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Abstract

Studies on the Genus Phyllanthus (Euphorbiaceae): Latest Developments and Perspectives.

Bot. Helv. 94: 199-233.
The genus Phyllanthus has proved remarkably well-suited to illustrate the general

notion of «movement» in higher plants. Throughout this genus, movement manifests
itself in the analysis of morphological structures and chromosomal counts, and their
linkage allows the characterization of the various successive processes taking place in
the course of time. It also manifests itself at the level of systematic units, particularly
the «species» which appears to be evolving, as the odontadenius and urinaria
complexes. An understanding of this notion implies a study of the morphogenetic movement

occurring within the various parts of the individual.
In this article, our aim has been to synthesize and present our most striking results

to date. They have been obtained through studies in many various domains (morphology,

morphogenesis, caryostematic studies, genetics, and biochemistry).
We conclude with a discussion of the wide perspectives opened up by these experiments,

which extend as far as the exploration of the activity of the hereditary material
at the various stages of morphogenesis.

Introduction

Le biologiste de notre temps ne peut manquer d'etre frappe par l'importance, dans
son objet de recherche, l'etre vivant, de ce que l'on peut appeler «mouvement». Ce
terme etant pris dans son acception la plus large englobe les changements, les modifications

qui interviennent dans le vivant, au fil du temps, sans qu'il s'agisse forcement de
revolution d'une position dans l'espace par rapport ä un Systeme de reference.

Comment ce «mouvement» se manifeste-t-il chez les vegetaux superieurs?
II se traduit au niveau des structures morphologiques dont l'enchainement permet

de concretiser le deroulement des etapes de la Phylogenese. Bien evidemment, nous
pensons aux caracteristiques, aux formes exterieurement discernables mais aussi ä d'au-
tres, internes, telle l'anatomie.

En l'absence des fossiles jalonnant son evolution et tout en prenant en compte les
enseignements globaux de la paleontologie, on peut retracer, pour un groupe determine,

des pans importants de son histoire. Une demarche de ce type peut etre suivie

Travail dedie au Professeur Claude Favarger, ä l'occasion de son 70e anniversaire.
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d'effets positifs si ce groupe est assez nombreux et divers avec certains de ses membres

marques de caracteres archaiques, d'autres, de traits temoignant d'une evolution plus
ou moins avancee.

L'analyse des garnitures chromosomiques permet d'aborder l'etude au niveau du

noyau, siege, du fait de son «mouvement» propre, d'une part importante de l'impul-
sion du «mouvement» dans l'individu et de sa traduction dans la descendance de celui-
ci. En effet, un des aspects largement consequent du fonctionnement nucleaire determine

la construction de l'etre-plante, de sa morphogenese qui integre le «mouvement»
de chacun des organes ou groupes d'organes (tiges, racines, feuilles, fleurs). A un autre
niveau de complexite, c'est la structure des groupes systematiques qui est en question,
specialement celle de l'espece, piece de base de ceux-ci, mais congue comme entite
modulee par les conditions physiques externes et changeante aussi ä cause de son envi-
ronnement vivant qui permet, ne permet pas, ou ne permet plus d'echanges d'informa-
tions hereditates.

N'oublions pas enfin que l'ensemble de ces phenomenes, ä tous les niveaux, impli-
que une mouvance intracellulaire jusqu'au niveau moleculaire.

Connaissant ces faits, on congoit sans peine la complexite d'une demarche permet-
tant d'aborder, a partir d'un meme groupe de vegetaux superieurs, l'analyse de ces

problemes en ayant, a chaque moment, la possibility de privilegier l'un ou l'autre d'en-
tre eux tout en gardant celle de se situer dans le cadre d'une reflexion globale les

concernant tous.
II nous semble que le groupe intertropical des Phyllanthus (Euphorbiacees) permet

une approche de ce type.
Notre but, par cet article, est d'exposer en quoi les etudes qui ont ete poursuivies

depuis une vingtaine d'annees a l'Institut de Botanique d'Orsay se situent dans cette
perspective. Nous n'aurions garde d'oublier, dans les apports concernant la systemati-
que de ce genre, le remarquable travail realise par Webster (1956-1958) sur les Phyllanthus

des Cara'ibes, ni les recherches recentes conduites par Brunei et Roux, en parti-
culier sur la subsection Odontadenii et la subsection Swartziani (Brunei et Roux 1981 a
et b).

Nous allons done exposer les faits mais, tout en seriant les questions, nous souhai-
tons faire en sorte qu'apparaisse notre demarche unificatrice.

I. - Presentation du materiel d'etudes, sa perpetuation

Le genre Phyllanthus, avec plus de 700 especes, est numeriquement un des plus
importants de la famille des Euphorbiacees.

En son sein se sont differenciees des especes suivant presque toute la gamme des

types biologiques de Raunkiaer: phanerophytes (petits arbres, arbustes, arbrisseaux,
grandes herbes), chamephytes (ligneux ou herbaces) surement tres nombreux, hemi-
cryptophytes, paraissant assez exceptionnels (P.rouxii Brunei, 1980), pyrophyte ä lon-
gue racine perenne des savanes de l'Afrique occidentale); en dehors de celles dont il a
ete experimentalement demontre qu'elles achevent obligatoirement leur cycle en moins
de 12 mois, on connait peu d'especes indiscutablement therophytiques.

Une espece, au moins, est lianescente (P.muellerianus Exell., ligneux).
Plusieurs especes, sans etre des hydrophytes stricts, peuvent vivre dans des stations

inondables et supportent, plus ou moins longtemps, une immersion partielle. Van Stee-

nis (1981) donne une liste de 18 especes de Phyllanthus rheophytiques (adaptation ä la
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vie dans le lit ou en bordure des torrents) parmi lesquels P.bourgeoisii Baill. (Nelle
Caledonie et Nelle Guinee) et P. sellowianus Muell. Arg. (Amerique australe).

Deux especes, P.leonardianus Lis. Mal. et Sym., d'Afrique centrale, et P.fluitans
Benth. d'Amerique tropicale sont mentionees comme etant des hydrophytes stricts; le
premier est enracine, le deuxieme flottant.

Les Phyllanthus peuvent etre repartis en deux grandes categories: les ligneux et les
herbaces, avec, bien entendu, des cas intermediaries entre les deux. Les ligneux sont,
indiscutablement, tres majoritaires dans le genre. Cette donnee est demontree par tout
ce que l'on sait des flores d'Asie tropicale, de Malaisie, d'Australie, de Nouvelle
Caledonie, de Madagascar, des Caralbes (surtout Cuba), d'Amerique tropicale, d'Afrique
tropicale; cette derniere region est relativement pauvre en Phyllanthus, comme elle l'est
en Palmiers, en Pandanus, en Ficus et en beaucoup d'autres genres (cf. pour la pauvrete
de la flore afrotropicale, Brenan 1978).

