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Etude caryologique
sur une espece tetraplo'ide du genre Silene.

Par Claude Favarger, Neuchätel.

Manusorit recu le 27 janvier 1943.

L'etude caryologique du genre Silene a ete tres poussee, du moins
en ce qui concerne ies nombres chromosomiques, grace surtout aux im-
portants travaux de Miss K. Blackburn. Une particularity de ce
genre est que la tres grande majorite des especes dtudiees v est diploi'de
avec le nombre somatique 2 N 24. En effet, d'apres ies Tabulae Biolo-
gicae de Tischler, sur 56 especes dont le nombre chromosomique
a ete determine, 3 seulement ont des nombres somatiques multiples
de 24, et encore dans ces trois cas, s'agit-il de formes polyploi'des d'une
espece dont il existe aussi des races diploi'des. II est assez curieux de
constater que ces trois especes sont des plantes de montagne. Ce sont :
le Silene vallesia (Alpes meridionales), le Silene ciliata (Pyrenees, Massif
central, montagnes de lTtalie) etudies par Miss B 1 a c k b u r n et le
Silene Friwaldskyana de la Thrace septentrionale et du Rhodope pour
lequel le nombre 2 N environ 48 a ete donne par Eocen, et le
nombre 2 N 24 par ÄUss Blackburn.

Sous la direction de Monsieur le Professeur A. Guilliermond, auquel
nous adressons ici l'hommage de notre reconnaissance la plus vive, nous
avons eu l'occasion d'etudier une espece interessante de Silene, qui s'est
revelee tetraplo'ide, sans que nous ayons pu observer cette fois d'in-
dividus diploi'des. II s'agit du Silene ayachica Humbert rapporte de
l'Atlas par le professeur H. Humbert, et qui, ä notre connaissance,
n'a jamais ete etudie au point de vue cytologique. Le present travail
faisant partie d'une etude de caryologie beaucoup plus vaste, sur la
famille des Caryophyllees, etude que nous poursuivons depuis quelques
annees, nous ne ferons que signaler ici un certain nombre de points in-
teressants. Mais ceux-ci ne concernent pas seulement la numeration des
chromosomes; ils rentrent dans le cadre plus general qui nous a ete
assigne par notre maitre, et comprenant par exemple l'etude du noyau
quiescent, de la meiose et de la mitose, etc.

Nous avons tout d'abord compte les chromosomes dans les mitoses
des jeunes racines, et toutes les plaques equatoriales que nous avons
vues se sont montrees tetraploi'des. Le nombre 2 N est done de 48, et
cela non seulement dans les grandes cellules du peribleme, mais aussi
par exemple dans la region des initiales. Nous avons pu compter aussi
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avec la plus grande nettete 48 chromosomes dans une cellule de l'assise

nourriciere, au Stade oü celles-ci presentent des mitoses normales. Dans
cette derniere, les chromosomes differaient de ceux des plaques prece-
dentes par une taille un peu plus courte. Les chromosomes des mitoses
ont ä peu pres tous la meme longueur. Aucun ne se distingue par des

satellites ou autres particularitcs. Leur longueur est en moyenne de

2,8 microns et leur epaisseur de 0,4 micron environ1. Cette longueur les

range plutot dans le groupe des petits chromosomes, etant donne,
d'apres Miss Blackburn, que dans la famille des Caryophyllees, la
longueur maximum est de 9 microns, et la longueur minimum de

0,8 micron.
Nous avons aussi compte les chromosomes ä la metaphase hetero-

typique et avons trouve coristamment 24 chromosomes. Ceux-ci vus du
pole ont une forme a peu pres spherique. Leur diametre est d'environ
0,8 micron et varie un peu avec le fixateur employe. Leur taille res-
semble assez ä celle des chromosomes du Silene vallesia, d'apres le
dessin qu'en donne Miss Blackburn. Sur des vues de profil de la
metaphase et de l'anaphase leur aspect est court et ramasse; ils ressem-
blent alors, ä des points un peu allonges, et sont bien differents des

chromosomes tels qu'on les voit dans les mitoses ordinaires de l'espece
etudiee.

