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Etude de l'arrangement du pollen dans la tetrade
chez les Angiospermes sur la base de donnees cytologiques

Par Kim-Lang Huynh

(Institut de Botanique, Neuchätel)

Manuscrit regu le 6 decembre 1967

Sommaire Page

I. Introduction 152

II. Mat6riel,et techniques 153

III. Methode de travail 155

IV. Observations

A. Pollens ä trois apertures identiques
Tropaeolum peltophorum Bth 159

Tibouchina paratropica Cogn 160

GreviUea leucopteris Meissn 160

Betula pendula Roth 161

Cardiospermum villosum Macf. 162

B. Pollens ä deux apertures et une aperture reduite

Tropaeolum pubescens H.B.K 162

T. maculifolium Hughes 163

C. Pollens ä deux apertures
T. tuberosum R. et P 164
T. tricolor Sweet 164
Itea virginica L 165

D. Pollens ä quatre apertures
Jmpatiens scabrida DC 165

I. hawkeri Bull 166

Alnus incana (L.) Medikus 166

E. Pollens ä cinq apertures
Limoniastrum monopetalum Boiss 167

F. Pollens ä six apertures
Perovskia atriplicifolia Bth 167

Satureia grandiflora (L.) Scheele 168

Chrozophora tinctoria Juss 169

G. Pollens ä huit apertures
Muraltia heisteria DC 169

H. Pollens ä une aperture
Yucca acutifolia Truff. 171

Agropyron pyxnanthum G. et G 171

Typha minima Funk 172

Sparganium simplex Hudson 172

V. Conclusions generates 172

151



I. Introduction

1. L'etude de la morphologie du pollen des Angiospermes a fait des progres rapides
depuis une cinquantaine d'annees. Des etudes ont ete entreprises dans la plupart des
families oil plusieurs types de pollen ont ete mis en lumiere. Neanmoins, l'arrangement
du pollen dans la tetrade est encore passablement neglige.

Le cas le plus connu ä ce point de vue est sans doute celui des pollens 3-apertures
qui presentent en vue polaire une forme de triangle equilateral. Luerssen (1869,
p. 46) a observe chez le genre Epilobium des cas oil les quatre grains de pollen issus
d'une meme ancienne cellule mere restaient encore ensemble dans les memes positions
qu ils avaient occupees dans cette derniere: les douze 3 X 4) apertures de ces
grains de pollen y etaient alors disposees deux ä deux, formant ainsi six couples. - Le
meme mode d'arrangement a ete remarque aussi par Fischer (1890, p. 43) chez le
genre Erica, et par Wodehouse (1935, p. 160) chez les genres Azalea et Salpiglossis.
Dans ces cas, les grains de pollen d'une tetrade restent unis ä l'etat mür, ce-qui favorise
beaucoup l'etude.

Garside (1946) a trouve chez les Proteacees un autre mode d'arrangement pour
les pollens 3-apertures. Ici les douze (=3 x 4) apertures d'une tetrade de pollen se
conjuguent trois ä trois en quatre points differents. Le meme auteur a egalement
etudie l'arrangement du pollen 2-aperture de VEmbothrium coccineum dans la tetrade.
Notons en outre qu'il a utilise des tetrades post-meiotiques pour son etude.

Un effort tres remarquable a ete fait par Erdtman (1952) pour la comprehension
de l'arrangement du pollen dans la tetrade chez plusieurs families. Sans citer un grand
nombre de cas de tetrade de pollen 3-aperture dont les grains qui la constituent restent
unis ä l'etat mür, retenons que la «loi de Fischer» (pour pollens 3-apertures) — equi-
valente au cas de YEpilobium de Luerssen (op. cit.) - a ete remarquee par exemple
chez le genre Betula et chez Nelumbo lutea. De meme, l'orientation de l'aperture
unique en forme de sillon allonge vers le cote externe de la tetrade a ete relevee dans
plusieurs families de Monocotyledones. Enfin, l'arrangement du pollen 2-aperture de
Cytinus hypocistis a ete egalement note par le meme auteur.

2. Malgre leur valeur incontestable, les donnees mentionnees ci-dessus concernant
l'arrangement du pollen dans la tetrade ne nous semblent pas tres satisfaisantes quant
ä la methode de travail, a) D'abord, ces figures de tetrade n'ont ete sans doute obser-
vees que sur des grains de pollen jeune (exception pour le cas de Garside, op. cit.), j
qui, d'apres nos experiences, laissent voir encore une certaine tendance ä rester
ensemble, en particulier sur le materiel sec. Cependant, il ne faut pas oublier qu'apres
la fin du Stade de tetrade post-meiotique, caracterisee par la destruction de l'enveloppe
callosique de l'ancienne cellule mere et des diaphragmes (ou cloisons: cas des
Monocotyledones) meiotiques, les microspores issues d'une meme cellule mere se sont
pratiquement liberees les unes des autres (ä part le cas des especes dont le pollen se
presente normalement en tetrades ä l'etat mür). Cette separation s'intensifie sous la
pression exercee sur le materiel lors du montage entre couvre-objet et porte-objet
pour 1'examen au microscope. II en resulte que ces figures de tetrade observees sont ±
rares et doivent done etre recoltees par l'observateur avec beaucoup d'esprit critique.
Car dans l'etude de l'arrangement du pollen dans la tetrade, il faut se mefier des
figures d'arrangement fortuit (et par consequent erronees), qui se presentent tres
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frequemment aux Stades de pollen, b) Ensuite, l'arrangement du pollen dans la tetrade
a ete tres souvent presente sous une forme inadequate, ± mythique. Ainsi, on ne
comprend pas grand-chose au fait que, chez les pollens 3-apertures par exemple, les

douze apertures d'une tetrade de pollen sont groupees deux ä deux en six points
separes, etc. De meme, le fait que Luerssen (op. cit.) considere la figure 29 (portant
sur Epilobium) de son travail - cette figure etant equivalente ä la figure 11 du present
travail - comme un cas «anormal» semble indiquer que le meme auteur, dont le
merite est evident, n'a pas encore compris le mecanisme de la conjugaison des apertures

chez les pollens 3-apertures.

II en resulte qu'une methode de travail rationnelle et instructive est ä rechercher

pour l'etude et la comprehension de l'arrangement du pollen dans la tetrade. Notre
travail de 1967 sur Impatiens scabrida nous avait donne la conviction qu'aucune etude

d'arrangement de pollen dans la tetrade ne peut etre logique sans une base cytologique
appropriee. Le present travail est la continuation de celui de 1967. II portera exclusive-
ment sur des cas de pollen ä polarite.

II. Materiel et techniques

A. Materiel

L'6tude de l'arrangement du pollen dans la tetrade presente plusieurs difficulty dont la plus
grande reside dans la recherche d'un materiel favorable. Cette difficult6 tient pnncipalement au fait
que, comme ll sera expose ci-dessous (cf. p. 155, sous 2), l'dtude de l'arrangement du pollen n'est
logique et ne peut etre satisfaisante que sur le Stade de tetrade post-meiotique. Or, ä ce Stade, les
futurs grams de pollen generalement ne sont pas encore bien formes. Leurs elements morpholo-
giques faiblement (ou tres faiblement) differences ne se laissent pas identifier facilement, ce qui ne
permet pas une orientation toujours süre du pollen dans la tetrade.

Ainsi les facteurs suivants s'averent d'une grande importance dans le choix du materiel d'etude.
1. D'abord, c'est l'angle des coins presentes par le pollen en vue polaire au Stade de tetrade post-
meiotique. Si ces coins sont trop obtus comme le cas de Betula pendula (cf. fig. 18), I'onentation
(par l'observateur) du futur gram de pollen dans la tetrade post-meiotique est difficile et douteuse.
Par contre, chez Tropaeolum peltophorum et Grevillea leucopteris, lis sont aigus (cf. fig. 9 et 15) et
facihtent par consequent cette orientation. 2. Ensuite, c'est le nombre d'apertures du pollen. Un
grain de pollen ä 20 apertures par exemple est certamement tres difficile ä orienter dans la tetrade.
Car en vue polaire - ä retenir que, dans l'etude de l'arrangement du pollen dans la tetrade, les vues
polaires sont infiniment plus importantes que les vues laterales - le pollen ne presente alors que des

coins tres obtus (done tres difficiles ä reperer dans la tetrade post-meiotique) et des mesocolpes
(cf. definition p. 155, sous 1) d'envergures reduites. Plus le nombre d'apertures augmente,
plus l'angle de ces coins est obtus et l'envergure de ces mesocolpes reduite. Une autre difficult^
reside dans le fait que la position d'une partie morphologique determinee d'un futur grain de

pollen dans la tetrade post-meiotique n'est pas rigoureusement fixe (cf. par exemple le cas de
Satureia grandiflora- fig. 61). Dans ce cas, et compte tenu aussi de l'exiguite des mesocolpes,
il est tres difficile d'affirmer si un point de repere caractenstique de la tetrade post-meiotique (comme
le centre d'un diaphragme commun de deux microspores soeurs d'une tetrade post-meiotique: cf.

par exemple fig. 63) a en face une aperture ou un m6socolpe; ceci, afin de pouvoir orienter les autres
parties morphologiques du pollen (apertures, mesocolpes). La troisieme difficulte consiste dans la
variation du nombre d'apertures, dont la frequence et l'amplitude sont generalement proportion-
nelles ä celui-ci, meme dans une petite parcelle d'anthere: le cas des Utnculaires (Huynh, non
pubhe) en fourmt un exemple typique. Or il est tout ä fait vrai qu'ä l'exception du cas des pollens
3-apertures nettement triangulares en vue polaire, il est difficile d'orienter de fa?on sure, dans une
meme tetrade post-meiotique, toutes les quatre microspores ä la fois. Cette difficulte augmente avec
le nombre d'apertures. Amsi la variation du nombre d'apertures chez une espece constitue une
difficulte serieuse (quoique tres interessante) pour l'6tude de l'arrangement du pollen dans la tetrade.
Enfin, pour une espece dont le nombre d'apertures varie entre 15 et 18 comme Utricularia stellaris
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(Thanikaimoni, 1966), il est dölicat de determiner le nombre d'apertures representatif del'espece.
p

Cette difficult^ augmente avec le rapport— entre les mesures respectives de l'axe polaire et de l'axe
E

equatorial. En effet, si l'axe polaire est beaucoup plus long que l'axe äquatorial, les grains de pollen
ont tendance ä se presenter sur les preparations sous une vue laterale, ce qui ne favonse pas la numeration

des apertures. 3. La visibilite des elements morphologiques permettant l'orientation du futur
grain de pollen dans la tetrade post-m6iotique est aussi importante Le cas de Limoniastrum mono-
petalum (cf. fig. 52) ou celui de Muraltia heisteria (cf. fig. 63) en fournissent des exemples. 4. Les
dimensions du gram de pollen meritent aussi une consideration particuliere. Ainsi les especes dont
le pollen est de l'ordre de 10 u de diametre, comme le cas des Peperomia, ne peuvent pas constituer
des matenels favorables. Car au Stade de tetrade post-meiotique, ces dimensions sont encore beau-
coup plus reduites. Par consequent, la visibilite des elements morphologiques permettant l'orientation

du pollen a ce Stade est certamement nulle. 5. En outre, certains caracteres de pollen observes
seulement au Stade jeune facilitent aussi l'orientation du pollen dans la tetrade. Un exemple est
fourm par Betula pendula (cf. p. 161, sous 4). 6. Enfin, il faut temr compte aussi des chances de
pouvoir se procurer un materiel voulu. II nous etait par exemple impossible de trouver un materiel
favorable dont le pollen est uniformäment 7-aperture.

Le materiel utilise au cours de ce travail est constitue soit par du materiel frais, soit par du
materiel sec (d'herbier) suivant l'espece etudiee. Des precisions a ce sujet seront donnees dans chaque
cas. - Le materiel frais est certamement beaucoup plus favorable que le materiel sec. Car un meme
resultat exige une quantite de materiel frais beaucoup moindre que dans le cas d'un materiel sec.
Cependant la qualite des resultats peut etre la meme dans les deux cas si la quantite de materiel
utilise est süffisante.

