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Sur une fonction curieuse de ’albumen pendant
la germination
Par C. Favarger
Institut de Botanique, Université de Neuchatel

Manuscrit recu le 24 septembre 1953

Au cours de I'hiver 1952/53, nous avons essayé d’obtenir la germi-
nation de plusieurs espéces alpines de Sarifraga, afin d’en étudier la
cytologie. I1 s’agissait avant tout des Saxifraga biflora, androsacea et
Seguieri®. Ces espéces germent difficilement et nous avons utilisé, pour
réussir, des techniques de postmaturation 2 basse température et a la
lumiére. Nous ne pouvons pas encore préciser les conditions de germi-
nation de ces saxifrages, et il n’y a pas lieu d’insister ici sur ce point. —
Quoi qu’il en soit, nous obtenions en février de cette année une germi-
nation abondante de Saxifraga Seguieri, et un certain nombre de plan-
tules des Saxifraga androsacea et biflora. Les graines de ces deux der-
niéres espéces dataient respectivement de 1950 et de 1947 et avaient
sans doute perdu une partie de leur pouvoir germinatif.

Or, en observant les jeunes plantules & la loupe binoculaire, nous
elmes la surprise de constater.la présence, prés de I'ouverture de la
testa (région micropylaire) et tout autour de la radicule, de poils com-
parables & des poils absorbants et relativement longs. Leur longueur en
effet dépassait celle de la radicule (figure 1). Il ne pouvait étre question
de poils absorbants radicaux, car a ce stade, la radicule en était encore
dépourvue.

Disons, en passant, que chez les Saxifraga, le début de la croissance
de la radicule est facile & saisir, car celle-ci posséde dans les cellules de
la coiffe un pigment anthocyanique rouge. Il s’agit d’une pigmentation
trés comparable a celle que nous avons étudiée chez les Mélastomacées
(Favarger, 1952), mais nous devons ajouter que cette particularité
que nous avons cru étre le premier 4 observer a été en réalité découverte
par Molisch (1928) chez les Saxifragacées, Crassulacées, Mélasto-

1L’identité de ces deux dernidres espéces n’a pu é&ire établie avec une certitude
absolue, car les matériaux & notre disposition étaient des plantes fructifiées que notre
collecteur de graines nous avait remises. Or, dans cet état, les Sarxifraga androsacea et
Seguieri sont difficiles a distinguer I'un de I'autre. Nous nous croyons cependant
autorisé a dire qu'un des lots de graines appartenail 4 la premiére de ces deux especes

et 'autre A la deuxiéme.
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macées, Balsaminacées et quelques Composées. Le travail de Molisch
semble avoir eu peu de retentissement et c’est grace a la bibliographie
trés compléte de Blank (1947) qué nous I'avons découvert. ;
Sur des germinations trés jeunes dont la radicule n’élait pas encore
sortie et dont la testa venait de s’entrouvrir, les poils en question étaient
déja visibles, atteignant parfois la demi-longueur de la graine qui chez
Saxifraga Seguieri et androsacea mesure environ 0,5 mm de long. C'est
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Figure 1
Début de germination chez Saxifraga Seguieri. En pointillé: radicule.
En hachures: testa. La radicule est vue par transparence sous l'albumen
dont les cellules ont produit des poils '

Figure 2 ' ’ _
Testa et albumen de Saxifraga Seguieri aprés extraction d’une plantule =
de 3 mm de long. e
Figure 3
Jeune germination de Saxifraga biflora
Figures 1 et 2 grossies environ 50 fois, figure 3 environ 30 fois

chez ces deux espéces qu’on observe le plus grand nombre de poils: il y
en a en général dix A vingt. Chez Sazifraga biflora (figure 3) ils sont
moins nombreux: quatre A cing seulement, et peuvent méme manquer
complétement. ' iy o e

