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Nouvelles observations sur la resistance au froid
et ä la secheresse des Muscinees.

Par M. et Mme A. Mirimanoff-Olivet, Geneve.

Manuscrit regu le 20 mai 1943.

I. Introduction.

L'eau a ete consideree de tout temps comme le facteur determinant
de l'existence meme des vegetaux.

L'habitude de lier la vie ä la presence de cet element nous dispense
de souligner l'importance de l'etude du comportement du monde vegetal
vis-ä-vis de la dessiccation. La litterature est lä du reste pour le mon-
trer, par l'abondance des travaux relatifs k cette question.

Un aspect plus particulier du probleme est represente par les fac-
teurs qui regissent la resistance au froid. Ce phenomene, des plus
complexes, ne peut faire abstraction du facteur secheresse. et, dans certains
cas, la notion de l'eau vitale fera place au contraire ä celle de l'eau,
cause de mort de la cellule.

Parmi les vegetaux qui resistent le mieux ä la dessiccation, les
Muscinees occupent une place k part. Beaucoup d'entre elles subsistent
parfaitement lä oü les plantes superieures ne peuvent vivre; cependant,
parmi ces dernieres, combien nombreux sont les « dispositifs », decrits
dans tous les traites de botanique, destines k proteger la plante contre
la secheresse, remarquables surtout dans les organes foliaces.

Chez les Mousses, la resistance reelle se fait moins apparente; sou-
vent les feuilles delicates et d'epaisseur monocellulaire survivent ä des

epreuves aussi longues que dures, en l'absence de tout dispositif visible.
Non settlement l'eau n'est pas retenue — tout au moins jusqu'ä une
certaine limite, que nous tenterons de preciser plus loin — mais encore
quitte-t-elle les cellules avec la plus grande facilite.

II est frappant de remarquer que la plupart des auteurs se sont
bornes, au cours d'experiences de laboratoire ou realisees en pleine
nature, k constater l'etat de vie ou de mort des cellules, sans rechercher
ä preciser le mecanisme intime du phenomene. Ainsi, E. Irmscher (7),
auteur d'un remarquable memoire sur la resistance des mousses k la
dessiccation et au gel, ecrivait, en 1912 : « Bei diesen Untersuchungen
habe ich darauf verzichtet, auf die Mechanik des Austrocknungsvorganges

einzugehen. » Cet auteur renonce de mesme ä preciser le processus
intime de la mort du protoplasme par le froid.
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Ces trente dernieres annees n'ont pas apporte, ä notre connais-

sance, de notions bien nouvelles concernant l'analyse cytologique fine
de ces phenomenes chez les Muscinees, faute d'une methode de travail
rationnelle.

En revanche, chez les phanerogames, un nombre eleve de publications

ont vu le jour, qui font etat de preoccupations physico-chimiques
et qui empruntent ä la Cytologie ses methodes les plus modernes. II n'est

pas question d'analyser ces travaux ici, citons cependant les resultats
qui pourront nous aider au cours des presentes recherches.

11 j i n (6), qui s'est occupe plus particulierement du mecanisme de

la mort de la cellule par la dessiccation, et qui realise ses experiences
sur le mesophylle de divers angiospermes, arrive k la conclusion que
la mort de la cellule se produit non pas par'le fletrissement et la
dessiccation, mais bien plutot par la reimbibition ulterieure par l'eau.

Si la cellule a ete tres dessechee, l'eau provoque une dechirure
entre membrane et tonoplaste.

La membrane gonfle instantanement dans l'eau. Par contre, la
vacuole ne reprend son eau que plus lentement; il en resulte une tension
ä laquelle le cytoplasme est soumis, ce qui souvent le fait eclater et
mourir.

Seule une reimbibition par une solution tres concentiAe de saccharose

(2,5 mol.) empeche ce phenomene de se produire, action freinatrice
qui permet souvent de sauver la cellule et prouve que la dessiccation
seule n'a pas tue le cytoplasme.

Cependant, une dessiccation trop excessive est lethale, surtout si
eile se produit rapidement. Toujours selon 11 j i n en operant d'une
maniere progressive, en atmosphere de plus en plus humide, on arrive k

preserver la vie de cellules ayant completement perdu leur eau vacuolate.

Observe an microscope, ce cytoplasme, desseche, occupe le centre
de la cellule; presse entre les membranes lors de l'imbibition, il a
tendance k s'en decoller, en meme temps qu'il est sollicite vers le centre;
la cellule prend alors l'aspect d'une pseudoplasmolyse.

Au sujet de la vacuole, 11 j i n ajoute :

« Solange letztere nämlich noch irgendwelche Flüssigkeit enthält,
verhindert sie das Aneinanderkleben der Wände des Protoplasmas. Es
entstand nun die Frage, ob man die zusammengeklebten Schichten des
Plasmas voneinander trennen könne, ohne den Bau derselben zu
zerstören. Nbch scheint es verfrüht, darauf eine endgültige Antwort geben
zu wollen, doch spricht manches dafür, dass diese Frage positiv gelöst
werden kann. Besonders schwer lassen sich grössere vegetative Zellen,
mit einer grossen Zentralvakuole und einer dünnen, wandständigen
Protoplasmaschicht, beleben. Viel leichter vertragen das Austrocknen
Gewebe, die aus kleinen Zellen bestehen. »
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W. K e s s 1 e r (8) passe en revue les travaux qui ont paru depuis

plus de cent ans, sans apporter de resultats definitifs, et qui eux sont
relatifs k la resistance au froid. II fait observer que la mort par le froid
est un phenomene mieux connu que la resistance au froid. Quelles que
soient les interpretations de detail, on peut s'arreter en effet pour la
mort aux causes principales suivantes : formation de glace (cause meca-

nique), alteration du sue vacuolaire consecutive ä sa concentration —
d'oü alteration du cytoplasme et du tonoplaste — soit enfin l'incapacite
du protoplasme deshydrate de se reimbiber sans dommage. Le probleme
de la mort du cytoplasme par le gel serait avant tout lie k celui de la
deshydratation.