B. Techniques

1. Materiel frais

Le matäriel frais peut etre ätudie suivant l'un des deux procedes suivants.
II peut etre etudie ä l'etat vivant, par un squash leger de morceaux d'antheres (entre couvre-objet

et porte-objet) dans l'eau, ou mteux dans l'acide acetique ä 45 % auquel il est utile d'ajouter un
dixieme de volume de carmin acetique pour servir de coloration de fond L'acide acetique ä 45 %
favonse la fragmentation de la masse sporogene en des tetrades post-meiotiques separees.

II peut aussi etre fixe ä l'alcool acetique 3 1 3 parts d'alcool absolu, 1 part d'acide acetique
glacial) pendant une journee ou plus. Au moment de l'etude, il est utile de soumettre le materiel
ainsi fixe ä une legere ebullition dans du carmin acetique pendant une bonne minute pour une
coloration prealable. Ensuite, squash leger dans l'acide acetique ä 45%.

La methode des coupes s'avere peu fructueuse, etant donne que l'etude de l'arrangement du
pollen dans la tetrade exige l'examen d'un materiel genäralement abondant et que la mäthode des
coupes est une methode lente. Evidemment cette methode respecte la topographie des futurs grams
de pollen de la tätrade bien mieux que ne le fait la methode du squash. Cependant, ä cet inconvenient
de la methode du squash on peut remedier int6gralement par le procede dit de la chambre humide
(cf. par exemple Langeron, 1942, p 329) (fig. 1)* Pour cela, il faut fragmenter prealablement les
morceaux d'antheres ä etudier avec une paire de brucelies afin de liberer les tetrades post-mSiotiques
de la masse sporogene

2. Materiel sec

De jeunes boutons floraux seront preleves soigneusement et places dans une capsule contenant
de l'acide acetique a 45%, qui sera porte ensuite ä 1'ebullition pendant une dizaine de minutes.
Cette operation a pour but de faire gonfler le materiel et de facihter la dislocation de la masse sporogene.

Le materiel ainsi traite est pret ä l'etude (par la methode du squash, comme dans le cas du
materiel frais). Cependant il est utile d'attendre encore 5-10 heures, afin de favoriser cette dislocation
au maximum.

Remarques, a) L'utihsation du materiel sec exige beaucoup de prudence dans 1'identification
d'(anciennes) cellules meres (au Stade de tätrade post-meiotique). Sans une longue pratique cytolo-
gique, il est difficile de les distmguer sürement sur les squashes. - b) II est parfois utile de garder les
squashes. Une methode simple et efficace a 6te trouvee ä cet effet (cf. Huynh, 1965, p. 18)
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III. Methode de travail

1. Quelques definitions

Avant d'aborder la methode employee dans ce travail, quelques definitions relatives

aux positions du grain de pollen dans la tetrade s'averent necessaires.

On sait que chez les Angiospermes, les quatre microspores issues d'une meme
cellule mere sont disposees dans la tetrade generalement d'apres l'une des trois figures
suivantes. II y a une disposition tetraedrique, une disposition rhomboidale et une disposition

isobilaterale (resp. fig. 2b, 3 b et 4b). La face que le pollen tourne vers le centre
de la tetrade est dite proximale; celle qui lui est opposee est dite distale. Ce sont les

deux faces polaires du pollen. La ligne qui les separe s'appelle l'equateur. (Cf. lexiques

terminologiques de Wodehouse, 1932, et de Erdtman, 1952.)

Les apertures des Dicotyledones sont generalement arrangees sur l'equateur. Ce

caractere peut etre verifie facilement sur les figures de tetrade de disposition
tetraedrique : les apertures sont alors situees sur le pourtour du quatrieme (futur) grain de

pollen, c'est-ä-dirc celui qui recouvre les trois autres (comparer par exemple fig. 6 a

avec fig. 12).

La partie de sporoderme qui s'etend entre deux apertures successives s'appelle
mesocolpe (mesocolpium sensu Erdtman, 1952 intercolpium in Faegri et

Iversen, 1964).

2. Base cytologique

La base cytologique pour l'etude de l'arrangement du pollen dans la tetrade peut
etre conque de la faqon suivante.

a) Etant donne qu'apres le Stade de tetrade post-meiotique, l'enveloppe callosique
de l'ancienne cellule mere et les diaphragmes (ou les cloisons: cas des Monocoty-
ledones) meiotiques disparaissent, les futurs grains de pollen (appeles alors microspores

fibres) se sont pratiquement liberes les uns des autres et peuvent alors prendre
des directions differentes de Celles qui leur sont initiales, ce qui ne permet pas une
orientation fidele. Par consequent, il faut etudier cet arrangement ä un Stade oü les

futurs grains de pollen sont materiellement maintenus encore dans leurs positions
initiales respectives; en d'autres termes, ä un Stade oil l'enveloppe callosique et les

diaphragmes (ou les cloisons) meiotiques en question persistent encore. Ainsi, la
methode la plus judicieuse pour l'etude de l'arrangement du pollen dans la tetrade
consiste dans l'utilisation quasi exclusive des diverses phases du Stade de tetrade

post-meiotique. Les Stades ulterieurs (microspores fibres, pollen jeune, pollen mür)
ne sont bons que pour la verification des resultats obtenus au Stade de tetrade post-
meiotique.

Le Stade dit de tetrade post-meiotique, qui commence depuis la fin de la telophase

homeotypique (caracterisee par la mise en place des diaphragmes ou cloisons
meiotiques) et qui se termine avec la disparition de ces derniers (ou dernieres) et de l'enveloppe

callosique de l'ancienne cellule mere, est certainement un des Stades les plus
longs de la microsporogenese. Par consequent, il comporte un certain nombre de

phases parfaitement identifiables (cf. fig. 5 a, 5 b et 5 c). (a) Au debut de ce stade, les

diaphragmes (ou les cloisons) meiotiques et l'enveloppe callosique presentent un
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aspect tres refringent (en particulier sur le materiel frais etudie tel quel ou fixe ä
l'alcool acetique) et une consistance apparemment «solide». Cette phase est la plus
longue. (b) Ensuite, la destruction de l'enveloppe callosique de l'ancienne cellule
mere commence. Ce phenomene se traduit par le fait que la refringence de cette
enveloppe diminue considerablement; en meme temps, cette derniere laisse voir une
consistance apparemment beaucoup moins dense qu'auparavant. Cependant, les
diaphragmes (ou les cloisons) meiotiques gardent encore leur refringence et leur
consistance «solide» du debut. Cette phase annonce la fin du Stade de tetrade post-
meiotique. (c) Enfin, les diaphragmes (ou les cloisons) meiotiques se detruisent ä leur
tour et liberent les microspores.

Les trois phases principales du Stade de tetrade post-meiotique mentionnees ci-
dessus ne sont pas toutes favorables ä l'etude de l'arrangement du pollen chez une
espece donnee. (a) Ainsi, pour les pollens 3-apertures dont les apertures sont situees
sur des coins tres prononces comme le cas de Tropaeolum peltophorum ou celui de
Grevillea leucopteris, la premiere phase (celle oü les elements morphologiques sont ä
peine ebauches) peut dejä permettre des conclusions satisfaisantes. II en resulte que
l'etude de ces deux especes (et de Celles qui leur sont analogues) ne presente aucune
difficulty. Car, cette phase etant la plus longue, il y a plus de chances de pouvoir
1 observer, (b) Par contre, pour d'autres especes comme Impatiens hawkeri ou Perovskia
atriplicifolia, il faut la deuxieme phase. Car c'est ä partir de cette phase que les apertures

se laissent voir nettement. (c) Cependant pour le cas de Betula pendula, aucune
de ces trois phases du Stade de tetrade post-meiotique ne permet d'identifier sürement
les apertures.

b) Une attention particuliere doit etre vouee ä la comprehension de la disposition
des microspores dans la tetrade post-meiotique chez les Angiospermes. Cette disposition

se fait d'apres des modes tres divers et nombreux (encore plus nombreux que
ceux qui sont mentionnes par Maheshwari, 1950, p. 46). Cependant, que la meiose
se deroule d'apres le type successif ou le type simultane, ces modes de disposition ne
sont que le resultat de l'interference des deux facteurs principaux suivants. (a) D'abord
les quatre microspores sont partagees en deux couples, repartis sur deux niveaux
differents (par rapport ä l'observateur). Chaque couple provient d'un meme noyau fils
heterotypique. Les partenaires d'un couple sont done des microspores sceurs. (b) En-
suite, l'angle fait par les deux axes qui traversent respectivement ces deux couples de
microspores soeurs a une valeur qui varie entre 0° et 90° suivant l'espece etudiee.
Etant donne que ces axes coincident i; avec les deux fuseaux qui ont relie, lors du
Stade de telophase homeotypique, chacun deux noyaux fils issus d'un meme noyau fils
heterotypique, l'angle en question equivaut aussi ä celui qui est forme par ces deux
fuseaux. En somme, la disposition des microspores dans la tetrade post-meiotique - et
par lä, l'arrangement des grains de pollen dans la tetrade - depend etroitement des
positions relatives de ces fuseaux dans la cellule mere lors de la telophase
homeotypique.

Ainsi, (a) dans la disposition tetraedrique, l'angle fait par les axes qui traversent
respectivement les deux couples de microspores sceurs estvoisin de 90° (fig. 2 b). Cela
veut dire qu'au Stade de telophase homeotypique, les deux fuseaux, qui ont relie
chacun deux noyaux fils issus d'un meme noyau fils heterotypique lors de la telophase
homeotypique, font aussi entre eux un angle equivalent, (b) Par contre, dans la dispo-
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sition bilaterale, l'angle fait par ces deux axes a une valeur voisine de 0° (fig. 4b). Cela
veut dire qu'au Stade de telophase homeotypique, les deux fuseaux en question sont ±
paralleles entre eux. (c) Quant ä la disposition rhomboidale, le mecanisme de sa
formation (fig. 3 b) peut, dans un certain nombre de cas au moins, etre assimile ä celui

qui conditionne la disposition tetraedrique.

Un autre point important ä ne pas oublier, c'est l'existence inevitable d'un angle
diedre voisin de 90° (avec une marge de variation ± grande suivant l'espece) entre les

deux faces polaires distales de n'importe quel couple de microspores sceurs dans la
tetrade post-meiotique: figures 2 c et 4 c. L'existence de cet angle est conditionnee par
le fait meme que la surface du cytoplasme de la cellule mere - surface ä laquelle
s'identifient les faces distales des microspores, qui la partagent regulierement - est ±
spherique. II en decoule que les plans equatoriaux de deux microspores sceurs forment
entre eux un angle equivalent. - C'est l'existence de cet angle qui determine la conju-
gaison d'apertures appartenant ä des microspores non issues de memes noyaux fils
heterotypiques, en particulier dans les cas de pollens qui ont plus de deux apertures:
Voir par exemple le cas de Satureia grandiflora et celui de Muraltia heisteria (resp.
fig. 60 et 65).

3. Un exemple

Prenons un exemple pour exposer notre methode de travail: le cas de Tropaeolum
peltophorum Bth. Cette espece possede un pollen 3-aperture dont les apertures sont
situees sur trois coins tres prononces (fig. 6 a), surtout ä 1'etat jeune; ce qui facilite
beaucoup l'etude de l'arrangement du pollen chez cette espece.

A la fin de l'anaphase homeotypique, une cellule mere de T. peltophorum laisse voir
deux couples de noyaux distribues sur deux niveaux differents (fig. 7). Les noyaux
partenaires de chaque couple sont ± paralleles entre eux et se trouvent sur un meme
niveau, relies l'un ä l'autre par un fuseau achromatique. Le parallelisme entre les

partenaires d'un couple de noyaux surtout indique que ces derniers sont issus d'un
meme noyau fils heterotypique. (Dans les cas oil ces noyaux sont beaucoup plus
longs que larges comme chez les especes dont le pollen possede deux axes equatoriaux
nettement inegaux, ce critere de reconnaissance de noyaux freres homeotypiques est

encore plus sür.) En outre, les deux fuseaux achromatiques en question sont ± per-
pendiculaires l'un ä l'autre.