La structure du noyau quiescent a egalement fixe notre attention.
Nous l'avons etudiee dans des coupes transversales et longitudinales de

racines et dans des boutons floraux depuis l'äge le plus tendre jusqu'au
Stade de la Ire division des noyaux dans les grains de pollen. Dans la
tres grande majorite des cas, le noyau presente un reticulum fin homogene,

et un ou plusieurs nucleoles, plus grands en general dans les

meristemes que dans les tissus differences. Certains noyaux meritent
une mention speciale. Ce sont en particulier ceux de la region des
initiales dans les jeunes racines. Ces derniers sont grands et ä peu pres
spheriques et paraissent remplis par un reticulum si fin et si delicat
qu'on pourrait presque le prendre pour un enchyleme qui serait faible-
ment Feulgen - positif. Chaque noyau renferme en general 2 a 3
nucleoles de petite taille. A l'hematoxyline, le reticulum de ces noyaux (et
en general de tous les noyaux au repos du Silene ayachicd) se colore
fort mal; et pourtant les chromosomes sont normalement teintes lors des

mitoses. Sur nos preparations colorees par cette methode, les grands
noyaux des initiales presentent un reticulum tres fin et teihte en rou-
geätre, c'est-ä-dire ne prenant pas ou presque pas l'hematoxyline. Ce-

pendant, lors des prophases, il nous parait incontestable que ce reseau
rougeätre donne naissance peu ä peu ä des chromosomes normalement

1 Dans la plaque de l'assise nourriciere, les chromosomes ne depassaient pas
2 microns de longueur, mais ils paraissaient un peu plus epais.
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colores. Le diametre de ces noyaux est particulierement grand pour
l'espece, soit en moyenne 11,5 microns (diametre moyen sur les coupes
transversales) sur 10 microns (diametre axial sur coupes longitudi-
nales). Seuls les noyaux des poils glanduleux des sepales sont plus
grands.

Dans les cellules meres des tetraspores ä un stade tres jeune nous
avons observe des noyaux de structure semblable k celle que nous ve-
nons de decrire dans la region des initiales de la racine. Ces noyaux ont
un reticulum tres fin et teinte en rose pale par le F e u 1 g e n. Nous ne
les avons pas observes ä l'hematoxyline. Leur diametre varie entre 8 et
10 microns et ils ont en general 3 ä 4 nucleoles. C'est de cette structure
que l'on passe au leptonema.

D'autres noyaux du Silene ayachica presentent sur leur reseau un
nombre plus ou moins grand d'amas chromatiniens qui simulent des
chromocentres. Nous ne pensons pas toutefois qu'il faille attribuer une
grande importance ä ces structures, puisqu'elles se presentent presque
exclusivement dans des noyaux de tissus differencies, dont certains sont
voues ä une disparition rapide. Tels sont par exemple les noyaux des
assises exterieures de la coiffe qui sont petits (5,5 microns de diametre),
sans nucleole visible, ä reseau compact presentant des amas fonces plus
ou moins nombreux. Des noyaux assez semblables quoique plus allonges
se rencontrent dans les assises de l'anthere, exterieures ä l'assise nour-
riciere, au stade precedant le leptotene. Enfin on trouve de tels amas
chromatiniens dans les noyaux allonges du pedoncule floral, k la hauteur

des premiers vaisseaux. Ces structures paraissent independantes du
fixateur. On pourrait les interpreter comme des debuts de degeneres-
cence du noyau.

Enfin, dans les meristemes des pieces florales, les noyaux paraissent

souvent, ä un examen superficiel pourvus de pseudo-chromocentres.
Un examen plus approfondi montre qu'il s'agit presque toujours de
jeunes prophases ä chromosomes coupes transversalement ou de Stades
suivant immediatement la telophase. II se peut aussi que, la phase de
repos etant ici tres courte, le reseau ne se reconstitue pas completement
entre deux mitoses. II se produirait alors des aspects semblables k ceux
que l'on observe dans la phase de repos qui separe les divisions hetero-
et homeotypique.

D'autre part, le reseau chromatinien du Silene ayachica etant tres
fin et souvent peu apparent ä l'interphase, et la prophase debutant par
l'apparition d'elements plus chromatiques destines ä former les chromosomes,

ceux-ci peuvent bien par contraste simuler des chromocentres.
Dans la plupart des tissus differencies que nous avons examines, excepte
ceux qui sont mentionnes plus haut, de tels aspects ne se rencontrent
pas, mais le reseau est plus colore et parait un peu plus grossier que
dans les meristemes.
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Au sujet du nucleole, nous avons observe que les noyaux en pos-
sedent un ou plusieurs (2 ou 3, rarement 4). En general, lorsqu'il y a

pluralite des nucleoles, le volume total de ceux-ci est inferieur au
volume occupe dans d'autres noyaux par un nucleole unique. Dans les

prophases avancees, le nucleole est generalement unique et assez volu-
mineux et certaines images donnent ä penser qu'il y a fusion des diffd-
rents nucleoles. Par contre, ä la telophase, nous avons presque toujours
observe plusieurs petits nucleoles. Oes observations nous paraissent
plutöt en desaccord avec le role trophique que l'on prete en general au
nucleole. Mais elles doivent etre verifiees dans d'autres especes. Dans

le tableau ci-dcssous, nous resumons quelques mensurations de noyaux
et de nucleoles. Lorsqu'il y a plusieurs nucleoles, c'est le volume total
de ces organites qui est reporte.

