-œuf. Par contre, les uoyaux 
polaires manifestent une phase de différenciation assez comparable à celle 
que l'on observe diez le Sorghum. Or, prédsément, lors de la fécondation, 
on remarque une éclipse partielle de l'équipement diromatique apporté 
par le noyau mâle. 
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Comporlement de !"appareil nucléolaire 

.·érnlntio11 de l'appareil nucléolaitT présc11tc quelque iutérêL Ull" il 
sC'mble qu'il soit possible dans cc domainc d'ébaucher quelque rnpproche­
J11e11{ avec les rnoclalités clc comporte111c1tt d es é lé m ents d1mmatiqucs. 
Tl.appelons to11t d'abord que. chez cerfaincs espèces. 1111 nucléole mâle es l 
dé·jà prése nt dans Je 11oyau spen11atiq11c aYant la fu sion gamétique. tandis 

FiJJ . . ~i.i. !. i11 11m usifalis .... ;,;wm. II0.\'.'\ 11 <.l e l'u·uf a\·ant diYi ­

~inn pfl: .:cnh ~ ck d<·11x nu('h"oh-..; clont l'un c·st \TaiRe ni­
hh1bl('11H'nt fl 'origi1w 1t1[Jle '. JH"o:-.,\'ll ' h i·S(' <li- t'.\"tOpl;l" lllC t=t ll 

q1w. chez d 'autres. il se reco 11~­

titue clans la CU \'ité nucléa ire 
frmclle. Dans l'un e t l"u11tre cas. 
il augmente se11sibleu1ent de 
taille, p eut. éga le ment prése nter 
des inclusions t'Olllparablcs à 
ce lles qu e l'on observe clans les 
1111cléoles femelles , rnais demeure 
moins volnn1·ine 11x que ces 
derniers. 

Deux é Ye ll !uali tés p euven 1 

habituellement: se. présenter : 
ou bien le nucléole 1nâle s'unit 
précoc<.>men l au 11ucléole ft'ln e lJ<.> 
avant q11e le noyan de f11sio11 
IH' manifeste les premiers sig11l's 
précurseurs de sa divi s ion. 011 
nu cours d e l'interpliase qui pré­
cède la seconde division : ou 
hiei1, ce tte Fusiou es t différée 
et se réalise qu e plus tardiYe­
mcnl au. cours des divis ions 
ll I té ri CU res. 

ll est i11téressa u t ck cous!ater 
("l))lff\d <111 HO~<êl ll . S<1wa:.;d1i11 : hl· 111~1 nxy lir11 ~ X n-10 

que la premih-e modalité se 
h-011ve le plus so un·nt réa lisée dans les noyau x rl'producteurs qui ont i11011tn~ 
11nc phase de différl"'nciation assez prnno11cée et, pa e suite, généralement chez 
les l"'Spt·e:es dont les 110,·aux so 11t cle strne:ture cuclnomoe:cntrique (lrnpafien.,. 
Lirwrn. PhaseoLu.,). Citez Il"' C repi.\ (CERASSIMOVA 1933). où la fusiou des 
llucléoles mâle t·t Feiuelll' clôt upparcrnm<·iit les phénomènes <le fusion nuclé­
aire. les noyaux femell<'." so nt peu chromatiques a11 moment de la fécondation . 

Chez k Sor,4hurn, lroi s nucléoles sont présents dam le noyau initial de 
l'a 1 bu men. lorsque fusion 11en 1 les 11on111x polaires. l ls fonde 11 t e n fin cl c 
prophase et se l"('C'Onst il11cnl en télophase. leur Fusion intcrvP nant dès la 
deuxième diYision. 