Le polymorphisme du genre porte aussi sur des traits morphologiques: structure
des axes vegetatifs, de la fleur et de ses diverses parties, du fruit et de la graine, parfois
de l'inflorescence.

Sans negliger l'etude realisee sur materiel d'herbier et aussi les donnees apportees
par ceux qui ont travaille sur la classification de ce groupe (en particulier Pax et
Hoffmann 1931, Webster 1956-58, Brunei 1975), notre souci a ete d'effectuer, autant que
faire se pouvait, nos observations sur du materiel vivant. Cette demarche etait guidee
par le fait que nous souhaitions ne pas limiter notre analyse a des problemes de syste-
matique classique. 79 especes ont servi de materiel de base; pour certaines d'entre elles,
nous avons pu travailler sur des origines variees (parfois sur un nombre important).
Des observations ont pu etre faites directement dans la nature, mais la partie la plus
importante des recherches que nous avons effectuees a ete conduite sur du materiel
cultive en serre, en general issu de graines, mais aussi de boutures. Pour certaines
especes, en particulier therophytiques, nous avons ete confrontes ä un probleme, celui
de la conservation du materiel de depart de maniere ä pouvoir, par exemple, ä tout
moment, refaire ou continuer une experimentation a partir de genotypes identiques. En
effet, malgre des soins attentifs, certains Phyllanthus ont une existence limitee, de
l'ordre d'une annee. Par contre, si, periodiquement (environ tous les mois), on preleve
des portions d'axes que l'on bouture, on realise alors un clone de beaucoup plus longue
duree. Ainsi, est-on arrive ä maintenir dans nos serres certains des quelques genotypes
d'epeces therophytiques en notre possession pendant plusieurs annees.

D'autre part, nous conservons dans les conditions du laboratoire une collection de
graines; la maintenance de leur pouvoir germinatif est variable selon les especes (de
l'ordre de 10 ans chez des herbacees telles que P.amarus Schum. et Thonn.).

Au moins pour un certain nombre de Phyllanthus, l'utilisation de graines provenant
d'une meme population ä des fins experimentales assure, chez les individus qui en
resultent, une grande homogeneite morphologique. L'origine de celle-ci sera precisee
lorsque nous exposerons les resultats concernant les populations naturelles de ces plan-
tes.

L'echantillon que nous avons etudie, comprenant 42 ligneux et 37 herbaces, n'est
pas representatif de l'ensemble du genre; le nombre des herbaces y est excessif. Les
herbes, dont beaucoup sont des ruderales, s'imposent en raison de leur large repartition;

il est plus facile de recueillir leurs graines et de mettre leurs especes en collection.
De plus, le nombre des herbaces que nous avons etudies est, par rapport a nos prece-
dentes recherches (Mangenot et coll. 1977, 1978), unilateralement accru par la prise en
compte des especes nouvelles separees des complexes odontadenius et urinaria. La
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grande preponderance des ligneux est cependant mise en evidence, dans notre echantil-
lon surcharge d'herbaces, par un indice qui ne trompe pas. Les especes etudiees, en
effet, appartiennent ä 21 des sections distinguees par Webster (1956-58). Or, l'examen
des tableaux 1 a 5 revele que 14 de ces sections sont exclusivement composees de

ligneux; 2 autres comprennent des ligneux et des herbaces; 5 sections seulement ne
rassemblent que des herbaces (Apolepis, Isocladus, Loxopodium, Phyllanthus et Urinaria

II. - Architecture et tendances evolutives

L'observation de l'appareil vegetatif de certains Phyllanthus (P. odontadenius Muell.
Arg., par exemple (fig. 3,C)) laisse apparaitre, ä l'evidence, une construction ä partir de
deux types d'axes bien distincts, les uns, orthotropes, dresses, ä phyllotaxie rayonnante,
a croissance «indefinie», les autres, produits par eux, plagiotropes, sub-horizontaux, ä

developpement immediat, a phyllotaxie distique, et destinee limitee; ces derniers rappe-
lant ä s'y meprendre une feuille composee de Legumineuse. Cette structure singuliere,
au demeurant mieux adaptee pour l'assimilation chlorophyllienne qu'un axe dresse,

peut etre interpretee comme une etape d'un phenomene de bilateralisation, si bien mis
en evidence par Emberger (1960) dans revolution au cours des temps geologiques de la
structure des vegetaux vasculaires de tous les groupes systematiques. Une feuille, les

documents fossiles le montrent, est le point d'aboutissement de ces processus de foliari-
sation.

Or, les differentes especes de Phyllanthus presentent des structures qui, curieuse-
ment et avec diverses modalites, marquent les etapes d'une evolution de ce type (fig. 1).
II existe, en effet, des Phyllanthus ä rameaux semblables, tous orthotropes, et pouvant
etre tous floriferes. Webster les qualifie de «non specialises». C'est le cas aussi bien de

ligneux, par exemple de P.calycinus Labill. ou de P.thymoides Muell. Arg. que
d'herbaces comme P.polygonoides Nutt. et Spr. (fig. 2, A) ou de P.lacunarius F. Muell.
Ce sont les Phyllanthus de type primitif sur lesquels les phenomenes de bilateralisation,
de foliarisation n'ont pas eu de prise.

A partir de structures de ce type, ces processus sont intervenus manifestement sui-
vant deux grandes modalites. Dans un cas, A, ils interessent seulement des axes late-
raux, la plante conservant des axes ä structure entierement orthotrope (l'axe principal
notamment); dans un autre groupe, B, tous les axes sont touches plus ou moins tot par
la bilateralisation (fig. 1).

Nous envisagerons d'abord le groupe A chez lequel la bilateralisation ne marque
que certains axes dits plagiotropes. La floraison y interesse exclusivement des rameaux
de ce type. Chez certaines especes, proches sous ce rapport de formes primitives, ces

axes plagiotropes peuvent presenter encore une phyllotaxie rayonnante a leur base
(P. grandifolius L.), leur position sur la tige orthotrope peut ne pas etre tres bien definie
(P.discoideus (Baillon) Muell. Arg., flg. 3, A), leur croissance n'est pas limitee, ils peuvent

presenter des ramifications. Dans le meme temps, pour ces especes, l'axe orthotrope

principal conserve durant toute sa morphogenese des feuilles chlorophylliennes.
La structure de P.gunnii Hook., par exemple (fig. 3,B), marque une nouvelle etape.

