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Contribution ä l'etude caryologique et biologique
des Gentianacees

I
Par Claude Favarger

(Institut de botanique, Universite de Neuchätel)

Manuscrit recju le 1er mars 194t)

Introduction

En nous occupant de la. Cytologie du genre Gentiana, nous tentons
de realiser un projet forme au temps de nos etudes, puis plus ou moins

oubliö par la suite. Nous jEümes encourage ä le reprendre en 1947 par

notre maitre et ami, Monsieur le professeur G. Mangenot, auquel

nous exprimons ici notre vive reconnaissance. Ce travail s'integre tout

naturellement dans nos preoccupations puisque depuis deux ans notre

laboratoire s'est voue a l'etude caryologique des orophytes.
Les nombres chromosomiques des gentianes sont encore tres mal

connus et jusqu'au travail de Miss C.-L. Rork (13), seules quelques

numerations, pour la plupart approximatives, avaient ete publiees. Dans

une these dont, ä notre connaissance, seul le resume a paru, Miss C.-L.

Rork a fait connaitre en 1946 une vingtaine de nombres nouveaux
concernant pour la plupart des especes americaines. Quelques especes

asiatiques ont ete etudiees en outre par Sokolovskaja et Strel-
kova (16). Cependant le plus grand nombre de nos especes n'a pas

fait l'objet de recherches caryologiques. Le sujet est particulierement
interessant pour les raisons suivantes:

1° Les gentianes d'Europe centrale sont en majorite liees ä la chaine

des Alpes. Les unes ont une distribution etendue, d'autres, tres

localisees, ont une origine certainement tres ancienne (Hegi.
vol. 5, Pars. 3, p. 1984). Leur etude caryologique est appelee a

jeter des lumieres non seulement sur la phylogenie du genre, mais

aussi sur le probleme plus general de l'origine et des migrations
des orophytes.

2° Le genre G. parait s'gtre diversifie depuis fort longtemps, car les

differents groupes d'especes forment des ensembles aux caracteres
bien tranches. II est des lors important de voir si les donnees

caryologiques confirment les divisions etablies par les systemati-
ciens sur la base de la morphologie. L'ideal serait de grouper dans

une section les rameaux d'un meme phylum, les differents phylunis
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paraissant avoir diverge ä une epoque lointaine. Comme exemple
de caractere variant d'une section ä l'autre, on pourrait citer la
forme des graines. Aplaties et ailees dans la section Coelanthe, les

graines sont etroitement elliptiques, lisses et sans ailes dans la
section Aptera, ovo'ides et fortement ridees dans la section Thyla-
cites, spheriques et lisses dans le groupe du G. campestris, etc. Un
autre caractere, biologique cette fois, sujet ä des variations de

grande amplitude, est l'epoque de floraison. En Suisse, on peut
distinguer des especes vernales qui epanouissent leurs fleurs tres
töt apres la fönte des neiges (G. verna, G. acaulis L. sens, lat.);
d'autres sont estivales (especes du groupe Coelanthe; G. nivalis,
G. tenella), d'autres ont donne naissance ä des races saisonnieres
comme l'a montre von Wettstein (section Endofricha), dont
1'une au moins fleurit en septeinbre; enfin, G. ciliata l'leurit. si tard
que dans certaines de ses stations jurassiennes, scs graines ne sont

pas mures au moment oü tombent les premieres neiges (par exemple
au Chasseron, ä fin octobre 1948).

Le chimisme des gentianes est lui aussi susceptible de varier d'un
groupe ä l'autre. Les recherches de B r i d e 1 (2) ont montre que le
gentiopicroside qu'on trouve dans des especes appartenant aux sections
Coelanthe, Pneumonanthe et Aptera ainsi que dans G. germanica fait
defaut aux G. acaulis sens, lat., verna, campestris et tenella. Par contre,
G. acaulis sens. lat. contient un autre heteroside baptise par B r i d e 1 :

gentiacaulino. Ces recherches encore fragmentaires meriteraient d'etre
compldtees.

Enfin, au point de vue parasitologique, il faut noter que le Cronar-
tium asclepiadeum Thuem. n'a jamais ete decele que sur Gentiana ascle-
piadea. Quant au Puccinia gentianae Strauss, il se rencontre, il est vrai,
sur la plupart des especes, toutefois il n'a jamais ete signalO sur les
G. purpurea, punctata, tenella. 11 parait tres rare sur les especes du
groupe Cyclostigma (il a ete recolte une seule fois dans l'Oberland sur
G. verna) et peu frequent dans le sous-genre Gentianella. Par contre, il
est extremement repandu sur G. cruciala et frequent sur G. Kochiana.
Les gentianes se montrent done indgalement sensibles ä son attaque.
Certaines sont peut-etre refractaires. Des experiences precises d'infesta-
tion seraient tres souhaitables et seront entreprises sous peu. Elles abou-
tiront peut-etre ä un demembrement de l'espece Puccinia gentianae
comme le prevoyait Fischer (9) L

En rdsume, tout concourt k montrer que les caracteres specifiques
sont bien accuses dans le genre Gentiana.

Le noyau quiescent des Gentianacees n'a jamais fait l'objet d'etudes
Particulieres. Denniston (6), dans le noyau au repos de G. procera,
Signale l'existence de masses chromatiniennes anguleuses et de taille

1 Renseignements aimablement communiques par M. le Dr E. Mayor.
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variee reunies par des fils de « linine » qui portent eux-memes de petites
particules de chromatine. II n'y a pas, dit-il, de relation entre le nombre
des chromosomes et celui de oes masses que sa description permet d'en-

visager comme des chromocentres collectifs (M"° Delay, 1947).
W o y c i c k i (22) decrit dans les noyaux du periplasmodium de G. Feti-

sowi des chromocentres tres distincts et suppose qu'ils ont le caractere de

prochromosomes. Mlle C. Delay (5), dans son important travail sur le

noyau quiescent chez les Phanerogames, decrit dans une gentiane non

döterminee « des noyaux semi-reticules avec dix ä vingt chromocentres
de forme granuleuse ou irreguliere, les plus gros d'entre eux etant
composes ».

Si la carydlogie des gentianes a ete peu etudiee jusqu'ici, c'est en

raison des difficultes suivantes :

1° Les graines germent en general tres mal en laboratoire, comme

nous avons pu nous en convaincre.
2° La culture de ces plantes est assez difficile, sans doute parce que

les racines sont mycorrhizees (Stahl dans Schröter).
3° La meiose de plusieurs especes se passe extremement tot, comme

dans beaucoup de plantes alpines (voir chapitre II). Les fixations
doivent de preference etre faites sur place, ce qui presente des
difficultes pratiques.

4° Nous verrons que les chromosomes de beaucoup d'especes sont

nombreux sans btre tres courts, ce qui complique beaucoup les

numerations.
Le present travail a ete effectue au laboratoire de Botanique de

l'Universite de Neuchätel presque entierement en 1948.
Beaucoup de fixations ont ete realisees en montagne. Nous saisis-

sons cette occasion pour remercier cordialement M. et Mme F. Gay-
Crosier au col de la Forclaz et la famille P. Gay-Balmaz aux

Granges s/Salvan pour la comprehension qu'ils nous ont temoignee et

l'aide efficace qu'ils nous ont fournie, pendant nos expeditions dans les

Alpes.