A mesure que se deroule la telophase homeotypique qui se traduit par l'elaboration
des diaphragmes, l'individualisation des quatre futures microspores s'effectue. La
figure 8 montre deux couples de futures microspores, situes sur deux niveaux distincte-
ment differents et dont les axes respectifs font entre eux un angle voisin de 90°. Le
Stade suivant est represente par la figure 9. Les quatre microspores y sont disposees

en deux couples situes sur deux niveaux differents. Les microspores partenaires d'un
couple orientent l'une vers l'autre un de leurs trois coins aigus, alors que les deux
autres coins sont tournes dans le sens inverse. Une etude des Stades ulterieurs (microspores

fibres, pollen jeune, pollen mür) montre que ces dits coins aigus representent les

apertures.

Une consideration des Stades successifs representes par les figures 7, 8 et 9 montre
que les quatre futurs grains de pollen d'une meme cellule mere sont disposes dans la
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tetrade en deux couples, situes sur deux niveaux differents et dont les axes respectifs
sont ± perpendiculaires entre eux; chaque couple etant issu d'un meme noyau fils
heterotypique. Les deux grains partenaires d'un couple tournent l'un vers l'autre une
de leurs trois apertures, et un de leurs trois mesocolpes dans le sens oppose. En outre,
les elements morphologiques (apertures, mesocolpes) correspondants des deux grains
freres sont symetriques entre eux par rapport au diaphragme commun qui les a
separes au Stade de tetrade post-meiotique.

Ainsi dans une tetrade de grains de pollen de T. peltophorum, les douze apertures
sont groupees deux ä deux en six points (cf. fig. 10 et surtout fig. 11). Les deux points
les plus importants, ä savoir (AA') et (aa'), s'identifient aux centres des deux anciens
diaphragmes qui ont separe, chacun, les deux partenaires d'un couple de grains
freres lors du Stade de tetrade post-meiotique (ces deux diaphragmes sont representes
sur la fig. 11 par les deux Heches). Ces deux points peuvent etre consideres comme les
deux poles de la tetrade post-meiotique. lis constituent les points de conjugaison
«naturels» (cf. infra, sous 4, avant-dernier alinea) pour les apertures dans la tetrade
chez l'espece en question. Par contre les quatre autres points de conjugaison, ä savoir
(Bb'), (Cb), (C'c) et (B'c'), sont «non naturels».

Dans le cas oil la tetrade post-meiotique de T. peltophorum se presente ä l'observa-
teur sous une forme de disposition tetraedrique oil l'une des microspores recouvre
les trois autres), les douze apertures sont arrangees suivant la figure 12. A remarquer
que les apertures de la microspore superieure reposent sur les zones centrales des
autres microspores. Cette remarque est tres importante, car eile permet de distinguer
ce mode d'arrangement de celui qui est de regle chez les Proteacees (cf. fig. 16).

4. Conclusions

De l'etude ci-dessus concernant T. peltophorum on peut tirer les conclusions impor-
tantes suivantes.

D'abord, il est peu logique d'etudier l'arrangement du pollen dans la tetrade sur le
Stade de pollen. Car l'element de base de cet arrangement est constitue presque
exclusivement par la disposition symetrique des elements morphologiques (apertures,
mesocolpes) correspondants des deux grains de pollen issus d'un meme noyau fils
heterotypique par rapport ä l'ancien diaphragme qui les a separes lors du Stade de
tetrade post-meiotique.

Ainsi, dans l'etude de l'arrangement du pollen dans la tetrade chez n'importe quelle
espece, il faut, pour obtenir la construction theorique (c'est-ä-dire le cas general) de
cet arrangement, d'abord observer, aux diverses phases du Stade de tetrade post-
meiotique, la disposition (generalement symetrique) des elements morphologiques
correspondants d'un couple de microspores soeurs (ou de grains freres). Puis faire
tourner l'axe qui traverse ce couple d'un angle allant de 0° (par exemple le cas des
Graminees) ä 90°, suivant l'espece etudiee, pour avoir l'autre couple. Cet angle peut
etre determine facilement par une etude statistique de tetrades post-meiotiques. Enfin,
pour la conjugaison des apertures appartenant aux grains de pollen non issus de
memes noyaux fils heterotypiques, il suffit de retenir l'existence d'un angle grossiere-
ment voisin de 90° entre les deux plans equatoriaux de n'importe quel couple de
microspores soeurs (cf. p. 157, sous 2, dernier alinea). - Ce procede permet generale-
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ment d'arriver tres vite ä des resultats sürs. II est parfois le seul valable pour l'etude de

l'arrangement du pollen, en particulier sur des materiels oü existe une proportion
notable de cas anormaux. Ainsi le cas de Tropaeolum maculifolium et de T. pubescens
resterait insoluble sans ce procede.

Ici se pose le probleme d'une identification süre - sur une tetrade post-meiotique -
d'un couple de microspores soeurs, surtout quand il s'agit d'un materiel sec. Cette
identification est facile avec les criteres suivants (cf. fig. 9): Les deux microspores en
question forment ± un couple symetrique et se trouvent sur un meme niveau (quand
on fait varier la vis micrometrique du microscope pour une mise au point ä des

niveaux differents). Evidemment, une telle identification n'est possible que sur des

tetrades post-meiotiques qui se presentent favorablement ä l'observateur.

En outre, il faut retenir que les apertures ne sont veritablement destinees ä se con-
juguer qu'au niveau - et de part et d'autre - des deux anciens diaphragmes qui ont
separe, chacun, les deux partenaires d'un couple de microspores soeurs lors du Stade
de tetrade post-meiotique. Ici la conjugaison n'engage que les apertures qui appar-
tiennent aux microspores (ou grains de pollen) provenant de memes noyaux fils
heterotypiques, et qui sont par consequent situecs sur de memes niveaux par rapport
ä l'observateur. Ce sont done des points de conjugaison «naturels». Car, dans n'im-
porte quelles conditions cytologiques, cette conjugaison, en principe, a toujours lieu
par le fait meme de la symetrie entre les elements morphologiques correspondants des

microspores soeurs (ou des grains freres) par rapport ä ces diaphragmes. - La
conjugaison des autres apertures Celles qui n'ont pas ete en contact avec les deux
diaphragmes en question) ne se produit qu'entre des microspores (ou grains de pollen)
provenant de noyaux fils heterotypiques differents; les apertures conjuguees sont done
situees sur des niveaux differents. Les points de conjugaison dans ce cas peuvent etre
caracterises de «non naturels». Car suivant la valeur de l'angle fait par les axes
respectifs des deux couples de microspores soeurs, les apertures peuvent changer de

partenaires (cas de Satureia grandiflora, p. 168); il se peut aussi que cette conjugaison
fasse defaut (cas de YImpatiens scabrida: fig. 48).

Enfin, une etude sur des Stades successifs de la formation du pollen (depuis le debut
du Stade de tetrade post-meiotique jusqu'au Stade de pollen mür, en passant par les

diverses phases du Stade de tetrade post-meiotique, le Stade de microspores fibres et
celui de pollen jeune) est necessaire. Cette methode s'avere particulierement utile dans
les cas oü il est impossible d'orienter le pollen au Stade de tetrade post-meiotique,
comme ce sera le cas de Betula pendula (p. 161) ou celui de Cardiospermum villosum
(p. 162).

IV. Observations

A. Pollens ä trois apertures identiques

1. Cas general

Materiel d'etude: Tropaeolum peltophorum Bth. (materiel frais).
L'etude de cette espece a ete exposee ci-dessus (cf. p. 157, sous 3). Les douze

apertures d'une tetrade de pollen y sont groupees deux ä deux en six points. C'est le

«type Epilobium» (cf. Garside, 1946) ou la «loi de Fischer »(Erdtman, 1952, p. 14).
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D'apres nos recherches sur un tres grand nombre de genres appartenant ä un tres
grand nombre de families differentes, ce mode d'arrangement constitue de loin le cas
general chez les pollens 3-apertures. II nous parait done inutile de mentionner ici
toutes les especes etudiees.

2. Cas des pollens pourvus de trois pseudo-apertures supplementaires

Materiel d'etude: Tibouchina paratropica Cogn. (materiel frais).

Cette espece, comme la plupart des Melastomatacees, possede un pollen 3-aperture,
dont les vraies apertures, situees sur des coins, sont intercalees entre trois pseudo-
apertures.

Au Stade de tetrade post-meiotique, la forme triangulaire (en vue polaire) de la
microspore est assez nette. II en est de meme pour les pseudo-apertures; car, en vue
polaire, leur emplacement est marque par une depression legere mais visible sur le
pourtour du pollen (fig. 13). Cette figure, representant une tetrade de microspores de
disposition tetraedrique, correspond bien ä la figure 12 qui a ete relevee chez l'espece
precedente. Cette identite suffit dejä pour permettre de conclure que le meme mode
d'arrangement est de regle chez T. paratropica. Dans ces conditions, la construction
theorique d'une tetrade de pollen chez la meme espece (fig. 14) montre que: (a) En ce
qui concerne ks vraies apertures, on a les memes points de conjugaison «naturels» et
«non naturels» (cf. p. 159, sous III, avant-dernier alinea) que dans le cas de l'espece
precedente. (b) Quant aux pseudo-apertures, huit d'entre elles se conjuguent deux ä
deux en quatre points «non naturels», par le fait que les apertures conjuguees appar-
tiennent a des microspores non issues de memes noyaux fils heterotypiques. Les quatre
autres n'ont pas de partenaires de conjugaison; ce sont Celles qui toucherent la
membrane de l'ancienne cellule mere au Stade de tetrade post-meiotique.

3. Cas des Proteacees

Materiel d'etude: Grevillea leueopteris Meissn. (materiel sec).

Cette espece possede un pollen 3-aperture dont les apertures sont situees sur des
coins tres prononces, meme au Stade de tetrade post-meiotique, ce qui facilite beau-
coup son etude.

Au Stade de tetrade post-meiotique, les deux microspores issues d'un meme noyau
fils heterotypique orientent l'une vers l'autre un de leurs trois futurs mesocolpes
(fig. 15). Une etude statistique montre que les axes respectifs des deux couples de
microspores sceurs d'une tetrade post-meiotique sont perpendiculaires l'un ä l'autre.

Ainsi, les apertures se conjuguent trois ä trois en quatre points differents. Ce sont
des points de conjugaison ä la fois «naturels» (entre apertures appartenant ä des
microspores sceurs) et «non naturels» (entre apertures faisant partie de microspores
non issues de memes noyaux fils heterotypiques): cf. p. 159, sous III, avant-dernier
alinea. - La figure 16 montre une tetrade de microspores de disposition tetraedrique.
A remarquer que les parties medianes des mesocolpes de la quatrieme microspore

celle qui recouvre les trois autres) - et non les apertures comme c'etait le cas de
Tropaeolum peltophorum (flg. 12) - y reposent sur les zones centrales des trois autres
microspores (situees en dessous). C'est la disposition caracteristique des Proteacees.
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4. Un cas de variation dans le nombre d'apertures

Materiel d'etude: Betula pendula Roth (materiel frais).
Cette espece, comme celles qui forment la famille des Betulacees en particulier et

Celles qui possedent des apertures reduites en general a un pollen dont le nombre
d'apertures varie facilement. Chez l'espece en question, ce nombre est generalement
de 3 (dans 80% environ); le reste est forme de grains 4-apertures. Une autre
particularity chez cette espece: que le grain de pollen soit 3-aperture ou 4-aperture, les
apertures sont en general reparties de faqon irreguliere sur l'equateur.

L'etude de la disposition des apertures dans la tetrade est tres difficile chez cette
espece. Car au Stade de tetrade post-meiotique, elles ne peuvent pas encore etre
identifiees. Malgre cela, le mode d'arrangement du pollen dans la tetrade est sans doute
celui de Tropaeolumpeltophorum (cf. supra, 1). En effet, sur une tetrade de microspores
de disposition tetraedrique, l'orientation de la microspore superieure vis-ä-vis des trois
autres situees en dessous est la meme (ä comparer fig. 17 avec fig. 12). Des verifications
concernant ce mode d'arrangement ont ete faites ensuite au Stade de pollen jeune.

Ce qui est particulier chez B. pendula, c'est qu'au Stade de tetrade post-meiotique
(fig. 18) les deux microspores soeurs orientent l'une vers l'autre une surface presque
plane au lieu d'un coin comme dans le cas de Tropaeolum peltophorum. En outre, ces
microspores sont nettement plus longues que larges; ce qui est different du cas de la
Tropaeolacee (ä comparer la fig. 18 avec la fig. 9). Par ailleurs, les deux axes qui tra-
versent respectivement les deux couples de microspores soeurs d'une tetrade post-
meiotique forment un angle dont la valeur varie entre 90° et 60°.