Au sujet de la resistance, il existe encore moins de certitudes. II
resulte des recherches de Kessler que :

1° le cytoplasme et son etat sont lies intimement k cette resistance;
2° cette resistance doit etre liee ä l'hydratation du cytoplasme (fait

non prouve experimentalement); en effet, si les micelles sont for-
tement hydratees, il faudra une plus grande force pour les deshy-

drater; ceci se manifestera par une temperature necessaire beau-

coup plus basse, ce qui expliquerait la viscosite proportionnelle k

la resistance et ses variations;
3° les variations de pH et de pression osmotique du sue vacuolaire

ne jouent qu'un role tres secondaire;
4° la resistance est liee intimement au repos hivernal. Pendant ce

repos, on observe une viscosite plus elevee, resultat d'une hydra-
tation plus elevee des colloi'des du cytoplasme.

Plus recemment encore, H. Ullrich et A. M ä d e (16), au cours
d'experiences effectuees sur des feuilles de divers phanerogames, attri-
buent k la cristallisation de la glace dans le Systeme intercellulaire un
role preponderant dans la mort des tissus. Cependant, les observations
de ces auteurs ont ete realisees ä une temperature proche du point de

congelation.
II convient egalement de citer les curieuses experiences de Bec-

q u e r e 1 (2) et Celles de B. L u y e t (10) sur Taction des tres basses

temperatures. Les observations independantes de ces auteurs sont con-
cordantes. En immergeant des feuilles de mousses dans de l'air liquide,
ces auteurs observent que la plupart des cellules ne sont pas tuees, a

condition toutefois de rechauffer brusquement (par de l'eau tiede) le

materiel ainsi refroidi.
D'apres B. L u y e t, l'etat vitreux s'obtient en refroidissant tres

rapidement un liquide. Le liquide traverse ainsi Tintervalle des

temperatures de cristallisation sans avoir le temps de cristalliser. II a ete

possible, en immergeant du materiel dans l'air liquide, de vitrifier
diverses solutions de substances organiques et inorganiques et des tissus

vögetaux, entre autres des cellules de mousses.
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Lorsqu'on eleve alors la temperature, il y a devitrification et cris-
tallisation (gel). Ceci explique que des cellules ont ete capables de
plasmolyser apres rechauffement rapide (dans l'eau chaude), et sont mortes
par rechauffement lent (cristallisation-gel). Le passage de l'etat vitrifie
k l'etat liquide sans l'etape de cristallisation est appele par L u y e t
« vitrofusion ».

Les feuilles de plantes superieures n'ont pas resiste ä co traitement.
Les mousses resistent au rechauffement lent si elles contiennent

moins de 30 % d'humidite.
Notons que ces faits, tres interessants, ne se produisent pas dans la

nature. Cependant, la difference entre les mousses et les phanerogames
est interessante k retenir : quand on a affaire ä une quantite de materiel
trop grande (feuille epaisse des phanerogames par opposition ä feuille
mince des mousses), les parties internes se refroidissent trop lentement
et eristallisent. Autre fait cite par L u y e t : «en general, quand un
organisme resiste ä une dessiccation avancee, et lorsqu'il est de ce fait
desseche, il resiste aux basses temperatures». On pourrait ajouter: s'il
n'est pas desseche, il cristallisera. C'est done l'eau qui est la cause de la
mort par le froid, dans ce cas tout au moins.

L u y e t fait remarquer que la mousse resiste a l'air liquide et a la
glace k —15°. Elle ne resiste pas k de l'eau congelee ä —30°. II n'arrive
pas ä expliquer ce phenomene. Peut-etre y a-t-il lieu de le rapprocher
des experiences de Dhere (5) citees plus loin

Enfin, dans cette breve revue forcement incomplete des idees qui
regnent au sujet de la resistance au froid des vegetaux, il convient de
reserver une place au röle de l'eau liee (bound water). Beaucoup de
publications mentionnent l'influence possible de cet etat particulier sur
la resistance au gel, mais force est de reconnaitre, avec B. S. M e y e r
(13) (litterature jusqu'en 1932) et J. D. Say re (16), que malgre le
perfeetionnement des methodes de determination de l'eau liee, les resul-
tats ne sont pas precisement encourageants. La definition meine de
1'« eau liee » n'est pas satisfaisante : cet etat est cense s'appliquer ä
l'eau qui ne gele pas, et sa determination, par difference, peut §tre ef-
fectuee, avec des valeurs plus ou moins concordantes, par cryoscopie,
calorimetrie ou ä l'aide d'un dilatometre. Cependant, comme le fait
observer B. S. Meyer, qui a etudie la resistance au gel des feuilles
de Pinus rigida, en ete et en hiver, « no evidence was obtained, therefore,

that increase in bound water plays any role in the cold resistance
of the species ». Avec beaucoup de prudence, cet auteur admet comme
probable « that the ultimate consideration in hardiness and cold-resistance

phenomena is whether or not the protoplasma itself can endure
this desiccation. Protoplasms which can endure desiccation of this type
will survive low temperatures without destruction; those which cannot
will be destroyed or severely injured. »
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Cette conception, qui souligne implicitement notre ignorance, est

egalement partagee par le savant russe M a x i m o v (cite par Meyer).
Elle implique neanmoins l'interdependance de la resistance a la seche-

resse et au froid.
Des recherches de B. S. M e y e r retenons ce fait qui nous semble

important, que l'eau liee se trouverait repartie avant tout dans les

membranes cellulaires, ce qui releguerait au second plan le role du proto-
plasme dans ce phenomene. Nous reviendrons plus loin sur cette assertion

dont l'interßt nous parait evident.
Enfin, les recherches de Bottazzi et Bergami (3) et de

Dhere (5) ont montre que les electrolytes neutres stabilisent les pro-
teines centre Taction coagulante du froid. II est permis de supposer

que le cvtoplasme de la cellule vegetale, grace ä la presence de certains

sels, demeure limpide ä des temperatures relativement hasses.