Chapitre 1

Nombres chromosomiques et structure du noyau de quelques especes

Section Coelanthe Grisebach

1. Gentiana lutea L.

Materiel: Graines recoltees en 1947 aux (Eilions (Jura neuchätelois).
altitude 1025 m.
Boutons floraux recoltes en 1948 ä Chaumont (Jura neuchätelois),

altitude environ 1100 m.
Le nombre d'environ 21 chromosomes ä la meiose a ete indique par

S t o 11 (18). W o y c i c k i (23) a compte ä la diacinese environ 17 a
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18 gemini. En raison de ces divergences, nous avons apporte un soin
particulier ä la determination. Une vingtaine de tres bonnes plaques
equatoriales nous ont donne constamment n 20 (figure 1). Les
chromosomes ä la division heterotypique sont de taille un peu inegale, les

petits (environ 8—10) sont ä peu pres spheriques, les plus grands allonges,

ovoi'des ou un peu triangulaires. Sur les plaques vues de profil, on
distingue au moins trois bivalents en anneau ä deux chiasmata. Grand
diametre des plus grands chromosomes 1,5 p k 1,7 p.

Les plaques equatoriales des racines sont difficiles ä etudier parce
que les chromosomes y sont tres Serres. On y compte environ 38 chromosomes

dont la plupart en V avec plicature mediane ou submediane. Une
paire de chromosomes ä satellites a ete mise en evidence des plus nette-
ment sur une plaque (figure 2).

Le noyau de G. lutea, examine sur des coupes de racines fixees au
Ilelly et colorees au Feulgen, est semi-retieule (figure 3). II presente le
polymorphisms habituel aux novaux de cette categorie (Mlle Delay,
1948). La plupart d'entre eux ont un faible reseau et 20 k 30 chromocentres

petits et assez compacts. Toutefois, certains noyaux ont des
chromocentres plus volumineux, moins nombreux, d'apparence parfois
geminee ou reticulee. Nous pensons qu'il s'agit alors de chromocentres
collectifs.

2. Gentiana purpurea L.

Materiel: Boutons floraux recoltes en 1948 entre 1800 et 2000 m. sur la
montagne de l'Arpille.
Nombre de chromosomes inconnu.

Sur les plaques equatoriales des divisions heterotypiques et homeo-
typiques on compte sans difficulte n •= 20 (figure 4). II y a environ huit
chromosomes un peu plus petits et spheriques. Les autres sont allonges
(grand diametre 1,5 ä 1,7 u). On distingue sur les plaques de profil au
moins quatre bivalents a deux chiasmata. Le noyau interphasique
presente la meine structure que celui de G. lutea. Nous ne le decrirons pas.

Conclusions sur les especes de la section Coelanthe Kusnezow

1° L'etude caryologique confirme les etroites relations qui existent
entre G. lutea et G. purpurea (nombre et taille des chromosomes
meiotiques, structure du noyau). La suppression par Kusnezow
de l'ancienne section Asterias Ren. et le rattachement de G. lutea
(malgre certaines differences dans la morphologie florale) ä la
section Coelanthe paraissent pleinement justifies.
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2° La ressemblance des caryotypes et notamment l'identite du nombn

des chromosomes permet de comprendre l'existence d'hybride
entre especes de la section Coelanthe. L'etude cytologique *
ceux-ci sera entreprise plus tard.

66



Explication des figures

Figure 1. Gentiana lutea Metaphase heterotypique
Figure 2. Gentiana lutea Metaphase somatique (racine)
Figure 3. Gentiana lutea Noyau interphasique (racine)
Figure 4. Gentiana purpurea Metaphase heterotypique
Figure 5. Gentiana asclepiadea Metaphase heterotypique
Figure 6. Gentiana Cruciata Metaphase heterotypique
Figure 7. Gentiana Cruciata Metaphase somatique (racine)
Figure 8. Gentiana Cruciata Noyau interphasique (racine)
Figure 9. Gentiana Clusii Metaphase pollinique
Figure 10. Gentiana Kochiana Metaphase heterotypique
Figure 11. Gentiana Kochiana Metaphase somatique (racine)

Figure 12. Gentiana alpina Metaphase heterotypique
Figure 13. Gentiana alpina Noyau interphasique (racine)
Figure 14. Gentiana nivalis Mötaphase heterotypique (ovule)
Figure 15. Gentiana nivalis Mitose pollinique
Figure 16. Gentiana verna Anaphase heterotypique
Figure 17. Gentiana tenella Metaphase somatique (jeune ovule)
Figure 18. Gentiana tenella Metaphase heterotypique (ovule)
Figure 19. Gentiana ciliata Metaphase heterotypique (ovule)
Figure 20 a et b. Gentiana ciliata Idem, de profil
Figure 21. Gentiana ciliata Mitose pollinique
Figure 22. Gentiana ciliata Idiogramme
Figure 28. Gentiana campestris Metaphase homöotypique
Figure 24. Gentiana campestris Prophase dans la microspore
Figure 25. Gentiana campestris Metaphase dans la microspore
Figure 26. Gentiana campestris Anaphase dans la microspore

3° Le nombre n 20 parle en faveur d'une Polyploidie. Comme il
nous a ete possible de mettre en evidence dans une autre espece de
gentiane le nombre n 5, il s'ensuit que G. lutea et G. purpurea
peuvent etre consideres comme octoploides.

4° A la lumiere de ces faits, la presence d'une seule paire de satellites
dans G. lutea (du Jura), si eile se confirme (et nous entreprendrons
prochainement des verifications sur un materiel plus etendu) pre-
sente un interest considerable. Elle parait prouver que le caryotype
de cette espece s'est modifie au cours des temps, puisque la
presence de deux satellites ä la mitose (au lieu de huit qu'on atten-
drait) est certainement posterieure 4 la polyploidisation (ä moins
que les satellites de six chromosomes aient disparu au cours des
temps, ce qui n'est pas exclu). Ceci parle en faveur d'une
Polyploidie tres ancienne dans G. lutea (voir cependant p. 81).
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Section Pneumonanthe Neck.

3. Gentiana asclepiadea L.

Materiel: Graines du Jardin botanique de l'Universite de Neuchätel.
Boutons floraux recoltes en 1948 dans le vallon du Jorat sur
St-Maurice (altitude 1700 m.).

Le nombre n environ 16 a ete indique par W o y c i c k y en 1932
(21). Numerations faites ä la diacinese. Miss Rork (loc. cit.) a compte
2n 44. Sur des metaphases heterotypiques, nous avons compte sans
difficulty n 22. Les chromosomes sont pour la plupart spheriques
(figure 5). Environ six ä huit d'entre eux sont plus grands, allonges et
paraissant formes de deux parties (grand diamet-re 1,6 p). La structure
du noyau est la meme que dans les especes precedentes..

Conclusion: Nos observations confirment le nombre trouve par Miss
Rork. Elles infirment celui donne par Woycicky. 11 convient d'ob-
server que ce savant n'avait pas particulierement en vue la determination

du nombre chromosomique et qu'une numeration exact-e ä la
diacinese, lorsque le nombre depasse la dizaine, est toujours tres difficile.

Section Aptera Kusnez.

4. Gentiana Cruciata L.
Materiel: Graines et boutons floraux du Jardin botanique de l'Universite

de Neuchätel.
Miss R o r k a compte dans cette espece 2n — 52.

A la metaphase heterotypique, il y a 26 chromosomes. Ceux-ci sont
comme dans les especes precedentes de taille inegale. On peut distinguer
trois tallies differentes, mais etant donne le nombre eleve des chromosomes

qui sont tres rapproches, il est difficile de dire combien d'elements
il y a dans chaque categorie. On peut affirmer cependant que la taille la

plus grande comprend deux chromosomes allonges (figure 6) dont le

grand axe mesure environ 1,7 p. Sur une plaque equatoriale somatique
(dans la racine) nous avons compte 2n 51—52 chromosomes. Ceux-ci
sont (figure 7) semblables ä ceux du G. lutea. Entre les plus grands qui
mesurent environ 4 p et les plus petits (2 p), il semble bien que Ton ait
toutes les tailles intermediaires.

