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LA VALEUR SYSTEMATIQUE DE L'OVULE:
DEVELOPPEMENTS TERATOLOGIQUES

PAR

G. BOCQUET et J. D. BERSIER

L'un de nous a recemment propose une nouvelle terminologie pour
la description des ovules (Bocquet 1958 et 1959).

I^es caracteres tires de l'ovule sont frequemment utilises en sys-
tematique, surtout dans la definition des grands groupes, families,
sous-families et tribus. II nous a cependant semble qu'on ne tirait pas
de la morphologie de l'ovule tout le parti possible, faute d'une part
d'un vocabulaire assez precis, faute d'autre part de pouvoir attribuer,
avec le svsteme existant, une valeur phylogenique aux differentes

categories d'ovules.
De nombreux auteurs ont travaille la Cytologie de la megasporo-

genese et de la fecondation ou les debuts du developpement embryon-
naire. Les renseignements ne manquent pas non plus sur l'histologie
des graines ou leur morphologie externe (sculptures et ornements des

teguments). II est beaucoup plus difficile, par contre, d'obtenir des

indications sur la morphogenese et l'anatomie comparee de l'ovule.
Nous pouvons citer les travaux de Mirbel (1828 et 1829), qui repre-
sentent l'opinion des anciens auteurs; ceux de Warming (1913), qui
insiste sur la valeur systematique de l'ovule; ceux de Netoliztky (1926),

qui fait le point des connaissances sur l'ovule et la graine dans les

differentes families d'Angiospermes; ceux de Goebel (1933), qui
reconsidere les definitions classiques.

Cette litterature parcimonieuse nous a incites ä conduire une

enquete dans un certain nombre de groupes oil la forme de l'ovule est

variable: Centrospermees (Bocquet 1959), Legumineuses (Bocquet et

Bersier 1960), Renonculacees (Bersier 1960), Rhoeadales (Bersier et

Bocquet 1960a) et Tropaeolacees (Bersier 1960).
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476 LA VAI.EUR SYSTEMATIQl'E DE I.'OVILE:

Afin de pouvoir examiner une large selection d'especes et pour
chaque espece plusieurs echantillons, nous appliquons les methodes
dites d'eclaircissement (Bersier et Bocquet 19606) L

Les types classiques d'ovules chez les Phanerogames.

La nomenclature classique distingue principalement cinq types
d'ovules, dont les trois principaux sont:

1° L'ovule orthotrope. II est caracterise par l'absence de courbure.
L'axe du nucelle prolonge en ligne droite Taxe du funicule.

2° L'ovule anatrope, oü le sommet du funicule se courbe de 180°, en

sorte que les axes du funicule et du nucelle deviennent paralleles.

3° L'ovule campylotrope, oil l'axe du nucelle est courbe, ce qui fait
que l'ovule est plus ou moins reniforme. La structure intime des

ovules campylotropes varie cependant d'un groupe systematique
ä l'autre, comme beaucoup d'auteurs l'ont remarque.

En plus de ces trois categories toujours reconnues, certains auteurs
en distinguent deux autres, elles aussi d'importance generale:

4° L'ovule hemitrope, qui est un ovule dont la courbure est inferieure
ä 180°; il s'ensuit que l'axe du nucelle fait un angle ouvert avec
celui du funicule.

5° L'ovule ampkitrope, qui est apparente ä l'ovule campylotrope.

Pour Mirbel (1829, pp. 45-47), sont amphitropes les ovules qui
au cours de leur croissance passent par un stade anatrope, comme le

Pisum, et ainsi appartiennent successivement ä deux types, l'ana-

trope d'abord (courbure de l'axe du funicule), puis le campylotrope
(courbure de l'axe du nucelle); Mirbel (I. c.) definit: «La graine du

1 Eclaircissement au chloral-lactophenol. Dessins ä la chambre claire.
La dimension reelle de l'objet est indiquee en regard de chaque figure par
une echelle, cotee en millimetres. L'äge est donne par les notations: B0 ou
a pour les plus jeunes stades, oil l'ovule est un mamelon indifTerencie;
Bj ou b pour le jeune bouton oil les sepales depassent en longueur les petales;
B2 ou c quand les petales depassent les sepales ; B3 ou d juste avant l'anthese ;

A ou e anthese; M ou / maturation; G ou g graine. Les chiffres 1, 2, et 3

designent dans les Schemas respectivement les courbures anatrope, campylotrope

et amphitrope.