Tissu Volume
du noyau

Volume
des nucleoles Rapport

1. Initiales 680 [i3 2,7 ft3
I

252

2. Periblemc (assise externe) 246 25
I
10

3. Peribleme (assise interne) 564 39
I
14

4. Plerome 222 6,3
I
35

5. Coiffe 88 — —

6. Tissu differencie de la ratine (ä
la hauteur des Iers vaisseaux) 487 4,3

I
113

7. Cellules meres des tctraspores 381 23 I
16

8. Parenehyme du pedoncule floral 302 3,2 I
94

9. Meristeme des petales 181 4,3 I
42

10. Meristeme des etamines 268 11,4 I
23

11. Poils glanduleux des sepales (cel¬
lule terminale) 1734 88 I

20

Oes chiffres sont naturellement tres approximatifs, car la mensuration

exacte des nucleoles n'est pas toujours aisee. Avant de les

interpreter, il convient d'examiner d'autres especes. Remarquons cependant

que le nucleole occupe un volume plus important dans les tissus en voie
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de division que dans les tissus differencies. La comparaison des meris-
temes floraux avec ceux de la racine est suggestive ä cet egard. Les
noyaux du peribleme ont des nucleoles particulierement volumineux.
Parmi les tissus differencies, les cellules secretrices des poils glanduleux
ont un nucleole aussi grand que celui des meristemes. Tischler
donne dans son traite de nombreux exemples de cellules dont le meta-
bolisme est tres actif et qui ont de gros nucleoles. Nous parlerons plus
loin des nucleoles de l'assise nourriciere.

Dans les grains de pollen, ä un stade avance, le noyau unique con-
tient un nucleole assez volumineux. Apres la premiere division, le noyau
vegetatif presente un enorme nucleole, alors que cet organite est beau-
coup plus reduit dans le noyau reproducteur. Ceci encore est conforme
aux exemples que donne Tischler. Dans les deux noyaux, le
nucleole n'est pas homogene, mais presente des granulations incolores,
refringentes et vaguement- semblables ä des cristalloides. Nous avons
trouve de semblables granulations ici et lä dans d'autres noyaux et il
n'est pas impossible que ce soit un artefact, d'autant plus qu'elles nous
ont paru etre plus abondantes dans des preparations vieilles de 3 ans.
Toutefois, dans des coupes recentes, nous les avons egalement observees
dans les noyaux des grains de pollen, et m<üme s'il s'agit d'un artefact,
ce fait pourrait avoir une certaine signification pour la structure du
nucleole.

Nous avons peu de remarques ä faire sur les mitoses. Malgre tous
nos soins nous n'avons pu voir le clivage des chromosomes, ni par
consequent preciser ä quel moment il se fait. Nous avons ete frappe par les
differences d'aspect que peuvent presenter les prophases. Dans les
prophases tres jeunes, le reseau parait se decouper en un grand nombre
de filaments courts, droits ou un peu recourbes et encore tres rappro-
ches les uns des autres. Ce Stade de transition est facile ä interpreter.
Mais on voit ensuite des prophases ä chromosomes longs et flexueux, qui
paraissent en moins grand nombre que les elements chromatiques du
Stade precedent. Enfin dans les prophases avancees les chromosomes
semblent se raccourcir et s'epaissir pour prendre l'aspect qu'ils ont ä la
metaphase. Nous avons observe des images analogues et encore plus
nettes dans une espece de Lychnis et nous pensons revenir lä-dessus
une autre fois.

Nous avons etudie la meiose sur de nombreuses preparations. Yoici
le resume de nos observations :

Les noyaux des cellules meres des tetraspores ont, comme il a ete

dit plus haut, un reseau tres fin et tres peu chromophile. Ce reseau

passe au leptonema, qui s'en distingue tout d'abord par des filaments
beaucoup plus longs et moins nombreux, plus nettement colores et for-
mant une Sorte de toile d'araignee, les bouts des fils etant invisibles.
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Puis la toile s'elargit (le noyau atteint alors 14 microns de diametre) et
les filaments deviennent beaucoup plus nets et plus colores.