La structure du noyau, examinee surtout sur des coupes longi-
tudinales de racines fixees au Kelly et colorees au Feulgen, differe
quelque peu de celle des especes precedentes. Le reseau, plus developpe,
est aussi plus chromatique, d'oü il resulte que les chromocentres sont en

general moins distincts. Dans d'autres noyaux, les chromocentres se

voient mieux, mais ils sont moins compacts que dans les gentianes etu-
diees jusqu'ici et ont un aspect plus ou moins nettement reticule qui vient
sans doute d'un degre plus pousse de despiralisation et de catachromase
(figure 8). Beaucoup d'entre eux paraissent collectifs et deux noyaux en
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debut d'interphase ont souvent une polarite chromatique bien visible.
Nous pensons qu'un tel noyau, tout en se rattachant encore au type semi-
reticule tend vers le type reticule.

Section Thyiac.ites Ren.

Le nombre 2n 36 a etc donne par Miss C. Rork pour G. ucaulis L.
(quelle espece?)

5. Gentiana Clusii Pcrr. et Song.

Materiel: Boutons floraux recoltes le 25 septembre 1948 (voir chap. II)
sur les rochers du Chasseron (altitude environ 1580 m.).
Graines recoltees au Chasseron en 1947.

Les boutons fixes trop tard au printemps ne nous ayant pas permis
de compter les chromosomes, nous avons refait des fixations parmi les
quelques pieds qui refleurissent en automne.

Nous n'avons pu etudier la meiose qui etait däjä achevee, mais en
revanche, les mitoses polliniques nous ont donne d'excellents resultats.
Le nombre haploide est n 18. La taille des chromosomes varie de 2,5 p
pour les plus petits ä 4,3 p pour les plus grands LL (figure 9). Par leur
longueur, ces elements se rapprochent done de ceux des especes prece-
dentes.

6. Gentiana Kochiana Perr. et Song.

Materiel: Boutons recoltes en avril 1948 sur les pelouses culminales du
Chasseron (altitude environ 1600 m.).
Graines: recoltees en 1947 dans le Nardetum des pelouses
culminales du Creux-du-Van (altitude environ 1450 m.).

Bien que le nombre des plaques äquatoriales convenables ne füt pas
tres eleve dans notre materiel, nous avons pu cependant compter avec
certitude n 18 chromosomes ä la metaphose heterotypique. Les
chromosomes presentent de nouveau des tailles differentes. Les plus petits
(6 ä 9) sont spheriques (diametre 1 p). Les plus grands sont allongäs et
paraissent formes de deux parties (grand axe environ 2 p) (figure 10).
Les rares plaques somatiques des racines se pretant a, une etude des

chromosomes nous ont donne 2 n environ 36. Les differences de taille
sont difficiles ä apprecier avec precision (figure 11), mais l'ordre de

grandeur est le mdme que dans G. Clusii.

7. G. Alpina Vill.
Materiel: Boutons recoltes en juillet 1948, en dessous du col d'Emaney

(versant de Salanfe), ä 2200 m.
Graines recoltees en 1947 au col d'Emaney (pelouse recou-
vrant les gneiss du Luisin), 2430 m.

Une dizaine de tres bonnes plaques heterotypiques et homeotypiques
ont donne constamment n=18 (figure 12). Les chromosomes ont des
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tallies differentes allant de 1 u (elements ä peu pres spheriques) ä 2 u

(grand axe des elements les plus grands, qui sont allonges et paraissent
formes pour la plupart de deux parties).

La structure du noyau au repos, examinee sur des preparations de

racines (Helly-Feulgen), ressemble beaucoup a celle des G. lutea,
purpurea et asclepiadea. II faut noter toutefois une plus forte tendance a

la constitution de gros amas chromatiques (chromocentres collectifs,
figure 13).

Conclusion sur les especes de la section Thylacites Ren.

Nos numerations confirment celle de Miss Rork effectuee sur
G. acaulis L. sens, lat., mais elles apportent des precisions supplemen-
taires. En effet, nous avons pu etudier, sur du materiel recolte dans la
nature, trois especes appartenant ä l'espece collective de Linne. Oes

especes sont, comme l'a demontre Jakowatz (11) des especes
vicariates. Chacune a une distribution geographique bien definie et les

exigences ecologiques des G. Clusii et Kochmna sont fort differentes
comme nous l'avons souvent observe nous-meme. Or, il est extremement
interessant que des especes vicariates aient le m§me caryotype, ainsi
qu'il ressort de notre etude. On en peut deduire que la differentiation
de ces especes est relativement recente, puisque dans le genre Gentiana,
des especes plus eloignees les unes des autres et appartenant ä des
sections differentes ont des nombres chromosomiques differents. Ceci vient
ä l'appui de la conception de R. von Wettstein (20), suivant la-
quelle des. especes qui s'excluent mutuellement de leurs aires geogra-
phiques sont parmi les plus recentes.

A un autre point de vue, on peut penser que les especes de la
section Thylacites que nous avons etudiees different entre elles par des

mutations factorielles, ä moins que ce soit par des caracteres du cyto-
plasme. Seule Petude experimentale des hybrides peut permettre de
trancher ce dernier point. Ajoutons ä ce propos qu'un hybride G. Clusii
X Kochiana a ete Signale, tandis qu'on ne connait pas d'hybrides entre
especes du groupe Thylacites et especes des autres sections (difference
de nombre chromosomique

Section Cyclostigma Griseb.

8. Gentiana nivalis L.

Materiel: Boutons floraux recoltes en aoüt 1948 sur le plateau de Sa-

lanfe (altitude 1900 m.).
Nombre chromosomique inconnu.

Cette espece est tres difficile ä fixer au bon moment. De taille
reduite, elle passe generalement inapergue avant la floraison. Les boutons

recoltes etaient trop avances pour l'etude de la meiose dans les
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antheres. En revanche, les mitoses polliniques et la meiose dans les
ovules ont pu btre etudiees.

A la division heterotypique, dans la cellule mere des megaspores,
on peut compter nettement n — 7 chromosomes, dont deux allonges ä
grand axe mesurant environ 2 p (figure 14). Toutefois, cette taille n'est
pas immediatement comparable ä celle des chromosomes meiotiques des

autres especes, car, dans les ovules, les chromosomes sont toujours plus
volumineux. Dans les microspores et dans la megaspore, lors de la
premiere division du noyau du sac embryonnaire, il y a 7 chromosomes,
dont' 2 plus grands en forme de V. La longueur du plus grand element
atteint 4 microns, celle du plus petit en bätonnet est de 2 p (figure 15).

Conclusion: G. nivalis est un des rares Therophytes de l'etage alpin.
Cette espece est diplolde et son nombre chromosomique est plus bas que
celui de toutes les especes vivaces envisagees jusqu'ici.

9. Gentiana verna L.

Materiel: Boutons floraux recoltes en avril 1948

a) sur les pelouses culminales du Creux-du-Van (altitude en¬

viron 1400 m.),
b) dans le päturage des Preisettes sur Fleurier (altitude en¬

viron 1200 m.).
Nombre chromosomique inconnu.

Des numerations ont ete faites sur des plaques heterotypiques et
homeotypiques du materiel a) et du materiel b). Elles ont donne cons-
tamment n 14 (figure 16). II y a environ 4 chromosomes allonges
(grand axe 1,7 p), 2 chromosomes un peu plus petits et 8 elements ä peu
pres spheriques (diametre 1 ju). Sur les metaphases de profil, on apercoit
au moins deux bivalents en anneau a deux chiasmata.

La structure du noyau des G. verna et nivalis n'a pu <ttre etudiee
sur du materiel de racines, mais uniquement sur des coupes de boutons
floraux fixes au Nawaschin *, colorees par la methode de F e u 1 g e n.
Le noyau de la premiere espece ressemble tout ä fait ä celui du G.

purpurea. Celui du G. nivalis est egalement semi-reticule. Dans les regions
meristematiques, la plupart des noyaux ont un tres faible reseau et une
douzaine de chromocentres compacts et assez gros. Le nombre des chro-
mocentres est done ici tres voisin de celui des chromosomes.

