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Introduction

Les Gymnospermes et les Angiospermes voient se parfaire jusqu’en leur
état actuel les modes de gamétogénése et de fécondation élaborés dans la
série phylétique Chlorophytes-Bryophytes-Ptéridophytes. Pourtant un fait
nouveau fait son apparition : I'allongement de 'une des cellules du gaméto-
phyte mile en un tube dans lequel sont libérées les cellules reproductrices.
Ce tube se développe a la suite de la germination de la microspore sur
le tissu femelle. C’est d’abord un simple sugoir assurant la vie parasitaire
du prothalle maile. Puis sa croissance est nettement dirigée vers les organes
reproducteurs femelles et son réle principal devient le transport des sper-
matozoides. Ceux-ci perdent leur appareil cinétique, et leur structure s’en
irouve considérablement simplifiée.

Chez les plantes & 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 gaméte
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-
spermes représentant a bien des égards un groupe de transition, chez lequel
se précisent ou s’achévent un certain nombre de processus plus ou moins
amorcés chez les Ptéridophytes.

Cest en effet dans cet embranchement des Gymnospermes que se réalise
de facon durable I'union des gamétophytes mile et femelle, déja 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-mére. Il
est parasité par le gamétophyte male qui arrive & proximité des archégones.
Cette situation se maintient dans les ordres plus évolués ou la zoidogamie
est définitivement relayée par la siphonogamie.

L’hétérosporie, évidemment suivie de I’hétéroprothallie, est apparue chez
“les Ptéridophytes supérieurs. Elle est désormais acquise et se maintient
chez tous les Phanérogames.
1*
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Enfin, 'accélération des phénomeénes de gamétogénése se poursuit. Leur
déclenchement prévient méme l'achévement de la sporogénése. Les micro-
spores ne sont plus les gonocytes directement issus de la méiose, mais déja le
produit de leur segmentation. Le grain de pollen représente en effet un
gamétophyte maile fertile, puisqu’en régle générale, il est organisé en
anthéridie, comprenant une cellule pariétale (la cellule végétative) et une
cellule spermatogéne primordiale (la cellule génératrice), et attenante a
une ou plusieurs cellules prothalliennes qui finissent méme par ne plus
se former.

11 est donc logique de consacrer un chapitre spécial a '’étude des phéno-
ménes de gamétogénése 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, & la réalisation uniforme de
la double fécondation et a l'utilisation intégrale de deux gameétes mailes
morphologiquement identiques et provenant d'un méme gamétophyte.

Premiére partie

Gymnospermes

I’embranchement des Gymnospermes constitue un groupe ancien, pro-
bablement plus riche en formes fossiles qu'en espéces vivantes. Aussi ces
derniéres se groupent-elles en unités relativement homogénes, mais séparées
les unes des autres par de profondes dissemblances dues a la disparition
des formes de tramsition et des genres primitifs moins spécialisés. Cet
émiettement en ordres dont les relations phylogéniques sont désormais
masquées est particulierement sensible lorsqu'on prend en considération
les 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 zoidogamie, accompagnée dun
certain nombre de traits communs a la structure et & la morphogénése des
appareils maile et femelle. D’autre part, les Gnétales, en voie de dis-
parition, ne réunissent que trois genres morphologiquement trés 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 zoidogames et celui
des Gnétales, les Coniférales forment un ordre encore en pleine vitalité,
ol 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
c6té, les familles des Pinaceae, Araucariaceae et Podocarpaceae, caractéri-
sées par la formation de cellules prothalliennes (comme chez-les Cycadales,
les Ginkgoales et I'Ephedra), par la date relativement tardive de ’anthése
(qui intervient toujours apres la formation de la cellule génératrice, parfois
aprés sa division), et par la disposition isolée des archégones a la surface
du prothalle femelle; de I'autre, les familles des Sciadopitaceae, Taxodia-
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Tableau 1

Développement du gamétophyte male des Gymnospermes

Péle apical «

MICROSPORE Péle basal

Divisions prothalliennes

ANTHESE supprimées dans le groupe If
des Coniférales ainsi que chez
le Welmitschia
Cellule intermédiaire 1¢re cellule prothallienne
= cellule basale (Ginkgo)
: 2¢me division prothamenn:}
| supprimée chez les
Cycadales I
| |
|
Type I | eeaee 1-.- Initiale de l'anthéridie .__.._______.. 2¢me cellule prothallienne I
| =c. anthéridiale = pied (Ginkgo) I
| (ALLEN 1943) _1' ]
v
Type 11 LCellule végétative -meaae——_-_Cellule génératric —mmmee e e ememaeece—--. {Cellules prothalliennes)
= ¢. centrale = c. anthéridiale (Jouri 1936;
tube cell BRANSCHEIDT 1939)
¢. centrale (Mivake 1903)
c. générative (DANGEARD 1923)
¢. reproductrice (Favre-DucHarTRE 1955)
/ \ | |
Type III  [Cellule végétative ........... Cellule spermatogéne -eeeeee-- - Cellule stérile caeeeoee .. (Cellules prothalliennes)
ou tube pollinique =body cell =Slt:lk cell
generative cell soc dicellai
Kirperzelle c. pedicellaire
corps
c¢. anthéridiale (DanGearD 1923)
¢. génératrice (ManGENoT 1938)
) 2 poyaux stériles
jusque 16 7N A Cupressus
gametes chez Cedrus deodora
le Cupressus
! | Vo
Type IV LTube pollinique --- Gaméte ® ~---—ooeeuo. Gaméte - ——-Noyau stérile -———__.. Noyaux prothalliens

différents ou identiques

Double trait : succession des cellules méres 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

Drudk: A. Holzhausens Nfg, Wien
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ceae, Cupressaceae, Taxaceae et Cephalotaxaceae, chez lesquelles il ne
se forme plus de cellules prothalliennes (comme chez le Welmitschia),
tandis que l'anthése précéde ou non la formation de la cellule géné-
ratrice, et que chez certaines (Taxodiaceae et Cupressaceae), les arché-
gones ont tendance a se grouper en complexes entourés d'une assise
cellulaire commune.

Nous étudierons successivement, dans ces différents groupes, la gaméto-
génése maile, la gamétogénése femelle, puis la fécondation.

Gamétogénése male

Mis a part un petit nombre de travaux contemporains, I’étude cytolo-
gique de la reproduction des Gymunospermes date du début de ce siécle,
époque ou les naturalistes travaillaient beaucoup plus isolément que de
nos jours. I1 en est résulté une complication et une confusion fort regret-

Tableau 2. Dafe de l'anthése par rapport aux phénoménes de spermatogénése

Type I
(avant la formation de la cellule génératrice)
Certaines Coniférales du Groupe II:

Taxus Widdringtonia
Cupressus Juniperus
Type I1
(aprés la formation de la cellule génératrice, mais avant sa division)
Cycadales
Ginkgoales

Coniférales du groupe II (& I'exception des 4 genres ci-dessus)
Coniférales du groupe I (2 I'exception des Pinaceae de type III et du
Phyllocladus)
Type 111
(aprés la formation de la cellule stérile)
Certaines Pinaceae :

(Abies) Pseudolarix
Keteleeria Cedrus
Picea Tsuga

Une Araucariacea : Phyllocladus

Gnétales : (Ephedra) Gnetum

Type IV
(aprés la formation des gamétes)
Welmwitschia

Abies et Ephedra sont intermédiaires entre les types III et IV, les gamétes se
formant a lintérieur du pollen dans un certain pourcentage de grains.

tables de la terminologie, dont I'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 I,
figurent en italiques, en téte des listes de synonymes.

Ce schéma permetira en outre de distinguer d’emblée le plan général
du développement du gamétophyte mile des Gymnospermes, ainsi que
ses principales variantes.
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Le pollen n'est dispersé a I'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,

Cellule, intermédiaire

® e
TN .. .
C.initiale de (> o &\fe_ge_tatwe
I'anthéridie * o )
T C.génératrice
; gemeC ="
17¢ C prothallienne... prothallienne _.
2°™¢ C.prothallienne..aam==? , Jére C.profﬁglliennc \
[J
fagssan=iss C.végetative o
ool d
C végétative ] .C.spermatogéne
N f--C stérile et

=28 prothallienne
“es=fére ¢ _prothallienne
5

T
Tt

C.spermatogéne 45554

C.stérite

LT

C.prothallienne ==Ng==

C.prothallienne* 6

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

Taxus et Juniperus). Au contraire, dans le cas de beaucoup le plus habi-
tuel, 'individualisation du matériel reproducteur s’effectue avant I'anthése,
a l'intérieur du microsporange, la formation de la cellule spermatogéne
primordiale, ou cellule génératrice, étant précédée de la séparation d’une
ou de deux cellules prothalliennes.
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Lorsque ces derniéres s’individualisent, le grain de pollen est générale-
ment considéré comme un gamétophyte mile composé d’une portion
somatique, qu’'elles représentent, et d'une anthéridie parvenue & un stade
variable de son développement. Lorsqu’elles ne se forment pas, il est inter-
prété comme un prothalle mile, réduit a sa portion fertile ou anthéridiale.
La microspore fait alors directement fonction d’initiale de I'anthéridie.
Par la suite, celle-ci se partage en une cellule végétative, destinée a fournir
le tube pollinique, et considérée a juste titre comme I'équivalent des
cellules pariétales de I'anthéridie (EmsercER 1949), et en une cellule généra-
trice, qui n'est autre que la cellule spermatogéne primordiale. Chez toutes
les Gymnospermes cette derniére subit deux séries de mitoses successives.
La premiére division donne une cellule spermatogéne de second ordre,
appelée & donner naissance aux deux gameétes, 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-
matogéne rendue stérile par les conditions morphogénétiques régnant a
I'intérieur du grain de pollen. La deuxiéme mitose spermatogéne ne se
produit en effet que dans la cellule-sceur et individualise deux cellules
spermatiques identiques ou différentes '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 fagon suivante :
2 cellules prothalliennes :
I'une dégénérant avant 'anthése, 'autre persistante :
Ginkgoales
Coniférales : Podocarpaceae
Araucariaceae (?)
dégénérant toutes deux avant I'anthése :
Coniférales : Pinaceae
Gnétales : Ephedra
1 cellule prothallienne persistante :
Cycadales
Gnétales : Gnefum (?)

Pas de cellules prothalliennes :
Coniférales : Sciadopitaceae
Taxodiaceae
Cupressaceae
Taxaceae
Cephalotaxaceae
Gnétales : Gnetum (?) et Welmwitschia

Ces cellules prennent naissance au cours de divisions inégales qui
affectent le contenu de la microspore unicellulaire. Ces divisions sont tou-
jours antérieures a l'anthése. Elles ont peu retenu l'attention des auteurs,
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et nous ne possédons sur elles et sur les stades qui les précédent 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-
culiérement durable puisque, contrairement & ce qui se passe chez les
Ptéridophytes, toutes les divisions au cours desquelles va se constituer
la portion fertile du gamétophyte male des Gymnospermes sont de nature
différencielle et semblablement orientées. En fait, les auteurs qui ont

e rapporté des observations ayant trait a ce

Péle “germinatif ; . . L . .
~apical “ou “ventral” phénoméne ont mis en évidence, volontaire-
ment ou non, l'existence d’une telle polari-

sation de la microspore.

Ainsi, CrameerLAN (1909) signale que chez
le Dioon edule I'exine est plus épaisse dans
it g la région basale de la spore, ot s'individualise
Crancheridie  une cellule prothallienne lenticulaire, et plus
fine dans la région opposée, d’oi émergera
le tube pollinique. Chez le Ginkgo (Favee-
DucaartrRe 1955), l'exine n’est doublée par
I'intine que dans la portion basale du grain,
correspondant elle aussi au pdle prothallien.

w Cellutes Chez cette méme espéce Lre (1955) indique
=~prothallignnes .

que le noyau quitte le centre de la cellule au

début de la premiére division pour gagner ce

Pl *prothallien® méme pble o la division se termine en don-

*basal” ou “dorsal * nant naissance a deux cellules trés inégales.

Fig. 2. Pormation des cellules prothal- Un semblable déplacement du mnoyau est

: signalé par Jommi (1936), chez le Cedrus

deodora. Quant a l'orientation de la polarité de la microspore, Mivaxe et

Yasur (1911) précisent que, chez le Pseudolarix Kaempferi, la cellule pro-

thallienne se forme sur le c¢6té dorsal de la microspore (Fig. 2), disposition

qui peut étre considérée comme universelle tant qu'elle n’aura pas été

infirmée par une étude appropriée. Goeser (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 (Wanc 1948, chez le Keteleeria evelyniana ; Coxer 1902, chez le
Podocarpus coriacea) rapportent 'existence de fuseaux asymétriques. Wanc
indique aussi que les phénomeénes télophasiques sont particuliérement pré-
coces dans la premiére cellule prothallienne, dont le noyau se met tout
aussitdt & dégénérer. Mivake et Yasur signalent que pendant 'anaphase de
ces divisions, les deux lots chromosomiques ont un aspect franchement
différent I'un de V'autre chez le Pseudolarix Kaempferi. Hurcrmnson (1915 a
et b) chez le Picea canadensis et |'Abies balsamea, Jommr1 (1936) chez le
Cedrus deodora et MuLLER-StoLL (1948) chez le Larix europea, constatent
que la perturbation accidentelle de 'axe de la premiére division provoque
une évolution aberrante des cellules-filles qui, dans le cas oli cet axe est
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déplacé de 909, peut aller jusqu'a la formation de grains doubles constitués
de deux cellules anthéridiales identiques.

Nemec (1910) a pu provoquer I'apparition de telles anomalies en soumet-
tant le pollen a I'action du chloroforme. Enfin, dans le pollen des Coni-
féres dépourvues de cellules prothalliennes, cette polarisation est aussi
strictement déterminée et repérable grice A la fixité de I'emplacement du
point de rupture de I'exine (BranpscHEIDT 1939).

Les renseignements cytologiques relatifs aux stades qui précédent
I'individualisation des cellules prothalliennes sont peu nombreux. 1l semble
qu’en régle générale la majeure portion du grain de pollen immature soit
occupée par 1'élément vacuolaire, sous forme d’une grande poche centrale
qui refoule le noyau contre la paroi (Dancearp 1923 : Taxus baccata,
Cupressus, Biota). Puis cette vacuole se fragmente et le pollen miir est
empli d'un cytoplasme creusé de nombreuses sphérules vacuolaires, dis-
posées cOte a cote, et entourant le noyau désormais situé en position centrale.
Mais ces données ne concernent que des genres chez lesquels des cellules
prothalliennes ne se forment pas. Chez le Cephalotaxus (Favre-DucHArRTRE
1957), les microspores comportent ainsi un noyau central entouré de volumi-
neux grains d’amidon, de vacuoles globuleuses colorables par le rouge
neutre et de petits granules lipidiques. Le noyau ne se divise qu'un mois
apreés 'acquisition de cette structure, juste avant I'anthése.

Chez le Ginkgo (Favee-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
a peu au cours de la maturation. Coker (1902) décrit aussi de 'amidon dans
le pollen du Podocarpus coriacea. Cet amidon disparait juste avant
Ianthése, aprés la formation de la cellule génératrice. Chez le Larix
Dahurica (Prosina 1928), la jeune microspore contient des mitochondries
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 particuliérement nombreux au moment des premiére et
deuxiéme divisions du pollen, au cours desquelles ces éléments figurés se
répartissent dans tout le territoire cellulaire. D’aprés les dessins de
lauteur, un certain nombre d’entre eux sont inclus dans les cellules pro-
thalliennes.

Quant a la constitution de ces derniéres, la discrétion des auteurs a
ce sujet est encore plus grande. Elles sont de forme lenticulaire; quelques
indications inclinent & penser qu'elles sont séparées de la cellule-sceur
par un phragmoplaste courbe, cet état de choses étant probablement 1ié
a une asymétrie fusoriale. Par la suite, selon les espéces, la cloison de
séparation est de nature cellulosique (Saxegothaea Nomren 1908 ; Micro-
cachrys, Tuompson 1909) ou non (Podocarpus coriacea, Coxer 1902 ; Phyllo-
cladus, Younc 1910).

Le destin et I’évolution des cellules prothalliennes sont également fort
variables.

Chez les Cycadales, I'unique cellule prothallienne est persistante. Lors
de la germination du tube pollinique, elle demeure encastrée dans la mem-
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brane pollinique entre I'exine et la cellule génératrice, puis, aprés la divi-
sion de cette derniére, entre 'exine et la cellule stérile. Plus tardivement,
elle grossit de facon appréciable et vient faire saillie dans la cellule stérile,
si bien que leurs deux noyaux se trouvent souvent au méme niveau (Cram-
BERLAIN 1909, chez le Dioon edule ; Bairp 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 derniére phase de la pollinisation, lorsque ’extrémité prothallienne
du tube se développe a son tour.

Méme absence de renseignements complets chez le Ginkgo, chez lequel
une premiére cellule prothallienne ou cellule basale avorte avant ’anthése.
La seconde ou cellule-pied évolue d'une facon assez semblable a celle de
la cellule prothallienne des Cycadales. Elle est fortement turgescente et
comprime la cellule stérile ou socle, qui finit méme par se trouver réduite
A un anneau écrasé entre le pied et la cellule spermatogéne. Favre-DucrARTRE
indique que son noyau, de structure réticulée avec chromocentres granu-
leux, est entouré de grains d’amidon comme celui des autres cellules du
tube pollinique, a l'exclusion du noyau spermatogéne. La cellule-pied
contient en outre des granulations lipidiques colorables par le noir Soudan.
Elle continue a s’accroitre et s’étend hors de la membrane pollinique,
pendant que la cellule spermatogéne se prépare a la division qui indi-
vidualisera les deux gamétes (L 1955).

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

Chez I’ Araucaria brasiliensis, BurLincamMe (1915) signale simplement que
le tube pollinique comprend, en plus de la cellule spermatogéne, 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,
a la maniére 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 connait un
développement aussi important que celui de la cellule génératrice. Souvent
cependant la premiére dégéneére, tandis que le cytoplasme de la seconde
vient se confondre avec celui du tube, dans lequel son noyau se trouve
libéré, aprés s’étre ou non divisé par amitose. Exceptionnellement, elle
peut d’ailleurs évoluer de fagon comparable. Aprés 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’aprés Coker (1902). Chez le Phyllocladus (Younc 1910),
la premiére cellule prothallienne dégénére trés vite ; elle est, comme la
seconde, entourée d'une cloison cellulosique. Le deuxiéme 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 dés leur formation et, dans le
grain de pollen mir, on les trouve écrasées contre la membrane (Picea,
Mivake 1903 ; Pseudolarix, Mivake et Yasur 1911 ; Pseudotsuga, Lawson
1909 et ArLEn 1943 ; Cedrus deodora, Jour 1936 ; Keteleeria, Wanc 1948).
Eventuellement les restes des cellules dégénérées peuvent se décoller de la
paroi et se trouver immergés librement dans le cytoplasme pollinique ;
néanmoins, ils demeurent toujours & proximité du pdle prothallien. Mais
chez certains genres la formation des cellules prothalliennes est trés fluc-
tuante : ainsi chez le Picea canadensis (Hurcuinson 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 I’évolution est d’ailleurs plus ou moins
aberrante a la suite 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 premiére division individualise une cellule pro-
thallienne & I'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 déja dégé-
néré dans le pollen miir et disparaissent totalement peu de temps apreés
la germination du tube pollinique.

Dans les genres Gnefum et Welmwitschia, le pollen miir ne contient que
trois noyaux. PeEarson pensait que I'un d’eux représentait un noyaun pro-
thallien, opinion qui fut réfutée par Tuomeson (1916) chez le Gnetum et,
sur un plan plus théorique, par Barracria (1951). Dans ces deux genres, les
divisions prothalliennes seraient donc supprimées comme dans le second
groupe des Coniférales. Mais, d’aprés Nec1 et Lara (1957), le pollen mir du
Gnetum ula et du G. gnemon serait constitué d’une cellule prothallienne,
d’une cellule végétative et d’une cellule spermatogéne ; ce serait la premiére
division spermatogéne qui se trouverait supprimée.

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

Premiére phase de la gamétogénése mile : individualisation du
matériel gamétique sous forme de la cellule génératrice ou cellule
spermatogéne primordiale

Aprés I'élimination éventuelle des cellules prothalliennes, la portion la
plus importante du grain de pollen est constituée par la cellule initiale de
I'anthéridie qui a conservé la structure cytologique de la microspore uni-
cellulaire. Cette structure continue & évoluer jusqu'a l'anthése : géné-
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ralement 'amidon disparait, tandis que se parachéve l'édification de la
membrane sporale et que la dessiccation provoque la régression et la frag-
mentation progressive du vacuome, a un degré d’ailleurs fort variable selon
les espéces. Par rapport a ces phénoménes qui marquent le terme de la
sporogéneése, la division nucléaire et la ségrégation du matériel reproducteur
constituent le premier acte de la gamétogénése.

a) Division de la cellule initiale de I’anthéridie

Dans la trés grande majorité des cas, la cellule génératrice est cou-
stituée avant I'anthése. Sinon, sa formation est reportée au moment de la
germination du pollen (Cupressus, Widdringtonia, Juniperus et Taxus).
Orrey (1909) indique que chez le Juniperus elle n’interviendrait quune
quinzaine de jours aprés la pollinisation ; chez le Taxus, elle pourrait étre
retardée jusqu’'au vingtiéme jour, bien que se produisant normalement
2 ou 3 jours aprés U'anthése. Dans tous les autres genres de Gymnospermes,
la division de l'initiale de 'anthéridie a lieu & l'intérieur du microsporange,
a une date variant avec les espéces et avec les conditions atmosphériques
du moment. Chez le Cryptomeria japonica, Lawson (1904b) I'a observée
4 4 3 semaines avant la dispersion du pollen ; chez le Macrozamia Reidlei
(Batrp 1939), elle devance 'anthése d’une quinzaine de jours, tandis que
chez le Dioon edule elle lui est immédiatement antérieure. Il en serait de
méme chez le Ginkgo et le Pseudotsuga. Tantét cette division suit de peu
la formation des cellules prothalliennes (Keteleeria evelyniana, Wanc 1948),
tant6t il s’écoule auparavant un temps de latence (un mois environ chez le
Macrozamia étudié par Bairp), pendant lequel le volume du grain de pollen
peut saccroitre considérablement (Picea canadensis, Hurcrinson 1915 a).

La division de l'initiale de I'anthéridie est orientée comme les divisions
prothalliennes selon 1’axe polaire du grain de pollen ; cette orientation est
fixe et repérable, méme chez les Coniférales et les Gnétales dépourvues de
cellules prothalliennes. La cellule génératrice se différencie au péle pro-
thallien ou basal, et la cellule végétative au pole apical. Sur la mitose elle-
méme, on ne connait que peu de détails. La prophase semble normalement
précédée d’'une augmentation du volume nucléaire (Taxodium distichum,
Coxker 1903). La métaphase est typique, avec des chromosomes nettement
plus longs que les chromosomes méiotiques (Ibid.), et il semble que seul le
mécanisme fusorial montre des caractéres originaux, particuliers a ce type
de division inégale et différencielle. Chez le Picea canadensis, HurcrinsoN
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 I'’équateur. Chez le Podo-
carpus coriacea (Coker 1902), le fuseau est asyméirique comme celui des
deux divisions prothalliennes.

Les processus de cytocinése sont, eux aussi, mal connus. Hurcminson
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 a I'extrémité des fibres fusoriales, en quelque
sorte détachées du noyau végétatif. Chez le Cedrus deodora, Jomrt (1936)
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signale le dép6t d’un phragmoplaste éphémére qui disparait presque aus-
sitot. Une telle plaque cellulaire évanescente est également connue chez le
Gnetum (Pearson 1929), aprés quoi les deux noyaux-fils se trouveraient
libres 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 a admetire que le noyau générateur est
entouré d’un cytoplasme propre, limité au moins par une membrane cyto-
plasmique.

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

b) Structure de la cellule génératrice

Tandis que la cellule végétative conserve les caractéres de I'initiale de
I'anthéridie et ne subira de modifications notables que lors de sa trans-
formation en tube pollinique, la cellule génératrice acquiert de prime abord
un faciés nouveau qui s’affirmera a travers les générations cellulaires qui
en seront issues, jusqu'a ce que soit réalisée la structure caractéristique des
¢léments spermatiques.

La cellule génératrice elle-méme n’a qu'une existence limitée. Avant ou
aprés 'anthése, elle est en effet affectée par une nouvelle division inégale
qui détache de la cellule spermatogéne 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, permetiraient d’en douter. Bucanorz (1939), comme Lawsox
(1904 a), chez le Sequoia, paraissent considérer que le pollen de cette espéce
renferme deux noyaux nus (le noyau végétatif et le noyau générateur) dans
un cytoplasme commun ; et nombre d’auteurs anciens sont du méme avis.
Pourtant il parait 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 I'opinion générale des
auteurs a propos de la cellule génératrice dans le pollen des autres groupes
de Gymnospermes.

Le plus souvent, cette cellule est d’abord discoidale, étroitement appli-
quée contre la membrane pollinique ou contre I'une des cellules prothal-
liennes lorsqu’elles existent (Dioon edule, CaamserLaIN 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 a I'intérieur du tube, comme
Favre-Ducaarte le décrit par exemple chez le Ginkgo.

La structure de la cellule génératrice semble traduire une importante
activité synthétique : celle-ci se manifeste dans le noyau, dont le volume
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augmente dans des proportions sensibles (Taxodium distichum, Coxer
1903 ; Sequoia sempervirens, Lawson 1904a ; Ginkgo, Favre-DucHARTRE
1955, etc.), et dans le cytoplasme dense qui '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 apres
la fin de la division. Chez le Chamaecyparis et le Cryptomeria japonica,
MurLer-Storr (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 'amidon (Pseudotsuga
Douglasii, 1.awsox 1909), ou en étre dépourvu (Cedrus deodora, Jouri 1936).
Le vacuome y prend une consistance épaisse. Il est constamment malaxé
par les mouvements cellulaires, ce qui lui confére souvent un aspect fine-
ment réticulé. Sa réaction, différente de celle des vacuoles du cytoplasme
végétatif, est légérement alcaline (Dancearp 1923, chez le Cephalotaxus,
le Cupressus, le Biota, etc.).

La cellule génératrice est limitée par une membrane plasmatique ne
contenant pas de cellulose. D’aprés Lawson, cette membrane disparaitrait
par la suite, mais le cytoplasme n’en demeurerait pas moius parfaitement
distinct de celui du tube et reconnaissable a sa texture granuleuse (1904 b,
chez le Cryptomeria japonica). La réalité de la disparition de cette mem-
brane demanderait néanmoins a étre vérifiée.

Primitivement encastrée dans le grain de pollen, entre le pole 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
végétative, puis se détache complétement des parois attenantes et se trouve
alors libérée dans le cytoplasme végétatif.

Deuxiéme phase : multiplication du matériel gamétique : les deux
mitoses spermatogénes ; structure de la cellule spermatogéne et de
I’élément stérile

La division de la cellule génératrice se produit le plus souvent aprés
la germination du pollen (Cycadales, Ginkgoales, Coniférales, a ’exception
de 6 genres de Pinaceae). Les Gnétales et les genres Abies, Picea, Keteleeria,
Pseudolarix, Cedrus et Tsuga sont pourtant le siége d'une accélération
plus marquée des phénomeénes de gamétogéneése et, chez ces végétaux, les
divisions spermatogénes commencent avant méme que le pollen soit émis
hors des microsporanges.

Alors que chez les Ptéridophytes la premiére division spermatogéne est
marquée par le changement a 90° de 'orientation de I'axe mitotique, change-
ment qui a pour résultat d’assurer une répartition égale des constituants
nucléaires et cytoplasmiques entre les deux cellules-filles, chez les Gym-
nospermes, la division de la cellule génératrice s’effectue seulement dans
une direction oblique par rapport a 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 : I'une, la cellule basale, éventuellement accolée aux
cellules prothalliennes a, comme elles, perdu toute capacité de se diviser ;
c’est la cellule stérile ; 'autre, ou cellule spermatogéne, poursuit seule une
évolution normale et se partagera pour fournir les deux gamétes,

a) Premiére division spermatogéne ou division de la cellule génératrice

Que cette division se produise avant ou aprés I'anthése, 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 apreés la réhydratation du pol-
len arrivé sur les tissus femelles, la
rupture de 'exine et I'émergence du
tube. L’ensemble de ces phénoménes
peut éire précédé d'un temps de
latence plus ou moins important.

Tel est entre autres le cas des
Cycadales (Macrozamia  Reidlei,
Bamp 1939 ; Dioon edule, CuamsER-
LaN 1909 ; Cycas circinalis, Swamy
1948).

Par contre, chez le Ginkgo (Favre-
Ducnartee 1955), la cellule généra-
trice, aprés éire sortie de la calotte
de l'exine pour faire saillie a I'inté- = prothalliennes
rieur du tube végétatif lorsque celui-ci
atteint une soixantaine de u, ne se Base
divise qu'un mois plus tard. Le noyau
spermatogéne reste ensuite au centre
de la cellule, tandis que le noyau stérile, rejeté en direction de la cellule pro-
thallienne, «participe a la constitution de la cellule-socle ».

Inversement, chez les six Pinaceae dont la cellule génératrice se divise
avant I'anthése, les mitoses se succédent & une cadence rapide et la cellule
génératrice n’a qu’une existence trés éphémére. Chez les autres Coniférales,
sa division est liée a la germination du pollen. Malgré ’absence de données
cytologiques précises, il est normal d’admettre que le processus mitotique
est déja amorcé avant la dispersion du pollen et se trouve seulement inter-
rompu par la dessiccation qui accompagne les derniéres phases de la
sporogénése, pour reprendre son cours a la germination, sitét que les con-
ditions hydriques redeviennent favorables. Cest ce qui se passe pro-
bablement chez le Pseudotsuga (Lawson 1909), le Sequoia sempervirens et le
Cryptomeria japonica (Lawson 1904 a et b). Pourtant, chez d’autres espéces,
la division de la cellule génératrice est plus tardive : chez le Cunninghamia
sinensis (Mivake 1910), elle se produit pendant la croissance du tube dans
les tissus nucellaires. et, chez le Taxodium distichum (Coxker 1903), plusieurs
semaines aprés la germination du pollen. Chez le Taxus baccata, elle
intervient 10 jours aprés la germination du pollen cultivé in vitro (Branp-

Apex

s Cellule végétative

Fig. 3. Formation de la cellule spermatogéne.
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scaeipt 1939). Chez le Cephalotaxus et le Juniperus, le pollen hiberne
dans 'ovule et la cellule génératrice ne se divise qu’'au printemps qui suit
celui ot s’est effectuée la pollinisation.

On ne connait aucune description détaillée de la division de la cellule
génératrice, mais seulement quelques détails isolés. Par exemple, BurLin-
GaME (1915) figure, chez 1’Araucaria brasiliensis, une télophase avec un
fuseau trés déporté, le noyau stérile se trouvant repoussé contre la fine
membrane qui délimitait la cellule-mére. Younc (1910) dessine une division
oblique chez le Phyllocladus. 11 estime qu’il s’agit d’une division anticlinale
et quil en serait de méme chez le Podocarpus, le Dacrydium et le Ginkgo.

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

b) Structure et évolution de la cellule stérile

Au moment de leur formation les cellules stérile et spermatogéne sont
plus ou moins différentes selon les espéces. Tant6t elles sont de méme taille
(M1yaxe 1903, chez le Picea excelsa), ou renferment un cytoplasme de méme
nature, plus dense et plus granuleux que celui du tube (Lawson 1909, chez
le Pseudotsuga Douglasii) ; tantdt, et le plus souvent, la cellule stérile est
plus petite que la cellule-sceur et réduite a I'élément nucléaire entourée
d’une trés petite quantité de cytoplasme, si bien que ce dernier est parfois
passé inapercu (Sequoia, Bucanorz 1939 a et b, et Lawson 1904 a ; Crypto-
meria, Lawson 1904 b).

Le comportement nucléaire offre la méme fluctuation : le noyau stérile
peut étre d’abord plus gros que le noyau spermatogéne (Taxodium di-
stichum, Coxker 1903 ; Juniperus, Berajerr 1893 ; Cunninghamia sinensis,
Mivake 1910). Mais la relation de taille entre les deux noyaux peut aussi
étre inverse (Sequoia et Cryptomeria, Lawson 1904 a et b ; Picea vulgaris,
cité par Coker 1903 ; Ephedra, Meura 1950 b). Il semble que leur struc-
ture soit identique : réticulée, avec des chromocentres granuleux chez
le Ginkgo (Favee-DucsarTrRE 1955) ; dense et compacte, avec la méme
structure interphasique typique chez ’Ephedra (Menra 1950 b) ; trés chro-
matique dans les deux noyaux impossibles & discerner I'un de l'autre chez
le Cephalotaxus drupacea (Favre-DucrartrRE 1957).

Quant au cytoplasme des deux cellules, il peut aussi présenter des diffé-
rences qualitatives : chez 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 spermatogéne rouge, aprés utilisation
de la triple coloration de Flemming. Chez le Picea excelsa (Mivake 1903),
le cytoplasme stérile est vacuolisé et retient peu les colorants, contrairement a
celui de la cellule spermatogéne qui est plus dense et intensément chromophile.

Par ailleurs, les cellules stérile et spermatogéne sont séparées et limitées
par une membrane plasmatique ne contenant pas de cellulose (Pseudotsuga,
Lawson 1909 ; Phyllocladus, Younc 1910 ; Taxodium, Coxer 1903). Dans
certains genres, on a signalé simplement un noyau stérile englobé dans le
cytoplasme de la cellule spermatogéne, ce qui sous-entend que la division
de la cellule spermatogéne serait incompléte, la mitose n’étant pas suivie
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de cytocinése. Il est possible quun tel état de fait caraciérise certains
groupes (Coniférales du groupe II, Gnétales?). Mais les études qui leur
ont été consacrées sont trop incomplétes pour permettre d’adopter une
opinion valable et, dans ce cas comme dans celui de la cellule génératrice,
I'existence et la nature des membranes limitantes de la cellule demanderaient
a étre réexaminées.

La cellule stérile est donc primitivement découpée dans la cellule-mére
(cellule génératrice). Comme cette derniére, et comme la cellule spermato-
géne, elle a tendance a s’arrondir, a se séparer des éléments voisins, et a
se trouver ainsi libérée dans le cytoplasme végétatif. Néanmoins, elle reste
généralement accolée a la cellule-sceur dans laquelle elle peut méme
demeurer encastrée pendant un temps plus ou moins long.

D’aprés les rares indications données par les auteurs, la cellule stérile
parait avoir une structure cytologique intermédiaire entre celle de la cellule
spermatogéne et celle des cellules prothalliennes. De méme que ces der-
niéres, dans certains genres, se trouvent finalement immergées de toutes
parts dans le cytoplasme pollinique, et v perdent leur individualité, de
méme, 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
spermatogéne, puis rejoignant le noyau du tube au sein du cytoplasme
végétatif. Auparavant, la cellule stérile ébauche une évolution qui ressemble
davantage a celle de la cellule spermatogéne. En effet, elle commence par
accroitre son volume, tandis que le noyau gonfle également et subit des
remaniements structuraux sur lesquels on ne posséde malheureusement que
des renseignements trés insuffisants. Ces phénomeénes, bien qu’assez uni-
formes dans leur ensemble, se présentent sous un aspect légérement diffé-
rent suivant les groupes.

Chez les Cycadales et le Ginkgo, la cellule stérile est progressivement
envahie par une cellule spermatogéne qui fait saillie & l'intérieur, et la
rejette sur le c6té avant méme que tous ces éléments aient commencé a
émigrer dans le tube. Il n’en demeure pas moins que la cellule stérile
augmente d’abord de volume en méme temps que la cellule-sceur (Cramser-
LaIN 1909; Favre-DucrarTRE 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, chez le Pseudotsuga
Douglasii; Mivake 1903, chez le Picea excelsa; Lawson 1904 a et b, chez le
Sequoia et le Cryptomeria, etc. Dans le noyau, Mivaxe signale d’abord la
présence de plusieurs nucléoles. Puis le noyau gonfle, s’arrondit, et 'on
n’y distingue plus qu'un nucléole unique et volumineux qui se pulvérise
bient6t en un certain nombre de granules. Berajerr (1891) décrit aussi
un gros nucléole trés colorable dans tous les noyaux contenus dans le tube
pollinique du Taxus baccata. De facon générale, tous les auteurs indiquent
que I'augmentation de volume de la cellule stérile offre moins d’ampleur
que celle de la cellule spermatogéne, si bien que I'élément stérile finit par
prendre l'aspect d’'une simple annexe de cette derniére.

. Quoi qu’il en soit, t6t ou tard, 'ensemble formé par la cellule spermato-
géne et le noyau stérile, entouré ou non de cytoplasme, se trouve libéré
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dans le cytoplasme pollinique et s'engage daus le tube a la suite du uoyau
végétatif.

I.e moment ou la cellule stérile perd son cytoplasme est probablement
variable selon les espéces : trés précoce chez le Sequoia, chez lequel Buch-
norz (1939) et Lawson (1904 a) ont décrit des novaux stériles libres, plus
tardif chez le Picea excelsa, ou le noyau stérile est encore entouré de cyto-
plasme lors de son déplacement dans le tube. On ignore comment ce cyto-
plasme disparait; d’aprés Saxron (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 a en synthétiser de nouveau.

Le plus souvent, ’élément stérile demeure accolé a la cellule spermato-
géne, & la suite de laquelle il pénétre dans le tube pollinique. Mais il la
dépasse en cours de route (LLawson 1909, chez le Pseudofsuga Douglasii;
Fercuson 1901, chez le Pinus silpestris; Mivake 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 a la base du tube pollinique, dans
la portion incluse dans la membrane du grain de pollen. (Néanmoins, d’apreés
Near et Lata 1957, il s’agirait non pas du noyau stérile, mais d'une cellule
prothallienne.) Chez nombre d’espéces, le noyau stérile se détache ensuite de
la cellule spermatogéne et va rejoindre le noyau végétatif a 'apex du tube
(Taxodium distichum, Coxer 1903; Cunninghamia sinensis, Mivaxe 1910;
Cephalotaxus Fortunei, Coxer 1907). Mais chez d’autres, il lui reste accolé
jusqu’a la formation des gametes males (Picea excelsa, Mivaxe 1903; Sequoia
sempervirens et Cryptomeria japonica, Lawson 1904 a et b; Chamaecyparis
pisifera, Sucinara 1938), Chez le Taxus baccata, le Juniperus, le Thuja et le
Torreya taxifolia (BeLajerr 1891; Lanp 1902; CourtEer et Lanp 1905), la cellule
spermatogéne, le noyau stérile et le noyau végétatif sont tous trois accolés
et constituent un « groupe voyageur » qui se déplace a l'intérieur du tube
pollinique. Finalement, il est de régle que le destin du noyau stérile soit
lié a celui du novau végétatif. Il adopte la structure de ce dernier dés
sa libération dans le cytoplasme pollinique et dégénére en méme temps
gue lui.

¢) Structure et évolution de la cellule spermatogéne

La cellule spermatogéne hérite des caractéres cytologiques de la cellule
génératrice et continue a se différencier dans le méme sens que cette
derniére. La situation et I'orientation du noyau générateur en mitose font
qu’elle se trouve formée par la majeure partie du cytoplasme de la cellule-
meére et localisée vers le pole apical, entre la cellule végétative et la cellule
stérile. Cette disposition n’a d’ailleurs qu'une valeur théorique, puisque,
chez certaines espéces, la cellule génératrice est libérée dans le tube pollini-
que dés 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-
gene se différencie toujours vers 'apex du tube et la cellule stérile vers la
base.
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La cellule spermatogéne a généralement une existence assez longue,
au cours de laquelle sa structure évolue de plus en plus vers I'organisation
typique des gameétes miles. Chez les Gymnospermes zoidogames, c’est
dans cet élément qu'apparait I'ébauche de I'appareil cinétique. La diffé-
renciation de cet organite, se rattachant directement aux phénoménes qui
marquent la derniére phase de la spermatogénése, sera étudiée plus loin,
lors de I’étude de la différenciation des cellules males.

Les caractéres cytologiques de la cellule spermatogéne sont assez mal
connus. Plusieurs auteurs ont mentionné I'absence de membrane définie
autour de cette cellule, ainsi que son aptitude a se laisser modeler par les
constituants environnants, par exemple au moment de son passage éventuel
dans le tube pollinique (Mivake 1903, chez le Picea excelsa, et 1910, chez
le 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 spermatogéne, tous deux
libres également, mais demeurant & proximité I'un de ’autre. Puis, le noyau
spermatogéne augmente de 3 & 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 'amidon groupé au voisinage du
noyau spermatogéne. Le noyau stérile demeure attenant a ce cytoplasme.
La présence d’amidon dans le cytoplasme spermatogéne est d’ailleurs
connue chez un certain nombre d’espéces. Coxer (1903) la constate chez
le Taxodium distichum; il y. décrit aussi ’apparition de granules colorables
par la safranine, et peut-étre analogues aux vacuoles paranucléaires de
la cellule spermatogéne du Ginkgo.

Chez le Cephalotaxus, Favre-Ducaartre (1957) signale de 'amidon dans
la cellule spermatogéne 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 spermatogéne ne contient plus
gqu'un abondant chondriome, formé de trés fines mitochondries uniformé-
ment réparties et de quelques granules sidérophiles.

Quant au noyau, Lawson (1909) indique que celui du Pseudofsuga est
pourvu de deux nucléoles trés chromophiles; il est de structure réticulée a
chromocentres. Coxer (1903) mentionne aussi un gros nucléole dans le noyau
spermatogéne du Taxodium distichum. Chez le Cunninghamia sinensis
{Mivake 1910), le noyau spermatogéne, plus dilaté que le noyau stérile,
renferme deux nucléoles moins volumineux, mais qui, par la suite, croissent
de facon considérable et se déforment en constituant des amas aux con-
tours irréguliers.

La cellule spermatogéne est destinée a fournir directement les deux
gameétes miles. Chez les Cycadales et les Ginkgoales, elle demeure a la
base du tube pollinique, portion qui s’ouvrira ultérieurement dans la
chambre sous-archégoniale. Chez les autres Gymnospermes, le tube libére
les gamétes mailes par I'extrémité opposée et la cellule spermatogéne 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 méme temps, elle semplit
d’un cytoplasme dense, tandis que, dans le noyau, aprés 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 a la derniére mitose
spermatogéne, au cours de laquelle seront individualisés les gamétes males.

d) Seconde et derniére mitose spermatogéne ; formation des gamétes males
(le cas des Cycadales et du Ginkgo sera examiné ultérieurement)

La division de la cellule spermatogéne en deux cellules spermatiques
intervient plus ou moins t6t dans le développement du gamétophyte. C'est
chez les Pinaceae et les Gnétales que cette division est la plus précoce.
En effet, elle est déja accomplie dans 10% des grains de 1’4bies. Dans les
grains restants, elle intervient dés la germination du pollen sur le micro-
pvle.

Chez I’Ephedra altissima (Berripce 1909), les deux gameétes miles se
forment & l'intérieur méme du grain de pollen. Pourtant le pollen de quelques
espéces, étudiées par Menra (1950b), n’est constitué que de deux cellules
prothalliennes évanescentes et d’'une grande cellule végétative, contenant
une petite cellule spermatogéne, a la périphérie de laquelle se trouve placé
le noyau stérile. L'entrée en prophase et la division du noyau spermato-
géne ont lieu dés que le pollen se réhydrate, aprés avoir trouvé un substrat
convenable (nucelle ou milieu de culture artificiel).

Dans nombre de Gymnospermes, la cellule spermatogéne se divise pen-
dant son déplacement dans le tube pollinique (Picea excelsa, Miraxe 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 spermatogéne se trouve
retardée jusqu’'a la fin de la croissance du tube pollinique et n’intervient
que juste avant son ouverture (Araucaria brasiliensis, BurLincaMe 1915;
Sequoia sempervirens, Bucunorz 1939 b; Torreya taxifolia, Cephalotaxus,
etc.). Chez d’autres encore (tels le Cupressus arizonica, Dosx 1932, et les
Juniperus communis et virginiana, OtrLEY 1909), cette division a lieu a un
moment variable, soit pendant la croissance du tube, soit immédiatement
avant la fécondation.

La division de la cellule spermatogéne 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 précédent apparition de ces corpuscules chez les plantes zoido-
games ; mais ces transformations représentent seulement 'achévement de
celles qui sont amorcées dans la cellule initiale de I’anthéridie et qui se
poursuivent dans la cellule génératrice et la cellule spermatogéne ; elles
ne s’accompagnent d’aucune différenciation d'un appareil cinétique, méme
a I'état rudimentaire ou vestigial.

Les auteurs ont accordé peu d’intérét a l'orientation de cette derniére
mitose spermatogéne. Pourtant, il semble bien que le fait que les cellules
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spermatiques soient idemiiques ow dissemblables dépende en partie de
cette orientation, en partie de la position du noyau spermatogéne au
moment de sa division, en partie, enfin. de la structure du fuseau, qui est
elle-méme probablement déterminée par les deux facteurs précédents. C'est
surtout dans le travail de Menra (1950 b) que 'on trouve quelques donuées
précises a ce sujet. Pourtant, BranpscueipT (1939) note aussi que, chez le
pollen du Taxus baccata, les trois divisions (1 anthéridiale et 2 spermato-
génes) sont orientées de la méme facon.

Les Gnétales sont caractérisées par des cellules spermatiques fort diffé-
rentes I 'une de l'autre (Welmitsdhia, certaines espéces d’Ephedraet de Gnetum)
ou au coniraire identiques (E. foliata, E. sinica). Meura a étudié la division
de la cellule spermatogéne de 6 espéces d’Ephedra, parmi lesquelles 4 for-
ment des fuseaux hétéropolaires aboutissant a la constitution de gameétes
méales dissemblables. Chez ces 4 espéces, le fuseau, trés fortement asy-
métrique, développe un poéle émoussé au contact du noyau stérile et un
pole aigu immergé dans le cytoplasme spermatogéne. L.e noyau en mitose
est donc nettement déporié sur un ¢6ié de la cellule. et la division se fait
selon un axe passant par le centre de ce novau et par celui du novau
stérile. Cette orientation n'est pas différente. semble-t-il. de celle de la
premiére mitose spermatogéne au cours de laquelle s'individualisent aussi
deux noyaux, puis deux cellules dissemblables : la cellule spermatogéne
ef la cellule stérile.

Par ailleurs, la mitose semble se dérouler selon le schéma habituel. Chez
le Picea excelsa, Miyaxe mentionne la présence d'un fuseau et d'un phrag-
moplaste. Bucanorz (1939b) indique que le fuseau est intranucléaire chez
le Sequoia semperpirens. Un phragmoplaste sépare les deux noyaux-fils
(Lawson 1904 a). Ce dernier auteur constate également I'intervention d'nn
fuseau et d'une plaque cellulaire lors de la division de la cellule spermato-
géne du Cryptomeria. Puis la plaque cellulaire se clive, assurant ainsi la
séparation des deux cellules-filles. Chez le Taxodium distichum (Coker
1903), la division est précédée de la fragmentation du nucléole qui apparait
entouré de graunulations qui ne seraient pas de nature chromatique. Au
contraire, juste avant la mitose. le noyau du Cunninghamia sinensis est
pourvu d'un uunique et voelumineux nucléole : il s’allonge légérement et 1'on
¥ voit un réseau bien marqué (Mivake 1910). Chez le Cephalotaxus étudié
par Coker (1907), le noyau spermatogéne est trés excentré et, par la suite.
les deux cellules spermatiques sont trés inégales. Par countre Favre-Du-
cHARTRE (1957) décrit chez le méme genre des cellules males égales, séparées
par une membrane. 1l fournit d'aillenrs de belles images de la prophase
du noyau spermatogéne (Fig. 4). Enfin. chez I’Ephedra (Meura 1950 b), le
novau spermatogeéne, qui. dans le pollen, a une structure interphasique
typique, entre en prophase peu de temps avant la germination du pollen.
Ou constate alors que la disposition des chromosomes est restée la méme
quau cours de la précédenic télophase. Pendant I'anaphase, on distingue
nettement le clivage et la spiralisation des chromosomes qui vont s'amasser
a chacun des deux péles : en télophase. les chromosomes se déconiractent
et acquiérent une structure chromomérique.
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e) Anomalies

Pendant cette seconde période de la spermaiogénése, correspondant a
ia multiplication des gamétes. les exceptions et les anomalics consistent
surtout en lintervention de mitoses supplémentaires qui affectent I'unc
ou lautre des cellules-meres des gametes. Le plidnomeéne est de régle chez
certaines espéces. 1l est pav
exemble  bien conmu dans e
genre C'upressus.

Chez le Cupressus arizonica,
par exemple, la cellule stérile et
la cellule spermatogéne se dif-
Fércucient normalement, puis 1l
s'inftercale entre la différencia-
tion de Ja cellule spermatogene
ot celle des cellules spermatiques
une phase de multiplication qui
peut étre relativement impor-
tante, puisquon a compté cn-
suite jusqu'a 14 cellules sperma-

& tiques (probablement 16. cor-
Fig. +. Prophase du noyau de la cellule spermatoaéne chezle. I'CS])Ol]di:l]lt a3 séries de mitoses
Cephalotarms drupacea. Helly ; Fenlzen-vert hanitre =1000 g s j&mentaires). Par  ailleurs,
(FAVRE-DUCHARTRE 1957.)
le novaun stérile se divise égale-
ment en deux novaux-fils. On obscrve un comportement analogue chez
C. Gomweniana (Juer 1904), et C. semperpirens (Sucigara 1956).

Chez le Cedrus deodora, étudié par Jourr (1936), il arrive que le novaun

stérile se divise aussi, probablement par étranglement.

Troisiéme phase : différenciation des gameétes

CaamserLainy (1910 b) distinguait ciez les Gymnospermes i(rois sorles
de cellules spermatiques : les spermatozoides ciliés des Cycadales et du
(rinkgo, les cellules males bien individualisées da groupe Taxodiaceae-
(Cupressaccae-Taxaccae-Cephalotaxaceae. et les gameétes moins nettement
délimités des Abictaceae-Araucariaceae. Ces trois types de différenciation
spermatique seront éludiés suceessivement.

a) Spermatozoides ciliés des Cycadales et du Ginkgo

La structure des spermalozoides ciliés des Gymnospermes offre beau-
coup d’analogies avee celle des gamétes males multiflagellés des Ptérido-
phytes. 11 est donc logique de penser que les processus de leur différen-
ciation sont pour l¢ noins comparables, et que, étant donnée la taille beau-
coup plus importante des cellules males de ces Phanérogames primitives,
cerfains problémes demeunrés non résolus chez les Mousses et les I"ougéres
recotvent leur solution dune étude détaillée de la spermatogénése des
Gymospermes. En fait, si certains dérails, tels que 1'évolution ct le mode
de croissance des cils. soni mieux connus dans ce groupe, il n'en reste
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pas moins que des questions dun intérét primordial, telles que celle de
I'origine des blépharoplastes, n'y ont pas non plus re¢cu de réponse dé-
finitive.