II. Mode operatoire et expose des resultats.

Nous nous sommes proposes, au cours de ces recherches, entreprises

depuis plus de deux annees, d'etudier sans opinion precongue la
resistance au gel et ä la dessiccation de quelques especes de Muscinees par
des observations cytologiques precises fondees sur une methode d'ana-

lyse rationnelle.
Nous nous sommes efforces d'elaborer un procede d'analyse cyto-

logique respectant l'etat « actuel» de la cellule, celle-ci etant en quel-

que sorte « saisie sur le vif », qu'il s'agisse d'une plante cueillie en

pleine nature ou soumise ä des experiences de laboratoire.
Le procede qui consiste ä placer dans une goutte d'eau entre lame

et lamelle le tissu ä examiner au microscope, precedant tout autre

moyen d'analyse, est ä rejeter d'emblee. L'eau, en effet, deformera la
realite eellulaire dans de nombreux cas, surtout si le tissu est sec, mas-

quera le mecanisme qui a souvent permis ä la cellule de subir les

conditions de secheresse ou de froid qui lui ont ete imposees; eile provo-
quera dans certains cas extremes la mort de la cellule, par une reimbibi-
tion trop brutale. D'oü cette notion : le diagnostic de la vie ou de la

mort est souvent delicat chez les Muscinees. Un exemple suffit : plagons

une touffe (VHylocomäurn splendens pendant 48 heures dans un exsicea-

teur ä chlorure de calcium, puis examinons l'etat des cellules foliaires.

Plongees dans l'eau, toutes les cellules sont mortes (ne plasmolysent
plus ensuite par KNOs).

Si nous reprenons le tissu deshydrate (ou congele) en premier lieu

par une solution molaire de saccharose, en lavant ensuite progressive-
ment ä l'eau, nous constaterons le plus souvent que la plupart des

cellules plasmolyseront par un traitement subsequent au nitrate de potassium.

Les cellules deshydratees etaient done bien Vivantes, et c'est l'eau

qui a cause leur mort.
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Notre methode consiste ä utiliser les precedes de base suivants :

a) remplacer l'eau par de l'huile de paraffine tres fluide; celle-ci
conserve intacte la structure « actuelle » de la cellule;

b) contröler le mecanisme de dessiccation en plagant une feuille
humide entre un couvre-objet ordinaire et un second couvre-objet
perfore de plusieurs trous, de moindre diametre. L'adherence est
realisee au moyen de vaseline (delicat Le couvre-objet normal,
auquel est suspendu la plaquette perforee, est place sur une
cellule de van Tieghem vaselinee en relation par un robinet
avec une enceinte contenant CaCl2 ou P206. Le tout est monte sur
la platine d'un microscope, et on observera la dessiccation
progressive avec un bon objectif ä immersion. On aura ainsi la preuve
que le precede ä l'huile de paraffine respecte integralement la
structure cellulaire. Cependant, la methode des deux couvre-objets
ne convient pas pour des observations tres dedicates;

c) contröler la vie de la cellule comme dans l'exemple ci-dessus, en
reprenant le tissu par des solutions sucrees de concentration
variable;

d) on peut, egalement chasser sous le couvre-objet l'huile de paraf¬
fine par tout autre liquide, essayer de deshydrater ä la glycerine
dans certains cas douteux, avoir recours ä des reactifs histo-
chimiques, ou encore soumettre les feuilles deshydratees ä une
reimbibition progressive en presence d'air humide, etc.

Les presentes recherches ont porte sur une vingtaine d'especes
xerophiles et hygrophiles1 : Cinclidotus fontinaloides, Fontinalis anti-
pyretica, Hylocomium splendens, H. Triquetrum, Neckera complanata,
Grimmia pulvinata, Barbula inclinata, B. muralis, B. revoluta, Leucodon
sciuroides, Ctenidium Molluscum, Bartramia Halleriana, Dicranum sco-
parium, Tortula muralis, Polytrichum juniperinum, Tortella tortuosa,
Orthotricum anomalum, Eurhynchium striatum, Homalia trichomanoides,
Hypnum cupressiforme, Atrichum undulatum et l'Hepatique k feuilles
Ptagiochila asplenioides.

Irmscher a groupe les especes selon leur habitat, en etudiant
la resistance ä la secheresse des rameaux, du protonema et des jeunes
sporogones. II a etabli le role important de cet habitat —• ainsi les
especes hygrophiles resistent mal ä la secheresse — de la surface
d'evaporation, de l'alternance des periodes seches et humides, du pou-
voir de regeneration des tigelles, pour ne citer que les principaux faits
bien etablis. La resistance au froid a ete etudiee par lui d'une fagon in-
dependante, et aucun parallelisme n'a pu ötre etabli entre la resistance

1 Nos plus vifs remerciements vont h MM. 0 c h s n e r (Muri), D o u i n
(Lyon) et S i m o n e t (Geneve) pour leur precieuse contribution et leurs determi
nations, sans lesquelles ces recherches n'auraient pu £tre entreprises.
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;iu froid et k la secheresse. Chose curieuse, Irmscher n'a pas expose
ä l'action du froid des mousses prealablement sechees ä l'air, mais au

contraire, k l'etat turgescent; dans ces conditions, aucune mousse n'a
resiste ä une temperature inferieure k —20° C. Nous reviendrons sur ce

point par la suite. Pour certaines especes cependant, ce savant a pu
etablir qu'une exposition prealable k l'air sec favorise la resistance au

froid; comme pour la secheresse, Irmscher demontre que les chan-

gements d'etat repetes sont souvent plus nefastes qu'une longue pe-
riode de secheresse ou de froid.