Les apertures, ä peine visibles au Stade de microspores fibres, ne s'apergoivent
nettement qu'ä partir du Stade de pollen jeune. A ce Stade, la grande majorite des
grains de pollen affectent en vue polaire encore une forme ± rectangulaire (c'est-
ä-dire ä deux axes equatoriaux nettement inegaux), oil une aperture est flanquee de deux
mesocolpes tres convexes et qui ressemblent ä deux joues gonflees (fig. 21 a et c).
En outre, cette aperture ne se trouve pas sur le pourtour du pollen comme les deux
autres et sur le meme niveau qu'elles (fig. precedente). Cela s'explique facilement, car
la partie du sporoderme qui porte cette aperture affecte une nette tendance ä s'enrouler
sur le reste du pollen (fig. 21 b). Une etude statistique de tetrades de tres jeunes grains
de pollen - ces tetrades nous ayant paru authentiques - montre que cette aperture
particuliere se trouve au niveau des deux anciens diaphragmes qui ont separe, chacun,
les partenaires d'un couple de microspores soeurs lors du Stade de tetrade post-meiotique,

et que ledit phenomene d'enroulement s'exerce dans le sens allant de l'interieur
vers l'exterieur de la tetrade. (Ce sens d'enroulement peut meme etre verifie sur les

microspores de la tetrade post-meiotique.) - Ainsi, on comprend pourquoi (a) au
Stade de tetrade post-meiotique, les deux partenaires d'un couple de microspores
sceurs orientent l'un vers l'autre, non un coin, mais une surface presque plane (fig. 18),
(b) les jeunes grains de pollen presentent, en vue polaire, un pourtour nettement plus
long que large (fig. 21 a et c), (c) et que l'une des trois apertures se trouve sur un niveau
different de celui des deux autres (fig. 21 b).

Cette caracteristique - ä savoir le phenomene d'enroulement mentionne dans
l'alinea precedent - permet de reperer facilement l'aperture supplemental la 4e)
sur un grain de pollen 4-aperture separe. Ainsi sur la figure 19, l'aperture
supplementaire est sans doute celle qui est opposee ä l'aperture particuliere (cette derniere
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etant situee sur la partie de sporoderme enroulee). De meme sur la figure 20, l'aperture
supplementaire est ä droite de l'aperture particuliere.

Ledit phenomene d'enroulement semblait resulter du manque d'espace dans 1'enclave
occupee par le cytoplasme de l'ancienne cellule mere, ce qui aurait eu pour effet de
comprimer fortement les deux jeunes grains de pollen issus d'un meme noyau fils
heterotypique au niveau de leur ancien diaphragme commun lors du Stade de tetrade
post-meiotique, et les aurait maintenus longtemps ensemble. Sur de tels couples de
grains de pollen, les elements morphologiques (apertures, mesocolpes) correspondants
sont en general symetriques par rapport ä cet ancien diaphragme (fig. 22), sauf en ce
qui concerne l'aperture supplementaire (fig.23). Cette symetrie est tres frappante quant
ä la position de l'aperture dite particuliere (mentionnee dans les deux alineas
precedents), malgre la variation de cette position sur l'ancien diaphragme en question.

Cependant, nous avons observe un cas oil ces elements morphologiques semblaient
symetriques par rapport ä un point de l'ancien diaphragme mentionne ci-dessus
(fig. 24), et non ä ce dernier en tant que plan comme dans le cas general. Cette absence
de symetrie entre les elements morphologiques correspondants de deux grains freres
par rapport ä leur ancien diaphragme commun est due sans doute ä certains facteurs
cytologiques (lors du Stade d'anaphase homeotypique), qui font devier une des deux
anciennes microspores sceurs de son orientation normale.

Remarque. Concernant l'emplacement de l'aperture supplementaire la 4e) sur
les grains de pollen 3-apertures anormaux, on peut mentionner ici le cas de 1' Utricularia
quelchii N.E.Br. (Huynh, non publie). Le pollen mür de cette espece se presente
toujours en tetrade oü l'arrangement du pollen est le meme que celui qui est de regle
chez Betula pendula. La quatrieme aperture s'y trouve ä la meme place qui revient a
l'aperture supplementaire de la microspore superieure de la figure 23 de ce travail.

5. Un cas de pollen heteropolaire

Materiel d'etude: Cardiospermum villosum Macf. (materiel sec).

Cette Sapindacee a un pollen fortement heteropolaire par le fait qu'ä l'etat mür, une
face polaire est presque plane ou legerement concave alors que l'autre est fortement
convexe (fig. 25). II s'agit ici de determiner laquelle des deux faces polaires est distale,
c'est-ä-dire tournee vers le cote exterieur de la tetrade.

Cette etude s'avere infructueuse sur le Stade de tetrade post-meiotique. Car alors
les microspores ont des dimensions encore tres reduites et que la differentiation des
deux faces polaires n'est pas encore nette. Cependant, au Stade de microspores fibres,
nous avons pu observer quelques tetrades qui nous ont paru authentiques (fig. 26).
Les microspores ont alors une face distale nettement convexe et une face proximale
concave. A mesure que progresse la maturation du pollen, la face concave diminue
sa courbure et devient une face presque plane ä l'etat mür du pollen.

II en resulte que chez l'espece en question, la face polaire convexe du pollen mür est
la face distale.

B. Pollens ä deux apertures et une aperture reduite

Materiel d'etude: Tropaeolum pubescens H.B.K, (materiel frais fixe ä l'alcool
acetique).
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Le pollen de cette espece possede trois apertures dont l'une, opposee au grand
mesocolpe, est nettement plus reduite que les deux autres qui sont identiques et
regardent les deux petits mesocolpes de meme envergure (fig. 27).

Au Stade de tetrade post-meiotique, on ne voit pas encore nettement les apertures.
Neanmoins, la microspore presente alors en vue polaire une forme de lentille (fig. 28)

qui rappelle celle du pollen mür (fig. 27 a). Une etude des etapes ulterieures successives,

depuis le Stade de tetrade post-meiotique jusqu'ä celui de pollen mür, permet de situer
l'emplacement des futurs apertures sur la microspore et par consequent d'orienter les

microspores dans la tetrade post-meiotique. Ainsi le «dos» de la lentille (fig. 28)
donne plus tard la partie colpifere de l'aperture reduite.

11 en decoule que nous avons pu etablir qu'au Stade de tetrade post-meiotique,
(a) les deux partenaires d'un couple de microspores sceurs orientent l'un vers l'autre
une de leurs deux apertures normales, tout en maintenant symetriques leurs elements
morphologiques (apertures, mesocolpes) correspondants par rapport ä leur dia-
phragme commun (fig. 29), (b) 1'angle fait par les deux axes respectifs des deux
couples de microspores soeurs d'une tetrade post-meiotique a une valeur voisine de 90°.

Des lors, la construction theorique de l'arrangement du pollen dans la tetrade chez

l'espece en question est facile. II suffit de faire tourner Faxe du premier couple de
grains freres d'un angle voisin de 90° pour avoir l'autre couple (fig. 29). Cette figure
montre que les douze (=3 x 4) apertures d'une tetrade de pollen peuvent se con-
juguer deux ä deux en six points differents. Deux de ces points sont des points de

conjugaison «naturels» (cf. p. 159, sous III, avant-dernier alinea), par le fait qu'ils
groupent des apertures appartenant ä des grains freres: (AA') et (aa'). Ces deux

points rassemblent quatre apertures normales. Les quatre autres points de
conjugaison, ä savoir (Bb'), (Cb), (C'c) et (B'c'), sont «non naturels», etant donne qu'ils
associent des apertures faisant partie de grains de pollen non issus de memes noyaux
fils heterotypiques. Le premier et le troisieme couplent respectivement deux apertures
normales et deux apertures reduites, tandis que le deuxieme et le quatrieme reunissent
chacun une aperture normale et une aperture reduite. - Cette consideration permet de
donner une forme stereographique ä la tetrade de disposition tetraedrique (fig. 31).

Cependant, sur le materiel etudie relativement ä T. pubescens, deux microspores
soeurs sont tres souvent disposees dans la tetrade suivant la figure 30. Cette absence
de symetrie entre les elements morphologiques (apertures, mesocolpes) correspondants
de deux microspores soeurs par rapport ä leur diaphragme commun en tant que plan
a ete aussi observee chez Betula pendula (cf. p. 162, sous 4, avant-dernier alinea). Ainsi
chez Tropaeolumpubescens, une tetrade post-meiotique peutpresenter simultanement les

deux modes de disposition de microspores, indiques par les figures 29 et 30 men-
tionnees ci-dessus.

Remarque. Tout ce qui a ete dit ci-dessus, concernant T. pubescens, est aussi
valable pour le cas de T. maculifolium Hughes.

C. Pollens ä deux apertures

Les pollens 2-apertures affectent generalement une forme allongee oü les apertures,
longues ou courtes, occupent les deux bouts. Iis peuvent avoir deux ou trois axes de

symetrie.
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1. Pollens ä trois axes de symetrie

Materiel d'etude: Tropaeolum tuberosum R. et P. (materiel frais).

Le pollen mür de cette espece mesure 19 x49 x 13 fi (fig. 40).

Au Stade de tetrade post-meiotique, l'aperture n'est pas encore visible sur la microspore,

qui affecte toutefois une forme allongee typique. Dans un tres grand nombre
de cas, les quatre microspores sont disposees en deux couples; les partenaires de
chacun ont leurs grands axes paralleles Fun ä l'autre et se trouvent sur un meme
niveau par rapport a l'observateur (fig. 41 et 42). Chaque couple est done issu d'un
meme noyau tils heterotypique. L'angle forme par les axes respectifs de ces deux
couples varie entre 60° et 90° en general. Dans une vue sagittale, cette disposition
(cas oil l'angle en question a une valeur voisine de 90°) montre que les axes polaires
respectifs de deux microspores soeurs font alors entre eux un angle grossierement
voisin de 90° (fig. 42, ä considerer les deux microspores situees sur le niveau inferieur).

De ces observations, on peut deduire que, dans ces conditions, les deux grains de
pollen issus d'un meme noyau fils heterotypique conjuguent leurs quatre (=2 X 2)
apertures deux ä deux, tout en maintenant un angle grossierement voisin de 90° entre
les deux plans passant respectivement par leurs apertures.

Dans un certain nombre de cas, ce parallelisme entre microspores soeurs n'est pas
rigoureux (fig. 43) ou fait defaut (fig. 44). Une etude de la meiose par la methode des

coupes revele sur ce materiel l'existence de debuts de telophase homeotypique oh les
deux noyaux fils issus d'un meme noyau fils heterotypique entrent en repos en se
laissant toucher l'un par l'autre par une extremite (fig. 45). Ce phenomene de separation

anaphasique homeotypique anormale fut sans doute ä l'origine de cette absence
de parallelisme entre microspores soeurs d'une tetrade post-meiotique.

2. Pollens ä deux axes de symetrie

a) Tropaeolum tricolor Sweet (materiel frais)

Le pollen (fig. 32 b) de T. tricolor possede deux faces polaires differentes, l'une
convexe l'autre concave. Les apertures y sont de forme allongee.

Au Stade de tetrade post-meiotique, on ne voit pas encore nettement l'aperture sur
la microspore qui prend neanmoins une forme allongee typique. Les quatre microspores

d'une tetrade post-meiotique sont disposees en deux couples. Les partenaires
de chaque couple ont leurs grands axes Orientes ± parallelement entre eux, de fafon
qu'ils se regardent par un de leurs deux futurs mesocolpes, tout en tournant vers
l'exterieur de la tetrade leur future face polaire convexe (fig. 33). Souvent une microspore

semble avoir une forme rectiligne alors que l'autre (issue d'un meme noyau fils
heterotypique) affecte une forme courbe accentuee (fig. 34). Ces figures apparemment
contradictoires s'expliquent facilement par l'orientation differente de la tetrade vis-
a-vis de l'observateur.