Chez les Gymnospermes, les blépharoplastes apparaissent, comme chez
les Filicales, dans le cytoplasme de la cellule-mére des gameétes, c’est-a-
dire dans celui de la cellule spermatogéne. Mais on ne les a jamais obser-
vés sous forme d'un granule unique. Les stades les plus précoces montrent
deux sphérules de taille réduite accolées au novau (Lee 1955, chez le
Ginkgo). Bientot les deux grains se séparent et gagnent des positions dia-
métralement opposées. Ils sont d’abord situés en avant et en arriére de la
cellule spermatogéne, puis ils se déplacent de 90°, tandis que la cellule
sarrondit grice a I'élargissement du tube (Weser 1897 ¢ ; CuaMBERLAIN 1916 ;
Sepcwick 1924 ; Barp 1939 ; Lee 1955). D’aprés Sepewick, les deux blépharo-
plastes de I'Encephalartos seraient engagés dans unc invagination de la
membrane nucléaire.

Pendant leur déplacement, les blépharoplastes augmentent de taille. se
vacuolisent, ct sont frégnemment le centre de convergence de stries cyto-
plasmiques. Chez le Ginkgo, ils se teintent trés légérement par le réactif
de Feulgen (Lee 1955), et sont également sidérophiles, soudanophiles et
colorables par la solution de Millon-Denigés (I"avRe-Ducuartre 1955). Au
bout d'un certain temps (cette évolution dure plusieurs mois), leur contenu
devient granuleux et ils prennent I'aspect d’une sphére corticale rigide,
renfermaut quelques gouttelettes. lls atteignent alors 2 u de diamétre.

1’évolution de la cellule spermatogéne est particuliérement bien connue
chez le Ginkgo, qui a fait 'objet de deux études récentes (Favre-DucHARTRE
et LEE). Aprés s’éire isolé de la cellule stérile. cet élément prend un
développement considérable. Son cytoplasme, abondant, est creusé de
nombreuses petites vacuoles qui lui donneut un aspect spongieux. Il est
parsemé de mitochondries granuleuses réguliérement réparties dans ’hémi-
sphére apical ol se trouve le noyau. Puis apparaissent des chondriosomes
et, au moment de la formation des blépharoplastes, des leucoplastes.
D’aprés Weper (1897), la cellule spermatogéne du Zamia serait emplie de
petits grains d’amidon. La cellule est entourée d'une membrane mince,
difficilement discernable, mais colorable par le rouge de ruthénium.

Le noyau spermatogeéne, globuleux, grossit également dans des propor-
tions sensibles. Chez le Ginkgo, son diameétre passe ainsi de 7,5 a 20 u.
Corrélativement, la chromatine, représentée par un fin réseau porteur de
trés petits chromocentres, se délie de plus en plus. Chez I'Encephalartos,
la forme du noyau est plus irréguliére, mais sa structure est analogue.
Dans l'un et lautre genre. il coutient un ou deux volumineux nucléoles
creusés d’'importantes cavités.

Cependant, chez le Ginkgo, apparaissent entre le noyau et les blépharo-
plastes des sortes de vacuoles attenantes a ces derniers par leur pointe étirée.
Elles sout emplies d’un coagulum fixant I’hématoxyline (Lee). Favre les
considére comme un exsudat nucléaire. De son coté, le noyau devient
totalement achromatique. LeE signale en outre la présence d’'un granule de
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nature inconnue, accolé an novau. et qui se divise en méme temps que la
cellule spermatogéne.

La mitose qui préside a la constitution des deux cellules spermatiques
est de type normal. Les chromosomes récupérent leur colorabilité en pro-
phase : le nucléole et la membrane nucléaire disparaissent comme on le
constate habituellement. Pendant la division les leucoplastes se groupent
a proximité des poles, prés desquels sont égalenmient situés les deux blépharo-
plastes. Ceux-ci semblent alors se résoudre en plusieurs centaines de petits
granules qui demeurent accolés les uns anx autres (CHamBERLAIN 1916 ;
Swamy 1948 ;: FaveRe-Duchartre 1955). Pourtant Weser (1901), qui avaii pro-
posé cette interprétation deés 1897, est revenu sur son opinion premiére et
estime que la membrane des blépharoplastes ne se disloque pas, mais
devient simplement moins colorable et s’étire en un ruban spiralé destiné
a devenir la bande cilifére.

Aprés la division du noyau spermatogéne, deux noyaux spermatiques se
reconstitnent rapidement. Chez le Ginkgo, ils contiennent deux ou trois
petits mucléoles et redevienuent bientdt totalement achromatiques. lls
s’ étirent en un appendice qui est attenant a la région occupée par le blé-
pharoplaste, a la périphérie de la cellule. Leg précise que dans chaque sper-
matozoide, la pseudo-vacuole émigre a la base du noyau auquel elle s’at-
tache. L.a chromatine se diffuserait alors dans cet espace qui devient la téte
du spermatozoide. Chez le Stangeria paradoxa (CuamserLaiN 1916), pendant
que la cellule spermatique augmente de taille, la plupart des granules
blépharoplastiques s’allongent et se disposent en ligne. Les cils poussent
tous d'nim méme c6té sur la bande ainsi constituée. Au début, cette bande est
irrégulieremeut disposée et recourbée : puis, son orientation se régularise.
si bien que tous les flagelles se trouvent dirigés vers la périphérie de la
cellule. 1ls percent le cytoplasiue, aprés que la bande se soit rapprochée de
la surface du protoplaste, et demeurent un moment comprimés par la paroi
squeletiique de la cellule-meére.

Chez le Zamia integrifolia, Weser décrit un comportement analogue : le
ruban spiralé issu du blépharoplaste s’accole a la paroi limitante de la
cellule. Le premier tour de spire est localisé a I'équateur : puis viennent
5 a 6 tours enroulés jusqu'au pole antérieur. Les flagelles se développent
a partir de protubérances apparues a la surface de la bande lorsqu’elle
cncercle a pen preés la cellule. La bande devient de plus en plus étroite au
fur et a mesure qu’elle s’étire. A maturité, elle n’est plus large que de
5 a 8 u et se confond avec la membrane cellulaire qui dessine uu renfonce-
ment a son niveau. Cet auteur admet également que les cils percent la
membrane ectoplasmique.

A maturité, le spermatozoide du Ginkgo est nettement plus petit que
celui des Cycadales. Sa taille ne dépasse pas 50 a 80 u. Les flagelles pul-
seurs sont disposés suivant trois tours de spire situés autour de la partie
postérieure du gaméte. Le noyan occupe la plus grande portion de la cel-
lule ; il épouse les déformations de la surface cellulaire, provoquées, comme
chez le Zamia, par I'encastrement de la bande cilifére au fond d'une sorte
de gouttiére. Dans le cytoplasme ou ue pent plus distinguer auenn chon-
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driosonie : les plastes se vésiculisent de plus en plus et parfois disparaissent.
Le noyau demeure totalement Feulgen-négatif et pourvn d’un nueléole
mesurant de 5 a 6 w.

Chez les Cycadales, les spermatozoides miirs du Stangeria paradoxa
mesurent 150 a 180 i de diamétre (CuamserLain 1916) et sont constitués
en grande partie par un noyan trés dense, le cytoplasme étant réduit a une
mince gaine quni contient la bande spiralée. Celle-ci dessine habituellement
3 a 6 tours : exceptionnellement, on a pu en compter jusqu’a 10. Les sper-
matozoides sont tout d'abord enfermés dans la cellule spermatogéne : mais.
bientét, ils brisent sa paroi, et leurs flagelles se mettent a battre vigonureuse-
ment. lLe spermatozoide du Macrozamia Reidlei atteint 210 a 220 4 de
diametre (Bammp 1939). 1.4 aussi, le battement des cils serait responsable de
la rupture de la paroi de la cellule-mcre. Chez le Cycas circinalis (Swamy
1948). les spermatozoides piriformes. mis par une bande ciliée dessinant
de 3 a 6 tours. seraient libérés tout d’abord dans la cellule végétative. par
rupture ¢t dissolution des parois des cellules spermatiques.

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

Sommairement, on trouve deux cellules spermatiques identiques dans le
tube pollinique des Taxodiaceae et des Cupressaceae, tandis que chez les
Taxaceae et les Cephalotaxaceae les denx gamétes mailes sont trés dif-
férents I'un de 'autre. Cette régle souffre d’ailleurs des exceptions. Ainsi,
chez le Cephalotaxus Fortunei (Coxer, 1907), les deux cellules males sout
dissemiblables, alors que chez le Cephalotaxus drupacea (Lawsox 1097
I"'avRe-DucHarTtRE 1957), le noyau de la cellule spermatogéne se divise en
deux noyaux spermatiques de méme taille et de méme structure.

En outre. il est normal de ne pas attacher une importance excessive
a ce caractére d’identité ou de dissemblance des deux gamétes. Il présente
cn effet une variabilité assez prononcée : chez le Taxus baccata, par exemple,
BranpscHEIDT (1939) a obtenu en culture des cellules miles initialement
identiques, tandis qu’elles sont notablement différentes I'une de I'autre dans
les conditions normales (BerLajerr 1891 : DupLer 1917). Cette observation
met en valeur l'influence des tissus femelles sur la différenciation du tube
pollinique et des cellnles qu’il renferme. Pourtant ces cellules, primitive-
ment identiques, évoluent ensuite différemment, indiquant par la méme
que les conditions de milicu ne sout pas seules responsables de I'inégalité
de la derniére division spermatogéne et de I'aspect des deux gamétes, mais
que I'nne et 'autre sont aussi sous la dépendance de facteurs génétiques
qui peuvent caractériser certaines espéces ou certains groupes.

Ou connait aussi, chez les Gnétales. I'exemple de 'Ephedra, chez lequel
certaines espéces différencient des gameétes miles identiques. et d’autres des
gamétes miles dissemblables.

La structure des cellules spermatiques dn second groupe des Couiférales
semble relativement uniforme : chez le Sequoia sempervirens, les gamétes
sont piriformes : leur pointe est tournée vers le col de I'archégone au
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moment de la lécondation {Buchuorz 1939 b). Lawson (1904 a) précise que
les deux noyaux-fils issus de la division spermafogéne demeurent étroite-
ment accolés pendani un moment ; ils sont aplatis sur leur face commune
et arrondis du cdté opposé. Puis ils grossissent de telle sorte qu'ils ont
a peu pres doublé de volume lorsque les deux cellules se¢ séparent I'une
de l'autre. Ils conticunent de Ja chromatine réticulée et un gros nucléole de
forme irréguliere. Ceux du Cryptomeria japonica (Lawson 1904b) pré-
sentent également un accroissement de taille considérable. Ils contiennent
chacnn 2 ou 3 nucléoles.

Chez le Taxodium distichum Coxer (1903) mentionne la présence dune
mewmbrane distinete autour de chaque cellule male. I amidon forme une gaine
' serrée autour des novaux. Dés leur
formation, ceux-ci s emplissent de
chromaiine jusqua devenir des
masses denses au mowment de la
fécondation. Un petit nncléole v
demeure visible jusqua ce stade.

Le  Cunninghamia  sinensis
(Mivake 1910) différencie des ccl-
- L- lules spermatiques analogues. cons-

o il

‘4 tituées dun gros movau entouré

d'unc masse de cytoplasme dense.
Yig. 5. Portion de la chambre archégoniale chez le Cepha-

lotarus drupacea. Cellules méiles () © noyau végétatif Celui-ci renferme d’abondants

{n.v.) et cellule du col (v').“l‘;lg\oly . Feulgen-vert Jumidre: gl'uins (1”a|11i(1011 qui. d ans 1(,5
(FAVRE-DUCHARTRE 1957). gamctes arrivés a maturité, Forment

gaine autour du novau.

Dauns les cellules males du Cupressus arizonica, Doax (1932) figure un
novau arrondi contenant un nucléole et des chromocentres, et entouré de
cvtoplasme Hmité par une wembrane bien visible. Plus tard, les gametes
deviennent pirilormes. Les noyaux males du Chamaecyparis pisifera
(Sucrinara 1938) sout aussi contenus dans une masse cvtoplasmique net-
temeni délimitée dn cyioplasme général. Chez le Widdringtonia (Saxron
1910), méme structure : les cellules spermatiques sont enveloppées par une
membrane définie ; leur cytoplasime cst dense et trés homogéne ; chacune
est pourvue dun gros novau. ici sans nucléole.

Tes spermatozoides du Juniperus (OrrLey 1909), liémisphériques, sont
juxtaposés par leur lace plate, sans toutefois se irouver en étroit contact.

Chez les Taxaccace. I'une des cellules males est tres réduite (Taxus bac-
cata, excepté dans le cas ol le pollen est cultivé in pitro). BeLajerr (1891)
constate quau moment de la division de la cellule spermatogéne, Yun des
noyaux-fils s‘arrondit au centre de la cellule-mére, tandis que le second
devient lenticulaire et restc englobé dans la zone périphérique dun cyto-
plasme dont il esl séparé par une épaisse membrane ; on ne distingue ancun
cytoplasime propre autour de Iui. Les deux cellules miles du Torreya sont
inégales et ressemblent beaucoup a celles du Taxus (Courter et Lanp 1903).

Chez le Cephalotaxus Fortunei (Coxer 1907), la plus petite des deux
cellules spermatiques est, coimme dans le cas général, celle qui est située le
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plus prés de Napex. Elle s’arrondit la premiére et son novau ne devient pas
aussi dense que celui de la cellule-sceur, qui est scule fouctionnelle. Chez
ce méme genre, FavRe-DucHarRTRE (1957) a observé deux cellules sper-
matiques égales, mais non équivalentes (Fig. 5). L.a mitose qui leur donne
naissance est toujours suivie de la formation d'une membrane. Chaque
novau mile contient un réseau chromatique et un nucléole. Quant au eyio-
plasme spermatique, il est peuplé de mitochoudries qui sont réparties avee
la méme densité dans les denx cellules. Celles-ci progressent a la sunite I'une
de T'autre. en restant associées. Une seule est utilisée a la fécondation : celle
qui sc trouve le plus prés du col lorsqu’elles ont atteint la chambre arché-
goniale.

¢) Matériel gamétique des Pinaceae, Araucariaceae et Podocarpaceae

Dans ce groupe, la cellule spermatogéne a déja acquis des caractéres
de dédifférenciation trés pronoucés au moment de sa division et la deruiere
mitose a tendance a ue pas étre suivie de cytocinése. Chez les Pinaceae, les
deux noyaux spermatiques demeurent aiusi immergés dans nue masse cyto-
plasmique commune. tandis que chicz les Araucariaceae et les Podocarpa-
ceae, les cellules males ne sont séparées que par une membrane plasmatique
extrémement mince et difficilement repérable.

Les novaux spermatiques de |'Abies balsamea (Hutcminson 1913 b).
comme ceux du Cedrus deodora ( Jonr1 1936). se forment dés la germination
du pollen sur le micropyle. lls restent inclus daus un cytoplasme indivis
qui se distingue de celui du tube par une plus grande deusité optique. Dans
le nucelle du Pin maritime (Mancenor 1938), le tube pollinique renferme
aussi une masse de cytoplasme dense ot se trouvent les deux novaux miles :
ce cyvtoplasme ne contient pas d’amidon, mais un chondriome formé de
nombreuses et volumineuses mitochondries. Chez les Pinus Lambertiana et
monophylla (Hauer 1941), le cytoplasme male est séparé de celui du tube
par une wmembrane délicate : les noyanx spermatiques sout dépounrvus de
nucléoles.

Les noyaux males du Picea excelsa (Mivake 1903), trés éloignés 'un de
autre au moment de leur formation, se rapprochent ensuite graduellement.
Ils sont d’abord de taille inégale et demeurent inclus dans un cytoplasme
commun. Puis ils angmentent de taille et deviennent intensément colorables
pendaut la fin de la croissauce du tube pollinique. e Pseudotsuga taxifolia
{orme aussi deux noyaux males de taille inégale (ALLen 1943).

Au contraire, chez I'’Araucaria brasiliensis (BusLincame 1915). les deux
noyaux sont originellement identiques. toutefois I'un d’enx peut dégénérer
aprés une division incompléte du cvioplasme. Mais ils peuvent aussi étre
encore étroitement associés lorsqu’ils pénétrent dans 'archégone. D ailleurs.
chez les Araucariaceae, I'existence d'une cvtocingse complétant la division
spermatogéne reste douteuse. BurLincame indique que la séparation entre
les deux «cellules spermatiques » est tonjours trés mal repérable.

Chez les Podocarpaceac. il n'existe qu'une seule cellule male fonction-
nelle chez le Podocarpus coriacea (Coxer 1902) : le cvtoplasme dense. sans
amidon. entonre un novaun dans lequel la chromatine trés condensée masque
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presque totalement un nucléole de forme irréguliere. L'ensemble est asscz
délimité par rapport au contenu du tube. Quant aux cellules spermaiiques
du Phyllocladus (Younc 1910), elles sont de taille inégale et 1'une d'enire
elles montre précocement des signes de
dégénérescence. | autre a un novau plus
gros et un cytoplasme plus aboudani.
leur séparation, difficile a mettre cn
évidence. scrait pourtant réelle.

d) Gameétes méiles des Gnétales

Dans le genre Ephedra, certaines
esplees onl des gamétes 1dentiques entre
cux. cf dautres des gametes dissemblables.
Comme chez 1'dbies et le Cedrus, leur
formation s'¢pére au moment de la ger-
mination du pollen. Leur faille saccroii
progressivemeni pendant la croissance du
tube pollinique. Chez UEphedra allissima,
Berrioce  (1909) décrit  deux  gameéics
enclos dans une gaine cyioplasmique bicn
distinele. encore visible lorsque 'apex
du tube atteine le niveau des archégones
leur novau est de struciure granuleuse.

Leur formation précéderait la germination

. N . du polleun.
Fig. 6. kxtrémitd du fnbe potlinique chez be

Cnetum africanwm, 0 noyaux gamdtes : 1 (‘IIE‘Z le Gnefum u/’ricanum (\f\'r/\TERKEYI\"
novau du tube ; 1630, _ . .
(WATERKEYN 195.) 1954). les novaux spermatiques. de taille

in¢gale. sont entouréds dune gaine de
cvioplasme dense bien individualisé, Le plus volumineux est empli d’amas
chromaiiques qui fui donnent un aspect prophasique. tandis que le plus
petit se colore plus intensément (IMig. 6). D’apres Pearson (1929). les novaux
spermatiques contiendraient en outre de gros nucléoles. ¢ 'un d'entre cux
dégénérerait avant la fécondation.
Ce comportement est aussi celui du Welwitschia. qui différencie denx
gameices de tatlle inégale (Pearson 1929).

Gamétogénése femelle

le développement du gamétophyie femelle est relativement uniforme.
l.e prothalle a pour origine 'une des quatre mégaspores (exception faile
du Gnrelum). A la suite de divisions nucléaires libres, accompagndées
par wne  vacuolisation en  relation avee la disposition pariétale des
novaux. sc¢ forme un svoevtium  appliqué contre la paroi de la
mégaspore. l.cs premicres séries de divistons sont généralement siinultanées.
l.es suivantes. qui peuvent se¢ poursuivre jusqua la douzicme ou la
treizicme  géuération. sont moins svnchronisées. et la constitution des
parois cellulaires se réalise plus ou moins précocement suivant  les
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groupes, tandis que le prothalle croit réguliérement de fagon centripéte
jusqu’a ce qu’il ait atteint le centre du sac embryonnaire. C’est a partir de ce
stade que s’individualisent les initiales archégoniales. Originellement, celles-ci
peuvent étre trés nombreuses, mais seul un petit nombre d’entre elles ar-
rivent 4 maturité tandis que certaines ne se développent méme pas. Les
archégones tendent a 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 chambre pollinique et son assise
nourriciére, soit des archégones groupés en un complexe comprenant une
chambre et une jaquette communes.

Dans les types les plus primitifs, deux divisions gamétogénes d’orien-
tation strictement définie sont nécessaires pour isoler la cellule reproduc-
trice. La premiére sépare la cellule basale ou centrale de la cellule apicale
qui donne naissance a un col composé de une a plusieurs rangées de cellules.
La seconde partage la cellule centrale en oosphére et cellule du canal du
ventre. Une deuxiéme 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 chez le Ginkgo et les
Pinaceae et peut-étre chez certaines Cycadales. Dans les autres groupes,
la division est plus ou moins incompléte 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 oospheére.

Chez les Gnétales, ce role est méme rempli par l'initiale de I'archégone
chez le Welmitschia, tandis que chez 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 & 1'oeuf.

Premiére phase : croissance du prothalle et individualisation
des initiales archégoniales

On admet que le prothalle dérive du développement de I'une des quatre
mégaspores, la plus interne d’une rangée axiale. Il s’en faut de beaucoup
que cette origine ait été vérifiée chez les représentants des divers groupes.
Ainsi, chez les Cycadales, la sporogénése n’a été étudiée que chez 3 des
9 genres vivants, le Ceratozamia longifolia (Treus 1881), le Stangeria para-
doxa (Lanc 1900) et le Zamia floridana (Smita 1910). SEpcwick (1924) indique
A ce propos que ce groupe est un mauvais matériel pour une telle étude,
car les jeunes cOnes sont entiérement cachés par les écailles du bour-
geon et I'examen superficiel ne permet pas de savoir si le bouton con-
tient ou non un coéne. Cette étude est certainement plus aisée chez le
Ginkgo, ot la cellule-mére peut étre repérée dans la région axiale du
nucelle, au niveau ou ce tissu est au contact du tégument (CarROTHERs,
Serecuer 1907). Favre-Duchartre (1955) précise qu'on la distingue avec
certitude des cellules qui l'entourent quand ses dimensions atteignent
25 X 20 u. Son noyau n’est guére plus volumineux que celui des cellules
nucellaires voisines, tandis que dans le cytoplasme, les éléments chondrio-
somiques, d’aspect granulenx, se groupent vers le péle hilaire de la cellule.
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Cet amas correspond sans doute a la masse « kinoplasmique » décrite par
CarorHers a la partie inférieure de cette cellule. 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-Ducaartre 1955). C'est cette
mégaspore, plus profondément incluse dans le tissu nucellaire, qui donne
naissance au prothalle, tandis que les 3 autres dégénérent.

Chez le Pinus (Fercuson 1904), c’est également la cellule basale d’une
rangée linéaire de 4 mégaspores qui est fonctionnelle. Trois cellules seule-
ment peuvent étrc constituées (Emig 1935). A la suite d’'une premiére divi-
sion inégale de la cellule-mére, la plus petite cellule, proche du micropyle,
ne se divise pas. Un comportement comparable est certainement réalisé
chez le Pseudotsuga Douglasii oii 'on note a l'extrémité micropylaire,
au-dessus de la mégaspore fonctionnelle, deux structures qui peuvent étre
interprétées comme des spores en dégénérescence (Lawson 1909). Bien qu’il
ne soit pas possible d’indiquer si unc troisiéme spore est originellement
constituée, la position occupée par les 3 cellules rend compte de leur dis-
position axiale et du fonctionnement de la plus interne.

Il peut arriver que plusieurs gamétophytes soient formés a la suite du
développement de plus d’unc mégaspore, provenant soit d’'une méme
tétrade, soit de tétrades différentes. Cette éventualité serait assez commune
chez le Taxus canadensis ot DupLer (1917) a trouvé plusieurs ovules dans
lesquels trois gamétophvytes avaient atteint le stade d’archégone. Chez le
Ginkgo (Favae-DucuartrRe 1955), exceptionnellemnent, 2 téirades plus ou
moins €loignées I'une de l'autre peuvent étre présentes dans un méme
nucelle. L’auteur indique que, sur certains arbres, prés de un pour cent
des ovules miirs coutiennent 2 prothalles, et moins de un pour mille 3 pro-
thalles. 1.a germination de plus d'une mégaspore a été signalée chez plu-
steurs Taxodiaceae (Taxodium, Coker 1903 ; Sequoia et Cryptomeria, Lawson
1904 a et b; Cunninghamia, Mivake 1910) et chez le Sciadopitys (Lawson
1910). Chez le Sequoia semperpirens (Bucusorz 1939 b), plusieurs gaméto-
phytes sont en compétition, mais un seul arrive a maturité.

Par contre, chez le Gnefum, il cst de régle que le gamétophyte ait une
origine tétrasporique (FacerLinp 1941). A la suite des deux divisions méio-
tiques, se forme une cellule unique renfermant quatre noyaux libres, de
taille égale, qui se groupent généralement au centre de la cellule. Chez le
Gnetum africanum (WaTerkeYN 1954), parmi les nombreux sacs embryon-
naires qui commencent a se développer, un seul persiste. Les autres dis-
paraissent assez précocement dans le nucelle ou aprés les stades a 8, 16 ou
32 noyaux libres. Chez le Gnetum ula et le G. gnemon, la vacuolisation du
gamétophyte ne commencerait qu’a partir du stade a 4 noyvaux (Nra1 et
Lata 1957).

Peu de temps avant que ne se réalise la méiose, ou aussitét apres, au
début de la croissance de la mégaspore, les cellules adjacentes subissent
quelques modifications qui les font reconnaitre 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 recu le nom de tissu spongieux et dont la fonction
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serait exclusivement nourriciére. Lawson (1909) indique qu’on peut égale-
ment les considérer comme des cellules archésporiales qui n’ont pas atteint
le stade cellule-meére. Chez le Pseudotsuga, le tapis ne comprend primitive-
ment qu'une rangée de cellules, mais il croit en méme 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
disparait quaprés le complet développement du gamétophyte. Il comporte
4 ou 5 assises de cellules. Chez le Pinus (Emic 1935), ces cellules digérent
progressivement la totalité du nucelle & 'exception de la portion apicale.
Chez le Ginkgo (Favre-Ducaartre 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 septiéme série de mitoses dans le syncy-
tium, des irrégularités de division conduisent a la constitution de cellules
binucléées, puis tétranucléées. Tl 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
commencent a s’'individualiser les initiales d’archégones, ces cellules, qui
ne forment plus qu'une ou deux assises, dégénérent.

La mégaspore privilégiée se transforme en gamétophyte sans passer
par une période de repos. Son volume augmente et, a la suite de mitoses
successives qui se déroulent sans que se déposent des cloisons cellulaires
entre les noyaux-fils, le nombre de ces derniers croit trés rapidement. Chez
le Pinus, Emic (1935) observe des parois incomplétes aux stades a 4 et 8
noyaux. Mais plus tardivement, ces formations ne sont plus visibles, Il se
constitue de cette fagcon un tissu cénocytique haploide qui est repoussé
a la périphérie du prothalle sous la pression d'une vacuole centrale. Chez
le Welmitschia (Pearson 1929), les divisions nucléaires et la néosynthése
du cytoplasme compensent la croissance rapide du prothalle, de sorte que
la vacuole centrale se résorbe précocement sitdt aprés la deuxiéme division,
seule exception, semble-t-il, au mode général de développement du jeune
prothalle chez les Gymnospermes.

Suivant les espéces, la phase cénocytique comprend un nombre varié
de séries mitotiques. D’une maniére générale, elle s’étend au moins jusqu'au
stade a 256 noyaux libres qui correspondent a 8 séries de divisions (Taxus
baccata, Jicer 1899, et T. canadensis, DurLer 1917; Torreya taxifolia,
CouLrter et Lanp 1905; Ephedra trifurca, L.anp 1904, et E. intermedia, MEnRA
1950 a). Pendant ceite premiére phase de la croissance, les divisions nuclé-
aires sont rigoureusement simultanées. Chez le Ginkgo, a partir de la
huitiéme série, ce synchronisme n’est plus maintenu. Dans la région cha-
lazienne, les noyaux entrent en mitose les premiers et 'onde mitotique
s’étend progressivement jusque vers la région micropylaire. Cette pro-
gression s’effectue en sens inverse chez I’Ephedra intermedia, A partir de la
septiéme série (Memra 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 a 450 noyaux (théoriquement, neu-
viéme série). BERRIDGE et Sanpay (1907) ont eux-mémes compté jusqu’a 1.000
novaux libres chez I’Ephedra distachya, tandis que chez le Gnetum afri-
canum, le nombre de 506 noyaux environ, trouvé dans le plus grand des
sacs 4 noyaux libres, implique 7 mitoses (WaterkeYNn 1954). Ces fluctuations
expliqueraient les chiffres variés rencontrés chez d’autres espéces ou le
nombre des divisions sucessives est supérieur & 8. Chez le Ginkgo, Favre-
Ducuartre indique que les mitoses affectent toujours la totalité des noyaux;
toutefois I'évaluation de leur nombre au stade cénocytique le plus avancé
est de I'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 Bucunorz (1939 a)
chez le Sequoia. Il n’est pas exclu qu’il puisse en étre de méme chez d’autres
espéces ou, d’aprés les auteurs, la succession des divisions nucléaires
n’excéderait pas 10 ou 11 séries (1.000 noyaux chez le Dioon edule, CuaMBER-
LAIN 1906; le Macrozamia Reidlei, Barrp 1939; le Juniperus communis,
Noren 1907; 1.020 chez le Pinus, Emic 1935 et 2.000 chez le Pinus strobus
d’aprés I'ercuson 1904; 1.015 a 1.360 chez le Welwitschia, Pearson 1929).
D’aprés Cnamperraiy (1935), I'étendue de la période nucléaire serait en
relation avec le volume et la forme de la macrospore.

En fait il est logique de penser que, puisque la croissance de l'ovule
est nécessairement limitée, les noyaux libres qui sont répartis a la surface
interne de la macrospore sur une couche unique en raison de la minceur
de la pellicule cytoplasmique, atteignent rapidement une densité maxima,
au-dela de laquelle les caryocinéses ne peuvent se réaliser. Favre-DucnarTrE
mentionne que, chez le Ginkgo, cette derniére 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 bient6t fusionnent et
se distribuent réguliérement autour des noyaux. A la suite de la derniére
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 I'évolution se réalise
suivant plusieurs modalités (CramBERLAIN 1935).

Dans un premier cas (type Pinus), les noyaux se divisent aussit6t en
direction anticlinale et cette mitose est suivie de la formation d’'une mem-
brane qui vient clore la premiére assise cellulaire. Ce mécanisme se répéte
plusieurs fois jusqu’a 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 chaque alvéole se ferme plus ou moins
tardivement. Ce n’est qu'ultéricurement que le noyau se divise a plusieurs
reprises, transformant chacun des ces éléments en une file de cellules. Chez
le Ginkgo, Favee-Ducaartre fournit les précisions suivantes : dans chaque
loge, le noyau gagne I'extrémité ouverte et, comme la croissance des mem-
branes est plus lente que le déplacement nucléaire, 1'’ensemble de ces
noyaux se trouve pour un temps dans une couche cvioplasmique commune.



Gymnospermes — Gamétogénese femelle 33

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 a des files cellulaires orientées vers le centre du sac.

ID’aprés Cuaameerrain, la différenciation des initiales archégoniales sui-
vrait le déroulement de ces phénomeénes. Chez le Pinus, elles s'individua-
liseraient avant que le tissu prothallien n’ait gagné le centre du sac ou
ne soit complétement organisé (Cunninghamia, Mivake 1919). Chez le Taxus,
par contre, elles ne se coustitueraient que plus tard. Il ne parait pas toute-
fois qu'une telle régularité puisse étre 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
ait comblé sa cavité centrale (Favre-DucHarTRE 1955 et Lee 1955), taudis
que chez le Keteleeria evelyniana (Wang 1948), elles ne soni repérables
que lorsque I'endosperme a atteint un 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 cone de I'Ephedra (Pearson 1929 et Mgerra 1950 a)
s‘organise en effet en deux régions : I'une micropylaire, ot commence la
formation cellulaire, est la région fertile. On v note la présence de grandes
cellules hyalines; 'autre, inférieure, plus étroite, est la région nourriciére.
Flle se subdivise d’ailleurs ensuite en une zone en voie de multiplication
active, composée de petites cellules polygonales et ot s‘accumulent les
matériaux de réserve, et en une zone basale ou haustoriale, qui ne comprend
qu'une ou deux assises de cellules.

Une telle différenciation est plus accusée chez le Welmitschia (PEarsoN
1929). Chez cette espéce oi, comme nous le savons, il n'y a pas de vacuole
centrale, lorsque cessent les divisions nucléaires libres, les noyaux sont
distribnés a peu prés uniformément dans Uensemble du prothalle. Le sac
s'allonge alors considérablement. devenant trois fois plus long que large
¢t cette croissance étant plus importante daus la région micropylaire, les
novaux y sont répartis de facon moins dense et séparés les uns des
autres par de nombreuses vacuoles. Par suite. lorsque se déposent les parois
cellulaires, qui n'apparaisseut pas nécessairement en relation avec les fu-
secaux anaphasiques de la derniére série de divisions. les compartiments
n‘englobent pas tous un méme nombre d’éléments nucléaires. Par ailleurs.
dans la région antérieure, seule fertile, les loges cellulaires sont sensiblement
moins grandes, de sorte qu'elles ne renferment guére plus de 2 ou 3 uoyaux
¢chacune. Certaines d'entre elles s’allongent et deviennent les homologues
d’initiales archégoniales. Dans les autres régions du sac, les compartiments
cellulaires comprennent un nembre variable mais toujours élevé de noyaux.
de l'ordre d’'une douzaine. Ces derniers, primitivement comparables a ceux
de la région micropvlaire, perdent leur pouvoir sexuel (Pearson 1929, p. 114).
en fusionnant dans une méme cellule. L.es noyaux de fusion se divisent
ensuite et des plaques cellulaires sont élaborées, ces phénoménes ayant
pour résultat la constitution d'un tissu dont les éléinents sont sensiblement
plus petits.

I'rotoplasmatologia V11, 3 a 3
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Chez le Gnetum, les noyaux sont d’abord uniformément répartis dans
un 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 WarerkeyN 1954). Comme chez le Welmitsdhia,
cette 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 a peu résorbée et les noyaux se dispersent dans le cytoplasme finement
vacuolisé. Le cloisonnement de la moitié inférieure est fondamentalement
comparable a celui du Welmwitschia : formation de compartiments pluri-
nucléés sans rapport avec la présence de fibres fusoriales, constitution de
cellules uninucléées aprés fusion des noyaux englobés dans une méme loge.
enfin division normale de ces éléments dounant naissance a des cellules
plus petites, toujours uninucléées et de taille souvent variable. WaterkEYN
insiste sur le fait que, contrairement a I'opinion géuéralement admise, on
ne peut actunellement préciser si le cloisounement débute uniquement a la
base du sac ou a tout autre niveau.

Dans ce dernier groupe, il v a bien une différenciation morphologique
de la portion fertile par rapport a 'ensemble du prothalle. Dans les autres.
cette localisation est sans doute moins marquée bien que, chez le Sequoia,
l.oosy 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
ou les cellules sont en voie de division active. Quoi qu’'il en soit, d'une
maniére générale, les initiales archégoniales ne se constituent que dans la
région antérieure, a partir de cellules superficielles ou sous-épidermiques,
parfois a partir d’éléments inclus plus profondément a deux ou trois
couches de 'apex (Sequoia et Cryptomeria, Lawson 1904 a et b). Bien qu’ori-
ginellement de nombreuses cellules soient potentiellement fonctionnelles,
et Favere-DucrARTRE pense, & ce sujet, que toute cellule du prothalle aurait
cette potentialité 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 centripéte du
prothalle, certaines cellules de la portion micropylaire se divisent et
deviennent seusiblement plus petites. Elles sont primitivement semblables.
Puis, I'une d’elles, superficielle, s’élargit tandis que les cellules adjacentes.
qui donneront naissance a la jaquette archégoniale, s’arrangent plus ou
moins régulierement autour d’elles. Denx groupes sout ainsi formés (LEE
1955), plus rarement trois ou quatre. Chez les Cycadales, ce nombre est
initialement plus élevé, mais, & maturité, on ne trouve habituellement que
{rois ou quatre archégones chez le Dioon et le Cycas. BroucH et TayLor
(1940) mentionnent que, chez le Macrozamia spiralis, prés de 80% des
ovules renferment quatre ou cing 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 I'extrémité micro-
pylaire se développent; on en compte pourtant environ une centaine
{SEpGwick 1924),

Parmi les Coniférales, plusieurs modalités se rencontrent. On y reirouve
tout d’abord des dispositions analogues a celles déja signalées chez les
especes précédentes (Ginkgoales et Cycadales). Ainsi se comportent les
Pinaceae auxquelles on peut rattacher également les Podocarpaceae, les
Taxaceae et les Cephalotaxaceae. LLe nombre des archégones y est relative-
ment peu élevé et il parait évident, d’aprés leur position, que les initiales
proviennent de cellules superficielles du prothalle. Par ailleurs, les arché-
gones sont nettement isolés les uns des autres, au moins daus leur portion
autérieure, par une masse importante de tissu stérile, tandis qu’ils peu-
vent entrer en contact dans leur partie médiane plus large. Chaque élé-
nent est entouré d’une gaine nourriciére monocellulaire qui se constitue
plus ou moins précocement suivant les espéces, exception faite de celle
du Torreya (Courter et Lanp 1903), qui est habituellement absente ou
faiblement organisée au moment de la fécondation. Chez le Cephalolaxus
Fortunei, la jaquette, fréquemment interrompue par des cellules ordinaires,
serait moins bien développée que chez d’autres Coniférales (Coker 1907).

Moins d’une douzaine d’archégones sont aiusi disposés a l'extrémité
micropylaire du gamétophyte, ot ils sont arrangés en cercle, chez le
Keteleeria evelyniana (Wang 1948). On en trouve le plus souvent cingq ou
six chez le Pseudolarix Kaempferi (Miyake et Yasur 1911) et le Pseudotsuga
{Lawson 1909 et ALLEN 1943), de trois a cinq chez le Pinus monophylla et
le Pinus Lambertiana (Haupt 1941), un seul chez le Pinus radiata ( JonaNsSEN
1950). Chez les Podocarpaceae, six a dix archégones sont dénombrés chez
le Podocarpus (Coxer 1902), tandis que le Phyllocladus n’en comporterait
que deux (Younc 1910). Jomansen (1950) signale également un nombre peu
important chez les diverses espéces de Taxus, de trois & huit, tandis qu'une
seule initiale, sensiblement déportée par rapport a ’axe central. se différen-
cie chez le Torreya taxifolia (CouLter et Lanp 1905). Enfin, récemment,
Favee-Ducuartre (1956) a donné le nombre de deux a six pour le Cephalo-
faxus drupacea, indication qui s'accorde avec celle de Coxer (2 a 5, 1907)
et de Lawson (4, 1907).

Les Cupressaceae et les Taxodiaceae se comportent différemment. Un
plus grand nombre d’initiales évoluent en archégones qui, proches les uns
des autres, constituent un ou parfois plusieurs groupes compacts. Chacun
d’eux est disposé a la base d'une unique dépression du prothalle et se
{rouve enserré dans une jaquette nourriciére commune. Suivaut les espéces,
les initiales se différeucient a partir de cellules superficielles ou de cellules
incluses plus profondément, soit a Pextrémité micropylaire du gaméio-
phyte, soit a proximité de la marge. du c6té o croissent les tubes pollini-
ques. Suivant ces modalités, le complexe archégonial est alors situé a 'apex
(cas le plus fréquemment rencontré), ou placé latéralement (Sequoia, Calli-
{rix, Widdringtonia).

Ces distinctions ne présentent pas toutefois nne réelle constance. Ainsi.
le nombre des archégones varie relativement d'un genre a 'antre, en général

3*
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il est de l'ordre de 6—7 a 20—25. Chez le Widdringtonia cupressoides
(Saxron 1910), les archégones sont répartis latéralement en plusieurs groupes,
leur nombre total différant, selon les cas, de 30 a plus d’une centaine.
D’apreés Coker (1903), ces variations seraient en relation avec la vigueur du
gamétophyte. Des prothalles faiblement développés du Taxodium ren-
fermeraient moins d'nue demi-douzaine d’archégones, alors que leur nombre
habituel oscille entre 10 et 20.

De semblables variations affectent aussi le groupement des archégones
et la différenciation de la jaquette. Clhez le Tetraclinis articulata ( Jonansex
1930), les archégones sont réunis par 10 a 15 et ces groupes peuvent étre
apicaux ou, a la fois, apicaux et latéraux. Quelques rares exceptions sont
notées par Coker (1903) chez le Taxodium, ou les archégones sont parfois
distribués par petits ensembles séparés les uns des autres par quelques
rangées de cellnles prothalliennes. Le complexe archégonial du Cunning-
hamia sinensis (Mivake 1910) différe de cclui du Cryptomeria et du Taxo-
dium. Il montre, en effet, une disposition qui lui est propre, les archégones
étant arrangés régulierement autour d’un tissu prothallien stérile, relative-
ment important. Chez le Sequoia, par contre, les auteurs s’accordent sur
I'absence d’un complexe réel, la distribution des archégones étant beaucoup
plus en relation avec l'intrusion pollinique. En outre, ces archégones sont
dépourvus d'une assise nourriciére typique, celle-ci n’étant représentée que
par des éléments cellulaires discontinus (Bucrrorz 1939 a et b). Une jaquette
monocellulaire entoure le complexe archégonial du Chamaecyparis pisifera
{Sucirara 1938) et du Cupressus funebris, mais il n'en existe pas chez le
C. sempervirens, chaque archégone étant entouré simplement par une
couche de cellules & parois épaisses (Sucrnara 1956).

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

a) Les initiales d’archégones, premiére division gamétogéne

Peu d’études récentes nous reunseignent sur les caractéres cytologiques
des initiales archégoniales. Si 'on sc rapporte aux travaux effectués au
début de ce siécle, on peut admettre que, de facon générale, ces cellules
privilégiées se distinguent aisément de leurs voisines par leur taille plus
grande, exception faite du Picea excelsa, espéce chez laquelle la premigre
division gamétogéne surviendrait alors que l'initiale est a peine plus im-
portante que les cellules prothallicnnes stériles (Mivaxe 1903). Le cvto-
plasme 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 I'imtiale, d’aspect hautement granu-
leux, est vivement colorable par l'orange G. Des vacuoles s’y trouveut
réparties de maniére uniforme tout autour du noyaun proémineunt et chroma-
tique, lequel occupe primitivement une position centrale. Chez le Ginkgo
biloba (Favee-DucaarTtre 1955), le novau de l'initiale n’est guére différent
de I'un quelconque de ceux du prothalle, quoique plis volumineux. Toute-
fois, les petits chromocentres. visibles précédemment, ont disparu et la
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substance chromatique n'est représentée que par des filaments IFeulgen-
positils.

La croissance de linitiale se poursuit et s'effectue surtout au profit des
vacuoles qui se dilatent, puis fusionnent, tandis que le noyau émigre pro-
gressivement vers l'apex. Une initiale pleincment différenciée montre donc,
dans une cellule relativement grande, un noyau Jui-méuie volumineux ct

1ig. 7. Evolution de archégone du Ginkgo ; x 100. « : cellule initiale de I'archégope, fin juin ; b : cellule centrale
et cetlule-mere du eol, fin juin ;¢ @ mi-juillet 4 : fin juillet ; e @ mi-aoft ; /@ fin avril, 20me année ; g @ déhut
septembre, oosphire, cellule ventrale du canal et col guadricellulairve.
(FPAVRE-DUCHARTRE 1955).

proche de l'extrémité antéricurc dn prothalle. et une grande vacuole cm-
plissant la presque totalité de I'espace disponible. Le ¢ytoplasme est distri-
bué au voisinage du corps nucléaire ainsi qu'a la périphéric sous une couche
finc. C'est a partir de ce stade, réalisé plus ou moins tardivement suivaut
les especes, qu'intervient la premiére division ganiétogénc.
Vraisemblablement en raison de la différenciation accusée de Ta cellule
initiale, cette premiére division est rigourcusement orieniée, le fuseau étant
paralléle au grand axe de la cellule. Peu d'auteurs ont pu suivre les stades
suceessils de son déroulement. Il ne parait pas toutefois que cetie mitose pré-
sente d'autres caractéristiques que la distribution indgale du cyiloplasime
enfre Jes deux cellules-filles. Ceite particularité a pour résuliat la consti-
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tation d'une grande cellule inférieure, ou cellule centrale, et d'nne petite
cellule snpérieure et aplatie, ou primordiale du col.

l.e col

Le col est pour le moins bicellulaire. La division de la cellule primordiale
survient précoccment. Elle est nettement polarisée et la formation de la
plaque cellulaire s’effectue suivant un plan perpendiculaire a celui de la
précédente division. Les divisions ultérieures, une ou plusieurs, ne pré-
sentent pas une telle régularité. Eu outre, elles peuvent se dérouler plus
tardivement, et il est vraisemblable que c'est 1a une des raisons pour les-
quelles nombre d’auteurs ont attribué a ces mitoses un caractére occasion-
nel. Ainsi Bamrp (1939), Broucu et Tayror (1940) chez le Macrozamia Reidlei
et le M. spiralis, Swamy (1948) et Sitva et Tameiam (1952) chez le Cycas,
considérent le col bicellulaire, chez ces espéces, comme caractéristique des
Cycadales. Mais ils ont également noté I'éventualité d’une deuxieme divi-
sion, qu’ils interprétent comme une «exception », déja reconnue précédem-
ment comme telle chez le Stangeria (CuamsErLaiN 1916) et I’Encephalartos
(SEpcwick 1924). D’aprés Favre-DucuarTre (1953), qui indique, par aillears,
ainsi que Lee (1955), la présence d’un col quadricellulaire chez le Ginkgo
biloba, celui de I'archégone du Cycas revoluta posséderait normalement
quatre cellules et non pas deux. Cette erreur d’interprétation proviendrait
du fait que, chez ces espéces, comme chez le Ginkgo, le col demeurerait assez
longtemps coustitué par deux cellules, leur seconde division, simultanée,
n'intervenant que pen de temps avant la deuxiéme mitose gamétogéne. Des
faits analogues se dérouleraient chez le Zamia umbrosa (Brvan et Evans
1957). Les deux cellnles du col se sont cousidérablement dilatées et leur
division, simultanée ou indépendante, s’effectue le plus souvent au moment
ot le noyau de la cellule centrale se divise lui-méme.

Dans ces deux premiers groupes, les cellules du col semblent mani-
festement jouer un réle particulier peu de temps avant la fécondation.
Chez le Macrozamia spiralis (Broucn et TayLor 1940), elles passeraient suc-
cessivement par deux phases bien caractérisées dont 1’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, & la suite de cette
premiere 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 vacuolisées, tandis que le
noyau, occupant uue position centrale, est lui-méme proéminent. Elles sont
en outre entourées par une membrane dont la finesse contraste visiblement
avec celle beaucoup plus épaisse de I'ceuf. Chez le Cycas (Swamy 1948),
lorsque l'archégone est mir, les cellules du col, larges et turgescentes, sur-
plombent la chambre archégoniale. De telles structures, chez le Bomenia
(Lawson 1926) et le Macrozamia Reidlei (Bairp 1939), auraient un role sécré-
teur, suggestion également avancée par Lee (1955) a propos du Ginkgo.
Bryan et Evans (1957) out par ailleurs noté chez le Zamia umbrosa la pré-
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sence d'une substance vivement colorable el de nature probablement mu-
cilagineuse, qui coiffe I'apex de TI'archégone et qui pourrait étre sécrétée
par les cellules du col. Chez le Bomenia, ces phénomeénes seraient favorisés
par Jes différences d’épaisseur existant entre les membraies des faces in-
terne et externe des cellules qui. lorsqu’elles perdent leur turgescence.
basculeraient et permettraieni ainsi uwne plus large ouveriure des arché-
gones et une introduction plus aisée des gametes méles.

Iig. 8.

Fig. 8. Pinus nigra, coupe longitudinale d’un archégone au stade de la cellule centrale. ¢ : cetlule du col ; j : assise

nourriciere ; 7 : noyau de la cellule centrale, situé & l'apex, cytoplasme hautcrnent vacuolisé. Matériel préleve

le 4 juin dans la région parisienne, comme les suivantes. Nawaschin ;| Feulgen ; contraste de phase ; x 135,

¥ig. 9. Pinus nigra, coupe longitudinale d'un archiégone. Noter la présence de petites vacuoles & Pextréraité

apicale de la cellule centrale. signalée précédemment par Hatpr (1941) chez le Pinws. Matériel préleve te 4 juin.
Nawaschin, hématoxyline ; x 130,

D’aprés [Favee-Ducuartre (1933), les deux premiéres cellules du col du
Ginkgo moutrent leur maxinmum de développenent peu avaut la [é-
condation. A cc¢ stade, elles ne contiennent pas d’amidon. mais on v re-
marque un chondriome abondant. Aprés la seconde division, qui précéde
de peu celle de la cellule centrale. elles produisent de I'amidon et sc gon-
[lent. Les membranes cellulaires, nouvellement constituces, se séparent ct
laissent entre elles un étroit passage.

Parmi les autres groupes. le col de I'archégone cst généralemeni beau-
coup plus important chez les Ephedraceae, chez lesquelles il comporte au
moins une trentaine de cellules (E. campylopoda, Pearson 1929 et Naranc
1935 a), tandis qne chez les Coniférales on voit s'ébaucher une tendance
a la réduction du nombre des cellules du col. En outre, ce nombre varie
souvent a lintérienr d'une méme nnité sysiématique.
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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 (Mivake 1903) :
presque toujours 2 rangées chez le Pinus et le Pseudolarix (BLackman 1898 ;
Mivake et Yasu1 1911) ; une ou 2 rangées chez le Pseudotsuga (Lawson 1909
et ALLEN 1943) ; chez ce dernier genre, une premiére série de divisions de
la cellule primordiale donne naissance a une file de cellules dont quelques
unes peuvent se diviser a leur tour pour former une seconde rangée. Par
coutre, le col de I'’Araucaria brasiliensis ne comprend qu'uue douzaine de
cellules disposées en un seul rang (BurLincame 1915).

Younc (1910) attribue au col du Phyllocladus une rangée de 4 cellules
et mentionne que celles-ci se divisent exceptionnellement sans que se cons-
tituent des parois cellulaires. Par contre, les archégones du Podocarpus
montrent une variabilité plus grande (2 & 25 cellules d’aprés Coxer 1902 :
toutefois autenr n'en a observé 25 qu'une seule fois et ce nombre n’a pas
été retrouvé depuis).

Chez les Cupressaceae, le col de 'archégone du Widdringtonia (Saxton
1910) est composé d'une seule assise de 4 cellules, tandis que 8 a 12 cellules
arrangées en une ou deux files sont présentes chez le Chamaecyparis
(Sucinara 1938).