On pouvait se demander si ces poils n’appartenaient pas a'quelque
autre région de embryon, par exemple a hypocotyle. Pour élucider ce
point, nous avons délicatement fait sortir la plantule de la testa. L’em-
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bryon est absolument normal et ne présente pas d’autres poils que les
poils absorbants dont la longueur décroit normalement du collet vers
la pointe. Les poils dont il a été question ci-dessus restent adhérents a
la coque vide, prés de 'ouverture de la testa (figure 2). Ils sont donc
extérieurs a 'embryon. On pouvait croire aussi qu’il s’agissait d’émer-
gences de la testa, préexistant a la surface sous une forme flétrie dans
les graines séches et susceptibles de se gonfler dans les graines humides.
De telles émergences a paroi probablement mucilagineuse existent a la
surface des graines de certaines Cruciféres (cf. Netolitzk y ., 1926)
et un de nos éléeves, M. J. Aubert, les a observées chez Erophila
verna. Mais les poils particuliers des graines de Saxifraga n’ont rien de
comparable. Ils ne dépendent pas de la testa et sur des graines gon-
flées par I'eau on n’apercoit aucune émergence. La testa est d’ailleurs
assez lisse dans les espéces étudiées par nous (surtout chez Saxifraga
Seguieri).

Il n’est pas difficile de voir que les cellules qui se prolongent en
poils appartiennent & un tissu situé sous la testa. Avant de discuter la
nature de ce tissu, relatons les observations que nous avons pu faire sur
ces poils. Pour'les étudier, nous avons placé des graines prétes a germer
en chambre humide et en avons suivi le développement. Le 3 mars, au
soir, par exemple, une graine entrouverte ne présentait encore aucun
poil. La jeune radicule se voyait par transparence, grice i sa tache
anthocyanique, sous une couche de cellules hyalines. e 4 mars, au
matin, plusieurs de ces cellules s’étaient prolongées en poils dont le plus
long mesurait 240 . Nous avons suivi la croissance de ce poil. Elle était
de 15 & 20 u par heure.

La vitesse de croissance des poils absorbants de la racine que nous
avons mesurée également est 4 peu prés la méme, soit 16 u par heure.
La démonstration de la croissance de ces poils suffisait & prouver qu’il
s’agissait de cellules vivantes, comparables a des poils absorbants ordi-
naires, dont ils avaient aussi le diamétre. Mais la comparaison s’étend
au comportement cytologique. C’est ainsi que le rouge neutre colore
vitalement la vacuole des poils absorbants radicaux et y détermine de
nombreux précipités vacuolaires. Les poils de 'entrée de la testa offrent
exactement les mémes particularités. Enfin, la caféine & 1% entraine
la formation de nombreux précipités de tanoides dans la radicule de nos
Sazxifraga et dans les poils absorbants. Les mémes précipités s’observent
aussi dans les poils de 'entrée de la testa et dans les cellules qu’ils pro-
longent. Chacun des poils parait avoir un seul noyau situé dans la
région subapicale (coloration par le réactif iodo-ioduré).

Il convient maintenant de se demander a quel tissu appartiennent
ces fameux poils. Comme nous I’avons dit, ils ne se rencontrent que
dans la région micropylaire. Les cellules qu’ils prolongent, sans qu’il y
ait de membrane entre le poil et la cellule de pied, pas plus que dans les

86



poils absorbants, forment pres de l'ouverture de la testa, sous la coque
et tout autour de la pointe de la radicule une sorte de membrane pavi-
menteuse. Les cellules formant le bord libre de cette membrane sont
lachement unies entre elles et «pseudothalliformes», les autres étant
allongées et sans méat. :