Conclusions sur les especes de la section Cyclostigma

1. Le nombre de base x 7 parait caracteriser cette section et en
souligner l'unite systematique.

1 Formule utilisee ä Lund (cf. Hereditas XVII, 1932/33).
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2. II est interessant que G. nivalis, espece annuelle, soit diplo'fde,
tandis que G. verna, vivace, est tetraploide. Si revolution s'est
faite dans le sens d'une augmentation du nombre des chromosomes
(et le contraire parait bien pen probable), les especes perennantes
seraient dans cette section derivees d'especes annuelles.

3. G. nivalis est une espece arctico-alpine qui monte plus haut vers
le nord que G. verna dont l'aire de distribution s'etend davantage
vers l'est (Mongolie-Siberie Orientale). En revanche, G. nivalis est

repandue dans la partie arctique de l'Amerique du Nord. Toute
conclusion apparait prematuree tant que les autres especes de la
section n'auront pas ete etudiees. Constatons cependant que
l'espece annuelle ä nombre chromosomique bas s'avance le plus
loin vers le Nord.

Section Ccmastoma Wettstein

10. Gentiana tenetla Rottb.

Materiel: Quelques boutons floraux recoltes en aoüt 1948 sur l'arete
schisteuse des Pointes-ä-Boillon, au-dessus du col d'Emaney
(altitude environ 2500 m.).
Nombre de chromosomes inconnu.

Cette espece est encore plus difficile ä fixer ä temps que G. nivalis.
Les 4 ä 5 boutons que nous avons recoltes etaient trop avarices pour
l'etude de la microsporogenese. En revanche, grace au fait que le nombre
chromosomique est tres has, plusieurs plaques somatiques dans les

jeunes ovules et dans la paroi de l'ovaire nous ont permis de compter
en toute surete 2 n 10. On peut meme etablir l'idiogramme: 1 paire
de grands chromosomes ä courbure mediane Lm (figure 17), 1 paire de

grands chromosomes ä courbure submediane (Ls), 1 paire de chromosomes

moyens (m), 2 paires de petits faiblement arques (p).
La longueur de ces elements va de 2 ,u (p) ä environ 4 (Lm). Ce

nombre est confirme par la presence d'une plaque equatoriale hetero-
tvpique vue de profil dans un ovule (figure 18).

La structure du noyau ressemble ä celle du G. nivalis: noyau semi-
reticule ä tres faible reseau portant environ 10 chromocentres spheriques.
Parfois, certains chromocentres s'unissent en chromocentres collectifs
plus volumineux.

Conclusion: Cette espece annuelle, arctico-alpine, possedant une
aire de distribution tres vaste, est diplo'ide et possede le nombre
chromosomique le plus bas qui ait ete observe dans le genre Gentiana et dans
toute la famille des Gentianacees. C'est en nous basant sur ce resultat
que nous avons admis plus haut que les especes a 2 20 etaient
octoplo'fdes.

72



Section Crossopetalum Freelich

11. Gentiana ciliata L.

Materiel: Boutons floraux recoltes ä fin septembre 1948 sur l'arete et
au pied de la paroi nord du Chasseron (altitude 1600 et
1500 m.)1.

Trop avances pour l'etude de la. microsporogenese, ces boutons nous
ont permis d'etudier la meiose dans la cellule mere des megaspores et
nous ont fourni de nombreuses et admirables mitoses polliniques.

Sur les plaques equatoriales de la division heterotypique, on compte
facilement n 22 chromosomes (figure 19), dont deux elements plus
grands que tous les autres et eilipsoidaux (3X2 «). II y a en outre
quatre chromosomes un peu moins grands et ovoides. Les autres sont ä

peu pres spheriques (diametre des plus pet-its: 1,5 /(). Uii bivalent se

distingue par son allure tripartite. C'est sans doute que le chiasma n'est
pas « terminalise » (Darlington, 1937).

Sur des metaphases heterot-ypiques de profit, on distingue deux
grands bivalents en anneau ä deux chiasmata. Ce sont eux, sans
doute, qui, en vue polaire, apparaissent sous forme de deux grosses
ellipses. Quatre autres bivalents se signalent par leur taille elevee mais
n'ont qu'un chiasma. La figure 20 reproduit une de ces metaphases oü
20 bivalents sont visibles, repartis sur deux coupes successives.

Nous avons pu etudier et dessiner une quinzaine de plaques equatoriales

de mitoses polliniques (figure 21). Elles nous ont permis d'etablir
l'idiogramme reproduit sur la figure 22.

Les chromosomes, dans l'ensemble, sont plus grands que ceux de
toutes les especes precedentes. La longueur des plus pet-its varie entre
2 et 2,5 /i, celle des plus grands entre 5,3 et 6,3 p.. La formule chromo-
somique du G. ciliata est d'apres l'idiogramme:

N 6 LL + 2 L + 4 m + 8 p + 2 pp

Parmi les chromosomes les plus grands LL, il y a une pa-ire ä
constriction nette et submediane, une paire ä constriction nette aussi, mais
mediane, et une paire dont la constriction est tres peu visible et proba-
blement subterminale.

La structure du noyau quiescent n'a pu §tre etudiee sur des coupes
de racines, mais seulement sur des boutons fixes a-u Nawaschin et colores
au Feulgen. A premiere vue, le noyau differe de celui des autres gen-
tianes par sa chromaticite beaucoup plus elevee et l'absence de chromo-
centres nets. Lorsqu'on examine les choses de pres, on se rend compte
que le reseau tres chromophile n'est pas en general reparti uniforme-

1 Dans ces stations, le type et la variete multiflora Gaudin croissent ensemble.
Nous ne les avons pas fixes separement.
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ment, mais qu'il existe le plus souvent des plages moins chromophiles.
T6t apres la telophase, les noyaux freres ont une polarite chromatique
bien visible. II s'agit done de noyaux ä calotte (« Kappenkerne »). Dans
la region proximale, on observe des empätements de chromatine, causes
sans doute par des reliquats de substance matricielle. Pendant l'inter-
phase, il arrive que le reseau occupe tout l'espace nucleaire, mais le plus
souvent, il subsiste de grandes plages reticulees beaucoup plus chroma-
tiques qui ont la valeur de chromocentres collectifs mais d'aspect tres
reticule.

Le noyau du G. ciliata est done un noyau reticule ä chromocentres
collectifs, et dans la classification de Mlio Delay (loc. cit.) il se place
au voisinage de celui d'Hordeum.

Conclusions sur G. ciliata
1. Si le nombre chromosomique de G. ciliata (n 22) rapproche

cette espece de G. asclepiadea, la taille des chromosomes et la
structure du noyau l'en eloignent et l'eloignent en mSme temps de

toutes les especes etudiees jusqu'ici.
2. La Polyploidie de cette espece est non seulement suggeree par son

nombre haploide eleve, mais par le fait que dans l'idiogramme
chaque type de chromosome se trouve au moins en double exem-
plaire. Ce fait equivaut ä notre avis ä une veritable demonstration
de tetraploi'die.

3. L'existence, dans une espece du genre G., d'un noyau reticule ä

polarite chromatique, alors que toutes les autres especes ont un
noyau semi-reticule, ä chromocentres souvent simples et parfois
collectifs, confirme entierement la place donnee par Mlle Delay
aux noyaux ä calotte et leur role d'intermediaires entre les noyaux
eureticules et semi-reticules. Elle apporte d'autre part une
confirmation nouvelle au parallelisme etroit qui existe entre la taille des
chromosomes et la structure du noyau quiescent1.