Quant aux Taxodiaceae, 'amplitude de variation est moindre. Le col
est typiquement quadricellulaire (Sequoia, Cryptomeria et Cunninghamia).
Tel est également le cas du Taxodium distichum (Coxer 1903). Toutefois,
chez cetle espéce. lorsque l'archégone est a maturité, de mnouvelles
divisions affectent les cellules du col, & la suite desquelles des
parois cellulaires peuvent ou non étre constitnées. Sitét apres les derniéres
divisions, les cellules commencent a se désorganiser ; par ailleurs, Coker
précise qu'elles renferment de I'amidon jusqu'a ce stade. Par contre, chez
le Sequoia, le col semble bien étre constitué par 4 cellules, contrairement
aux premieres observations d’ArnoLp1 (1900 b) et de Lawson (1940 a). Chez
le Sequoia sempervirens, Lawson indigque en effet un nombre typique de 2,
mais précise quil a remarqué 4 cellules distinctes dans un nombre con-
sidérable d’archégoues. 1l est vraisemblable que, dans le cas le plus fré-
quent. le col est formé de 4 cellules disposées en une seule rangée (Sequoia
gigantea, L.oosy et DoyLe 1937 : Bucurorz 1939 a), mais, comine le mention-
nent Loosy et DoyLE, la seconde division peut ne pas avoir lieu.

Le col du Cephalotaxus ne comprend le plus souvent que 2 cellules
(ArNoLp1 1900 a ; l.awson 1907), mais pent en comporter jusqu'a 5 (Coker
1907 : Favee-DucHarTRE 1957).

Chez le Torreya (Taxaceae) (CouLter et I.anp 1905), la cellule primor-
diale ne subirait dans tous les cas qu'une seule division.

Lacellule centrale

Sitét individualisée, la cellule centrale s’agrandit counsidérablement et
LEE souligne que c’est la 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 élongation a toujours
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liew en direction de la cellule primordiale du col qu'elle repousse vers les
régions périphériques. L'augmentation de taille ne correspond pas a une
synthése de cytoplasme, mais a une vacuolisation intense de la cellule. les
vacuoles sount primitivement distribuées de fagon quelcongque. le noyau oc-
cupant une position cenirale ou sensiblement plus proche du col. Puis.
lersquelles commencent a prendre de Timportance. le noyawu est netiement
déporté vers le col. On ignore la cause de ce déplacement (Lee 1955) qui
se réalise quelle que soit la position de Fovule sur arbre (I"avee-DucHarTrE
1933). On constate simplement que cetfe asvinétrie se précise nlcéricure-
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Fig, 10, Coupes longitidinales d’avehiéaones du Pinus nigia. Stades plis dgés que ceux des g, < et 9 (réares-
siont du vacuome). Matériel prélevé le 4 juin (a) et le 11 juin (b). Nawaschin ; Feulgen ; contraste de phase ; . 135,

ment. taudis que Larchégone acquiert sa taille définitive, et qu'elle traduit
une polarité définic de la cellule et de ses constituants.

Pendant sa migration progressive, le novau augmente notablement de
taille. Chez le Ginkgo, d’aprés les données de IFavre-Duchartre, il aticin-
dvait plus de 600 fois son volume initial. Mais le volume de chromatine
waugmeinte pas dans les mémes proportions et celle-ci se présente dés lors
sous nun aspect diffus. Apres la réaction nucléale. le novau de la cellule
centrale du Ginkgo est presque achromatique (Lee 1953). Smimamura (1954)
note pour ce noyau une réaction négative. tandis que le réliculum peuol
&lre mis en évidence par I'liématoxyline ef les colorants basiques. I"avee-
Ducnartre fait remarquer qu'aprés une hydrolvse appropriée. le réactif de
Schiff colore toujours de fins filaments chromonématiques. Ces éléments,
surtout groupés dans la poriion du novau qui cst opposée aun col, sont
entourds d'un manchon de substance acidophile de densité variable, qui
downerait naissance aux nucléoles (IMig. 11). Par contre, le (raitement par
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I'hématoxyline confére aux chromonémas une structure d’aspect chromo-
mérique. Certaines des granulations, dont le volume est particuliérement
important, sont assimilées par 'auteur a de petits nucléoles qui sont libérés
daus la cavité nucléaire. LLeur nombre et leur taille peuvent étre éminem-
ment variables selon les prothalles, mais sont comparables dans les arché-
zones d’un méme gamétophyte.

T.e novau renferme, en oufre. un ou denx nucléoles nettement plus
volumineux et creusés de cavernes de moindre densité. An cours de 'évo-
lution de l'archégone. la taille de ces nucléoles augmente peu, mais leur
affinité pour le vert lumiere
diminue sensiblement. Si 'on
compare ce comportement avec
celui des nucléoles des cellules
reproductrices du sac embryon-
naire des Angiospermes, il est
vraisemblable que leur colora-
bilité par les colorants basiques
augmente corrélativement, bien
que ce fait n'ait pas été vérifié.
Par ailleurs, Favre-DucHaRTRE
précise que ces nucléoles, qui
restent en relation avec plu-
sieurs ¢éléments diromonéma-
tiques, sout toujours situés a
proximité de Jla membranc
nucléaire, dans la région ol
Fig. 11 Noyau de la cellule centrale adulte. peu de temps avant sont groupes les chromonémas.

sa division chez le Ginkgo. Helly : Feulgen-vert lumicre ; = 1250. Cet te polari té peut étre faci |(‘-
(KAVRE-DUCHARTRE 1055.)

ment perturbée par centrifu-
gation, ce qui indique la faible viscosité du nucléoplasme. Par contre, elle
i'est pas modifiée lorsque les ovules sont maintenus artificiellement hors
de leur position normale sur arbre.

Parmi les autres groupes de Gymuospermes. Jes renseignements dont
on dispose sont beaucoup plus imprécis. Les auteurs se sont davantage
intéressés a ’édification de I'archégone et beaucoup moins anx transforma-
tions wmportantes dont il est le siége. Pourtant, chez 1'Encephalartos.
Sepewick  (1924) remarque que laugmentation du vohime nucléaire est
considérable par rapport a celle du matériel colorable. Il distingue un stade
spiréme, au cours duquel se coloreraient a la fois la chromnatine et d’autres
substances. Ces coustituants se présentent sous un aspect contracté que
Vauteur interpréte comme une conséquence de la brusque dilatation nuclé-
aire. Des quantiiés appréciables de cytoplasme seraient absorbées par
le novau au cours de cette évolution rapide et pourraient étre a l'origine
de ces corpuscules arrondis et peu colorables qui sont visibles dans 'espace
intranucléaire.

Chez les Pinus Lambertiana et monophylla (Hauer 1941), la substance
ciiromatique forine, dans le noyau de la cellule ceutrale, nu réseaun irrégulicr
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sensiblement moins colorable que les deux nucléoles. Ces deruiers sont

vacuolisés ¢l de taille trés inégale.

Pour le Pinus Thunbergii, Suimamura (1956) indique que le noyau, pri-
mitivement Feulgen-positif. devient Feulgen-négatif au fur et a mesurc

gque son volume augmente. Rappelons a
ce sujet quiil est prouvé qu'une certaine
quantité d’acide désoxvyribonucléique est
néeessaire pour que la réaction de Feulgen
puisse se produire de facon décelable. 11
est donc probable qu’en raison de la forte
dilatation nucléaire, la faible teneur en
DNA des chromonémas considérablement
allongés ne permet pas d’obtenir unc
réaction positive. Personnellement, nous
avons praiiqué cette réaciion sur le Pinus
nigra et le P. silpestris (résultals non
publiés) et coustaté que, chez ces espéces,
on observe fioujours fin réiicnlum
colorable (Fig. 12). Ce dernicr est distribué
uniformémeut dans la totalité de V'espace
intranucléaire. quoique sensiblement con-
tract¢ apres fixation par le liquide de
Nawaschin, Il apparait dans les jeuncs

urt

cellules sous I'aspect de fines granulations
chromomériques disposées les unes a la
suite des autres. Cette struclure rappelle,
mais de facon plus ténue. celle des novaux
de l'assise nourriciére. Peu de temps avani
la deuxiéme division gamétogene, ces €lé-
nients, a fort grossissement. prennent un
facies diffus et ne peuvent plus étre dis-
SOCiés des autres. Toutefois,
Fexamen du noyau. a faible grandisse-
meut, montre encore une légére coloration
apreés la réaction nucléale. P
remarque égaleent la présence d’un, plus
rarement de deux nucléoles vacuolisés.
Ceux-ci présentent structure
hétérogénc apres coloration parv I'héma-

les
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IFlz. 12. Noyau de la cellule centrale du Pinus

nigra (¢f. b, Fig. 10). Matériel prélevé le L1 juin.
Nawaschin ; Veulgen : contraste de phase ;
a: % 340 h: x 8300,

foxvline, tandis que les agents acides ne les teintent pas.

Chez le Taxodium distichurn (Coxgr 1903). le noyau de la cellule centrale
est plus grand que ceux du tissu adjacent. mais sa structure nest pas
différente. 11 posséde un réticulum périphérique colorable par le violet
de gentiane. Par contre. le nucléole est souvent remplacé par un amas de
granules agglomérés, situé au cenire du novau.

Dans le novan de la ccllule centrale du Cephalolaxus drupacea (IFavre-
Duchartre 1937). le fin réticnlum est Feulgeu-positif. En outre, le suc
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nucléaire et les nucléoles sont soudanophiles aprés fixation par les liquides
de Regaud ou de Helly.

Au cours des premiéres étapes de la croissance, la cellule centrale passe
d’abord par un stade de vacuolisation maxima. D’aprés CramBerLAIN (1906
et 1935), chez 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'a la périphérie, sous une
mince pellicule. Une semblable organisation est décrite chez d’autres
espéces appartenant soit aux Pinaceae, soit aux Taxodiaceae ou aux Cu-
pressaccae. Mivake ct Yasur (1911) considérent qu’elle représente la con-
dition normale des jeunes cellules centrales, Dans d’autres cas, cependant.
plusieurs vacuoles de dimeunsion variable coexistent.

Pendant les stades ultérieurs, le systéme vacuolaire subit des trans-
formations importantes. Les vacuoles sont en nette régression mais sub-
sistent encore dans la portion basale, tandis qu'une synthése cytoplasmique
se réalise a 'extrémité opposée, a 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
sa membrane. Ces derniéres sont souvent groupées par 3 ou 4 et a leur
intérieur s’étendent des émergences cytoplasmiques de la cellule centrale
{Microcycas, Reynowps 1924 ; Macrozamia spiralis. Broucr et TavLon 1940).
Du cytoplasme et divers matériaux nutritifs s’écoulent ainsi dans la cellule
centrale et, lorsque les cellules de la jaquette sont épuisées, les pores se
bouchent (C'ycas, Swamy 1948). De telles communications ont été mises en
évidence chez le Ginkgo (Stores et Funr 1906 ; HerzreLp 1927). Toutefols.
en raison de I'étroitesse de ces plasmodesmes, Stopes et Fujn suggeérent
que les réserves protéo-lipidiques. visibles dans le cytoplasme de la cellule
centrale sous I'aspect de granules, ne peuvent eutrer que sous une forme
soluble plus simple, se condensant ultérieurement pour acquérir finalement
I’état solide.

[’accumulation de telles réserves revét en fait un aspect plus nuancé
et leur distribution dans des territoires déterminés de la cellule laisse
supposer l'existence de zones a métabolisme différent. Favee-DucrHARTRE
{1955), chez le Ginkgo, fournit a ce sujet les précisions suivantes. Au début,
les vacuoles, qui pcuvent atteindre de grandes dimensions, apparaissent
toujours vides. Dans le cytoplasme, plusieurs catégories d’éléments peuvent
étre remarqués : choudriome abondant composé de mitochondries et de
chondriocontes en bitonnets ; amyloplastes globuleux ou fusiformes, mais
petits et peu nombreux, et localisés dans les régions marginales de la
cellule ; enfin, au voisinage du noyau, granules protéo-lipidiques, pour les-
quels 'auteur suggére une origine nucléaire.

Puis, tandis que les chondriosomes se muliiplient activement dans la
zoune périnucléaire tournée vers le centre de la cellule. le cytoplasme y
apparait synthétisé d’'une maniére plus dense et le vacuome est en ré-
gression. On y remarque également des coucrétions qui présentent les
mémes caractéristiques de colorabiliié que celles des gramnules protéo-
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lipidiques. Dauns la portion plus profonde, opposée au col, le contenu de
certaines vacuoles est colorable par les réactifs des 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 a peine de volume.

Plus tardivement, enfin, les vacuoles a contenu incolore se fragmentent
ct il ne tarde pas a se former, dans chacune de ces innombrables cavités,
une concrétion protéo-lipidique, tandis que les travées cytoplasmiques
s’épaississent et se chargent elles-mémes 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 co6té,
opposé au col, un amas de cytoplasme dense, riche seculement d’éléments
chondriosomiques et, dans la portion postérieure de la cellule, quelques
vacuoles protéo-lipidiques.

Il 1’est guére possible actuellement de préciser si ce mode d’évolution
de la cellule peut étre étendu aux diverses espéces des autres groupes.
Toutefois, les observations sont sensiblement concordantes sur un méme
schéma de transformations du systéme vacuolaire ainsi que sur l'aspect
fortement granuleux du cytoplasme. En outre, 'attention est également
attirée sur la constitution et le moment de l'apparition des vacuoles pro-
téidiques, dont la présence (Pseudotsuga, Lawson 1909; Pseudolarix, Mivake
et Yasur 1911) ou l'absence (Cunninghamia, Mivake 1910) est souvent signa-
lée. Chez le Cunninghamia, Mivake indique simplement l'existence de
granules plus intensément colorables, distribués ¢a et la dans le cyto-
plasme. Par contre, BurLingame (1915) remarque l'absence de toute réserve
chez I’ Araucaria brasiliensis. Fercuson (1901), chez le Pinus strobus, trouve
seulement quelques corps protéiques dans le cytoplasme de la cellule
centrale, peu de temps avant la deuxiéme division gamétogene, tandis que
Haver (1941) indique que ces matériaux, abondants, apparaissent parfois
plus précocement chez les espéces qu'il a étudiées (Pinus Lambertiana et
P. monophylla).

IFavRe-DucHARTRE insiste sur le caractére nettement tardif de la « vitello-
génése » (élaboration des réserves protéo-lipidiques intravacuolaires) chez
le Ginkgo. 1l en serait de méme chez le Taxodium (Coker 1903}, ou les
vacuoles protéidiques commeucent a se constituer dans le cytoplasme de
I'ccuf immédiatement avant la fécondation. Chez les deux espéces de Pinus
que nous avons examinées, la transformation du vacuome se réalise en
moins d’une semaine au terme de laquelle intervient la division de la
cellule, précédant elle-méme de peu la fécondation. Chez le Picea excelsa
(Mivaxe 1903), quelques vacuoles protéidiques sont déja présentes avant
cette division, mais elles sont beaucoup plus nombrenses dans le cytoplasine
de T'oosphére. Chacune contient d’abord plusieurs granules de taille diffé-
rente. Puis, ceux-ci paraissent sunir les uus aux autres, donnant naissance
& une concrétion occupant la presque totalité de la vacuole. D’autres élé-
ments de méme nature sont également visibles dans le cytoplasme. Les
oosphéres du Pinus pinaster (Mancenor 1938) renferment de nombreuses
inclusions protéiques. Récemment, enfin, Favee-Ducaartre (1957) mentionne
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Iexistence de granulations vitellines oblongues a la fin de la maturation
de l'archégone du Cephalotaxus drupacea. Chacun de ces éléments est
entouré par la vacuole au sein de laquelle ils se sont formés.

b) Maturation de I’archégone

Peu de temps avant la fécondation, le noyau de la cellule centrale,
proche du col, se divise et donne naissance au noyau de 'oosphére et au
noyau ventral du canal. Une seule famille, les Taxaceae, ferait exception
a cette régle. Cette division n’a pas été observée en effet chez le Torreya
taxifolia (Courter et Lanp 1905), et CuamBerLAIN (1935) considére qu’en
raison de I'importance du matériel étudié, ainsi que de la compétence des
observateurs, ces indications ne sauraient étre mises en doute. Chez le
Torreya californica, Ropertson (1904) aurait constaté toutefois la présence
d'un noyau ventral du canal. Juger de I’absence de cette division sur le seul
fait qu’elle n’a pas été observée parait insuffisant. Toutefois, d’autres critéres
permettent de souligner les caractéres particuliers de cette tendance évolu-
tive. Ce sont, d'une part, la réduction du nombre des cellules du col et
le nanque d’activité mitotique de ces cellules au cours des stades précé-
dant la fécondation, d’autre part, l'absence d’une jaquette nourriciére
nettemnent différenciée.

Chez les Taxodiaceae, par suite. vraisemblablement, dinformations
insuffisantes sur le déroulement de cette mitose ainsi que de l'existence
éphémeére du noyau ventral, certains auteurs ont hésité a se prononcer sur
la réalité de cette caryocinése (Bucumorz 1939b, chez le Sequoia semper-
virens), ou I'ont mise en doute (Arnorpr 1900 b, chez le Sequoia, le Taxo-
dium, le Cryptomeria, le Cunninghamia). Ces faits ne semblent pas avoir
été confirmés (Coxer 1903, chez le Taxodium : Lawson 1904 a et b, chez le
Sequoia sempervirens et le Cryptomeria japonica ; Mivake 1910, chez le
Cunninghamia sinensis : Loosy et DovLe 1937, chez le Sequoia gigantea).

Dans les autres familles, la deuxiéme division gamétogéne a générale-
ment été observée, mais seulement chez le (linkgo, les Pinaceae et, ex-
ceptionnellement peut-étre, chez quelques Cycadales, elle est snivie par
I’élaboration d’une plaque cellulaire. Chez les autres espéces, les deux
noyaux-fils sont plongés dans un méme cytoplasme indivis. Quelles que
soient ces modalités, la cellule ou le noyvau ventral, dont le role est apparem-
ment superflu, sont voués a une dégénérescence dont ’échéance est souvent
précoce. Parfois, le noyau ventral subit des transformations qui 'aménent
a un état voisin de celui du noyau reproducteur proprement dit. Dans
un certain nombre de cas, peu nombreux il est vrai, mais cependant signa-
l1és chez les divers groupes, des structures comparables ont éié décrites dans
la portion supérieure de 'oosphére, au voisinage de son noyau. Leur origine
n'a pu étre précisée et des hypothéses variées ont été formulées a ce sujet.

La deuxiéme division gamétogeéne

présente, comme celle qui I'a précédée, certains caractéres propres aux
cellules hantement différenciées.
— Tout d’abord, elle survient a un moment précis de la maturation de
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Varchégone, généralement peu de temps avant la fécondation, de sorte que,
dans les conditions normales, son avénement annonce imminence de
celle-ci. Chez le Ginkgo (Favre-Ducuartre 1953), ces divisions sont rigon-
reusement simultanées pour les divers archégones d’'un méme prothalle et
| parait en étre de méme chez le Cunninghamia sinensis (Mivake 1910), bien
que les premiers stades de leur déroulement n'aient pas été observés. Chez
le Juniperus communis {NicnoLs 1910), elles ne seraieni quapproximative-
ment synchrones, taudis que chez le Cephalofarus drupacea (Favre-
DucHarTrE 1957). elles se réalisent de proche
en proche dans un méme gamétophyic,
comme par coniagion, a partir d’un arché-
gonc initiatenr. Rappelons a ce sujet que,
pendant le méme temps, intervient égale-
nment. chez quelques espéces, la denxiéme
division des cellules du col (Ginkgo,
Cycadales), et que les noyaux de lassise
nourriciére nontrent fréquenmment des
stades de division (Pinus, Vazart, n.p.).

— Ensuite, elle se déroule a un endroit
nettement privilégié de la cellule, le novau
se {rouvant placé presque au confact de la
limite apicale du cvioplasue. Coxer (1903)
signale que. chez le Taxodium, la membrane
nucléaire est trés proche de la paroi de la
cellule, de sorie qu’il esi souvent impossible

de distinguer dn cvtoplasme entre ces denx

e s ¥ig. 13, Pinas wigra, 26me division gaméto-

structures. géne, métaphase, Matéricl prélevé le 11 juin.

Nawaschin ; Feulgen : contraste de phase ;
> 340,

Eofin, Taxe de division est orienté,
paralléle a celui, longitudinal, de 'arché-
gone. HerzrELp (1927) note toutefois exceptionellement. chez le Gingko,
nne orientation perpendiculaire a cel axe.

Bien que d’apparence banale, cette divisiou aboutit a la constitution de
deuxnoyaux qui. souvent réunis dans un méme cyloplasme, sont voués a des
destinées différentes. 1'un étant appelé a dégénérer 6t ou tard in situ,
fandis que 'autre est fonctionnel. Au moment de la division, la chromatine
sé présente sous un aspect granuleux qui parait constituer un réticulum
ininterrompuw. On a souvent noté a ce stade une contraction sensible du
maiériel chromatique (Pinus strobus, I'ercuson 1901 : Picea excelsa, MIYaxE
1903 ; Encephalartos, SEpcwick 1924 : Pinus Lambertiana et P. monophylla,
HAUPT 1941). Nous avous nous-méme constaié chez le Pinus nigra et le
P. silpestris une contraction du maiéricl colorable. Celle-ci se remarque
seulement dans le noyau de la cellule centrale et peu de temps avant sa
division. En T'absence d’inforwations plus complétes, nous ne saurions
indiquer néammoins si cest la un stade préparatoire a la division ou un
effet du fixateur utilisé (en Voccurrence celui de Nawascmn),

Par contre. on a interprété certains aspects fibrillaires du cytoplasme
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pew de temps avani la mifose comme un mode particulier de formation
du fusean. De fines « chaines kinoplasiniques » se différencieraint de parvt
et d'autre du noyau suivant son grand axe. A ce niveau, les portions de
membrane nucléaire disparaitraient ct ces fibrilles, s'étendant graduelle-
ment, se rejoindraient dans la cavité (Tsuga canadensis, MurmLL 1900 :
Pseudotsuga Douglasii, Lawson 1909). Des travaux plus récents n'ont pas
conlirmé la réalité de tels phénomenes, mais insisté sur le développement
parliculiérement important dun fusean intranucléaire. Bryan et Evans
(1957} oni récemment indigué que le fuseau apparait d’abord a I'intéricur

s S -
- i 1 -
| ¥ .1 o A - e~
L V- Bl S “4“ v -4
A SR AN N Sl B At oy
.C? ‘:_ L ‘5 ;‘Q‘ﬂ‘.{: *-‘“-’-‘c'l ..‘.‘.'.“J:..J'

1
w e d Y

BECORF S (100 ¥ R0 SRS

Kig. L4, Pieus silvestris, 20me division gamdtozene, fin d'anaphase. Noter le groupement des fibres fusoviales
en faisceaux et la présence d'une portion de membrane nucléaire. Matériel prélevé le L1 juin, Nawaschin
Feulgen ; contraste de phase ; x 800.

du noyau chez le Zamia umbrosa. Lee (1955) note chez le Ginkgo la dis-
position particuliére des [ibres fusoriales qui, d’un cété, convergent nette-
ment en un point sttué a proximité du col, tandis que de autre. cette
convergence est assez mal définie. Chez le Pinus silves(ris {Vazart. n. p.).
cu anaphase, les fibres apparaissent groupées par faisceaux (Fig. 14). T.e
nucléoplasme demeure distinet du cytoplasme en métaphase et ne semble
pas présenter nne grande densité, car certains éléments cytoplasmiques
sont visibles par trausparcnce. l.es chromosomes, colorables sans exces, sont
particuliérement longs lorsqu’on les compare a ceux de mitoses banalcs
observées sur une méme coupe dans des cellules prothalliennes. Bryax et
Evans ont constaté gue. bien que la membrane nucléaire disparaisse nor-
malement cn métaphase, certaines portions sont parfois présentes plus tar-
divement au débui de Fanaphasc. De telles portions ont été observées chez
le Pinus silpesiris, en fin d’anaphase : mais nous pensons qu'il sagit pluiét
d’une reconstitulion précoce de la membrane nucléaire on dune différen-
ciation cytoplasmique au contact du nucléoplasme.

Les stades télophasiques sont particulierement intéressants, car on peut
attendre, dés ce moment, une différenciation lors de la reconsiitution des
deux noyaux-fils. Les observations sout toutefois asscz décevantes a ce
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sujet. Tantot il est fait état d'une étroite ressemblance entre ces noyaux
(Pinus silvestris, BLackmann, 1898 : Cephalotaxus drupacea, Lawson 1907 :
Abies balsamea, Hurchinson 1915 b: Keteleeria evelyniana, Wanc 1948).
Tant6ét quelques différences peuvent étre notées dés la fin de I'anaphase.
Chez le Ginkgo, FavRe-Ducuartre mentionne qu'au poéle micropylaire les
chromosomes peuvent présenter dés ce stade des signes de dégénérescence
ou reconstituer un noyau qui devient rapidement pycnotique. Chez le
Pinus, Haver (1941) indique que le noyau du péle apical apparait moins
intensément colorable. 1l se contracte et différencie ensuite une membrane.
Chez I'Ephedra altissima, Bermipce (1909) remarque que les deux sont
parfois semblables ; néanimoins on peut rapidement les distinguer par suite
de l'augmentation sensible du volume de I'un d’eunx.

Cellule ventirale du canal

Dans un premier groupe d’espéces qui comprend les Ginkgoales et,
parmi les Coniférales, les Pinaceae, une cytocinése inégale isole une petite
cellule ventrale de la volumineuse oosphére. Le mode de formation de la
paroi ne semble pas avoir retenn plus amplement I'attention. Générale-
ment, la cellule ventrale, de forine ovoide ou lenticulaire et dont le noyau
retourne a la condition de repos avant de se désorganiser, dégénére prompie-
ment. Elle apparait nettement séparée de 'oosphére, a une petite distance
de cette cellule, et se présente ensuite sous I'aspect d’une coiffe qui rappelle
sensiblement les cellules mégasporiennes non fonctionnelles (Fig. 15 b).
Cependant, il arrive qu’elle soit encore visible lors de la fécondation. Chez
le Keteleeria (Wanc 1948), certaines figures observées permettent de cous-
tater un début d’activité mitotique. Chez le Pseudotsuga Douglasii (Lawson
1909), la membrane cellulaire persiste jusqu’a la fécondation, mais le noyau
n‘est plus reconnaissable. C’est également la conclusion d’Arrex (1943)
pour une espéce voisine, le Pseudotsuga taxifolia. Toutefois, le noyau
pourrait s’agrandir anormalement et se dégager de son enveloppe cellulaire
qui se désorganise. L’auteur signale également l'existence dune cellule
renfermant 5 noyaux. tandis qu'une autre a été observée en miiose. Pour
ces deux derniers cas, la possibilité d'une fécondation éventuelle de cetie
cellnle ne serait pas exclue, mais aucun détail cytologique concernant la
réalité de cette caryogamie n'a éié apporté. Chez V'Abies balsamea, par
contre. (Hutcainson 1915 b), le noyau ventral «brise » la paroi cellulaive
et émigre normalement dans le cytoplasme de l'oosphére. Il s’y dilate et
sa structure est alors semblable a celle du noyau reproducteur proprement
dit. mais son volume est moitié moindre. Sa fécondation par le second
gameéte mile on par des gamétes provenant de tubes supplémentaires aurait
été coustatée dans plusieurs cas.

Chez les Cycadales (Zamia et Cycas), WEBeR (1897 ¢) insiste sur la pré-
sence constante d’une cellule distincte & 'apex de I'archégone et Revnovps
{1924) note. chez le Microcycas, 'existence d’'une paroi qui se désorganise
ensuite ou peut persister. De semblables exceptions n‘ont pas été relevées
par d’autres auteurs.

Protoplasmatologia V11, 3 a 4
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Noyau ventral du canal

Dans un deuxiéme groupe qui réunii toutes les autres espéces chez
lesquelles s’effectue la division du noyau de la cellule centrale, le noyau
ventral du canal nest pas isolé de 'oosphére. Néanmoins sa destinée est peu

Vig. 5. Conpes longitudinales d'archtgones du Pinus nigra & maturité. ¢, . @ cclinle ventrale du canal 1 @
noyau de l'oosphtére. Noter en ¢ le noyau de la cellule ventrale (r) et Uespace séparant la celtule ventrale de
Poosphére. Matériel prélevé le 1L juin. Nawaschin : Feulgen ; contraste de phase ; 4 et b : x 135 ; ¢ x300.

différente de celle qui affecte ce méme novau lorsqu’une cellule est cons-
tituée. 11 est observé, en effet, dans la région primitivement occupée par
le noyau parental et demeure peu volumineux. Souvent comprimé a la
périphérie de loosphére, il dégénére bientdt, n’étant généralement plus re-
pérable au moment de la fécondation.

D’autres comportements ont été constatés et laissent subsister un doute
sur lorigine d’un noyau supplémentaire décrit dans le cytoplasme de
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I'oosphére au moment de la fécondation (Scunarr 1933 ; Favre-DuchHArRTRE
1956). Parmi les travaux amnciens, nous avons retenu les descriptions de
Coxer sur le Podocarpus (1902) et le Taxodium (1903) ainsi que celle de
SEpcwick (1924) sur I’Encephalartos.

D’aprés Coxer, chez le premier des deux genres, le noyau ventral est
d’abord étroitement appliqué contre la paroi de I'archégone et légérement
déporté par rapport a son axe. Il demeure habituellement dans cette région
jusqu’a la fécondation, ce qui lui permet de ne pas étre détérioré lorsque
le tube pollinique décharge son contenu dans I'oosphére. Il se déplace ulté-
rieurement, augmente de volume et, fréquemment, se divise amitotiquement.
A ce stade, il présente un réticulum assez comparable a celui du novyau
de T'euf. Lorsque l'archégone n’est pas fécondé, le noyau ventral peut
également modifier sa position et méme venir au contact du novau re-
producteur femelle. Des phénoménes analogues sont notés dans les arché-
gones fécondés ou non du Taxodium. Dans le premier cas, le noyau vient
occuper le centre de I'archégone. Il se dilate et se divise par amitose donnant
naissance a plusieurs éléments nucléaires de taille différente, localisés dans
la moitié supérieure de 'ceuf. Dans cette région, le protoplasme apparait
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
centre de I'oosphére. Sa division n’a pas alors été observée.

Chez I’Encephalartos, le noyau ventral, sitét constitué, est plus petit
que celui de la cellule reproductrice. Ces différences de taille, qui lais-
seraient présumer une étape de sa dégénérescence, sont toutefois trompeuses.
car, ultérieurement, le noyau ventral s’agrandit considérablement et subit
une maturation comparable a celle du noyau reproducteur, au voisinage
duquel il vient se placer. Par ailleurs, en raison d’autres constatations : ab-
sence de fécondation mais présence d’un proembryon, SEpcwick suggére
I'éventualité d’une fusion des deux noyaux femelles, hypothése émise
précédemment par CuamBErLAIN {1912) & propos du Ceratozamia et de
I'Encephalartos.

Récemment, deux séries de travaux (Bryan et Evans 1957, sur le Zamia
umbrosa, et FaveRe-DucHARTRE 1957 sur le Cephalotaxus drupacea) ont traité
de ces structures nucléaires, de caractére exceptionnel. Pour Bryan et Evans,
elles proviennent d'un développement particulier du noyau ceutral au
moment de sa division ou sitét aprés, et ces auteurs ont ainsi défini 4 types
de comportement. Le plus fréquemment, le noyau veutral est normalement
formé dans la région apicale de la cellule femelle. Toutefois, il ne dégénére
pas mais subit sur place une lente croissance, a la snite de laquelle le noyau,
qui peut alors étre diversement lobé, émigre a des endroits variés de la
portion supérieure de I'cosphére. Dans une variante de ce premier type,
plus rare, le noyau ventral est initialement plus éloigné de I'apex de la
cellule. Cette tendance, a peine ébauchée dans ce cas, est plus nettement
marquée dans un troisid¢me type, également peu fréquent : les deux noyaux
issus de la deuxiéme division gamétogéne évoluent de fagon comparable et
se déplacent tous deux vers le centre de I'archégone, constituant, en fait,
deux novaux reproducteurs potentiels. Enfin, dans un dernier type, la divi-

4*
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sion normale du uwoyau central 1'est pas observée. Plus tard, aprés que le
novau se soii considérablement dilaté, sa chromatine se sépare en deux
masses distinctes qui sisolent ensuite 'une de 'autre par «fission» du noyau
iuitial. Dans ce cas, deux éléments reproducteurs potentiels, égaux ou iué-
gaux, sont égalentent individualisés.

Chez le Cephalotaxus drupacea, par conire, le noyau veniral du canal
dégénere dans tous les cas. Dans 3 archégones non fécondés, sur plus de 200
examinés, [F'avee-DucaarTrE note la présence de deux noyaux reproducteurs
femelles. En raison de Vexistence, dans I'un des archégones, d'un noyau
ventral dégéuéré, mais repérable par suite de sa réaction Feulgen-positive,
l'auteur suppose que ces deux éléments proviennent normalement de la

division du noyau de loosphére. Cette

g P mifose. cependant. 11’21. pas é1é observée.
- "" '-*:, N 1l parair encore difficile de comparer les
£ &‘\;‘;.,‘} ‘-,\,-' \“]';“ phénoménes constatés chez ces deux espéces
'{a"""ﬂ'(::,l }fii‘-*w' s‘_z;‘:j\l a des elxtemples similaires signalés antérieure-
| p "L«‘:-f;,‘.;::'}""}"i"- a ment. L’évolution particuliére du novau ven-

";.vJ fﬂ{?"‘.ﬁ; &";_'"‘:w:’ tral chez le Zamia umbrosa est certainement
,L:E:M‘i.\’.ru"{:’:fa moins discutable que lorigine hypothétique
o y du noyau supplémentaire, fils du novau de
‘5—“*“.,:-“-'---'} I'cosphére chez le Cephalotanus, dans la

nesure o sont obienus des stades successifs

Fig. 16. Noyau de I'oosphére adulte chez N . F ey b . N N - P
le Ginkgo, Nawaschin : Keulgen-vert hi- de sa transformation : ce qui ne semble pas

midre : x 500. devoir étre mis en douite en raison des
(FAVRE-DUCHARTRE 1955.) . . .
nombreuses illusirations photographiques
données par les auteurs. Par ailleurs, elle est également plus proche des des-
criptions de¢ Coker (Podocarpus, 1902. et Taxodium, 1903), CHAMBERLAIN
(Ceratozamia, 1912). Hurcuinson (Abies, 1913 b). Sepcwick (Encephalartos.
1924). T.oosy ct DoyLe (Sequoia, 1937).

Qosphere

Dans l'cosphére, le novau reproducteur émigre généralement au centre
de Ja cellule ou dans nne régiocn sensiblemeni plus proche du col. Pendant
I méme temps, il se dilate et cette augmentation de volume, rapide et dé-
wesurée. est tout aussi peu expliquée que celle du novau de la cellule
centrale. Chez le Macrozamia Reidlei (Bairp 1939), il mesurerait 300 X 300 w.
Ses dimensions sont moins importantes chez les Coniférales (de lordre de
100 a 150 ;. dans son plus grand axe).

Il renferme un matériel ténu, d'aspect granuleux, que Favee-Ducnartre
(1933) inrerpréte comme étant des chromonémas complétement despiralisés
chez le Ginkgo (IYig. 16). Ce méme auteur mentionue chez cette espece ainsi
que chez le Cephalofaus drupacea une réaction nucléale positive au nivean
de ces lins filaments. Chez le Pinus pinaster, cette réaction csl presque
négative (Mancenot 1938). landis que chez le Pinus Thunbergii (SuimaMura
1956). le novau deviendrait Feulgen-négatif lorsqu’il atteint son dévelop-
pement wmaximum. Indiquons que, dans les conditions actuelles de I'obser-
vation microscopique. cette estimation de la colorabilité du noyau repro-
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ducieur est assez malaisée. A de faibles grandisscments (80 a 100 fois), nous
avons pu repérer chez le Pinus nigra et le P. silpesiris, aprés la réaction
nucléale, une faible coloration rosée du novau de l'oosphere. Celle-ci n'est
pas évidente a des grossissements plus élevés (au-dela de 300 fois). Chez le
Ginkgo biloba (Lee 1933), des mesures cytophotométriques indiqueraient
que la quantité de DNA contenn dans le novau de 'oosphére est égale a
celle renferinée par les noyaux des cellules de la jaquette.

¥ig. 17. Coupes longitudinales du novau de I'oosphire du Pirus rigra. Noter Paspect fibrillaire du cytoplasme

situé au voisinage du noyau reproducteur et entre ce dernier et Pextrémité apicale de la cellule. ainsi qu’en b la

finesse et I'irrégularité de ’épaisseur de la membrane nucléaire. Matériel prélevd fe 11 juin. Nawaschin ; Feulgen;
contraste de phase ; ¢ @ X340 (ef. d, Mig. 15) ; & : - S00.

I appareil nucléolaire est représenté par un ou plusicurs nucléoles,
habituellement vacuolisés et de volume relativement peu élevé. On observe
partois d’auires unités beaucoup plus petites et plus nombreuses. Chez le
Pinus Lambertiana, Hauvpr (1941) signale prés de 130 de ces éléments 1é-
partis par petits groupes dans la tolalité de 'espace intranucléaire.

[.e cytoplasme ne semble pas subir de modifications importantes. D une
maniére générale, le vacuome a tendance a régresser graduellement. cx-
ceptiou faite peni-étre de certaines Taxodiaccae et Cupressaceae, ot L'on
constatle encore, an moment de la fécondation. la présence dune vacuole
rclativement grande dans la portion profonde de l'archégone. Chez le
Ginkgo (Favre-Ducuartre 1953), le chondriome, formé de mitochondries cf
de chondriocontes, est réparti entre les vacuoles vitellines, tandis que, chez
le Pinus pinaster (ManceEnoT 1938), il est exclusivement composé de mifo-
chondries trés petites qui existent également dans le cytoplasme périnuclé-
aire dépourvu de vitellus. Favee-Ducuartre (1957) note, par ailleurs, chez le
(ephalotaxus, la présence de 2 ou 3 spheres creuses alignées axialement
¢n-dessous du novyau.



54 VII, 3a: B. Vazarr. Cellules sexuelles et [écondation chez les Phanérogames

Enfin quelques auteurs (Coker 1903, chez le Taxodium ; Noren 1904 el
1907. chez le Juniperus : Mivaxe 1910, chez le Cunninghamia) ont accordé
une certaine imporiance a 'existence de territoires cytoplasmiques plus
denses of d'aspect souvent fibrillaire. Chez le Pinus (Vazart, n.p.), de fins
filaments irracdient aulour
du novau de la cellule cen-
trale et des structures com-
parvables out é(é observées
dans l'oosphére au contact
de la membrane nucléaire.
plus nombreuses  toutelois
dans la région orientée vers
le col (Fig. 17). Des diffé-
reuciations  cvioplasmiques
d'aspect analogue ont été
déerites comme révélatrices
de stades préparatoires au
fusean achromatique, ou
en relation avee la brusque
migration du  unoyau re-
productenr (l.awson 1909).
Nous pensons quo'elles sont
de nature différeute sans pouvoir
toutefois le préciser davantage
dans I'imwédiat.

Quelques indicatious sur les
« cellules » reproductrices femel-
les du Grelum africanum ont é1é
données récemment par Wargr-
keyn  (1954). Au wmoment de
larrivée des tubes polliniques
au somwet dusaccembryonnaire,
certaiues rodifications survien-
nent a ce niveau dans Ja
disposition des éléments nuclé-
aires. Ceux-ci, libres et vniformé-
ment réparitis dans un cyto-
plasme finement vacuoolisé, pré-
seutent d'abord un aspect iden-
Fig. 18, Dessin (1) et photomicrographie (11) représentant  tique. Ensuite, un & trois d'enire
I'ensenible des « cellules » situdes au sommet d'un sac em- .
bryonnaire prét A la fécondation chez le Guetune africanium eux, [)]HS vo]ummeu;\‘. sont 0])-
« ;o cellules s gameétes femelles 1 b @ o« cellules v plus petites, e i . .
Imn]:mlt les précédentes ;e o traindes de cytoplasme granu- serves (1‘dllS un cy 10])1&15111 e p]“-Q
leux, séparant ces clzr\r\nr\vlnrtg:;\u\lllll:)o:ﬂl #BI L 12000 dense et plus colorable qui ap-
parait alors nettement séparé
des evtoplasmes voisins. Ces derniers forment une sorte de bordure plus ou
moins réguliére autour de ces «cellules » qui représenteraient des gamétes
femelles (Fig. 18). Un doute subsiste néanmoins sur leur qualité car. selon
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WaterkEYN, elles pourraieut tout aussi bien constituer un jeune zygote. A ce
stade. auteur précise qu'aucune paroi cellulaire ne peui étre discernée
autour de ces éléments.

III. Fécondation

l.es premiéres étapes de la fécondation se déroulent différemment chez
les Cycadales et Ginkgoales d'une part. et chez les Coniférales d’autre part.
Ces derniéres. en effet, ne possédent pas de spermatozoides individualisés :
les gameétes mdles, comme chez les végétaux Angiospermes, sont véhiculés
jusqu'au voisinage de leur partenaire femelle, par I'utermédiaire du tube
pollinique. Dans les premiers groupes, ce relais 1u'est que partiellement
réalisé. l.es Cycadales sont encore zoidogames, mais sont aussi siphono-
games : le Ginkgo par contre ue serait plus réellement siphonogame (Mar-
TeEns 1947). Quant aux Gnétales, ot la siphonogamie est égalemient pré-
sente. I'hétérogénéité du groupe, aiusi que les caractéres particuliers des
phénomeénes de la fécondation chez le Welmwitschia et le Gnetum, autorisent
a les envisager séparément,

Cycadales et Ginkgoales

Chez les Cycadales. I'extrémité du boyau pollinique se rompt et les
gameétes qui s'en échappent sont recueillis sur le plancher de la chambre
archégoniale. lls trouvent a ce niveau un milieu favorable a leur déplace-
ment. Lawson (1926) indique que, chez le Bomwenia, les cellules du col sé-
crétent a ce moment une goutte d’eau qui s’ajoute au liguide déversé par les
tubes. D’apreés Broucn et TavLor (1940), cette excrétion doit étre tenue pour
négligeable car elle nuirait aux gamétes en diminuant la forte pression
osinotique du milien ; par contre, on peut admettre que le liquide d’origine
mile est amplement suffisant, puisque. chez le Macrozamia spiralis, prés de
20 tubes polliniques peuvent aiusi se déverser dans une seule chambre. Par
ailleurs, I'atmosphére de la chambre doit étre elle-méme saturée d’humui-
dité, ce qui suffit a expliquer qu'elle favorise pour un temps la boune con-
servation des gameétes lorsque ceux-ci ne s'introduisent pas immédiatement
entre les cellules du col. CuamBerLAIN (1910 a) avait déja constaté chez le
Dioon edule I'humidité relative de la chambre pollinique avant que les
tubes n’aient commencé a décharger leur contenun.

Chez le Ginkgo, an moment de la fécondation, la cavité pollinique est
totalement remplie par un liquide de réaction acide (IFavRe-DucHARTRE
1955) et dont l'origine a été diversement interprétée. Selon Hirase (1918).
le «liquide de fécondation » serait sécrété par le tissu prothallien voisin
des archégones et par les archégones eux-mémes, Selon Favee-DucHarTrE.
il proviendrait des cellules nucellaires qui se libéreraient soudainement
de leur turgescence. Cette étape dure de 4 a 12 jours, au terme de laquelle
ces éléments se dessécheut et meurent taudis que la chambre pollinique
s'affaisse et adhére au prothalle. I’étude macroscopique du nucelle pour
lequel T'auteur définit trois aspects successifs permet alors d’apprécier le
moment de la libération des spermatozoides.
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D’autres hypothéses ont été avancées pour expliquer la pénétration de
ces derniers, dont la taille est particuliérement importante, a I'intérieur
des cellules du col. Aprés avoir admis, puis rejeté, a la suite des expé-
riences de Mivake (1906), une attirance de nature chimique, CaaMBERLAIN
fait appel a des phénoménes d’osmose et de plasmolyse auxquels sont
sujettes les cellules du col (Dioon edule, 1910a, et Stangeria paradoxa,
1916), ainsi qu'a I'épaisseur différente de leurs parois (Bomenia, 1926).
Par ailleurs, les spermatozoides se déplacent a l'aide de mouvements
amoeboides et grice aux battements de leurs cils. Chez le Macrozamia
spiralis, Broucn et TayLor (1940) n’ont pas remarqué de différences notables
dans |'épaisseur des membranes cellulaires du col. D’aprés ces auteurs,
un tel mécanisme serait inopérant, du moins chez cette espéce. Par contre,
des variations minimes de la turgescence de ces cellules, en relation avec
la poussée provenant de la turgescence élevée de l'oosphére, suffiraient
i les séparer. L’ouverture ainsi créée, méme si elle mesure moins de
215 y, dimension qui représente le diamétre moyen des gametes, permet-
trait a ceux-ci de sintroduire dans l'archégone. soit en modifiant leur
aspect extérieur, condition qui est déja notée dans le tube pollinique, soit
en forcant 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
parols récemment coustituées a la suite de la deuxiéme division.

Chez le Ginkgo (Lee 1955) I'ouverture du col serait farorisée par une
projection de I'cosphére a travers la cellule ventrale du canal, a ce moment
fortement détériorée. Par ailleurs, la cellule reproductrice femelle sécré-
terait quelque liquide qui attirerait probablement les gamétes males. Favae-
Ducnartre a montré que les 4 cellules du col sont disposées a ce stade en
deux couples qui se chevauchent. A la suite de leur dilatation, ces couples
présentent une cohésion moindre et se disjoiguent 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 gamétes qui s’effectue rapidement. Plusieurs d’entre eux pé-
nétrent habituellement daus l'archégone. CuamBerLAIN (1916) en signale 7
dans un cas chez le Stangeria, et, dans de nombrenx exemples, 1 ou 2. Cing
spermatozoides additionnels sont notés dans l'archégone du Macrozamia
spiralis (BroucH et TayLor 1940) et du Cycas (Swamy 1948), fréquemment
1 ou 2 dans celui du Ginkgo (Favre-Ducnartre 1955 et LEe 1955). Par contre,
un seul est observé dans 'archégone du Macrozamia Reidlei (Bairp 1939).

Un seul spermatozoide est toutefois fonctionnel et pénétre rapidement
dans le cytoplasme de I'oosphére. Les gamétes surnuméraires sont aisément
recounaissables & 'apex de Feeuf, sous les cellules du col on ils dégénérent
lentement. Occasionnellement, 'un d’eux s’introduit quelque peu dans
I'ceuf, mais dans ce cas, ne se libére pas de sa gaine ciliée. Il ne se mélange
pas an protoplasme femelle et demeure longtemps visible sous I'aspect
d'une masse opaque vivement colorable (Zamia, WeBer 1897 c¢; Dioon,
CuaMBERLAIN 1910 a ; C'ycas, Swamy 1948), Un cas de dispermie a été signalé
chez le Ginkgo (Favee-DucmartrRe 1955) : le noyau d’une oosphére pré-
sentait deux invaginations renfermant chacune un noyau maile.
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Tous les auteurs s’accordent sur le déroulement des premiers stades de
la syngamie et sur les destinées apparemment différentes du cytoplasme
¢t du novau de 'élément male. Dés que le spermatozoide entre en contact
avec oosphére, son novau s'échappe en effet de la gaine cytoplasmique et
se dirige seul vers son partenaire femelle. A ce stade, il apparait parfois
sensiblement contracté (Swamy 1948, chez le Cycas : Favre-Ducnaartre 1953.

Fig. 19. Ginkgo biloba. péndtration du spermatozoide dans {"cospheére ¢ x 800) ; Regaud ; hématoxyline-éosine ;
début septembre. @ : Entrée en contact du spermatozoide avec I'oosphére. b : Noyau male trés rétracté en débur
de pénétration. Le cytoplasme male et le mastigosome spiralé sont restés a la périphérie de 1'oosphére mais s’in-
tegrent i celle-ci. ¢ : Noyau méle sur le point d’atteindre le noyau femelle (dont un fragment seulemient est figuré
i la partie gauche du dessin) ; des restes du mastigosome et des plastes vésiculisés, d'origine mile, sont visibles
4 droite, dans le cytoplasme dépourvu de vitellus.
(FAVRE-DUCHARTRE 1955.)

chez le Ginkgo) ou augmente de volume (Lawson 1926, chez le Borenia).
L’enveloppe cvtoplasmique et l'appareil cilifére sont graduellement in-
corporés & l'ceuf, et, sit6t apreés I'achévement des fusions nucléaires, ils ne
sont plus idenlifiables. Sarmamura (1928) signale, cependant, que la bande
ciliée peut étre abandonnée par le gameéte avant son entrée dans l'oosphére
et Favee-Ducraartre indique qu'une partie des cils demeure a l'extérieur
de la cellule fewmelle et n'est pas absorbée ultérieurement par elle. Par
conire, le cyloplasine, nettenient reconnaissable par son chondriome granu-
leux et son manque de réserves protidiques, s’étale largement dans les
régions périphériques de l'ceuf (I'ig. 19).
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Le noyau male s’approche du noyau femelle et prend contact avec lui
dans sa région apicale. LEe (1953) constate toutefois que cette entrée n’est
pas confinée a une région déterminée de I'élément femelle chez le Ginkgo.
La différence de taille entre les deux novaux est nettement marquée
(Macrozamia, Bairp 1939: BroucH et TavLor 1940). Lawson (1926) indique
pour le Bomwenia un rapport de taille de 3 pour 1. Chez le Ginkgo (Favae-
Ducnaartre 1950), le novau femelle serait a ce moment 10 fois plus volu-
mineux que le moyan méle. Les descriptions des co-pénétrations ont été
interprétées différemment. Ixeno (1898) chez le Cycas revoluta, puis WEBER
(1901), chez le Zamia, ont accordé au novan femelle une certaine activité,
celui-ci se creusant intérieurement pour ménager une logette hémisphérique,
en eunrobant progressivement le novan mile. Jonansen (1950) considére ces
descriptions comme douteuses. les travaux ultérieurs tendent en effet a
attribuer un réle passif au noyau femelle (TiscaLEr 1931) : 'invagination
qui est généralement observée serait, au contraire, provoquée par la péné-
tration de I'élément mdile. Dans tous les cas. ce dernier parait littéralement
englouti. mais demeure pour un temps individualisé. Chez le Bomenia
{Lawson 1926). la membrane nucléaire male persiste plus longtemps que
les portions d’origine femelle qui hu sont contigués. Chez le Ginkgo (Favre-
Dvucrartre 1955), ou la carvogamie se déroule lentement, le noyau sper-
matique retrouve peu a peu une réaction Feulgen-positive, depuis le moment
ou il est enclavé dans le noyau femelle jusqu'a la résorption des inembranes
nucléaires limitantes. Les deux noyanx sont a ce moment au stade de re-
pos, phénomeéne déja constaté par CuoamserLain (1916) chez le Stangeria
paradoxa et plus récemment, par Swamy (1948) chez le Cycas. Chez le
Macrozamia Reidlei (Bairp 1939), le novau de fusion apparait uniformé-
ment colorable.