Les ramifications plagiotropes, toujours ä developpement important, apparaissent
maintenant regulierement ä toutes les aisselles des feuilles de l'orthotrope, ici encore
chlorophylliennes.
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Fig. 1. - A et B: les deux tendances evolutives que Ton peut degager dans le genre Phyllanthus. A:
Tendance evolutive majoritaire ou 1'evolution vers la plagiotropie ne concerne que des rameaux
lateraux, l'axe principal restant toujours orthotrope; B: Tendance evolutive on l'axe principal est
lui aussi plus ou moins touche par la plagiotropie qui tend a se generalises
I, II, III differents niveaux d'organisation observes. Le niveau I correspond aux Phyllanthus de
type primitif. Ensuite deux autres niveaux peuvent etre notes sur chacune des deux tendances
evolutives A ou B suivant que la plagiotropie est encore indecise (niveau II) ou absolument nette
(niveau III). Au niveau III la tendance evolutive A se subdivise en deux sous-tendances,
d'importances tres inegales.
L: ligneux; H: herbace; AO: axe orthotrope; AP: axe principal; RL: rameau lateral; AOP: axe
orthotrope principal; RP: rameau plagiotrope; fa: feuille assimilatrice; fe: feuille ecailleuse; fl:
fleurs.
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On arrive enfin au type d'organisation en meme temps le plus represente dans le

genre et aussi celui oü les modalites de plagiotropisation sont les plus diverses. Les

caracteristiques communes sont les suivantes: outre le fait qu'ils sont les seuls ä porter
les fleurs, les axes plagiotropes, plus souvent non ramifies, ont toujours une croissance
limitee; ils sont portes par un axe orthotrope principal qui, ä partir d'un certain niveau,
ne produit plus que des feuilles en ecaille, ne jouant aucun role dans la photosynthese.
Dans quelques rares cas (type P.carnosulus Muell. Arg.), cet axe orthotrope est tres

court, alors que, en general, il est bien developpe. C'est lä que Ton observe les modalites

diverses de bilateralisation.

fa f I fleurs
T ^ r~\1£>-C > (c)

Fig.2. - A: P.polygonoides Nutt. et Spr., B.: P.maderaspatensis L.; C: P.caroliniensis Walt.; D:
P.emblica L. - A: espece primitive ä un seul type d'axes orthotropes. - B ä D: especes marquant
une evolution vers la plagiotropie de l'axe principal.
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Fig.3. - A: P.discoideus (Baillon) Muell. Arg.; B: P.gunnii Hook.; C: P.odontadenius Muell.
Arg.; D: P.mimosoides Sw. - A: Phyllanthus ä deux types d'axes mais ä plagiotropie indecise - B
ä D: Phyllanthus ä 2 types d'axes avec une plagiotropie nette. - C et D: Phyllanthus ä rameaux
dimorphes sensu-stricto mais avec rameaux plagiotropes toujours simples (C) ou rameaux plagio-
tropes ramifies ä partir d'un certain niveau de l'axe orthotrope principal (D).

Deux cas de figure existent suivant que l'assimilation chlorophyllienne est assumee
par des feuilles normales d'un axe simple ou quelquefois ramifie (type P.mimosoides
Sw., fig. 3,D) ou bien qu'elle est devolue ä l'axe lui-meme, cladodifie, mais ne portant
plus que des feuilles ecailles. Dans le premier cas, chez certaines especes, la bilateralisa-
tion de l'axe se marque au niveau anatomique; par exemple, le rameau plagiotrope de
P. urinaria L. (fig. 4, A) presente un Systeme vasculaire bilateral comme un rachis et
reproduit une feuille composee. II en est de meme chez P.aeneus Baill. ou, en outre,
certains rameaux portent une feuille unique en terminaison de l'axe, de telle sorte que
celui-ci fait tout ä fait figure de petiole portant un limbe (fig. 4, B). On pourrait attri-
buer la valeur morphologique de feuille simple au rameau plagiotrope de P. aeneus, de
feuille composee au rameau plagiotrope de P. urinaria (d'autant que celui-ci presente,
comme certaines feuilles dans d'autres groupes systematiques, des reactions de sensibi-
lite conduisant ä des positions de sommeil), s'ils n'etaient pas ä l'aisselle d'une feuille (il
est vrai parfois tres reduite) et s'ils ne portaient pas les fleurs. Mais on connait des cas
(P. muellerianus par exemple), oü existent deux types de ramifications plagiotropes, les
unes mimant des feuilles composees jusque dans la presence ä leur base d'un renflement
correspondant ä la zone d'abscission, mais neanmoins dont l'anatomie est ä symetrie
axiale, les autres ä feuilles reduites.

Dans un deuxieme cas, les rameaux plagiotropes sont devenus des cladodes. Ce
sont eux les sites de la photosynthese, toutes les feuilles de l'axe orthotrope principal et
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des rameaux plagiotropes etant reduites ä des ecailles, excepte dans les premieres etapes
du developpement de ces vegetaux. Ces cladodes peuvent etre le plus souvent simples
(P.epiphyllanthus L., fig.4,C) ou composes, au moins ä partir d'un certain rang sur
l'axe orthotrope (P.angustifolius Sw., fig.4,D).

Fig.4. - A: P. urinaria L., B: P.aeneus Baill.; P. epiphyllanthus L.; D: P.angustifolius Sw. - A ä D:
Diverses tentatives de foliarisation du rameau plagiotrope de Phyllanthus ä rameaux dimorphes
sensu-stricto.

C: cotyledon; CC: cicatrice cotyledonaire; AO: axe orthotrope; AP: axe principal; APO: axe

orthotrope principal; APP: axe principal plagiotrope; RL: rameau lateral; RP: rameau plagiotrope;

RPr: rameau plagiotrope ramifie avec rpl et rp2 rameau plagiotrope primaire et secondare;

CL: cladode; CLr: cladode compose avec ell et cl2 cladode primaire et secondaire; bos:

bourgeon orthotrope secondaire latent; fa: feuille assimilatrice; fe: feuille ecailleuse; fl: fleurs.
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Pour d'autres Phyllanthus composant le groupe B, l'axe issu de la graine, apres un
temps de fonctionnement avec une phyllotaxie rayonnante et une croissance verticale,
passe a une phyllotaxie distique et une croissance au minimum oblique. C'est ä dire
que, dans ces cas, le meristeme terminal de l'axe principal peut fonctionner successive-
ment en orthotrope, puis en plagiotrope. II y a, de plus, chez ces Phyllanthus, conservation

de caracteres primitifs: possibility de floraison sur tous les axes et feuilles toujours
chlorophylliennes. Le changement de structure peut avoir lieu, avec des hesitations, ä la
partie terminale de l'axe principal et plus rapidement sur les rameaux lateraux (P. ma-
deraspatensis L. fig. 2,B). II peut se produire aussi tres precocement et d'une maniere
definitive, quelques aisselles apres le debut du fonctionnement de l'axe principal (P. ca-
roliniensis Walt. fig.2,C, P.hyssopifolioides HBK, P.petraeus Chev.). On est tres pres,
dans ce cas, d'un individu ä structure entierement plagiotrope du type P.fluitans Benth.
ex Muell. Arg. On doit mettre ä une place ä part le type de construction de P. emblica
L., fig.2,D, chez lequel le passage de l'orthotropie ä la plagiotropie (port oblique et
phyllotaxie distique) survient assez tardivement sur un axe principal qui, apres quelques

aisselles, ne forme plus que des feuilles ecailleuses, les feuilles chlorophylliennes
etant portees par des axes secondaires typiquement plagiotropes.