Les deux futurs mesocolpes opposes l'un ä l'autre par deux microspores soeurs
forment un angle grossierement voisin de 90° (fig. 33, 34 et 35).
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Dans la plupart des cas, les deux couples de microspores soeurs d'une tetrade post-
meiotique sont disposes l'un par rapport ä l'autre suivant un angle voisin de 90°
(fig. 33 et 34). Sur une faible proportion de tetrades neanmoins, ces deux couples
sont Orientes parallelement l'un ä l'autre (fig. 35).

b) Itea virginica L. (materiel frais)

Le pollen (fig. 36) de I. virginica (Saxifragacee) possede deux faces polaires dilfe-
rentes quoique toutes les deux convexes. La courbure de l'une est nettement plus
accentuee que celle de l'autre. Les apertures y sont courtes.

Au Stade de tetrade post-meiotique, les deux microspores soeurs ont leurs grands
axes paralleles l'un ä l'autre, la face la plus convexe etant tournee vers l'exterieur de la
tetrade (fig. 37 et 38). Done leurs quatre (=2 x 2) futures apertures se conjuguent
deux ä deux comme dans le cas de Tropaeolum tricolor.

Les axes respectifs des deux couples de microspores soeurs d'une tetrade post-
meiotique forment entre eux un angle dont la valeur varie entre 0° et 90° (fig. 38, 39
et 37).

D. Pollens ä quatre apertures

1. Cas des pollens ä faces polaires rectangulaires

Materiel d'etude: Impatiens scabrida DC. (materiel frais).

Le pollen de cette espece presente trois (souvent deux) axes de symetrie inegaux
(fig. 46). Dans un travail publie recemment (1967), nous avons montre que chez cette
espece les deux grains de pollen issus d'un meme noyau fils heterotypique (situes sur
un meme niveau par rapport ä l'observateur) tournent l'un vers l'autre un de leurs
grands mesocolpes, de fa?on que les quatre apertures limitant ces derniers se
conjuguent deux ä deux. L'angle forme par les axes respectifs des deux couples de microspores

soeurs d'une tetrade post-meiotique a une valeur qui varie entre 60° et 90°
(fig. 47 et 48).

Dans le cas oil cet angle a une valeur voisine de 90°, les seize (=4 X 4) apertures
d'une tetrade de pollen se conjuguent deux ä deux en huit points differents (fig. 49).
Quatre de ces points groupent des apertures partenaires appartenant ä des grains
freres et sont repartis equitablement sur les deux anciens diaphragmes qui ont separe,
chacun, les partenaires d'un couple de grains freres au Stade de tetrade post-meiotique.
Ce sont done des points de conjugaison «naturels» (cf. p. 159, sous III, avant-dernier
alinea). Quatre autres points reunissent des apertures partenaires faisant partie de
grains de pollen non issus de memes noyaux fils heterotypiques: ils sont done des
points de conjugaison «non naturels».

Remarques, (a) Ce mode d'arrangement de pollen est de regle chez les Impatiens
dont le pollen 4-aperture presente des faces polaires rectangulaires comme celui de
I. scabrida. Cependant, la valeur de l'angle forme par les axes respectifs des deux
couples de microspores soeurs d'une tetrade post-meiotique peut descendre jusqu'ä
0°. (b) II est tres probable que ce mode d'arrangement s'observe aussi chez le genre
Jollydora (Connaracees) dont le pollen ressemble beaueoup ä celui de /. scabrida
(cf. Erdtman, 1952).

165

J



2. Cas des pollens ä faces polaires carrees

Par analogie, on peut prevoir que les pollens 4-apertures ä faces polaires carrees ont
le meme mode d'arrangement dans la tetrade que ceux qui ont des faces polaires
rectangulaires (cf. supra, sous 1).

Premier cas: Impatiens hawkeri Bull, (materiel frais fixe ä l'alcool acetique).

Cette espece possede, ä part les grains de pollen 4-apertures, une proportion
notable de grains 5-apertures dont les faces polaires affectent une forme de pentagone
regulier. Malgre cette variation, les apertures, sur le pollen en vue polaire, occupent
toujours des coins (fig. 50, ä considerer la microspore qui recouvre les trois autres).

Vers la fin du Stade de tetrade post-meiotique, les apertures sont ä peine visibles.
Sur des cas favorables, comme celui qui est represents par la figure 51, nous avons pu
etablir que (a) les deux futurs grains de pollen issus d'un meme noyau fils hetero-
typique - qu'ils soient 4-apertures ou 5-apertures - tournent toujours l'un vers l'autre
un de leurs mesocolpes, (b) l'aperture supplementaire la 5e, situee en haut de la
fig. 51) est orientee vers l'exterieur de la tetrade, (c) l'angle forme par les deux axes
qui traversent respectivement les deux couples de microspores soeurs d'une tetrade
post-meiotique est generalement voisin de 90°, (d) etant donne le fait que les plans
equatoriaux de deux microspores sceurs forment dans la tetrade un angle grossierement
voisin de 90° (cf. p. 157, sous 2, dernier alinea), les apertures d'une tetrade de pollen
chez l'espece en question se conjuguent deux ä deux en huit points differents comme
dans le cas precedent I. scabrida). Quant ä l'aperture supplementaire, elle n'a pas
de partenaire de conjugaison.

Le mecanisme de l'arrangement du pollen de I. hawkeri ayant ete etabli, on peut,
sur une tetrade qui se presente ä l'observateur sous une forme de disposition tetra-
edrique (fig. 50), designer facilement les deux couples de microspores sceurs. Ainsi sur
cette derniere figure, la microspore qui recouvre les trois autres a pour microspore
sceur celle qui est en bas de la figure, c'est-ä-dire celle vers laquelle eile Oriente un de

ses quatre mesocolpes, et non un de ses quatre coins parties colpiferes). Les deux
autres microspores proviennent par consequent d'un meme noyau fils heterotypique. -
Cette designation de microspore sceur pour une microspore donnee, sur une tetrade
post-meiotique de disposition tetraedrique, n'est pas possible chez les pollens 3-aper-
tures (cf. fig. 12 et 16) ainsi que chez les pollens 6-apertures ä faces polaires en forme
d'hexagone regulier (cf. fig. 59).

Deuxieme cas: Alnus incana (L.) Medikus (materiel frais).

A. incana presente, comme l'espece precedente, une proportion notable de grains
de pollen 5-apertures. L'aperture ne se laisse voir sur la microspore qu'ä partir de la
derniere phase du Stade de tetrade post-meiotique.

Chez cette espece, comme chez l'espece precedente, les deux microspores sceurs
d'une tetrade post-meiotique orientent l'une vers l'autre un de leurs mesocolpes;
l'aperture supplementaire la 5e) est toujours tournee vers l'exterieur de la tetrade.
Cependant, chez A. incana, l'angle forme par les axes qui traversent respectivement les

deux couples de microspores sceurs d'une tetrade post-meiotique a une valeur qui
varie entre 60° et 90°. Des lors, la construction theorique d'une tetrade de pollen chez
l'espece en question ne pose aucun probleme.
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E. Pollens ä cinq apertures

Materiel d'etude: Limoniastrum monopetalum Boiss. (materiel sec).

Chez L. monopetalum (Plumbaginacee), les faces polaires du pollen prennent une
forme de pentagone regulier.

Vers la fin du Stade de tetrade post-meiotique, la microspore laisse voir assez

nettement ses apertures et ladite forme de pentagone regulier des faces polaires (fig. 52).
Cette figure indique que, dans une tetrade de pollen chez l'espece en question, (a) les

deux partenaires d'un couple de grains freres tournent l'un vers l'autre un de leurs cinq
mesocolpes, (b) les points de conjugaison des apertures sont les memes que dans le

cas des pollens 4-apertures ä faces polaires carrees (cf. supra, sous 2), (c) quatre apertures

- celles qui sont situees sur les deux axes qui traversent respectivement les deux

couples de grains freres - n'ont pas de partenaires de conjugaison. - Ces considerations

permettent de donner une forme stereographique ä la tetrade de disposition
tetraedrique (fig. 53).

F. Pollens ä six apertures

1. Cas des pollens ä symetrie bilaterale

Materiel d'etude: Perovskia atriplicifolia Bth. (materiel frais).

Le pollen mür de P. atriplicifolia (Labiee) presente toujours deux axes equatoriaux
nettement inegaux. Cependant, l'arrangement des elements morphologiques (apertures,
mesocolpes) sur le pollen prend deux formes differentes. Sur 1'une, presentee par la

majorite des grains de pollen, le petit axe equatorial traverse deux apertures (fig. 55).
Sur l'autre, ce role est devolu au grand axe equatorial (fig. 54).

C'est seulement vers la fin du Stade de tetrade post-meiotique que la microspore
laisse voir ses apertures. Neanmoins cette visibilite n'est possible que dans certaines
conditions favorables. Par consequent, on ne peut pas voir en meme temps toutes les

apertures des microspores d'une tetrade post-meiotique. - Ainsi la figure 56 par exemple
montre une microspore qui Oriente vers l'autre microspore soeur trois de ses apertures,
les trois autres apertures etant tournees vers le cöte exterieur de la tetrade. Sur la
microspore en question, c'est le petit axe equatorial qui passe par deux apertures
comme dans le cas de la majorite des grains de pollen (fig. 55).

Des lors, la construction theorique d'une tetrade de pollen (cas general) chez l'espece

en question s'avere facile. En effet, il suffit de completer l'autre microspore soeur (dont
les elements morphologiques ne sont pas tous nettement visibles en raison de sa

position peu favorable) sur la figure 56, en tenant compte de la symetrie des elements

morphologiques correspondants de deux microspores soeurs par rapport ä leur dia-
phragme commun. Ensuite, pour avoir le deuxieme couple de microspores soeurs, il
faut faire tourner l'axe du premier couple ainsi obtenu d'un angle voisin de 60°. Car
chez cette espece, 1'angle forme par les axes respectifs des deux couples de microspores
soeurs d'une tetrade post-meiotique a une valeur qui varie entre 0° et 90°, en accusant

une nette frequence au voisinage de 60°.

Nous avons observe un cas oil une microspore d'une tetrade post-meiotique tourne
vers l'autre microspore soeur (dont les elements morphologiques ne sont pas nettement
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visibles en raison de sa position peu favorable), non trois comme dans le cas general
(fig. 56), mais deux apertures (fig. 57). L'arrangement des elements morphologiques
de la microspore en question renseigne sur l'orientation de la deuxieme forme de
pollen lors du Stade de tetrade post-meiotique (ä comparer fig. 57 avec fig. 54). - II est
certes pertinent de se demander si toutes les microspores de la tetrade post-meiotique
representee par la figure 57 orientent uniformement deux apertures vers leurs microspores

sceurs respectives, comme le fait la microspore dont les elements morphologiques
sont nettement visibles. Malgre qu'il soit impossible de voir toutes les apertures d'une
tetrade post-meiotique ä la fois, il parait certain que cette uniformite n'existerait pas
si l'on pouvait appliquer le cas de Satureia grandiflora (cf. fig. 61) ä cette espece.

Remarque. Salvia glutinosa L. (Labiee) possede un pollen qui ressemble beaucoup
au pollen general de Perovskia atriplicifolia (fig. 55). Nous sommes certain que
1 arrangement de son pollen dans la tetrade est le meme que celui de cette demiere
espece.

2. Cas des pollens ä symetrie radiaire

Materiel d'etude: Satureia grandiflora (L.) Scheele (materiel frais).
Chez S. grandiflora (Labiee), les faces polaires du pollen mür prennent une forme

d'hexagone regulier dont les coins portent les apertures (fig. 58).
Vers la fin du Stade de tetrade post-meiotique, les microspores laissent voir leurs

apertures. En meme temps, la forme hexagonale en vue polaire de la microspore
devient nette; ce qui permet, dans un certain nombre de cas, de localiser l'emplace-
ment de toutes les apertures d'une tetrade post-meiotique.

Ainsi dans la tetrade post-meiotique de S. grandiflora, les deux microspores soeurs
tournent l'une vers l'autre un de leurs six mesocolpes (fig. 60). En outre, l'angle defini
par les axes respectifs des deux couples de microspores sceurs d'une tetrade post-
meiotique a une valeur qui varie entre 60° et 90°.