Le Stade leptotene parait extremement fragile, et tres souvent il
est mal fixe. A c6te d'images tres belles, nous avons observe dans beau-

coup de preparations des figures d'alterations diverses. Celles-ci
consistent en grumeaux de chromatine, ou tres souvent aussi dans l'ap-
parence que la chromatine est projetee hors d'un noyau jusque dans le

cytoplasine de la cellule voisine. Quant ä la synizesis, elle se produit au
debut du leptotene, et consiste en une contraction assez peu energique,

Figure
1. Noyau quiescent de la region des

initiales.
2. Plaque equatoriale dans une ra-

cine.
3. Metaphase hetcrotypique vue du

pole.
4. Leptotene.
5. Zygotene.
6. Diacinese.
7. Quelques aspects de gemini dia-

cinetiques.
8. Metaphase heterotypique vue de

profil.
9. Prophase dans un grain de pollen.

10. Telophase de noyaux hyperdi-
ploi'des de l'assise nourriciere.

11. Telophase de noyaux normaux
dans une racine.

Toutes les figures grossies 1350 fois.

puisque ä aucun moment on ne cesse de voir les filaments du leptonema,
lesquels sont simplement rapproches en un peloton peu serre qui occupe
le bord du noyau et ne cache pas le nucleole. Ce Stade coincide fre-

quemment avec des phenomenes d'alteration du type deerit, comme si

la chromatine se trouvait alors dans un etat particulier. Ces dernieres

images ne semblent pas dues ä une fixation defectueuse puisqu'en memo

temps, les cellules toutes voisines de l'assise nourriciöre presentent des

mitoses tout ä fait normales.
Le stade leptotene parait fort long, non seuleinent parce qu'il

abonde dans les coupes, mais aussi parce qu'une grande partie des

phenomenes nucleaires de l'assise nourriciere se passent pendant que les

cellules meres des tetraspores sont ä ce stade.
Nous avons observe de fort beaux zygotenes qui succedent directe-

ment au stade leptotene. lis sont caracterises par la disposition par
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paires d'äläments chromatiques encore minces et relativement longs qui
räsultent sans doute d'une rupture en certains points de la «toile
d'araignee » leptotenique. Ces elements se raccourcissent et s'äpaissis-
sent en donnant naissance graduellement aux gemini de la diacinese.

L'aspect des bivalents est variable. Le plus souvent, il y a dans un
meme noyau, plusieurs bivalents en anneau, dont un ou deux plus grands
que les autres, quelques bivalents formes de chromosomes paralleles qui
se rapprochent presque sans se toucher, d'autres enfin dont les chromosomes

sont plus ou moins enroules l'un autour de l'autre.
Nous n'avons jamais observe de Stade pachytene ou strepsitene et

les images que nous avons vues parlent nettement en faveur de la
theorie du parasynapsis.

Nous avons dejä decrit la metaphase heterotypique. Le clivage des
chromosomes parait se produire ä la fin de la telophase ou ' pendant
l'interphase. A ce moment, en effet, le reseau hätivement reconstitue
montre des chromocentres dont l'aspect parait bien double. La fin de la
division homeotypique präsente parfois des anomalies. A l'anaphase,
quelques chromosomes se separent des autres. II en resulte des irregu-
larites dans le Stade des tetrades; on voit, par exemple, des cellules
contenant plusieurs noyaux, ou bien, ä cöte des quatre cellules, il y en
a une ou deux plus petites contenant un noyau reduit. II est probable
que ces grains de pollen anormaux n'arrivent pas ä maturite.

Au Stade oü les membranes de l'assise mecanique commencent ä se
differencier, les grains de pollen ont une exine jaune epaisse et un dia-
metre de 35 microns. Leur noyau se divise en deux. Nous avons observe
de nombreuses mitoses, mais malheureusement aucune plaque äquatoriale

nette. Puis, le noyau vegetatif commence ä se räsorber comme nous
l'avons vu plus haut.

Les cellules de l'assise mecanique presentent des bandes d'epaissis-
sement que la reaction de Feulgen colore en rose pale.

Pour terminer, nous resumerons nos observations sur l'assise
nourriciere du Silene ayachica.