Notre but n'a pas ete de confirmer les resultats d'Irmscher,
mais de tenter, au moyen de notre methode particuliere d'analyse, d'ex-

pliquer le pourquoi de la resistance ou de la non-resistance.
Dans une premiere serie d'experiences (14) (en 1940) nous avons

limite notre etude ä une Mousse, Mnium undulatum et ä une hepatique
k feuille, Plagiochila asplenioides, en nous efforgant dans une certaine

mesure de nous placer dans des conditions proches de la nature. Nos

resultats peuvent etre resumes comme suit :

1° Action du froid.

a) Les feuilles prealablement dessechees spontanement k l'air (80 ä

90 % humidite relative) pendant plusieurs jours, sont placees dans

de l'air refroidi a —30° C pendant 134 h. La plupart des cellules

deineurent Vivantes.
b) Les feuilles ä l'etat turgescent ne resistent pas au meme traite-

ment.
c) Les feuilles immergees dans de l'eau de fontaine et refroidies ä

—30° C (temperature mesuree dans le bloc de glace emprisonnant
le materiel) se comportent comme les feuilles b.

Toutefois Mnium, plus resistant que Plagiochila, possede encore

quelques cellules capables de plasmolyser.
Ces experiences montrent done l'action lethale due a la formation

de cristaux de glace; elles font surtout ressortir combien la resistance

au gel depend de la faculte de deshydratation prealable des cellules,
fait qu' Irmscher a malheureusement neglige d'etablir, comme nous
1'avons vu plus haut.

2° Action de la deshydratation.

Elle a ete etudiee au moyen des techniques exposees au paragraphe
precedent. La deshydratation a ete realisee de differentes fagons :

a) abandon des mousses ä l'air exterieur,
b) les feuilles sont placees dans un espace confine en presence d'un

deshydratant (CaCl2, P20B),
c) le materiel est immerge dans un liquide deshydratant, la glycerine.
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Tous ces procedes provoquent l'etablissement, chez les cellules des
i'euilles de nos deux especes, de la cytorrhyse (fig. 1 et 2). La vacuole
se vide de son contenu, le cytoplasme s'aplatit contre les membranes,
celles-ci plus ou moins ondulees, les chloroplastes diminuent de volume
et deviennent fusiformes, tandis que le centre de la cellule apparait
vide. II est evident que ce phenomene ne peut §tre observe qu'avec le
procede de l'huile de paraffine ou de la feuille suspendue, puisque l'eau
detruit immediatement cet etat particulier de la cellule.

Figure 1.

Cellule turgeseente, normale, avec ses
chloroplastes (schematise).

Figure 2.

La mSme cellule deshydratee, en etat
de cytorrhyse. Le cytoplasme est
applique en couronne contre les parois,
avec les chloroplastes, fusiformes. Le

centre de la cellule apparait vide.

Chez les vegetaux phanerogames, semblable structure ne semble
pas avoir ete observee. 11 j i n a demontre que dans la cellule
deshydratee, le cytoplasme en occupe le centre, presse entre les membranes :

' Die Schichten des Plasmas sind zusammengeklebt. » Ce savant a
montre que, lors de la reimbibition ulterieure, la membrane gonfle ins-
tantanement, tandis que la vacuole ne reprend son eau que plus lente-
ment; il en resulte une tension ä laquelle le cytoplasme est soumis, et
qui le fait eclater et mourir, apres son decollement instantane de la
membrane.

Dans les cellules k cytorrhyse, la penetration d'eau est en effet moins
dangereuse, car le cytoplasme, applique contre la membrane, n'est pas
sollicite par un decollement; il est au contraire repousse progressive-
ment d'une maniere centripete.

Cependant, malgre la reversibilite de l'etat cytorrhytique, les
passages repetes de l'etat turgescent ä l'etat deshydrate provoquent une
certaine « fatigue » du cytoplasme, en raison meme de la rapidite du
changement. fei, suivant la metliode d' 11 j i n on remplace l'eau par
un plasmolysant, en particulier le saccharose, le processus est ralenti et
tel tissu qui ne plasmolysait plus apres sa reimbibition par l'eau pure se
montrera parfaitement vivant, soumis ä ce traitement menage.
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Les feuiiles deshydratees exposees aux basses temperatures ont ete
examinees au moyen de ce procede. Nous pouvons nous imaginer que
dans la nature, les changements d'etat ne sont jamais aussi rapides;
ainsi, la pluie ne peut guere surprendre des feuiiles energiquement
deshydratees. L'augmentation de l'humidite relative s'accompagnera d'une
premiere reimbibition menagee des feuiiles, fait que nous avons etabli
experimentalement (voir plus loin).

D'apres 11 j i n plus la deshydratation a ete grande, plus le plas-
molysant devra etre concentre. Cependant, trop poussee, la concentration

deviendra toxique; elle varie au reste avec les especes et les indi-
vidus. Nous avons observe que les cellules deshydratees de Plagiochila
i eprises par une solution 2 M de saccharose sont tuees, alors que traitees

par une solution 1.5 M elles sont parfaitement Vivantes'. Ainsi, le
diagnostic de la vie ou de la mort est parfois tres delicat ä etablir.

Tres important est l'etablissement meine de la deshydratation. La
deshydratation naturelle est lente (comme la reimbibition). La
deshydratation artificielle dans une atmosphere dessechee par CaCl2 ou P205

se montre brutale par sa rapidite; quant ä l'immersion dans la glycerine,
instantanee, elle peut etre consideree comme sublethale.

Enfin, un tissu prealablement desseche de maniere progressive, re-
sistera beaucoup mieux ä une deshydratation energique subsequente que
le m§me tissu a l'etat turgescent.

Tous ces faits, que nous avons etablis experimentalement, confir-
ment en general les observations non cytologiques d' I r m s c h e r et
font cömprendre, dans une certaine mesure pourquoi, en pleine nature
les mousses resistent beaucoup mieux ä une longue periode de seche-

resse plutot qu'ä de frequents changements d'etat.
Nous avons tente une experience en pleine nature, au cours de

l'hiver 1940/41, sur des mousses et hepatiques recueillies sur les pentes
Nord de la Dole (Jura). Quelques echantillons ont ete immediatement
immerges dans l'eau d'une bouteille thermos; d'autres (pour le contröle
de l'etat de dessiccation), dans de l'huile de paraffine. Cependant, ni
l'etat de deshydratation, ni le froid n'etaient suffisants pour aboutir ä

des constatations demonstratives. Les feuiiles en etat de cytorrhyse
partielle ont parfaitement resiste k leur reimbibition brusque. On verra
plus loin l'influence d'un hiver reellement sec et froid (1941/42).