II est interessant de mentionner que certains des types architecturaux observes chez
les Phyllanthus coincident avec certains «modeles» definis par Halle et appliques par
Halle et Oldeman (1970) aux arbres tropicaux. Ainsi, les structures les plus primitives,
pourvues uniquement d'axes orthotropes, sont construites selon le modele d'Attims. Les
Phyllanthus comprenant deux types d'axes bien distincts obeissent au modele de Roux
(si la plagiotropie est encore indecise) ou au modele de Cook (si la plagiotropie est
nette). Ceux dont l'axe principal passe tres tot de la construction orthotrope ä la
plagiotropie correspondent au modele de Troll.

II est bien evident, pour nous, qu'il n'est pas question, dans l'«arbre phylogeneti-
que» que nous avons trace, de representer des filiations entre les especes actuellement
existantes qui y sont mentionnees. II s'agit uniquement de successions vraisemblables,
au cours du temps, de structures morphologiques dont les especes citees sont actuellement

porteuses.

Cette remarque est d'autant plus necessaire que nous avons ete conduits ä melanger,

dans notre schema, plantes ligneuses et herbacees. Toutes sont arrivees actuellement

ä materialiser le phenomene de foliarisation. Mais ce sont les Phyllanthus ligneux
et, parmi eux, ceux qui sont endemiques insulaires de surcroit, qui exhibent les structures

de rameaux plagiotropes les plus originales sous ce rapport: pseudo-feuille simple
chez P.aeneus et P.peltatus Guill., cladodes chez les Xylophylla, par exemple. Tout se

passe comme si l'existence de ces types avait ete revelee, ä la faveur d'un isolement tres
ancien, permettant l'expression de potentialites evolutives particulieres. Notons aussi
que les ligneux affirment leur preponderance dans les milieux naturels (forets, maquis
sur roches ultrabasiques, groupements saxicoles ou orophytiques, lits ou bords de
torrents); les herbaces y existent aussi, mais en petit nombre alors qu'ils abondent dans les
milieux anthropiques.

Le probleme de la filiation des structures entre les deux groupes est done pose, mais
compte devant etre tenu de la tres forte presomption d'anteriorite phylogenetique des
ligneux sur les herbaces chez les Angiospermes, notion depuis longtemps classique et ä
l'appui de laquelle Niklas et coll. ont recemment (1980) renouvele l'argumentation.



Tab. 1 ä 5. Dans les tableaux 1 et 2 les nombres en chiffre arabe de la premiere colonne indiquent
les degres de ploidie (valences); dans les tableaux 3, 4 et 5 les valences sont indiquees en exposant
des nombres de base. Pour tous ces tableaux les chiffres de la 2eme colonne correspondent aux
sections et les lettres de la derniere colonne representent les repartitions geographiques.

Sections Repartitions geographiques

I Anisolobium XII Hemiphyllanthus At Afrique tropicale
II Anisonema XIII Isocladus At (E) Afrique tropicale Orientale

III Apolepis XIV Loxopodium As Asie tropicale
IV Asterandra XV Macraea Au Australie
V Cicca XVI Nothoclema C1 Nelle Caledonie
VI Elutanthos XVII Pentandra Cl (NG) Nelle Caledonie - Nelle Guinee
VII Emblica XVIII Phyllanthus Cr Carai'bes

VIII Epistylium XIX Prosurus Ma Madagascar
IX Eriococcus XX Urinaria Nt Neotropiques (Am. tropicale)
X Floribundi XXI Xylophylla Nt (N) Amerique centrale et S. des USA
XI Gomphidium LS. Incertae sedis Nt (A) Amerique australe

PI taxon paleotropical
Pt taxon pantropical

Tab. 1. x 13, ligneux

1. acuminatus Vahl 4 XVI Cr
2. aeneus Baill. 2 XI Cl
3. arbuscula (Sw.) Gmel. 4 XXI Cr
4. axillaris (Sw.) Griseb. 4 VIII Cr
5. beillei Hutch. 2 I At
6. bojeranus Muell. Arg. 2 XVII At
7. bourgeoisii Baill. 4 XI Cl (NG)
8. capillaris Schum. et Thonn. 2 XVII At
9. cornutus Baill. 4 XI Cl

10. dinklagei Pax 2 II At (E)
11. discoideus (Baill.) Muell. Arg. 2 XIX At
12. elongatus (Jacq.) Steud. 4 XXI Cr
13. engleri Pax 2 II At (E)
14. epiphyllanthus L. 4 XXI Cr
15. faguetii Boiv. ex Baill. 4 I.S. Cl
16. guineensis Pax 2 II At (E)
17. juglandifolius Willd. 12 IV Cr
18. mcvaughii Webster 4 XVI Nt (N)
19. mimosoides Sw. 4 XII Cr
20. muellerianus (0. Ktze) Exell 2-4 X At
21. nobilis Muell. Arg. 2 XIX Cr
22. nutans Sw. 4 VI Cr
23. ovatus Poir. 4 XII Martinique
24. pancherianus Baill. 4 XI Cl
25. persimilis Muell. Arg. 2 XV Cl
26. piscatorum H.B.K. 6 XVI Cr
27. pittieri Pax 4 XVI Nt
28. pronyensis Guill. 2 XI Cl
29. pulcher Wall, ex Muell. Arg. 6 IX Cr
30. rangoloakensis J. Leandri 2 I.S. Ma
31. reticulatus Pax 2 II At
32. sellowianus Muell. Arg. 4 VI? Nt (A)
33. serpentinicus S. Moore 2 XI Cl
34. subglomeratus Poir. 4 XVI Cr
35. sp. 2 I.S. At
36. sp. 4 I.S. Ma
37. sp. 4 I.S. Cl
38. sp. 4 I.S. Cl
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Tab. 2. x 13, herbaces

1. amarus Schum. et Thonn. 4-2 XVIII Pt
2. andranovatensis Brunei et Roux 2 XVIII Ma
3. calycinus Labill. 8 XIII Au
4. dekindtii Hutch. 6 XVIII At
5. lacunarius F. Muell. 2 XIII Au
6. maderaspatensis L. 4—2 XIII PI
7. niruroides Muell. Arg. 6-2 XVIII At
8. nummulariaefolius Pax 2 XVII Ma
9. pentandrus Schum. et Thonn. 2 XVII At

10. pentaphyllus Wright, ex Griseb. 4 XVIII Nt (N)
11. rheedii Wright 2 I.S. As
12. tenellus Roxb. 2 XVII Pt
13. sp. nov. 4 XVIII At