A un stade tres jeune, les cellules de l'assise nourriciere ne se dif-
ferencient pas des cellules meres des tetraspores, dont il est difficile de
les distinguer. Comme ces dernieres, elles ont un noyau unique, d'assez
grande dimension et ä reseau fin. Le nombre des nucleoles n'y est pas
plus eleve. Ceci confirme les observations faites sur d'autres especes
par Madame G. H u r e 1. Pendant le stade leptotene, l'assise nourri-
ciere est le siege des phenomenes suivants : tout d'abord chaque
cellule divise son noyau par une mitose normale, dont les prophases sont
particulierement belles et nettes et dont les plaques äquatoriales com-
portent 48 chromosomes. II en räsulte deux noyaux, plus petits que les
noyaux-peres et entre lesquels il ne se forme pas de membrane. L'assise
nourriciere est done alors binucleäe. Ces noyaux entrent ensuite en di-
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vision, et cette division est toujours simultanee pour les noyaux d'une

meme cellule, comme l'ont observe de nombreux auteurs. Cependant ces

mitoses ne tardent pas ä devenir anormales, et au lieu d'aboutir a la

formation de 4 noyaux, ce qu'on observe aussi de temps en temps, il en

resulte le plus souvent deux grands noyaux allonges k nucleoles
nombreux. Ces deux noyaux sont en outre frequemment inegaux. La cause

de ces phenomenes nous parait remonter ä la metaphase ou nous avons

observe la coalescencei des deux plaques äquatoriales d une meme

cellule. Nous avons pu compter sur une plaque tres large plus de 90

chromosomes1. Dans d'autres cas le nombre etait difficile a lire, mais cer-

tainement superieur ä 60. Done, comme l'avait observe Bonnet dans

d'autres objets, il y a fusion des deux noyaux ä la metaphase. Ce pheno-

mene nous parait tres frequent. II a pour consequence la formation de

deux noyaux hyperdiploides (theoriquement ä 98 chromosomes) qui se

distinguent par leur forme allongee et leur taille considerable. Mais le

phenomene n'est pas toujours aussi regulier, la plaque equatoriale
double n'est pas toujours entierement situee dans un plan, et la coalescence

des deux plaques n'est pas toujours parfaite. II en resulte suivant

les cas 2 noyaux inegaux, 4 noyaux egaux ou 3 noyaux, dont un grand

et deux petits. Les grands noyaux ont souvent une forme d'haltere, ce

qui pourrait faire penser ä des phenomenes d'amitose. Nous ne pensons

pas que cette explication soit necessaire pour des phenomenes qui s en-

tendent tres bien autrement. La forme en haltere de certains^ noyaux

s'explique par la tendance qu'ont les chromosomes telophasiques de

reconstituer deux noyaux distinets. II nous semble done que e'est l'opi-
nion de B o n n e t qui est la plus juste : ä savoir que les_ images en

haltere se rapportent ä des caryogamies. De telles caryogamies peuvent

se faire aussi au Stade dei repos. Nous pensons qu'elles sont dues surtout

au partage inegal des chromosomes dans les mitoses anormales, d ou

resultent des noyaux mixtes possedant une partie des chromosomes qui

normalement devraient se trouver dans le noyau d'en face. Tous ces

phenomenes sont termines au moment oü debute le zygotene, et ä partir
de ce stad© nous n'avons plus observe de mitoses dans l'assise nour-

riciere.
L'aspect de celle-ci ne change guere jusqu'ä la division homeo-

typique, e'est-a-dire que chaque cellule renferme deux grands noyaux,
souvent inegaux, parfois remplaces par 4 noyaux plus petits. Aux Stades

suivants, les noyaux subissent des modifications probablement patho-

logiques. La chromatine se condense en petits flocons entre lesquels

les travees du reseau disparaissent. Les noyaux presentent alors un

aspect granuleux et le plus souvent se fusionnent plus ou moins comple-

i Dans des metaphases, vues de champ, la longueur de la plaque atteignait
19 microns, eile ne depasse pas 10 microns dans les metaphases ordinaires.
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tement. Au Stade oü les grains de pollen commencent ä s'entourer d'une
membrane epaisse, les cellules de l'assise nourriciere s'individualisent et
prennent une membrane semblable, comme l'a si bien note dans d'autres
objets Madame G. H u r e 1. Cette membrane jaune s'epaissit puis parait
se disloquer en plaquettes. A ce moment les cellules nourricieres se de-
tachent, leur cytoplasme et leurs noyaux passent dans la cavite de l'an-
there, et s'insinuent entre les grains de pollen. Enfin, les noyaux dans
lesquels on peut encore distinguer des nucleoles s'etirent en fils qui
lampent ä la surface des grains de pollen. C'est le dernier Stade quenous ayons pu observer. En terminant, remarquons qu'il sera tres
interessant d etudier le comportement du noyau dans une autre espece po-lyplolde de Silene ainsi que dans les nombreuses especes diploides de
ce genre. C'est ce que nous nous proposons de faire dans un prochaintravail.
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