Les stades ultérieurs ont été succinctement décrits. Les premiers auteurs
ont mentionné Vexistence de fuseaux séparés et disposés parallelement lors
de la premiére mitose. Ces particularités demeureraient visibles au cours des
4 ou 5 génératious de mitoses suivantes. Indiquons a ce sujet que chez le
Ginkgo ou de tels phénomeénes ont été relatés (Ikeno 1901 et HerzreLD 1927).
des observations plus récentes (Favre-DucaarTrE 1955 et Lee 1955) semblent
bien prouver que le mélange des chromatines a I'état de chromosomes est
parfaitement réalisé dés la prophase de la premiére division de 1'ceuf.

Coniférales

Malgré le nombre relativement important de travaux consacrés a I'étude
des phénomeéues de la fécondation chez les Coniférales, en particulier chez
le genre Pinus, les renseignements que nous possédons sont encore peu
satisfaisants. Certaines descriptions auciennes sont critiquables. Quelques
unes, plus récentes, omettent souvent des détails essentiels. Par ailleurs,
les unes et les autres sont loin d’étre concordanies en tous points.

Deux modes principaux peuvent se dégager de cet ensemble et parais-
sent en relation. d’'une part, avec la disposition des archégones, d’autre
part, avec lindividualisation plus ou moins marquée des cellules males
a 'intérienr des tubes polliniques. Chez les Pinaceae et. de facon générale,
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chez les Coniférales du premier groupe., un seul gaméte maile serait
fonctionnel, chaque archégone étant fécondé par un tube pollinique. Chez
les Taxodiaceae et Cupressaceae ol les deux gamétes, d’ailleurs plus
volumineux. sont nettement isolés I'un de l'autre, un méme tube pourrait
féconder deux archégones voisins, mais de telles potentialités ne paraissent
pas avoir été vérifiées de fagon certaine.

a) Libération des gamétes males et plasmogamie

— Coniférales du premier groupe (Pinaceae, Araucariaceae. Podocar-
paceae). Cephalotaxaceae et Taxaceac

Chez les Pinaceae, le tube pollinique s'introduit a Vintéricur des cellules
du col et parfois lése ces cellules au passage (chez le Keleleeria evelyniana,
par excmple. Wane 1948). Puis son extrémiié apicale se « dissout » au con-
tact de la cellule archégoniale et vient s'aboucher au cytoplasme femclic
daus lequel il déverse la presque totalité de son contenu. Rien ne permet
d'indiquer que le tube traverse la membraue de la cellule femelle ou qu'il
pénétre a l'intérieur de celle-ci. Chez le Keteleeria, Wanc mentioune qn'il
perce parfois la cellule ventrale.

Dés cetie premiére étape accomplie. en raison d’informations différentes,
ou doit admettre I'exisience de variations concernant le nombre des éléments
apportés par le tube. Certains auteurs (Courter 1897 ¢t Mancenor 1938.
chez le Pinus) signalent, eu effet. que. scule. la cellule spermatogeuc
binucléée, ainsi qu'un peu de cytoplasme pollinique, entrent dans 'oosphére.
Pour d'autres (Dixon 1894. BLackman 1898, FeErcuson 1901 ¢t CHAMBERLAIN
1910 b. chez le Pinus; ALLEN 1946, chez le Pseudotsuga taxifolia), elle est
accowmpagnée par le noyau du tube et le noyvau stérile. D’aprds Hauer
(1941) chez les Pinus Lambertiana et monophylla, les deux noyaux sper-
miques et le noyvau végétatif peuvent étre identifiés avee certitude. 11 n'en
est pas de wméme du noyau stérile qui dégénérerait rapidement.

Dans les autres familles. des comportements différents sont également
counstatés.

Ainsi, chez V' Araucaria brasiliensis (BurLingamE 1913). ['extrémité du tube
commence a seufoucer dans Farchégone au voisinage des cellules du col.
Puis elle se rompt et les « cellules males », sans détériorer les cellules du col.
poursuivent seules le court trajet qui les sépare de 'oosphére. Cependant.
leur entrée revét un caractére violent, le novau reproducteur femelle parais-
sant déplacé vers les régions profondes de la cellule. Le plus fréquemment.
un seul gameéte est trouvé dans le cytoplasme femelle.

e gamétophyte male du Podocarpus coriacea (Coker 1902) se com-
porterait comme celui des Pinaceae et I'ouverture du tube pollinique pour-
rait étre nettement observée, mais Pauteur nindique pas quels sout les
éléments qui sont déversés dans l'oosphére. Chez le Phyllocladus (Younc
1910). le «contenu» du tube pollinique pénétrerait daus I'eeuf. en laissaui
intactes les cellules du col. Par contre. chez le Podocarpus andinus (l.oosy
et DoyLE 1944). il semble que le tube libére son contenu juste au-dessus de
I'archégone, au contact d’'une projection cytoplasimique émise par 'oosphére
entre les cellules du col. Un noyvan spermique entouré de eytoplasime traverse
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cette masse de substance colorable et vieut se joindre au noyau archégonial.
| autre demeure a l'extérieur de 'ceuf ou peunt également s’y introduire
ainsi que le novau stérile et le noyau végétatif. Toutefois I'existence éphé-
mére de ces derniers rend leur identification douteuse.

Une disposition voisine est constatée par ArnoLp1 (1900 a) chez le Cepha-
lotaxus ol le tube rejoint la portion cytoplasmique de I'oospheére qui s’im-
misce entre les cellules du col. Favre-DucnarTRE (1957) retrouve cet aspect
particulier de 'oosphére au moment de la fécondation, mais il I'interpréte
comme une modification due a la fragilité du gaméte femelle, plutét qu’a
un processus norinal. D’aprés cet auteur, il est plus probable que le tube,
cnserrant les cellules du col, s'insinue entre elles et les cellules prothal-
liennes. Les indications données au sujet des constituants du tube apportés
dans 'oosphére différent selon les auteurs. Pour Arnorpr (1900 a) et Lawson
(1907). les noyaux végétatif et stérile seraient fréquemment observés dans
le cyvtoplasme femelle en plus des novaux spermiques. D’aprés Coxer (1907),
ils demeureraient généralement en de¢a du col. tandis que Favre-DucaarTrE
(1957) insiste sur le fait qu’ils occupent toujours cette position. Leurs reli-
quats ne seraient pas repérables apreés coloration par I'hématoxyline, mais
la réaction nucléale permet de les identifier.

Chez les Taxaceae enfin, seule la plus grande des deux cellules males
pénétrerait dans le gaméte femelle (Taxus baccata, Jaecer 1899, et Torreya
taxifolia, CouLter et Lanp 1905), les autres éléments du tube demeureraient
a proximité du col de I'archégone ; cependant. d’aprés DupLer (1917), chez
le Taxus canadensis, ils accompagneraient le gameéte male fonctionnel.

Quant a la plasmogamie proprement dite, il est indéniable que, chez ces
diverses espéces. du cytoplasme provenaut soit de la cellule spermatogéne
ou des gamétes males, soit du tube pollinique. et. dans ce cas, souvent ac-
compagné de grains d’amidon, se joint a celui de l'oospheére. 11 est moins
évident toutefois que, dans touns les cas, il participe effectivement a la
fécondation.

Chez I’Abies balsamea Hurcminson (1915 b) signale que I'apport cyto-
plasmique mile 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 'ceuf. Mancenor (1938) précise, a ce
sujet, que les grosses mitochondries de la cellule génératrice n’accompa-
gnent pas le noyau fonctionnel lorsque ce dernier rejoint son partenaire
femelle. Seules, les fines mitochondries d’origine femelle sont repérables
autour du noyau de fusion. L’auteur suggére que les éléments du chondriome
mile, groupés au poéle apical de I'ceuf, au voisinage du second gameéte et de
quelques grains d’amidon également déversés par le tube., sont graduel-
lement résorbés, sans étre incorporés au cytoplasme du proembryon.

Par contre, daus les autres familles, il est mentionué que le cytoplasme
de la cellule male fonctionuelle vient habituellement entourer le noyau de
fusion. Chez I'draucaria brasiliensis (BurLincame 1915), il serait facilement
repérable en raison de sa forte densité. Chez le Torreya taxifolia (CourLer
et L.anp 1905). sa colorabilité est sensiblement différente de celle du cyto-
plasme de I'ceuf et ces différences peuvent étre snivies au cours de la pre-
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miere et de la deuxiéme division embryonnaire. Par ailleurs, le cytoplasme
femelle serait quelque peu troublé lors du passage de ’élément mile. Favge-
DwucuartrE (1957) signale que, chez le Cephalotaxus drupacea, la pénétration
du protoplasme male 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 étre
repérés, et enveloppent progressivement le noyau diploide. Ceux-ci, en
raison de leur abondance, proviendraient des deux cellules spermiques.
Chez le Podocarpus andinus (Loosy et DoyLe 1944), le cytoplasme mile se
mélange a celui de 'eeuf uniquement dans la portion coiffant I'extrémité
antérieure du noyau de fusion. Chez le Podocarpus coriacea, Coker (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 géuéral de 'archégone.

— Coniférales du deuxiéine groupe (a I'exception des Cephalotaxaceae
et Taxaceae).

Dans la famille des Taxodiaceae, I'expansion pollinique croit jusqu'a ce
gu'elle atteigne l'extrémité du prothalle au voisinage de la dépression
commune surmontant le complexe archégonial. Peu de temps avant la libé-
ration des gameétes miles, chez le Sequoia sempervirens et le Cryptomeria
japonica (LLawson 1904 a et b), les archégones sont directement au coutactl
des tubes dont 'um peut recouvrir plusieurs archégones adjacents. La
fécondation dépend, par suite, de la résorption de la paroi pollinique qui
sépare encore les gamétes mailes des cols archégoniaux. Toutefois, Loosy et
DoyLe (1937) admettent que, chez les Sequoia gigantea et sempervirens,
certains d’entre eux, sensiblement enfoncés dans les tubes, en sont encore
isolés par la membrane de la mégaspore. finement amincie a ce nivean. Ces
auteurs nont pu malheureusement préciser les relations existant a ce
momernt eutre ces structures. Quoiqu’il en soit, elles ne sont pas un obstacle
pour la rénnion des gametes puisque plusieurs archégones d’'un ‘méme com-
plexe sout généralement fécondés. [)’aprés Lawson. la paroi pollinique,.
proche d’un archégone, se dissout et I'une des cellules mailes s'introduit
entre les cellules du col. Ces derniéres sont plus ou moins désorganisées
au passage tandis que le gaméte se déforme lui-méme et s’allonge.

Chez le Sequoia, une partie seulement du cytoplasine mile pénétre dans
I'ceuf. Le reliquat dénucléé demeure visible sous la forme d’une cellule vacuo-
lisée a I'endroit primitivement occupé par son noyau. Loosy et DoyLe (1937)
précisent que la quantité de cytoplasme entourant le noyau spermique est
moins importante a ce stade que lorsqu’il se trouvait dans le boyau pollinique
et qu’elle est fonction de la poussée qui survient lors de I'ouverture du tube.

Chez le Cryptomeria au contraire {L.awson 1904 b) et le Cunninghamia
sinensis (Mivake 1910), I'ensemble de I'une des cellules males avec son
amidon, son protoplasmne et sou noyau. pénétre dans la région supérieure
de T'ceuf. Chez le premier, la membrane cellulaire du gaméte est encore
apparente a ce stade. Chez le Taxodium distichum (Coker 1903), ol des
dispositions analogues semblent réalisées. les divers éléments d'un tube
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peuvent pénétrer dans l'archégone. mais une seule cellule mile s'unit a
I'ceuf tandis que les structures surnuméraires dégénérent lentement a 'apex.
Dans tous les cas, le cytoplasme d’origine maile participe a la fécondation.

¥ig. 20. Cephalotaxus drupacea, archégone
fécondé, montrant au centre les noyaux
reproducteurs mile et femelle en contact
et, dans la portion apicale, "autre noyau
mile, non fonctionnel, Helly ; Lculgen-
vert lumitre ;a0 x 150 ;b1 <425,

(FAVRE-DUCHARTRE 1957.)

témoin en serait l'enveloppe cytoplasmique
dense qui entoure le noyau de I'ceuf et dont
Yamidon proviendrait en grande partie du
gamete male. Selon Lawson, la seconde cellnie
mile du Sequoia est toujours fonctiounelle
chez le Cryptomeria, cetie éventualité, quoique
réalisable, est difficilement vérifiable en raison
de la présence de nombreuses cellules males
identiques, déversées a un méme moment an-
dessus du complexe archégonial.

Chez les Cupressaceae, le développement
de deux archégones voisins suggére également
la possibilité de leur fécondation simultanée
par un méme tube pollinique (chez le Wid-
dringlonia cupressoides, Saxrox 1909). Unec
seule cellule mile pénéire ainsi dans 'arché-
gone. Toutefois, dans la région supérieure de
ce dernier, la présence occasionnelle de
novaux suruuméraires, d’origine incertaine, a
laissé supposer des comporiements différents
ou méme la fécondation du noyau ventral du
canal (Lanp 1902). Dans un cas. chez le
Chamaecyparis  pisifera, Suvcimara  (1938)
signale Tentrée dune seconde cellule male.
De fagon générale, le novau spermique fone-
tiounel s’échappe de sa gaine cyvtoplasmique
avant de sc¢ joindre au novau femelle. Son
cytoplasme, d’aspect granileux et sonvent
colorable. vient cnsuite s'étaler autour du
novau de fusion (Thuja occidentalis. T.anp
1902 . Juniperus. Noren 1907. OrrLey 1909,
Nicuors 1910 ¢t MatuEws 1939 : Chamae-
cyparis. Sucinara 1938 : Callitris, Bawrp 1953).

b) Caryogamie
J.e déroulement de la caryvoganie est peudif-
férent de celui qui a été décrit précédemment
pour les Cycadales et les Ginkgoales. Hormis
quelques exceptions (Picea, Mivaxe 1903), habi-
‘tuellement le novau miale auvgmenie considé-
rablement de volune pendant le court inter-

valle de temps qui sépare son entrée dans I'oosphére de son rapprochement
avec le noyvau femelle. Quelques auteurs ont iusisté sur le caractére particu-
lierciment rapide de cette jonction (Brackman 1898, chez le Pinus silpes(ris :
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[*avre-Ducuartre 1957, chez le Cephalotaxus drupacea). Coxer (1903 chez le
Taxodium et Mivake (1910) chez le Cunninghamia ont tenu compte des modi-
fications de rapport de taille entre les novaux gamétiques mile et femelle
pendant ce laps de temps : 1/5 & 1/2 dans le premier cas : 1/2 & 1/1 dans
le second. le noyau mile demeurant tontefois sensiblement plus petit que
Je novau lemelle chez le Cunninghamia. TiscuLer (1951). dans une revue de

Vi, 21, Cephalotazus drupacea, caryozamie. Coupe transversale d’un archégone ol heéve la fécondation

le noyau mile () en calotte enfoncé dans le novau femelte dont la chromatine () esf tr egroupée ; déchirure

artéfact dans le evtoplsme ot Pon discerne des granules protéo-lipidiques et des grains de vitellus v Helly
I‘eulgen-vert lumiére ;= 400.

(IYAVRE-DUCHARTRE 1957.)

la littérature traitant de cette question, conclut que les deux novaux repro-
ducicurs finissent par étre de méme faille. 1l est évident que chez certaines
familles (laxodiaceae et Cupressaceace), les différences de taille entre les
novaux ganmétiques sont moins accusées que chez daulves (Pinaceac par
exemple). aux siades correspondants.

En Tlaif. nous pensons que les noyvaux ne paraissent de méme volume
que dans un nombre limité de cas. l.e Juniperus, le Sequoia, en sont des
exemples (OrrLey 1909 : [Lawson 1904 a et l.oosy et DovLe 1937). Bucnnorz
(1939 1) indique cependant que, chez cette derniére espeéce, le novau mile
demcure parfois plus pelit que le noyau femelle. Chez I"Araucaria brasi-
liensis ou les différences de taille sont atténuées en raison d'une contraction
du novau femelle, au nioment de la prise de contact, BurLincame (1913) cons-
tate que la Torme complexe des noyvaux cen présence rend cette interpré-
tation difficile. Généralement, le novau male est environ 3 fois moins
volumineux que son partenaire femelle (Brackmanx 1898 : Hauer 1941 ct
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SuiMaMURra 1956, chez le Pinus : Mivake 1903, chez le Picea : HurcHinson
1915, chez I’dbies ; Lawson 1907. chez le Cephalotaxus : L.oosy et DoyLE 1944,
chez le Podocarpus andinus).

La pénétration du noyau maile a l'intéricur du noyvau femelle s’effectue
selon deux modalités, pour le moins. Dans un premier cas, semblable a ce
qui est constaté chez le Ginkgo, I'élément nucléaire mile modifie peu son
aspect extérieur. 1l repousse graduellement la membrane nucléaire femelle
et se trouve finalement entouré presque totalement par celle-ci (Brackman
1898, Pinus silpestris ; Mivake 1903, Picea excelsa ; Lawson 1904a et b et
1907, Sequoia, Cryptomeria et Cephalotaxus
Loosy et DoyLe 1944, Podocarpus andinus).
Dans le second cas, I'invagination femelle cst
moins marquée, les deux noyaux présentant
préalablement une zone de contact plus
étendue et le noyaun male tend alors a adopter
e forme plus allongée ou lenticulaire (Haupr
1941 et Smmamura 1956, Pinus : MuriLL 1900,
Tsuga : AuLen 1946, Pseudotsuga ; Coxgr
1907 et Favre-Ducuartre 1957, Cephalotaxus :
Mivake 1910, Cunninghamia : OtrLEy 1909
Juniperus ; etc.). Ou peut remarquer que chez
certaines espéces (Pinus et Cephalotaxus) les
Wig. 22. Pinus Thunbergi caryogamie.  deux wmodalités ont été constatées. ce qui

(SHIMAMURA 1056.) . . ) . .
semble indiquer, ou bien wunc - variation

peu commune, ou bien une interprétation inexacte des faits. Chez I’ drau-
caria brasiliensis. le noyvau femelle conserve sa forme arrondie ct le gamete
mdle s’applique en croissant contre lui. Dans ce cas, commme dans la seconde
séric d’exemples, la membrane du novau de fusion est alors composée de
portions d’origine différente.

Chez les Pinus Lambertiana et monophylla (Haupt 1941), une fine couche
de cytoplasme est incluse entre les deux novaux reproducteurs au moment
de leur rapprochementi. Lawson (1909) a également supposé que des masses
cytoplasmiques pouvaient étre introduites dans le noyau de I'ceuf chez le
Pseudolsuga Douglasii.

Les novanx en contacl présentent des siructures voisines. Brackman
(1898) signale que, chez le Pinus, I'élément male est d’abord plus colorable
que son partenaire femelle, mais que ces différences ne sont plus sensibles
forsquiil est ensuite immergé. ALLen (1946) a décrit une telle diminution de
la colorabilité du novau male chez le Pseudolsuga taxifolia. Chez le Taxo-
dium, Coxer (1903) constate, au contraire. que le réticulum male manifeste
brusquement a ce 1noment wne affinité plus vive pour le violet de gentiane.
Des études plus récentes pratiquées apres coloration selon la wméthode de
Feulgen ont donné des résultats différents : chez le Pinus Thunbergii
(Surmamura 1956), le novan de fusion ne présente une coloration gue dans
la zone de contact des denx novaux (IYig. 22). Ultérieurement, de fines
chaines cdiromatiques sont décelables dans les portions méale et femelle ;
d'aprés ['avre-Ducnartre (1957), des éléments Feulgen-positifs peuvent
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tonjours &tre mis cn évidence dans les deux woyaux reproducteurs du
Cephalolaxus drupacea.

I appareil nucléolaire est habituellement représenié dans le novau
mdle par un ou deux petits nucléoles. Chez le Taxodium (Coxer 1903), le
nucléole se pulvériserait en un cerlain nombre de granules qui demeurent
groupés et occnpent une position quelconque dans U'espace intranucléaire.
Chez le Podocarpus andinus, Toosy et DoyLe (1944) mentionnent I'existence
d'un volumineux nucléole dense qui sc désintégre des
'inion des deux novaux.

Daus tous les cas, le déroulement de la caryogamic
revét une certaine lenteur. Les portions de membrane
nucléaire, cn particulier celles d’origine maile, tardent
a se résorber et ne disparaissent quauw moment de
I'entrée en mitose qui est simulranée ponr les deux
lots chromatiques male et femelle. Il en résulte gu'un
«novau de fusion » n'est pas véritablemeni constitué.
lLe Sequoia et le Cryplomeria (Lawson 1904 a et b et
l.oosy ct DoyLe 1937) représentent a ce sujet des
exceptions. Chez les autres espéces. les élémenls
chromosomiques paraisseni évoluer séparément, du
moins au cours des premiers stades de la mitose, ¢t
les deux stocks de chromosomes sont isolés 1'un de
autre. ArLen (1946), chez le Pseudolsuga, indique
que le lot d’origine paternel est formé dans la région
périphérique du novau de Peeuf. tandis que l'autre
occupe la portion centrale. Scanarr (1941) explique
ces comportements par le faii que les gametes se
lrouveraient déja en cours d’évolution mitotique an . 25 cupressas funchris.
moment de leur union. 1l est difficile de juger ceite caryoganmite.
interprétation a la laveur des descriptions anciennes. (Sreara 19956)
Par ailleurs, les modalités de la fusion des noyaux polaires chez les Angio-
spermes et 'édification du premier novau de l'albumen nous incitent
a penser que les substances chromatiques ne sont pas scules en cause.

Quoi qu’il en soit. il importe de souligner que, si deux fuscaux de division
sont souvent formés. ceux-ci sinterpéncirent 'un Vauire, de sorie quiunce
scule plaque métaphasique réunit les chiromosonies miles et femelles. ALLex
remarque que les chromosomes de méme taille (homologues ?) ont tendauce
a se rapprocher et que ce seraii la les seules ébauches de 'appariement
décrit par Hurcrinson (1913 b) chez I"Abies. apparicmeni quaucune des-
cription ultéricure n'a jamais confiriné (Bear 1934 et Hauer 1941. entre
autres). A partir de cc stade. aucunc distinction ne peut plus étre faite
cntre les éléments male cf femelle.

¢) Le devenir des noyaux surnuméraires
Généralemenl. les noyaux surnuméraires, d’origine maile ou fewmelle, se
désorganisent plus ou moins précocement. lLeurs reliquats sont trouvés
daus la portion proche du col de I'archégone ou & divers endroits entre

-

Protoplasmatologia VII, 3 a 5
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lapex de Ja cellule et le noyau de I'cenf. Lorsque s¢ déroulent les premieres
divisions proembryonnaires, ils ne sont souvent plus repérables. Parfois.
cependant, certains d’entre eux paraissent devoir prolonger cette existence,
apparenument inulile, en manifestant certains degrés d’activité mitotique qui
s traduit par des phénoménes d’amitose ou de divisious réguliéres (Chamae-
cyparis, Suciaara 1956), voire de [usions nucléaires (Pseudolsuga, ArLex

\ 1946). Chez le Cephalotaxus drupacea
T8

(Favre-DucHARTRE  19537). une pre-
miere division réguliere du mnovan
spermique non employé survient cn
relation avee la deuxiéme division des
novaux de I'ceuf. Les divisions ulté-
ricures (deuxiéme el (roisiémce) au-
raient lieu par amitose.

Pcut-on  rapprocher ces phéno-
ménes de ceux qui affectent occasion-
nellementi le novan ventral ou qui
aboutissent a sa fécondatioun. laquelle
demcure souvent hypothétique 72 Il
ne faut pas oublier que ce sont la
des anomalies, d'ailleurs disparates.
Elles proviennent de déviations des

7 mécanismes normaux, et ne se ré-

Fig. 24, '.s‘ommef d’un sac embryonnaire avee dé- alisent qll,’e’XCeptionnellement. ']')i“'

o on b el L <o i conséquent. elles peuvent  diffic-

(WATEHLR; 1034 J?meuf et’re 0?1151d§1'ees ) conme

I'amorce dune évolution régulicre.

Sans doute sagit-il d’une sorte de contamination de ces structures par les
facieurs qui. normalement. dirigent les trausformations de Voospliére.

Gnétales

l.es renscignements que nous possédons sur le déroulement de Ja
fécondatiou dans ce groupe sont trés succincts.

Les Ephedraceac paraissent se comporter comme les Coniférales. Le rube
pollinique arrive au contact de 'oosphére et v déverse seulement deux cel-
lules miles. Leur cytoplasme se méle in situ a celui de la cellule reproduc-
irice femelle ¢t 'un des novaux spermiques vient se joindre av noyau de
'oospheére. A ce momeni. ce dernier est enveloppé par uue gaine de cylo-
plasme dense qui se prolonge jusqu'a la base de I'archégone (Ephedra ri-
furca. L.anp 1907. ¢t E. campyloda, Naranc 1933 b). Cette différenciaiion
cytoplasiique n'est pas présente chez 'E. alfissima (Berripce 1909) : par
contre. tandis que se réalise la carvogamic. le evioplasme montre de fins
¢léments qui irradient iout autour du noyauw de fusion.

l.a coustituiion d'un pscudotissu. de dnrée éphécre, dans la zone api-
cale de Ueeult (I trifurca. L.anp 1907, ¢t K. distachya, BErrIDGE et Sanpay
1907). ainsi que le rapprodiement occasionnel du second novau mile et du
novau venfral du canal (E. campyloda. HerzreLp 1922, ct E. foliata, Kuax
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1940 et 1943) ont laissé supposer I'éventualité d'une «double fécondation »
habituelle chez ces espéces. De telles interprétations demanderont sans
doute a étre vérifiées. Les deux noyaux de la région supérieure de I'ceuf,
décrits dans un cas chez I'E. foliata (Kaun 1940) pourraient étre tout aussi
bien celui de la cellule male non fonctionnelle et celui du noyaun ventral
que ceux issus de leur union.

Chez I’E. foliata (Kuan 1943) et I'E. campyloda (Naranc 1955 b), nombre
de cellules de l'assise nourriciére entourant 'oosphére devienuent binucléées,
quadrinucléées a la suite de itoses. Leurs membranes se dissolvent et les
novaux émigrent daus la cellule reproductrice.

Chez le Welwitschia, aucune confirmation n’a été apportée aux descrip-
tions déja anciennes de Pearson (1909).

Quant aux Gnetaceae, WATERKEYN (1954) reconmait n’avoir pu «miecux
que ses devanciers, rencontrer les stades de la fécondation ». Les cellules
différenciées dans la portion apicale du sac embrvonnaire, lorsque certains
tubes polliniques ont atteint ces régions de l'ovule, sont peut-€tre des
zygotes, ou sont encore des gamétes (Fig. 24).

Deuxiéme Partie

Angiospermes
I. Gamétogénése male

Chez les Angiospermes, I'individunalisation du matériel gamétique méle,
sous forme d'une cellule génératrice découpée dans une région privilégiée
du grain de pollen, précéde toujours la libération des microspores. La
premiére phase de la spermatogénése se déroule donc a I'intérieur du
microsporange, qui n'est autre que I'anthére (Tableau 3). Elle se superpose
aux phéuomenes de sporogéneése 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. ct susceptible d’étre
efficacement disséminé.

La vitesse relative des deux séries de phénomeénes varie selon les fa-
milles. Le plus souvent, le pollen est mar et dispersé au moment ou le
noyau de la cellule génératrice entre en mitose pour douner les deux noyaux
spermatiques. La division nucléaire est stoppée pour un temps et ne se
ternune que lorsque le pollen commence a germer sur un substrat approprié.
Mais lanthése peut étre plus tardive, le pollen emportant daus sa mem-
brauve la cellule végétative et deux cellules spermatiques déja bien cons-
tituées. Cette question a été particuliérement étudiée par Scanarr qui
précise la structure du pollen mir de plusieurs centaines d’espéces daus
ses deux articles de 1937 et 1939. 1l semble évidemment que ce soit dans les
familles les plus évoluées (Ombelliferae et Composcae par exemple) que
laccélération de la gamétogéuése est le plus sensible. conduisant a la
dispersion du pollen a I'état tricellulaire.

5%
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Quoi qu’il en soit, le matériel reproducteur se trouve séparé du soma
au cours de la premiére divisiou pollinique. Comme toute mitose avant un

Tableau 3

Développement du gamétophyte male des Angiospermes

MICROSPORE

ANTHESE / \ .

Type I |eceiiiiiaas, C. végétative ............. C. génératrice

Type [ L. - C. végitative ou ------ Gamete mile --........ Gaméte male
Tube pollinique identiques

Antheése de Type I chez les espéces dites & « pollen binucléé »
de Type II chez les espéces dites & « pollen trinucléé »

role différenciel analogue, celle-ci est caractérisée par un certain nombre
de traits particuliers qui ont attiré I'attention de cherchenrs relativement
nombreux et qui vont éire maintenant examinés.

Premiére phase: Evolution de la microspore, premiére division
pollinique et individualisation de la cellule spermatogéne primordiale
ou cellule génératrice

a) Structure et évolution de la microspore

A Tlissue de la méiose, les microspores, habituellement groupées en
tétrades, se présentent sous la forme de cellules de petite taille, dépourvues
de membranes différenciées. et renfermant un gros novau central a I'tuté-
rieur d'un cytoplasme dense.

Ce voyau est normalement constitué ; il répoud au type nncléaire spé-
cifique. Néanmoins, les phénomeénes télophasiques qui terminent les divi-
sions méiotiques sont spécialement lents, si bien qu’il est fréquent que le
noyau 1wait pas encore récupéré une structure interphasique absolument
typique avant que ne se mauifestent les phénoménes morphologiques et bio-
chimiques annoncant la premiére mitose pollinique. D’aprés Bayan (1951).
chez le Tradescantia paludosa, le noyau de la microspore contient une
quantité relativement élevée d’acide désoxyribonucléique (1.4 X ¢, si ¢ dé-
signe la teneur haploide théorique de cette espéce). Cette teneur augmente
lentement tant que ne s’est pas déclenchée I'activité prémitotique. Pendant
cette période, le noyau s’enrichit également en protéines, dans la proportion
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d'environ 25%. Les nucléoles sont gros. souvent conlondus en un seul, ct
puissamment acidophiles.

Initialement, le cytoplasme des téirades ne fixe que peu ou pas les
colorants basiques. Puis, au fur ¢t & mesure de la croissance de la micro-
spore, il accumule de 'acide ribonucléique qui lui serait fourni par les
cellules du tapis en dégénérescence et, chez le Rhoeo discolor, par des micro-
spores avortées (PainTer 1943). Sa teneur en protéiues saccroit paralléle-
ment (I.a Cour 1949).

Yig. 25. Grains de pollen du Seeale cereale, inc civo. provenant d’anthéres immatures. x 1000.

Le chondriome s'élait pulvérisé en [ines mitochondries au début de la
méiose (LLewirzxy 1911, chez 'dsparagus officinalis ; GuiLLiermono 1920,
chez le Lilium candidum ; >y 1929, chez I'Erigeron canadensis, le Senecio
vulgaris el 'Helleborus foetidus). Ces mitochondries passent dans les wmicro-
spores, oll. d’aprés Douze-Krjatscuenko (1923). elles se regrouperaient en
surface pour participer a I'élaboration des meimbranes. (Il s’agit probable-
nient. si Je phénomeéne est confirmé, d’'unc disposition particuliérc des pro-
plastides.)

Dans les cellules-meéres du pollen, les plastides. égalemeni régressés
a I'état de granules, ne se différenciaient plus des mitochondries. A dater du
synizésis. ils retrouvent une taille supérieure a celles des éléments du chon-
driome. Pendant la métaphase la forme filamenteuse domine. Elle est suivie
d'une fragmentation qui correspond donc & une muliiplication des plastes.
Leur division se poursuit jusqua la fin de la méiose et ne se ralentit
qu'apres la délimitation des grains de pollen (GuiLLiersonp 1920). Au cours
du développement de la microspore, les granules plastidiaux se distinguent
des mitochondries par une taille plus élevée. 1ls conservent ces dimensions
ou grossissent (Wacner 1917, chez le Veratrum album ; Krurko 1926, chez
le Gagea lutea ; Py 1930). lmmédiatement avant la premiére division
pollinique, 1ls se multiplient a nouvean activement. tout en diminnant
sensiblement de volume (Kaiensurc 1950).
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I.e vacuome, disparu durant la méiose, peut a nouveau €tre mis en
évidence sous la forme de petites gouttelettes éparses dans le cytoplasme
de la microspore (Py 1929).

L’évolution du constituant membranaire est la plus complexe. La diffé-
reuciation subie par les cellules préméiotiques, puis par les tétrades,
s’accompagne d'une modification des propriétés élaboratrices du cytoplasme
superficiel : les jeunes cellules-méres s’entourent eucore de membranes
celluloso-pectiques, puis la cellulose disparait. Les parois des cellules en
méiose et des tétrades sont uniquement formées de callose (Mancin 1889 a
et b et Beer 1906, chez les genres Oenothera, Gaura et Epilobium). Eusuite
chaque microspore se revét d'un dép6t de nature pectique intimement
accolé a la paroi de callose. enfin de nouvelles couches dont I’ensemble
formera 'exine. Celle-ci subit éventunellement une cutinisation secondaire.

Chez de nombreuses espéces, la croissance de l'exine est trés rapide et
conduit a un décollement total dont le réle et la nature demeurent énigmati-
ques. Puis, avec le développement des grandes vacuoles, la cellule gonfle et
reprend contact avec sa membrane.

l.a période qui suit immédiatement la méiose est donc caractérisée par
la formation de I'exine, durant laquelle les éléments iutracytoplasmiques
conservent un caractére semi-différencié et relativement instable. Brer
signale, par exemple, 'apparition suivie de la disparition d’amidon, tandis
que d'autres plastides se divisent, grossissent, et se multiplient en se
pulvérisant & nouveau. Pendant cette premiére phase, le vacuome ne montre
quun développement mnégligeable. Au contraire. au cours de I’épisode
suivant, il envahit la cellule, modifiant considérablement son aspect et
méme sa topographie, puisqu’il refoule contre la paroi pollinique le cyto-
plasme et le noyau.

Le point d’apparition de ces vacuoles serait fixe pour une ménie espéce :
chez le Tradescantia bracteata, L.a Cour (1949) indique qu'une seule vacuole
se¢ développe a 'une des extrémités du grain, & proximité du futur pore
germinatif. Sa formation coincide avec la disparition de grains protéiques
présents dans le cytoplasme pendant la durée de la méiose. Chez I'Impatiens
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 (]. Vazarr 1957).

Bryan (1951) a cru devoir établir une relation entre le brusque accroisse-
ment de taille de la microspore pendant cette période et I'intensité de
I’acidophilie nucléolaire. Pourtant cette «croissance » ne correspond pas
a4 une synthése de substance cytoplasmique, que l'on pourrait supposer
a dominante protéique, mais bien plutét a I’élaboration de substances
nucléaires, a dominante glucidique. Par conséquent, la remarque de Bryan
n'est peut-étre pas euntiérement justifiée. Par contre, I'apparition des
grandes vacuoles est peut-étre liée a I'épaississement simultané de la paroi
pollinique, les métabolites produits lors de la synthése des matiéres
membranaires venant s’accumuler dans ces vastes poches formées au sein
du cytoplasme. :
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b) Polarité et phénoménes préparatoires a la division différencielle

lLa premiere division pollinique est annoncée par une série de trans-
formations cellulaires dont les unes précédent réguliérement toute mitose
et dont les autres n’interviennent qu’avant certaines divisions qui président
a la différenciation d’organes ou de cellules a fonctions spécialisées (organes
reproducteurs, stomates, idioblastes divers, etc.).

Parmi la premiére catégorie de phénomeénes, ciions la brusque élévation
de la teneur en acide désoxyribonucléique du noyau prémitotique. Encore
dans la microspore cette teneur quadruplerait-elle comme avant la méiose
an lien de doubler comme avant une mitose banale (Bryan 1951, en désaccord
sur ce point avec Swirr 1950).

Parmi les phénoménes annonciateurs des divisions différencielles, on
coustate le déplacement du noyau dans une région déterminée de la cellule,
la synthése a son contact d’une masse de cytoplasme dense, et une orientation
strictement définie de I'axe mitotique. Ces trois événements déterminent
I'évolution ultérieure de la mitose et le destin des deux cellules a la
formation desquelles elle aboutit. Ils ne sont autres que la conséquence
visible de l'existence d’une polarité dans la microstructure de la cellule,
polarité qui, d’aprés Goeser (1933), parait déja présente dans les tétrades,
a la fin des divisions méiotiques.

Selon cet auteur, la polarité de la microspore serait inversée diez les
Angiospermes, parce que la cellule génératrice occuperait toujours la face
externe ou ventrale du pollen tandis que les cellules prothallieunes du
pollen des Gymnospermes seraient localisées en position diamétralement
opposée. Outre la valeur fort discutable de ce raisonnement, on doit noter
qu’il est fondé sur des observations me correspondant pas a la réalité.

Cette question fut reprise par GerrLer (1935), qui précisa que la
localisation de la cellule génératrice, déterminée par la position du noyau
immédiatement avant la mitose, représentait un caractére spécifique. Chez
beaucoup d’espéces la disposition observée par GoepeL est réalisée, mais
bon noembre d’autres ont un pollen dont la constitution est fondamentale-
ment différente. De facon générale, la cellule génératrice est découpée sur
la face interne ou dorsale dans tous les cas ol le pollen est monocolpé. Dans
les pollens tricolpés, son emplacement est fort variable : externe (Vac-
cinium), interne (Erica) ou latéral (Caltha palustris). Enfin, chez I’ Acanthus
spinosus et le Periploca septum (Sax et Hustep 1936), la position de la cellule
génératrice varierait dun grain a l'autre, ce qui parait néanmoins tout a
fait exceptionnel.

On ignore la cause réelle du déplacement du novau vers un point
privilégié de la microspore. Il semble peu probable que ce soit simplement
un phénoméne passif provoqué par I'action mécanique des grandes vacuoles.
D’ailleurs, celles-ci n’existent pas toujours (Gasteria, Chlorophytum.
GerrLer 1935 ; Cairon 1957). Comme le remarque GEeitLER, le facteur dé-
terminant ne peut appartenir qu'au cytoplasme «vivant» : «le processus
primaire correspond a certaines particularités de ce cytoplasme qui, a des
endroits déterninés. différencie des vacuoles, et. a un autre endroit déter-
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miné, englobe le noyau ». 1l est vrai, par ailleurs, que si. a la suite de con-
ditions anormales de développement. les grandes vacuoles ne se dévelop-
pent pas (Tradescantia bracteata, I.o Cour 1949; Sorghum, DarLiNGTON et
Tuomas 1941), le noyau de la microspore demeure central. Mais on peut
penser, contrairement a 'interprétation des auteurs, que l'agent responsable
de ces anomalies a détruit du méme coup dans la cellule toute capacité de
différenciation et d’évolution normale. [ ’hypothése la plus plausible est
que le noyau se déplace dans la cellule selon une direction correspondant
a un gradient d'ordre chimique, physique ou électrique. établi en correspon-
dance avec la structure polarisée de la microspore. Daus le pollen, on ne
connait pas les facteurs induisant la réalisation de cette structure asymé-
trique qui, dans l'initiale de I'anthéridie des Ptéridophytes, s’établit sous
I'influence directe des rayons lumineux.

Ou ignore tout autant quels sont les facteurs responsables de l'orien-
tation de la premiére division pollinique. D’aprés Sax et Hustep (1936),
Paxe mitotique ferait un angle de 439 avec celui des deux divisions méio-
tiques, mais cette regle est loin d’étre générale. La direction du fuseau n’est
pas non plus induite par une disposition particuliére des chromosomes dans
le noyau prémitotique (GerrLer 1935).

- Néanmoins, divers agents peuvent perturber le développemeunt normal
du pollen, en faussant la direction de 'axe de la -premiére division. lls sont
de nature génétique (génome anormalement constitué, La Cour 1949 :
DarLincToN 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 Tradescantia, KoLLEr (1943) a obtenu des résultats analogues par
irradiation. Enfin, certaines substances chimiques. tel le chloroforme, ont
un effet semblable (Nemec 1910).

Chez ce type de plantes anormales, la formation des grandes vacuoles
peut ou non étre inhibée. D’aprés La Cour, les grains nains du Tradescantia
sont déficients en protéines et en acide ribonucléique. I.’axe mitotique est
déplacé de 0 a 909 si bien que la différenciation ultérieure des cellules
végétative et génératrice échoue partiellement et que 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 & la formation de fausses tétrades, I'édification de «grains
doubles », ete. De telles perturbations peuvent, d’ailleurs, se produire ac-
cidentellement dans la nature et conduire a la formation d’anomalies de
méme type qui ont été signalées a plusieurs reprises (Scilla sibirica, La Cour
1949).

¢) Déroulement de la premiére mitose pollinique

Lorsque débutent les premiers signes caractéristiques de la mitose.
la microspore est donc fortement vacuolisée, pourvue d’un gros novau
renfermant une quantité d’acide désoxyribonucléique correspondant a une
garuiture chromosomique tétraploide, et protégée par une épaisse mem-
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brane. Le cytoplasme est réduit a une couche pariétale peuplée de quelques
mitochondries et plastes régressés. Tantdt les vacuoles sont confondues en
une poche unique écrasant le noyau contre la paroi. tantét elles forment
plusieurs cavités distinctes, le noyvan restant suspendu dans wn trabécule
cytoplasmique plus on moins délormé sous la pression vacuolaire.

Ainsi la forme du novau prophasique lui est en quelque sorte imposée
par les autres constituants cellulaires : vacuoles et paroi pollinique. Ce
novau grossit considérablement comme il est habituel au cours de la pro-
phase. La structure fine des chromosomes a été analysée en détail par
Marouarpt (1941), chez I'Allium albidum.

" P A

¢

Yig. 26. Déroulement de la Lére mitose pollinique chez le Uirin faba. a : fin de prophase : b : métaphase ; ¢ : ana-
phase. 1in prophase, les chromoxomes sont orientés, leur centromoere se trouvant dirigé vers fes recions périphé-
riques du noyau. Nawaschin ; Feulzen ; x 1000,

An début de la prophase. ccux-ci sont contournés en une spirale ré-
siduelle. T.e clivage devient bientdt visible, et les deux chromatides ap-
paraissent clles-méimes spiralées et formées d’apparents chromomeéres ; cn
réalité, il s’agit de la trace des tours de spire des hélices nouvelles. Puis la
spirale résiduelle séiire et les hélices chromatidiennes se relachent. Un peu
plus tard. chaque chromatide se dédouble a son tour et semble alors com-
posée de 2 rangées d’apparents chromoméres. Il est probable que les demi-
chromatides commencent, elles aussi, a se spiraliser dés leur formation.
Ces spirales surajoutées sont responsables de 'épaississement des chromo-
somes jusqu en métaphase. Bryan, ¢n accord avec les donuées de CaspErsson
(1950). admet que les protéines nucléaires disparaissent progressivement du
nucléoplasme au cours de la prophase. Par ailleurs, il est fréquent que la
contraction chromosomique soit plus accentuée que dans les mitoses
ordinaires. Plusieurs auteurs signalent qu’a la fin de Ja prophase les chromo-
somes ressemblent davantage a des gémini gqu'a des chromosomes mito-
tiques. Barser (1942) pense quun tel phénoméne peut &tre attribué a une
prolongation de la durée de la prophase. conduisant a unc spiralisation
plus poussée.

En métaphase, le noyaun de Ja microspore se singularise par nne asymé-
trie [usoriale prononcée. D’aprés BrumrieLp (1941), cette asymétrie serait
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due a la déformation du noyau prophasique : chez I’dllium, elle est ’autant
plus marquée que le noyvau est plus écrasé contre la paroi. Elle est beaucoup
nmoins visible chez le Pancratium ou la déformation nucléaire est légére.
Mais la plupart des auteurs s'accordent & imputer I'asymétrie du fuseau
a un décalage dans le temps du développement de 'un et l'autre pdle : Je
pole générateur, appliqué contre la paroi, évoluerait moins vite que le pole
végétatif, associé a une plus grande quantité de cytoplasme.
- En réalité, cette asymétrie fusoriale, qui atieint sou point maximum cn
télophase, ne semble gnére mériter I'atiention prolongée que lui ont partée
les auntenrs. Elle n'est en

-/ ' ' rien indispensable au r6le
. différenciel de la premierc

division pollinique. Elle est

‘ en outre affectée d'une forte

variabilité intra- ct interspeé-

cifique : DarrLincTon (1936)

signale que chez le Podo-

d phyllum la méme anthére
a b renferme des grains a fuseaun

symétrique a c6té de grains
]«‘ig; 27, Prophase et métaphase de la 1ere di\'isi{).n'polli1\i<|gle chez. a fuseau asymétrique. Chez
le Tradescantie vieyinigna. Noter en a la disposition particulicre N )
des chromosomes en prophase (cf. «, Fig. 26). Aleool acétique ]‘Antherlcum, IE‘S (leux

Feulgen ; x 1000, N . .

pcles sont identiques et
émoussés (GertLer 1935). 1l en est de méme chez I'dsclepias (Gacer 1902),
tandis que chez I'ddoxa (L.acerserc 1909), ils sont tous deux poiutus. Par
ailleurs e novau et. par la suite, le fuscau ne se trouvent pas toujours
complétement déportés comme on l'observe dans la majorité des cas. Chez
I"Adoxa, le Myricaria (FrisenpanL 1912). le Sambucus (Scatruorr 1921), le
Cotylanthera (OgsLer 1927) et 'Unularia (Gerrier 1933), le fuseau, d pen
pres central, occupe presque toute I'épaisseur du grain de potlen. Les deux
cellules-filles dont la taille est peu différente n'en sont pas moins totalement
dissemblables. La forme ¢t I'emiplacement du foaseau wont donc qu'une
importance restreinte pour la suite de la différenciation du pollen, la nature
différente des deux cellules devant étre attribuée a des facteurs qualitatifs
inégalement distribués entre J'une et Nautre.

En régle générale. 1'établissement de la plaque mélaphasique est nor-
malement précédé de la disparition du nucléole et de la membrane nuclé-
aire. Marouanpr (1941) précise qu'a ce stade chaque chromatide est clivée
au moins en 4 éléments. Les chromosomes métaphasiques de la premiére
division pollinique seraient donc formés de 8 chromonémas accolés. An début
de ce stade, chaque chroinatide acquerrait une mairice propre, ce qui la
iransformerait en chromosome. Cetic matrice était probablement préformée
a intérieur du chromosome-pére. sous forme d’une matrice de chromatide,
et il en est saus doute de méme de chaque élénient d’ordre inférieur. Puis,
le chromosome atieint son stade de contraction maximum.

C’est en méilaphase que l'on note les premiers signes de ségrégation entre
cytoplasme végétatif et cyvtoplasme génératenr.
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Les chromosomes anaphasiques s'écartent les uns des autres de la
maniére habituelle : chacun est constitué de deux chromatides, souveni
allongées parallélement 1'une & l'autre. souvent aussi quelque peu entre-
lacées. Apres l'arrivée aux pdles, la matrice devient nioins dense et les
chromatides se desserrent ; on voit alors que chacune d'entre elles est cons-
tituée de denx filaments accolés. [asymétrie fusoriale, qui s’accentuc
pendaut toule la durée de ceile phasc. entraine une disposition différente
des chromosomes dans les denx lots anaphasiques : les ciromosomes desti-
nés a former le novau végétatif couvergent vers un poéle effilé et sont réunis
en. un groupe massil a
peu pres hémisphérique : ‘1\
les chromosomes attribucs §
aun novan générafeur se !
déplacent au  contraire “
sur des f{ibres presque - v 4
paralléles les unes aux ‘
autres ¢t demeurent plus - o
longtemps assemblés en
e plaque  dont les

a b

(Ill]lGllSlOllS se I‘GStI‘G]g‘llt‘]ll IFig. 28, Grains de pollen de U Asparagus u//z'_('«'uall,'s. a : fin d'anaphase de
p I'OgI'GSSi\'(‘lllt‘llf. la 1c¢re division : & : novau de la cellule génératrice peu de temps avant

sa diviston.  Aleool acétique | Feulgen @ » 1200,

Les mesnres de Bryax
(1951) chez le Tradescantia paludosa et celles de Ocur ef al. (1951) chez
le Lilium longiflorum indiquent que I'acide désoxyribonucléique se partage
également entre les deux novaux-fils. Chacun en regoit la quantité 2 c.
Par contre, les protéines nucléaires. pourtant normalement liées a l'acide
désoxyribonucléique. saccumulent a wne cadence trés différente dans le
novau végétatif et dans le novau générateur. Finalement, le premier en
contient denx lois plus que le secoud, ce qui s’accorde avec leur rapport
voluméirique. Pendant l'anaphase, 1"acide ribonucléique eunvahit tout le
fuseau, a l'exception du pdle génératenr. La Cour pense que le cytoplasme
de la cellule génératrice serait composé uniquement ou en grande partic
de cette portion achromaiique de substance fusoriale. provenant du
nucléoplasnie du novau-pére. opinion sur laquelle il convient évidemment
de faire toute réserve.

Ces phénoménes se poursuivent en {élophase, ot MarQuarpT confirme
que chaque chromosome-fils est déja clivé en 4 filaments. Chez 1"Allium,
la décontraction chromosomique aboutit alors & la constitution d’un réseau
apparent dont la maille a pour unité la chromatide spiralée, peut-éire
méme dédoublée et plus que dédoublée en spirales d’ordre inférienr.

Les deux noyaux télophasiques sont caractérisés par la vitesse différenic
de leur évolution : les chromosomes du noyau végélalif se déspiralisent
rapidement, tandis que les protéines nuncléolaires et nucléoplasmiques
s‘accumnlent en grande quantité, conduisant a Pédification d'un gros noyau
renfermant un ou plusieurs nucléoles volumineux : ceux du noyau généra-
teur demenrent plus longtemps contraciés, entourés d’un nucléoplasme pen
abondant. ct associés a des nucléoles de petile taille. T.a plupart des autenrs
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s'accordent pour attribuer cette différence de morphologie nucléaire a la
différence qualitative et quantitative des matériaux cytoplasmiques dont
peuvent disposer les deux noyaux au moment de leur reconstitution, le
cytoplasme géuérateur étant plus rare et moins riche que celui de la cellule
végétative. [l convient pourtant de remarquer que la différenciation nuclé-
aire se manifeste dés I'anaphase, & un moment ou les deux cytoplasmes ne
devraient pas encore étre séparés.