Des lors, la construction theorique d'une tetrade de pollen chez l'espece en question
s'avere facile. Prenons le cas oil l'angle fait par les axes respectifs des deux couples de
microspores sceurs (ou de grains freres) a une valeur voisine de 90° (fig. 60). Etant
donne que les plans equatoriaux de deux microspores sceurs font dans la tetrade
post-meiotique un angle grossierement voisin de 90° (cf. p. 157, sous 2, dernier alinea),
les vingt-quatre (=6x4) apertures d'une tetrade de pollen peuvent se conjuguer
alors deux ä deux en douze points separes, distribues sur quatre niveaux differents.
(Sans entrer inutilement dans des calculs trigonometriques compliques, disons simple-
ment que cette multiple conjugaison n'a lieu strictement que si l'angle forme par les
plans equatoriaux de deux microspores soeurs - cet angle venant d'etre mentionne -
d'une tetrade post-meiotique a une valeur voisine de 70° 25', ce qui est pratiquement
possible.) (a) Le premier niveau, en allant de haut en bas, porte deux points de
conjugaison: (AA') et (BB')_ Iis groupent des apertures partenaires appartenant au premier
couple de grains freres et sont par consequent des points de conjugaison «naturels»
(cf. p. 159, sous III, avant-dernier alinea). (b) Le deuxieme niveau, qu'on atteint en
suivant les segments AF, A'F', BC et B'C', porte quatre points de conjugaison:
(Fd), (F'e), (C'e') et (Cd'). Les quatre couples d'apertures qu'ils conjuguent sont
formes de partenaires faisant partie de grains de pollen non issus de memes noyaux
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fils heterotypiques. Ce sont done des points de conjugaison «non naturels». (c) Puis,
toujours en descendant, on arrive au troisieme niveau sur lequel reposent quatre
autres points de conjugaison: (De'), (Ec), (E'f) et (D'f'). Ce sont aussi des points de
conjugaison «non naturels ». (d) Enfin, e'est le quatrieme niveau, avec les deux derniers
points de conjugaison: (aa') et (bb'). Ces deux points sont des points de conjugaison
«naturels» comme ceux du premier niveau.

Les considerations trouvees dans l'alinea precedent permettent la construction
theorique d'une tetrade de microspores de disposition tetraedrique dans le cas oil
l'angle forme par les axes respectifs des deux couples de microspores sceurs a une
valeur voisine de 90° (fig. 59). Cette figure montre que, dans la tetrade de microspores
de S. grandiflora, chaque microspore conjugue alors equitablement ses six apertures
deux ä deux avec Celles des trois autres microspores.

Dans quelques cas exceptionnels, une des microspores d'une tetrade post-meiotique
tourne vers l'autre microspore soeur, non un mesocolpe comme dans le cas general,
mais bien une aperture (fig. 61). On pourrait eventuellement nous objecter que ce fut
probablement le squash, meme tres leger, qui aurait fait devier cette microspore de sa
position veritable vis-ä-vis de l'autre microspore sceur. Cependant, cette objection ne
semble pas bien fondee. Car, grace ä l'enveloppe callosique de l'ancienne cellule mere
et aux diaphragmes, homeotypiques - etant donne que cette enveloppe et ces dia-
phragmes, qui persistent encore ä ce Stade, delimitent bien les microspores d'une
tetrade post-meiotique - on peut verifier facilement une eventuelle deviation (causee

par le squash), d'une microspore de sa position initiale, en particulier sur le materiel
frais etudie tel quel ou fixe ä l'alcool acetique.

Remarque. Les observations mentionnees ci-dessus relativement ä S. grandiflora
sont aussi valables pour le cas de Chrozophora tinctoria Juss. (Euphorbiacee). Cette
derniere espece, etudiee sur du materiel sec, possede un pollen dont les faces polaires
presentent aussi une forme d'hexagone regulier.

G. Pollens ä halt apertures

Materiel d'etude: Muraltia heisteria DC. (materiel sec).

M. heisteria (Polygalacee), d'apres Fritzsche (cite par Erdtman, 1952, p. 332),
possede un pollen 8-aperture. Sur le materiel dont nous disposions, le nombre d'aper-
tures varie entre 7, 8, 9 et 10; les grains 8-apertures et 9-apertures constituent la
majeure partie du pollen et sont entre eux dans des proportions comparables, avec
une nette predominance des grains 8-apertures. Les grains de pollen possedent une
symetrie radiaire ä l'etat mür (fig. 62). Cependant, aux Stades de microspore et de
pollen jeune, la symetrie est generalement encore bilaterale. Le grand axe equatorial
d'une microspore est dans ce cas parallele au diaphragme qui la separe de l'autre
microspore soeur au Stade de tetrade post-meiotique. Ce fait est tres important, car
il permet souvent d'orienter une microspore fibre (ou un grain de pollen jeune separe)
dans l'ancienne tetrade post-meiotique.

Vers la fin du Stade de tetrade post-meiotique, on commence ä voir nettement les

apertures. En effet, dans une vue polaire parfaite (prenons par exemple une tetrade
de disposition tetraedrique oü l'une des microspores recouvre les trois autres), les

apertures apparaisent alors comme des interruptions sur une ligne elliptique formee
de traits noirs successifs. La visibilite de ces derniers, qui sont en realite les futurs
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mesocolpes en section optique (fig. 63), est due ä la presence d'une couche d'exine
assez epaisse alors. (Cette affirmation est basee sur une etude de Stades successifs qui
s'etendent depuis la fin du Stade de tetrade post-meiotique jusqu'ä la formation du
pollen mür.)

La visibility des apertures - ou plutot celle des mesocolpes - vers la fin du Stade de
tetrade post-meiotique favorise certainement l'etude de l'arrangement du pollen dans
la tetrade chez M. heisteria. Neanmoins, cette etude s'avere particulierement difficile,
principalement ä cause des deux facteurs suivants. (a) D'abord, il est totalement
impossible de voir, d'une fagon satisfaisante, toutes les apertures d'une tetrade post-
meiotique ä la fois, meme toutes celles d'un seul couple de microspores sceurs. Car,
etant donne la disposition tetraedrique des microspores, il n'est pas possible d'avoir
les faces distales d'un couple de microspores sceurs sur un meme plan (cf. p. 157,
sous 2, dernier alinea). Ainsi, on ne voit nettement que les apertures par lesquelles
deux microspores sceurs se regardent dans la tetrade (fig. 63). (b) Ensuite, le nombre
d'apertures n'est pas uniforme sur tous les grains de pollen.

Malgre ces difficultes, nous avons pu etablir, par une etude statistique, que la
partie principale de la surface de «contact» de deux microspores sceurs d'une tetrade
post-meiotique semble etre une aperture (marquee par une fleche sur la fig. 63), et non
un mesocolpe. - Une autre preuve appuie cette conclusion. Chez tous les jeunes
grains de pollen 8-apertures, qui ont deux axes equatoriaux nettement inegaux - ils
sont nombreux ces grains de pollen - les apertures sont reparties equitablement en
deux moities, de part et d'autre du grand axe equatorial (fig. 64). Cette figure montre
clairement, sans aucun doute possible, qu'au Stade de tetrade post-meiotique, l'an-
cienne microspore (qui a donne naissance au grain de pollen represente par cette
figure) a Oriente son grand axe equatorial parallelement ä l'ancien diaphragme
(represente sur la figure par une fleche), qui l'a separee alors de l'autre microspore
soeur (non representee sur la figure). Autrement dit, la principale partie morphologique
que la microspore en question a orientee alors vers l'autre microspore soeur est une
aperture (marquee sur la figure par un point).

II en decoule que la construction theorique d'une tetrade de pollen composee de
grains 8-apertures chez M. heisteria peut etre envisagee de la fagon suivante (fig. 65).
D'abord, il faut construire un couple de grains freres: ces derniers orientent l'un vers
l'autre une aperture, tous les autres elements morphologiques (apertures, mesocolpes)
correspondants etant symetriques par rapport ä leur ancien diaphragme commun
(non represente sur la figure) au Stade de tetrade post-meiotique. Ensuite, il faut faire
tourner l'axe de ce couple de grains freres ainsi construits d'un angle dont la valeur
varie entre 60° et 90° pour avoir l'autre couple.

Dans le cas oil Tangle forme par les axes respectifs des deux couples de grains
freres d'une tetrade possede une valeur voisine de 90° (fig. 65), on a les points de con-
jugaison d'apertures suivants. II y a d'abord les deux points de conjugaison «naturels»
(cf. p. 159, sous III, avant-dernier alinea), qui groupent chacun deux apertures appar-
tenant ä un couple de grains freres. (Ces deux points de conjugaison se trouvent au
centre de la figure.) Ensuite, compte tenu du fait que les plans equatoriaux de deux
microspores soeurs d'une tetrade post-meiotique forment entre eux un angle grossiere-
ment voisin de 90° (cf. p. 157, sous 2, dernier alinea), il peut se produire huit con-
jugaisons «non naturelles» qui groupent chacune deux apertures appartenant ä des
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grains de pollen non issus de memes noyaux fils heterotypiques. (Ces conjugaisons sont
marquees par huit points noirs ä la peripheric de la meme figure.) Ces points de con-
jugaison sont repartis sur deux niveaux differents qui sont intermediates entre ceux
oil se trouvent les points de conjugaison «naturels».

H. Pollens ä une aperture

Parmi les Angiospermes, les pollens monoapertures se rencontrent presque exclu-
sivement chez les Monocotyledones. Les apertures peuvent y prendre une forme de

sillon allonge ou de pore circulaire. Les pores peuvent ou non etre entoures d'une
sorte de bourrelet provenant d'un epaississement brusque de l'exine. Ce bourrelet
est present chez les Graminees. II se rencontre aussi chez les Flagellariacees et chez
certaines Restionacees (cf. Erdtman, 1952).

1. Cas des pollens oil l'aperture est un sillon

Materiel d'etude: Yucca acutifolia Truff. (materiel frais fixe ä l'alcool acetique).

Chez cette Liliacee, l'aperture traverse presque totalement la face convexe du pollen
(fig. 66).

Au Stade de tetrade post-meiotique, les deux microspores sceurs ont leurs grands
axes disposes parallelement l'un ä l'autre, tout en tournant leur face convexe vers
l'exterieur de la tetrade. L'angle fait par les axes respectifs des deux couples de microspores

sceurs a une valeur qui varie entre 0° et 90° (cf. fig. 38, 39 et 37). Ces figures, se

rapportant ä Itea virginica, sont aussi valables pour Yucca acutifolia. Les deux
valeurs extremes de cet angle (c'est-ä-dire 0° et 90°) sont aussi frequentes l'une que
l'autre.

Ce n'est qu'au Stade de microspore libre qu'on peut voir nettement l'aperture
(fig. 67). Cette figure (representant une microspore en vue sagittale), comparee aux
figures 37 et 38 (mentionnees dans l'alinea precedent), montre clairement que l'aperture

en question est situee sur la face distale du pollen. II est ä retenir que la microspore
libre garde encore la forme qu'elle avait eue au Stade de tetrade post-meiotique.

Remarque. Chez Allium albidum Fisch, et Butomus umbellatus L. (materiel frais),
dont le pollen a aussi une aperture en forme de sillon allonge, nous avons observe des

faits analogues ä ceux qui ont ete releves chez Yucca acutifolia.

2. Cas des pollens oil l'aperture est un pore

a) Pollens ä pore entoure d'un bourrelet exinique

Materiel d'etude: Agropyronpycnanthum G. et G. (materiel frais).

Chez A. pycnanthum, comme chez toutes les autres Graminees les microspores
d'une tetrade post-meiotique sont disposees d'apres le type isobilateral (fig. 68).
(Cette disposition montre que les deux fuseaux qui relient deux ä deux les quatre
noyaux fils d'une cellule mere au Stade de telophase homeotypique sont paralleles entre
eux.) II en resulte que les quatre microspores d'une tetrade post-meiotique sont paralleles

entre elles et orientees dans un meme sens.
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Les microspores, qui sont a peine liberees de la tetrade post-meiotique, affectent
vaguement une forme de lentille sur le «dos» de laquelle le pore occupe une position
excentrique (fig. 69 a). Dans une vue sagittale, elles prennent par contre une forme de
cceur (fig. 69 b). Cette derniere figure, comparee avec la coupe optique - dans une vue
sagittale - d'une microspore de la tetrade post-meiotique (fig. 68), montre que le pore
est situe sur la face distale du futur grain de pollen.