Ces premiers resultats nous ont engages ä proceder k une etude
comparative du point de vue cytologique entre especes de comporte-
ment tres different vis-ä-vis de la secheresse. II convenait de determiner,
en particulier si la cytorrhyse est un phenomene general chez les

mousses.

1 Chez M n i u m, c'est 1'inverse qui s'est produit, la solution 2 M convient
mieux ä une reimbibition menagee.
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Especes hydrophiles

1° Fontinalis antipyretica. Cette mousse se rencontre surtout dans
l'eau courante, elle est benthique, selon la termmologie des ecologistes
(11). Cette espece pleurocarpe se montre peu resistante ä la secheresse.
Abandonnees ä l'air (humidite relative : 70—80°), les feuilles se des-
sechent rapidement, meme si la base de la touffe est placee dans l'eau,
et meurent en quelques jours; en atmosphere plus seche (CaCl2), les
feuilles meurent encore beaucoup plus rapidement1.

Figure 3.

Examen de Fontinalis en
seche » (CaCh).

: ehambre
Figure 4.

Lorsque les cellules se deshydratent,
le cytoplasme se contraete (figure 3)
en forme de ruban (aspect de
Plasmolyse). II ne garde cet aspect que
peu de temps. Sous le microscope, en
ehambre seche, on voit peu ä peu le
cytoplasme avancer et occuper a nou-
veau toute la cellule. C'est alors que

celle-ci est morte.

Au microscope, les feuilles se composent d'un tissu cellulaire pro-
senchymateux, regulier, de 10 X 20 y en moyenne, convenant tres bien
ä l'observation.

Les feuilles dessechees spontanement ä l'air sont examinees dans
de l'huile de paraffine (fig. 3 et 4). Aucune cytorrhyse ne s'est etablie.
Le cytoplasme, avec les chloroplastes, occupe, rubanne, le centre de la
cellule. Dans l'eau, tout est mort, les chloroplastes tres desorganises se
resolvent en granulations. Aucune plasmolyse. Reprises par un traite-
ment menage (glucose ä 5 %, saccharose M et 2 M), les cellules appa-
raissent moins desorganisees que dans l'eau, mais ne plasmolysent nul-
lement.

Les feuilles contemporaines inondees demeurent parfaitement
Vivantes.

La preuve est done faite que les cellules meurent des que les feuilles
sont exondees. Comment expliquer alors, en l'absence d'une reviviscence
de feuilles, le renouveau de la vegetation apres une periode de secheresse,

sur les mSmes touffes? Irmscher a montre qu'apres un sejour

1 On sait que les rhizo'ides ne sont pas indispensables ä l'absorption d'eau.
Une transpiration reelle, du substratum ä la feuille, n'existe guere chez les mousses.
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de 3—4 semaines dans un dessiccateur, la tige est encore capable de

pousser des rameaux, alors que toutes les cellules de feuilles sont
mortes. Nous reviendrons par la suite sur ce siege particulier de la re-
viviscence.

Notons encore que la deshydratation ä la glycerine provoque ega-
lement le decollement du cytoplasme de la membrane, comme le des-
sechement k l'air, avec mort de la cellule, et obtention de figures
qu' 11 j i n a appelees « pseudoplasmolyse ».

2° Cinclidotus fontinaloides (Hw.), grimmiacee calciphile, vit dans
les eaux courantes. Cependant, etablie egalement sur les rochers exon-
des, eile manifeste dejä des proprietes tropophytes.

Cette espece se montre ä peine plus resistante k la secheresse que
la precedente. Pas de cytorrhyse. A l'examen en chambre seche, on
aper§oit, au cours du progres de la dessiccation, les chloroplastes se

grouper au centre de la cellule; la cellule est alors incapable de se

reimbiber quel que soit le procede employe, elle est morte.

Especes mesophiles

1° Hylocomium splendens (Hedw.). Cette mousse pleurocarpe pos-
sede un tissu prosenchymateux ä petites cellules tres etroites, de 5 k 6 y.
de longueur. En maintenant la base d'une touffe dans l'eau, les feuilles
exondees ne se dessechent pas spontanement, comme c'est le cas de la
plupart des mousses, et de Fontinalis en particulier. Les rameaux res-
tent constamment humides, au laboratoire comme dans la foret, grace
aux tres nombreuses paraphylles qui fonctionnent comme un veritable
reseau spongieux externe, adducteur et eldvateur d'eau. On peut de-
montrer ce role particulier des paraphylles en realisant l'experience sui-
vante, que nous avons imaginee : deux touffes (VII. splendens sont
placees chacune dans un tube de verre contenant de l'eau, la partie
feuillee etant exondee. Si on debarrasse l'un des exemplaires de ses

paraphylles en revetant la partie centrale de la tige de paraffine prea-
lablement fondue, l'eau est ainsi empechee de gagner les feuilles. Celles-
ci se dessechent alors rapidement, quoique la base de la touffe soit im-
mergee. L'autre touffe, en revanche, a toutes ses feuilles turgescentes.
Separee de son substratum aqueux, cette mousse se desseche rapidement.

Alors que les feuilles de Fontinalis antipyretica ne resistent pas ä

une dessiccation k l'air de plus d'une semaine, selon Irmscher,
H. splendens peut subsister de 8 a 9 semaines.

Au point de vue cytologique, cette espece ne montre pas le pheno-
mene de la cytorrhyse. On peut egalement dessecher et reimbiber plu-
sieurs fois de suite les cellules sans les tuer, ce qui est impossible sans
dommage avec Fontinalis et Cinclidotus. Cependant, dans le dessiccateur

k CaCl2, les feuilles ont ete tuees au bout de 72 heures.



— 400 —

D'une maniere generale, et pour les deux especes du genre Hylo-
comium etudiees ici, nous observons une resistance ä la secheresse no-
tablement plus courte qu' Irmscher.