Section Endotricha Frcelich

12. Gentiana campestris L.
subsp. campestris L.

Materiel: boutons floraux recoltes

a) le 4 aoüt 1948 sur les pelouses culminales du Creux-du-Van
(altitude 1400 m.) et dans les päturages de la vallee des
Ponts a l'ouest de Combe-Varin (altitude env. 1020 m.,
Jura neuchätelois);

1 Nous avons decrit un noyau tres semblable dans Cucubalus baccifer. Or, les
chromosomes de cette espece, mesures dans les raoines, sont du meme ordre de

grandeur que ceux du G. ciliata.
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b) le 7 aoüt 1948 ä Van-d'en-Haut (altitude 1400 m.) et au
fond du val d'Emaney (altitude 1950 m., Alpes valai-
sannes);

c) le 25 septerabre 1948 dans les päturages du Chasseron, au-
dessus de Ste-Croix (altitude env. 1200 m., Jura vaudois).

Nombre chromosomique inconnu.

Seul le materiel valaisan b) n'etait pas trop avance pour l'etude de
la meiose. Nous n'avons trouve cependant que des metaphases homeo-
typiques. Celles-ci nous ont permis de compter n 18 (figure 23). La
taille des chromosomes n'est pas directement comparable ä celle trouvee
dans les autres especes, puisque nos mesures concernaient. toujours la
division heterotypique. II n'est pas non plus possible de preciser d'apres
nos preparations s'il y a des differences de taille entre chromosomes
d'une meme plaque. Le materiel c) nous a fourni de belles mitoses polli-
niques. A la metaphase, on compte sans peine n 18. La taille des

chromosomes va de 1,7 p pour le plus petit k 3,3 q pour le plus long.
Deux chromosomes sont pourvus d'un satellite (figure 25). I,es deux
satellites ne sont evidemment pas visibles sur toutes les plaques. Sur
plusieurs d'entre elles, on n'en voit qu'un ou meme point du tout. Mais
ceci n'est pas surprenant. Les satellites d''Allium Cepa ne sont pas non
plus visibles sur toutes les plaques et il faut, dans G. campestris, des

conditions exceptionnelles pour que les 18 chromosomes et leurs deux
satellites soient exactement dans un plan et ne se recouvrent pas.
Bien que nous ayons examine plusieurs milliers de mitoses polliniques,
nous n'avons pas trouve d'autre plaque oh les deux satellites se de-
tachent avec une nettete parfaite. En revanche; sur deux prophases,
nous avons pu discerner les 18 chromosomes et en outre, deux cor-
puscules chromatiques (Feulgen-positifs) paraissant accoles au nucleole.
Une de ces prophases est reproduite sur la figure 24 oh 1'on remarque
le clivage tres apparent des chromosomes. Enfin, la figure 26 reproduit
line anaphase oh l'on distingue fort bien un element k satellite dahs
chaque groupe de chromosomes fils. Le second n'apparait pas, ce qui
n'est pas surprenant, puisque tous les chromosomes ne sont pas visibles.

Dans le materiel b), une metaphase pollinique nous a permis de

compter n=18. Un chromosome ä satellite etait visible.
Le noyau du G. campestris est semi-reticule et ressemble beaucoup

k celui des G. purpurea, lutea et asclepiadea.

Conclusion sur G. campestris L.
1. Le nombre chromosomique du G. campestris, determine sur 3 ma-

teriels differents, provenant des Alpes et du Jura est n= 18.

2. Ce nombre eleve suggere la tetraploidie. Cette hypothese est
rendue beaucoup plus vraisemblable par la presence dans le stock
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haploide de deux chromosomes a satellites. Nous admettrons done

que le nombre 2n 36, lorsqu'il se rencontre (par exemple dans
la section Thylacites), est un nombre polyploi'de bien que Ton ne
connaissance jusqu'ici aucune espece de G. oil n 9.

•
Chapitre II

L'gpoque de la meiose dans quelques especes de Gentiana

Lorsque le 20 avril 1948, nous vouliimes fixer des boutons de gen-
tianes, au sommet du Creux-du-Van (1400 m.), nous fümes etonne de

voir que ceux des G. verna et Kochiana, dans le päturage du Soliat
etaient pour la plupart trop avances. G. Clusii, sur les rochers, etait
encore plus developpe et plusieurs pieds avaient dejä des fleurs. Le
22 avril, sur les pentes du Chasseron, il y avait encore de grandes
plaques de neige. Sur le sol du päturage, detrempe et brun, de nom-
breux boutons de G. Kochiana avaient depasse la longueur qui, d'apres
un examen preliminaire fait au laboratoire, correspondait ä la meiose.
Nous avons alors deblaye la neige sur le bord des taches et recolte des

boutons qui, auparavant, etaient recouverts d'une croüte glaeee. L'exa-
men au laboratoire a montre que beaueoup d'entre eux etaient trop
äges. Parfois, des boutons plus petits semblaient favorables, mais l'in-
terieur et en particulier les etamines etaient abimes et paraissaient
avoir pourri. G. verna etait egalement fort avance et nous n'avons pu
etudier la meiose qu'en pielevant des boutons sur une pente exposee au

nord (aux Preisettes) dont la neige recouvrait la plus grande partie.
Cette extreme precocite du developpement floral et le fait que

eelui-ci semblait se derouler en partie sous la neige nous a surpris et

nous nous sommes demande si la meiose n'avait pas lieu en automne et

si la plupart des boutons ne passaient pas l'hiver avec les microspores
dejä toutes formees dans les antheres.

Pour verifier ce point, nous sommes monte au Chasseron, le 25 sep-
tembre. Toutes les plantes de G. Clusii sur les rochers etaient en
boutons. Deux ou trois pieds avaient meme des fleurs. Mais si quelques
boutons etaient assez grands pour qu'on put escompter une floraison
avant l'hiver *, le fait paraissait exceptionnel, et dans la grande majo-
rite des cas, leur taille etait plus reduite et leurs antheres ne depassaient
pas 3,5 ä 4 mm. de long, taille qui, d'apres nos observations du prin-
temps, devait ä peu pres correspondre au moment de la meiose.

L'etude cytologique nous a montre que dans ces antheres la meiose
n'avait pas encore eu lieu. Tantot le tissu sporogene montrait une
intense activite mitotique, tantdt les noyaux des cellules meres etaient an

1 C'est sur ce materiel qu'il nous a ete possible de compter les chromosomes
dans les mitoses polliniques (videte supra).
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repos et offraient par leur aspect un vif contraste avec les noyaux de la
paroi de l'anthere. Leur taille tres elevee, leur gros nucleole, leur reseau
presque depourvu de chromocentres et d'aspect filamenteux les signa-
laient ä l'attention. S'agissait-il d'un debut de leptonema? Nous ne le

pensons pas, car les filaments etaient plus courts et plus zigzagants que
d'ordinaire dans ce stade. Mais un tel aspect premeiotique est evidem-
ment fort voisin du stade leptotene.

Pour voir si la meiose ne se produirait pas plus tard dans la saison,
nous sommes retourne au Chasseron le 23 octobre et avons etendu nos
observations aux G. Kochiana et verna. Les boutons du G. Clusii
n'avaient pas grandi sensiblement depuis un mois. Dans la plupart
d'entre eux, les antheres mesuraient 3 ä 4 mm. de long. L'examen cyto-
logique nous a montre un ralentissement considerable de l'activite mito-
tique. La presque totalite des noyaux des cellules meres etaient au
repos et presentaient le meme aspect qu'un mois plus tot.

Dans le « Nardetum » oü il croit de preference, le G. Kochiana pre-
sentait cgalement de nombreux boutons floraux dont les antheres
avaient environ 4,5 mm. de long. L'aspect cytologique etait semblable
ä celui de G. Clusii: l'activite mitotique etait faible dans le tissu sporo-
gene et les noyaux des cellules meres avaient un aspect legerement
filamenteux, annonciateur du leptonema.