Tab. 3. x 13, 12, 8, 7; ligneux

1. acidus (L.) Skeols 132 — 74 V Pt
2. angustifolius (Sw.) Sw. 136 - 138 _ 127 XXI Cr
3. emblica L. 13s - 142 - 147 VII Pt
4. grandifolius H.B.K. 1312- 148 VI Nt (N)

Tab. 4. x 13, 12, 14, 25; herbaces

1. filicaulis Benth. W OO XV Au
2. fraternus Webster 132 — 122 XVIII Pt
3. niruri L. 132 — 94 — 72 XVIII Pt
4. simplex 132 — 122 XV As
5. sublanatus Schum. et Thonn. 136 — 132 — 122 XVIII At
6. urinaria L. 134 — 252 XX Pt

Tab. 5. x 6, 7, 9, 15, 25; herbaces

1. aspericaulis Pax T XVIII At (E)
2. bancilhonae Brunei et Roux 78 XVIII At
3. braunii Pax 62 XVIII At
4. caroliniensis Walter 74 _ 92 _ 94 XIV Nt
5. debilis Klein ex Willd. 64 XVIII Cr
6. embergeri Ross. Ross, et Hai'c. 254 XX As
7. fischeri Pax 64 XVIII Cr
8. fluitans Benth. ex Muell. Arg. 92 I.S. Nt (A)
9. gagnioevae Brunei et Roux 74 XVIII At

10. hookeri Muell. Arg. 254 XX As
11. hyssopifolioides H.B.K. 68 XIV Cr
12. magnificens Brunei et Roux 6s (ou 94) XVIII At
13. mieschii Brunei et Roux 92 XVIII At
14. nozeranii Ross. Ross, et Hale. 252 XX As
15. odontadenius Muell. Arg. 64 — 152 XVIII At
16. orbiculatus L. 152 III Cr
17. polygonoides Nutt. ex Spreng. 82 XIII Cr
18. stipulatus (Raf.) Webster 64 — 6s XVIII Nt
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Tab. 6. Nombre des especes ä x 13

Degres de ploi'die Ligneux Herbaces Ligneux Flerbaces Totaux
(tab. 1) (tab. 2) (tab. 3) (tab. 4)

diploides (2) 15 6 1 4 26

tetraploi'des (4) 19 2 1 22

di- et tetraploldes (2^1) 1 2 3

hexaploi'des (6) 2 1 3

di- et hexaploides (2-6) 1 1 2

octoploides (8) 1 1 2

hexa- et octoploi'des (6-8) 1 1

dodecaploi'des (12) 1 1 2

Total: 61 38 13 4 6 61

Tab. 7.

S 56 28 24 12b 121 12m

56 ::::: h :::::
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Tableau recapitulatif des divers resultats obtenus ä la suite des croisements realises entre 6 genotypes

faisant partie du complexe odontadenius.
F,: descendance hybride de lere generation (cases avec hachures)
Ij: descendance autofecondee de lere generation (cases en pointille)
T: pas de descendance viable: tombee des fruits au bout d'un laps de temps relativement court

(cases barrees)
SE: grames sans embryon; Ep: grames avec petit embryon; Ed: graines avec embryon desseche.

Quoiqu'il en soit, on peut dejä retirer quelques enseignements de ce qui precede.
L'analyse des structures et renchainement phylogenetique vraisemblable de celles-ci

apporte une confirmation nouvelle, nous semble-t-il, aux conclusions auxquelles Em-
berger (1960) etait parvenu concernant la generalite des phenomenes de foliarisation de

l'appareil vegetatif aerien des plantes superieures. Existe-t-il chez les Phanerogames
d'autres genres oü on puisse ainsi avoir, en quelque sorte, sous la main, des series de

structures illustrant le phenomene evolutif dans la diversite des modalites de son chemi-
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nement conduisant ä la bilateralisation? Peut-etre, sous certains aspects, peut-on rap-
procher ces faits de ceux oberves par Tun de nous chez des Selaginelles (Nozeran et
Espagnac 1975) avec cette difference que, chez ces dernieres, l'appareil souterrain est,
lui aussi, implique?

En outre, la simple observation de l'«arbre phylogenetique» (fig. 1) laisse apparaitre
que certains types de structures representent apparemment des «culs de sac» de
revolution (en particulier parmi les Phyllanthus du groupe B) alors que les structures
du groupe A constituent les plus favorisees de revolution, pouvant repondre aux ap-
pels d'exigences ecologiques plus diverses. Elles nous paraissent etre encore susceptibles
de donner naissance ä de nouvelles structures.

Certes, ce que nous venons de presenter ne fait pas intervenir l'analyse du polymor-
phisme au niveau de l'inflorescence, de la fleur, et de ses constituants (en particulier du
pollen), du fruit et de la graine.

Dans certains cas, des faits ont ete signales, meritant reflexion, mais nous avons
voulu limiter notre expose, nous reservant d'y revenir plus tard. Mais, il nous semble
que les connaissances que nous venons de produire soulignent dejä une des facettes de
l'interet que presente le genre Phyllanthus.

III. - Caryotypes et tendances evolutives

Les nombres chromosomiques ont ete comptes, dans le genre Phyllanthus, par une
vingtaine d'auteurs dont le premier a ete Perry (1943). Ces numerations ont fait l'objet
d'un memoire d'ensemble (Mangenot et coll. 1977), suivi par un article des memes
signataires en 1978. Depuis lors, quelques comptages nouveaux effectues par Brunei et
Roux (1981 a et b), les recherches de Ha'icour (1982-1983) completees par la revision
de l'espece collective urinaria L. par Rossignol et coll. (1984 a et b) ont sensiblement
modifie les donnees connues en 1977. Si ces nouveautes n'affectent en rien
Interpretation donnee de revolution des caryotypes, elles precisent sensiblement ce
qu'on pourrait appeler le profil historique du genre.

Les nombres chromosomiques ont ete comptes chez les 79 especes que nous avons
etudiees, ce qui ne represente qu'ä peine plus du dixieme de l'effectif presume du genre
(avec un desequilibre de l'exploration au profit des herbaces, nous en avons dejä parle).
L'insuffisance de l'echantillon est compensee dans une mesure non negligeable par la
diversite des sections explorees et des origines geographiques. Le memoire de 1977
(Mangenot et coll.) indique les noms des especes (presque toutes des herbacees
polymorphes) chez lesquelles les comptages ont porte sur plusieurs populations differentes,
dont le nombre et la localisation sont precises.

Des 79 especes considerees, 70 sont reparties dans 21 des sections distinguees par
Webster (1956-58), 5 ne peuvent etre rattachees avec certitude ä l'une ou ä l'autre de
ces sections et 4 (dont 2 vraisemblablement nouvelles) ne sont ni situees dans le Systeme
de Webster, ni meme identifiees de fagon sure.