Des lors, la construction theorique d'une tetrade de pollen chez l'espece en question
peut etre envisagee de la fa?on suivante: les quatre (=1 x 4) pores d'une tetrade de
pollen sont disposes sur un meme plan, qui est perpendiculaire simultanement ä
l'ancienne cloison heterotypique et aux anciennes cloisons homeotypiques (fig. 70:
ä comparer cette figure avec la fig. 68). En outre, le plan en question celui qui porte
les pores) occupe une position excentrique par rapport ä l'ensemble de la tetrade
(fig- 71).

Remarque. Chez d'autres Graminees (Avena pubescens Hudson, Agrostis sp. et
Nardus sp.), nous avons observe des faits comparables ä ceux qui ont ete notes chez
Agropyron pycnanthum.

b) Pollens ä pore depourvu de bourrelet exinique prononce

Premier cas: Typha minima Funk (materiel sec).

Le pollen de cette espece se presente toujours en tetrades. Les quatre pores sont
disposes sur les faces distales (fig. 72). Cette figure permet de conclure, sans avoir
besoin de verification cytologique compliquee, que la mise en place des microspores
d'une tetrade post-meiotique chez l'espece en question est la meme que celle qui s'ob-
serve chez Agropyron pycnanthum (cf. supra, sous a).

Deuxieme cas: Sparganium simplex Hudson (materiel sec).

La disposition des microspores d'une tetrade post-meiotique chez cette espece est
aussi du type isobilateral (fig. 73). A ce Stade, l'aperture n'est pas encore visible.

Au Stade de microspore fibre, qui prend alors une forme de lentille, l'aperture devient
de plus en plus nette et occupe un point voisin du milieu du «dos» de la lentille
(fig. 74). A ce stade, on observe des couples de microspores solidement rattachees
l'une ä l'autre et dont les elements morphologiques (apertures, mesocolpes) correspon-
dants sont symetriques entre eux (fig. 75). Ces couples sont sans doute issus de memes
noyaux fils heterotypiques. Si l'on superpose la figure 75 ä la partie gauche (ou droite)
de la figure 73, on realisera que l'aperture se trouve sur la face distale du futur grain de
pollen.

V. Conclusions generates

Nous venons d'examiner rapidement un certain nombre de cas typiques d'arrange-
ment de pollen dans la tetrade chez les Angiospermes. Nous avons constate l'existence
de certaines «lois» qui regissent ce phenomene.

1. La loi la plus frappante est sans doute celle qui consiste dans l'existence d'une
symetrie assez rigoureuse entre les elements morphologiques (apertures, mesocolpes)
correspondants de deux microspores soeurs - et par consequent de deux grains (de
pollen) freres - par rapport ä leur ancien diaphragme (remplace par une cloison dans
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le cas des Monocotyledones) commun au Stade de tetrade post-meiotique. On peut
done l'appeler «loi de la symetrie ». Dans la presque totalite des cas, cette symetrie a
lieu par rapport ä un plan qui s'identifie ä ce diaphragme (ou cette cloison). Ce fait
indique clairement que la base essentielle de l'etude de l'arrangement du pollen dans
la tetrade reside dans la recherche des positions respectives des elements morpholo-
giques d'une microspore par rapport au diaphragme (ou ä la cloison) homeotypique
qui la separe de l'autre microspore sceur au Stade de tetrade post-meiotique. Une fois
ces positions etablies, on peut construire facilement la tetrade de pollen chez une
espece.

L'existence curieuse d'une symetrie assez rigoureuse entre les elements morpholo-
giques correspondants d'un couple de microspores sceurs par rapport ä leur
diaphragme commun (ou cloison commune: cas des Monocotyledones) au Stade de
tetrade post-meiotique fait penser ä la presence effective - dans les cellules meres de

pollen - d'une symetrie analogue entre les positions des parties correspondantes des
deux plaques de chromosomes Alles de telophase homeotypique, qui proviennent d'un
meme noyau fils heterotypique. On serait done tente d'etablir une relation de causalite
entre ces deux phenomenes de symetrie. Cependant, il nous semble encore trop tot
pour statuer sur ce probleme.

2. La deuxieme loi peut etre appelee «loi de la convexite». En d'autres termes, la
face la plus convexe du pollen est toujours orientee vers l'exterieur de la tetrade;
e'est done la face distale. (Cette loi nous semble particulierement juste quant au Stade
de microspore. Cependant, avec le developpement ulterieur du pollen, son application
exige beaucoup de prudence et une bonne dose d'observations.) II suffit de se rappeler
le cas de Cardiospermum villosum, celui de Tropaeolum tricolor, celui de VItea virginica,
celui de Yucca acutifolia, etc., pour s'en rendre compte. Cette loi est facile ä com-
prendre. En effet, e'est la membrane du cytoplasme de la cellule mere - membrane
qui est spherique et dont la face distale de la microspore epouse les contours - qui
confere ä cette face polaire sa convexite.

Cette loi nous permet de prevoir que chez les Balanophoracees, les Proteacees, les
Sapindacees, etc., oü l'on Signale des cas de pollen heteropolaire (avec une face polaire
fortement convexe, ä l'encontre de l'autre face polaire qui peut etre concave, plane ou
legerement convexe: cf. Erdtman, 1952), la face polaire convexe (ou la plus convexe)
est certainement la face distale.

3. La troisieme loi peut etre appelee «loi du plus petit espace». En d'autres termes,
les grains de pollen d'une tetrade sont disposes de fagon que l'axe qui traverse les
partenaires d'un couple de grains freres ainsi arranges ait la mesure la plus faible
possible. - Ainsi chez Impatiens scabrida dont les deux axes equatoriaux du pollen
mesurent respectivement 45 p et 27 p., l'axe qui traverse les partenaires d'un couple
de grains freres, dans le cas d'un arrangement normal (cf. fig. 49), ne depasse pas
(27 x 2 54 p. Par contre, si ces deux grains etaient accoles l'un ä l'autre par un
de leurs petits mesocolpes, le meme axe pourrait atteindre (45 x 2 90 p. Dans ce
cas, il serait impossible de loger ensemble les deux couples de microspores soeurs dans
l'espace spheroidal occupe par le cytoplasme de l'ancienne cellule mere.

Cette loi permet de comprendre pourquoi chez les especes dont le pollen possede
deux axes equatoriaux nettement inegaux, qu'il soit 1-, 2-, 4- ou 6-aperture (cf. le cas
de Yucca acutifolia, celui de Tropaeolum tuberosum, de T. tricolor et de V[tea virginica,
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celui de VImpatiens scabrida et celui de Perovskia atriplicifolia), les grains de pollen
d'une tetrade sont disposes de fagon que les grands axes equatoriaux de deux grains
freres soient paralleles entre eux: cf. figures 33, 37, 41, 47 et 56. De meme, on peut
comprendre pourquoi chez Impatiens hawkeri (pollen 4-aperture ä faces polaires
carrees) et chez Satureia grandiflora (pollen 6-aperture ä faces polaires en forme
d'hexagone regulier), les deux grains freres d'une tetrade de pollen tournent l'un vers
l'autre, non une aperture, mais bien un mesocolpe: cf. figures 51 et 60.

Ainsi nous pouvons prevoir que, chez les especes dont le pollen a deux axes
equatoriaux inegaux - telles que les Tacca (1-aperture), les Banksia et les Colchicum
(2-aperture) et les Ruppia (3-aperture?), etc.: cf. Erdtman, 1952 - on peut observer
un meme mode d'arrangement de pollen que celui qui est de regle chez les especes
citees dans la premiere phrase de l'alinea precedent. Dejä le cas de 1'Embothrium
coccineum (cf. Gar si de, 1946) confirme cette loi.

Remarque. Un cas d'exception ä cette loi est fourni par le pollen ä deux apertures
normales et une aperture reduite des Tropaeolum (cas de T. maculifolium et de
T. pubescens: cf. p. 162, sous B). Ce cas d'arrangement de pollen, etudie void plus
d'une annee et demie, ne cessait de nous etonner par son caractere exceptionnel.
Cependant, ä l'heure actuelle meme, les preparations que nous gardons encore ne
permettent aucune autre interpretation que celle qui a ete exposee dans ce travail.

4. II parait certain qu'il y a une relation assez etroite entre l'amplitude de la variation
de la valeur de l'angle forme par les axes respectifs des deux couples de microspores
sceurs d'une tetrade post-meiotique d'une part, et le rapport de mesures entre les deux
axes equatoriaux du pollen (cas de symetrie bilaterale) d'autre part. Plus ce rapport
s'eloigne de l'unite (=1) (en d'autres termes, plus l'un des deux axes equatoriaux
l'emporte en longueur sur l'autre), plus est grande l'amplitude de la variation de la
valeur de cet angle. - Ainsi, chez les Impatiens dont les pollens 4-apertures presentent
des faces polaires nettement rectangulaires, de meme chez Tropaeolum tuberosum,
T. tricolor, Itea virginica, etc., la valeur de l'angle en question varie facilement de 0°
ä 90°, sans egard au nombre d'apertures ni au mode simultane ou successif de la
meiose. Par contre, la valeur de cet angle reste pratiquement constante au voisinage
de 0° chez Typha et chez les Graminees, et de 90° chez les pollens 3-apertures ä apertures

identiques (Dicotyledones): dans ces cas, le rapport de mesures en question est ±
voisin de l'unite.
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Zusammenfassung

Die Anordnung der Pollenkörner in der postmeiotischen Tetrade wurde bei
Angiospermen (Arten mit 1, 2, 3, 4, 5, 6 und 8 Öffnungen ber Pollenkörner) auf cyto-
logischer Grundlage untersucht. Beobachtet wurde a) die Stellung entsprechender
Öffnungen eines (von einem Tochterkern der ersten Reifeteilung stammenden)
Pollenkornpaares und b) der Winkel zwischen entsprechenden Achsen der beiden Paare
einer Tetrade. Die folgenden Regeln konnten abgeleitet werden:

a) entsprechende morphologische Elemente (Öffnungen u.a.) der beiden Partner
eines Pollenkornpaares liegen im allgemeinen symmetrisch in bezug auf die Teilungsebene

(Symmetrieregel);
b) bei heteropolarem Pollen (eine Seite stark konvex, die andere konkav, eben oder

schwach konvex) liegt die stark konvexe Seite immer distal;
c) bei bilateral symmetrischem Pollen (mit zwei verschieden langen Achsen) liegen

die längeren Achsen der Partner eines Pollenkornpaares in der Tetrade parallel;
d) der Variationsbereich des in der Tetrade durch die Achsen der beiden

Pollenkornpaare gebildeten Winkels ist um so grösser, je grösser der Längenunterschied der
beiden Achsen eines Pollenkornes ist.

Summary

1. A study on the arrangement of pollen in tetrad has been undertaken on a cyto-
logical base in Angiosperms. The species investigated have pollens with one, two,
three, four, five, six and eight apertures.

2. The cytological base consists in observing, on the stage of post-meiotic tetrad,
a) the positions of the correspondent apertures of the partners of a couple of sister
microspores—i.e. coming from a same heterotypic nucleus—with regard to their
common furrow (or homeotypical cell plate: case of the Monocotyledones); b) the
angle existing between the respective axes of the two couples of sister microspores of
a post-meiotic tetrad.—With these observations, it is possible to build up the scheme
of the pollen tetrad (general case) in a species (cf. for instance fig. 29).

3. Some "laws" governing the arrangement ofpollen in tetrad have been established:

a) The law of symmetry. The correspondent morphological elements (apertures,
etc.) of two sister microspores (or of two brother pollen grains) are generally symmetrical

between them with regard to the furrow (or the homeotypical cell plate: case of
the Monocotyledones), which separated these microspores (or these pollen grains) at
the stage of post-meiotic tetrad.

b) The law of convexity. The convex polar face of heteropolar pollens (with one
polar face strongly convex, whereas the other is either concave, plane or slightly
convex) is always the distal face.

c) The law of the least space. When the pollen has a bilateral symmetry with two
distinctly unequal equatorial axes, the partners of a couple of sister microspores (or
of brother pollen grains) have their longer equatorial axes parallel each to other in
the tetrad. This means that the axis which goes through the partners of a couple of
sister microspores (or of brother pollen grains) has then the least length it could have.
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d) A strict relation seems to exist between the lengths ratio of the two equatorial
axes of the pollen (case of bilateral symmetry) and the amplitude of variation in the
value of the angle made by the respective axes of the two couples of sister microspores
in the post-meiotic tetrad. The more one of these equatorial axes prevails in length
over the other, the greater is the amplitude of variation of the value of this angle
(this value varies between 0° and 90°).