Le tissu entourant la radicule et qui posséde la curieuse propriété
d’émettre des poils pourrait appartenir au nucelle et constituer un
périsperme. Cependant, dans son étude précise sur I’embryologie et la
graine du Saxifraga granulata, Juel (1907) arrive a la conclusion que
dans la graine mire, le nucelle est quasi inexistant. Il est vrai qu’il est
toujours dangereux d’étendre une observation faite sur une espece a
d’autres espéces du méme genre. On pourrait encore penser a des sucoirs
ou haustoria, persistant dans la graine mfre et se répandant au dehors
au moment de I'ouverture de la testa. Mais ni 'étude de la bibliographie,
ni I'examen des graines miires ne permettent de défendre ce point de
vue. D’une part, en effet, si plusieurs auteurs ont décrit des haustoria
de diverse provenance soit chez les Saxifragacées, soit chez la famille
voisine des Crassulacées, aucun d’entre eux ne rapporte que ces forma-
tions, de nature transitoire, ne persistent dans la graine mire. Par
exemple, GAumann (1919) a décrit un haustorium du suspenseur
chez Chrysosplenium, A propos duquel il s’exprime ainsi: «In spitern
Stadien, wo die Ernihrung des jungen Embryo nicht mehr von den
Integumenten her, sondern aus dem Endosperm erfolgt, wird natiirlich
dieses Suspensorhaustorium zwecklos. Man sieht dann auch, wie es sei-
nen Inhalt verliert und collabiert.» Soueéges (1936 a) signale chez
Sazifraga granulata que la cellule basale du proembryon bicellulaire
«produit assez tard un massif globuleux composé d'un petit nombre de
macromeéres. Cette portion inférieure renflée du suspenseur est résorbée
par Palbumen au terme de la vie proembryonnaire>. Lebégue (1948),
chez Saxifraga caespitosa, rapporte également que la cellule basale du
proembryon «se renfle rapidement et, des le stade des octants, donne
quelques macroméres, quatre le plus souvent, a noyau énorme... com-
plétement enfouis dans l'albumen dont ils se distinguent trés long-
temps...». Plus loin, 'auteur affirme que I’embryologie de cette espéce
ne differe de celle du Saxifraga granulata <que par le petit nombre de
macroméres issus de la cellule cbh.», d’ot I'on peut conclure que ces
macroméres, comparables sans doute & un haustorium du suspenseur,
sont. ici encore résorbés dans la graine mfre.

Mauritzon (1933) a décrit en détail chez diverses Crassulacées
un haustorium du suspenseur qui envoie des ramifications dans les
téguments. Celles-ci peuvent méme sortir par le micropyle et ramper le
long du funicule en direction du placenta (Sedum acre) ou former un
lacis autour de la région apicale de 'ovule (Pistorinia hispanica). Ce-
pendant, tout porte A coire, bien que Mauritzon ne le dise pas expli-
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citement, que ces formations ne se conservent pas dans la graine mfire.
On ne voit pas bien, en effet, ce que ces filaments délicats deviendraient
a la surface d’une graine séche, soumise aux intempéries.

Enfin, chez une Saxifragacée: Corokia cotoneaster, le méme auteur
décrit un haustorium de 'albumen qui pénétre dans le tégument, mais
ceci se passe au stade d’un proembryon a trois cellules.

De cet examen de la bibliographie, nous pouvons conclure que les
poils dont nous avons suivi la croissance depuis I'ouverture de la graine
n’ont rien & voir avec des haustoria micropylaires de I'albumen ou du
suspenseur, qui persisteraient 4 la maturité de Ia graine, pour se ré-
pandre au dehors & la germination.

I s’agit au contraire d’organes prenant naissance a la germination,
a partir de cellules qui ne peuvent appartenir qu’a 'albumen.

Sur des coupes transversales de graines mfires des espéces de Sari-
fraga étudiées, nous avons vérifié que 'embryon, assez petit, était en-
touré d’environ six assises cellulaires d’albumen, dont les plus rappro-
chées de I'embryon (au moins chez Saxifraga Seguieri) contenaient de
trées gros globules graisseux, les cellules paraissant avoir subi un début
de dégénérescence graisseuse ou de digestion. -

Nous avons également pratiqué des coupes longitudinales de graines
mires et gonflées par 'eau (fixation au liquide de Nawaschin). Apres
coloration au violet de gentiane, on distingue sur celles de ces coupes
qui sont axiales, 'embryon, 'albumen et la testa. Or, dans la région
micropylaire, nous n’avons pu mettre en évidence entre la pointe de la
radicule et la testa, d’autres éléments que deux A trois assises de cel-
lules vivantes, en tous points semblables a celles qui recouvrent les
flancs de la plantule, c’est-a-dire des cellules d’albumen.