Elles sont de toutes provenances neo- ou paleotropicales: surtout africaines, mais
aussi asiatiques, malaises, australiennes. Un certain nombre sont des endemiques insu-
laires (Carai'bes, Madagascar, Nouvelle Caledonie).

Cette base, si large que soit son eventail taxonomique et geographique, suffit-elle, ä

propos du genre, ä conduire ä des conclusions definitives? Compte tenu du fait que les
neuf dixiemes des Phyllanthus sont encore tres imparfaitement connus, en particulier en
ce qui concerne leur garniture chromosomique, les notions qui vont suivre doivent etre
regues avec la prudence qui convient.
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Les nombres chromosomiques 2n sont: 12, 14, 16, 18, 24, 26, 28, 30, 36, 48, 50, 52,
56, 64, 78, 84, 98, 100, 104, 112 et 156. Les nombres de base sont done 6, 7, 8, 9, 13, 15

et 25, ces deux derniers etant sans doute secondaires (7 x 2 + 1 et 13 x 2 — 1). II n'est

pas exclu que x 12 soit un palier dans la dysploi'die descendante ä partir de x 13

(Mangenot et coll. 1977).
La categorie de beaucoup la plus nombreuse (cf. tab. 6) est celle des multiples de 13

(x 13): 2n 26, diploi'des (15+1 especes ligneuses, 6 + 4 herbacees) et 2n 52,
tetraploi'des (19 ligneuses et 2 + 1 herbacees), totalisant, a eux seuls, 48 (26 + 22) especes,
soit 79% du contingent ä x= 13. On compte aussi 3 hexaploides, 2 octoploi'des, 2

dodecaploi'des et 6 especes dont le nombre de base varie suivant la region ou le lieu de

la recolte (3 especes ä 2n 26 ou 52; 2 especes ä 2n 26 ou 78 et une ä 2n 78 ou
104).

Les especes etudiees ä x 13 (cf. tab. 1,2,3,4) appartiennent ä des flores extreme-
ment diverses, reparties dans toute la zone intertropicale. Elles sont classees dans 19

sections et dans le groupe des taxons «hors-sections». x 13 est le nombre de base de

tous les ligneux de l'echantillon (exclusif de tout autre dans 14 des sections). On peut
done considerer comme representatif l'echantillon des 61 especes ä x 13. Les chances

sont tres grandes pour que tout comptage nouveau concernant une espece ligneuse de

n'importe quelle origine geographique, et de n'importe quelle section, soit x 13.

Aussi convient-il, nous semble-t-il, de mettre en doute les comptages des auteurs
qui ont trouve, chez des especes ligneuses, des nombres de base differents de 13

(cf. tab. 3).
Les ligneux etant primitifs par rapport aux herbaces, x 13 peut etre considere

comme le nombre de base primitif du genre, tel qu'il se presente aujourd'hui.
Restent a examiner les 24 especes, toutes herbacees, dont les nombres de base sont

autres que 13, soit dans certaines populations seulement (tab. 4), soit dans toutes les

populations etudiees (tab. 5).
Une premiere constatation s'impose. Les especes dont certaines populations ont

encore un nombre chromosomique multiple de 13 sont tres minoritaires (6 especes); les

nombres de base autres que 13 sont 7, 8, 9, 12 et 25; 12 a ete compte chez 3 de ces 6

especes, 7, 8, 9 et 25 chez 4 especes seulement. On pourrait considerer que, chez ces

especes qui, toutes, ont encore des populations ä x 13, 25 est, peut-etre, un amphidi-
plo'ide entre especes a x 12 et x 13, tandis que 12 est un nombre de base secondaire,
immediatement derive de 13. Le cas des trois especes, dont certaines populations sont
octoploi'des ä base 8 (cas, exceptionnel, d'une population de fllicaulis ä 2n 64?) ou
diploi'des ä base 7, ou tetraploi'des a base 9 (chez «niruri»), doit etre reserve.

Les 18 especes qui ont definitivement abandonne le nombre 13, toutes herbacees

(tab. 5), ont des caryotypes numeriquement varies en raison, surtout, de la multiplicite
des nombres de base: 6, 7, 8, 9, 15, 25. Les degres de ploi'die sont beaucoup moins
diversifies: on compte 9 diploi'des et 9 tetraploi'des; et le nombre des especes dont le

degre de ploi'die est plus eleve decroit brutalement: un seul hexaploi'de (magnificens,
dont il n'est pas exclu qu'il soit un dixieme tetraploi'de); 3 octoploi'des; aucune herbacee
n'est dodecaploi'de. Soit 22 nombres pour 18 especes, car on connait, chez 3 d'entre
elles, des races ä nombres differents.

Le nombre de base le moins eleve est x 6, represents au niveau diploi'de par la
seule espece P.braunii (Bancilhon et coll. 1974); cette espece appartient au complexe
odontadenius. II parait done raisonnable de considerer que x 6 est aussi le nombre de

base du P. magnificens, hexaploi'de, autre espece separee du meme complexe, ainsi que
du P. odontadenius, type decrit par Mueller Argoviensis, tetraploi'de. Concernant les
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autres especes ä x 6 (debilis,fischeri, hyssopifolioides et stipulatus) toutes polyploiides,
il parait tres difficile de decider de leur nombre de base: 6 ou 12.

Les especes dont le nombre de base est 7 ne soulevent pas de difficultes: aspericaulis
est diploide; certaines races de caroliniensis et gagnioevae sont tetraploides; bancilhonae
est octoploide; ces deux dernieres relevent du complexe odontadenius.

Une seule espece (polygonoides) a un nombre de base x 8; eile est diploide.
P. mieschii, du groupe ondotadenius, est un diploide ä x 9. II en est de meme pour

fluitans. Certaines populations de caroliniensis sont des diploi'des ou des tetraploides a
x 9.

15 (9 + 6) est le nombre de base, secondaire, d'orbiculatus et aussi d'un taxon afri-
cain du complexe odontadenius. Comme il est indique plus haut, ce complexe comprend
des expeces ax 6, x 7etx 9et l'on reviendra plus loin sur son haut degre de
polymorphisme.

Enfin, les especes diploi'des ä x 25 separees du complexe urinaria (nozeranii, diploide;

embergeri et hookeri, tetraploides) seraient des amphidiploides entre taxons ä

x 12 et ä x 13.