Le G. verna, lui, fleurit assez abondamment en automne. Mais tous
les pieds qui n'etaient pas en fleur presentaient de petits boutons dont
l'aspect cytologique concordait avec celui des especes precedentes.
Dans certaines antheres toutefois, nous avons observe un aspect tres
curieux. Les noyaux d'apparence normale presentaient de gros chromocentres

spheriques dont le centre etait creuse d'une eavite plus ou
moins grande. Ce phenomene nous parait semblable ä celui que
Mlle Delay (4) a decrit recemment dans les noyaux de l'assise pilifere
de Ricinus communis, mais dans G. verna, il nous parait du ä la cavu-
lation des chromocentres. Sur des preparations au Feulgen, les chromocentres

ressemblent (si l'on fait abstraction de la difference de teinte)
aux images que l'on obtient lorsqu'on colore ä l'hematoxyline des mito-
chondries ayant elabore de l'amidon. Apres coloration au violet de gen-
tiane, les chromocentres offrent un ou deux granules intensement colo-
res en violet et resistant longtemps ä la differenciation, alors que leur
« masse fondamentale » a päli.

En resume, les G. Clusii, Kochiana et verna « preparent » leurs
boutons des le mois de septembre. Leurs antheres ont alors ä peu pres
la taille qu'elles ont au printemps, quand la meiose se produit. Toutefois,
aucun phenomene meiotique ne se deroule en automne et ä fin octobre,
les noyaux des cellules meres des microspores sont toujours au repos.
Leur reseau a toutefois un aspect filamenteux qui tend vers un lepto-
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nema. Tout porte ä croire que les etamines passent l'hiver dans un etat
premeiotique et, qu'en avril, la meiose se declenche d'autant plus rapide-
ment que la croissance des antheres parait completement achevee en
automne. Nous tenons ä preciser ici qu'il ne s'agit pas d'un phenomene
exceptionnel atteignant quelques individus seulement. Pour nous en

assurer, nous avons compte, en octobre 1948, les boutons floraux que
presentaient les touffes de G. Clusii. Le nombre correspond parfaitement
ä celui des hampes florales dessechees. Par exemple sur l'arete du Chas-

seron, nous avons compte sur 18 touffes de G. Clusii: 41 boutons floraux
pour 45 hampes dessechees. II s'agit done de la floraison normale de
1949 qui se prepare ainsi durant l'automne de l'annee precedente.

Nous discuterons la signification biologique de ce fait au para-
graphe suivant.

Considerations generates

Nos etudes sont beaucoup trop fragmentaires encore pour permettre
des conclusions de portee generale. II s'en degage cependant un certain
nombre de faits interessant« au quadruple point de vue de la caryologie,
de la caryosystematique, de la cytogüographie et de la biologie. Nous
traiterons sdparement ces differents points.

Caryologie. — Les G. fournissent un nouvel exemple de genre dont
les especes different par leur nombre de chromosomes. Non seulement
il existe des especes diploi'des et polyploides, mais le nombre de base x
varie d'une section ä l'autre. Les G. appartiennent done au type Viola
ou Carex de Tischler. Ayant donne plus haut les raisons que nous
avons de considerer les nombres 2 n 36 et 2 n 44 comme des nom-
bres tetraploides, il ressort de notre etude que les G. ont les nombres de
base suivants: _ _ „ _ _x o, Y, 9, 11

Si l'on ajoute que le nombre n 13 a ete trouve par Scheerer
(14) dans G. Pneumonanthe et par Miss Rork dans dix espöces des

sections Pneumonanthe et Aptera, qu'enfin G. Cruciata possede n 26,
comme l'ont montre les recherches de Miss Rork et les nötres, on en

peut deduire que les G. ont comme valeur de x toute la serie des nombres
impairs de 5 ä 13. Le fait nous parait assez curieux pour etrc mentionne.

La taille des chromosomes somatiques est susceptible aussi de varier
d'une espece ä l'autre (G. ciliata par exemple a des chromosomes ä la
fois plus longs et plus larges que ceux des autres especes). Dans toutes
les especes etudiees, les chromosomes d'une mgme plaque equatoriale
montrent des differences de taille allant du simple au double. Entre ces
deux extremes, on observe tous les intermediaires. II s'agit sans doute
d'un fait tres general dont nous avons donne des exemples dans un
travail anterieur (8).
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Jusqu'ici nous n'avons observe de satellites que dans les G. lutea
et campestris. Dans certaines especes (G. ciliata, tenella et Clusii), nous
croyons pouvoir affirmer qu'il n'y en a pas, sur la base de nombreuses
plaques äquatoriales, mais nous ne pouvons etendre eette conclusion
negative aux G. dont nous n'avons pu observer que quelques metaphases
somatiques.

A la meiose, les chromosomes d'un meme stock presentent des
differences de taille sensibles et allant ä peu pres du simple au double. Oes

differences sont dues en partie au fait que certains chromosomes ont
deux chiasmata et d'autres un seul, comme le revelent- les metaphases
de profil. Elles peuvent etre conditionnees aussi par le genre d'insertion.
Les chromosomes, paraissant formes de deux parties (en vue polaire),
sont sans doute ceux qui ont une insertion mediane ou submediane (cf.
Darlington, 1937).

La structure du noyau quiescent n'est pas la meme dans toutes les

especes de .G. Mais les noyaux semi-reticules ä chromocentres simples
cu collectifs sont de beaucoup les plus frequents (11 sur 12 especes
examinees). Dans ces onze especes, il existe des variations de faible amplitude,

portant sur la densite du reseau ou la tendance ä former des
chromocentres collectifs. Par contre, G. ciliata possede un type nucleaire
different, reticule ä polarite chromatique. Notre etude fournit done un
exemple nouveau de genre dont les especes different par leur structure
nucleaire. II s'ajoute ä la liste que MIle Delay a publiee recemment.
Cette difference est d'ailleurs en rapport avec la longueur des chromosomes

et, une fois de plus, il est permis de constater qu'aux noyaux
semi-reticules ä chromocentres correspondent des chromosomes plus
courts (et aussi moins epais) qu'aux noyaux reticules. Notre etude apporte
aussi une confirmation au point de vue soutenu par MIIei Delay, qui
place les noyaux ä polarite chromatique au voisinage des noyaux semi-
reticules.

Caryosystematique. — Notre travail, dont les resultats confirment
et etendent ä d'autres sections ceux de Miss Rork, acheve de prouver
combien, dans le genre G., les differences specifiques sont profondes et
probablement anciennes. Ainsi, les resultats cytologiques cadrent avec
ceux de la morphologie et de l'anatomie. Mais cette correspondance
generale ayant etd mentionnee, il convient de se demander dans quelle
mesure les donnees caryologiques correspondent aux divisions etablies
par les systematiciens.

L'unite des sections Coelanthe et Cyclostigma est soulignee par le
fait que les especes qui en font partie ont le meme nombre de base. II ne
faut pas perdre de vue cependant que peu d'especes ont pu etre etudiees
jusqu'ici (deux dans chacune de ces sections, mais il s'agit dans les deux
cas d'especes assez eloignees). Trois especes du groupe Thylacites ont le
meme nombre de chromosomes. II est vrai qu'il s'agit d'especes assez rap-
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prochees les unes des autres pour que divers auteurs les considerent
comme de simples sous-especes. La section Pneumonanthe parait homo-

gene aussi au point de vue caryologique, ainsi qu'il ressort des etudes de

Miss Rork, de Seheerer et de Sokolovskaja et Strelkova
(n 13 dans dix especes). G. asclepiadea seule fait exception avec n =22.
Dans la section Aptera, cinq especes ont x 13 et une espece n 21

(Miss Rork). Enfin, dans la section Crossopetalum, le G. ciliata d'Eu-
rope avec n 22 differe par son nombre de base du G. crinita d'Ame-
rique (n 39, Miss Rork). Des investigations plus etendues seront
indispensables avant qu'on puisse se prononcer sur la valeur phylogene-
tique des sections admises jusqu'ici. Certains remaniemcnts dans la
classification seront peut-etre necessaires.