Par co11tre, chez l'Hordeurn, Je Secale, les Trificurn, le Pi.~um, espèces 
c-ltez lesquelles la substance chromatique se préseute sous l'aspect d'un 
réseau, Je 11udéole mâle demeure à l'écart du nucléole Femelle. T,' un et 
L111rrc. présents ai1 cléhut de la divi s ion. di spara issent en fin de prophase 
d sont reconstitués e n té lophase. Les p remiers noya ux <le l'albume n ren­
ferment tou.ronrs trois Yolurnineux 1111cléoles et deux de ces éléments sont 
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observés dans les noyaux du jeune embryon. Ce n'est que lorsque l'albuml'll 
renferme un assez grand nombre de noyaux que des fusions nncléolaire'5 
pt•u vent être notées ; celles-ci se réalisent habituellement en inierphasl'. 

Doit-on accorder une réelle valeur à ces rapprochements? Ce n'est peut­
être là que pure coïncidence. L'exception dn Crepis peut éventuellement 
être expliquée. Par contre, celle de l'O.xybaphus (CooPER 1949), où la ré­
union des masses nucléolaires s'effectue tout an début de la fusion, est 
heancoup moins explicable. Chez le Petwiia (COOPER 1946), la fusion nuclé­
olaire dans les noyaux de l'albumen se réalise au début de finterphase 
qni suit la première division. 11 est probable que d'autres exceptions seront 
notées à la faveur de 11ouvelles études. Par ailleurs. il n'est pas doutC'ux 
qne nombre de ces stades échappent à l'observation. Dans ce cas, l'on sup­
pose la fusion réalisée par suite de la présence d'un unique nucléole (Rhodo­
dendron, CREECH 1955 ; Tamarix, SHARMA 1939). 

1 ndiquons enfin que, chez le Cymbalaria, les trois nucléoles dm noyaux po­
laires s'unissent au conrs dt• la prophase de la première division tandis que 
celle du noyau de l'œuf ne se réalise que pendant l'interphase qni préûde 
la secondl' di vision. 

En fait. nous ne sommes encore qu'imparfaitement renseignés et nomhre 
de points demeurent obscurs. Du point de vue morphologique, la fusion 
nueléaire 11e paraît intéresser que deux éléments en présence, le nucléo­
plasme et l'appareil nucléolaire. Encore peut-on demeurer snr une pru­
dente réserve vis-à-vis du premier de ces éléments. Ceux-ci ne sont pas 
colornbles et ne peuvent être repérés que secondairement. Cht•z quelques 
espèces. la masse nucléaire mâle dépourvue de sa membrane se différencie 
qneîque temps du milieu nucléaire femelle dans lequel ellt• baigne. Aux 
stades ultérieurs, ces différt•nces s ·atténuent et correspondent vraisem­
hlahlement il une diffusion de part et d'autre des sucs nucléaires. Il est 
possible qu'un brassage suffisant réalise ultérieurement un milieu homogène. 
,°'Çéanmoins, ce mélange peut être plus 011 moins rapide puisque l'on note 
parfois une ségrégation chromosomique lors de la première divisi011 
Œiliaceae, NoTHNAGEL 1918 : Medicago, CooPER 1935 b : noyau initial de 
l'alhnmen de l'lmpatiens, STEFFEN 1951 : Hordeum vulgare, VAZART 1955). 
Par contre, la fusion des uucléolt>s revêt un caracti·re général mais elle 
~:effectue selon des modalités qui varit>nt d'une espèce à l'autre et qui 
paraissent t'll relation avec les caractères cytologiques. 

Les éléments chromatiques ne présenfrnt apparemment qu'un rôle secon­
daire. Cependant. les transformations structurales et chimiques dont ils 
~ont le siège. aussi bien avant que pendant ou aprè5 la fécondation. et qui 
sont en rapport avec le mode de répartition de la chromatine. laissent pré-
1<m11er qu'ils ne demeurent pas indifférents. Nous !'lommes obligé de juger 
de l'état d'avancement de ces phénomènes à l'aide de certain!'i critères. 
Primitivement, la fusion nucléaire pouvait paraître complète à la suite de 
la constitution du noyau de fusion. Ensuite. l'observation d'une fusion des 
nucléoles semblait y mettre un terme. Actuellement, il est logique de penser 
que la fusion gamétique ne trouve son achèvement q11e beaucoup plus tard 
dans la génération F1 lors de rapparie'lllent des chromosomes. 
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