La conclusion qui s’impose est que nous sommes en présence ici
d’'une propriété curieuse de I’albumen que nous caractériserons ainsi:
L’albumen de quelques espéces de Saxifraga a la faculté d’émettre des
poils dés le début de la germination, plus exactement dés Uouverture de
la testa, poils qui ont Paspect morphologique, la vitesse de croissance
et le comportement cytologique des poils absorbants de la racine.
Il va sans dire qu’il ne s’agit que de la portion d’albumen qui est voisine
du micropyle et se trouve en contact avec Iextérieur, dés I'ouverture de
la graine. Une telle propriété, a notre connaissance, n’a jamais été signa-
lée nulle part. : :

Il nous reste A voir comment I'on peut interpréter cette particularité
nouvelle et quelle contribution nos observations apportent a la coﬁnais-
sance de I'albumen et de la graine.

On pourrait penser que la propriété d’émettre des poils, compa-
rables & des poils absorbants, confére a I'albumen un peu de la dignité
d’un embryon et constitue un argument en faveur de la vieille théorje
de Nawaschin selon laquelle la double fécondation chez les Angio-
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spermes est un cas de polyembryonie. L’embryon accessoire aurait re-
trouvé ici en quelque sorte la faculté de se nourrir par absorption; au
moins pendant quelque temps. Cependant, la nature triploide de I'albu-
men, le fait qu’il ne posséde aucun autre trait de 'organisation d’une
plantule diminuent fortement la vraisemblance de cette hypothese.

Nous estimons plutét que nos observations révélent un nouvel
aspect des corrélations fonctionnelles pouvant exister entre I’embryon
et 'albumen. Les poils émis par 'albumen des Saxifraga paraissent du
méme ordre physiologique que les sucoirs ou haustoria micropylaires:
que I'albumen de certaines plantes* a la faculté de produire. ‘

En effet, s’il est vrai que les haustoria puisent dans les divers tissus
environnants (téguments, funicule, placenta) des aliments destinés a la
plantule, il est permis de penser que les poils de I'albumen absorbent
dans le milieu extérieur de 'eau et des sels minéraux dont une partie
au moins profite & la jeune plantule.

L’organe découvert chez les Saxifragacées aurait pour fonction de
faciliter ’hydratation et peut-&tre la nutrition de la plantule, surtout
pendant les premiéres phases de la germination, alors que la radicule ne
possede pas encore ses propres poils absorbants.

I1 est fort probable que les poils de I'albumen ont aussi un réle dans
la fixation de la graine au sol. Nous reviendrons tout & 'heure sur
ce point.

Mais si les poils de I'albumen auxquels il nous parait difficile de
refuser le qualificatif «d’absorbants», exercent une fonction analogue a
. celles des haustoria, il y a entre les deux catégories d’organes des diffé-

rences importantes qui les séparent a la fois dans l'espace et dans
le temps.

1. Les haustoria sont, dans la plupart des cas, intra-ovulaires, les
poils de I'albumen sont extérieurs a la graine. 1l est vrai qu'on a décrit
des haustoria extra-ovulaires, susceptibles de franchir le micropyle et
d’envoyer des ramifications dans le funicule (Impatiens, d’aprés Longo
inSchiirhoff, 1926) ou méme dans le placenta (Tropaeolum d’aprés
Leidicke in Schiirhoff, 1926); haustoria extra-ovulaires des
Sedum acre et Pistorinia hispanica (Crassulacées), dont nous avons dé-
crit ci-dessus la position d’aprés Mauritzon. Mais méme dans ces
cas le parcours des filaments est pour la plus grande partie endotrope,
et s’ils sortent de 'ovule, ce n’est que pour ramper a sa surface ou au
contact du funicule et du placenta. De toute facon, il ne s’agit pas d’'une
croissance dans le milieu extérieur, mais dans l'intérieur de la cavité
ovarienne,

1Une liste des familles o I'on rencontre cette particularité se trouve kda.n\s
Schiirhoff (1926).
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Les poils de 'albumen des Saxifraga se développent au contraire
dans le milieu extérieur.