[.es informations recueillies sur la cytocingése sont d'ailleurs fort insuffi-
sautes. De facon géuérale, il semble qu'un phragmoplaste plan s’établisse
dans la région médiane du fusean vers la fin de 'anaphase. I.’existence de
ce phragmoplaste parait générale. D’aprés Gerrier, il ne s’établirait pas
sur I'emplacement méme de la plaque éqnatoriale. mais & un niveau plus
rapproché du noyan générateur, ce qui contribuerait a renforcer I'inégalité
des deux cellules-filles. Par la suite. ce phragmoplaste se recourbe autour
du péle générateur tandis que les fibres fusoriales se détachent du novau
végétatif (Hacerup 1938, chez I'Ordhis). Il donne naissance a nme membrane
cellulaire, qui. selon les espéces, enveloppe plus ou moins la cellule généra-
trice. 11 reste possible que la séparation des denx cellules soit parachevée
par un mécanisme extra-fusorial, tel qu'un étirement de cytoplasme, qui
pourrait se montrer efficace dés la métaphase. A ce stade. en effet. les deux
masses cytoplasmiques végétative et génératrice sont déja parfaitement
reconnaissables. mais il est difficile de préciser si elles sont séparées I'une
de T'autre.

Deuxiéme et troisiéme phases : division de la cellule génératrice,
structure et différenciation de cette cellule et des cellules sperma-
tiques

Chez les Gymnospermes, et dans les groupes plus primitifs des Ptéri-
dophytes et des Bryophytes, la cellule spermatogéne primordiale ne se
distingue des cellules somatiques que par ses caractéres prononcés de
dédifférenciation (membrane sans épaississement secondaire. cytoplasme
dense sans grandes vacuoles, chloroplastes régressés) et par sou aptitude a
la multiplication cellulaire, aptitude révélée par la taille élevée de son
noyau riche en nucléoplasme et en protéines nucléolaires, et surtout par la
synthése précoce d’acide ribonucléique au niveau des éléments chromo-
somiques. De fait, cette cellule se divise a plusieurs reprises avant que les
cellules-filles, les gamétes, ne subissent a leur tour de nouveaux remanie-
ments structuraux qui leur permettent d’accomplir leur réle fécondant.

Chez les Angiospermes, I'accélération des processus de spermatogénése
est telle que tout d’abord la cellule génératrice, équivalente de la cellule
spermatogéne primordiale. ne se divise qunne fois, et que, en outre, cette
division est précédée d’une différenciation de la cellule-mére qui lui coufére
partiellement d'ores et déja I'aspect qui sera celui des cellules spermatiques
fouctionnelles. De miéme que le début de la spermatogénése interfére avec
les phénomeénes de sporogénése, de méme I'avancement dans le temps de
la différenciation terminale des gameétes améne cette derniére a débuter
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avant méme que les éléments males ne soient formés par division de la
cellule génératrice : il y a chevauchenient de la denxiéme el de la troisieme
phase de la gamétogénése mile.

a) Structure et évolution de la cellule génératrice

Par le jen de la premiére division pollinique. la cellule génératrice hérite
de la garniture chromosomique de I'espéce, qui s’organise en un noyau de
constitution normale, simplement remarquable par sa pauvreté en nucléo-
plasme ¢t en substance nucléolaire : elle regoit en outre une portion privi-
légiée du cvtoplasme de la microspore, avec ses inclusions vacuolaires.
chondriosomiques et  plastidiales.
Enfiu, elle est entourée d'une mem-
brane provenant du développement
du phragmoplaste formé sur le fuseau
witotique. Plusicurs observations indi-
quent qu’elle recueille aussi la totalité
des matéraux provenant de ce fuscau,
soit qu'ils soient inclus dans sa mem-
brane. soit qu’ils se dispersent dans
son cytopiasme.

A Torigine, la cellule génératrice
différe surtout de la cellule végétative  vie 20, Grain de pollen wiw du Piswm sativim.
- A . . 1 eellule géndératrice (r.g) et noyau du tube. Nawa-

par sa taille réduite et par I'aspect de hin - Feulgen - 5 940,

son novau. Mais son originalité ne

tarde pas a se manifesier dans le comportement de tous les autres consti-
tuants cellulaires.

La membrane. primitivement soudée a la paroi pollinique dans la majo-
rité des cas. ne demeure pas plus longtemps dans son état initial. On n’a
mallicureusement aucun renseignement sur 'évolution chimique de celte
partie non négligeable de la cellule. Mais, du simple point de vue morpho-
logique. on constate que 'enveloppe solide qui limitait la cellule généra-
trice se transforme progressivement. peut-&ire par gélification, en une
couche plus malléable qui se laisse modeler sous l'effet des pressions internes
et externes. Cette transformation a pour double conséquence le décollement
de la cellule générairice de la paroi pollinique et son arrondissement a
I'intérieur de la cellule végétative dans laquelle elle se trouve aiusi libérée.
11 est probable que ce phénomeéne est comparable a la gélification des parois
des spermatides au moment ol clles comumencent a se transformer en
_spermatozoides dans I'authéridie des Bryophvtes ou des Ptéridophyies. Tl
correspond & une modification (sinon & un arrét) de lactivité élaboratrice
du cytoplasme superficiel.

D’aprés La Cour, le ¢cytoplasme génératenr est caractérisé par l'absence
d’acide ribonucléique. Cet état est peui-étre en relation avec inertie ap-
parente de ses éléments ligurés. l.es milochondrics qui se multiplient
activement dans la cellule végétative demeurent telles quelles, dans Ja
cellule génératrice. 1] e¢n est de méme des chloroplasies. disparus pencant
la division et qui grossissent de nouvean jusqua atteindre nn diamétre
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d’environ 03 aprés la formation de la membrane (Kaiensurc 1950).
Dans la cellule génératrice du Lilium candidum (GuiLLiermonp 1920), qui
n’élabore pas d’amidon, on peut également distinguer, parmi les mitochon-
dries granuleuses trés abondantes, quelques éléments un peu plus gros que
les autres, qui représentent les plastides. Quant aux vacuoles, elles se frag-
mentent en une «gaine de gouttelettes », groupées principalement a 'avant
et a larriére de la cellule et qui ont été décrites par de nombreux auteurs,
sinon toujours correctement interprétées.

Dans le noyau, les phénoménes préparatoires a la mitose sont fort
précoces, puisque l'enrichissement en acide désoxyribonucléique intervient
dés le moment ou la cellule génératrice se décolle de la paroi pollinique.
Les premiéres transformations morphologiques deviennent visibles peu de
temps apres, généralement lorsque le noyau commence a se déformer.

L’évolution de la cellule génératrice a l'intérieur du grain de pollen est
remarquable a deux points de vue : 1° cetie cellule acquiert a l'intérieur
dn grain une forme propre, parfois compliquée et caractéristique de l'es-
pece ; 2° elle effectue daus ce grain une série de déplacements, qui mal-
heureusement n'ont pas jusqu'a présent été suffisamment élucidés.

Forme de la cellule génératrice : aprés un stade ou la cellule géné-
ratrice revét une forme sphérique, qui traduit probablement un état
d’équilibre entre ses propres forces d’expausion et la pression qu'exercent
sur toute sa surface les constituants de la cellule végétative (la spheére
correspoud a un volume de substance maximum limité par une surface
nunima), la cellule génératrice s’allonge et se déforme progressivement pour
preudre une configuration définitive, acquise an moment ol le grain de
pollen a atteint sa maturité. La cellule géuératrice est alors habituellement
elliptique ou fusiforme. Chez le Cuscuta (Finn 1937), et chez 1'Ottelia
(IsLam 1950), elle s’allonge tellement gqu’elle occupe toute I'épaisseur du
grain et vient buter de part et d’autre contre I'exine. Chez le Monochoria
(Banerc1 et HaLpar, 1942), elle atteint une telle taille qu’elle doit incurver
ses deux extrémités découpées en forme de laniére pour tenir a l'intérieur
du grain dont le diameétre est un tiers plus petit. Chez le Campanula
rapunculoides (ScHNarRr 1937), ses deux pointes sont dissemblables, 'une
étant effilée et Vautre plus ou moins émoussée et renflée en une sorte de
téte. Enfin, il n'est pas rare que la cellule génératrice soit recourbée en
croissant ou méme parfois enroulée et vermiforme (Asynema limonifolium,
Scunarr 1937). En général, le noyau est simplement allongé et ne péneéire
pas dans les extrémités effilées de la cellule.

On ignore les raisons des forines si particuliéres revétues par la cellule
génératrice. Scunarr voit daus son allongement un phénomeéne préprophasi-
que, explication qui semble peu valable. 1l parait plus logique de considérer
cet allongement comme un phénoméne hiomologue de I'allongement général
des cellules reproductrices males, et. en particulier, de celui des sperma-
tozoides des Bryophvtes et des Ptéridophytes. Mais, dans ces groupes, la
déformation de la cellule est précédée et, en quelque sorte, induite, par la
déformation dn novau. elle-méme corrélative du développement de l'ap-
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parcil cinétique. Chez les Angiospermes, le noyvau sallonge aussi, mais il
parait difficile d’admettre qu’il soit responsable de la forme particuliére
revétue par le cytoplasme auquel il est associé. D’aillcurs, dans I'état actuel
de 1os connaissances, la déformation nucléaire demeure tout aussi inexpli-
quée que acquisition d’une forme définie et spécifique par Pensemble de
la cellule génératrice. On peut supposer, néanmoins. gqu'en collaboration
avec d'auires facteurs, intervient la déshydratation des conslituants cellu-
laires, déshydraiation lide & la maturation de la microspore el ressentie
aussi bien par la cellule génératrice que par
la cellule végétative. A ce propos, on peut
rcelever 'observation de Sterren (1933) selon
laquelle, chez le Galanthus nivalis, apres
réhvdratation et gouflement du grain, la
forme dc la cellule gamétogéne male wn'esi
plus déterminée que par 'action des conrants
cytoplasmiques et par les rapports spatiaux
existant a I'intérieur du grain, puis dans le
tube pollinique.

Déplacements de la cellule génératrice :
apres séire délachée de la parot pollinique.  Fig 30. Grain de pollen miir du Trades-
la cellole génératrice semble libre daller Llénltluiéffgf:;“n'én]arorTéel:[uél:llc:\"LSSS?:IQS
et venir dans le grain de pollen. En fait, elle :‘.(‘,,E’L‘;{L‘f}{};‘,‘,ﬁ:}:;ﬁ:gf;jl"{,‘;‘f;,{;,ﬁif1‘:‘;
parait bien user de cetie liberté. Chez les E)gr‘[‘{]j"”t‘.‘”‘l’}” SLNnA-aAR beustalc Dhok
Oenotlicraceae, Kaiensurc note quapres cet e pUEEL Seot e At s, Aol gess
PN ique ; Feulgen ; x 1000.
evenement la cellule génératrice et le novau
végétatif sont accolés au centre du grain. Linpemanny (1956) fait la méme
remarque & propos du Bellepalia romana et de I'Agapanthus umbellatus.
Chez I'Impatiens Balsamina, ]. Vazart observe que la cellule génératrice
quitte son emplacement initial pour rejoindre immédiatement le noyau
végélalif vers lequel le cytoplasme male cominence par émettre une sorte de
pointe. Enfin, chez plusicurs espéces chez lesquelles la division de la cellnle
génératrice se fait a lintéricur du pollen, CaiLon a constaté que cette
division se déroulait a proximi{é immédiate du novau végélatit. La réunion
de la cellule génératrice et du novan végétaiif parait donc éire un phé-
nomene relativement fréquent dont on ignore encore la signilication.

T.es auteurs ne sont guére d’accord sur la fagon dont s’effectuent les
déplacements de la cellule génératrice a l'intérieur du grain de pollen.
STRASBURGER (1908) et Haxansson (1924) penseni qu’il s'agit de monvements
actifs, la cellule générairice étant donée d'une motilité propre.

Structure de la cellule génératrice différenciée : apres avoir revétn
sa forme spécifique. la cellule générairice se comporte done conmme un élé-
ment isolé, suspendu dans le evtoplasme de la cellule végétative. Nous ne
yeviendrons pas sur lexistence de ceite cellule en tant que telle. Toutes les
observations qui. a ce stade, lont érat dun novau reproducteur nu. ont été
infirniées. et 'existence d'une cellule généralrice ou reproducivice est désor-
mais universellement admise.
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A l'examen microscopique, la cellule génératrice apparait entourée d une
membrane trés réfringente que la plupart des auteurs interprétent comme
une membrane limitante sans se prononcer autrement sur sa nalure (cf.,
par exemble, AnNDERsoN 1939 ; ScHNARF 1941 et Kostriukova 1941 chez le
Convallaria majalis, le Lilium Martagon, le Tulipa gesneriana et le Paris
quadrifolia). HorMmeisTER (1956) a prouvé indirectement I'existence réelle d une
telle membrane ou plutét 'aptitude du cytoplasme générateur a s’entourer
d’une telle surface limitante. En faisant éclater du pollen mir de Gladiolus
dans I'eau distillée, il a observé que la cellule génératrice s’arrondissait a
Fintérieur de sa membrane, tandis que le cytoplasme végétatif, dépourvu
d’une telle aptitude, se mélangeait a I'eau. Le méme phénomeéne se produit
pour le pollen du Veltheimia et pour celui du Tradescantia virginiana.
Enfin, dans 5% environ des grains plasmolysés expérimentalement, la
cellule génératrice s'invagine légérement, participant ainsi a la plasinolyse,
ce qui implique qu’elle est entourée de sa propre membrane. Woycickr (1926)
décrit ainsi les cellules génératrices de 'Haemanthus Katharinae, 'Hippe-
astrum hybridum, le Galanthus nivalis et le Leucojum vernum : a I'intérieur
du grain de pollen, on peut voir, dans le eytoplasme de la cellule géné-
rairice, des vacuoles réguliérement 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 a I'avant et
a l'arriére 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 a extrémité antérieure de la cellule ou il cons-
titue une sorte d’antenne.

Le eytoplasme de la cellule génératrice est généralement homogéne. En
contraste de phase, il apparait dun gris plus clair que le cytoplasine
végétatif : d’ott SteFFEN conclut qu’il doit étre plus hydraté. 11 contient en
suspension les éléments habituels, a savoir :

— Des mitochondries trés abondantes (Anperson 1939, chez le Lilium ) dont
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
(Runranp et WerzeL 1924, chez le Lupinus luteus, le Narcissus incompara-
bilis, et le Crocus vernus ; SterrEN 1953, chez le Galanthus nivalis), et par-
fois n'en renferment plus (Runranp et WErzEL, chez d’autres espéces de
l.upin). Ces chloroplastes disparaitraient progressivement lors du passage
de la cellule génératrice dans le tube pollinique. Dans la cellule dgée, ils
retrouvent une forme analogue a celle des chondriosomes dont on ne peut
plus les distinguer.

Chez le Lilium, dont la cellule végétative contient une grande quantité
d’amidon, GuiLLiermonp (1920) a noté l'absence de ces réserves dans la
cellule génératrice.

Un vacuome représenté par des gouttelettes donnant les réactions des
vacuoles a suc plein, c’est-a-dire riches en acides gras, est mis en évidence
vitalement, soit par coloration en fluorescence (SterrEn 19533), soit plus
simplement par le rouge neutre (DanGeEARD 1956). Jusqu’a présent. toutefois,
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ces formations vacuolaires ne sont connues que dans les grosses cellules
génératrices des Monocotylédones. Elles ont été trés fréquemment décrites
par différents auteurs qui en ont donné des interprétations variables
(Wovcickr 1926 ; GeitLer 1937 : Suita 1937 a et b ; Benerskaia 1939
Kostriukova 1939 ; Pinto-Lorez 1949 ; et d’autres). Dans les cellules géné-
ratrices de I'Hippeastrum hybridum, WurLrr (1933) a réussi une double
coloration des vacuoles ; leur contenu retient le rouge neutre tandis que
leur paroi fixe des gouttelettes jaunes de chrysoidine.

l.e novau offre, enfin. une structure prophasique sur laquelle nous
reviendrons & propos de 'étude de la division de cette cellule. En outre, il
présente souvent une forme allongée, et ce, pour des raisons encore in-
expliquées. Par ailleurs, WuLrr et Linpscaau (1936) ont émis I'idée dune
valeur spécifique du rapport nucléoplasmique de la cellule génératrice et
en ont distingue trois types d’aprés I'abondance relative du cytoplasme.

Comportement de la cellule génératrice a I'intérieur du tube polli-
nique : dans nombre d’espéces, le pollen arrive & maturité et se trouve
dispersé avant la division de la cellule génératrice. l.ors de la germination
du grain et de la transformation de la cellule végétative en tube pollinique,
clle passe dans le tube ou a seulement lieu la formation des deux cellules
spermatiques. En général, elle est précédée dans ce mouvement parle novau
végétatif.

les déplacements de la cellule génératrice a l'intérieur du tube polli-
nique ont particuliérement retenu I'attention de Wurrr (1933). Cet auteur
a relevé les déformations subies par la cellule génératrice au cours de ses
niigrations et suivi vitalement ses allées et venues. [l note que, dans le genre
Impatiens, au moment de 'entrée dans le tube, la masse principale de cyto-
plasme reproducteur se trouve placée devant le novau sous forme d'une
longue pointe effilée. Ces images suggérent une sorte d’'ondulation du corps
cellulaire et rappelle tout a fait celles observées par Finn (1925) chez les
cellules spermatiques de 1'Asclepias cornuti et par Ismikawa (1918) chez
I'Oenothera.

Par ailleurs, il a précisé que la cellule génératrice s'engage dans le {ube
pollinique 10 min. environ apres le début de la germination. Elle s’approche
alors de I'apex, puis s’en trouve a nouvean plus éloignée. Ce retard relatif
s'explique par 'entrée en mitose qui correspond a un arrét du déplacement
de la cellule génératrice.

L'hypothése d'une adhérence de cette cellule a l'extrémité du tube
pollinique, avancée par WeLsrorp (1914) et par West (1930), n'est plus
gueére soutenable.

En outre, on doit noter que, dans le cas général. le novau végétatif, quit-
iant le grain avaut la cellule génératrice. est dépassé par celle-ci au cours
de la croissance du tube pollinique. Ceci a été observé par Evrving (1879),
OsterwaLper (1898), Gager (1902). Sawyer (1917}, Wynie (1923) Trankowsky
(1931). O'Mara (1933) et par Wurrr (1933) chez le Lilium Martagon, le Lilium
candidum, et I’ Hemerocallis flava.

Plusienrs auteurs ont signalé la forme amoeboide revétue par la cellule
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génératrice a I'intérieur du tube pollinique (ScuarFner 1901 ; Scuocn 1920 :
Woraickr 1926 ; Wurrr 1933). Certains remarquent que la différence de
viscosité des deux cytoplasmes, végétatif et générateur, rend tout & fait
plausible T'existence d'un déplacement de la cellule nile a l'intérieur du
tube. En effet, le cytoplasme maile est formé principalement de «kino-
plasma », (sclon une terminologie maintenant toinbée en désuétude), c’est-
a-dire d’éléments provenaut des fibres fusoriales de la premiére division
pollinique (cf. Hacerup 1938, La Cour 1949). PiecH, en 1924 (a et b) insistait
déja sur le fait qu'il ne contenait trés probablement que des protéines. Au
contraire, le cytoplasine du tube, initialement trés visquenx, se liquéfie
progressivement jusqu'a devenir miscible a l'eau (Serrrrz 1921 ; Hor-
MEISTER 1936).

Eufin, 'observation vitale vient préciser nos connaissauces sur les dépla-
cements de la cellule génératrice dans le tube (Wurrr 1933). Chez I'Hip-
peastrum hybridum, la cellule génératrice résiste & l'entrainement des
courants cytoplasmiques ; elle ne remonte jamais vers le grain comme le
fout les plastides ; par contre, elle semble progresser 1a oti 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 arriére. Chez le Galanthus nivalis et le Leucojum vernum, la
cellule génératrice se dilate périodiquement de fagon active et obture
temporairement le tube. Ces déformations sont suivies d’'une phase de
contraction, qui parait due a la pression des courants cytoplasmiques.
Comme chez 'Hippeastrum hybridum, la cellule génératrice ne fait jamais
retour vers la portion basale du tube pollinique.

La question de savoir s'il existe des courants cytoplasmiques a I'inté-
rieur méme de la cellule génératrice n'a pas été résolue. MopiLevskry (1918)
et O'Mara (1933) tendent a I'admeitre daprés l'aspect des préparations
fixées. WuLrr conclut de méme car il Ini semble que la présence de tels
courants soit nécessaire pour expliquer la division par étranglement de
la cellule génératrice.

les observations de SterreEn (1933) sur le comportement de la cellule
génératrice du Galanthus nivalis s’accordeni, pour l'essentiel, avec celles
de Wurrr : le déplacement est effectué en collaboration par les courants
du cytoplasme végétatif et par les mouvements propres de la cellule mile :
ceux-ci s'effectuent par l'intermédiaire de déformations amoeboides qui
sont suffisantes pour assurer le rattachement de la cellule a I'un de ces
courants soit dans le tube végétatif. soit dans le sac embryounaire lorsqu’il
s'agit des cellules spermatiques.

Structure nucléaire, stade préparatoire a la division : le noyau de la
cellule génératrice ne traverse pour ainsi dire pas de période interphasique :
du point de vue morphologique, la déspiralisation télophasique des chro-
mosomes est fort tardive et rejoint le début de leur spiralisation pro-
phasique, qui se manifeste le plus souvent avant méme que la cellule
génératrice ne se soit détachée de la paroi pollinique. Du point de vue
cytochimique, la svnthése d’acide désoxyribonucléigne est aussi extréme-
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ment précoce, puisque, d’aprés Taveor et McMaster (1934), elle commence
dés le début de I'<interphase » qui précede la division du noyau générateur.
I est donc normal que la plupart des auteurs aient attribné a ce novau
une structure prophasique, puisque effectivemnent celle-ci est acquise tout an
début de l'existence de la cellule génératrice et aboutit régulierement a la
métaphase et aux stades ultérieurs de la division nucléaire.

Clicz les especes dont le pollen est dispersé au slade bicellulaire, il est
probable que les phénomeénes mitotigues sout ralentis, sinon totalement
bloqués par les conditions imposées a la cellule génératrice du fait de la
maturation de la microspore. et avant tout. par la déshydratation des cyto-

!:: ‘ *‘0\

Fig. 81, Grains de pollen mirs de Uimpativas Baljourii. Noyau géndérateur bloqué & un stade prométaphasicae.
Naowaschin ; Fealgen ; x 1300,
(J. VAZART. n. p.)

plasmes végélatil et génératcur. Dans le cas inverse, on peut supposer que
le noyau a déja doublé le cap critique de la métaphase, lorsque cette déshy-
dratation atteini un degré suffisant pour inhiber les premicrs stades dec la
mitose. Pourtant, dans le cas général, 'évolution nucléaire s’arréte a un stade
plus ou moins avancé de la prophase. Chez le Bulbine caulescens (GEITLER
1941). dans le pollen mir, le noyau générateur a nne siructure de prophase
tardive : les chromosomes sont totalement individualisés ; ils ont atteint leonr
degré de contraction maximum ; les chromatides ne sont plus qu’a peine
entrelacées ct la spirale résiduelle a presque totalement disparu ; la mem-
brane micléaire est encore préseule. De ce stade, on passe directement
a la métaphase. inmédiatement apreés la germination du pollen. La struc-
fure du noyau reproducteur du Bulbinopsis semi-barbata, étudiée par le
méme auteur est identique. Par conire, chez I'Ornithogalum nutans, 'organi-
sation chromosomique est plus semblable a celle décrite par Marouarpt
(1941) chez le Lilium. l.cs chromosomes s’individualisent sans que les
chromonémas cntreprenncit les transformaltions structurales caractéristiques
de la prophase. Chez ces trois cspéces. I'évolution chromosomique débute
lorsque la ccllule génératrice se détache de la paroi pollinique et parait
se trouver bloquée aprés l'allongement de cette cellule. Chez I'dllium
ursinum, le novaun reproducieur du pollen mar a une allure franchement
6*
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différente : les chromosomes sont laches, mais tellement serrés les uns contre
les autres qu'il est difficile d’analyser leur structure fine. Leur individualité
ne devient distincte quaprés la migration de la cellule génératrice. Comme
chez 1'Ornithogalum, ils conservent une spiralisation résiduelle qui ne
disparait qu'aprés la germination du pollen, a la fin de la prophase.

Ou connait par ailleurs 'exemple du pollen d’'Impatiens (Fig. 31) chez
lequel 'évolution du novau générateur est bloquée a un stade prométaphasi-
que. sinon & un stade métaphasique vrai, pnisque ce noyau a déja perdu sa
membrane, que les chromosomes ont déja acquis leur structure métaphasique
et sont alignés selon la disposition qu’ils conserveront quelgue temps avant
que ne débute I'anaphase, lorsque le pollen aura germé. Par contre, dans
le noyau générateur de certains pollens mirs, les transformations propha-
siqnes sont a peine amorcées (Paris quadrifolia).

GerrLer a rénssi a démontrer expérimentalement que si de tels grains
bicellulaires sont placés dans une atmosphére suffisamment humide, la
mitose du noyvau générateur se poursuit sans que 'authére s'ouvre, ni que
les grains commencent a germer.

Toutes ces observations mountrent donc gne, pour se déronler norma-
lement, la mitose n'a besoin que d’'un senil d’humidité relativement bas,
analogue aux conditions hydriques réalisées dans le grain de pollen au
cours de sa maturation, & uu moment ol le cyvtoplasme végétatif, privé de
tout mouvement de cyvelose. est déja presque «solide ». I'intervention, dans
certaines cellules isolées. d’anomalies présentant des points conrmuns avee
les c-mitoses, semble indiquer que le mécanisme fusorial est plus sensible an
manque d’eau que ue le sont les mécanismes purement chromosomiques.

Marouarpt (1941) donne de I'évolution du novau générateur du Lilium
la description snivante : le noyau aurait au départ une structure inter-
phasique de type réticulé, avec en outre de nombreux petits chromocentres
plus ou moins agrégés entre enx. Ce résean est formé des éléments chromo-
somiques probablement clivés chacun en 4 demi-chromatides. Par endroits.
celles-ci se réunissent deux par deux ou qunatre par quatre. Mais cette
structure n'est pas stationnaire : au contraire. elle est en perpétuelle
transformation. et au moment o le pollen prend contact avec l'air libre,
I¢ novau a perdn tout aspect interphasique ; sur d’importantes étendues.
sa structure pseudogranuleuse est remplacée par une structure filamenteuse
due a D’édification de chromosomes plus ou moins liches. On pourrait
qualifier cette nouvelle structure de propliasique, si ees chromosomes
n'étaient pas si miuces et leur contour tellement irrégulier. De Tavis de
I'auteur, cette structure chromosomiqne se rapproche davantage de celle
qui est habituellenient réalisée en télophase, car, sur de longs segments,
les chromatides s’associent deux a deux. Mais. dans le noyau générateur
arrivé a ce stade, la spiralisation est beaucoup plus poussée. De plus, par
endroits, il est possible de mettre en évidence quatre spirales conjuguées.
ce qui correspond a uue structure prophasique.

Cet autenr constate donc lui aussi une modification profonde de la
structure interphasique réalisée dans le noyau générateur au terme de la
premiére mitose pollinique. 11 insiste néanmoins sur l'existence de cetie
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interphase et ue considére pas I’évolution structurale du noyau générateur
comme une prophase vraie. D’ailleurs, au moment de la germination du
pollen, le noyau, sans pourtant récupérer une structure interphasique, est
le siege de phénoménes de spiralisation qui interviennent habituellement
au tout début de la prophase. Pour Marquarprt, la structure du noyau géné-
rateur ne représenterait donc pas le départ des phénomeénes mitotiques,
mais serait provoquée par un état physiologique particulier de la cellule.
caractérisé principalement par la déshydratation du cytoplasme ambiani :
cet état serait analogue a celui des novaux des glandes salivaires des
Diptéres (Spiremkern).

Il parait néanmoins plus logique de considérer I'évolution du noyan géné-
rateur comine une vraie prophase dont le déroulement est plus ou moins
altéré par ces conditions de déshvdratation. en remarquant avec GerrLER
aque nombreuses sont les espéces chez lesquelles. lors de la germination du
pollen, ce noyau passe directement en métaphase. ou tout au moins a un
stade plus avancé de la prophase.

Plus récemment encore, la structure du novau de la cellule génératrice
a fait T'objet d’une étude de LinpEmann (1956) chez les deux lLiliaceae
Bellevalia romana ¢t Agapanthus umbellatus. Cet auteur a noté qu'apreés
la premiére division pollinique le novan générateur ne subissait qu'une crois-
sauce trés réduite. Il passe par un stade interphasique typique, puis, avant
méme que la cellule génératrice se soit détachée de la paroi du grain, le
nucléole disparait tandis que les chromosomes revétent 'aspect habituel
analogue a celui d’'une prophase. Chez I’Agapanthus, dans le noyau duquel
la chromatine est condensée en amas chromocentriques, ceux-ci se délient
en filaments apreés la disparition du nucléole et ces derniers se raccourcis-
sent peu a peu pour édifier des chromosomes prophasiques ; aprés quoi.
les deux novaux végétatif et générateur s’accolent. Au contraire du novau
végétatif, le noyau générateur ne se déchromatinise pas.

b) Formation des cellules spermatiques

Déroulement de la caryocinése : suivant les espéces, elle a lieu dans le
grain de pollen ou dans le tube pollinique. L.es phénomeénes chromosomiques
paraissent normaux. lls sont seulement difficilement observables en raison
de la pauvreté du novau générateur en nucléoplasme et du petit espace
dont disposent les chromosomes pour évoluer. Le fait que, dans le pollen
mir, la mitose ne soit jamais bloquée a un stade ultérieur a la promé-
taphase (pollen des Impatiens) indique suffisamment que seuls ses premiers
stades sont sensibles a la déshydratation. Une fois acquis 1’établissement du
fuseau et le déclenchement de I'anaphase, la division nucléaire s’achéve
quelles que soient les conditions réalisées dans le cytoplasme ambiaut.
C’est ce qui se passe dans les grains disséminés a 1'état «trinucléé ».

I’analyse fine des transformations chromosomniques a été conduite chez
le Lilium dont le noyau générateur se divise apreés la germination du pollen.
Elles sont identiques a celles qui ont été décrites chez I’ Allium au cours de
la premiére division pollinique. En particulier, en fin de métaphase, on
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obscrve des figures treés claires dans lesquelles les chromatides apparaissent
clivées en demi-chromatides présentant elles-mémes un enroulement propre
(MarQuarpT 1941). On trouvera aussi une description plus ou moins détaillée
de ces phénoméncs dans Trankowsky (1931) (Convallaria majalis, Galanthus
nivalis et Hemerocallis flava), (Y’ Mara (1933) (Lilium regale), GerrLer (1941)
(Bulbine caulescens, Bulbinopsis).

On doit loutefois noter que I'évolution mitotique des chromosomes n’est
pas toujours aussi classique : on obscrve parfois une surcontiraction qui
fait que le chromosome métaphasique ressemble davantage a un génini
plutét qu'a un chromosome mitotique (Impatiens). Cetie configuration fajt
d’ailleurs suite a une prophasc au
cours de laquelle les éléments chvo-
mosowmiques, formés a partir de
chromocentres, demeurent toujours
trés condensés et ne sallongent pas
en longs cordons sinneux comwe on
le coustate habituellement au cours
de la prophase mitotique. 11 est
difficile de savoir si un tel étai de
choses doit étre attribué a l'hydra-
tation défectueuse de la cellule ou
a I'état propre du novau, également
pauvre en nucléoplasme et ¢n pro-
dutts nucléolaires. Chez le Lilium
regale, O’Magra indique que les chromosomes ont uue longueur fort variable
ai moment de la disparition de la membrane nucléaire et que. pendant la
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g, 32. Deuxieme division pollinique chez le Secale
cereale, Nawaschin , Feulgen 1 x 1000.

suite de la mitose, leurs mouvements sont beaucoup weoins syuchronisés que
peudant les divisions somatiques.

Quoi qu'il en soit. ce n'est pas tellement U'évolution des éléments chromo-
somiques qui a suscité lattention des chercheurs, mais bien plutét leur
mode de disposition sur la plaque équatoriale et le fonctionnemeunt de
Iappareil fusorial. d’abord pour la disivibution des chromosomes. ensuite
pour la formation éventuclle d’une cloison cellulaire.

Lorsque la divisiou se produit dans le grain de pollen, on obscrve
régulierement la formation de fibres fusoriales et la migration des chromo-
somes sopere nornwlement. En outre. il est fréquent qu'uue plaque cel-
lulaire se forme dans le fuseau et participe a la séparation des deux cel-
lules-filles (dsclepias, Finn 1925 : Porfulaca, Cooprer 1935 a). Parfois, cette
plaque cellulaive est éphémere et, finalemnent, la division du cytoplasme
seffectne par étranglement (Vallisneria, Witmer 1937). Enfin, ce dernicr
mécanisme pent &ire le seul impliqué dans I'individualisation des denx
cellules spermatiques (Juncus, Wurrr 1939). Witmer a décrit, chez certains
échantillons du Vallisneria, le clivage de la plaque cellulaire qui assurevait
ainsi la séparation des deux cellules.

Lorsque la division a lien dans le tube pollinique, les avis sont beaucoup
plus partagés. De nombreux auteurs n'ont pas réussi a mettre cn évidcuce
la présence de libres fusoriales. Tl semble pourtant que. dans la plupart des
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cas, ce fait soit di a linefficacité des techniques utilisées plutét qu’a
I'absence réelle du fuseau. (On trouvera dans WurLrr 1933 et dans WuLrr
et Maneswaart 1938, une bibliographie abondante sur cette question.) Il est
probable que, mis & part des cas trés particuliers, tels que celui déja cité
de certaius Impatiens, chez lesquels la métaphase est franchement aberrante,
la distribution des chromosomes s’effectnie comme a l'ordinaire, apres
I'établissement d'un fuseau sur lequel se constitue eunsuite une plaque
cellulaire. Par contre, dans la majorité des cas ¢tudiés, la cytocinése s’opeére
par étirement et rupture du cytoplasme générateur. Pourtant, dans un
iravail récent consacré a cette question, Ota (1957) conclut que la division
cellulaire s’effectue normalement. avec intervention d'un fuseau et d’unec
plaque cellulaire (Allium odorum, Crinum asiaticum, C. latifolium.
Gladiolus gandavensis, Zephyranthes candida, Camellia sasanqua et Thea
sinensis).

Quant a la disposition souvent anormale des chromosomes métaphasiques,
il est probable qu’il s’agit d'un phénoméne purement mécanique, et qu'elle
est due simplement, non pas a l'étroitesse du tube pollinique, mais a celle
de la cellule génératrice. Il est possible qu'interviennent aussi d’autres dé-
viations mitotiques ayant trait au mécanisme fusorial, les transformations
du nucléoplasme n’aboutissant plus a la formation de I'appareil habituel,
mais simplement a une élongation de I'espace intranucléaire (telle que I'a
observée WurLrr 1933), accompagnée de modifications qui permettraient
néanmoins le déplacement des chromosomes anaphasiques.

Le temps qui sépare la division nucléaire de I'isolement des deux cellules
spermatiques est fort variable. 11 n’est pas rare de constater l'existence
prolougée d’une cellule binucléée contenant les deux noyaux gamétiques.
Cet état persiste exceptionnellement jusqua l'entrée du tube pollinique
dans le sac embryonnaire : mais il s’agit alors d’'une anomalie (Nawaschin
et Finn 1913 ; Tscuernojarow 1915 et 1926). Enfin, une autre anomalie
signalée par WEerELscHEID (1911) consiste en la formation d’'une membrane
épaisse succédant a une plaque cellulaire forinée sur le phragmoplaste
ct séparant les deux cellules males (Asclepias cornuti).

Répartition des éléments cytoplasmiques : AnpErson (1939) précise que
ciez 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 : aprés la métaphase. elles se réunissent dans la région de
I'ancienne plaque équatoriale. puis elles se répartissent en anaphase entre
les deux cellules-filles dans lesquelles elles s’agglomérent en une masse
impossible a différencier.

Les cellules spermatiques : si la question de l'existence d’une cellule
génératrice constitnée en tant que telle, c’est-a-dire formée d’une masse de
cytoplasme entouréde d'une membrane propre et contenant en suspension
les éléments habituels, novau. plastes, mitochondries et vacuoles, parait
désormais résolue dans le sens de I'affirmative, il n’en est pas de méme dans
le cas des cellules spermatiques dont I'existence est encore mise en doute,
sinon ignorée, par nombre de botauistes.
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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'an moment de
sa division et apportent au moins une réponse positive 4 un premier point :
les deux cellules spermatiques proviennent de la division d’'une cellule-mére
dout la structure est déja fort spécialisée, mais qui posséde une organisation
absoluinent typique de tout élément cellulaire. Les cellules-filles conser-
vent-elles cette organisation, ou bien les gamétes ne sout-ils que des noyaux
«nus », ou bien encore possédent-ils quelque structure intermédiaire ?
Pour résoudre cette question théoriquement trés importante, on ne dispose
encore que d’observations cytologiques insuffisantes. Pourtant, alors que les
auteurs auciens avaient a ce sujet des opinions diverses, les travaux mo-
dernes tendeunt de plus en plus a révéler 'existence générale de véritables
cellules spermatiques.

Scanarr (1937) constate que dans les grains de pollen «trinucléés » les
noyvaux sont entourés dune zone cytoplasmique bien délimitée. Ces obser-
vations coucernent quelque 41 espéces de position systématique fort variée.

Popobusnaja-ArnoLpr, dont les travaux s'échelonment de 1927 a 1936,
signale tantét des cellules spermatiques trés visibles (Composeae), tantét
des noyaux nus : Chondrilla, Scorzonera qui font exception a la régle géné-
rale. Chez le Scabiosa purpurea, la cellule génératrice se divise a I'intérieur
du grain de pollen en deux cellules spermatiques munies d'un cytoplasme
propre, mais par la suite celui-ci devient impossible a mettre en évidence.
Des cellules males ont été également vues par cet auteur chez le Pisum
satioum, le Nicotiana rustica, le N. tabacum et le Solanum tuberosum. Par
coutre. elles demeurent invisibles chez d’autres espéces : Cannabis sativa,
Aconitum lycoctonum, Papaver somniferum, Secale cereale, etc. Mais il est
bien évident que les difficultés d’observation ne doivent pas pour autant
amener a conclure que dans ces espéces de telles cellules n’existent pas.

Dés 1902, Gacer, par ailleurs, décrit la division de la cellule génératrice
chez I' Asclepias cornuti, au cours de laquelle intervieut I'établissement duun
fuseau asymétrique, qui donne mnaissance a denx cellules spermatiques
inégales, mais chacune nunie d’un cytoplasme particulier. I.a membrane de
ces cellules disparaitrait pen de temps apres leur entrée dans le tube polli-
nique. O'Mara (1933) précise qu'aprés la mitosc, la cellule génératrice du
Lilium se partage par étirement en deux cellules spermatiques. Mais a4 un
stade plus ou moins précoce qui peut méme précéder la cytocinese, le cyto-
plasme male se mélangerait lentement a celni du tube, sans quil soit d’ail-
leurs possible d’observer les phases intermédiaires du phénomeéne. 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 enfermmés chacun dans une cellule spermatique, ou bien encore im-
mergés a I'état nu dans le cytoplasme végétaiif. Ces noyaux ne récupeérent
pas une structure interphasique vraie : au-dedans, les chromosomes restent
individualisés, avec une siructure qui rappelle plutdt I'interphase séparant
les deux divisions méiotiques.

Parmi les données les plus récentes, citons celles de Sterrex (1953) sur
le Galanthus nivalis. Tandis que. chez cette espéce. TrRankowsky (1931) avait



Angiospermes — Gamétogénése mile 89

décrit la disparition du cytoplasme mile au moment de la division de la
cellule génératrice, SterrEN 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 méme taille, et, dans leur noyau,
les éléments chromosomiques sont spiralés comme en prophase. On n’y
distingue pas de nucléole.

Goobpspeep {1947) n’a pas pu déceler la structure cellulaire des gamétes
méles formés dans le tube pollinique de plusieurs espéces de Nicotiana.
Par contre, il décrit des cellules spermatiques rondes au contact de
Poosphére et du noyau secondaire ; il figure des cellules pourvues dun
noyau également sphérique renfermant un nucléole de taille appréciable.

AnpErsox (1939) indique que, chez les espéces de Lilium qu'il a étudiées,
Jes gamétes males sont des cellules complétes et totalement séparées 1'une
de l'autre ; certains d’entre eux sont vacuolisés, surtout a leur extrémité
antérieure. Leur équipement mitochondrial est le méme que celui de la
cellule génératrice et leur structure persiste telle quelle jusqu'a la péné-
tration du tube dans la cavité ovarienne.

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

Quant au déplacement des cellules spermatiques a I'intérieur du tube
pollinique, on peut répéter & ce sujet ce qui a été dit a propos de la cellule
génératrice. L’idée de WuLrr selon laquelle cette derniére serait immobilisée
pendant sa division (d’aprés cet auteur ce serait la un des roles principaux
du cytoplasme male qui jouerait en quelque sorte le réle d’amarre pendant
la mitose du noyau générateur), a été mise en doute par Sterren (1953). Cet
auteur a observé des déplacements passifs de la cellule en division, mais
il a également mis en évidence, griace & des relevés faits d’aprés des obser-
vations vitales, un mouvement amoeboide des cellules génératrice et sper-
matiques, mouvement qui, le cas échéant, peut méme se poursuivre si les
cellules miles s’échappent accidentellement d’'un tube endommagé.

En conclusion, il semble donc raisonnable d’admettre que les gamétes
miles des Angiospermes sont doués d’une structure cellulaire compléte,
quoique profondément modifiée. Cette hypothése 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 plus réduite sont loin d’étre
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,

oY
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avec peut-étre certaines modifications nécessaires, les résultats déja obtenus
sur les Monocotylédones. Des observations telles que celles de Kaiensurc
montrent que la chose n’est pas impossible et que, dans un avenir plus ou
moins lointain, la structure intime des gameétes miles doit pouvoir étre pré-
cisée dans tout le régne végétal, et non pas seulement chez les groupes se
prétant le mieux a ce genre d’études.

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

La division de la cellule mile haploide directement issue de la méiose
(gonocyte) se produit avant que cette cellule ait acquis les caractéres d’une
sporev,Aprés cette division, tandis que la cellule spermatogéne (cellule
génératrice) se différencie dans le sens habituel aux cellules-méres des
gameétes miles (dédifférenciation des éléments figurés du cytoplasme, pré-
dominance des éléments nucléaires et plus spécialement des éléments chro-
mosomiques sur les constituants cytoplasmiques), la cellule végétative
poursuit son évolution vers 'acquisition d'une structure « sporale », adaptée
au passage a une vie ralentie et qui permette la survie du grain de pollen
mar, privé de tout échange avec d’autres cellules et libéré pour un temps
plus ou moins long dans un milieu aérien relativement trés pauvre en eau.

Dans le cas général, la premiére division pollinique intervient au stade
ou 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 systéme
vacuolaire trés développé, souvent confondu en une poche unique. Le cyto-
plasme est peu abondant, représenté par une simple lame pariétale ; il
est riche en acide ribonucléique et contient les éléments habituels : plastes
qui atteignent & ce stade leur taille maxima pendant la vie du pollen,
(Kaiexsure 1950) 04 a 0,6 u chez les Oenotheraceae, auxquels s’ajoutent
quelques mitochondries de plus petite taille. D’aprés Kaiensure, la premiére
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.

Apreés cette premiére 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-
trémement précoce. En effet, les chromosomes mitotiques attribués a cette
cellule se déspiralisent rapidement, dés la fin de 'anaphase, pour donner
naissance a des filaments gréles qui s'entourent d*un nucléoplasme abondant.
Corrélativement, au contact des portions spécialisées de ces chromosomes,
prennent naissance des nucléoles qui grossissent trés vite et, par consé-
quent, se fusionnent assez tét. Autour de cet ensemble, une membrane nuclé-
aire se condense, comme on le remarque d’ordinaire. Cependant, I'évolution
du noyau végétatif ne s’arréte pas la. Dans le matériel quiils ont étudié,
la plupart des auteurs s’accordent a noter que le noyau s’appauvrit en
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acide désoxyribonucléique, c’est-d-dire que sa chromaticité baisse vis-a-vis
des colorants nucléaires et principalement aprés coloration selon la tech-
nique de Feulgen. Cependant, s’appuyant sur des mesures photométriques
effectuées sur le Tradescantia, Bryan (1951) affirme, au contraire, qu'apres
la premiére mitose pollinique, le noyau végétatif qui, comme le noyau
générateur, aurait re¢u la quantité 2c¢ d’acide désoxyribonucléique con-
tinue a s’enrichir légérement 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-dela
des tout premiers stades qui suivent sa formation. Swirr (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
nucléale et ont simplement constaté une baisse de l'affinité envers des
colorants basiques ou autres, baisse qui peut étre due a la disparition d’un
tout autre composant que 'acide désoxyribonucléique. Quoi qu’il en soit, on
doit constater d’'une maniére plus précise que les transformations télopha-
siques des chromosomes sont extrémement poussées, qu'elles se poursuivent
en quelque sorte pendant une partie de l'interphase et qu’elles mettent
en ceuvre une disparition progressive de ’hétérochromatine.

Immédiatement aprés la premiére division pollinique, le noyau végétatif
est repoussé coptire la paroi comme 1'était celui de la microspore. Puis
intervient une période de synthése 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’aprés Painter (1943), chez le Rhoeo discolor, cet acide pro-
viendrait des débris cellulaires (tapis et microspores avortées) présents
a ce moment dans la cavité de I'anthére. D’aprés La Cour (1949), il s’agi-
rait plut6t d'un produit de transformation de I'acide désoxyribonucléique
du novau 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 guére. Tot ou tard le noyau végétatif
s’appauvrit, tant en nucléoplasme qu’en substances nucléolaires. Chez le
Bellevalia romana, LinpEmann (1956) décrit ’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 disparait complétement, tandis qu’autour des élé-
ments chromosomiques se condense une sorte de nuage de substance chro-
matique qui se disperse a son tour. Chez I’ dgapanthus umbellatus, le méme
observateur remarque que, dans le noyau végétatif, les chromocentres res-
tent plus petits et plus isolés que dans les autres tissus; ils continuent
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d’ailleurs a s’amenuiser pendant la période de maturation du pollen, avant
de disparaitre totalement ; le nucléole bourgeonne et se désagrége comme
chez le Bellevalia. De facon générale, on 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 synthéses
nucléoplasmiques et nucléolaires, s’appauvrit ensuite assez rapidement
pour ce qui est des substances renfermées dans ces deux constituants :
le nucléole régresse et dégénére plus ou moins, tandis que le nucléoplasme
devenant de plus en plus rare ne gonfle plus 'enveloppe nucléaire qui se
plisse, conduisant ainsi & la réalisation de formes amoeboides qui ont
souvent été décrites. D’aprés Bryan, il s’agirait d’'une perte de substances
protéiques aux dépens du cytoplasme dont 'acidophilie se trouve corré-
lativement renforcée.

Tous ces faits, quelle qu'en soit I'interprétation exacte, indiquent com-
bien le noyau participe a la différenciation de la cellule végétative. Que
I'aspect des chromosomes semble au caryologiste inintéressant, parce que
statique, sinon précurseur de phénoménes pathologiques, il n’y a rien la
que de trés normal, puisque, dans la cellule végétative, le noyau n’a plus
a se diviser, ni a jouer de réle relevant de sa fonction génétique. Mais ses
transformations ne peuvent étre envisagées simplement sous I'aspect d'un
début de dégénérescence. Dans le grain de pollen, I'activité du noyau végé-
tatif peut étre décomposée en deux phases bien distinctes : au cours de la
premiére, il semble jouir d’un pouvoir synthétique particuliérement élevé
et il accumule des réserves nucléoprotéiques ; au cours de la seconde, l'ac-
tivité synthétique se ralentit considérablement — peut-étre méme cesse-t-
elle? — les réserves sont épuisées et transformées au profit des autres
éléments de la cellule. Au moment de I'anthése, celle-ci ne manque plus
que d’eau pour croitre 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 déja fortement altérée par 'achévement des phénomeénes
de maturation de la microspore.

Pendant cette maturation, les phénoménes nucléaires sont évidemment
escortés de modifications cytoplasmiques. Celles-ci consistent principale-
ment en 1’élaboration de substances de réserves, jointe a une déshydrata-
tion progressive et trés 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 mitochondries, support de la majorité des systémes enzy-
matiques mis en ceuvre dans le métabolisme cellulaire, se multiplient
activement. Dans le pollen mir, elles sont exclusivement granuleuses, trés
chromatiques, fort abondantes, et souvent agrégées en amas.

Les chloroplastes demeurent semi-différenciés. Chez de nombreuses
espéces, certains élaborent de 'amidon sous forme de grains plus ou moins
volumineux. D’aprés Kawensurc (1950), chez les Oenotheraceae, cette éla-
boration serait précédée d'une nouvelle période de multiplication des
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plastes, qui d’ailleurs ne cesserait définitivement qu'a la maturité compléte
du grain ; Pamidon s’accumulerait sous forme de petits fuseaux au con-
traire de ce qui a lieu précédemment dans la microspore ol 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.)

Quaut aux vacuoles, on ne sait si elles proviennent de la fragmentation
de la grande vacuole centrale formée avant la premiére division pollinique,
ou si elles se développent directement dans le cytoplasme qui gagne peu
a 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 miir ap-
parait doué d’'une véritable structure alvéolaire, les trabécules cytoplas-
miques extrémement fins séparant une multitude de petites vacuoles ar-
rondies. D’aprés Hurer-Py (1933), il y aurait fragmentation de la grande
vacuole due a la désimbibition de ses colloides.

L’affirmation de Scunarr (1941) selon laquelle le pollen vraiment mir
ne contient plus aucune vacuole, ne doit pas étre 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 a la vitalité du pollen,
Hurer-Py a pu obtenir, par un traitement prolongé du pollen du Nicotiana
alata, par I'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. DancEarp
(1956) sur un trés abondant matériel. Selon I'aspect des vacuoles au mo-
ment de 'anthése, cet auteur a distingué plusieurs types de grains de pollen:

Chez les espéces a vacuome trés dispersé, les gouttelettes vacuolaires ne
dépassent pas 0,5 de diamétre ; elles peuvent demeurer telles quelles
pendant le cours de la coloration (Ranunculus repens, Chelidonium majus,
Symphytum officinale, Ulex europeus), ou bien gonfler progressivement
{divers Ranunculus, Nicotiana tabacum, Helleborus viridis, Corylus avel-
lana). Ces vacuoles ponctiformes sont parfois tellement nombreuses qu’elles
donnent I'impression d’une coloration cytoplasmique diffuse (Salix alba) ;
elles peuvent alors se transformer en éléments hydratés filamenteux
(Endymion nutans). Elles peuvent étre localisées autour du noyau végétatif,
ou réparties uniformément dans tout le cytoplasme. A ce type se rattachent
un grand nombre d’'espéces appartenant aux genres Ficaria, Caltha, Ra-
nunculus, Aconitum, Clematis, Chelidonium, Eschscholtzia, Genista, Lotus,
Anagallis, Cyclamen, Primula, Lobelia, Amaryllis, Colchicum, Lilium,
Narcissus, Tradescantia, etc. Chez d’autres plantes, le pollen mir contient
encore d’assez grandes vacuoles de taille inégale : telles Agrimonia
eupatoria, Erica cinerea, Plantago lanceolata, Iris pseudacorus, Mentha
arpensis, Alnus glutinosa ou méme des éléments uniformément grands
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et colorables par le rouge neutre (Dactylis glomerata, Mirabilis jalapa,
Calistegia sepium). '

Ces pollens de différents types peuvent étre colorés naturellement par
des pigments vacuolaires : vacuoles arrondies et violettes du pollen du
Clerodendron, minuscules vacuoles bleuitires du Papaver rhoeas. Chez le
Raphanus sativus, le Lycium barbarum et le Petunia violacea, le cyto-
plasme végétatif contient & la fois en suspension des gouttelettes colorées
qui ne fixent pas le rouge neutre et de petites vacuoles qui le retiennent.
Peut-étre ces deux catégories d’éléments appartieunent-elles 1'une et 'autre
au vacuome?