2° Hylocomium triquetrum (L.). Cette espece mesophylle si
commune se desseche spontanement, sans perdre son aspect raide. Elle est

depourvue de paraphylles. La resistance ä la secheresse, egale ä celle
de H. spiendens, d'apres Irmscher, a ete trouvee par nous notable-
ment inferieure. Les feuilles rameales et caulinaires sont beaucoup
moins resistantes que celles, en rosette, qui entourent le point vegetatif.
Cette observation, propre encore ä d'autres especes, confirme celles
d' Irmscher. Les cellules ne cytorrhysent pas.

Pendant l'hiver rigoureux de 1941/42, tous les echantillons de cette
mousse que nous avons analyses, presentaient le meme phenomene. Sou-
mises ä un froid prolonge, les seules cellules encore plasmolysables
etaient confinees dans ces feuilles juveniles, serrees en rosettes; H. spiendens

a resiste mieux vis-ä-vis du froid que H. triquetrum. Ces observations

valent pour les bois de Veyrier (Geneve) comme pour la region
des Ecovets (Villars-s.-Ollon). Cependant, la temperature ne s'est jamais
abaissee au-dessous de —19° C.

Autres especes mesophiles :

Plusieurs autres especes ont ete recoltees par nous et examinees,
ä la fin de la periode froide et seche de janvier 1942 :

Eurhynchium striatum: cette espece n'a fourni que des elements
mortifies; pas de cytorrhyse. Aucune Plasmolyse, memo en reprenant
par du saccharose.

Homalia trichomanoides. Comme la precedents, pas de cytorrhyse
des feuilles seehes, tout est mort, malgre l'aspect tres vert de la mousse.
Les chloroplastes sont en effet relativement peu desorganises dans leur
structure.

Atrichum undulatum a ete recoltee sous la neige. Les feuilles mon-
trent dans l'huile de paraffine une cytorrhyse tres nette. Les cellules
sont Vivantes, plasmolysant dans leur immense majorite. Des exem-
plaires de Mnium undulatum recoltes egalement sous la neige n'offraient
que des cellules mortes, malgre leur etat de cytorrhyse.

Hypnum cupressiforme, k cellules prosenchymateuses tres allon-
gees, ne presente ni cytorrhyse ni Plasmolyse.

Enfin, Bartramia Halleriana et Dicranum scoparium (ce dernier,
plutöt xerophile) ont ete recueillis en altitude, ä Crans s. Sierre, Yalais,
apres la m§me periode de froid sec, non enneiges. Toutes les feuilles
analysees de ces deux especes etaient mortes.

Neckera complanata offre le meme comportement que les deux
Hypnum.
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Que peul-on conclure de l'observation de ces quelques especes meso-

philes Quoique plus resistantes k la secheresse que les especes hygro-
philes, elles ne supportent guere (leurs feuilles tout au moins) un hiver
sec et rigoureux. II n'apparait pas que la cytorrhyse suffise ä eile seule

ft en assurer la reviviscence.
Ces resultats plutot decevants nous ont alors conduits k etudier

les especes considerees comme les plus resistantes vis-ä-vis de la secheresse,

soit les

Especes xerophiles :

Parmi elles, Tortella inclinata et Grimmia pulvinata, nettement
saxicoles, resistent k de longues periodes de secheresse. Polytrichum
strictum est, d'apres A mann (1), la mousse typique des lieux prives
de neige dans les Alpes. Barbula revoluta, Tortula muralis et Ortho-
trichum anomalum, d'apres le mOrne auteur (11), resistent ä une temperature

de 52°, sur un mur chauffe par le soleil.
Ces especes ne sont pas d'un examen cytologique aise, en raison

de la petitesse des cellules, souvent tres papilleuses.
Les trois especes analysees, Grimmia pulvinata, Tortula muralis et

Orthotrichum anomalum, observees dans l'huile de paraffine, apres des-

siccation (CaCl2) revelent une cytorrhyse nette. Souvent, les chloro-
plastes occupent les deux pöles de la cellule, les membranes ayant
tendance ä se souder ä l'equateur.

Polytrichum juniperinum (nous n'avons pas pu nous procurer un
echantillon frais de P. strictum), n'a pas revele de cytorrhyse; la peti-
tesse des cellules et la presence de lamelles rendent l'observation
difficile, mais contribuent vraisemblablement ä la resistance au desse-

chement.
Tortella tortuosa, ä cellules tres papilleuses, n'a egalement pas

revele de cytorrhyse.
Ainsi, chez les especes xerophiles, comme chez les mesophiles, la

cytorrhyse ne semble pas §tre un phenomene general. Cet 6tat particu-
lier ne peut done a lui seul expliquer la resistance des mousses au gel
et ä la dessiccation. II ne semble au reste se manifester que dans les

cellules isodiametriques.

Donnees ponderales sur la dessiccation de quelques Muscinees.

II nous a paru utile de determiner experimentalement la quantite
d'eau que les mousses peuvent absorber d'une part, et perdre d'autre
part dans une a,tmosphere de plus en plus seclie.

II est frappant de constater que contrairement ä ce qui se passe

pour les plantes superieures, la turgescence des feuilles ne depend guere
du substratum, en l'absence d'un Systeme vasculaire veritable. En effet,

26
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les feuilles exondees de Fontinalis se dessechent et meurent assez rapi-
dement, alors que la base de la touffe est immergee dans de l'eau; les
feuilles de Mnium unduLatum se ratatinent completement k l'air, si elles
ne sont pas en contact direct avec de l'eau ou sa vapeur. L'experience
que nous avons realisee avec Iiylocomium splendens nous montre un
mode tres particulier d'humectation des feuilles.