2. Les haustoria prennent naissance a4 un moment variable de la
vie proembryonnaire et se résorbent plus ou moins complétement a la
maturité de la graine. Les poils de l'albumen n’apparaissent qu’au
moment de la germination.

3. Au point de vue physiologique, les haustoria absorbent et trans-
mettent & Pembryon des aliments organiques nécessaires 4 son dévelop-
.pement hétérotrophe. Mauritzon (op.cit. p. 56 et 57) insiste sur la
grande richesse en amidon du tégument et du funicule chez les Crassu-
lacées possédant des haustoria du suspenseur (intra- ou extra-ovulaires).

Les poils de l'albumen par contre absorbent de I'eau et peut-étre
des sels minéraux. Ces aliments peuvent-ils passer dans la plantule?
Cela nous parait probable dans les premiers stades de la germination,
alors qu’il y a encore un étroit contact entre la plantule en voie de crois-
sance et sa gaine d’albumen dont les cellules se prolongent en poils.
Plus tard, c’est-a-dire lorsque la plantule pourvue de nombreux poils
absorbants radicaux quitte l’enveloppe de la graine, le contact est
rompu, les poils de I'albumen tout comme les restes de ce tissu qui
peuvent encore se trouver sous la testa se désorganisent.

Les poils de I'albumen pourraient trés bien servir aussi a fixer la
graine a l'endroit ol elle commence 4 germer, lui évitant ainsi d’étre
emportée par le vent ou 'eau qui, & I’étage alpin, exercent violemment
leur action. Comme le dit trés bien Haberlandt (1918): «Eines der
wichtigsten biologischen Bediirfnisse des jungen Keimlings ist seine Be-
{estigung im Erdboden.» Cet auteur rapporte, d’aprés Schwarz,
que chez diverses Graminées (Panicum, Setaria) les premiers poils ab-
sorbants sont formés par le coléorhize, et quand la plantule est ainsi
fixée, la radicule sort. Il y a entre ce phénomene et celui des Saxifraga
une certaine analogie, toutefois le coléorhize appartlent embryon et
non a Palbumen.

Enfin, I'organe d’absorption que nous avons découvert pourrait étre
comparé au tissu absorbant du scutellum de Briza minor décrit par
Haberlandt (op.cit.). Mais de nouveau ici, il y a une différence
importante: chez Briza, il s’agit de poils absorbant les matiéres orga-
niques en réserve dans I'albumen, donc d'un organe interne. De plus, il
est développé non par ’albumen, mais par ’embryon.

Qu’ils aient une fonction de fixation ou absorbante, ou toutes les
deux a la fois, il nous parait difficile de dénier aux poils de I’albumen
le réle qu'on attribue & ceux de la radicule. Dés lors, nous sommes en
présence d’une vicariance fonctionnelle assez remarquable, les poils de
I'albumen fonctionnant dés 'ouverture de la testa, & un moment ol la
radicule a4 peine sortie ne posséde encore aucun organe d’absorption.
On ne peut manquer d’étre frappé par les corrélations qui existent entre
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embryon et albumen. Celles-ci s’expriment pendant la vie embryonnaire
chez de nombreux végétaux par la présence d’haustoria et chez nos
Saxifraga, au moment de la germination, par les poils de I'albumen. Si
nous nous placons a ce point de vue, la graine ne nous apparaitra pas
comme un embryon plus un albumen plus une testa, mais bien comme
un tout dont les parties sont en harmonie de fonctionnement.