Enfin, certains grains ne peuvent étre colorés vitalement (Lathraea
clandestina), mais ce cas est tout a 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. L.e volume des vacuoles augmente (Hurer-Py 1934),
et parfois celles-ci se regroupent a 'endroit ol va naitre le tube pollinique.
A peine celui-ci émerge-t-il de l'exine que les vacuoles se rassemblent
a lintérieur 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 ’ébauche du
tube pollinique, le noyau végétatif et la cellule génératrice (ou les cellules
spermatiques) vy pénétrent. Dans le cas le plus fréquent, le noyau végé-
tatif s’engage le premier dans le tube ; mais cette régle est loin d’étre géné-
rale. Toutefois, il semble que lorsque les cellules mailes passent les pre-
miéres, elles sont rapidement rejointes et dépassées par le noyau du tube.
Ce dernier est fréquemment entouré d’inclusions cytoplasmiques massées
a sa périphérie.

A Tintérieur 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 ; SterFrENn 1933, etc.)

II. Gamétogénése femelle

La formation du gamétophyte femelle, puis la différenciation de la
cellule reproductrice ou ocosphére sont plus complexes chez les Angio-
spermes que chez les auires groupes de Végétaux. Cette complexité pro-
vient du fait que la réduction du gamétophyte est plus prononcée que dans
les autres embranchements ; en ouire, 'accélération des processus de so-
matogéneése et de gamétogénése fait qu’ils se superposent et rend plus
difficile leur identification. A ce propos, diverses hypothéses ont été en-
visagées (cf. Barracria 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 dernidres, de phase « soma-
togéne » (terme par lequel Barracria désigne I'ensemble de I'édification de
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la portion somatique du gamétophyte). Dans le cas le plus habituel, la
mégaspore issue des divisions méiotiques peut éire considérée comme 1'é-
quivalent d’une initiale archégoniale. Le gamétophyte femelle ou sac
embryonnaire serait alors réduit a sa portion fertile ou «germinale ». Il
représenterait un gamétange dont les diverses cellules, individualisées
a la suite des divisions de la mégaspore, auraient les mémes potentialités
reproductrices (hypothése que semblent coufirmer les travaux de Jomst 1939
sur le Tinospora cordiflora). 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 ’ovule, et, d’autre
part, la formation précoce de parois cellulaires compartimentant le «coe-
noprothalle » et coincidant avec 'arrét des mitoses gamétogénes dont le
nombre n’excéde pas 3 séries.

Ces phénomenes sont en effet accompagnés d'une polarisation accusée
de l'ensemble du sac, qui, jointe & sa segmentation, provoque la différen-
ciation de ses éléments, dont le destin est déterminé trés t6t, avant ou
pendant la troisiéme série de divisions. Dés ce stade, par exemple, il devient
possible d’identifier les futurs noyaux polaires.

Il en est de méme des noyaux-fils formés aux extrémités apicale et
proximale de la spore, & la suite de divisions dont les axes sont perpen-
diculaires a la direction d’élongation du sac. Deux de ces noyaux, a 'ex-
trémité micropylaire, deviendront ceux des synergides, tandis que les deux
autres, & I'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 dép6t des membranes s’effectue
d’abord entre les deux synergides en méme temps qu’'entre les deux anti-
podes correspondantes.

Ces phénoménes peuvent encore montrer une accélération plus grande.
Chez certaines Angiospermes plus évoluées, les divisions méiotiques (mitose
homéotypique ou méme déja mitose hétérotypique) ne s’achévent pas par
la formation de membranes cellulaires. Il en résulte que ce sont deux ou
méme quatre mégaspores qui participent a la constitution du gamétophyte
et que, dans le cas out la réduction de la génération haploide atteint son
actuel point maximum, le gameéte femelle provient directement de la pre-
miére et unique division gamétogene.

Principales étapes de la gamétogénése femelle. Edification du sac
embryonnaire et individualisation de I’oosphére

Le développement de la mégaspore fonctionnelle marque le début de
la gamétogéneése. Ensuite interviennent trois séries de divisions nucléaires
successives qui conduisent & la formation d'un syncytium. Puis, les
éléments de lappareil 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 novaux et
I'orientation des fuseaux de division. Ces phénoménes sont aussi en étroite
relation avec la vacuolisation du cytoplasme, elle-méme 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’apres
Manesawart 1950), une seule des 4 mégaspores est appelée a se diviser,
tandis que les trois autres dégénérent.

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 I'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 trés prononcée dés ce
stade, et le jeune sac renferme alors deux grandes vacuoles, une a chaque
bout (Chenopodium murale, ManasaLe et Soranky 1954). Parfois encore la
vacuolisation procéde en deux temps (Chrysanthemum leucanthemum,
Marmin et Smirn 1955) ; une premiére vacuole apparait dans la région cha-
lazienne procdie du noyau ; puis la spore s’allonge et s’étire dans la
chambre micropylaire, hors des limites normales du nucelle ; plusieurs va-
cuoles se développent ensuite dans cette partie micropylaire et fusionnent
en une seule. Chez I'Impatiens glanduligera, ces phénoménes sont plus
tardifs (Sterren 1951). On trouve dans le jeune sac une seule grande va-
cuole chalazienne qui ne se forme qu’aprés l'individualisation des cellules
du gamétophvyte.

Chez I’ Antirrhinum majus et le Hyacynthus orientalis (AnpErson 1936),
la spore ne renferme quune quantité infime de cytoplasme. Celui-ci est
limité, en effet, & une fine couche périphérique reliée par quelques trabé-
cules & une masse centrale plus dense dans laquelle est inclus le noyau.
C’est a ce niveau que se trouve localisée la presque totalité du chondriome.
Les mitochondries prédominent, sous l'aspect de sphérules trés chromo-
philes. Mais on trouve également de courts éléments en forme de baguettes,
ainsi que des plastes non développés qui figurent autant de mitochondries
sphériques et creuses ou de bitonnets dont les extrémités ont commencé
a se vacuoliser. Chez 'Antirrhinum, ces inclusions sont de plus petite
laille que chez le Hyacinthus.

b) Divisions individualisant les éléments du sac

Sit6t aprés la premiére division, dont la direction coincide avec celle
du grand axe de la mégaspore, on observe un déplacement des novaux-
fils dont chacun émigre a I'une des extrémités du jeune sac. Ces modifi-
cations s'accompagnent d’'un réarrangement de I'appareil vacuolaire. Dans
le cas le plus habituel, il se constitue en effet une unique vacuole centrale
dont le volume augmente au fur et & mesure de la croissance du sac. Le
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cytoplasme et ses inclusions se répartissent a peun preés également entre les
deux extrémités tandis que subsiste, dans la région médiane, une fine
couche pariétale.

La deuxieme série de divisions affecte simultanément ces deux noyaux.
Elle intervient parfois avant méme qu’ils aient gagné les poles (Vitis tri-
folia, Apamia et al. 1953) Les axes de ces mitoses ont une orientation qui
est sonvent en rapport avec les modalités de développement de la méga-
spore. En effet, lorsque le sac s’accroit relativement pen, ou lorsqu’il prend
une forme longue et étroite, la seconde série de divisions est orientée comine
la premiére, si bien que les quatre novaux-fils sont disposés l'un au-
dessons de autre. Mais la croissance du sac n’est pas tonjours aussi régu-
liere ; en particulier sa portion antérieure s'élargit parfois plus rapide-
ment que les autres régious. Dans ce cas, le noyau apical (situé prés du
micropyle) dispose d'un espace relativement graud et il est possible que
ce soit 1a nne des raisons de la disposition oblique ou transverse de son
axe de division. Chez le Medicago sativa (Coorer 1935 b), ce sont les deux
divisions apicale et proximale qui sont ainsi orientées transversalement
par rapport au grand axe du sac embryounaire. Les noyvaux issus de ces
divisions n’entreprennent que des déplacements négligeables, et la troi-
sieme série de divisions siinultanées suit immédiatement.

L orientation de ces mitoses de troisi¢me ordre est aussi variable, sinon
davantage que celle des divisions précédentes. Toutefois, il semble que,
le plus sonvent, la division du novau le plus proche du péle micropylaire
soit orientée transversalement par rapport au grand axe du sac, tandis que
les fuseanx des deux mitoses centrales sont obliques et que celui développé
par le noyau chalazien ne présente pas d’orientation fixe. C'est de ce stade
que date la séparation des diverses cellules du gamétophyte et le début de
leur différenciation. On peut dés lors vérifier que les noyaux des futures
synergides proviennent de la division d'un méme élément nucléaire. 11 en
est de méme de celui de I'oosphére et de I'nn des noyaux polaires. Au con-
traire, si I'on considére les noyaux polaires, I'nin et I'antre sont issus de la
division de deux novaux-péres différents.

¢) Mode d’isolement des cellules du sac

En géuéral, la facon dont les différents éléments du sac embryounaire
se séparent les uns des autres n'a pas été précisée par les auteurs. 1l semble
pourtant qu'au moins dans un certain nombre de cas cette séparation se
réalise successivement pour les divers groupes de cellules. Ainsi, chez
I'Impatiens glanduligera (Sterren 1951), ce sont d’abord les synergides et
deux antipodes qui sont isolées du cytoplasme médian tétranucléé. Au sein
de ce dernier, les deux novaux ceuntraux, destinés a devenir les noyaux
polaires, se distinguent par leur taille, plus volumineuse que celle de leurs
partenaires. Bientét, ils en sont séparés par la constitution de I'oosphére
vers le pole micropylaire et de la troisidéme antipode vers le pole chalazien.
Mais l'auteur n'indique pas si l'isolement des cellules est assuré par le
dépst de membranes qui se formeraient normalement aprés les deuxiéme
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cl troisieme séries de mitoses (Eventualité envisagée dans le schéma), ou bien
par étranglement, ou bien encore par la croissance progressive de sortes de
vacuoles qui abouitrait a la disjonction des cytoplasmes voisins.

Chez le Secale cereale (Vazart 1953), on obscrve d’abord un syneytium
constitné d'une masse cvioplasinique allongée qui renferme les 8 novaux
disposés végulicrement sur deux files. lei aussi les futurs novaux polaires

Wy
%
L

Fig, 33, Coupes Jongitudinales suceessives d'un jeune sac embryonnaire du Seeale cereale.  Mulliplication des
intipodes (anl). Les noyaux polaires (#. p.) sont déjd nettement reconnaissibles. Dans la région micropylaire
bazale (ovule anatrope), Voosphite (00s.) ¢t les 2 synergides [syn.). Nawasehin ; Feulgea-vert lumiere o < 600,

sc¢ reconnaissent par leur forme ovoide et lenrs dimensions plus élevées que
celles des autres novaux du gaméiophvte (I4ig. 33). Ce sont les trois anfi-
podes qui s’individualisent les premiéres au poéle chalazien ; presque
aussiiét elles endfreprennent des divisions sccondaires a peu pres simultances
gui conduisent a la formation du massil autipodial carvactéristique de cer-
taines Gramincac. Aprés quoi. irois autres cellules s'isolent a lenr tour au
pole opposé @ deux dlentre clles. les plus aniéricures, soni les synergides
qui. apreés séire séparées l'une de lautre. sallongent ¢t ménagent enire
elles. a leur base. une dépression ou vient se loger la troisicme cellule de
forme oblongue qui nest autre que Poosphere. Dans le ¢yloplasme médian
les deux novaux restants se rejoignent et s'accolent dans la région voisine
de Toosphiére : ce sout les novaunx polaires. Tes trois antipodes du Coldenia
procumbens (VeExkaTESWARLU €l al. 1933) sisolent aussi plus précoccment
que les cellules du poéle micropviairve.

Chez le Chrysanthemum leucanthemum (MarTin ot Ssitn 1933), ces
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phénomeénes se présentent sous un aspect un peu différent. Apres la
deuxiéme division, les quatre noyaux-fils sout disposés I'un au-dessous de
lautre en deux dyades séparées 'une de I'autre par une grande vacuole
centrale. En outre, une autre vacuole chalazienne isole la dvade proximale
de Pextrémité postérieure du sac. Les fuseaux de troisiéme division sont
différemment orientés. La formation de membranes délimite alors 6 cel-
lules : a 'extrémité micropylaire, 2 synergides et une oosphére, a l'opposé,
une antipode binucléée et une autre uninucléée ; au centre. enfin, Initiale
de I'albumen renfermant les deux novaunx polaires.

Ainsi, la question du mode de cloisonnement du sac embryonnaire est
loin d’éire résolue et nécessiterait une étude approfondic spécialement
entreprise a ce sujet. Cette étude devrait résoudre un double probléme
quelle est la nature des limites cellulaires : membranes, vacuoles ou simples
discontinuités cytoplasmiques et quelle est leur origine ?

En ce qui concerne le premier point, il est couramment indiqué que les
différentes cellules du sac, bien que restant intimement au contact les unes
des autres. sont entourées chacune par une membrane propre (ANDERSON
1936). Mais on n'a que pen de renscignements sur la constitution chimique
de cette derniére. Chez le Linum usitatissimum (Vazart 1935), elle est
colorable par le rouge de ruthénium, ce qui laisse supposer une nature
pectique. Chez I'Impatiens glanduligera, Sterren (1931) conclut a la pré-
sence de cellulose dans la paroi des synergides, tandis que celle de
I'oosphére réagit négativement envers les techniques destinées a mettre en
évidence ce composé (iodure de zinc. cuivre ammoniacal, rouge Congo).
Etant donnée la minceur des parois étudiées. il convient néaumoins de ne
pas tirer de conclusions trop hitives des essais négatifs.

Quant a torigine des limites cellulaires, qui n'a jamais été éclaircie, le
bon sens voudrait qu'elle se tronve dans un phragmoplaste établi normale-
ment sur les fuseaux de division. De nombreux anteurs ont figuré ces
fuseaux et quelques-uns ont méme dessiné une ébauche de membrane a des
stades correspondant approximativement a la télophase.

Chez le Camassia (Syatr 1942), & la fin de la seconde division. quelques
fibres fusoriales persistent entre les noyaux-fils sous I'aspect de fins trabé-
cules. Il en est de méme apres la denxiéme division. Ces ébauches de
plaques cellulaires ont déja été signalées par Coorer (1935 ¢) chez le Lilium.
Ceci semble indiquer lexistence au moins temporaire de parois inter-
cellulaires régnliérement coustituées. Néaumoins, on doit noter que dans le
cas de la preniiére mitose la présence de cette membrane, si tant est qu’elle
se forme. doit étre extrémement fugace. En effet, tous les schémas s'ac-
cordent & montrer les noyaux-fils immergés dans un cytoplasme indivis, on.
tout au plus, séparés I'un de I'autre par une grande vacuole qui occupe
I’'ancien emplacemeni de I'appareil {usorial, lequel semble dégénérer sans
avoir auparavant servi de snpport et d’organisateur a 'établissement d’une
paroi de séparation. Si celle-ci se formait et persistait, elle séparerait d’ail-
leurs les deux novaux polaires an cours du développement ultérieur du sac,
disposition qui n'a jamais été observée. Enfin la simultanéité de la division

7*
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des deux noyaux-fils est une preuve qu'il n’existe entre eux aucune barriére
physiologique telle que la représenterait une membrane cellulaire normale-
ment différenciée. Ce dernier argument est d’ailleurs tout aussi valable
en ce qui concerne uue éventuelle cytocineése intervenant aprés la seconde
série de divisions, puisque au stade suivant les quatre noyaux-fils se divisent
a nouveau simultanément. Cet état de choses pourrait étre imputé a une
différenciation imparfaite des ébauches membranaires plutét qu’a leur
totale absence. Néanmoins, ce ne sont 1a que des remarques fondées sur des
arguments indirects et dout le caractére hypothétique nécessite une vérifi-
cation fondée sur des observations valables.

Par conséquent, les relations existant entre les différentes cellules qui
constituent le sac cmbryonnaire fonctionnel sont loin d’étre commues de
facon satisfaisante. 1l semble cependant que l'individualité de ces divers
éléments ne puisse étre mise en doute, bien qu'elle ne soit pas pour autant
aussi évidente selon les especes. Chez le Trificum, 'Hordeum et le Primula
(Vazarr 1955), les synergides apparaissent nettement isolées. Par contre,
chez I'Impatiens glanduligera (SterrEx 1951) on ne peut indiquer si elles
adhérent ou non a la paroi du sac, tandis que chez le Linum usitatissimum
(Vazart 1955), espece chez laquelle le sac embryonmaire se présente de
fagon comparable, ces cellules sont totalement indépendantes I'une de
Pautre et ne sont pas non plus solidaires de la paroi de la cavité embryon-
naire.

I en est de méme pour d’autres catégories cellulaires. Les antipodes de
certaines espéces de la tribu des Hordeae (Hordeum, Secale, Triticum) sont
accolées en uu massif unique dont la position dans le sac varie selon les
espéees, mais qui ne se trouve jamais en continuité cytoplasmique avee les
parois des cellules nucellaires constituant la limite du sac embryonnaire.
Par ailleurs, la cellule initiale de 1'albumen. malgré son polymornhisme.
est toujours isolée, tant des autres éléments du gamétophyte que des cellu-
les avoisinantes. Quant a 'ogsphére. sa totale indépendance est le plus son-
vent parfaitement évidente.

d) Variations dans le schéma de développement du sac embryonnaire

Déja dans le cas ou le sac embryonnaire provient de la segmentation
d’une seule mégaspore fonctiounelle (ivpe Polygonum), il ne contient pas
nécessairerment a maturité le méme nombre d’éléments cellulaires. Citons,
comme exemple, la structure déja mentionnée du sac du Chrysanthemum
leucanthemum ne renfermant que deux antipodes, dont 1'une binncléée.
probablement par suite de la suppression d’une cytocinése, 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 également étre modifié : sil est réduit a 2, le sac miir 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 a la formation de gamétophytes constitués
d’on nembre varié de cellules renfermant chacune un ou plusieurs novanx
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(3 dans les antipodes de Frifillaria, 8 dans linitiale de I'albumen dc
Peperomia, etc.). Ces variations ont donné lien & de nombreuses mises au
point dont les plus récentes sont celles de Manesawant (1948 et 1950) et de
Bartacria (1951). Enfin, le nombre de cellules composant le sac embryon-
naire peut étre 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 Iimportance de ces variations, les consti-
tuants du sac subissent. aprés leur individualisation, des transformations
profondes affectant a la fois leur cytoplasme et leur noyau. La nature dc
ces transformations les spécialisent en vue de leur réle ultérieur, et parait
unignement conditionnée par I'emplacement initial des différentes cellules
a I'intérieur du sac.

Différenciation des cellules du sae

Dans le cas le plus habituel, on distingue a I'intérieur du sac embryon-
naire quatre catégories différentes d’éléments cellulaires. An pole chalazien,
un nombre variable d’antipodes (primitivement fixé a 3) dont le réle est en-
core mal élucidé, ne présentent pas d’arrangement particulier. Suivant
Iespace dispouible, ces cellules sont placées I'une en-dessous de I'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 fout d’ailleurs en tous sens,
d’une maniére apparemment désordomnée. ce qui exclut I'intervention d’un
processus différenciel.

Au pole micropylaire, par coutre, les deux synergides et 'oosphére sont
disposées suivant un arrangement deux-un, la cellule reproductrice fonction-
nelle se trouvant légérement en retrait par rapport aux synergides.
Occasionnellement, ces deux derniéres peuvent d’ailleurs évoluer d’une
maniére comparable a celle de I'oosphére, et il est vraisemnblable que ce
type d’anomalie est responsable de leur fécondation accidentelle.

Entre ces deux massifs pluricellulaires s’étend la eellule initiale de
I'albumen, renfermaut les deux noyaux polaires qui fusionnent plus ou
moins précocement en un noyvau secondaire. Cette cellule correspond en
fait au reliquat du matériel gamétophytique, laissé en place aprés I'isole-
ment des autres cellules. Elle occupe tout I'espace resté disponible et méme
enveloppe souvent assez profoudément chacun des deux groupes chalazien
et micropylaire.

Du point de vae fonctionuel, ces divers éléments peuvent d’ailleurs étre
classés en deux catégories : d'une part les cellules «reproductrices ».
oosphére et cellule secondaire du sac. dont la présence est constante, et qui
jouent un réle primordial dans la fécondation, d’autre part, les cellules
annexes, synergides et antipodes. Ces derniéres sont vouées a une disparition
plus ou moins précoce : il arrive qu’elles ne soient méme pas constituées
(Epipogium, Arzeuius 1954). Habituellement les antipodes dégénérent
durant les premiéres divisions de 'eeuf ou de I'albumen. Parfois, elles ne
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sont plus présentes au moment de la Técondation (Linum, Phaseolus, Pri-
mula, Cymbalaria, Pisum, Vazart 1935 : Arachis, Smiru 1956, ctc.).

Quoi qu'il en soit. 'arrét des divisions mitotiques et la constituiion des
différentes cellules du sac cmbrvonnaire sont suivies d’une phase de
différenciation qui peut étre subdivisée en plusicurs élapes. La premiere
est une période de croissance, au cours de laquelle 'ensewble du sac aug-
mente considérablement de volume. Cette dilatation est assurée par I'ex-
tension plus ou molus prononcée
de ses divers éléments constitutifs.
Elle n’est accompagnée que d'une
synthése modérée de mailériaux
cvtoplasmiques ¢t correspond
surtout & une absorption d'eau et
a une vacuolisation trés poussée
du cevtoplasme. 1.a seconde étape.
gui dailleurs interfére dans le
temps avee la premiére. consiste
en une modification struciurale
des constituauts nucléaire ct cyto-
plasmique. En  particulier. les
novaux augmenient cux-aussi de
volume et sont en outre le siége
de profonds remanicwments dans
la répartition de deux de leurs
consltiluants essentiels : les acides
ribo- et désoxyribonucléiques. Ces
transformations, qui ne sont inter-
rompucs que par Uirruption dans
le sac du matériel spermatique.
aboutissent a conférer aux é1¢-
ments reproducteurs la structure
morphologique. et physiologique
qui leur permetira de fonciionmer
en fant que tels.

Fig. 34, Nac embryonnaire du Scille anlumnalis (coupe
iongitudinale). La presque totalité dn sac est oceupée pac

Vinitiale de 'albumen. le novau secondaire étant situé an a) Phase de croissance

voisinnge des antipodes, Dans In région basale, 2 antipodes
géantes,  Les ¢léments du massifs micropylaire ne figurent
Pas sur cette coupe. Nawaschin @ Feulgen ;< 150,

C’est an cours de cette période
que les diverses cellules du sac
embryonnaire acquiérent leur forme définitive. Sans que cette lorme soii
rigourcusentent la méme chez les différentes espéces, on peut cependant
affirmer que chaque catégorie de cellules est caractérisée par un facies
donné qui se manifeste de fagon a peu prés générale,

Ainsi les synergides ont tendance a s’allonger et deviennent générale-
ment piriformes. avec une poinie effilée engagée dans le canal micropylaire.

[ oosphére croit beaucoup plus réguliérement et devient habituellenient
ovoide ou sphérique. Elle peut demeurer en retrait des synergides qu'elle
déforme. ménageant a leur base une concavité dans laquelle elle vient se
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loger. Dans dlautres cas, soit parce que la cavité embryonnaive s'élargit
davantage au niveau du péle micropvlaire. soit en raison d'une dégéné-
rescence précoce des synergides, elle est repoussée vers fa partic antérieure
du sac. vraisemblablement par suite de la pression quexerce. sur les autres
constituanis. l'initiale de I'albumen.

l.e destin des anfipodes est beaucoup plus variable. Ou bien elles
disparaissent plus ou moius précocement, ou bicn elles passent elles aussi
par une phasce de croissance, mais qui, chez elles, sTaccompagne souvent
d'une activité nucléaire intense. Cette
activité se traduit par des caryocintses
siivies ou non de la formation de
membranes cellulaires (polvantipodi-
alit¢ et cellules plurinucléées), ou
simplement  par  la multiplication
endomitotique des éléments chromo-
somiques et la formation de novaux
géants.

L'initiale de l'albumen cst certaine-
ment la cellule du sac dont la phase
de croissance est la plus accusée. Elle
n‘acquiert pas pour autani une lorme
pariiculiére. mais au contraire se
modéle sur les parois de la cavilé em-
bryvonnaire et des cellules voisines, sc

‘.

L

conientant doccuper au maximum
tout I'espace laissé disponible. 11 existe
pourtant des exceptions a cette régle.

o

L . &
Fod A

S S e0an

Chez quelques Gramineace de la (ribu
des Hordées (Triticum, Secale, Hor-
deum). l'initiale de lalbumen est ré-

g

duite & un céne cvtoplasinique étroit
condensé autour des noyaux polaires
et donf la base coiffe le massif repro- o o o G e 1o
ducteur (oosphere et synergides). it o Tafbumen et o sy
I extrémité opposée de la cellule est

effilée et rejoint le massil antipodial. 11 esi possible que celte siructure ne
traduise que partiellement la constitution de linitiale, qui serait alors
analogue a celle observée de facon trés générale chez les autres espéces et
dout, dans le cas préseni, le cyioplasme pariétal, trés délicat, aurait été
détruit au cours de la fixation et des antres manipulations précédant la

coloration. Cette hypothése parait touiefois peu vraisemblable, car chez ces
especes les nombreuses antipodes occupent dans le sac une position centrale
ou latérale. Tl demeure ainsi un cspace vide enire ce massif ¢t la partic
chalazienne ct. dans cet espace, on n'observe jamais de débri cytoplasmique
quelconque iudiquant que 'initiale se soit développée jusque dans cette
région.

l.a croissance des cellules du gamélophyic femelle est accompagnée
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d'importants phénoménes de vacuolisation, d’autant plus prononcés que

Iaccroissement de taille est plus manifeste et la svnthése de matériaux

cytoplasmiques moins importante. C'est pourquoi cette vacuolisation inté-

ressc au premier chef Uinitiale de 'albumen.

Cetle cellule ne contient, en effet, qu'une trés petite quantité de cyto-
plasme, massé au voisinage des novaux polaires ou du noyau secondaire
et constituant ailleurs une mince pellicule pariétale. Habituellement ce
cvtoplasme enferme nue nnique et volumineuse vacuole qui s'étend jusqua
la portion chalazienne du sac.
Mais parfois la vacuolisation est
moins accentuée (Zea Mays). 1l
demeure dans la cellule une sorie

b de grand pilier de cytoplasme
i entouré de vacuoles isolées les

4 unes des autres par des trabé-

v cules cytoplasmiques moins denses

(Fig. 35 et 36). Parfois encorc

(Phaseolus oulgaris), en plus de

la grande vacuole chalazienne. on

observe de petiies vacuoles qui

prennent naissance tout auiour

des moyaux dans le cytoplasme

. périnucléaire. qui revét ainsi un
- aspect alvéolaire ou réiiculé.

' La premi¢re phase de la
vacuolisation 1m'est pas toujours
tacile a étudier. Chez le Trificum.
YHordeum, et le Secale, il n'eslt
pas douteux qu'elle intervienne

: a un stade trés jeune, sitdt apres
. : I'individualisatiou des  deux
' B groupes tricellulairves chalazien et
: micropyvlaire. Chez ces espeéces.

Tig. 36. Ouosphire et portion< de l'ipitiﬂl( de l(xlhumen I'a'-mgmvntation de Haille de la

contenant "2 bovou poltics (o e 40, Notrh  cavice embryonnaire est parti-

nage du noyau IL])IOL]UCfEUl L’ lm‘ de\ nO\ aux pol culierement Idpld(‘ et Coll-
renterne un volumineux nucléole. Celui de 'autre ne ll"UI‘L N

pas sur la préparation. Nawaschiu ; Feulgen ; > 940. sidérable. Aussi ces conditions

(VAZART 1955.) A Yy

peuvent-elles éire considérées

comme responsables de la structure si particuliére de I'initiale de lalbumen :

la grande vacuole centrale s'ouvrirait directement dans le sac, et seule sub-

sisterait la portion cytoplasmique centrale qui contient les noyaux polaires.

Des vacuoles se reconstituent d’aillenrs ultérienrement dans ce cytoplasme.

mais demeurent alors isolées les unes des autres.

Daus les trois cellules du péle micropvlaire, la vacuolisation n’a pas un
caractére aussi général : les synergides de certaines espéces ne venferment
pas de vacuome apparent. Chez les autres, ces ¢éléments se constituent
toujours & un méme pdle de la cellule, habituellement a sa base, 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 chez 1'oosphére, ol les vacuoles apparais-
sent alors dans la zoue apicale plus proche du micropyle. Cette différence
entre oosphére et synergides est surtout évidente lorsque I'une de ces dernié-
res s'est affaissée, laissant sa place a 'oosphére qui se trouve alors au méne
niveau que la synergide restante. Mais la polarisation de 1'oosphére n’est
pas toujours aussi marquée. Chez le Zea (Fig. 36), le Sorghum, le
Cymbalaria, des vacuoles se forment indifféremment dans tout le cyto-
plasme et le noyau conserve une position centrale. Suivant les espéces, ces
vacuoles confluent en plus ou moins grand nombre, mais il en reste tonjours
un certain pourcentage qui demeurent isolées les unes des autres par des
trabécules cytoplasmiques. Plus tardivement apparait. dans la zone péri-
nucléaire encore riche en cytoplasme, une seconde série de vacuoles, cor-
respondant a celles qui existent seules dans le genre Triticum et chez
I'hybride Triticale. Cette seconde période de vacuolisation se manifeste
d’aillenrs parfois chez les synergides par I'apparition de petites vacuoles
situées, cette fois, a leur extrémité micropylaire et c’est vraisemblablement
celle que l'on peut aussi retrouver dans l'initiale de 'albumen au voisi-
nage du noyau secondaire (Phaseolus, Vazart 1955).

b) Phénoménes de différenciation nucléaire et cytoplasmique

Les noyaux des divers éléments du gamétophyte participent aux traus-
formations dont I'ensemble constitue les phénomeénes de maturation du sac
embryonunaire. Tous augmentent de volume, a des degrés variés, tout en
subissant des modifications profondes qui affectent simultanément les élé-
ments chromosomiques, les nucléoles, le nucléoplasme et les composés
chimiques dont ils sont principalement dotés, les acides nucléiques. Elles
se traduisent essentiellement par une accumulation progressive d’acide
ribonucléique repérable surtout dans les cellules reproducirices, a la fois
dans leur cytoplasme et dans le nucléole de leur noyau, tandis que l'acide
désoxyribonucléique subit des variations différentes selon la catégorie des
cellules envisagées. Il tend a disparaitre dans le noyau des éléments re-
producteurs et augmente parfois d’'une maniére notable dans celui des
antipodes et des synergides.

On envisagera successivement l'évolution des cellules reproductrices,
puis celle des cellules annexes.

Les cellules reproductrices
1 — L’achromaticité des noyaux reproducteurs

Depuis fort longtemps., les auteurs ont insisté sur le comportement
aberrant des noyaux sexuels vis-a-vis des divers colorants utilisés en
cytologie. Auersacur (1891, cité par MiLovipov 1936) y voyait une différence
de chimisme liée au sexe. Raciporsky (1893) notait que les noyaux des anti-
podes sont cvanophiles tandis que ceux du massif reproducteur sont éry-
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throphiles. D'une maniére générale, dans I'ensemble des espéces étudiées,
les uns et les autres ont signalé la raréfaction progressive des éléments
chromatiques : daprés WeNINGER (1918), le noyau de 'oosphére du Lilium
est peu colorable an moment de la fécondation. MiLLEr (1920) ne représente
que 7 chromocentres ponctiformes dans I'oosphére du Zea, tandis que dans
les novaux polaires de la méme espéce 1n'est figuré que le nucléole. On peut
insister sur le fait qu'a cette époque les colorants utilisés, en particulier
I'hématoxvyline, mettaient en évidence, dans le noyau, des structures di-
verses quelle que soit leur teneur en DNA.

[ achromaticité des noyaux femelles, par perte de cet élément essentiel
du woyau, reconnue cette fois aprés utilisation de la technique de Feulgen,
a fait I'objet de diverses spéculations. Pour MiLovipov (1936) I'échec de la
réaction nucléale serait dd a la présence de substances intracellulaires
susceptibles de troubler le cours normal de la réaction. Pour Scenarr (1941),
la faible colorabilité devrait étre iimputée a la taille élevée de ces noyaux.
(est aussi la conclusion énoncée par VenpreLy (1936). D’aprés cet auteur,
des études quautitatives effectuées au cours de I'ovogénése chez la Souris
indiquent que la quantité de DNA par oocyte primaire est constante.
Au cours de la croissance du novau. celte quantilé est progressivement
diluée et la concentration du DNA tombe au-dessous du seuil de sensi-
bilité de la réaction de Feulgen. Ce serait I'unique raison de la diminution,
puis de la disparition de la colorabilité. Chez les végétaux, bien que ces
phénomenes soient effectivement concomitants d’'une angmentation de vo-
lume. il ne semble pas qu’ils puissent en étre totalement considérés comme
la conséquence. Chez I'lmpatiens glanduligera (Sterren 1951), 1l est proba-
ble que la forte hydratation des noyaux reproducteurs ainsi que la contrac-
tion des filaments chromatinieus contribuent a restreindre la chromaticité
générale. Toutefois. le degré de chromaticité vraie ne dépend que de la
charge des chromomeéres en DNA et ce n'est que plus tardivement que ces
corpuscnles deviennent eux-mémes achromatiques. a un nioment ol le
volume nucléaire ne s’accroit plus.

la diminution de la chromaticité des novaux reproducteurs femelles
serait donc corrélative d'une baisse réelle en acide désoxyribonucléique.
Des constations analogues ont été faites chez diverses espéces (chez les
Viciées. Pavurans 1940 : Svesanikova 1941 et Rowranps 1954 ; chez 1'Adloe
davyana, Kmurxo et DenLey 1935). Chez le Pisum (Vasieva 1954), la
tenenr en DNA du novau de l'oosphére serait peu linportante sinon nulle
dans un sac jeune et augmenterait au fur et a mesure du vieillissement
de la cellule, tandis que les novaux polaires demenrent achromatiques.
Par ailleurs, I’étude d’une douzaine d’espéces, chez lesquelles les différentes
phases de la maturation de I'oosphére et de I'initiale de 'albumen out été
suivies systématiquement a laide de la réactiou nucléale de Feulgen, tend
a indiquer que la teneur en DNA des novaux reproducteurs s’abaisse
progressivement jusqu'a la date normale de la fécondation (Vazarr 1955).
ces modifications étant toujours plus apparentes dans les noyanx polaires
ou dans le noyan secondaire que dans celui de la future cellule-ceuf. Toute-
fois, ce phéuomeéne n'est pas absolument universel : il ne se produit pas
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dans l'oosphére de TI'une des espéces étudiées. le Cymbalaria muralis.
Il est vraisemblable que d’autres exceptions pourront éventuellement étre
notées.

Clette transformation de la substance fondamentale dont est composée
la chromatine s’accompagne pendant le méme temps d'un enrichissement
notable en acide ribonucléique. Chez le Pisum, VasiLeva note la présence
d’une coloratiou intense de l'appareil reproducteur par la pyronine, ré-
action qui n'apparait pas lorsque les préparatious sont iraitées par la
ribonucléase. Des expériences analogues, effectuées chez le Linum (Vazarr
1953). indiquent qu’au moment de la fécondation le cytoplasme de 1’oo-
sphere et de l'initiale de I'albumen, ainsi que le volumineux nucléole des
novanx correspondants, renferme une grande quantité de RNA. Celle-ci
parait d’ailleurs plus importante dans le nucléole du novau secondaire que
dans celui du novau de T'oosphere.

2 — FEvolution des éléments figurés

Ces modifications quautitatives des acides nncléiques sont accompagnées
de remaniements structuraux des élémeunts chromosomiques et d’'une aug-
mentation de volume de l'appareil nucléolaire. Elles sont habituellement
comparables dans le noyau de l'oosphére et dans les noyaux polaires ou
le novau secondaire, exception faite du Cymbalaria. Toutefois, daus, les
novaux de l'initiale de I'albumen. elles se déroulent d'une maniére plus
rapide et plus précoce et présentent également nn caractére plus accentué.

Chez 'Impatiens (STerren 1951) au cours dune premiére phase, pendant
laquelle les novanx angmentent de volume. les euchromocentres ont l'aspect
typique dun début de prophase. Puis, la contraction saccentue et les
chromosomes monirent une structure chromomérique particuliéremeunt
évidente. Cette évolution n'est d’ailleurs pas simultanée pour tous les
chromosomes d’un méme lot, ce qui en facilite grandement I’étnde. Au cours
dune seconde phase. la chromaticité, suivie a I'aide de la réaction nucléale,
s'abaisse progressivement. et le noyvau reprend une structure euchromo-
cenirique, Cependant. les grains chromatiques se sont amenuisés et appa-
raissent beaucoup plus petits que dans le noyau initial. Finalement, les
chromomeéres deviennent totalement Feunlgen-négatifs. a I'exception de deunx
d’entre eux situés au voisinage du nucléole.

Chez le Linum et le Phaseolus, dont les structures nucléaires sont
voisines de celles de 'Impatiens. oun constate des phénoménes analogues.
Le novau de l'ocosphére devient presque totalement achromatique et ’on
ny remarque occasionnellement quun ou deux euchromocenires poncti-
formes. Corrélativement, le nucléoplasme acquiert une densité optique plus
grande, la membrane nucléaire, elle-méme plus épaisse, étant souvent
colorable par les procédés habituels. Chez le Cymbalaria, tandis que le
novau de l'oosphére demeure analogue a un noyvau somatique, mis a part
le nombre des euchromocentres évidemment réduit de moitié, les noyvaux
polaires subissent une différenciation marquée : bien que leur augmentation
de taille soit pen importante. leur chromaticité diminue considérablement,
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puisque, au moment de la [écondation, ils ne contiennent plus que 2 ou 5
cuchromocentres de taille réduite et de contour assez imprécis (I'ig. 37).
Il est intéressani de remarquer que si 1'évolution structurale aboutit
a unc disparition presque totale des éléments chromatiques, a ce point que
les noyaux reproducteurs peuvent alors étre comparés & une bulle homo-
geéne (chez le Pécher, KLujcaareva 1954), ce n'est la qu'une impression, car
certains éléments filamenteux peuvent étre mis en évidence en microscopic
par contraste de phase par exemple, et ils sont souvent colorables par des
agents acides ou basiques (Linum, Vazart 1953), ce qui permet de supposer
I'existence, a ce stade, d'un lacis sans doute de nature protéique.

Chez les espéces a novau réticulé, pourvu ou non de chromocentres, la
déchromatinisation est moins poussée car il est rare que les noyaux de-
viennent totalement achromatiques
ce stade n’est atteint que par excep-
B tion, lorsque la fécondaiion est anor-

malement différée (novaux polaires
du Pisum, noyau secondaire du Scilla
aufumnalis, Vazart 1956), ce qui ten-
drait & prouver que l'épuisement en

; acide désoxvribonucléique est habi-
"' q‘ﬁ;‘ _':’ o o . tuellement stoppé par }'illt?r\je'rlf_iF)n
’ a L de la caryvogamie. Aprés T] ﬂﬂ"dlb,'l.s;-
" ‘—‘..‘. “ - ‘a & sement E]e !a t.eneur en DNA, ]gs élé-

ments fibrillaires qui ne sont plus
i 7 Rt s gmirsoanaie o et colorables par la réaction de Feulgen
la fieche indique la direction du micropyle. Nawa- peuvent encore étre mis en évidence
schin ; Feulgen-<afranine ; x 1000. . P )
par dautres procédés (coloranis

acides, lels que le vert lumieére on 'hématoxvline).

Il est difficile de juger du mode d'évolution des struciures chromo-
somiques chez ces espéces. Chez certaines Graminées, le début de ces
transformations est trés précoce : il est repérable deés l'isolement des dif-
férentes cellules. A ce stade, chez le Secale par exemple, les novaux du sac
se distinguent nettement déja des noyvaux nucellaires voisins. Sensiblement
plus volumineux, ils sont par contre moins riches en substance chromatique,
localisée sur des filamenis laches disposés en résean a la périphérie des
noyaux et portant, en outre, 8 ou 9 chromocentres de taille variable. Ces
éléments rappellent les chromosomes en début de prophase des noyaux
somatiques ; ils en différent toutefois seusiblement par I'absence de gaine
matricielle qui reud beaucoup plns évidente lenr hétérogénéité de structure.
Celle-ci est surtout visible sur les préparations traitées par Uhématoxyline.
Chaque chromosome est alors représenté par un chapelet de nodules de
taille variée reliés les uns aux autres par des portions chromatiques.
Ce n'est que plus tardivement que les filaments chromosomiques perdent
leur chromaticité jusqu’a se tronver réduits, dans l'oosphere, a un fin Jacis
périphérique souvent plus fourni a l'un des péles du noyau. Quelques
chromocentres demeurent également présents, mais leur taille a elle-méme
nettement diminué.
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A ce stade. qui précéde immédiatement la fécondation, la chromatine
peut présenter une organisation caractéristique chez certaines espéces :
Chez I'Hordeum par exemple, un premier réseau enserre le nucléole : il
s'en détache des filamenis ravonnants qui le relient & un second réticulum
plaqué contre la membrane nucléaire. Chez le Triticum vulgare, il existe
également un lacis périphérique. tandis que quelques filaments, disposés
parallelement les uns aux autres, traversent le novau de part en part.
De facon générale, les novaux femelles sont peu chromatiques @ ils ne ren-

el g I
i e

Irig. 38. Noyaux dec 'oosphere peu de temips avant la fécondation. @ Triticum durwm @ b Zea Mays 5 ¢ Sorghum
rulgare s d o Triticale - ¢ @ Pisum saticum. Noter en a et e la présence d'une masse de cvtoplasme densc et chromo-
phile au voisinage du noyauw. En ¢ les noyaux des 2 ~ynergides =ont ¢galement présents, Nawaschin ; Feulgen
x 1000,
o, d oot e (VazarT 1035),
rod of ¢ose rapportent a dex figures, déjd publices. en Poccurence @ VAZaRT 1955 1 ¢ ot & sont des clichés ori-

ainaux. CO p. 1420 fiz, 31

ferment que de rares éléments chromosomiques qui demcurent surtout
localisés sous unc faible épaisseur au voisinage de la membrane nucléaire.
3 — L'appareil nucléolaire

Les nucléoles de ces novaux préscutent plusicurs poiuls communs. Au
moment de individualisation des cellules du sac. chaque novauw haploide
n’en renferme habituellement quun senl. Celui-c¢i augmente de volume et,
dans la plupart des cas. se creuse de cavités dont 1'affinité pour les colo-
rants est toujours moindre que celle de la substance foudamentale. La pré-
sence de ces inclusions souvent appelées « vacuoles » n'est liée ni a la taille,
ni a l'age du nucléole. Elles ont toutefois une importance plus grande dans
les stades précédant la fécondation. Elles peuvent confluer et, daus les
novaux anormalement dgés. en parliculier dans le novau secondaire, elles
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Fig. 39, Liwm wsitatissiman, sac embryonnaire non [éeondé.
limité par la jagquette nourricicre (f) ; spe. @ synergides (noter
Ja présence de la grande vacuole lhinsale) 1w, 5.t novau secon-
daire ; 7.z reliquats nucellaives. Nawaschin | Feulgen ¢~ 940,

cruplissent alors la presque totalité de
Pespace intranucléolaire. Habituellemend
clles ne
solide (Sterren 1931). bien que diez le
Pisumn (Vazagrt 1953) on v ail observé
parlois des précipités en lorme de baton-
nets. Enfin il arrive que le contenu de
ces formations soit partiellement dé-
chargé dans l'espace intranucléaire
(Pisunt ot Linum, Vazart 1933). ce pro-
cessus se réalisant & la suite d'une in-
assez corps
nucléolaire. Chez ['Impatiens (Sterren
1951). lors de T'ouvertere. un peu de sub-
stance cdhiromatique pent se frouver ab-
sorbé par le nucléole qui se referme.
Dans les noyaux polaires et dans le

reufermenl aucune inclusion

vaginaron prononcée  du

nucléole devient
Sterren  (1931)
mdique chez 1'Tmpatiens des diametres
de Tordre de 24 a 264 comme étant

novau secoudaive, le¢

véritablement  géant.

parmi les plus élevés de ceux
qui sont connus dans le régne
végétal. Chez le Scilla, dans un
cas pathologique, il est
(Vazart 1956), certains nucléoles
mesuraient plus de 30 u de dia-
métre. Ces  éléments sont le
siege d'wie synthése importanie
d’acide ribonucléique.
culierement  active  chez  les
especes  a  novauw cuchromo-
centrique. Chez le Linum. ce
conmposé a été mis en évidence
de fa¢on précise.

vral

parti-

Il est intéressaut de noter a
ce sujet la correspondance qui
parait s’établir entre l'augwen-
tation de substance nucléolaire
et. par suite, de composés de

Fig. 40. Linwm usilatissimum. sac embryonnaire
non fécondé dans lequel les noyaux polaires (.

p.) ne sont pas fusionncés ; eos. : oosphere ef son

noyau. Matériel prélevé (comme celui de la i,

39) le matin du jour de la floraison, qui est daussi

celud de la pollinisafion et de la fécondation. dans

les conditions norniales. Nawaschin ; hématoxy -
line ; 2 940.
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nature ribonucléique, et la disparition progressive de 'hétérochromatine.
Ces différences se remarquent surtout chez les espéces dont les novaux
sont de structure euchromocentrique ot les phénoménes d’altération
nucléaire sont plus accusés (Impatiens, Linum, Phaseolus). Chez lc¢
Cymbalaria, ot le comportement des noyaux reproducteurs est nettement
différent, le noyau de 'oosphére ne subissant pas cette phase de matura-
tion, on note uniquement une dilatation de I'appareil nucléolaire dans les
noyaux polaires. Comparativement, le nucléole de I'oosphére est plus facile-
ment colorable par les agents acides tandis que ceux des novaux polaires
réagissent plus profondément aux colorants basiques.

Habituellement un seul de ces volumineux organites est présent par
noyau et se développe apparemment aunx dépens de tous les autres. Des
exceptions a cette régle ont été notées toutefois chez le Lilium Henryi
(Coorer 1935 ¢ et Vazart, n. p.). Lorsque fusionnent les noyaux polaires,
les deux nucléoles, dont la taille est sensiblement identique a 1 g prés, se
fondent pour donner un nucléole unique : ou bien, I'un d’eux subsiste an
déiriment du second qui se désintégre et disparait dans le nucléoplasme.
Cette particularité d'un unique corps nucléolaire, aussi bien dans le noyau
secoudaire que dans celui de 'oosphére, a souvent été considérée coimme un
critére infaillible de I'absence de fécondation. En fait, il est fréquent que
d’autres nucléoles se constituent secondairement (Impatiens, STEFFEN 1951 :
Triticum et Zea, Vazart 1955). Chez I'Impatiens, on peutl 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 leur taille
souvent différente. Chez le Pécher (Kvrujcuareva 1934), dans le novau de
I'oosphére fécondée, ces éléments peuvent se constituer comme chez I'fm-
patiens, ou par bourgeonnement du nucléole naternel initial.

11 semble néanmoins que ces formations secondaires ne prennent jamais
un développement considérable et on n’a jamais noté leur fusion avec le
nucléole prédominant. Chez I'Hordeum, aprés la fécondation, plusieurs
nucléoles supplémentaires sont présents dans chacun des deux novaux po-
laires. Tontefois, dans celui qui est fécondé, deux nucléoles sont plus volu-
mineux dont 'un est évidemment d’origine mile tandis que I'on ne saurait
indiquer l'origine mile on femelle des autres. de taille nettement plus
paliens, ou par bonrgeonnement du nucléole maternel initial.

4 — Formation du noyau secondaire

Tout en provenant de la division de deux noyaux différents les noyaux
polaires manifestent souvent, dés lenr formation, une tendance a s’apparier.
Ainsi, chez le Secale, dés le début de la croissance du sac, les noyaux
polaires se groupent I'un au-dessous de 'autre d’un méme co6té de la cellnle
collective qui les renferme et demenrent ainsi rapprochés pendant toute la
phase de croissauce. Mais plus souvent, chez les autres espeéces, 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 sitnés I'un et I'autre a chaque pdle de la cavité embrvonnaire et
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séparés par une grande vacuole. Cependant, ils se rejoiguent tét ou tard
ct, sclon les espeéces. c’est 'un ou l'autre des partenaires qui effectue le
trajet le plus important. Il en résulte qu’an imoment de la fusion la position
dn couple nucléaire est assez variable.

g, 41, Noyvaux polaires. Nawaschin @ Teulgen : a. c—f @ 940 b 0 21200 1 ¢ (VAZART 1935). «a : Triticym

durm, noyaux polaires non fécondés, peu de temps avant la fécondation. & : Sorghum vulgare, début de prophase

de la 1ére division du noyau triploide. Les membranes séparant les deux noyaux polaires, dont 'un est fécondc

{(présence A’un nueléole moins volumineux d’origine mile), ont disparu dans la zone de contact des 2 noyanx.

e-=f o Zea Mays, stades suceessifs montrant le déroulement de In fusion des noyaux polaires, In ¢ la fusion surv-
vient auw moment de Ja fécondation de Vun d’eux (7 noyvau méle); / : noyau secondatre.