Nous sommes tres oblige aux personnalitds suivantes qui nous ont fourni du materiel d'etude:
sir George Taylor, «Royal Botanic Gardens» de Kew (Tropaeolum tricolor et T. tuberosum), le
Pere L.Uribe-Uribe, Universite nationale de Bogota (T. maculifolium et T. pubescens), le
Dr J.S.Womersley, Departement forestier de Lae (Impatienshawkeri), et nos collegues ä l'lnstitut
de Botanique de l'Universite de Neuchätel, MM. C.Gervais (Avena pubescens) et Ph.Küpfer
(Agrostis sp. et Nardus sp.).

Notre reconnaissance est due egalement au professeur C.Favarger, directeur de l'lnstitut de
Botanique de l'Universite de Neuchätel, qui a apporte certames critiques ä ce travail.
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Planche I

Figure 1

Schema d'une «chambre humide». Les abreviations «co», «po», «ma» et «ac» signifient respec-
tivement couvre-objet, porte-objet, materiel et acide acetique (ä 45 %)

Figure 2

(a) Une tetrade de microspores de disposition tetraedrique; (b) directions des axes qui traversent
les deux couples de microspores soeurs; (c) emplacements respectifs des faces distales des microspores

Figure 3

(a)Une tetrade de microspores de disposition rhomboidale; (b) et (c) id. A retenir que, dans (a) et
(b), les deux couples de microspores sosurs sont repartis sur deux niveaux differents

Figure 4

(a) Une tetrade de microspores de disposition isobilaterale; (b) et (c) meme explication que dans
figure 2

Figure 5

Trois phases successives du Stade de tetrade post-meiotique
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Planche II

A. Figures 6 ä 12: Tropaeolum peltophorum

Figure 6

Pollen (r6ticulum non represente). (a) vue polaire; (b) vue laterale

Figure 7

Schema d'une cellule mere de pollen ä la telophase homeotypique (d'autres fuseaux achromatiques
n'etant pas represen tes)

Figure 8

Le Stade suivant (fin de la telophase homeotypique)

Figure 9

Le Stade suivant (separation des microspores). Les microspores representees d'une meme fagon
(c'est-ä-dire en ligne continue ou en ligne discontinue) sont situees sur un meme niveau par rapport
ä l'observateur. Les deux fleches indiquent les emplacements respectifs des deux diaphragmes qui
separent, chacun, les partenaires d'un couple de microspores soeurs (situees sur un meme niveau)

Figure 10

Le Stade suivant (t6trade de pollen). Les grains repräsentes d'une meme fagon (c'est-ä-dire en ligne
continue ou en ligne discontinue) se trouvent sur un meme niveau par rapport ä l'observateur. La
partie superieure de la figure reproduit une vue verticale de la tetrade, tandis que la partie inferieure

en donne une vue laterale

Figure 11

Disposition stereographique des partenaires d'une tetrade de pollen. Les deux fleches representent,
chacune, un ancien diaphragme commun ä deux grains freres lors du Stade de tetrade post-meiotique.
Noter (a) la symetrie des apertures correspondantes des grains freres par rapport ä leurs anciens

diaphragmes communs respectifs, (b) la conjugaison des apertures en six points

Figure 12

Une tetrade post-meiotique de disposition tetraedrique. Les deux fleches representent, chacune, un
diaphragme commun ä deux microspores sceurs. Noter la symetrie des apertures (marquees sur la
figure chacune par un point noir) correspondantes de deux microspores soeurs par rapport ä leur

diaphragme commun

B. Figures 13 et 14: Tibouchina paratropica

Figure 13

Une tetrade post-meiotique de disposition tätraedrique

Figure 14

Une tätrade de pollen (schema). Les partenaires d'un couple de grains freres sont representes d'une
meme fagon (c'est-ä-dire en ligne continue ou en ligne discontinue). Les petites croix marquent

l'emplacement des pseudo-apertures

C. Figures 15 et 16: Grevillea leueopteris

Figure 15

Une tetrade post-meiotique. Les microspores representees d'une meme fagon (c'est-ä-dire en ligne
continue ou en ligne discontinue) sont situees sur un meme niveau par rapport ä l'observateur

Figure 16

Une tetrade post-meiotique de disposition tetraedrique. Pour le reste, cf. supra sous figure 12
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Planche III

A. Figures 17 ä 24: Betula pendula

Figure 17

Une tetrade post-meiotique de disposition tetraedrique

Figure 18

Une tetrade post-meiotique oü les partenaires d'un couple de microspores soeurs sont disposes sur
un meme niveau. A retenir que les microspores situees sur un mSme niveau sont representees d'une

meme faqon (c'est-ä-dire en ligne continue ou en ligne discontinue)

Figures 19 et 20

Deux jeunes grains de pollen 4-apertures. Les fleches representent les anciens diaphragmes qui les
ont separfes de leurs grains freres respectifs (non representes) lors du Stade de tetrade post-mäiotique

Figure 21

Grains de pollen jeune. (a) et (c) vue polaire; (b) vue latdrale

Figures 22, 23 et 24

Couples de grams freres (pollen jeune)

B. Figures 25 et 26 Cardiospermum villosum

Figure 25

Pollen (vue laterale)

Figure 26

Une tetrade de microspores
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Planche IV

A. Figures 27 ä 31: Tropaeolum pubescens

Figure 27

Pollen (reticulum non represent^). (a) vue polaire; (b) vue laterale

Figure 28

Une microspore. Les trois points noirs indiquent l'emplacement des futures apertures; le petit point
noir marque celui de l'aperture reduite

Figure 29

Agencement des microspores d'une tetrade post-meiotique (schema). Les microspores representees
d'une meme fagon (c'est-ä-dire en ligne continue ou en ligne discontinue) sont situees sur un meme
niveau par rapport ä l'observateur. Les quatre petits points noirs marquent les futures apertures

reduitcs

Figure 30

Disposition anormale d'un couple de microspores sceurs

Figure 31

Une tetrade post-meiotique de disposition tetraedrique. Les deux Heches representent les deux
diaphragmes qui separent, chacun, les deux partenaires d'un couple de microspores sceurs. Les
points noirs indiquent les apertures; les petits marquent les apertures reduites. Remarquer la sy-
metrie des apertures correspondantes de deux microspores sceurs par rapport ä leur diaphragme

commun

B. Figures 32 ä 35: Tropaeolum tricolor

Figure 32

Pollen (reticulum non represente). (a) vue polaire; (b) vue laterale

Figures 33, 34 et 35

Variation dans les positions relatives des deux couples de microspores sceurs d'une tetrade post-
meiotique. Les microspores representees d'une m£me fagon (c'est-ä-dire en ligne continue ou en

ligne discontinue) sont situees sur un meme niveau par rapport ä l'observateur

C. Figures 36 ä 39: ltea virgtnica

Figure 36

Pollen, (a) vue polaire; (b) vue laterale

Figures 37, 38 et 39

Meme explication que dans les figures 33 ä 35 (cf. supra)
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Planche V

A. Figures 40-45: Tropaeolum tuberosum

Figure 40

Pollen (reticulum non represente). (a) vue polaire; (b) vue laterale

Figures 41, 42, 43 et 44

Variation dans les positions relatives des deux couples de microspores sceurs d'une tetrade post-
meiotique. Les partenaires d'un couple de microspores sceurs sont representes d'une meme fagon
(c'est-ä-dire en ligne continue ou en ligne discontinue), etant donne qu'ils se trouvent sur un meme

niveau par rapport ä l'observateur

Figure 45

Debut de telophase homeotypique. A comparer les positions relatives des quatre noyaux fils avec
Celles des microspores de la figure 43 (cf. supra)

B. Figures 46 ä 49: Impatiens scabrida

Figure 46

Pollen (reticulum non represente). (a) vue polaire; (b) vue laterale

Figures 47 et 48

Meme explication que dans les figures 41 ä 44 (cf. supra)

Figure 49

Tetrade de pollen. Les grains de pollen representes d'une meme fagon (c'est-a-dire en ligne continue
ou en ligne discontinue) sont situes sur un meme niveau par rapport ä l'observateur

C. Figures 50 et 51: Impatiens hawkeri

Figure 50

Une tetrade post-meiotique de disposition telraedrique. Les deux Heches representent les deux
diaphragmes qui separent, chacun, les deux partenaires d'un couple de microspores sceurs. Remarquer
la sym6trie des apertures correspondantes de deux microspores sceurs par rapport ä leur dia-

phragme commun. Les points indiquent les apertures

Figure 51

Une tetrade post-meiotique oil les partenaires d'un couple de microspores sceurs sont disposes sur
un meme niveau. Pour le reste, voir sous figures 41 ä 44 (cf. supra)

D. Figures 52 et 53: Limoniastrum monopetalum

Figure 52

Meme explication que dans figure 51 (cf. supra)

Figure 53

Meme explication que dans figure 50 (cf. supra)
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Planche VI

A. Figures 54 ä 57: Perovskia atriplicifolia

Figure 54

Schema d'un grain de pollen en vue polaire (forme anormale)

Figure 55

Schema d'un grain de pollen en vue polaire (forme generale)

Figures 56 et 57

Deux tctrades post-m6iotiques oü les deux partenaires d'un couple de microspores sceurs se trouvent
sur un meme niveau par rapport ä l'observateur. Ces deux partenaires sont representes d'une meme

faqon (c'est-ä-dire en ligne continue ou en ligne discontinue)

B. Figures 58 ä 61: Satureia grandiflora

Figure 58

Schema d'un grain de pollen en vue polaire

Figure 59

Schema d'une tetrade de microspores de disposition tetraednque. Les deux fleches representent les
deux diaphragmes qui separent, chacun, les partenaires d'un couple de microspores sceurs. Remar-
quer la symetrie des apertures correspondantes de deux microspores sceurs par rapport ä leur

diaphragme commun. Les points mdiquent les apertures

Figure 60

Schema d'une tetrade de pollen. Les partenaires d'un couple de grains freres sont representes d'une
meme fafon (c'est-ä-dire en ligne continue ou en ligne discontinue), etant donne qu'ils se trouvent

sur un meme niveau par rapport ä l'observateur

Figure 61

Une tetrade post-meiotique. Meme explication que dans figures 56 et 57 (cf. supra)

C. Figures 62 ä 65: Muraltia heisteria

Figure 62

Pollen (vue polaire). Le quadrant qui s'etend entre 12 h et 3 h montre une coupe du sporoderme au
niveau de l'equateur

Figure 63

Une tdtrade post-meiotique. Meme explication que dans figures 56 et 57 (cf. supra). Les deux fleches
mdiquent la partie pnncipale de la surface de «contact» des deux microspores sceurs supeneures

Figure 64

Un jeune grain de pollen 8-aperture. La fleche represente l'ancien diaphragme qui l'a separc de
l'autre gram frere (non represente) lors du Stade de telrade post-meiotique. Le point marque

l'aperture qu'il onente vers ce grain frere

Figure 65

Schema theonque d'une tetrade de pollen formee de grains 8-apertures. Pour le reste, voir sous
figure 60 (cf. supra)

188



189



Planche VII

A. Figures 66 et 67: Yucca acutifolia

Figure 66

Pollen, (a) et (b) les deux vues laterales principales du pollen, (c) vue polaire (face colpifere)

Figure 67

Une microspore libre (vue sagittale). A comparer avec la figure 66 b

B. Figure 68 ä 71: Agropyron pycnanthum

Figure 68

Tetrade post-meiotique. Cette figure met en Evidence la disposition isobilaterale des microspores
chez l'espece en question

Figure 69

Microspores fibres (les deux vues laterales principales)

Figures 70 et 71

Deux tetrades de microspores (au Stade de microspores fibres)

C. Figure 72: Typha minima (une tetrade de pollen)

D. Figures 73 a 75: Sparganium simplex

Figure 73

Schema d'une tetrade post-meiotique. La telophase homeotypique y semblait etre en voie d'acheve-
ment

Figure 74

Microspores fibres (les deux vues latdrales principales)

Figure 75

Un couple de microspores vraisemblablement issues d'un meme noyau fils heterotypique
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