Vues sous un angle rigoureusement déterministe, nos observations
ouvrent aussi d’intéressantes perspectives. On peut se demander pour
quelles raisons I'albumen de quelques Saxifraga se met & produire des
poils lorsque ses cellules entrent en contact avec le milieu extérieur. A
une action directe du milieu extérieur on ne peut guére songer. Il y a
sans doute des milliers d’especes végétales dans lesquelles I'albumen
vient au contact de I'air ou de I'eau sans produire de poils absorbants.
L’aptitude a la survie et a la croissance des cellules d’albumen que nous
avons observée est sans aucun doute fort remarquable. L’idée classique
est qu’a la germination I'albumen achéve sa tache, c’est-a-dire qu’il n’a
rien d’autre 4 faire que de se laisser dévorer par la plantule. Or,
I'exemple des Sarifraga montre que cette conception doit étre quelque
peu amendée. Il existe des albumens, ou plut6t des cellules d’albumen,
capables d’entretenir un phénoméne de croissance qui, en deux jours,
fait d’'une simple émergence un poil d’environ 850 u!

Cette découverte autorise peut-étre l'espoir de cultiver in vitro
I'albumen de certaines graines. Remarquons toutefois que si les cellules
d’albumen des Saxifraga présentent une croissance non négligeable,
elles ne paraissent pas capables de se multiplier par division, et les
cellules «pseudothalliformes> signalées plus haut semblent se former
par simple arrondissement des cellules du bord libre de 'albumen. Une
étude cytologique sera prochainement entreprise pour approfondir ces
observations. '

Note additionnelle

Pendant la rédaction de ce travail nous avons eu l'occasion d’étu-
dier la germination de quelques autres espéces de Saxifraga. Les Saxi-
fraga stellaris et granulata ne présentent pas de poils absorbants a
Ialbumen. Par contre Saxifraga aizoides se comporte comme les especes
étudiées plus haut. Jusqu’ici donc, I'organe absorbant a été décelé chez
qualre espéces. La signification écologique de ces poils ne pourra étre
comprise qu’aprés examen de nombreuses especes.

Résumé
1. Au moment de la germination des graines de plusieurs Saxifraga
des Alpes (S. androsacea, Seguieri, biflora et aizoides), les cellules
de 'albumen de la région micropylaire émettent des poils dont la
longueur peut atteindre 800 a 900 .
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2. Le diamétre, la vitesse de croissance et le comportement cytolo-
gique des poils de Palbumen sont trés semblables a ceux des poils
absorbants de la radicule des mémes espéces.

3. La signification de cette propriété nouvelle de I'albumen est dis-
cutée, et les poils absorbants de I’albumen sont comparés a d’au-
tres organes absorbants de la graine (haustoria, poils du scutellum
du Briza minor, poils du coléorhize de certaines Graminées). D’im-
portantes différences avec ces organes font des poils de I’albumen
des Saxifraga un dispositif tout a fait original.

4. Les poils absorbants de 'albumen paraissent jouer un réle dans
la fixation précoce de la graine en instance de germination, en
méme temps qu’un réle absorbant qui doit faciliter I’hydratation
de la jeune plantule. Nous admettons qu’il y a vicariance fonction-
nelle entre les poils de ’albumen et ceux de la radicule, ceux-la
commencant a fonctionner avant ceux-ci.

5. L’aptitude a la survie et a la croissance des cellules de I’albumen
des Saxifraga est trés remarquable et autorise I’espoir de cultiver
in vitro de tels albumens.

6. Les Saxifraga stellaris et granulata ne présentent pas de poils ab-
sorbants de ’albumen.

7. La radicule de toutes les espéces étudiées dans le présent travail
offre dans les cellules de la coiffe un pigment anthocyanique rouge.

8. L’existence de tanoides a été démontrée non seulement dans la
radicule, mais aussi dans les cellules de ’albumen et dans leurs
poils absorbants chez Saxifraga Seguieri et androsacea.

Summary

The cells of the endosperm in the micropylar region, of the seeds
of different species of Saxifraga, have the particularity of growing into
hairs at the time of germination. Those hairs, the length of which may
reach 850 u, are very much like the root-hairs and they seem to have
the same functions. The function of fixation of the seed at the beginning
of the germination seem particularly important. \

The meaning of this new function of the endosperm is discussed.

The capacity for growing of the cells of the endosperm of Saxifraga
species allows us to hope we shall be able to cultivate albumen in vitro
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