DEVELOPPEMENTS TEKATOLOGIQU ES 477

Pisum offre done la combinaison de deux types: e'est une graine
amphitrope. » Dans notre svsteme, les ovules amphitropes de Mirbel
correspondent aux ovules ana-amphitropes et hemi-amphitropes, que
Ton rencontre par exemple chez les Legumineuses et les Rhoeadales

(fig. 1); ils ont un raphe bien marque et une hypostase laterale, qui
rappelle leur parente avec les ovules simplement anatropes. Par contre,
ils s'opposent aux ovules ortho-amphitropes de notre Systeme, oil
Phypostase est basale, en prolongement du micropyle.

Pour Goebel, l'amphitropie n'est pas la superposition de la cour-
bure campylotrope (courbure du nucelle) ä la courbure anatrope
(eourbure du funicule); e'est un type special de courbure du nucelle.
La courbure campylotrope affecte en efTet la region micropylaire, qui
se recourbe vers le funicule; simultanement, ce dernier s'inflechit,
de telle sorte que le corps de l'ovule bascule pour devenir plus ou
rnoins perpendiculaire au funicule. La courbure amphitrope affecte

au contraire la portion mediane du nucelle. Une proliferation des

teguments ou des tissus funiculaires (le corps basal, en noir sur les

figures 1 et 2) s'avance dans le nucelle; celui-ci se souleve en dos

d'äne. Cette courbure « ä deux pentes » est caracteristique de l'amphi-
tropie ail sens de Goebel.

Cet auteur insiste, d'autre part, sur la realisation progressive des

difierentes courbures et note que l'amphitropie et la campylotropie
nc se parfont entierement qu'au cours de la maturation. 11 arrive
ineme qu'elles ne debutent qu'apres la fecondation; tel est le cas des

Geraniacees, oil l'ovule est anatrope ä l'anthese pour devenir campylotrope

pendant la maturation. Les courbures responsables de l'or-
ganisation de l'ovule paraissent done Hees ä son developpement
physiologique et ä celui de l'embryon.

Notons qu'en plus des cinq categories enumerees ci-dessus, on a

decrit d'autres types d'ovules. Toutefois, il s'agit de cas particuliers
a un groupe, sans portee generale. Un bon exemple est l'ovule cir-
cinotrope rencontre chez certaines Cactacees et Plumbaginacees. Nous

n'avons pas ä nous en preocc.uper ici.

Tek.mixoi.ogie proposee.

Notre classification des types d'ovules s'inspire de deux
hypotheses:



478 IV V VI EUR SYSTEM VTIQU E I)E L'OVL'I.E:

Fig 1.

Tableau de classification des ovules.
En haut, les deux formes fondamentales, orthotrope et anatrope, et les trois s6nes

qui en dßrivent: orthotrope, anatrope et hämitrope. En has, les monies ovules repr6-
sent6s par les axes de leur funicule (trait plein) et de leur nucelle (pointill6), l'h>postase
est figur6e par un petit trait perpendiculaire. Les flaches noires indiquent les filiations
entre les difförents types le passage de l'hömi-amphitropie ä l'ortho-amphitropie et
Torthocampylotropic est hypothötique. Voir le texte pour les explications complö-
mentaires.
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Ana \ rope

Bo

Anacampylofrope

Bo XX-f B2

Anaamphilrope

Anafrope

1 Bo

Anacampylolrope

Bo

\ Bo \ Ba

Anaamphi trope
Fig.

i
A

VI

M

Morpliogenie de trois ovules de la serie anatrope.
E11 haut, les ovules avec eu traits pleins la vascularisation du funicule; en has,

Ps inemes ovules rdduits aux axes de leur nucelle et de leur funicule Les chitlres 1.
et 3 d£signent les courbures successives, respectivement l'anatrupe, la campylotrope

it I'auiphitrope. Voir les explications compldmentaires dans le texte. Bo, B», B3, \
it M dfsignent des Stades successes dans la morphogSnie de l'ovule. voir note 3.
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1° II n'existe que deux formes fondamentales d'ovules, l'orthotrope
et l'anatrope. Les autres types d'ovules derivent de ces formes
de base. En consequence, il est possible de repartir les ovules en

deux grandes series, la serie orthotrope et la serie anatrope.
L'observation montre qu'il faut y ajouter une serie hemitrope,
derivee de la serie anatrope, et qui se developpe parallelement a

cette derniere.
II est actuellement difficile de dire qui est le plus primitif:

l'ovule anatrope ou l'ovule orthotrope. Les donnees de la paleo-
botanique de meme que l'ontogenese de l'ovule semblent designer
l'ovule orthotrope eomme le plus ancien. En effet, l'ovule anatrope
se courbe progressivement ä partir d'un mamelon orthotrope ou
ä peine asymetrique (voir plus has: verifications morphogeniques
et figure 2). Quant ä l'ovule hemitrope, il s'est toujours presente
au cours de nos observations (Rhoeadales, Legumineuses) comme
un derive de l'ovule anatrope, derive qui lui est encore etroitement

apparente.