L'etude des caryotypes contribue a caracteriser le profil d'ensemble du genre, au-
jourd'hui disperse sur l'ensemble des continents et des lies continentales, petites ou
grandes. Les Phyllanthus ne disposent pas de diaspores permettant leur dispersion ä

distance; ils ont, cependant, retenu partout leur vieux nombre chromosomique multiple
de 13, leur etat ligneux et les autres caracteres qui temoignent de l'unicite incontestee
du genre. II faut done admettre que celui-ci est tres ancien. II s'est diversifie sur toutes
les terres separees apres la dislocation de la pangaea et, en chacune de celles-ci, a
evolue suivant des voies originales. D'oü la localisation geographique de certaines
sections: Macraea est paleotropical, Gomphidium australopapou, Prosurus africain, Elu-
tanthos, Hemiphyllanthus, Nothoclema, Xylophylla neotropicaux. Dans les conditions
d'isolement severes et prolongees realisees dans de petites iles continentales et, particu-
lierement, sur les affleurements ultrabasiques ou les conditions de survie sont tres diffi-
ciles, la speciation s'est trouvee stimulee comme l'atteste l'existence de plus de cent
especes endemiques, toutes ligneuses (et sans doute ä x 13) reparties en plusieurs
sections sur le territoire exigu de la Nelle Caledonie (d'apres M. Schmid, inedit), et
l'apparition de caracteres particuliers, tels que l'extreme foliarisation des rameaux pla-
giotropes ou les transformations en cladodes dans les lies de l'archipel caraibe.

Apres la dispersion des ligneux a x 13, sont apparus les herbaces. Entre ceux-ci et
les ligneux qui leur ont donne naissance, la coupure n'est pas brutale: la tige de beau-

coup d'herbaces est encore ligneuse ä la base; les herbaces sont, sans doute en grande
majorite, perennes; certains d'entre eux, en nombre non negligeable, ont encore le
nombre de base 13 commun ä tous les ligneux.

Dans la plupart des cas, le raccourcissement du cycle et le passage a l'etat herbace
ont ete traduits, au niveau chromosomique, par une diminution du nombre de base
(sans doute accompagnee, fait aussi bien connu, par une diminution du taux d'ADN).
D'abord limitee ä la perte d'une paire chromosomique (2n 26—>2n 24: x 12), la
diminution s'est etendue, par paliers, jusqu'ä l'apparition d'une espece au moins a
2n 12. Le schema presente, par Mangenot et coll. en 1977, des faits de dysploldie et
d'hybridation ayant donne lieu ä toute l'echelle des nombres chromosomiques reste
valable.

A ce niveau de notre travail, comment ne pas etre frappe par les faits suivants?
En effet, le nombre de base 13, bien que primitif aujourd'hui pour le genre tel que

nous le connaissons, est, tres vraisemblablement, en realite, secondaire, resultat
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d'hybridations d'ancetres ä x 6 et x 7, suivies de polyploidisation. Que 6 et 7 soient
parmi les nombres gametiques ancestraux (peut-etre du Cretace) des Angiospermes est
tres generalement admis.

Or les phenomenes de dysploidie et d'hybridation qui peuvent etre imagines comme
evenements marquants ä partir de ligneux ax 13, conduisent, nous l'avons deja men-
tionne, au moins certaines especes herbacees, a retrouver, comme les lointains ancetres
presumes, les deux nombres de base 6 et 7.

II est bien evident qu'il ne s'agit pas lä d'un retour au passe mais il n'en reste pas
moins vrai qu'il est possible d'imaginer, ä partir d'eux, un nouveau deroulement
d'evenements, sous certains aspects comparables ä ceux qui se sont deroules lors des
lointaines epoques ou le genre Phyllanthus s'est mis en place.

En outre, les donnees experimentales acquises par l'etude de P. odontadenius et de
P. urinaria, especes dont les degres de plo'tdie sont tres divers, montrent que la reduction

du cycle a pour consequence une variabilite tres accrue et une differentiation
genetique pouvant conduire ä l'apparition d'especes nouvelles, separees par des bar-
rieres d'intersterilite au moins partielles.

De nombreux Phyllanthus ä cycle court, quelques uns therophytiques, existent entre
les tropiques ou ils se revelent etre des conquerants agressifs; certains meme franchis-
sent les tropiques N. et S., et commencent ä envahir des terres extratropicales. On
pourrait difficilement trouver ici une meilleure justification de la notion d'apres la-
quelle les types biologiques herbaces et, particulierement, les therophytes, ne signifient
pas resistance aux intemperies, mais constitution de centres d'active et rapide specia-
tion (Mangenot 1969).

IV - Quelques jalons sur la route actuelle de revolution

Permettant, comme nous venons de le voir, une exploration morphologique et ca-
ryologique qui a conduit ä des propositions concernant leur Phylogenese, les Phyllanthus

se sont reveles, aussi, etre un bon materiel pour l'experimentation. Aussi bien,
grace ä eile, des questions posees par l'analyse de faits d'observation commencent-elles
ä trouver des elements de reponse. Mais, malgre l'importance de certains travaux dejä
realises dans ce domaine, ceux-ci ne constituent, ä notre sens, que les premiers pas
d'une exploration pour laquelle les resultats obtenus devraient inciter d'autres cher-
cheurs ä etre partie prenante. Pour nous, nul doute que les voies ouvertes puissent etre
fertiles en nouvelles decouvertes sur la structure et revolution des groupes vegetaux.

Renseignements genetiques sur deux complexes systematiques (odontadenius et
urinaria), elements de comprehension du mouvement morphogenetique de l'individu, tels
sont les deux volets, en meme temps interdependants et complementaires, pour les

quels nous exposons successivement le point des connaissances.
Les protocoles experimentaux utilises dans ces deux volets ont beneficie d'une cir-

constance favorable. Pour beaucoup de populations, la descendance presente, pour des
conditions ecologiques donnees, une tres grande homogeneite morphologique. Ceci
s'explique: de l'ensemble de l'analyse qui a pu etre realisee sur la biologie florale
d'especes ruderales herbacees du genre, il ressort que leur mode de reproduction fait
intervenir le phenomene sexuel. Mais on peut penser que l'installation de ces plantes
dans un nouveau biotope a lieu sans doute, le plus souvent, ä partir d'une seule graine
ou, en tous cas, d'un nombre toujours restreint de semences.
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Le processus de constitution de la colonie implique done autofecondations et croi-
sements consanguins conduisant au moins ä un certain degre d'homozygotie.

Avant de passer en revue les principaux resultats amenes par l'analyse genetique de

populations appartenant a chacun des deux complexes etudies, il convient tout d'abord
d'indiquer les raisons de leur choix. Ce dernier a ete fait compte tenu des renseigne-
ments dejä obtenus ä la suite de l'etude morphologique et caryologique precedemment
envisagee.