Dans la plupart des cas, on les observe dansla région proche du micropvle,
au voisinage de l'oosphére. Mais il arrive aussi que ce soit le novau apical
qui effecine seul le irajet nécessaire a la rénnion et qui émigre daus la région
chalazienne du sac (Trichopus zeilanicus, Nacaraja 1935 ; Argemone mexi-
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cana, Sacuar 1955 : Scilla autumnalis, Vazart 1956). Parfois encore, les deux
noyaux polaires se déplacent et se rencontrent au centre du sac (Bufomus
umbellatus, Rorer 1952 ; Citrus, Baccut 1943 ; Pisum satioum, Vazart 1955 :
Arachis hypogea, Smita 1956). Ou bien, une fois accolés, ils se déplacent de
concert au cours de la phase de maturation du sac (Secale, Hakansson et
ELLeErstrRoM 1930 ; Vazarr 1955 : Hordeum, MopbiLevskryy 1953). Pourtant
quelles que soient les modalités de ces déplacements, les novaux polaires
se rejoignent dés le début de la différenciation du gamétophyte. lls s’accolent
de facon définitive et restent mutuellement au contact par I'intermédiaire
d'une large face plane. Seule. la date de la fusion varie selon les espeéces.

On peut indiquer sommairement que ce deruier phénoméne se réalise
avant, peadant ou aprés la fécondation. Mais en réalité, les modalités dn
processus sont beancoup plus nnancées et variées. En effet. si la fusion
a licu avant la fécondation par exemple. elle peut survenir trés tét, lorsque
le sac est encore immature. ou bien plus tardivement, au cours de la phase
de maturation (Impatiens, Phaseolus). Par ailleurs, le mmoment oi se réalise
la fusion n'est pas toujours déterminé de fagon aussi stricte : ainsi. chez
le Zea, habituellement. les noyaux polaires ne fusionnent pas avant la
fécondation de ' d’enx (MiLLer 1920 et Vazart 1955). Toutefois, quelques
sacs embryonnaires montrent parfois un unique noyan secondaire a ce stade
tandis que la réunion des deux noyaux femelles peut aussi se réaliser pré-
cisément an moment de la fécondation (Fig. 41). 1. origine de ces variations
n'a pas été déterminée. Par contre, ciez le Linum, ou 'on observe exception-
nellemeunt pour toute une population de plantes d’une méme culture des
sacs embryounaires & deux noyaux polaires, elle peut &tre sous la dépen-
dance de conditions physiologiques particuliéres a la saison.

Chez d’autres espéces, la fusion des novaux polaires est nettement en
relation avee les conditions de la pollinisation et celle-ci la détermine t6¢
on tard. Chez le Coffea arabica (MenpEs 1941), la fusion des noyaux polaires
précede la fécondation. Toutefois, dans des fleurs non pollinisées, les noyaux
polaires sont encore séparés 13 jours apreés Pouverture de la fleur et ils ne
sunissent pas si la pollinisation fait défaut. Des fleurs de Pisum peuvent
éire maintenues artificiellement en état de survie pendant une dizaine de
jours, en castrant prématurément les jeunes boutons et en les préservant
de toute pollinisation étrangére (VasiLeva 1954 et Vazart 1953). Les noyaux
polaires deviennent totalement achromatiques mais une fusionnent pas
tandis que la fusion est normalement observée au cours de la prophase de
la premicre division qui suit 'arrivée des gamétes males.

Le déterminisme de la fusion des noyaux polaires est peut-éire avant
tout d’ordre spécifique tandis que des conditions physiologiques montrent
quelque influence chez certaiues espéces. Criaruvet (1953) interpréte ce
mécanisme comme une réaction envers la déshydratation qui survient dans
la zone médiane du sac. Néanmoius, la nature des portions de membranes
contigués, qui isolent les noyaux, joue vraisemblablemeut un réle. Géné-
ralement, chez les espéces dout les noyaux sout de type euchromocentrique
et chez lesquelles les phénomeénes d’altération nucléaire sont relativement
précoces, les membranes sont de nature telle qu'elles facilitent I'union des

I'rotoplasmatologia VII, 3 a 8
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masses nucléaires (Linum, Phaseolus, Primula, Brassica, Cerasus, Malus.
Vitis, Impatiens). Chez les autres, elles tendent au coniraire a la retarder
et cette inhibition n'est cetie fois levée que par arrivée des gameétes males.
En effer. la fusion se réalise alors au cours de la prophase de la premierve
division et les trois siocks chromosomiques demenrent auparavant distinets.
bien qu'englobés dans une membrane unique. De telles conditions sont
obscrvées chez 'Hordeum, le Secale, les Triticum, le Pisum. espices & novau
réticulé. Des exceptions a ce mode de comportement sont cependaut ren-

Fig. 42, Scilla ewtumialis, @ fusion des noyvanx polaires : b : novau secondaire au moment de Jla (écondation
(noter la structure particulicve du votumineux nucléole). Nawaschin ; Feulgen ; contraste de phase ; < 1000.
(VAZART 1956).

contrées dans I'un et Tautre groupe d'espéces, chez le Sorghum et le Cym-
balaria, d'ume part. chez te Crepis, |'Asparagus et le Scilla (INig. 42), d’autre
pari.

An swoment de la lusion, les novaux polaires sout sensiblement aplatis
I'wn contre autre. Cette déformation n'est cependant pas révélaivice de
Fimminence de ce phénoméne. Il semble que la disparition des portions de
membrane soit relativement rapide. leur dissolution sopérant progres-
sivement d'un ¢6té vers Fautre (Fig. 41 ¢ et d). Cependant d’aprés Apatia
ef al. (1933) chez le Vitis trifolia, la fusion des novaux polaires demeurerait
incomplete assez longicmps. En outre. la fusion des nucléoles qui, lorsqu’elie
se réalise, survient précocement, scrait différée. Le novau de fusion reprend
ultéricurement une forme réguliére. presque sphérique. bien que des défor-
mations secondaires puisseni parfois se réaliser (Zea, Linum, Impatiens).
Chez Vlmpatiens (Sterren 1931). le novau sccondaire conserverail assez
longtemps la forme initiale des deux novaux accolés. une constriclion
annulaire pouvant occasionncllement étre présente au moment de la fécon-
dation. Habituelleinent. pendant la croissance du novau secondaire sa
erande viscosité diminue par absorption d’cau et le wovau retrouve une
forme ovolde.
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Du cytoplasme peut se trouver inclus dans le noyvau sccondaire lors de
la Tusion (Erigeron annuus, Tagara 1921 : Impaliens glanduligera, STeFreN
1951). 1l présente d’abord les mémes caraciéristiques de colorabilité que le
cytoplasme périnucléaire, puis devient plus fluide ¢t se rassemble cn
gouttelettes pour prendre fina-
lement laspect dunc grosse va-
cuole. Ces inclusions cyvtoplas-
miques disparaitraient par une
sorte de plasmolyse ¢t se fon-
draicut  dans le nucléoplasme
(SouEGEs 193%3).

l.es novaux polaires. comue
le novau sccondaire, peuvent
manifester une certaine polaritd.
Chez Ulinpaliens, Sterren (1931)
indique que celle-ci nest pré-
sente que dans le noyau sccon-
daire. le fuseau de la premiére
division du novau ruitial de I'al-
bumen élant toujours parallele a
Faxe longitudinal du sac. Chez

le Pisum. les novaux polaires
sont disposés l'nn au-dessns de
Fautre dans le sens longitudinal
du sac. ct cet arrangement cor-
respond ¢galement a Faxe de la
premiére divisiou. Chez VHor-
deum, le Secale, les Triticum, le
Sorghum. par contre. I'orienta-
tion est  transverse.  les  deux
novaux se  trouvant placés a
un wéme niveau du sac. Laxe Fig. 43. Métaphase de la tére division du noyau triploide.
de la division qui se déroule 2 ]”"“‘”l“"'”““'ir_;‘(‘.{:it,if)iog‘i;:,]i;g',(,”?l;{ltrgjr;i‘)[.ﬂllij"Mlg(w'\»mm»
a la base dun massif antipedial 7

(Fig. 43) est alors perpendiculaire au grand axe longitudinal du sac.

5 — Le cytoplasme des cellules reproductrices

Au cours des transformations qui caractérisent la phase de maturation
des cellules reproductrices. le eytoplasme ne parait jouer qu'un réle secon-
daire. En raison de la eroissance rapide de ces cellules ¢i de la vacuoli-
sation qui cn résulte, il est en cffet réduit habituellement a unc quantité
minime, massé au voisinage des novaux c¢f sous forme dunc faible pel-
licule parviétale. En dchors de variations dans sa consistance, ¢n rapporf
avee le développement et la disposition des vacucles. il n'éprouverait qne
des modifications peu profondes. Chez 'lmmpatiens. la viscosité et 1'état
d'hydratation varicut visiblement pendant la croissance du sac (STEFFEN
19531). Peu de 1emps avant la fécondation. fe evioplasie a tendapce a s’ar-

S*
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rondir en boules qui se détacheni et sont libérées dans la vacuole centrale.
Ce phénomene est dailleurs retrouvé ultériearement au cours du dévelop-
pement de lalbumen.

Chez certaines espéces. a des stades proches de la fécoudation, une
synthése importante de cytoplasme s’effectue a proximité du corps nuclé-
aire. Elle est habituellement polarisée et se réalise plus abondamment a I'un
des péles du noyau. Elle est nettement apparente dans I'oosphére de certains
Triticum, (T. durum) et du Sorghum (Fig. 38a et ¢) ct dans I'initiale de
albumen du Phaseolus (Vazart 1935). Ce cytoplasme d’aspect dense pré-
sente des caractéristiques particulieres de colorabilité. 11 réagit positivement
a la réaction de Schiff et son affinité pour les celorants basiques permet de
soupgonuer la présence de composés de nature ribonucléiqne. Ces derniers
ont ¢été mis en évidence de facon stre chez le Pisum (VasiLeva 1954) et le
Linum (Vazart 1955).

Quelle que soit son importance, ce cytoplasme semble trés riche en chon-
driome, présent a la fois sous forme de leucoplastes et de chondriosomes. Chez
le Lilium candidum (GuiLLiermonp 1924), on peut identifier deux sortes de
plastes : les uns. ronds et relativement petits, sout obscrvés daus 'oosphére
et autour des noyaux polaires. Il sont entremélés a de nombreux chondrio-
somes formés de grains. de batonnets et de choudriocontes. Daus les autres
régions de la cellule secondaire. d’auires sont au contraire plus volumineux
¢t entourés d'une couche éosinophile. Ceite particularité, ainsi que l'existence
de nombreux stades intermédiaires. correspondraient a un début de di-
gestion suivie de dissolution. Chez de nombreuses espéces appartenant a des
familles trés diverses, les plasies élaborent de I'amidon (DanLeren 1927 et
1939). Ces amyloplastes peuvent parfois étre observés a un stade trés jeune.
lls augmeutent ensuite de taille et présentent nne forme définie (chez le
Medicago, Coorer 1935 b). Cet accroissement est maximum juste avant la
[écondation (chez le Mimosa rubicaulis, MuLay et Smami 1953). Ces grains
d’amidon peuvent étre extrémement nombreux (chez le Triticum, Oxsiyux
et Knupjak 1955) et lecur abondance nuit alors a l'observation (chez le
Verbena, Kanpa 1920). Mais habituellement, I’élaboration de 'amidon et la
multiplication rapide des plastes ne surviennent que plus tardivement,
lorsque le sac est a maturité (Elaeis Guineensis, KajaLe et Ranape 1953 :
(aragana arborescens, Proxorieva 1954). Chez 'Opuntia, Tiacr (1954) v voit
un signe de dégénérescence, particularité déja signalée chez quelques plauntes
grasses par d’Huserr (1896). Chez I'Impatiens (Sterren 1951), la mise en
évidence des plastes dans I'oosphére est souveut difficile. De fagon normale,
ces éléments n'élaborent pas d’amidon, mais ce phéucmeéne se réalise ex-
ceptionnellement, lorsque la fécondation est retardée. L’accmnulation de ce
corps correspoudrait a nne inactivité relative du sac (Soukces 1935).

ILes cellules annexes

Les synergides et les antipodes peuvent &tre qualifiées de cellules an-
nexes étant douné qu'elles ne preunent apparemment aucune part active
aux phénomeénes de la fécondation. Elles éveluent quelque peu différemment
au cours des stades de maturation des cellules reprodnetrices. En parti-
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culier, les synergides présentent souvent certaines caractéristiques niorpho-
logiques qui leur sont propres. Cependant, les unes et les autres sont
appelées a dégénérer, habituellement pendant le développement de
I'albumen. parfois méme avaut que la fécondation ne soit accomplie. Dans
certains cas, elles persistent plus longuement el. chez quelques espéces, elles
augmentent considérablement de volume. tandis que leur noyvau devient
hautement polyploide. Ce gigautisme, d’ailleurs plus fréquemment observé
chez les antipodes. leur ont fait attribuer une fonction nourriciére com-
plémentaire de celle des assises cellulaires spécialisées. différenciées par le
nucelle ou par les téguments de I'ovule (jaquette).

Caracteéres distinctifs des synergides

Les synergides sont souveut plus nettement reconnaissables que les
antipodes, sans doute en raison de leur position privilégiée au voisinage de
l'oosphére. On constate que ces cellules qui, lorsqu’elles viennent de se
constituer. sont semblables a l'cosphére a ce point que, chez certaines
espéces (Pisum, Phaseolus), leur position plus antérieure permet seule de
les distinguer, se comportent ultéricurement d une tout autre facon.

Le plus souvent, elles conservent cet emplacement. 1. affaissement et la
destruction précoce de l'une d’elles (Secale, Scilla, Vazart 1955 et 1956) ou
des deux (Sorghum, Zea, Vazart 1955 ; Arachis, SmitH 1956), les font parfois
remplacer dans cette région par l'ocosphére. Leur forme est assez nettement
définie. Ce sont habituellement des cellules plus longues que larges et
I'une de leurs extrémités, dirigée vers le micropvle, est plus étroite. Tantot
elles affectent, en coupe, 'aspect de trapézes dont la grande base est tournée
vers l'intérieur du sac, tantét, au contraire, elles se présentent sous ]a forme
de languettes démesurément allongées. Accolées, elles montrent parfois
sur leur portion externe latérale une sorte de retrait qui détermine la for-
mation dun crochet plus ou moins proéminent (Scilla bifolia, Vazarr
1956). Ces formations sont assez communes et se développeraient secon-
dairement au cours de la phase de croissance de la synergide (Suaeda fruti-
cosa, Chenopodium murale, MaHaBALE et SorLanky 1953 et 1954), Chez
I'Elaeis Guineensis (KajaLe et Ranabpe 1953), on remarque plusieurs de ces
projections, de 2 a 4., parfois plus. sur une méme cellule. Ces structures
coutinuent a se développer aprés la fécondation en direction du micropvyle
et fonctionnent comme haustoria. De tels sucoirs ont déja été signalés
autérieurement, mais a 'apex de la cellule (Ursinea et C'alendula, 1 asLGREN
1924). Ces développements ne sont pas sans rapport avec ceux que lon
observe normalement chez certaines synergides qni croisseut dans le canal
niicropylaire avant la fécondation (Medicago, Coorer 1935h : Impaftiens.
Sterrenx 1951 : Linum ¢t Cymbalaria, Vazart 1935).

Comme l'oospheére, les svuergides présentent une polarité qui se mani-
feste pendant leur phase de croissance. mais qni. chez ces cellules, esl
inverse de celle de loosphiére. Dans la portion basale. plus profondément
inchuse a l'intérieur du sac, se constituent nne oun plusieurs vacuoles qui
prennent peu a peu de I'importance et souvent conflnent. Chez le Linum
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el le Pisum, cette vacuole unique rvemplit toute la région basale de la
synergide. réduisant le cytoplasme a une fine pellicule membranaire
{I'ig. 39). Une seconde formnation de vacuoles, moins fréquemment signalée,
se réalise parfois a lautre extrémité. Celles-ci sont représentées dans les
synergides du Medicago (Coorer 1935 b) et penvent étre considérées comme
régnlieres chez celles de I'Impatiens (Sterren 1951).

Le développement du vacuome n'a pas un caractére absolument général.
Chez certaines espéces. les synergides demeurent coustamment constituées
d’'un cytoplasme dense, ne présentant pas de telles formations (Iphigenia
indica, SuLBaa 1954, Hordeum, Secale, Triticum et Scilla, Vazarr 1955 ct
1956 : Panicum miliare, Naravanaswamr 1933). Chez le Vitis trifolia
(Apamia ef al. 1953). le systéme vacuolaire se développe indifféremmment
a I'une ou lantre des extrémités de la cellule, parfois il est absent. Enfin.
chez le Tinospora cordiflora (Josu1 1939). la polarité des synergides serait
occasionnellement inversée et cette éventualité. d’aprés Vauteur, serait
responsable de la fécondation éventuelle de ces cellules. ’

les synergides de certaines espéces développent une autre formation
de nature cytoplasmique, et probablement membranaire, qui apparait daus
leur région micropvlaire. 11 s’agit de fins canalicules convergents qui con-
ferent un aspect strié a la portion aniérieure de la cellule et auxquels, pour
cette raison. on a donué le nom d’appareil filamenteux. Scanarr (1933) cite
plus de 80 espéces chez lesquelles cette formation a été signalée. Sa présence
a été indiquée depuis chez d’autres espéces dout le Gossypium (Gore 1932),
le Medicago sativa (Coorer 1933 b), I'Impatiens glanduligera (Sterren 1951),
I'Aloe ciliaris (Govinparpa 1955) et I'Elaeis Guineensis (KajaLe et Ranape
1953). Chez le Passiflora calcarata (Raju 1956), l'appareil filamenteux est
particulierement bien développé : chez le Carica papaya (Foster 1943), il
ne se développe que tardivement, tandis qne sa présence est occasionnelle
dans les synergides du Scilla autumnalis {Vazarr 1956).

SterFen comnsidére qu’il w'existe aucune différence entre cette formation
et la «coiffe » des synergides. terme par lequel StraseurceEr (1878) dé-
signait une accumulation de cellulose non striée située a I'extrémité anté-
rieure de la synergide. Cette seconde appellation serait d’ailleurs préfé-
rable. Chez I'Impatiens, la coiffe correspond a un épaississement cellulo-
sique et plissé de la surface externe du cytoplasme. Elle apparait pendant
la croissance de la syuergide. & un moment ol le noyau n’a pas encore
conmmencé a dégénérer. Lorsqu’on emploie une optique et une coloration
appropriées (violet de geutiane), la coiffe est alors plus ou moins homo-
géne : elle est limitée a la partie antérieure de la cellule. On ignore tout
de soun role éveutuel, qui n'a pu domuner lien qu'a des suppositions.

Le cytoplasme des synergides est remarquable par ses caractéres de
colorabilité. 11 réagit généralement peu aux agents acides (vert lumisdre),
mais se teinte intensément par certains colorants basiques, tels que la sa-
franine. Il montre également une vive affinité pour I’hématoxyline tout
en étant souvent colorable par le réactif de Schiff, coloration qui ne peut
étre imputée a la présence d'acide désoxyribonucléique puisqu’elle se
manifeste tout aussi bien en I'absence d’hydrolyse préalable.
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Aux tout premiers stades de son développement. le novau des synergides
est peu différent de celui de l'oosphére ou des noyaux polaires. Consé-
cutivement a une augmentation sensible du volume nucléaire, chez les
espéces dont les noyvaux sont de type réticulé, le réseau devient peu a peu
moins dense. En outre, les filaments chromatiques, primitivement répartis
dans la totalité de l'espace intranucléaire. se groupent dans les régions
périphériques, délaissant la partie centrale ot I'enchyvléme. a peine teinté
par les colorauts usuels. apparait transparent. On assiste ensuite générale-
ment a une agglutination par places des éléments chromatiques qui forment
des amas compacts (Hordeum, Secale, Triticum). tandis que le novau sc
déforme et s'aplatit. Chez le Pisum, aucune portion du réticulum ne de-
menre visible. mais celui-ci fait place a de nombreux nodules colorables.
de tailles diverses. qui masquent progressivement toute la cavité nncléaire.
Chez le Zea, par contre. les novaux deviennent rapidement achromatiques.
Il semble en étre de méme pour les synergides du groupe des Vicieae
(SvEsHNIKOVA 1941).

Chez les espéces dont les noyaux ne contiennent gue des euchromocen-
tres. la chromaticité et la taille de ces derniers diminnent tandis qu’ils se
localisent au contact de la membrane nucléaire. Chez 'Impatiens (STEFrFEN
1951). parallélement a la déformatiou dn noyau qui prend une forme plus
ou moins ellipsoidale. on observe une transformation de la chromatine.
I.es euchromoecentres revétent un aspect prophasiqne et les filaments s’al-
longent. donnant I'impression de former un systéme réticulé. Des éléments
fibrillaires sont souvent présents dans le novau des synergides du Linum.
mais ils ne sont pas colorables. Chez cette espéce, ainsi que chez le Cym-
balaria ¢t le Primula, les euchromocentres. en nombre haploide. s’ame-
nuisent sensiblement. mais ils persistent en dépit de leur exiguité et de leur
faible colorabilité. Par contre, la membrane nucléaire se teinte vivement:
quels que soient les réactifs emplovés ei. pour le moins. présente toujours
un contraste marqué, Chez le Sorghum, les éléments chromatiques ne sont
plus repérables apreés la réaction nucléale et, au moment ol se réalise la
[écondation, les noyaux sont totalement achromatiques.

I’appareil nucléolaire semble manifestement demeurer indifférent.
l.e nombre ainsi que le volume des nucléoles ne varient pas. D'une maniére
générale, lorsque les noyvaux commencent a se désorganiser. ces organites
peu visibles sont bientdt masqués par les éléments chromatiques, voire par
les déformations nncléaires.

Un autre type d’évolution nncléaire. caractéristique des synergides,
correspond au déclenchement de phémonénes endomitotiques d'envergure
limitée, tels que ceux décrits par Hasitscaxa- Jenscake (1957) chez 'Allium
ursinum. Des processus de polyploidisation endomitotique intervienuent
dés la maturation du sac embryonnaire. L'une des synergides atteint un
degré d’endopolyploidie égal a 16 avant la fécondation. I'autre étant tout
au plus tétraploide. A ce stade. les chromosomes sont spiralés comme en
niilienu de prophase et sont composés de faisceaux de filaments dont le
nombre est en rapport avec le degré de polyploidisaiion.

Les synergides du Phaseolus (Vazart 1935) sont vraisemblablement le



120 VI 3a: B. Vazarr. Cellules sexuelles et fécondation chez les Phanérogames

siége de phénomeénes analogues. Leur noyau, plus volumineux que celni
de T'oosphére, devient en effet irés chromophile. Peu de temps apres la fé-
condation, les volumineux euchromocentres s’agglomeérent les uns aux
autres en amas compacts et le noyau dégénére. Chez I’Allium ursinum, la
dégénérescence nucléaire ne survient que plus tardivement chez 'une des
deux synergides qui persisie aprés fécondation. De tels comportements.
déja rapportés chez plusieurs especes de la famille des Liliaceae (Allium.
WEeBer 1929 : Nothoscordum, StEnar 1932 ; Muscari, WunpERLICH 1937 :
Albuca, Eunus 1950 ; Iphigenia, SuLbaa 1934). ont été signalés chez les Lim-
nanthaccac (Manesawam et Joumt 1956) ot I'une des synergides demeure
présente jusqu'a la formation d’un proembryon globulaire. Ces cellules
auraient une fonction haustoriale.

Les antipodes

A Tautre extrémité du sac embryonnaire, les antipodes connaissent nn
genre d'évolution différent. Elles se¢ rapprochent davantage d'un type
structnral comparable a celui des cellules du tissu végétatif et, pour
cette raison. contrairement a certaines hypothéses énoncées au sujet de
leur role énigmatique (Kuanuovrtz-l.orpar 1951), on peut difficilement les
considérer comme des gamétes potentiels. La produciion d'embryons sur-
numéraires a partir de cellules antipodiales est assez rare (LeEskcue 1952)
ct les quelques exemples qui en ont été rapporiés doivent étre considérés
comme douteux (Jonansen 1930). S’il est avéré que ces cellules doivent
assmuer quelque fonction, il est vraisemblable qu'elle est d’ordre nutritif,
explication qui n'est d’ailleurs pas universellement admise (Mormson 1955).

En outre, elles soni assez souvent caractérisées par une tendance tres
neite a la multiplication, qui aboutit normalement a la constitution d'un
nombre variable de cellules, mais qui peut aussi se limiter a la répétition
de carvocinéses aun scin dun cytoplasme indivis, ou méme, plus simple-
ment, a la duplication des éléments chromosoniiques a I'intérieur du novan
(endomitose). Ces modalités interféreut souvent de sorte que des anomalies
diverses peuvent survenir au cours de cette activité nucléaire intense.

La multiplication du nombre des antipodes est assez commune. Ou
bien ¢e phénomene survient accideutellement, le plus souvent de fagon
anormale, ou bien 1l se réalise réguliérement. Désigné alors par le terme
de polvantipodialité, il a été repéré chez les familles suivantes : Spar-
ganiaceae, Composeae, Rubiaceae. Renonculaceae, Araceae. Typhaceae,
Pandanaceae. Gentianaceae, Joncaginaceae, Asclepiadaceae, citées par
Suapowsky (1926) qui. personnellement, a particulierement étudié la famille
des Gramineae. Ce méme auteur indique commme nombre d’antipodes Ie
plus élevé le chiffre de 150, trouvé par CameseLL (1899) chez le Sparganium.

De facon générale. les divisions cellulaires se réalisent précocement au
début de la phase de croissance du sac embryonnaire. Au moment de la
fécondation. ou aprés la syngamie, le nombre des antipodes ne s’accroit
plus. Chez quelques Gramineae (Hordeum, Secale, Triticum, Vazart 1955).
ces cellules accolées forment un massif globuleux, situé soit latéralement.
soit dans la région chalazienne du sac.
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Chez ces espéces, 'arrét des divisions cellulaires est suivi d’'une phase
de croissance qui se poursuit au-dela de la pollinisation et de la féconda-
tion, le noyau des antipodes pouvant encore doubler de volume apres
Parrivée des gametes miles daus le sac embryonnaire. Cette dilatation
nucléaire est accompagnée d'une synthése importante de subsiance chro-
niatique et correspond vraisemblablement a une multiplication des élé-
ments chromosomiques. Chez I'Hordeum, la chromatine dessine un réseau
dense composé de filameuts surtout massés a I'un des péles de la cavité
nucléaire. 11 s'en détache des écheveaux d’abord fournis, puis qui s’ame-
nuisent progressivement en gagnant le pole opposé. Chez le Secale, on re-
marque en plus un certain nombre de voluminenx chromocentres (Fig. 44 ¢).

Chez le Zea et le Sorghum, la multiplication cellulaire s'effectue a un
rythme moins rapide. Par ailleurs, au noment de la fécondation, les anti-
podes sont enfoncées dans la région chalaziennne entre les cellules vucel-
laires et ne se divisent plus. Des caryocinéses n'en continuent pas moins
a se dérouler et ceriaines cellules sont plurinucléées. Quelques mitoses ne
sont qu'ébauchées et paraissent bloquées en fin de prophase, en particulier
chez le Sorghum. Des mitoses incomplétes sont aussi notées chez le Tino-
spora cordiflora (Josar 1939) ot l'on rencontre également des antipodes
a deux noyaux. .

I activité nucléaire des antipodes conduit donc presque nécessairement
a des phénomenes de polyploidie ou d’endopolyploidie. Ceux-ci sont évi-
dents chez quelques espeéces. Chez le Caltha palustris (GrarL 1941), une
premieére vague de mitoses donue naissance a des antipodes binucléées,
bien avant la counstitution du noyau secondaire. Les deux noyaux dune
méme cellule entrent bientot simultanément en prfophase et, a la suite de
la formation de plaques communes en métaphase et en anaphase. deux
novaux diploides sont constitués. C'e mécanisme se répete 3 fois, les noyaux
étant finalemeni octoploides. Des irrégularités de initoses et des fusions
nucléaires peuvent intervenir uliérieurement. Chez I'Iphigenia (SuLsna
1954), les antipodes montrent tardivenient une activité comparable et des
[usions nucléaires surviennent au stade 3—4 noyaux.

Plus fréqueniment, le nombre des cellules antipodiales reste fixe. leur
gigantisme étant alors corrélatif de processus endomitotiques. Ces méca-
nismes de duplications chromosomiques on été récemment précisés par
Tscuermak-WoEss chez I’ Aconitum (1956) et par Hasitscuka chez le Papaver
rhoeas (1956) et chez I’Allium ursinum (1957). Les noyaux, dont le degré
de polyploidic peut atteindre 64, 128, parfois méme une valeur supérieure.
nontrent alors des structures trés curieuses qui rappellent celles des chro-
mosomes géants des Dipteres. Elles en différent cependant par le fait que
les chromomeéres homologues ne sout pas exactement appariés, la forma-
tion de bandes étant moins nettement observée. En outre, les chromosomes
sont moins longs, le rapport de taille vis-a-vis du chromosome métapha-
sique étant seulement de 10 a 1. Ces formations sont également observées
dans les noyaux antipodiaux du Scilla autumnalis (Vazart 1956) ol l'aug-
mentation de volume peut atteindre 60 : 1 (Fig. 44 a—d). et doivent se ré-
aliser chez ceux de I'Argemone mexicana (Sacuar 1953).
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On ignore quel peut étre le facteur déterminant ces transformations
qui ne se réalisent pas nécessairement avec une méme intensité daus les
trois antipodes d'un méme ovule. Quoi qu’il en soit, la dégénérescence est
le sort normal de ces noyaux et survient a des stades variés de développe-
ment suivant les espéces. Elle se manifeste par des phénomeénes d’aggluti-
nation des substances chromatiques. I.es novaux se coagnlent et deviennent
définitivement pycnotiques.

IM. Fécondation

e déroulement de la fécondation comprend la succession de toute uue
série d’événements qui se prétent difficilement & une étude d’ensemble.
Par ailleurs, cette étude ne peut étre effectuée in vivo, si bien que l'inter-
prétation de certains stades demeure nécessairement hypothétique. Pour
la clarté de l'exposé, nous distinguerons plusienrs phases dans cet en-
chainement de phénoménes qui. en réalité, progressent de fagon continue.
Une premiére étape, préparatoire, correspoud essentiellement a la libéra-
tion des gametes males et a leur jouction avec les gameétes femelles, tandis
qu'une seconde fait intervenir les phénomeénes de plasmogamie et de caryo-
gamie.

Phénomeénes préparatoires a la fécondation

Ceux-ci comprennent les divers stades au cours desquels les gamétes
mailes. trausportés a l'intérieur de la cavité embryonnaire par l'intermé-
diaire du tube pollinique, s’en libérent, et rejoignent, I'un la cellule
reproductrice femelle proprement dite on oosphére, lautre la cellule initiale
de I'albnmen. 1ls peuvent étre scindés en trois groupes de faits : a) 'entrée
du tube dans le sac embryonnaire, habituellement accompagnée de la des-
truction d’une synergide ou des deux : b) la brusque dilatation de I'ex-
trémité antérieure du tube suivie, a bréve échéance. de son éclatement et
de I'expansion dans le sac d'une partie du cytoplasme pollinique (ces deux
premiers stades sont généralement considérés comme simultanés) : ¢) I'éjec-
tion des cellules sperinatiques et leur déplacement éventuel vers les cel-
lules femelles correspondantes.

a) Entrée du tube pollinique dans le sac embryonnaire

l.es modalités de cette pénétration sont différentes selon les espeéces et
paraisseni influencées par la structure anatomique de la portion antérieure
de T'ovule.

Chez certaines plantes. en effet, le micropyle prend. vers le sac embryon-
naire, la forme d’un long canal dans lequel sount profondément engagées
les deux synergides. Chez d’auires. la cavité embryonnaire, apparemment
close, est plus au moins enfoncée dans le tissu nucellaire. Elle est alors
séparée du micropvle par un nombre variable d’assises cellulaires dont la
structure offre une assez graude variété. Tantét. en effet, les cellules sont
disposées irréguliérement et constituent un tissu plus ou moins liche. par-
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fois en voie de désorganisation. Tantdt elles sont rangées en ordre et
montrent un faciés uniforme. Ainsi, chez le Rivina humila et le Phytolacca
dioica, KajaLe (1954) atiribue un double réle a ces cellules : par lear dis-
position radiale, elles facilitent la pénéiration du tube et par la richesse
de leur contenu cytoplasmique elles lui apportent un complément nutri-
tif. Chez une méme espéce. cette portion de tissu nucellaire peut avoir
une épaisseur variable ; en particulier, elle diminue d'importance lorsque
la pollinisation est différée. A la limite, il 1e reste plus qu'une couche de
cellules dégénérées, voire méme simplement des débris cytoplasmiques et
des amas de chromatine informes.

Chez le Sorghum (Vazart 1953), la cavité embryonnaire ménage, dans
le tissu nucellaire sous-micropylaire. une sorte de dépression en forme
d’entounoir plus ou moins arqué, dout les parois ont un aspect fibrillaire
assez voisin de celui que l'on observe parfois a 'apex des symergides.
Elle n'en provient pourtant pas, car, a ce stade, celles-ci sont déja dé-
générées et placées en retrait par rapport a I'oosphére trés volumineuse.
située immédiatement au-dessus de cette ouverture, dont elle ferme I'acces.

Pourtant I'iufluence de ces diverses dispositions sur Je mode de pénétra-
tion du tube est relativement réduite. Aprés s'étre engagé dans le micro-
pyle. qui n’est pas nécessairement un chenal rectiligne. il continne éventu-
ellement sa croissance entre les cellules du nucelle, en désorganisant plus
ou woins ce tissu. Le chemin poursnivi peut présenter des méandres.
provoequés, semble-t-il, par le fait que le tube s'insinue daus les zones de
moindre résistance. lorsqu’il existe un canal micropylaire, ¢’est lui qui
sert de lien de passage et le tube s’élargit progressivement au fur et
a mesure de sa pénétration : il prend alors une forme évasée.

On ignore généralement si, au moment de la pénétration du tube, le sac
est encore entouré d’une membrane propre. Scunarr (1933) indique que le
tube traverse une telle membrane, pour antant qu’elle existe. Chez I'Im-
patiens, SterreN précise que la paroi de la macrospore se dissout a un
niveau un peu inférieur a celui de Vappareil filiforme des synergides
lorsque se développent ces cellules. Chez le Cistanche tinctoria (Kapry 1953).
I'extrémité du tube s’enfle au contact du sac et « pénétre a travers sa paroi ».

Lle rélc des synergides dans la pénétration du tube pollinique a I'inté-
rieur du sac embryonnaire a donné lieu & un nombre considérable d’obser-
vatious et de remarques, bien quil nait jamais pu &tre totalement élucidé.

Lorsque le tube est guidé dans sa progression par I'existence d’'un canal
micropylaire, il débouche nécessairement au contact de l'une des syner-
gides. Chez le Linum et le C'ymbalaria (Vazart 1955). celle-ci est traversée
de part en part. ou. dn moins, entrainée et désorganisée, car il n’en demeure
que des traces a peine recounaissables. (Plus rarement. chez la Cymnbalaire,
I'une des synergides est refoulée contre la paroi tandis que la seconde ré-
agit au passage du tube en devenant plus colorable.) Corrélativement, le
tube s'élargit pour atteindre un volume légérement supérienr a celui de la
synergide dispariue. Son extrémité renflée poursuit un moment son chemin
en repoussant 'oosphére et vient se loger dans la sorte d¥ntonnoir ménagé
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par Pinitiale de Falbumen. La dilatation du tabe atteint son point maxi-
mum, juste avant quil n'éclate (I'ig. 43). Sa membrane demeure bien
visible, saul au niveau de Uceuf ot elle est masquée par des subsiances
colorables qui s'échappent de lintérieur du tube.

Chez I'lmpatiens glanduligera (Sterren 1931). ou le sac embryonnaire
posséde une organisation analogue. le tube attaque 'une des synergides
a proximité de appareil liliforme. de {ront ou suv le ¢6ié. et vy déverse

Fig. 45, Coupes snccessives de la région antérieure d’un sac embryonnaire du Linvim usitulissippnae fécondd.

montrant l'expansion pollinigue (. p.) au voisinage de U'oosphére (00s.) et de Pinitiale de Palbumen (e 5.), Les

novaux femelles chez lesquels [ caryvogamie est uecomplic sont & un stade préparatoire & leur Lére division. Na-
waschin ; hénmatoxyline < 040,

son contenu sans pratiquer douverture visible. Deés que le novau végélatif
arrive au contact du cvioplasme de la syvnergide. il se¢ coagule et sc trans-
forme en une masse chiromatique dense plus ou moins étirée. Puis, la syner-
gide éclate a son tour dans sa portion vacnolisée ¢l projette les gametles
males dans le sac avee plus ou moins de force. comme le prouve leur posi-
fion immédiatement ultérieure : on les voit alovs tantdt dans une masse de
cyvtoplasme située entre Uoosphére ¢f le novau secondaire. tantét a la sur-
face de la synergide éclatée.

Des cas analogues ont été rapportés par lanp (1900) chez Plrigeron
et le Silphium, par Guicnarp (1902), chez le Nicofiana Tabacum ¢l le
Datura laevis, par Hoare (1932). chez le Scilla non-scripta, par Kuasizar
(1936), chez le Convoloulus arpensis, par WyLie (1941). chez le Vallisneria,
par Smitg (1942), chez le Camassia, par VenkateswarLu ef al. (1933). chex
le Coldenia procumbens el par Aranas’eva (1936) chez un Trificum anmphi-
diploide. Encore. chez le Scilla, suppose-i-on que le tube déverse son con-
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tenu dans la synergide simplement parce que 'auteur indique que celle-ci
se trouve désorganisée et contient finalement un cytoplasme trés 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 gameétes (?). Dans les genres Nicotiana et Petunia, le tube fu-
sionne avec I'une des synergides (Goopspeep 1947). Chez {outes ces plantes,
le contenn du tube pollinique, intensément colorable, masque bientdt celui
de la synergide atteinte qui présente, alors. un contraste marqué avec la
cellule-sceur. Puis sa membrane se rompt a I'extrémité basale, géuérale-
ment vers I'oospheére, et laisse échapper les gamétes.

Il est aussi mentiouné plus laconiquement que le tube pénétre dans
le sac en détruisant I'une des synergides, et décharge ensuite son contenu
a proximiié des cellules reproductrices femelles (Crepis capillaris, GEras-
siMova 1933 ; Grevillea, Kausix 1939 ; Coffea arabica, Menpes 1941 ; Citrus,
Baccur 1943 ; Butomus, Rorer 1952 : Cistanche tinctoria, Kapry 1953 :
Utricularia reticulata, Kavsix et al. 1955 ; Cucumis melo, Sincu 1955
Passiflora calcarata, Raju 1956).

Mais le tube peut aussi s’insinuer le long de la paroi du sac embryon-
naire, ou bien entre I'oosphére et les synergides. Daus ce cas, le comporte-
nment de ces derniéres est fort variable, et il semble souvent exclu qu’elles
interviennent dans l'ouverture du tube pollinique. Toutefois, elles ne
demeurent pas insensibles a son passage. Souvent elles présentent, a ce
moment, des modifications de colorabilité et une accélération de la dégéué-
rescence nucléaire. (Coffea, Faser 1912 : Daucus carota, Bortawick 1931 ;
Antirrhinum, Axperson 1936 ; Fagopyrum, Masony 1935 : Medicago, Euch-
laena et Zea, Phryma, Petunia et Oxybaphus, Coorer 1935 b, 1937, 1941, 1946,
1949 ; Wahlenbergia, Suramanyan 1948 ; Stephegyne parviflora, Raman 1954 :
Allium ursinum, Hasrrscuka 1957). Chez le Rivina et le Phytolacca (KajaLe
1954), le tube passe entre I'ceuf et les synergides, mais I'une de ces cellules
est cependant déiruite. Parfois, les deux cellules sont semblablement
lésées. STEFFEN reniarque, a ce sujet, que leur position relative est arbitraire
et qu'elles sont physiologiquement semblables.

Par ailleurs, il n’est pas rare d’observer, chez uune méme espéce, des types
de comportement différents, tel que cela a été signalé chez le Coffea (FaBer
1912 et MEnDEs 1941). Chez le Pisum (Vazart 1955) ou observe une destruction
facultative de I'une des synergides. L.e plus souvent, le tube longe la paroi
du sac embryonnaire avant de s’arréter au niveau de 'oosphére ; inais il
peut aussi fraver son chemin entre les deux syuergides. De toute facon,
celles-ci réagisseut a sou passage. Leur cytoplasme devient sensiblement
plus ciromophile, tandis que leurs noyaux se trouvent déplacés dans la
région postérieure, jusqu’au contact de la membrane, comme s’ils v avaient
été entrainés ; ils se contractent, tandis que les éléments chromatiques
s‘agglomeérent en une masse compacte.

Cette variabilité des modalités de 'entrée du tube pollinique dans le
sac embryonnaire rend évidemment difficile linterprétation du roéle
éventuel des synergides. Celui-ci est en géuéral envisagé sous deux aspects.
Certains auteurs snpposent qu'elles serviraient en somme de poles
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d'attraction. Aiusi, diez le Grepillea Banksii, Kavsixk (1939) pense que
Pappareil filiforme est sécrétenr de substances appropriées. Mais la plupart
n'entrevoient leur intervention que sous une forme mécanique.

Chez les Graniineae, par exemple, elles contribuent a freiner la péué-
iration du tube (Vazart 1955), car. chez ’'Hordeum, le Triticum et le Secale,
qui, au moment de la fécondation. possédent encore de volumineuses
svnergides, le tube pénétre moins profondément que chez le Zea ou le
Sorghum, dont les synergides sont déja désorganisées. Chez ces deux
espéces, tout comme chez le Triticum lorsque la pollinisation est différée
et la dégénérescence des synergides anormalement avancée, le tube ne
s’arréte gin'au niveau de l'initiale de albumen. son éclatement est simple-
ment aboutissement de la dilatation qu'il subit depuis son entrée dans le
sac. ScuNarr (1933) notait, dailleurs. que. d'une maniére géuérale, lorsque
les synergides sont absentes, le tube pollinique pénétre plus profondément
daus la cavité embryonnaire avant de s‘ouvrir. |l en concluait que ces
cellules jouaient un role dans 'ouverture du tube.

Tel est aussi 'avis de SterFEN qui counstate, chez I'ITmpatiens, les faits
suivants : dans des sacs embryonnaires mal développés. ot les synergides
out une constitution anormale, le tube pollinique peut décharger son contenu
daus I'une d’entre elles, sans qu'elle éclate. Par ailleurs. plusicurs tubes
peuvent pénétrer dans certains sacs. [.es deux premiers détruisent chacun
une synergide, et les snivants pénétrent bien dans le sac. mais ne s‘ouvrent
pas. Par contre, chez le Cistandie tfinctoria, Kapry (1953) indique que le
premier tube, aprés avoir désorganisé une synergide. effectue une péné-
tration relativement profonde. tandis que le second ne dépasse pas le nivean
de la deuxiéme synergide.

Mais. chez nombre d’espéces, les synergides ne représentent pas un
obstacle sérieux pour le boyau pollinique. Parfois, clles out méme totale-
ment disparu au moment de son arrivée (Nelumbo, Onca 1937 : Sorghum
et Zea, Vazart 1955 ; Panicum miliare, Naravanaswam 1955 ; Arachis
hypogea, Smita. 1936, etc.). Ces cas. qui sount loin d’étre exceptionnels.
semblent exclure I'hypothése d’un role indispensable des synergides. soit
pour attirer le tnbe pollinique vers le micropyle. soit pour assurer son
ouverture. Il est pourtant hors de doute qu'il existe nne interaction eutre
ces cellules et le tube_pollinique. En effet, lorsque synergides et oosphére
sont disposées sur un méme plan (Phaseolus, Pisum, Vazart 19535), cette
derniére est toujours respectée, tandis que 'ume ou l'autre des synergides
est désorganisée. Chez le Primula, le tube fait méme un crochet dont angle
est sonvent assez aigu pour éviter I'oospheére et se diriger de préférence vers
I'une des synergides.

Quoi qu’il en soit. il semble actuellemeni iinpossible de préciser davau-
tage le réle de ces éléments et le plus sage est de considérer. avec Geras-
siMmova {1933). qu’il existe nécessairement une relation entre la destruction
de I'uite des synergides et I'entrée du tube dans le sac. mais qu'on ne saurait
rien ajouter de plus sur les causes de ce phénomeéne, on méme sur le fait
que le tube déverse son contenu a l'intérieur de la synergide ou tout au
moins a son contact.
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b) Eclatement du tube pollinique

Au moment de la Fécondation, le sac embryvonnaire constitue une poche
close, soit enfermée dans les tissus nucellaires. soit mise cn relation avee le
micropyle par un canal provisoirement obturé par les synergides ou par
I'oosphere. Iinitiale de l'albumen en constitue la porfion spatialement la
plus imporiante : ¢n raison de sa lurgescence élevée. elle exerce une forte

) pression sur le pole micropylaire. Cetic

i pression est équilibrée par celle de 'oo-
\ sphére. elle-méme gonflée d'ean. Tel est
le milicu particulier auquel se heurte le
tube pollinique lors de son arrivée dans
le sac.

Deés la prise de contact. le tube réagit
par unc brusque dilatation. qui cor-
rcspond probablerwent a une absorption
d'eau. Ce phénomene doit étve con-
comitant de la destruction éventuelle
d'une svnergide. 1 éclatement du tabe
provoque évidemment une trouce qui est
immédiatement  colmatée  par la for-
malion d'un bouchon de callose. ou. plus
stmplement, par le cvtoplasme de¢ la
svoergide endommagée. Le sac embryon-
naire sc relronve alors dans des con-
ditions analogucs a celles qui précédaient
i 16, ik it e MM < larrivée de ce premicr tube. conditions
contact din noyau femelle ; noyau sceondaire (r. qui peuveni €tre a nounvean per(‘urbées
x.} féeondd : trafnée eytoplasmique d'origine pol- .. . _ : .
linique (t. 72.), resserrée entre les deux cellules  par Uirruption d’un second. Par la suite.

femelles. Nuwaschin : Feulgen ; < 1200.
(VAZART 1055.)

le développement de l'albumen nodifice
prolondément les conditions osmoliques
a intérieur du sac. ¢t empéche 'évolution normale des tubes qui parvien-
draient éventuellement a v pénétrer.

Fa duvée de ces phénomeénes cst fort variable selon les espéces et selon
les conditions atmosphériques. Plus ils sont rapides, moindre est le nombre
de tubes susceptibles de parvenir dans le sac embrvonnaire et d’y éclater.
(est ainst que chez VHordeum sativurn (MopiLevskry 1933) il s'écoulerait
moins de 30 wmin. cutre la pollinisation ¢t T'entrée du tube dans le sac.
lorsque la température exiéricure varie de 24 a 279 ; on nobscrve alors
toujours quun seul tube par sac. Chez le Blé, les mesures effeciuées con-
duisent a des résultats comparables (Oxsiyuk 1935).

Le gonflement du cvioplasme pollinique provoque bientdt la rupture
de la membrane, suivie de I'épanchement d'une portion du contenn du tube.
Cet écoulement du cyvioplasme participe. dans une certaine mesure, a
acheminer les gameétes males vers les cellules femelles. Suivani la disposition
de ces derniéres. le matériel pollinique dispose d'une place variable. 1l est
généralement resscrré entre la paroi du sac. l'oosphére ¢f linitiale de



Angiospermes — Fécondation 129

I'albumen. Lorsque le tube se vide dans une synergide, c’est elle qui occupe
cet emplacement. Puis le matériel extrus peut étre répandu ¢a et 1a au
voisinage du tube (Zea, Sorghum, Vazarr 1955), ot1 s'écouler entre I'oosphére
et la cellule secondaire (Impatiens, STeEFFEn 1951 et Linum, Vazarr 1955).
Chez le Primula, la forme arquée de la trainée cytoplasmique semble indi-
quer qu’elle a été projetée entre les deux cellules femelles ; I'un des gamétes
miles est ainsi amené a proximité de l'cosphére (Fig. 46). Chez d’autres
espéces (Peperomia, FacerLinp 1939 ; Portulaca et Phryma, Cooper 1940 et
1941), l'extrémité apicale du tube se divise en deux courtes branches
dirigées, I'une vers l'oosphére, 'autre vers l'initiale de I'albumen. Coorer
(1946) décrit aussi deux projections coniques a 'apex du tube pollinique
du Petunia ; I'une s’étend a lintérieur de la cellule secondaire du sac,
tandis que l'autre est appuyée étroitement contre I'oosphére. Ayant observé
dans le tube chaque noyau mile a proximité de chacune de ces expansions,
l'auteur en conclut qu'elles servent a mener les gamétes miles vers
les cellules femelles. Chez le Coffea (Menpes 1941), les gamétes males
seraient déversés dans le sac par deux ouvertures pratiquées dans la
portion subterminale du tube pollinique, tandis que, chez le Launaea
pinnatifida (VEngaTEswaRLU ef al. 1955), ils passeraient par un unique pore
apical. :

¢) Déplacement des gamétes dans le sac embryonnaire, structure des
cellules spermatiques

Le premier tube pollinique pénétre de facon suffisamment profonde
dans le sac pour amener les gamétes au voisinage immédiat des cellules
femelles qu’ils doivent féconder (Fallisneria, WyLie 1941 ; Camassia, SMiTH
1942). Les gamétes supplémentaires, apportés éventuellement par un tube
secondaire, se libérent plus difficilement du cytoplasme pollinique ou
demeurent a proximité de l'ouverture de la synergide. Ainsi peut-on sup-
poser que le déplacement des cellules spermatiques dans le sac est minime.
Chez certaines espéces, le Primula par exemple (Vazarr 1955), la distance
que peut parcourir I'un des gamétes miles pour s'unir a I'cosphére est
parfois plus importante. Méme dans ce cas, cependant, on ne I'observe pas
a un endroit quelconque de son cheminement. D’une maniére générale,
dans tous les cas observés, les stades les plus fréquemment notés sont
ceux qui précédent ou qui suivent la libération des éléments mailes,
lorsqu’ils sont encore prisonniers du cytoplasme pollinique, ou ceux qui
montrent leurs noyaux déja au contact des noyaux femelles. Ceci tend a
indiquer que ces processus se réalisent rapidement. Les renseignements que
nous possédons sur leur déroulement n’en demeurent pas moins insuffisants.

S’il est vrai que, chez nombre d’espéces, on a reconnu l'existence d’un
cytoplasme maile autour des noyaux spermatiques, habituellement il n’est
nullement fait état de son destin au moment de la fécondation (Medicago,
Coorer 1935 b). Chez d’autres, ces cellules se débarrasseraient de leur gaine
cytoplasmique au moment de leur entrée dans le sac (Viola, Macoe 1929),
ou sitét aprés leur sortie des synergides, avant de s’unir aux cellules
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femelles (Myosurus minimus, Tcuernojarov 1915 ; Oenothera, Isnixkawa 1918),
On ne peut juger, cependant, de I'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 privilége d’'un nombre réduit d’espéces (cf. gamé-
tophyte maile). 11 est plus vraisemblable que certaines observations contri-
buent a étayer I'’hypothése de I'absence d’un cytoplasme générateur, sans
toutefois en vérifier en quoi que ce soit le bien-fondé.