2° La campvlotropie puis eventuellement l'amphitropie viennent se

superposer ä la forme de base orthotrope, anatrope ou hemitrope.
Comme elles apparaissent successivement au cours de

l'ontogenese, il est raisonnable de conclure qu'il s'agit d'acquisitions
phylogeniquement plus recentes. l'amphitropie surtout.

Nous n'avons jamais observe d'amphitropie sans une cour-
bure campylotrope prealable. II pent cependant arriver que la

campvlotropie soit a peine esquissee, chez les Cruciferes, par
exemple (Bersier et Bocquet 1960a). Goebel signale egalement le

developpement de l'ovule de VHydroeleis nymphaeoides (I. c.

p. 2005, fig. 2062) chez qui l'amphitropie succede immediatement
ä l'anatropie, sans aucune campvlotropie.

Ces deux principes nous permettent de dresser un tableau (fig. 1

en haut) comprenant trois series paralleles: orthotrope, anatrope et

hemitrope. Dans chaque serie on distingue trois paliers d'un degre de

complexity croissant:

1. Les formes de base, soit les ovules:

a) orthotrope (funicule rectiligne), exemple les Polygonum;
b) anatrope (funicule courbe de 160 ä 180°, en dessous de 1'liy-

postase), exemple les Ranunculus;
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c) hemitrope (funicule incompletement courbe), exemple les

Caesalpinia.

2. Les derives campylotropes, d'apparence reniforme chez qui l'extre-
mite du nucelle est recourbee, soit les ovules:

a) orthocampylotrope (funicule droit, micropyle courbe), exemple
les Caryophyllacees-,

b) anacampylotrope (funicule completement courbe, micropyle
courbe), exemple le Cercis\

c) hemicampylotrope (funicule partiellement courbe, micropyle
courbe), exemple les Phaseolus.

3. Les derives amphitropes, en general d'apparence spherique ou

pyramidale, chez qui une deformation en dos d'äne du nucelle

vient s'ajouter ä la campylotropie, soit les ovules:
a) ortho-amphitrope (funicule droit, micropyle courbe, nucelle en

dos d'äne), exemple VA triplex;
b) ana-amphitrope (funicule completement courbe, micropyle

courbe, nucelle en dos d'äne), exemple les Astragalus-,
c) hemi-amphitrope (funicule incompletement courbe, micropyle

courbe, nucelle en dos d'äne), exemple le Pisum.

Nous disposons alors de neuf termes precis pour decrire les ovules.
De plus, nous mettons en evidence deux filiations principales, l'ortho-
trope d'une part, et l'anatrope-hemitrope d'autre part. Une valorisation

phylogenique est proposee: revolution va de la forme de base

ä la campylotropie, puis ä l'amphitropie.
En apportant une definition plus nuancee de la campylotropie et

de l'amphitropie, notre terminologie devient un instrument utile

pour le systematicien. Elle permet par exemple de resoudre certaines
contradictions apparentes: ainsi l'ovule reniforme du Phaseolus, une

Legumineuse, semble plus proche de l'ovule egalement reniforme des

Caryophyllacees que de l'ovule spherique de certaines Legumineuses
voisines, comme le Pisum. En realite, les ovules du Phaseolus (hemi-

campylotropes) comme ceux du Pisum (hemi-amphitropes) appar-
tiennent ä la serie anatrope-hemitrope et sont done apparentes. Au
contraire l'ovule des Caryophyllacees (orthocampylotrope) appar-
tient ä la serie orthotrope: bien que la campylotropie leur donne ä

tous deux un aspect reniforme, il n'y a aucun lien entre l'ovule des

Caryophyllacees et celui du Pisum.
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La partie inferieure de la figure 1 schematise le tableau de

classification des ovules. Ces derniers sont representes par les axes de leur
funicule (trait plein) et de leur nucelle (trait interrompu); une barre
transversale figure l'hypostase. La courbure anatrope (au sommet du

funicule) est designee par le chiffre 1; la courbure campylotrope (dans
la region micropylaire, avec renversement conjoint du funicule) par 2;

l'amphitropie (dans la region mediane du nucelle) par 3.