Mode operatoire. Une petite touffe de mousse fraiche est immergee
quelques instants dans de l'eau de fontaine, puis pressee entre deux
feuilles de papier-filtre jusqu'ä ce que le vegetal ne cede plus d'eau au
papier. On pese alors la touffe dans un flacon ä peser bouche sur la
balance de precision. Le poids obtenu est considere comme le « poids
turgescent ». Le flacon est alors debouche et expose en plein air (protege

de la pluie) en compagnie d'un hygrometre. Une pesee est effectuee
toutes les 24 heures, et quand le poids ne varie plus — aux variations
pres qui dependent du degre hygroscopique de l'atmosphere — il est
designe sous le terme de « poids k l'air ». Le flacon est ensuite porte ä
l'etuve ä 105° C et le poids constant obtenu est appele « poids sec ».
C'est sur cette base du poids sec que la teneur en eau est calculee pour
les feuilles ä l'air ou turgescentes. Dans certains cas, apres leur dessic-
cation k l'air, les touffes sont dessechees dans un dessiccateur k CaCl2
ou ä P205 avant d'etre soumises ä l'etuve.

La dessiccation est suivie au fur et ä mesure non seulement par les

pesees, mais par des examens cytologiques.

Voici quelques resultats de nos experiences :

Hylo- comium splendens

Fontinalis anti- pyretica Cincli- dotus fonti- naloides Mnium un- dulatum Plagio- chila asplenio-

<n

"Ö

i II i ii i II III i il III

Poids sec © 5 278 127 179 128 108 95 95 94 87 109
% eau 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Poids dessiccateur P205 — — 134 — 147 119 107 101 99 — 116
% eau — — 5.5 — 14.8 10.2 12.6 8.3 5.3 — 6.4

Poids air 127 302 138 204 153 134 123 118 113 105
% eau 22 8.5 8.7 14 19.5 24 29.4 23 20.2 20.7 —

Poids turgescent 314 868 380 558 337 327 321 305 398 356 456
% eau 202 212 199 212 162 202 238 218 324 309 318

Interpretation des resultats (voir les courbes, fig. 5) :

Des donnees ci-dessus, il en est deux qui sont fixes, le poids sec ä
l'etuve, et le poids au dessiccateur. Le poids turgescent peut varier en
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raison du traitement assez grossier de la part du papier filtre; notons
cependant qu'entre plusieurs determinations sur une seule espece, les
fluctuations sont relativement peu importantes. Quant au poids ä l'air,
il varie avec le degre hygrometrique; nous avons fixe conventionnelle-
ment cette determination pour une humidite relative de 80 %, valeur
qui dominait lors de nos experiences, ceci pour rendre les resultats
comparables d'espece ä espfsce. Par exemple, pour H. splendens, le poids
ä l'air est de 127 mg. ä 80 %; il n'est plus que de 117 mg. ä 50 %,

Figure 5.

Courbe de dessiccation de quelques Muscinees.

de 120 mg. ä 58 %, etc. Les autres especes subissent des fluctuations
analogues, Fontinalis antipyretica, Cinctidotus fontinaloides, Mnium
undulatum et l'Hepatique Plagiochila asplenioides. Oes variations de

poids en fonction du degre hygrometrique ont lieu sur des tissus
(feuilles) vivants ou morts, et ne varient guere avec l'espece. En
revanche, le pouvoir d'imbibition, de l'ordre de grandeur de 200 % pour
les mousses etudiees, depasse 300% chez Plagiochila. II est remar^uable
de constater combien chez cette Hepatique le pourcentage d'eau re-
tenu en presence de P205 est faible par rapport ä celui de Mnium
undulatum.

Le fait qui nous semble le plus remarquable est le suivant : la perte
de poids subie par le tissu turgescent expose a l'air est tres rapide et
considerable, malgre l'humidite relative elevee (80 %). Pour Fontinalis
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antipyretica, au bout de 24 h., avec une humidite relative proche de la
saturation (95 %), le poids passe de 380 ä 147 mg. Pour toutes les es-

peces etudiees, cette chute est brusque, et la difference entre le poids
lurgescent et le poids ä l'air humide est incomparablement plus forte
qu'entre l'air humide et l'air du dessiccateur k P205

Au bout de 24 h., on arrive souvent pres du poids constant, ce que
montrent bien les courbes ci-contre choisies parmi celles que nous avons
etablies d'apres nos pesees1.

L'analyse cytologique revele que tres rapidement la cytorrhyse
s'etablit chez les feuilles subissant ce phenomene lorsqu'elles sont
abandonees k l'air. En revanche, lä oh ce phenomene ne se produit pas, les
courbes ont sensiblement la meme allure.

II n'y a pas de rapport visible entre la vie des cellules foliaires et
le poids des tissus. On ne peut fixer sur les courbes tracees en fonction
du temps, le point correspondant k l'etat lethal.

On peut tout au plus remarquer que la vie peut continuer avec une
teneur en eau que la presence d'un deshydratant energique tel que P20r,
est incapable de supprimer. Cependant, le poids demeurant constant
dans ces conditions, il arrivera un moment oü toutes les cellules de
feuilles seront mortes.

En resume, si l'etude ponderale et cinetique de la deshydratation
nous fournit des donnees utiles —• qu'il serait interessant de completer
par une etude systematique d'un plus grand nombre d'especes, notam-
ment d'especes xerophiles — eile ne nous renseigne nullement sur le
fond meime du phenomene de la resistance ou de la non-resistance k la
dessiccation.

Dans sa. tres belle etude biologique de VHypnum triquetrum,
L. Plantefol (15) a etabli d'une maniere tres approfondie les
echanges d'eau de cette mousse. Ce savant avait dejä observe entre
autre que « le moindre deficit de saturation a pour effet de faire tomber
ä des valeurs assez basses la teneur en eau de la mousse ».

Siege de la reviviscence chez les mousses.

Au cours de son etude sur la resistance des mousses au desse-
chement et au gel, Irmscher a ete frappe par le fait que les feuilles
des mousses les plus resistantes succombaient toujours avec le temps ä
la dessiccation ou au froid. Dans la nature, il en va de mfsme qu'au
laboratoire. Ce savant a observe que des especes aussi robustes que
Grimmia ovata, G. pulvinata, plusieurs Orthotrichum ne comportaient
plus aucune feuille vivante apres une longue periode de secheresse.