Au point de vue phylogenetique, il convient d'observer une grande
reserve, tant que l'on ne saura pas par quel mecanisme un nombre de

base peut donner naissance ä un autre qui ne differe de lui que de quelques

unites. Seuls les cas de Polyploidie peuvent donner lieu k une
interpretation univoque. C'est ainsi que dans la section Cyclostigma, l'espece
annuelle diploide ä petites fleurs G. nivalis serait plus pres de l'ancötre
commun que G. verna, vivace, tetraploide et ä grandes fleurs.

Quant k la fa§on dont les especes qui different par leur nombre de

base sont issues les unes des autres, elle est encore tres peu claire. Cons-
tatons cependant que les deux sous-genres Eugentiana et Gentianella
paraissent avoir evolue parallelement, puisqu'on v trouve les memes
nombres de base, k savoir 5, 9 et 11.

Peut-etre ces deux sous-genres ont-ils un ancetre commun ä n 5

et Revolution du caryotype s'est-elle faite independamment, mais de la
meme fa<jon, dans les deux troncs.

A partir du nombre diploide 10, on peut avoir aussi bien 9 par une
fusion de deux chromosomes que 11 par une fragmentation, phenomenes
suivis aussitöt de polyploidisation. Le nombre 13 derive peut-etre de
la meme faijon de x 7. Mais on peut aussi songer k une allopolyploids.
Ainsi, par croisement entre une espece ä 5 et une espece ä 9 suivie de

polyploidisation, on aurait une espece k 28 chromosomes, etc.

2 n 28 2 n 44

I II I

N= 5 7 9 11 13

2 n 30

Mais si ces processus rendent compte de la presence d'especes ä

2 n 28, 36 ou 44, ils n'expliquent pas l'origine des formes ä 2 n 14,
18 et 22. Or G. verna a precisement 2 n 14. Quant aux nombres
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haploides 18 et 22, nous avons indique plus haut les raisons que nous
avons de les considerer comme dus ä une autotetraploidie ou tout au plus
au croisement d'especes ä caryotypes tres voisins (presence de deux satellites

dans le stock haploide de G. campestris, idiogramme de G. ciliata).
En outre, dans le genre voisin Swertia, une espece possede n 9

(Sakai dans Miss Rork). On voit que, pour le moment, nous tour-
nons dans un cercle vicieux et qu'il est impossible de dire si les especes
ä nombre de base different sont nees par aneuploidie ou par allopoly-
ploi'die. L'autopolyploidie n'est certainement pas exclue et parait avoir
joue un röle dans la section Coelanthe 1.

Quoi qu'il en soit, il parait legitime de considerer comme primitives
les especes dont le nombre x est le plus bas (x 5). Si ce n'etait pas le

cas, il faudrait supposer que les especes ä nombres de base differents
sont issues ä la meime epoque d'ancetres differents (polyphyletisme), ce

qui n'est pas completement exclu, mais recule singulierement la solution
du probleme et le rend presque insoluble.

Or le nombre x 5 se rencontre ä la fois dans le groupe Coelanthe,
considere en general comme tres ancien (on songe particulierement au
G. lutea avec sa corolle ä peine gamopetale) et dans G. tenella. La position

systematique de cette derniere espece est discutee. Von Wettstein

(19) a donne de serieuses raisons pour placer cette petite espece
tres pres de Pleurogyne, et par consequent de Swertia. Le genre Swertia
parait ä bien des egards plus primitif que le genre G. II y a lä sans
doute plus qu'une coincidence.

Cytogeographie. — Notre travail a porte sur un materiel beaucoup
trop reduit pour permettre d'etablir une relation entre la distribution
geographique et le nombre des chromosomes. Deux faits cependant me-
ritent d'estre soulignes.

1. Plus du 80 % des especes etudiees (10 sur 12) doivent etre consi-
derees comme polyplo'ides. Miss Rork, sur du materiel en grande
partie americain, avait trouve le chiffre de 53 %. Nos resultats
contrastent vivement avec les observations de Sokolovskaja
et Strelkova qui, etudiant les vegetaux des hautes montagnes
du Pamir et de 1'Altai, n'ont observe que des G. diploides (n 13;
trois especes seulement). Pour expliquer ce fait ä la lumiere de la
theorie d'H agerup -Tischler, les auteurs russes (16) sup-
posent que les especes qui sont nees avant ou pendant la formation
des montagnes, se sont adaptees progressivement aux nouvelles
conditions du milieu et cela sans avoir besoin de la Polyploidie.

1 Toutefois, on peut aussi supposer que 2 n 40 dans la section Coelanthe
vient dune allopolyploid^ entre une espece ä 9 et une espece ä 11. La presence de
2 satellites dans G. lutea s'eclaircirait peut-ötre ainsi.
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Mais, parmi les especes polyploides de G. propres aux montagnes
d'Europe, se trouvent les plus primitives (groupe Coelanthe) et la

plupart des auteurs (von Wettstein et Jakowatz, par
exemple) admettent que des especes des groupes Thylacites,
Cyclostigma et Endotricha figuraient dans la flore tertiaire d'Europe.

II est plus probable que l'on se trouve ici en face d'une
sensibilite differente aux causes provoquant la Polyploidie, comme
l'admettent d'ailleurs Sokolovskaja et Strelkova ä

titre d'hypothese accessoire.

2. Remarquons ä ce propos que les deux seules especes diploi'des que
nous ayons trouvees possedent une aire de distribution tres vaste
dans le Nord et dans les montagnes de l'Eurasie. Avant de con-
clure ä une origine alpine ou arctique des G. nivalis et tenella, il
conviendrait d'etudier le materiel nordique. Quoi qu'il en soit, ces

deux especes prouvent que la reponse ä des conditions clima-
tiques plus rüdes n'a pas toujours ete la Polyploidie chez les G.

Tout en restant diploi'des, certaines se sont adaptees aux conditions

difficiles du climat arctique et de hautes montagnes en redui-
sant leurs organes vegetatifs ä l'extrßme, en sorte que tout le cycle
de ces Therophytes peut s'accomplir vraisemblablement en deux
mois. II est suggestif de relever ä ce propos que la Polyploidie,
entrainant une division cellulaire plus lente, ne serait pas
favorable ä l'accomplissement d'un pareil tour de force.

Biologie. — Les observations rapportees au chapitre II suggerent
quelques reflexions et tout d'abord on peut admirer la tres remarquable
adaptation des G. vernales (G. Clusii, Kochiana et verna) ä une flo-
raison precoce. Non settlement les boutons floraux sont ebauches des le

mois de septembre, mats la preparation des antheres parait complete-
ment achevee ä fin octobre, au point que les noyaux des cellules meres
des microspores ont un aspect jrremeiotique incontestable. Aussi, avant
meme que la neige soit entierement fondue, la meiose peut-elle se de-

clencher sans perte de temps. On comprend qu'il soit difficile au prin-
temps d'en saisir les premiers Stades. Le noisetier (et sans doute d'autres
Amentiferes) prepare aussi ses chatons ä la fin de l'ete, mais, comme
nous avons pu nous en convaincre par un examen cytologique, la micros-

porogenese est completement achevee dans cette plante ä fin octobre,
en sorte que le noisetier peut fleurir en janvier, voire meme en decembre
s'il fait assez chaud. Les G. vernales se conduisent done d'une maniere
differente. Nous ne croyons pas qu'un tel comportement ait jamais ete