Valeur phylogenique des categories d'ovules proposees.

iNous avons verifie la commodite de la nomenclature proposee par
des applications pratiques: dans les groupes que nous avons etudies,
notre terminologie s'est averee satisfaire toutes les eventualites.

II importait plus encore d'eprouver la valeur phylogenique de

cette classification, qui tient compte du degre de complexity des

ovules. Nous avons eu recours ä deux sortes de verifications.

1° Les verifications systematiques (chez les Legumineuses et les Rhoea-
dales principalement).

Nous avons trouve des ovules anatropes dans les groupes consi-

deres comme primitifs par les svstematiciens: Papaveroidees et

Mimosoldees, par exemple. A des groupes de niveau evolutif moven
correspondent des ovules hemitropes ou campylotropes, done des

ovules de complication movenne, par exemple chez les Hypeco'idees,
les Cesalpinioidees et les tribus les plus primitives des Lotoidees

(Sophorees, Podalyriees). Enfin, e'est dans les groupes systematiques
evolues que l'on rencontre les ovules amphitropes: les tribus des

Viciees, des Trifoliees et des Genistees chez les Legumineuses;
les Fumarioidees, les Capparidacees et les Cruciferes chez les

Rhoeadales.

Nos applications systematiques semblent done bien montrer que
la classification proposee est mieux qu'une nomenclature. Elle permet
de tirer des conclusions sur la phvlogenie des groupes etudies: les

formes anciennes sont les plus simples; les formes recentes sont plus
complexes; l'hypothese de deux filiations fondamentales, l'une ortho-

trope, l'autre anatrope-hemitrope, est raisonnable, car on ne trouve
jamais dans une meme famille ä la fois des ovules de la serie orthotrope
et des ovules de la serie anatrope.
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2° Verifications morphogeniques.

Les tres nombreux developpements que nous avons suivis chez

les Legumineuses, les Rhoeadales et les Renonculacees, du mamelon

primordial ä la graine mure, nous permettent de donner dans la

figure 2 (en haut) une representation schematique de la morphogenese
de trois ovules de la serie anatrope (anatrope, anacampylotrope et

ana-amphitrope). En bas de la figure 2, les memes ovules sont reduits

aux axes du nucelle (trait interrompu) et du funicule (trait plein).
Les chiffres 1, 2 et 3 representent respectivement les courbures

anatrope, campylotrope et amphitrope.

Ovule anatrope: les teguments apparaissent sur le mamelon
primordial en position orthotrope ou, le plus souvent, faiblement asy-
metrique. La courbure du funicule s'accentue progressivement. Elle
est, en general terminee avant l'anthese (au stade B3) U

Ovule campylotrope (plus exactement dans l'exemple de la figure 2:

anacampylotrope): les ovules de ce type commencent par devenir

anatropes par la courbure du funicule (figure 2, chiffre 1). Cette courbure

est en general plus rapidement realisee que chez l'ovule anatrope
simple. Elle est relayee, des le stade B2 et souvent avant d'etre tout
ä fait terminee, par la courbure campylotrope (chiffre 2). Le micropyle
s'inflechit alors vers le funicule; cette croissance asvmetrique s'accom-

pagne d'un renversement de l'ovule par torsion de la base du funicule.
A l'anthese (A) l'ovule campylotrope est reniforme. II se peut que
la campylotropie s'accentue encore au cours de la maturation, suivant
le groupe considere.

Ovule amphitrope (plus exactement dans l'exemple de la figure 2:

ana-amphitrope): la morphogenese est ici encore plus compliquee.
Une troisieme courbure intervient, l'amphitropie, qui affecte la

portion mediane du nucelle (chiffre 3). Aussi les trois phenomenes se

telescopent-ils souvent: l'anatropie (fig. 2, chiffre 1) se termine ä peine

qu'elle est depassee par la campylotropie (fig. 2, chiffre 2); cette
derniere est rapidement masquee par l'amphitropie (fig. 2, chiffre 3).

L'amphitropie est rarement complete ä l'anthese. En general, son

developpement semble lie ä celui du sac embryonnaire, puis de

1'embryon.
Remarquons ä ce propos que failure exterieure d'une graine peut

parfois differer notablement de l'aspect de l'ovule dont elle provient.
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Dans bien des cas, il est necessaire de suivre au moins en partie le

developpement de l'ovule pour pouvoir classer la graine. II arrive,

par exemple, qu'il soit difficile de dire ä maturite si la graine amphi-
trope appartient a la serie anatrope ou hemitrope, tant eile est defor-
mee. Certaines Cruciferes paraissent meme aA-oir des graines müres

ortho-amphitropes, alors que la forme de l'ovule les classe indiscuta-
blement dans la serie hemitrope.