1 Sur nos courbes, l'ordonnee ä 1'origine represente le poids ä l'etat tur-
gescent.
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Nous avons observe le meine phenomene ä la montagne, avec des

mousses xerophiles apres une longue periode de froid sec. Notons a ce

propos qu'en hiver, il a ete releve en Suisse, ä la montagne, les donnees
suivantes : au Grimsel, en janvier, —23° C avec une humidite relative
de 3 %; aux Rochers-de-Naye, —18° avec 2 % d'humidite relative, etc.
Ces conditions se rapprochent singulierement de Celles des experiences
de laboratoire, et il n'est pas etonnant qu'aucun tissu foliaire n'y rA
siste. Comment expliquer alors le renouveau de la vegetation ä partir

Figure 6.

Naissance d'un rameau lateral chez un Mnium dont toutes les
feuilles etaient mortes ä la suite d'une longue pöriode de

froid sec.

des touffes qui portaient ces feuilles mortes, et qu'il est facile de cons-
i ater dans la nature

Irmscher, et avant lui Schrceder, ont observe qu'apres
une annee et meme davantage, l'humectation d'un petit rameau de
mousse dont toutes les feuilles etaient mortes, peut provoquer la
naissance de nouvelles pousses et de protonemas. Ce phenomene a ete
observe sur un certain nombre d'especes qui ont ainsi revele l'existence

¥
Figure 7.

Coupe d'une tige (VHylocomium splen-
dens, avec paraphylles. Plasmolyse.

Figure 8.

Ebauche de ramification, chez Mnium,
en coupe transversale. Plasmolyse des

cellules reviviscentes.

de cellules de tiges infiniment plus resistantes que Celles des feuilles ou
de tout autre tissu. Ces cellules isolees, parfois designees du nom de
« schlafendes Auge », possedent un pouvoir de regbneration.

Pour notre part, nous avons observe ce phenomene avec un certain
nombre d'especes, abandonnees sans substratum soit dans l'atmosphere
du laboratoire, soit sur une fenötre. Une trace d'humidite suffit souvent
pour declencher la naissance et le developpement d'un rameau lateral,
sur lequel se developpent bien vite des feuilles (fig. 6).
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Les especes suivantes ont donne lieu ä cette reviviscence :

Mnium undulatum, Leucodon sciuroides, Ctenidium molluscum,
Hylocomium splendens et Fontinalis antipyretica, les deux dernieres
especes citees ayant de ja fait l'objet d'observations analogues de la part
d'Irmscher.

Chez Hylocomium splendens, il n'est pas sans interet de noter que
les cellules des paraphylles (ou filaments, selon D o u i n) les plus
proches de la tige plasmolysent souvent alors que toutes les cellules de
feuilles sont mortes (fig. 7).

En faisant des coupes transversales de tiges dont toutes les feuilles
etaient mortes, on peut se rendre compte aisement de ce phenomene.

La fig. 8, par exemple, montre l'ebauche d'une ramification, en
coupe transversale. L'epaisseur de la coupe est süffisante pour que la
Plasmolyse demontre la survie des cellules de tiges destinees ä regenerer
la plante.

III. R6sum6 et conclusions.

La partie vegetative des plantes feuillees de mousses est capable
de vivre en anhydrobiose. Cette partie se compose essentiellement de
feuilles et de tiges, dont le degre de resistance differe beaucoup pour
une espece donnee.

Tandis que les feuilles de mousses sont incapables de resister k la
secheresse ou au froid prolonge, certaines cellules de la tige conservent
leur pouvoir de regenerer la plante entiere apres une periode de secheresse

pouvant depasser une annee (confirmation de travaux anterieurs).
Ainsi la resistance des feuilles de mousses xerophiles ne peut Otre

comparee k celle de certaines cellules de tiges d'especes mesophiles ou
möme hydrophiles. L'etat d'anhydrobiose des cellules de tiges est
comparable a celui des graines, ce qui n'est pas le cas de la plante entiere.

Comme pour les graines, la resistance aux agents exterieurs depend
dans une large part de la deshydratation prealable du tissu.

La resistance au froid n'est elevee que pour les cellules deshydra-
tees; l'anhydrobiose des feuilles s'etablit tres rapidement et spontane-
inent pour la plupart. des especes; cependant pour les especes hydrophiles,

cet etat amene tres rapidement aussi la mort du tissu.
Le substratum ne joue qu'un role secondaire dans la dessiccation

des feuilles, si celles-ci ne sont pas en contact immediat avec de l'eau.
Dans certains cas, la turgescence des feuilles est maintenue gräce aux
paraphylles, veritables adducteurs d'eau autour des tiges.

La deshydratation progressive des feuilles a ete etudiee au moyen
d'une methode d'observation originale, d6crite dans la IIm6 partie.

La resistance des feuilles k la dessiccation depend de plusieurs
facteurs. Pour les especes xerophiles, la presence de lamelles et de pa-
pilles, la petitesse des cellules joue un röle evident. Pour un certain
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nombre d'especes mesophiles ä cellules relativement grandes et d'Hepa-

tiques ä feuilles, le phenomene de la cytorrhyse semble proteger la
cellule dessechee contre la reimbibition, cause d'alteration du cyto-
plasme. Cet etat particulier ne saurait done ä lui seul determiner la
reviviscence des feuilles de Muscinees.

La cytorrhyse n'a pas ete observee dans les especes hydrophiles
etudiees.

Les mesures ponderales de la deshydratation progressive de quelques

especes de mousses ne permettent pas de tirer des conclusions

quant ä la resistance des especes. Cette etude particuliere demanderait
ä etre completee.

Les faits observes ne font pas etat de l'eau liee. Cependant, si l'on
admet que la plus grande partie de l'eau liee se trouve non dans le

protoplasme, mais dans les membranes, on comprend que la resistance

a la dessiccation — et partant. au froid — se manifeste dans les tissus
oü le rapport membrane cellulosique/cytoplasme est eleve1. C'est pre-
cisement le cas des feuilles xerophiles, c'est egalement celui des cellules
de tiges. Quant k la resistance specifique du cytoplasme, dont le röle
est certain, notre ignorance k son egard est encore complete.
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