Signale. II presente un grand interet biologique.
En effet, il faut constater que la preparation des boutons floraux

töt apres la maturation des graines impose ä la plante un gros effort
physiologique. II serait interessant de rechercher si les boutons appa-
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raissent sur les rejets des plantes memes qui ont fleuri dans 1'annee.
Comme G. Clusii eroit en touffes serrees, il est difficile de distinguer
les uns des autres les divers individus. Si nos G. vernales sont capables
de supporter d'avril k octobre une telle depense de materiaux, c'est sans
doute que l'assimilation se fait pendant la plus grande partie de 1'annee.
En tout cas, les feuilles coriaces de G. Clusii restent vertes pendant
l'hiver et cette plante croit sur des vires rocheuses oü la neige ne s'ac-
cumule guere. Les trois G. dont il est question ici sont bien plutot des

Chamephytes que des Hemicryptophytes, comme on l'admet parfois.
A un autre point de vue, on peut se demander pour quelle raison la

meiose, si bien preparee en automne, ne se produit pas ä cette saison,
comme dans le noisetier par exemple. II ne semble pas que ce soit k
cause du froid. En effet, certains pieds fleurissent tout de mbme en
octobre. Ce qui est possible pour quelques individus devrait l'btre.aussi
pour tous D'autre part, en octobre, la temperature, k 1600 m., meme
pendant la nuit, n'est pas en general plus basse qu'en avril, lorsque le
sol est encore partiellement recouvert de neige. Nous avons trouve de
nombreux boutons qui, sous la neige, done k une temperature d'environ
0°, presentaient une evolution normale vers le 20 avril. On pourrait
penser aussi k la photoperiode. Mais celle-ci peut induire la formation
des boutons floraux. Nous ne savons pas si eile est capable de declen-
cher la meiose dans des boutons preformes.

Quoi qu'il en soit, nous comprenons mieux la signification du pheno-
mene connu dans le public sous le nom de « deuxieme floraison des gen-
tianes ». Celle-ci n'est pas en realite une seconde floraison, mais simple-
ment une floraison precoce, si precoce qu'elle est en avance de pres de
six mois sur la floraison normale. Mais il est incontestable que les pieds
qui ont ainsi fleuri en automne ne presenteront pas de nouvelles fleurs
au printemps.

Nous pensons plutot que si les boutons floraux s'ebauchent en
automne et que la meiose debute au 15 avril, cela tient k des causes
internes, k un rythme auquel la plante est adaptee depuis des siecles, et
non k l'effet de quelque facteur externe. Nous aurions ici un nouvel
exemple de desaccord entre la periodicite ancestrale et le rythme sai-
sonnier actuel. La periods de vegetation des G. vernales ne cadre pas
avec la periode de vegetation recemment definie pour la Suisse par
G e n s 1 e r (10) sur la base d'observations phenologiques et clima-
tiques1. Ce desaccord que nous avons mis en evidence nous parait du
meme ordre que le defaut d'adaptation aux conditions climatiques
actuelles dont on trouve des exemples dans les ouvrages d'Ember-
ger (7) et de Braun-Blanquet (1). Si la meiose des G., au lieu
de se declencher au printemps, se passait comme ä l'ordinaire imme-

1 A 1ÖO0 m., au nord des Alpes: debut: 3 juin; fin: 2 octobre.

83



diatement apres le developpement des antheres, nous aurions le cas du

colchique. Mais dans cette plante, l'ovaire infere est hypoge et la
fructification peut se faire pendant l'hiver.

A regarder les choses de pres, on constate que l'adaptation ä une
floraison vernale tres precoce n'est pas aussi favorable qu'elle le parait
au premier abord. En avril, les plantes sont soumises ä de grands ecarts
de temperature, surtout G. Clusii sur les rochers dont l'echauffement
est considerable pendant la journee, alors que la nuit, la temperature
descend au voisinage de 0°. Or, c'est ä ce moment que la meiose a lieu.
Est-il etonnant des lors que les G. vernales soient toutes polyploi'des?
A ce propos, nous signalerons que dans les antheres du G. alpina, recol-
tees au col d'Emaney, ä 2200 m., en juillet, nous avons releve de

nombreuses anomalies de la meiose. Or, pendant le mois de juillet 1948.

il y avait eu des periodes de froid tres prononce et il avait frequemment
gele au-dessus de 2000 m. Jamais la neige ne s'etait attardee aussi long-
temps sur les pentes du col d'Emaney. Nous ne savons pas si le G. alpina
« prepare » egalement ses boutons en automne.

Nous avons considere plus haut le comportement des G. Clusii,
Kochiana et verna comme temoignant de la fidelite ä un rythme ancestral.

Ce rythme saisonnier, different de l'actuel, ne serait-il pas eelui des

montagnes de la Mediterranee dont seraient originaires les sections
Thylacites et Cyclostigma? La reprise de la vegetation en automne et

la floraison vernale precoce sont des phenomenes habituels au climat
mediterraneen. Mais le « climat mediterraneen de haute montagne ».

comme le definit si bien Emberger, determine un raccourcissement
de la periode de vegetation en obligeant les plantes ä un second repos
du au froid, le premier etant le repos estival cause par la secheresse.,
Celui-ci d'ailleurs est beaucoup moins acccntue en montagne qu'en;
plaine. On congoit, dans ces conditions, que la meiose et la floraison
soient renvoyees de quelques mois et que le repos estival soit raccourci
d'autant. II serait tres interessant, pour verifier cette hvpothese, d'etu-
dier le comportement biologique des G. dans les montagnes meridionales
(par exemple G. alpina, dans la Sierra Nevada).

Une derniere conclusion qui se degage de notre etude biologique
est que la microsporogenese une l'ois amorcee ne peut s'arreter en

chemin. On pourrait penser a priori que les antheres des G. vernales
contiennent ä l'arriere-automne des tetrades polliniques, ou de jeunesj
microspores dont le developpement s'acheverait au printemps. Mais il

n'en est rien. Ou bien, les cellules meres restent dans un etat pre-

meiotique (la presque totalite des boutons) ou bien, si le leptotene par-
vient ä s'organiser en automne, les phenomenes se deroulent jusqu'ati
bout, c'est-ä-dire jusqu'aux microspores adultes et alors la plante fleurit
(les quelques pieds presentant la soi-disant deuxieme floraison). Les

conditions du milieu sont en general impuissantes ;i declencher la meiose
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en octobre. Toutefois, il nous a paru que le G. verna etait plus sensible
ä leur action et moins bien « immunise » que les autres especes contre
une floraison automnale forcement onereuse pour la plante puisque ses
fruits n'arriveront pas ä maturite.

Resume

1. Les nombres chromosomiques de 12 especes de Gentiana des Alpes
et du Jura, appartenant ä huit sections differentes, ont ete
determines. Dix d'entre eux sont nouveaux.

2. La Polyploidie a ete constatee dans dix especes sur douze.

3. Les deux especes diploi'des sont des Therophytes repandus ä la
fois dans le Nord et les montagnes d'Europe.

4. Deux nouveaux nombres de base (x 5 et x 7) ont ete etablis
pour le genre G. Ce sont les nombres les plus bas qui aient ete
trouves dans la famille des Gentianacees.

5. Des chromosomes ä satellites ont ete constates dans deux especes.
6. Un idiogramme a ete etabli pour G. lenella et pour G. ciliata.
7. Dans trois especes : G. Clusii, Kocliiana et verna, il a ete demontre

que les boutons floraux se developpent en automne. Les antheres
sont alors entierement constitutes et les cellules meres des microspores

presentent un aspect nueleaire premeiotique. Mais aucun
Stade de meiose proprement dite n'est visible. La meiose se

deroule au premier printemps, alors que les plantes sont souvent
encore recouvertes de neige.
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Pendant l'impression de ce travail, nous avons appris par une communication
ecrite du professeur G. Tischler que Madame Mattick-Ehrensberger avait determine
le nombre chromosomique de quelques Gentiana des Alpes du Tyrol. Pour proceder
ä une comparaison, nous attendons d'avoir sous les yeux le travail de cet auteur,
dont nous ne savons pas s'il a etö publie.
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