On voit que la morphogenese des ovules vient egalement confirmer
la valeur phvlogenique de la classification proposee. L'apparition
successive, c'est-ä-dire l'independance des trois courbures anatrope.
campylotrope et amphitrope au cours de l'ontogenese, est un pheno-
mene reel. II est alors normal que la campylotropie et surtout l'am-

phitropie caracterisent des groupes ä la fois plus restreints et plus
evolues. Leur apparition tardive dans l'ontogenese les designe en effet

comme des acquisitions recentes.
Les relations phylogeniques entre les differents types d'ovules.

telles que nous les concevons actuellement, sont resumees par les

fleches de la figure 1. Nos conclusions n'ont ete A-erifiees en detail que
dans la serie anatrope-hemitrope. II est possible que la situation soit
plus complexe dans la serie orthotrope. II se pourrait, en effet, que
l'orthotropie soit parfois secondaire: les Cruciferes. par exemple, sont

d'origine hemitrope. Chez certaines especes cependant (genres Car-
damine et Moricandia, par exemple) l'hemitropie et la campylotropie
sont masquees par une amphitropie tres forte et precoce: l'ovule
parait ä l'anthese presque ortho-amphitrope. Nous pensons que, par
une sorte de sureA-olution, certains groupes ont peut-etre acquis ainsi

une apparente orthotropie. L'etude complete des Centrospermees
devrait permettre de resoudre cette question (etude en cours).

Cas teratologiques.

Nous avons montre dans la figure 2 comment des examens mor-
phologiques donnent l'impression que les differentes courbures qui se

succedent dans l'ontogenese de l'ovule sont des phenomenes independents

entre eux. II serait important d'apporter la preuve physiolo-
gique de cette independance en modifiant la croissance de l'ovule.

Reed (1944) a cultive des plants de Pisum dans un milieu carence
en zinc. Les ovules du pois sont hemi-amphitropes, mais Reed a
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obtenu dans les plantes carencees des graines qui, en plus d'une defi-
cience de taille, etaient generalement anatropes. Nous expliquons ce

resultat ainsi: seule la premiere des courbures, l'anatrope, s'est

realisee. L'ovule est anatrope parce que les courbures plus recentes,
la campylotrope et l'amphitrope, ont ete selectivement supprimees

par la carence. On voit bien alors qu'elles se superposent ä une ana-

tropie fondamentale.
Nous ne sommes malheureusement pas outilles pour de telles

recherches. Toutefois. un certain nombre de cas teratologiques ont
apporte des renseignements comparables. II s'agit de ce type d'ano-
malies de croissance, qui, comme le souligne Harrison (1952), eclairent
les processus normaux. L'un de nous (Bocquet 1959, p. 224, fig. 4)

signalait un ovule anormal chez 1'Heliosperma quadridentatum: ä la

place d'etre orthocampvlotrope comme chez toutes les Caryophylla-
cees, il etait orthotrope. Cette malformation naturelle rejoint les

experiences de Reed, et montre que dans la serie orthotrope egale-

ment la campvlotropie vient se superposer ä la forme de base.

Nous avons observe depuis un certain nombre de cas similaires
dans la serie anatrope-hemitrope. Nous les decrivons ci-dessous.

Observations.

1. Leguminosae - Mimosoideae.

Nous avons recolte en serre differentes especes d'Acacia en vue
d'etudier leurs ovules. Nous n'avons jamais reussi ä trouver des ovules

normaux, ni des graines mures; ce que nous attribuons aux conditions
de culture. A titre de comparaison, nous donnons le developpement
de l'ovule d'Albizzia julibrissin, qui fructifie regulierement au jardin
botanique.

Albizzia julibrissin Durazz. (CEBB2 n° 284: Jardin botanique
de Geneve), fig. 3A, Stades c, e et g h

Au Stade c Stade B 2 des figures 1 et 2) l'anatropie est deja

presque completement realisee, conformement au schema que nous

avons donne plus haut. On distingue les deux teguments qui entourent

2 CEBB: Collection d'etude Bocquei et Bersier. Dans la mesure du
possible, un temoin du materiel employe est depose au Conservatoire de

Botanique de la Ville de Geneve, en general a l'etat sec, avec toutes les
indications relatives aux examens efTectues.
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Fig. 3.