En effet, tant que les gamétes méiles demeurent dans le cytoplasme du
tube, celui-ci présente une vive affinité pour les divers colorants usuels,
en particulier pour I’hématoxyline, souvent utilisée. Méme aprés la réaction
nucléale, il réagit positivement. Cette particularité géne considérablement
I'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
méme probable que nombre d’observations se rapportant a ces stades soient
erronées, les gamétes se trouvant déja dans le cytoplasme des cellules
femelles. A ce moment, le cytoplasme maile n’est certainement plus repé-
rable, du moins quand on met en ceuvre les techniques usuelles d’étude du
noyau. Sa présence ne pourrait alors étre décelée qu’a la faveur d’inclusions
cytoplasmiques mitochondriales et les procédés nécessaires & la mise en
évidence de ces structures n’ont été que rarement employées dans 1'étude
de ces stades particuliers. Les observations d’Anperson (1939), chez I’ Antir-
rhinum, sout a ce sujet assez probantes. L’'auteur n’affirme pas, cependant,
que les mitochondries et les plastes qui entourent le noyau mile, pendant
son court trajet dans le cytoplasme de l'oosphére vers le noyau repro-
ducteur femelle, soient celles qui étaient primitivement incluses dans la
gaine cytoplasmique du gaméte ; cette hypothése est, néanmoins, vraisem-
blable, puisque les noyaux mailes sont pareillement entourés par ces struc-
tures lorsqu’ils se trouvent encore dans le tube pollinique.

Enfin, les diverses espéces ne se prétent pas toutes aussi facilement a
ce genre d’étude, en raison de la forme ou de la dimension réduite de
nombre de cellules males ; l'obligation d’utiliser des coupes d’'une faible
épaisseur peut également avoir son importance, par suite du peu de densité
du cytoplasme générateur. Ces constatations sont d’ailleurs valables pour
ce méme cytoplasme a l'intérieur du grain de pollen.

Malgré ces difficultés, de véritables cellules mailes ont été décrites dans
le sac embryonnaire de quelques espéces. Il est exact, toutefois, que ces
descriptions ont pu souvent étre précisées grace a la présence de gamétes
surnuméraires, libérés par des tubes supplémentaires (Juglans regia et
J. nigra, NawascmN et Finn 1913 ; Myosurus minimus, Tscuernojarov 1915).
Parfois, ce sont méme les seules descriptions qui en ont été données (Camas-
sia, Smita 1942). De tels gamétes sont plus arrondis que dans le tube pol-
limique et ils sont entourés d'une trés fine membrane cellulaire. Déja, en
1923, Wyuig, chez le Vallisneria, puis Finn (1925), chez 1’ Asclepias cornufi,
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observaient des cellules miles provenant d’un premier tube pollinique au
contact de 'oosphére. Des constatations analogues sont faites par Coorr
(1936), chez le Lilium. Plus récemment, WyLie (1941), reprenant ’étude de
ces pliénoménes chez le Vallisneria, précise la structure de ces gamétes,
identiques entre eux et quelle que soit leur origine (premier tube déchargé
ou tubes polliniques supplémentaires). Ce sont des cellules ovoides,
beaucoup moins allongées que lorsqu’elles se trouvent a l'intérieur des tubes
polliniques. Elles sont entourées par une fine membrane périphérique
limitant une masse de cytoplasme définie et vacuolisée. Le noyau, lui-méme
ovoide, est situé au centre de la cellule. Chez 'Impatiens (SterrEN 1951), les
cellules spermatiques sont facilement reconnues sitdét qu’elles se sont déga-
gées de I'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 I'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 mailes du Crepis, chez lequel Gerassimova (1933) indique que le
cytoplasme générateur ne peut étre distingué. Cependant, les gamétes sont
toujours entourés par une aurdole réfringente plus claire, décrite sous
lappellation de « nimbus ». STeFrEN interpréte ces structures comme n’étant
autres que le cytoplasme générateur, de méme que celles décrites pré-
cédemment par Tscuernojarov (1915), chez le Myosurus minimus, qu'il a pu
vérifier Ini-méme. Chez 1'Impatiens, un cytoplasme hyalin a été occasion-
nellement remarqué autour de noyaux miles surnuméraires, dans 1'oo-
sphére. Dans quelques cas aberrants, des structures analogues ont été
observées dans les synergides de ’'Hordeum (Vazarr 1955). Dans chaque
synergide, un noyau identique a celui d’'un gaméte méle se trouvait un peu
a Jécart du noyau femelle. Non intimement confondu au cytoplasme
femelle, teinté de rose aprés la réaction nucléale, il présentait, tout autour,
une fine zone réfringente moins dense et incolore.

11 est possible que ces images correspondent aussi a la présence d'un
cytoplasme d’origine male, ce dernier, par suite des conditions anormales,
ne se tronvant pas incorporé au cytoplasme femelle, ce qui semble étre 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 miles, 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 caractére équivoque alors que seules,
dans ce cas, des fixations et colorations appropriées, mettant en évidence
les éléments figurés du cytoplasme, fourniraient une information plus sire.

Quoiqu’il en soit, une étude approfondie, ainsi que le hasard des coupes
sur un matériel plus particulierement favorable, révélent indubitablement
I'existence de cellules miles & 'intérieur du sac embryonnaire, pendant un
court moment, il est vrai. Des travaux ultérieurs permetiront sans doute
d’établir la généralité de ces phénomeénes.

9*
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La syngamie
a) Fusion des cytoplasmes

On est beaucoup moins renseigné, semble-t-il, sur la plasmogamie, c’est-
a-dire sur la fusion des cytoplasmes maile et femelle. Par suite vraisem-
blablement de la rapidité du processus, la pénétration du gameéte maile
a I'intérieur de 'oosphére n’a vraisemblablement jamais été observée. Seuls,
deux auteurs fout mention de ce stade. Hemvans (1928) rapporte que le gaméte
mile pénetre daus I'ceuf par une petite ouverture de la membrane et
Anperson (1936) indique gu'une telle ouverture reste visible un certain
temps chez I’ Antirrhinum, cas qui doivent étre considérés comme douteux
(SteFFEN 1951).

Chez le Vallisneria, Wyrie (1941), bien que n’ayant pas noté ces pre-
miers stades, considére que la syngamie se réalise soudainement a la suite
de la disparition des membranes limitantes, laissant nus les protoplasmes
contigus. C'est aussi I'interprétation que donne SterrEn pour I'Impatiens,
estimant gque cette hypothése est la plus probable. Par suite, d’aprés cet
auteur, il serait toujours impossible d’identifier le cytoplasme méale a
I'intérieur de I'ceuf. Pourtant, chez le Vallisneria, sur certaines coupes
favorablement orientées, WyLIE mentionne l'existence d’'une zone de cyto-
plasme plus dense du co6té ol est entré le gaméte. Cette région se colore
plus intensément et est également plus finement vacuolisée, ce qui lais-
serait supposer, a ce niveau, la présence du cytoplasme mile. Par ailleurs,
cet auteur n’a jamais trouvé de cellules méles provenant d’'un premier tube
pollinique en désintégration dans le sac, ni de résidus de cytoplasme mile
a la surface du zygote.

Chez le Gagea, Nemec (1912) indique que le noyau maile traine avec lui,
dans l'oosphére, des «bandes» de cytoplasme : il s’agirait de cytoplasme
méile qui se mélange & celui de la cellule femelle, comparable a celui qui
entoure le gaméte lorsqu’il est observé dans la synergide. Rappelons, enfin,
Vobservation d’Anperson (1936) chez I’ Antirrhinum ou cet auteur présume
I'intervention d’'une connexion entre le tube et I’ceuf qui favoriserait,
éventuellement, le passage d’éléments mitochondriaux et de plastes ; de tels
éléments ont en outre été observés autour du noyau maile, dans le cyto-
plasme femelle, ainsi que de fines mitochondries granuleuses autour du
noyau de fusion.

Chez I'Oenothera tetraptera, Kivonara (1935) déclare avoir suivi I'amidon
en forme de fuseau et, par conséquent, les plastes qui lui sont associés,
jusque dans l'ccuf et méme jusque dans 'embryon au stade quadricel-
lulaire, observation qui n’a pas été confirmée par Kaensurc (1950). Il n’est
pas douteux que, chez certaines especes végétales, I'hérédité cytoplasmique
d’origine male est évidente (Pelargonium, Imar 1937). Les caractéres cyto-
plasmiques peuvent étre véhiculés par des mitochondries (Casparr 1948).
MicuagLis (1949) a conclu, sur des bases théoriques, & la participation du
cytoplasme maile a la fécondation, en dépit d’une certaine variabilité dans
la transmission des caractéres. Par contre, les plastes d’origine mile sont
destinés a dégénérer, constatation déja signalée par Kurssanov (1911) pour
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la zygospore du Zygnema. En tout état de cause, du point de vue cyto-
logique, les travaux mne sont pas encore suffisamment avancés pour con-
firmer ces assertions mais n’autorisent nullement a les réfuter.

Le sort de la seconde cellule mile, dont 'apport contribue au déve-
loppement de l'albumen, n'est pas moins complexe. Tscuernojarov et
Ismikawa, qui ont figuré des cellules males dans les sacs embryonnaires du
Myosurus et de I'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 gaméte 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 SteFrFEN (1951), bien que cet
auteur ne trouve pas étonnant que la couche cytoplasmique disparaisse
autour du noyau durant le trajet beaucoup plus long qu’il effectue pour
rejoindre le noyau secondaire. Chez 1'dnfirrhinum, ANDERsON pense
qu'étant donné que le cytoplasme, dans lequel sont plongés les moyaux
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 espéces que nous avons personnellement
étudiées, mais il est fort probable que les stades montrant les gamétes
miles étaient plus avancés que ceux décrits par les auteurs précédents et
que ces gameétes, observés sous l'aspect de noyaux nus, se trouvaient déja
a I'intérieur des cellules femelles. Quoi qu'’il en soit, ces seuls résultats sont
encore insuffisants pour permetire 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 maniére générale, ils
sont beaucoup plus petits que les noyaux auxquels ils vont s’unir, bien
qu’ils augmentent de volume pendant le court moment oi: ils demeurent dans
le cytoplasme des cellules femelles. Cette dilatation, phénoméne souvent
observé, peut étre considérable. Chez I'Impatiens, les noyaux méles passent
de 2 a4 5y de diamétre. ‘

A ce stade, ils affectent, suivaut les espéces, des formes variées. Dans de
nombreux cas, ils sont ovoides ou presque sphériques. Mais chez certaines
plantes (Lilium, GuicNarp 1899 ; Fritillaria, Sax 1916 ; Scilla, Hoare 1933 ;
Cucumis melo, Mann et Rosinson 1950), ils sont plus allongés, parfois vermi-
formes et, dans ce dernier cas, souvent enroulés sur eux-mémes (Silphium
et Erigeron, Lanp 1900 ; Crepis, Gerassimova 1933). D’aprés Scanarr (1933),
cette variabilité aurait peu de signification systématique, ’observation de
ces noyaux ayant été faite souvent de fagon hitive et les réactifs utilisés au
cours des techniques préparatoires pouvant en altérer la structure. A ce
propos, STerreEN (1951) insiste sur le caractére particuliérement délicat de
la fixation, étant donné qu’il est toujours difficile de préciser si I'aspect
des novaux 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 I'étroitesse du boyaun
pollinique, les noyaux gamétiques adoptent un faciés généralement étiré,
tandis que, sitot libérés dans la cavité embryonnaire et disposant alors
d’un espace plus normal, ils reprennent une forme réguliére.

Par contre, il semble bien que, chez certaines espéces, le Crepis notam-
ment, les noyaux spermatiques, déja 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 daus le pollen du Crepis zacintha (Vazart, n. p.) ont été
décrites, mais dans leur progression inverse chez le Crepis capillaris.
GerassiMova (1933) indique, a 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
homogéne mais non trés dense. lls perdent peu a peu cette forme originelle,
prenant alors un aspect non défini, tandis que leur densité devient maxima.
Puis cette structure homogéne se transforme, a la suite d’'une «vacuolisa-
tion » du corps chromatique. Ce dernier apparait fractionné et les portions
isolées s’Tamenuisent et se lient les unes aux autres, donnant naissance a un
filament épais qui devient peu & peu moins colorable. Au terme de cette
évolution, lorsqu’il se trouve au contact du novau femelle, le noyau male
ressemble & uu filament continu et contracté, ramassé en forme de balle.

Cette structure, réellement curieuse, est certainement le propre de cette
espéce, sinon de la famille. 11 est possible, malgré la justesse des obser-
vations et I’étude détaillée des transformations successives, que les éléments
qui sont représeutés ne correspondent en fait qu’aux portions chromatiques
du noyau ou chromosomes, la membrane nucléaire n'étant pas décelable.
Nous avons repris nous-méme l’étude de ces phénomenes chez diverses
espéces de Crepis. L.e noyau mile, qui est au contact du noyau del’oosphére,
et qui n’est repérable que griace a l'existence de cette chaine chromatique,
semble bien revétir une forme sensiblement ovoide. Toutefois, en raison de
la petitesse des structures observées, il est difficile de les préciser davan-
tage. Chez le Silphium et I'Erigeron (Lanp 1900), de méme que chez le
Fritillaria (Nawascuin 1898), les noyaux males perdent leur aspect vermi-
forme et deviennent sphériques au moment de la fécondation.

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

Chez I'Impatiens, elles se réaliseraient en deux étapes (SterreEn 1951).
Au cours d’'une premiere phase, les noyaux spermatiques, qui se présentent
sous 'aspect d’une masse homogéne de chromatine, se distendent et il devient
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possible alors de retrouver quelques constituants nucléaires : membrane,
caryolymphe et filaments chromatiques. Cette premiére étape correspondrait
a4 une normalisation structurale des noyaux, altérés au moment de leur
cntrée dans le sac. Elle peut d’ailleurs étre 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 gamétes qui se trouvent au contact des noyaux femelles et correspond
a une augmentation du volume nucléaire accompagnée d’un abaissement de
chromaticité et de I'apparition d’une structure chromomérique. Les filaments
chromatiques s’allongent, puis la diminution progressive du DNA s’étend
a la plus grande partie du chromosome. 11 ne reste finalement que 9 chro-
momeéres Feulgen-positifs.

Il est vraisemblable que, suivant les espéces, cette seconde série de
modifications que SterFeN qualifie, & juste titre, de « phase de maturation »
se réalise plus ou moins précocement. La fusion, ou du moins 'immersion
du noyau. mile a l'intérieur du noyau femelle, n’y met certainement pas
un terme. L'union des deux masses nucléaires peut étre dans ce cas un
phénoméne purement physique, déclenché, aprés 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 I'état dans lequel se trouve le partenaire femelle. L’'examen
de la double fécondation chez le Cymbalaria, sur lequel nous reviendrons,
nous parait confirmer cette hypothése.

Ainsi, les modifications profondes qui peuvent affecter la structure
interne du noyau mile, avant sa pénétration dans le corps nucléaire femelle,
ne sont qu'un stade préparatoire de la fusion, cette opération se poursuivant
au cours des stades ultérieurs. Il est intéressant de noter, a ce sujet, I'ob-
servation d’Haxanson et al. (1950) sur le comportement anormal de I'un des
gamétes males vis-a-vis du noyau polaire auquel il est accolé dans les
croisements de Secale diploide et tétraploide. Lorsque la fusion est retar-
dée, le noyau, dont 'augmentation de volume est considérable, subit des
modifications internes qui le font de plus en plus ressembler & un noyau
polaire.

Quelques indications supplémentaires doivent €tre données sur les diver-
gences de vues émises sur la structure du noyau spermatique lorsqu’il est
au contact du novau femelle. Elles concernent essentiellement 1’état dans
lequel se trouve la substance chromatique, 'absence ou la présence de
membrane nucléaire, enfin la présence éventuelle d’'un nucléole.

Dans les descriptions antérieures, en particulier chez le Lilium, espéce
qui a éié particuliérement étudiée, le noyau maile se trouverait soit a I'état
de repos (Guienarp 1890), soit & I’état de début de prophase (WeNINGER 1918).
On doit souligner qu’a cette époque l'aspect filamenteux de la substance
chromatique pouvait paraitre liée & 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 mémes
structures. En particulier, dans les noyaux reproducteurs, des transforma-
tions chimiques de I'un des acides nucléiques peuvent donner lieu a 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-méme revét 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 miles. On doit d’ailleurs ajouter que, pour un type de
structure donné, les comportements observés peuvent eux-mémes étre diffé-
rents. L’exception que constitue a cet égard le Cymbalaria nous autorise
a 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 SterrFen chez
I'Impatiens, sont une des étapes préparatoires a la fusion nucléaire. Chez
cette espéce, de méme 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’étre qu'apparents. Au contraire, chez les espéces dont les noyaux sont de
type réticulé, il semble que l'expansion du corps nucléaire mile soit pré-
paratoire a la division ; mais, si ce déroulement est trés significatif dans
le noyau de l'ceuf, parce que trés nuancé et relativement lent, il l'est
moins dans I'un des noyaux polaires ou le noyau secondaire oil les éléments
chromatiques miles 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, 'aspect du noyau maile peut apparaitre
sous un état prophasique qui correspond plus vraisemblablement a I'une
des étapes de la fusion nucléaire qu’a un stade de division.

L’existence d’une membrane nucléaire, ainsi que celle de l'appareil
nucléolaire, sont moins faciles & 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 espéces, en particulier celles chez
lesquelles 1’é1ément gamétique maile est constitué par un peloton chromati-
que compact de filaments, ’observation de la membrane pucléaire peut
parfois étre mise en doute (certaines Gramineae, Vazarr 1955). Mormisson
(1955), chez le Triticum opulgare, indique que les gamétes au Contact du
noyau de 'ceuf paraissent €éire des corps nus, la membrane nucléaire ne se
détachant pas du corps du noyau. Pour des raisons analogues, I'existence:
d’un nucléole peut passer inapergue, ces organites étant masqués par le
peloton chromatique (Scilla, Hoare 1933). Lorsque le noyau mile augmente
suffisamment de volume, le peloton se distend et le nucléole devient visible
(Oxybaphus nyctagineus, Coorer 1949). Des nucléoles ont été remarqués
dans les noyaux males du Medicago (Coorer 1935 b), du Butomus umbellatus
(Roper 1952). Chez les noyaux males 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 étre observé dans les noyaux males du Primula. 11 est par contre:
nettement visible chez ceux du Cymbalaria (Vazarr 1955). Chez I'Impatiens:
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(SterrFen 1951), les novaux maéles an contact des novaux femelles ne contien-
nent pas de nucléole.

1} v aurait encore beaucoup a dire sur les novaux spermatiques. en
particulicr sur les mécanismes qui favorisent leur union avec les novaux
lemelles. On ne peut douter que les noyaux reproducteurs ne soient attirés
I'un vers lautre duane manicre quelconque ct, comme cette attraction

o
L3

s‘effectue  en sens unique, il est
normal que 'on ait estiné que les
cameétes males aient le pouvoir de sc
déplacer. Les courants cytoplasmi-
ques qui doiveni exister dans lc¢
cvtoplasme  femelle me sont cer-
tainemeni pas étrangers a ce dé-
placeruent (WyLie 1941). mais ils nc
sont sans doute pas les seuls a
s'exercer.  puisque.  lorsque  des

-5

gameéies supplémeniaires sont dé-
versés a Uintérieur du sac, ils sont en
quelque sorie tenus a 'écart et non
utilisés (Sterren 1931). Pour ceite
méne raison, on doit supposer que
st la jouction des masses nucléaires
s'cffectuc a la faveur d'ume inter-
action physique ou chimique, celle-ci
doit cesser lorsque le mnovau de
lusion est constitué, peut-étre mée
avant celte lormation. Chez cer-
taines  Gymnospermes, le gaméte
male cilié abandonne sa gaine cylo-

Yig. 47. Liraom wsitatissinaum, stade préparatoire a la

p|usmiquc dans Veeuf c¢f son dé- féecondation. Lun des gamdtes midles (¢ 1) se trouve
. A intérieur de I'ossphére, au voisinage du noyvau fe-
placement ultérieur vers le noyau  melle (ce dernir n'est pas visible sur cette conpe) :
. . . . Tautre (7 2), dans le evtoplasme de Uinitiale de Ual-
}(‘lllt‘“t‘ esi tout aussi peu (‘A\'phqua])le_ bumen, est it proximit¢ du noyau secondaire. Nawa-
schin ; Feulgen ;. 940,
(VAZART 1955.)

En relation avec le déplacement
des ganictes, on a aussi voulu voir des
différences de comportement. Du point de vue morphologicue. il esl prouvé
que les deux gamétes males sont comparables et les différences qui ont pu
étre données proviennent vraisemblablement du fait que les transformations
dont ils soni le siege ne se déronlent pas de facon simulianée pour les deux
corps gamétiques. Quoi qu’il en soit, on ne peut assurer que ce cgmporte-
ment soit identigne. Si I'unt des gametes males en effet n'est pas originelle-
ment prédestiné a féconder 1'nne ot lautre des deux cellules femelles. il
n'en est pas moins vrai que U'un d’eux se¢ joint plus rapidement que 'aunire
au novau de loosphere, de sorte que ce dernier est fécondé le premier. (e
premier point est assez général (Fallisneria, WyLie 1941 : Camassia, Syitu
1942 : Nicoliana et Petunia, Goopspeep 1947 : Impatiens, Sterren (951),
I emplacement privilégié de Voosphére lavorise dans une certaine mesurce
cet état de closes et, comume Sterren chez Ulmpatiens, nous L'avons nous-

Protoplasmatelogia VII, 3 u 10
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méme constaté chez diverses espéces, en particulier chez les Gramineae.
Il ne semble pas toutefois que cette disposition des cellules femelles en soit
la cause unique. Du moins observe-t-on également un tel décalage chez
le Linum, ot I'extrémité pollinique libére ses éléments spermatiques entre les
deux cellules femelles, & distance approximativement égale de leurs noyaux.
Certaines préparations ont, en effet, montré I'um des noyaux males déja an
contact du noyau de l'oosphére tandis que le second se trouvait encore a
quelque distance du noyau secondaire. Il parait en étre de méme chez le
Vallisneria, d’aprés les représentations qu’'en donne WyLie. Des phénoménes
analogues sont retrouvés chez le Primula, oh visiblement la distance qui
sépare les gameétes miles du noyau de I'oosphére est plus importante que
celle qui les sépare du noyau secondaire.

Clet état de choses est brusquement inversé en ce qui concerne les fusions
nucléaires. D’une part. 'immersion du corps gamétique mile dans I'un des
noyaux polaires ou dans le noyvau secondaire, d’autre part, son expansion
consécutive dans le noyau femelle, s’effectuent plus rapidemeni que les
phénomeénes correspondants cbservés dans le noyau de I'oosphére. Ces faits
sont nécessairement jugés iudirectement par les nombres moyens de stades
obtenus, mais il ne semble pas qu’ils puissent étre mis en doute. On pourrait
vy ajouter enfin le phénomeéne, tont aussi peu expliqué, par lequel les deux
gameétes, souvent réunis en un méme cytoplasme ou du moins peu indivi-
dualisés I'un de I'autre dans le boyau pollinique, choisissent indifféremment,
sitét libérés, 'un l'oosphére, l'autre la cellule secondaire du sac. 1l est
évident que les seules obscervations morphologiques rendent ces interpré-
tations peu aisées.

¢) La caryogamie

[La pénétration du corps spermatique s’effectue a nn endroit quelconque
du noyaun femelle, généralement suivant le plus court chemin. Cest donc
la région on les gamétes sont libérés qui fixe 'endroit de pénétration et.
comme ils se trouvent aienés habituellement entre les deux cellules femelles,
I'un rejoint le noyau de I'oosphére en revenant vers le micropyle tandis que
I'antre se dirige directement vers le novau secondaire ou vers le plus prodie
des noyaux polaires. Cette derniére éventualité se trouve réalisée lorsque
ces noyaux, non encore fusionnés, sont dispesés I'un au-dessus de l'autre
dans le sens longitudinal du sac (Pisum, Cymbalaria, Vazart 1933). Lorsque
ces noyaux sout placés a un méme mniveau du sac, I'un ou l'autre indi-
stinctement peut étre fécondé. Parfois le noyau méle est observé au contact
des deux noyaux polaires (Triticum Polonicum, Vazartr 1955). Chez
I'Utricularia reliculata (Kavsik et al. 1955), sunivant I'dge du gamétophyte,
plusieurs modalités sout notées : ou bien le uwoyau mile s’unit a I'un ou
Iautre des noyaux polaires ou au noyau secondaire, ou bien il s'unit en
méme temps aux deux novaux femelles qui fusionnent a ce stade.

Il est difficile d’analyser en détail les tout premiers siades de la fusion
nucléaire. en raison, certainement. de son déroulement rapide. Nombre
d’auteurs ont avoué leur ignorance a ce sujet et, parmi ceux qui ont essayé
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d’approfondir ces questions, certains ont reconnu demeurer dans le domaine
de 'hypothése. 1l semble, en effet. que nous navons que peu progressé dans
cette étude, et la description qu'en donnait. dés 1884, STRASBURGER, csl
encore trés instructive : « Les denx novaux mile et femelle s‘aplatissent
d’abord au contact I'an de l'autre, tout en restanl quelque temps séparés
par leur membrauc : puis, la double membrane disparait et les deux
cavités nucléaires se confoudent en une scule.» La fusion nucléaire dé-
buterait ainsi par la mise en confact des deux nucléoplasmes.

La disparition des portions de membrane adjacentes aux deux corps
nucléaires n'est pas universellement
admise. Chez 'Impatiens. SteFFEN ﬁﬁ
(1951) wa pu lobserver. l.a mem-
brane nucléaire mile disparaiirail a
un stade plus avancé de la fusion.
le gaméte mile se trouvant déja a
Iintérieur du novau [emelle. Par
contre, elle esi mentionnée chez le
Gossypium (Gore 1932) et chez le
Medicago (Coorer 1935 D). Chez le
Scilla (Hoare 1933). les membranes
cn contact se briseratent tandis que
SyitH (1942), chez le Camassia, parle
de leur dissolution. Morrison (1933),
chez le Triticum, indique que lc
processus de pénéiration est pro-
bablemeni une digestion enzyvimati-
que des membranes nucléaires. Apres
pénétration, la membrane nucléaire
de I'enf se reconstitue, tandis que

le o S ale. d | | ) Pig. 43. Oosphere (Ceondée du Triticunw rolgare. Lo
e gamecte mile, daspect granulenx novau mile est appliqué contre la membrane niclé-

aire femelle qui est sensiblement déprimeée, Nawa-

et dO“t ]il COlOI‘aiIOII est anorus in- =chin 1 Feulzen ; contraste de phase @ - 1500,

tense. ne parafit pas eniouré par une
membranc propre. Clhiez 'Oxybaphus nyctagineus (Coorer 1949). le début de
fa fusiou nucléaire revét un caractére particulier. tant chez le novau de I'oo-
sphére que chez le novau secondaire. En effet. le novau male s'enfonce dans le
novau femelle ot v détermine Ja Tormation d'une dépression trés margnée.
Lorsquil est presque totalement englobé, sa membrane s¢ déchire dans sa
région profonde ainsi que celle correspondante du novau femelle @ le
nucléole male est attiré par cetie ouverfure vers e nucléole femelie. ta
fusion nucléolaire intervenant avant la disparition compléte des membranes
nucléaires. Sitdt apres, les contenus des deux novaux gamétiques sout in-
corporés dans un noyvau commun avec un scul nucléole. 11 est vraisemblable
que, exception faite dun caractére particulicr de la fusion précoce des
nucléoles, I'immersion du novan male dans le novau femelle saccompagne
de la disparition progressive des conches membranairves limitantes.

En effet. la pénétration du novau mile a 'intéricur du novaun femelle
ne comnence pas avan{ quil ne se soit appliqué ¢troitement a la surlace

(0
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de ce dernier. prenant alors une forme plutét allongée. Puis, la région nuclé-
aire femelle qui est au contact du novau wale s'enfonce seusiblement, dé-
terminant la formation duue dépression dans laquelle vient se loger le
corps spermatique. A ce stade. les membranes nucléaires. fant male que
[emelle (Fig. 48). sont encore présentes et peuvent éire différenciées 'une de
Faulre. On peut supposer que pendant cette
’ . . période d’affronicment se produit une traus-
formation des surfaces membranaires cn
présence. Celles-ci se fondent en un point
qui s’élargit quelque peu. Elles s'amenuisent.

puis disparaissent cf louverture ainsi pro-

‘ duite sétend rapidement de proche ¢n

¥ ‘ B proche, mettant en contact les nucléoplasmes
: \" male ¢t femelle. Lors de la fécondation, la

_ .. succession de ces phénomenes est tellement
" ‘ﬁ ‘ précipitée quelle ne peut étre suivie en
s détail. L'examen de quelques-uns  d’entre

eux, ainsi que ceux observés lors de la fusion

‘ : des novaux polaires, mautorise pas toule-
‘ e fois & affirmer que le novau mile traverse
- puvement ¢t simplement  la membranc
nucléaire femelle. Ceei explique, du moins.
que cette surface, en dehors de sa défor-
mation {rés acensée auw début de la péné-
tration du gaméte male, n‘apparaisse jamais
délériorée. l.a poriion dissoute serait en
quelque sorte remplacée par celle externe du
corps spermatique. Lorsque les deux men-
branes nucléaires ne sont plus apparentes.
. le corps gamdétique méle forme encore, pen-
‘ dant quelgque temps. hernie a la surface dn

b-

novau femelle : puis, la bosse se résorbe

progressivement au for et a mesnre que le

nucléoplasme mile se méle a celni dorigine

femelle (noter la pauvreteé de ce dernier en S n N < &lé o 1 Aty o

SOEl Shram e Soculaes P Tn o ft,m‘e]le et que ]e§ éléments chromatiques

action de Feulgen) : b @ dissociation et dis-  péncirent plus profondément dans la caviié
persion des dléments chromosomiques mitles L. R X
dans I'espace intranueléaive femelle. Nawa- nudealre (l(.‘ 14(}3“ ’

schin ; Feulgen : » 1000. , . . - R
(VAZART 19535.) Celte interprétation n'est pas en con-

Fig. 49. Hordeum vulgare, caryogamie, a : le
novau mile pénctre & lintéricur du noyvau

tradiction avee le [ait que le novau malce
peut conserver pendant quelque femps son individualité a I'mtérieur
du noyau femelle (Sterren 1951). Ce temps de latence serail en relation
avec les trauslormations que subit le corps spermatique ¢t qui se pour-
sutvent d'ailleurs a I'intéricur du novau de fusion pendaut le laps de temps
qut le sépare de sa division. Ces phénomeénes, plus facilement analysés chez
cerlaines espéces dont les novaux sont de type réticulé (Hordeum, Secale.
Triticum, Vazart 1953) parce quils semblent s'v déronler plus lentement.
sont de méme. pour des raisons analogues. plus neitemneut observés daus le
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noyau de l'ogspheére que dans le noyau initial de Falbumen. Chez ces espe-
ces, néanmoins, on peut toujours admettre que la densité du corps chro-
matique mile empéche de constater la présence de la membrane. Mais
celle-ci n'est pas pour autant apparente aux stades uliéricurs, lorsque le
peloton commence a se distendre. De plus. 'examen de stades comparables
chez d’autres plantes dont les noyaux sont différemment structurés (Linum.
Phaseolus, Cymbalaria) n'a pas révélé I'existence dune membrane nucléaire
miale a cc montent.

A ce stade, les novaux femelles demeurent apparcnument inchangés. Tout
au plus peut-on noter un déplace-
ment sensible du voluniineux nucléole ¥
femelle qui se réfugic dans la ré-
gion opposée au point de péné-
fration du gamele male (IFig. 49 a).
Cette migration. de caracicre habituel
chiez nombre d'especes (Vazart 1933).

a pu laisscr supposer que lentrée
do gamcte était en relation avec
'emplacenmient du nucléole : il ap-
parait plutéi qu’elle est responsable
de ce déplacement, de courte durée ) )

Hordewmn vulgare. pénétration du noyau

(rail]eurs. et ce serait. en SOIINE, mile & Uintdrieur de 'un des noyaux polaires. Na-
waschin ;) Fenlgen o« 940,

la scule perturbation immédiate et
consécutive a lentrée du gamdeie male.

Les étapes ultéricures de la fusion nucléaire sont plus faciles a suivre
car clles s'effectuent & un rytlone moins rapide. du moins celles qui con-
cernent le novau de Ueenf. Elles ne sont cependant pas toutes comparables
ct le facteur déterminant le déroulement de ces phénoméncs parait résider
dans la nature on la composition chimique de certains éléments dorigine
femelle, bien que ces derniers ne prenuent apparemment aucune part
active a cetie évolution. Iin effet, suivant le degré de différenciation des
noyaux femelles, que traduit Ainalement la quantité décelable de DNA. le
comportement du novau wale peut éire assez différent ¢f Uon peut som-
mairement distinguer deux modes principaux de fusion. On éiudiera succes-
sivement I'évolution des éléments chromosomiques. puis celle des organites
nucléolaires.

Comportemen! des subsfiances chromaiiques

Dans un premier cas. qui peut étre observé habituellement chez les
espeéces dont les structures nucléaires sont de type réticuléd. les novaux
femelles sont relativement peu chromatigues. Néanmoins, certaius éléments,
d’aspect filamenteux, demeurent. Ils peuvent étre neltement mis en évi-
dence, griace a la réaciion nncléale, dans le noyvau de l'oosphére o I'évo-
lution struciurale est toujours moins accusée que dans le novau initial de
lalbumen. Le noyau mile, a 'intéricur du noyau de I'eeufl. quoique offrant
une netteié moins grande, conserve un certain temps son individualité sous
Paspect d'un peloton chromatique dense. On pent alors suivre, par petites
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¢lapes, son expansion, puis la dispersion progressive des filaments a I'inté-
ricur de lespace intranucléaire femelle. Au cours de cette dissociation
ménagée. sc reconstitne le réscau chromatique femelle el le laps de temps
nécessaire a ceite évolution inverse des éléments chromosomiques est ap-
paremment suffisant pour qu'a son terme le novau de I'ceuf soit prét a se
diviser. 11 n’y a pas en fail de temps de latence, ou, du moins, ce temps

A I ; :
A _\
e & o”

W A

Kig. 51, Déroulement de ia carvogamic chez le Zee Mays. a : novau midle (F) au contact du noyau femelle (9) :
une portion du tube pollinique (/. p.) est visible : b et ¢ : expansion du noyau mile a Uintérieur du noyvan femelle :
noter en b une masse de cytoplasiue chromophile an voisinage du novaw de I'eeuf : @ @ un nucléole d’origine mile
(1. ) et visible dans le noyau femelle ; en haut, a gauche, un noyau de U'albumen. Nawaschin ; Feulgen : x 1200.
a et b (VAZART [1953.)
idem of. page 109, figure 338

est-il d'autant plus court que le novau male se répand plus lentement
a I'intéricur du novau fewelle. De tels comportenients sont observés chez
'Hordeum, le Secale, le Pisum, le Zea (Vazart 1953). les Triticum (Mor-
rison 1953 el VazarT 1953) ct vraisemblablement chez le Medicago (Cooren
1953 b) et le Camassia (Swmitu 1942).

Ces phénomenes sont conflirmés par ceux que on observe dans les
novaux polaires fééondés. fusionnés ou nou. Chez I'Hordeum, le Secale
et les Triticum, 'expansion du gamete mile dans 'un des novaux polaires
est plus rapide que celle qui se réalisc daus le noyau de I'eeuf, mais elle
peut cucore étre suivie et la réapparition du DNA seffectue de [agon
similaire dans les deux novaux polaires. Consécutivement a ces trans-
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formations les deux novaux diploide et haploide entrent simultanément
en division, au cours de laquelle se réalise la fusion. Chez le Pisum, par
contre, sans doute en raison de I'évolution structurale plus accentuée des
éléments nucléaires femelles, aprés la dissociation du corps spermatique.
clle-ménie rapide, on note un intervalle de temps appréciable. que I'on
peut interpréter comme un temps de repos, lequel n'est qu’apparent, cat
il correspond vraisemblablement & la synthése des composés désoxyribo-
nucléiques, indispensables & la formalion des éléments chromosomiques
(Fig. 52).

Tandis que progresse la fusion nucléaire. tant dans le noyau de loeul
gque dans le novan initial de Valbumen, on ne peut supposer, selon une
opinion jadis émise, que le noyau
mile apporte au novau femelle la
«nucléine » dont il est dépourvu el
qui est nécessaire a sa division,
puisque. chez certaines espéces, la
reconstitution du DNA s'effectue
parallélement dans les deux noyaux
polaires dont un seul a recu un
apport mile. 1l est indéniable,
cependant. que cette svntheése s'opére
sous l'influence du gamete mile
puisque. lorsque la fécondation ne  Fig. 52 Pisun sativum, noyaux polaires dont I'un est

. - s fécondé (présence d’un petit nucléole d’origine male)
se réalise pas. soit accidentellement. avant division. Le sens de la fieche indigue la direc-

. . P tion du micropyle. Nawaschin ; ¥eulgen ; x 040,
soit parce quelle est arfificiellement (VAZAKT 1955.)
différéc. les novaux reproductenrs
femelles sThypertrophient et demeurent dépourvas de DNA (Pisum et Scilla.
Vazart 1955). Les mémes constalations sont mentionuées par Sterren (1931)
chez I'Ilmpatiens, espéce de siructure nucléaire cuchromocenirique.

Lorsque les substances chromatiques se présentent sous laspect d'eu-
chromocentres, Jes phéncménes intimes de la fécondation paraissent se dé-

rouler différemment. Chez ces espéces. en effet. certaines étapes de la
fusion ne sout pas révélées parce qac les éléments chromosomiques miles
ne sout plus mis cn évidence par les colorations usuelles.

Au moment olr ils vont étre fécondés, les noyvaux femelles sont presque
totalement achrematiques, la réaction nucléale de IFeulgen ne mettant cn
évidence daus le novau que quelques ¢léments ponctiformes souveni pen
nombreux. Ces derniers ne sont méme plus présents dans le noyan secon-
dairc provenant de la fusion des noyvaux polaires (Impatiens, Sterren 1951
Linum, Phaseolus, Vazarr 1933). Par contre. lorsque les cellules sperma-
tiques se libérent du 1ube pollinique, les novaux wmiles. qui renferment de
volumineux chromocentres vivement colorables. subissent de fagon relative-
ment rapide des transformations analogues a celles qui se sont effectuées
dans les novaux femelles au cours de leur différenciation gamétophytique.
Ces modifications, qui aboutissent a un amoindrissemcnt de lenr chromati-
cité, commencent habituellement lorsque ces novaux sont au contact des
novanx femelles. chez I'Impatiens par exemple. Chez le Linum et le Phase-
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olus, ol les corpuscules chromophiles deviennent peuw nets et s'amenuisent,
elles se précipitent lorsque les nucléoplasmes mile et femelle deviennent
contigus.

Dans l¢ novau de l'ceut, le corps spevmatique est encore différencié
quelque temps du nucléoplasme femelle en raison de son enchyléme dense
et de la présence de deux ou trois chaines chromatiques. Celles-ci courtes
et ténues sout reliées d'un cété a la périphérie de I'ceuf et, de l'autre, sont
dirigées vers les régions internes de la cavité nucléaire femelle. Ces diffé-
rences satténuent peu a pen dabord en ce qui concerne les sucs nuclé-
aires. Puis, les cuchromocentres rejoignent la membraie nucléaire femelle
a laquelle ils s’accolent en se répartissant sur une assez grande distance.
Quelques-uns d’entre eux continueut
a s'estomper et disparaissent com-
pletement. Les auires forment des
taches minuscules a peine recounais-
sables.

Des phénomenes analogues  sc
déroulent dans le noyau secondaire
(Fig. 33). Toutefois, les fines chaines
chromatiques sont a peine per-
ceptibles lorsqu’elles arrivent au
contact de la membrane nucléaire cf
la chromatine male séclipse totale-

I'ig, 53. Noy

au secondaire fécondé du Phaseolus > - o e
rulgaris.  Dispersion des éléments chromatiques ment. Il s’écoule alors un temps assez

méles (J). Les nucléoles qui fusionnent sont cer- - s . PPN Scelé
tainenient tous les deux d'origine femelle. Nawa- Jong avant que  ne sotent de(‘eks

schin ; Feulgen ; x 1200. les premiers signes dune activité
(Vazary 1955.) mitotique.

Ces deux espéces représentent visiblement un cas limite. Chez I'Impa-
tiens (Sterren 1951), I’épanchement du novaw mile est moins brutale ct.
sitbt qu’il commence a se répandre dans l'espace intranucltéaire de 1'ceuf.
la chromaticité des chromoméres femelles réapparait. On en compte a nou-
veau 9 et c'est la un critére sir de l'accomplissement de la fécondation.
On peut comparer ce comportement a celui qui est observé chez le Sorghum
ou chez le Primula (Vazart 1955). Chez ces espéces, le noyvau male subit.
en effel, au contact du noyau femelle, une baisse sensible de chromaticité.
Mais pendaut le méme temps, son partenaire se charge a nouveau cn
chromatine. Chez le Primula, en particulier, un euchromoceutre devient
visible an contact de son uncléole. parfois deux qui sont opposés l'un
a lautre. Lorsque le gaméte male est observé cette fois a lintérieur du
noyau fewmelle, il forme pendant un certain temps une zone hétérogéne de
densité plus grande. Mais bientét, le suc nucléaire femelle s’opacifie, ce
qui contribue a diminuer les différences de densité des nucléoplasmes qui
ne peuvent plus étre distingués 'un de l'autre. Dans ’espace intranuclé-
aire réapparaissent a ce inoment de couries chaines qui ne fixent aucun
colorant et ne sont repérables que par leur réfringence. Ces éléments se
chargent peu a pen de grauules chromocentriques et &volueront ultérienre-
ment en chromosomes.
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Chez le Sorghum, les éléments chromatiques males sont plus visibles
parce que dissociés dans le noyau de l'ceuf qui ne renferme, a ce stade,
que deux ou trois euchroimnocentres ponctiformes. Quelques-uns sont isolés
au contact de la membrane ; d’autres sont accolés par petits groupes :
d’autres enfin, unis en chaines de deux ou trois par un filament ténu et
peu chromophile, sont disposés dans des régions plus profondes de la
cavité nucléaire. Cette situation se maintient pendant un certain temps
durant lequel les euchromocentres demeurent ainsi peu apparents. Ulté-
rieurement se constituent de petits trabécules a peine plus colorables que le
suc nucléaire, tandis que de nombreux euchromocentres sont de nouveau mis
en évidence par la réaction nucléale, d’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 bient6t accru et
donnent naissance a des chromosomes fluets et irréguliérement chromatiques.

La transformation des éléments chromosomiques miles, qui peut se tra-
duire, dans certains cas extrémes, par leur disparition, semble ainsi
marquer un temps d’arrét avant qu'une nouvelle activité nucléaire puisse
étre décelée dans le noyau de fusion. 1l est vraisemblable, cependant, que
la fusion nucléaire continue de s’opérer comme chez les espéces ou ces
phénomenes sont plus facilement suivis, I’éclipse partielle ou totale du
gaméte mile correspondant a une phase d’activité nécessaire a la synthese
des composés désoxyribonucléiques. Par ailleurs, ces derniers ne sont pas
uniquement apportés par le gaméte male mais constitués lorsqu’ils sont
manquants, sous l'influence de son arrivée.

Ceci peut étre confiriné par les faits suivants : tout d’abord, chez les
espéces 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 synthése cytoplasmique importante se réalise dans les cellules
correspondantes. Les caractéristiques de colorabilité de ce cytoplasme
jeune laissent supposer un enrichissement considérable en acide ribo-
nucléique, processus déja ébauché au cours de la phase gamétophytique.

Ensuite, le déroulement de la fusion nucléaire chez le Cymbalaria,
espéce dont les noyaux sont de type euchromocentrique, est instructif, car
la double fécondation s’effectue différemment (Vazart 1955), le comporte-
ment du gaméte mile étant en quelque sorte influencé par I'état de son
partenaire femelle. Le noyau de l'oosphére de cette espéce présente a ce
moment un équipement chromatique apparemment normal et n’a pas subi
les altérations structurales qui affectent les noyaux reproducteurs du
Linum, du Phaseolus ou de I'Impatiens. Or, si I'on constate, au début de
la fusion, une dispersion rapide des euchromocentres d’origine male, ces
derniers demeurent présents au voisinage de ceux d’origine femelle et les
uns et les autres ne se modifient que pour donner naissance a des chromo-
somes lors de la premiére division de la cellule-ceuf. Par contre, les noyaux
polaires manifestent une phase de différenciation assez comparable a celle
que 'on observe chez le Sorghum. Or, précisément, lors de la fécondation,
on remarque une éclipse partielle de I'équipement chromatique apporté
par le noyau mile.
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Comportement de I"appareil nucléolaire

I "évolution de¢ Tappareil nucléolaire présente quelque intérét. car il
semble qu'il soit possible dans ce domaine d’ébaucher quelque rapproche-
meni avee les modalités de comportement des éléments chromatiques.
Rappelons tout dabord que. chez cerfaines espéces, un nucléole mile est
déja présent dans le novau spermatique avant la fusion gamétique. tandis
que, chez d’autres. il se vecons-
titue dans la cavité nucléaire
femelle. Dans T'un et l'autre cas.
il augmente sensiblement de
taille, peut également présenter
des inclusions comparables a
celles que l'on observe dans les
nucléoles femelles, mais demeure
moins  volununeux que  ces
derniers.

Deux éventualités peuvem
habituellement se présenter
ou bien le nucléole male sunit
précocement au nucléole femelle
avaut que le noyan de [usion
ne manifeste les premiers signes
précurseurs de sa division. on
aw cours de I'interphase qui pré-
céde la scconde division : ou
bien, cette fusion est différée
et se réalise que plus tardive-
ment au cours des divisions

Iig. o4, Lipwm usitalissimam . novau de Veuf avant divi- llltél‘i(‘llI'E‘S.
~sion o presence de denx nucléoles dont I'un est vraisem- - . .
blablement dlorigine mile @ néosynthése de evtophime au ]l est 1nteressant (‘t‘ conslater

confact du novau. Nawaschin : hématoxyline x 040, . .
que la premiére modalité se

frouve le plus souvent réalisée dans les noyaux reproducteurs qui ont inoniré
une phase de différenciation asscz prononcée ct, par suite, généralement chez
les especes dont les novaux sout de structure cuchvomocentrique (Impatiens,
Linum. Phaseolus). Chez le {repis (Gerassimova 1933). ou la fusion des
nucléoles male et femelle ¢lét apparcmment les phénomeénes de fusion nuclé-
aire. les noyvaux femelles sont peu chromatiques au moment de la fécondation.

Chez le Sorghum, irois nucléoles sont présenis dans le novau initial de
Falbumen. lorsque fusionnent les wovaux polaires. 1ls fondent en fin de
prophase et se reconstituent en télophase. leur fusion intervenant dés la
deuxiénme division.

Par contre, chez 'Hordeum, le Secale, les Triticum, le Pisum, especes
chiez lesquelles la substance chromatique se présente sous laspect d'un
réscau, le nucléole mile demeure & Pécart dn nucléole femelle. T.un et
Fautre, présents an débui de la division. disparaissent en fin de prophase
ct sont reconstitués en télophase. Les premiers novaux de I'albumen ren-
ferment toujours trois volumineux muicléoles et deux de ces éléments sont
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observés dans les noyaux du jeune embryon. Ce n'est que lorsque I'albumen
renferme un assez grand nombre de noyaux que des fusions nucléolaires
peuvent étre notées ; celles-ci se réalisent habituellement en interphase.

Doit-on accorder une réelle valeur a ces rapprochements? Ce mest peut-
&tre la que pure coincidence. L'exception du Crepis peut éventuellement
étre expliquée. Par contre, celle de 'Oxybaphus (Coorer 1949), ou la ré-
union des masses nucléolaires s’effectue tout au début de la fusion, est
heancoup moins explicable. Chez le Pefunia (Coorer 1946}, la fusion nuclé-
olaire dans les noyaux de l'albumen se réalise au début de l'interphase
qni suit la prewmiére division. Il est probable que d'autres exceptions seront
notées a la faveur de nouvelles études. Par ailleurs. il n'est pas douteux
gne nombre de ces stades échappent a I'observation. Dans ce cas, Yon sup-
pose la fusion réalisée par suite de la présence d’un unique nucléole (Rhodo-
dendron, Creecy 1955 ; Tamarix, SHARMA 19739).

Indiquons enfin que, chez le Cymbalaria, les trois nucléoles des noyaux po-
laires s'uuissent au cours de la prophase de la premiére divisiou tandis que
celle du noyau de I'ceuf ne se réalise que pendaut 'interphase qui précéde
la seconde division.

Eun fait. uous ne sommes encore qu'imparfaitement renseignés et nombre
de points demeurent obscurs. Du point de vue morphologique, la fusion
nucléaire ne parait intéresser que deux éléments en présence, le nucléo-
plasme ¢t 'appareil nucléolaire. Encore peut-on demeurer sur une pru-
dente réserve vis-a-vis du premier de ces éléments. Ceux-ci ne sont pas
colorables et ne peuvent étre repérés que secondairement. Chez quelques
espeéces, la masse nucléaire mile dépourvue de sa membrane se différencie
quelque temps du milieu nucléaire femelle dans lequel elle baigne. Aux
stades ultérieurs, ces différences s’atténuent et correspondent vraisem-
blablement a une diffusion de part et d’autre des sues nucléaires. Il est
possible qu’un brassage suffisant réalise ultéricurement un milieu homogeéne.
Néanmoins, ce mélange peut étre plus ou moins rapide puisque I'on note
parfois une ségrégation chromosomique lors de la premiére division
(Liliaceae, NotunaGeL 1918 : Medicago, CooreEr 1935 b : noyau initial de
I'albumen de I'Impatiens, Sterren 1951 : Hordeum oulgare, Vazart 1955).
Par contre, la fusion des uucléoles revét un caractére général mais elle
s'effectue selon des modalités qui varient d'une espéce a l'autre et qui
paraissent en relation avec les caractéres cytologiques.

Les éléments chromatiques ne présentent apparemment quun role secon-
daire. Cepeundant. les transformations structurales et chimiques dont ils
sont le siége, aussi bien avant que pendant ou aprés la fécondation, et qui
sont en rapport avec le mode de répartition de la chromatine. laissent pré-
smmer qu'ils ne demeurent pas indifférents. Nous sommes obligé de juger
de l'état d’avancement de ces phénomeénes a l'aide de certains critéres.
Primitivement, la fusion nucléaire pouvait paraitre compléte a la suite de
la coustitution du novau de fusion. Ensuite, I'observation d’une fusion des
nucléoles semblait v mettre un terme. Actuellement, il est logique de penser
que la fusion gamétique ne trouve son acht¢vement que beaucoup plus tard
dans la génération F, lors de 'appariement des chromosomes.
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