A: Albizzia julibrissin Durazz., developpement. normal temoin.
B: Acacia uncinella Benth., developpement teratologique.
C: Acacia neriijolia A. Cunn., id.
D. Acacia glaucoptera Benth., id.
K: Acacia armala R. Br., id.

Les lettres a, b, c, d. e, f, g designent des Stades successifs de la
morphogeny de l'ovule: voir note 1.
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dejä le nucelle presque entierement. Le tissu prevasculaire est en

place 3.

Stade e (anthese): l'anatropie est complete, les teguments contien-
nent un nucelle de taille normale. La vascularisation (liber et bois 3)

est achevee.

Stade g: la graine a conserve le type anatrope de l'ovule. II est

difficile de distinguer les limites des teguments et la vascularisation,
car les tissus sont charges de matieres colorantes.

Acacia uncinella Benth. (CEBB n° 320, jardin botanique d'Edim-
bourg) fig. 3A, Stade e.

Au Stade e (anthese), les teguments sont ä peine indiques par des

bourrelets. L'ovule est reste tres petit (0,1 mm), mais le nucelle est

disproportionne: Reed a obtenu des malformations semblables sur ses

Pisum carences en Zinc. II n'v a aucune vascularisation visible. Enfin,
l'anatropie est incomplete, la courbure n'ayant pas depasse 90°.

Acacia neriifolia A. Cunn. (CEBB n° 312, Jardin botanique de

Geneve), fig. 3C, Stade e.

Acacia glaucoptera Benth. (CEBB n° 349, Wintergarten des Burg¬

gartens, Vienne), fig. 3D, Stade e.

Acacia armata R. Br. (CEBB n° 348, Wintergarten des Burggartens,
Vienne), fig. 3E, stade e.

Ces trois especes ont montre le meme type de malformation que
Y Acacia uncinella.

2. Leguminosae - Lotoideae.

Nous avons trouve ä plusieurs reprises des graines anormales dans

.es gousses du Laburnum anagyroides (fig. 4B). Cette espece a des

ovules hemi-amphitropes, chez qui 1'amphitropie se developpe essen-

"iellement apres l'anthese. Nous donnons un developpement normal

i titre de comparaison (fig. 4A).

3 Le tissu prevasculaire est indique par un trait interrompu (fig. 6C).
Le tissu ligneux est designe par un trait plein (fig. 6D). Le tissu liberien
oar un pointille (fig. 6E).
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Laburnum anagyroides Med.

A: Developpement normal, Stades c ä g3.
B: Ovule anormal a l'anthese (stade e); il est anatrope.
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Laburnum anagyroides Med. (Syn. Cytisuslaburnum L.,CEBB n° 287,

Jardin botanique de Geneve), fig. 4A: developpement normal.

Figure 4A, Stade c: dans le developpement normal, la courbure

anatrope reste toujours imparfaite. Au Stade c elle atteint son ouver-
ture minimum; l'ovule est alors hemitrope. Un debut de campylo-
tropie se manifeste par l'asymetrie des teguments: la portion distale
de la levre superieure est plus forte que la proximale. Le Systeme
vasculaire est en place.

Au Stade d, juste avant l'anthese, la eampvlotropie est complete:
le micropvle est incurve vers le funicule; ce dernier a bascule en

arriere.

Au Stade e, ä l'anthese, l'ovule n'a guere change. Cependant, un

leger soulevement du plancher de l'ovule annonce la formation du

corps basal et le debut de la courbure amphitrope.

Stade f: pendant la maturation, l'amphitropie souleve le corps de

l'ovule en dos d'äne.

Stade g: ä maturite, l'amphitropie est forte. Les cotyledons se

trouvent dans la branche chalazienne de la cavite embryonnaire, la

radicule dans la branche micropvlaire.

Figure 4B, Stade e: chez un ovule anormal, ä l'anthese, seule la

courbure anatrope s'est realisee, mais completement. A part sa taille
reduite, un tel ovule serait normal chez une Mimosoidee: il est en effet

simplement anatrope.

3. Papaeeraceae.

Chez les Papaveracees, le Platystemon californicus (fig. 6A) nous

a fourni une anomalie semblable (fig. 6B). Comme nous n'avons qu'un
materiel restreint de cette espece, nous donnons pour comparer un

developpement d'ovule normal chez Papaver alpinum (fig. 5A).

Papaver alpinum L. (CEBB n° 472, Jardin botanique de la Ville de

Geneve), fig. 5A, stades a ä f.

Stade a: les teguments apparaissent en position legerement asy-

metrique. Puis la courbure anatrope se realise. II est particulierement
evident chez les Papaveracees qu'elle touche le haut du funicule.

Stade b: la courbure anatrope a atteint son ouverture minimum
(50°). L'ovule est hemitrope. Mise en place du tissu prevasculaire.
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Fig. 5.

A: Papaver alpinum L., developpement normal d'une Papaveroidee.
Stades a ä f3. Comparer avec la figure 6.
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Stade c: la campylotropie apparait avec la courbure de la region
micropylaire. Cette courbure dissimule l'hemitropie: on pourrait
croire l'ovule du Papaver anatrope. Cependant, Taxe de la partie
mediane du funicule et l'axe de la base du nucelle font toujours un
angle de 50°.

Stade e (anthese): l'ovule est hemicampylotrope. L'hemitropie est

encore plus difficile ä deceler ä ce stade. Toutefois l'orientation oblique
et la position semi-laterale de l'hypostase sont caracteristiques de

l'hemitropie. Dans un ovule anacampylotrope l'hypostase est tout
ä fait laterale et perpendiculaire ä l'axe du funicule. Elle est egalement
perpendiculaire, mais en position basale, chez un ovule orthocampy-
lotrope.

Stade j: aucune difference ä part la taille.

Platystemon californicus Benth. (CEBB n° 519, Jardin botanique
de Copenhague), fig. 6A: developpement normal; fig. 6B: anormal.

Figure 6A, Stades e, f et g: developpement normal correspondant
en tout point a celui du Papaver alpinum: l'ovule est hemicampylotrope.

Figure 6B, stade e: l'ovule anormal est un peu plus petit que l'ovule
normal. Son developpement n'a pas depasse le stade b du Papaver
alpinum. Le funicule est en effet courbe selon une hemitropie assez

ouverte; les teguments ne montrent aucune trace de campylotropie.
Seule done la premiere des courbures s'est realisee.

4. Cruciferae.

Nous avons releve chez Moricandia arvensis un cas tout ä fait
analogue, mais sur un ovule hemi-amphitrope.

Moricandia arvensis DC. (CEBB n° 533, Jardin botanique de Copen¬

hague), fig. 7A: developpement normal; 7B: anormal.

Figure 7A, stade a: l'hemitropie se met en place. Tissu prevas-
culaire.

Stade b: une tres legere campylotropie se manifeste par une asy-
metrie des teguments et une flexion de la base du funicule. Tissu

prevasculaire et liberien.

Archives des Sciences. Vol. 13, fasc. 4, 1960. 34



'192 LA VALEUK SYSTEMATIQUE DE L'OVULE:

C D E

Fit;, 6.

A: Platystemon californicus Benth., developpement normal, Stades e. f. g3.
B: 1'. californicus. ovule anormal, hemitrope, ä Tanthese (stade e). Remar-

quer la localisation precise de la courbure, qui alTecte le sommet du
funicule.

(!: Tissu prevasculaire.
I): Tissu conducteur du bois.
10: Tissu conducteur du über.

Stade d: la flexion du funicule est tres nette; par contre la courbure

du micropyle est peu marquee. La campvlotropie est done ici
assez discrete. Elle va s'accentuer jusqu'ä l'anthese, mais une forte
et precoce amphitropie la masque. Debut de la bonification.

Stade e: l'ovule est hemiamphitrope.
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A: Moricandia arvensis DC., developpement normal, Stades aap1.
P>: Moricandia arvensis, ovule anormal a l'anthese (stade e): seule l'hemi-

tropie est en place, un peu plus ouverte que dans l'ovule normal.



494 LA VALEUR SYSTEM ATIQUE DE L'OVULE:

Stade g: l'amphitropie s'est accentuee pendant la maturation au

point que la graine est pyramidale. Elle pourrait passer pour ortho-

amphitrope si Ton ne connaissait pas son developpement.

Figure 7B, Stade e: bien qu'& l'anthese, l'ovule est plus petit que
la normale et n'a pas depasse le Stade b; il est hemitrope, avec des

teguments droits. Ni la campylotropie, ni l'amphitropie ne sont
intervenues.

Conclusions.

Les differents cas teratologiques decrits ci-dessus sont le resultat
d'un desordre de la croissance. Ce desordre est en general localise et

rare: un seul ovule anormal est decouvert dans un grand nombre
d'examens. Les anomalies observees sont done exceptionnelles, sauf
chez VAcacia, oil elles dependent des conditions de culture et devien-
nent la regie. Elles n'ont evidemment pas la valeur demonstrative
d'experiences contrölees. Neanmoins, ä defaut de telles experiences,
il nous a semble possible de tirer parti des cas teratologiques, en

gardant ä l'esprit les distinctions pertinentes etablies par Harrison
(1952). Nous avons tire les conclusions suivantes:

1° L'anatropie apparait comme un phenomene nettement indepen-
dant des deux courbures ulterieures, campylotrope et amphi-
trope: une anomalie de la croissance supprime, en effet, la
campylotropie et l'amphitropie, mais l'anatropie n'est pas affectee, ou

l'est dans une faible mesure On pent le comprendre, car l'anatropie
se met en place des les Stades les plus jeunes.

2° Dans l'ontogenie de l'ovule, l'anatropie apparait ainsi comme un

processus plus precoee que les deux autres courbures: il est done

raisonnable de lui attribuer une plus grande anciennete en phylo-
genie.

3° Cette plus grande anciennete de l'anatropie justifie son choix

comme critere fondamental dans notre classement: il existe trois
series paralleles, l'orthotrope d'une part, l'anatrope et l'hemitrope
d'autre part. Les courbures campylotrope et amphitrope per-
mettent de distinguer des paliers evolutifs de niveau equivalent
dans chaque serie.

4° L'anatropie et l'hemitropie affectent uniquement le sommet du

funicule et non les teguments: en effet, la suppression de la cam-
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pylotropie (chez le Platystemon) ou de l'amphitropie (chez le

Laburnum ou le Moricandia) laisse un ovule dont les teguments
sont parfaitement droits. L'anatropie est independante de la

campylotropie et de l'amphitropie non seulement physiologique-
ment par son epoque d'apparition, mais aussi morphologiquement

par sa localisation.

5° II faut remarquer que chez un ovule anatrope, l'anatropie se

realise plus lentement que chez un ovule anacampylotrope ou ana-

amphitrope: chez les Acacia etudies (de meme que chez YEsch-

scholtzia cite par Meyen, 1839: 265-266), la courbure anatrope est

davantage a/Tectee par tine anomalie de la croissance qu'elle ne
l'est chez le Platystemon ou le Moricandia.

6° 11 est impossible d'affirmer que l'amphitropie et la campylotropie
sont egalement independantes entre elles, puisque les anomalies
de la croissance de l'ovule les ont toujours affectees toutes deux
simultanement. Cependant, le developpement normal d'un ovule

amphitrope (chez le Laburnum ou le Moricandia, par exemple)
laisse supposer que l'amphitropie est etroitement liee au
developpement de l'embryon. Elle se realise essentiellement apres
l'anthese. Tant par son apparition tardive que par sa localisation

anat.omique, elle parait done distincte des deux precedentes cour-
hures, l'anatrope et la campylotrope.

7° Une experimentation, que nous ne sommes pas ä meme d'ellec-

tuer, permettrait de preciser le degre d'independance des trois
courbures entre elles. Les relations entre le developpement de

l'embryon et l'amphitropie pourraient probablement etre confirmees.

II faut remarquer que l'embryon prend un grand developpement

et se courbe dans tous les cas oil l'ovule est amphitrope.

Dans des travaux anterieurs, nous avons sommairement pose les

principes d'une nouvelle classification des formes d'ovules: cette
classification est ici exposee en detail. Par la meme occasion, nous

justifions les hypotheses de base en regroupant les resultats prece-
demment publies et en decrivant un certain nombre de cas terato-
logiques. Dans une mesure qui n'est pas negligeable, ces cas teratolo-
giques viennent appuyer nos verifications anterieures, systematiques
et morphogeniques. II nous semble desormais raisonnable de consi-

derer notre terminologie comme un bon instrument de travail. II est,
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possible eependant, que des modifications doivent etre apport.ees. a

mesure que de nouveaux resultats seront obtenus, tout specialement
dans la serie orthotrope.

Ce travail a ete efTectue dans les laboratoires de la Ville de Geneve.
Nous remercions le Conseil national de la Recherche, qui a fourni les

appareils necessaires. N'os remerciements egalement a la direction
des jardins botaniques de Copenhague et d'Edimbourg, ainsi qu'a la

direction du Burggarten de Yienne, pour les plantes que nous avons

reijues. Que MUe Guibentif, qui a bien voulu se charger de la mise

au point de nos dessins, trouve ici l'expression de notre reconnaissance.
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Observations meteorologiques faites ä l'Observatoire de Geneve
Pendant le mois de DfiCEMBRE 1960
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