Ces deux complexes different en effet, en particulier par leur repartition geographi-
que plus ou moins etendue, la diversite plus ou moins grande de leur equipement
chromosomique et par l'importance du polymorphisme morphogenetique que Ton peut
observer entre les diverses unites qui les composent.

a) Acquisitions de la systematique experimentale dans le complexe odontadenius
Dejä, en 1971, Bancilhon avait note, dans ce complexe strictement africain, des

traits de polymorphisme phenologique distinguant divers genotypes: longueur du ra-
meau plagiotrope, coloration plus ou moins soutenue de l'appareil vegetatif, taille et
surtout structure de l'endoaperture des grains de pollen. Recemment, completant les

travaux de Brunei (1975), Brunei et Roux (1981a), s'appuyant sur des criteres quanti-
tatifs tels que la dimension des divers types de feuilles, celle des pieces du perianthe et
des pedoncules floraux, et sur la structure du disque des fleurs femelles, ont propose la
creation, ä l'interieur de la section Phyllanthus (L.) Webster, d'une sous-section Odon-
tadenii. Celle-ci compte actuellement au moins 8 especes dont 5 nouvelles P. braunii Pax
(2n 12), P.mieschii Brunei et Roux (2n 18), P. odontadenius Muell. Arg. (2n 24),
P.gagnioevae Brunei et Roux (2n 28), P.magnificens Brunei et Roux (2n 36),
P. bancilhonae Brunei et Roux (2n 56), P.jaegeri Brunei et Roux et P. mannianus
Muell. Arg., les deux dernieres ä caryotype inconnu.

Comme nous l'avons dejä signale, nous voila en presence d'un groupe dont les

constituants ont des nombres de base differents, en particulier x 6, x 7, x 9. Bien

que la prospection concernant cet ensemble ait ete encore insuffisante, on peut avoir
une idee de la repartition geographique et ecologique de ces especes toutes africaines.

Ainsi, les P.braunii, odontadenius, gagnioevae, bancilhonae et, ä un moindre degre,
magnificens ont ete recoltes en plusieurs regions d'Afrique. Parmi ceux-ci, les P. braunii,
odontadenius et magnificens a x 6 se rencontrent exclusivement dans les zones de
forets sempervirentes ou semi-decidues alors que les P.gagnioevae et bancilhonae a
x 7 peuvent supporter aussi les conditions de milieu de la savane arboree. Quant aux
trois dernieres especes, leur habitat est beaucoup plus localise. P. mieschii (x 9) est

une espece congolaise plutot de savane. P.jaegeri a ete decouverte sur les Monts Loma
(Sierra Leone) et P. mannianus sur les montagnes camerounaises.

Tran-Ha (1973), Tran-Ha et Bancilhon (1976) ont presente les premiers resultats
d'une analyse portant sur 6 genotypes collectes en Cote d'lvoire:
- trois d'entre eux, des environs d'Abidjan, comportent 12 chromosomes et sont ä

grouper, d'apres Brunei et Roux (1981a), dans l'espece P. braunii. Celui qui se rap-
proche le plus du type a ete appele 12b, les deux autres s'en differencient par des

traits morphologiques tels que le feuillage marron (12m) ou des rameaux plagiotro-
pes plus longs (121).

- un autre a ete recolte ä Bouafle; il a 2n 24 chromosomes et est ä ranger dans
l'espesce P. odontadenius.

- deux autres enfin sont originaires des environs de Bouake; il s'agit de P.gagnioevae
(2n 28) et de P. bancilhonae (2n 56).
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Si l'equipement chromosomique de ses taxons est divers, par contre leur morpholo-
gie presente de nombreux traits de ressemblance, ä tel point qu'il est parfois difficile de
les differencier les uns des autres, surtout lorsqu'ils ont atteint un Stade de developpe-
ment avance.

Le tableau 7 resume les resultats qui ont ete obtenus ä la suite des 30 croisements
possibles, dans les deux sens, avec les plantes de l'echantillon. De sa lecture, retenons
quelques faits:

Parmi les croisements realises, dans 16 cas, on n'obtient pas directement de descendance

viable (tableau 7, cases barrees): les fruits se forment et tombent prematurement.
II en est ainsi lorsqu'on effectue les croisements dans les deux sens entre P. gagnioevae
(2n 28) et P. bancilhonae (2n 56). C'est le cas aussi pour les 3 taxons de P. braunii
(12b, 121, et 12m) confrontes soit avec P.odontadenius (2n 24), soit avec P. bancilhonae

(2n 56). C'est aussi vrai pour certains P. braunii seulement (121 et 12m) lorsqu'ils
sont partenaires femelies de P. gagnioevae (2n 28).

Dans les croisements ne donnant pas de descendance viable, on assiste a un pheno-
mene, dont nous reparlerons plus loin, de chute des fruits avant la realisation de grai-
nes susceptibles de donner naissance a un nouvel individu. En prelevant precocement la
jeune plantule dans la graine pour la cultiver in vitro (Belliard, 1975), on est arrive ä

obtenir des hybrides dejä dans la moitie de ces croisements [(56 x 28), (12b, 121 ou 12m
x 56cJ) (12b, 121 ou 12m x 24<J)].

Par contre, 14 autres croisements (tableau 7, cases avec hachures obliques) ont
conduit a un hybride viable, certains fertiles, d'autres non.

Les seuls hybrides susceptibles de fournir une descendance ä devenir normal, sont
ceux dont les parents appartiennent ä P. braunii (2n =12).

II faut noter que, dans un certain nombre de croisements oü 12b est confronte ä 121

ou 12m, on observe, outre la non ouverture de certaines fleurs males, parfois des
anomalies ä la meiose et une quantite assez elevee de grains de pollen mal formes et
certainement inactifs.

En outre, l'experience montre que ces hybrides sont tres faiblement autofertiles;
l/100eme environ des fleurs femelies pollinisees avec des fleurs $ qui s'epanouissent
donnent un fruit qui, lorsqu'il arrive ä maturite, ne contient qu'une seule graine bien
formee. Une vingtaine d'hybrides F2 ont cependant ete obtenus; ils montrent un cu-
rieux polymorphisme allant jusqu'ä l'existence d'individus aberrants.

Ainsi done, dans un groupe de plantes que les caracteres morphologiques, les appe-
tances ecologiques, la garniture chromosomique, conduisent ä considerer comme ap-
partenant ä la meme espece P. braunii, on constate un debut d'installation de barrieres
d'isolement entre les genotypes. En outre, une question se pose a propos de la F2.
Comment, partant de parents homozygotes qui donnent naissance a des individus Fl
homogenes, arrive-t-on ä une F2 heterogene? Ceci tendrait bien a montrer que
l'homozygotie presumee est loin d'etre totale.

On obtient encore des hybrides mais toujours steriles, ä meioses tres anormales et
pollen aberrant, dans les croisements:
- entre P.odontadenius (2n 24) d'une part, et P.gagnioevae (2n 28) ou
P. bancilhonae (2n 56) d'autre part, et cela dans les deux sens,
- entre P. gagnioevae (2n 28) et le taxon 12b de P. braunii, cela encore dans les deux
sens,
- entre P. gagnioevae 5 (2n 28) et les taxons 121 ou 12m o seulement.

Cependant, parmi ces hybrides Fl, seuls les deux issus des croisements
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P. bancilhonae (2n 56) x p. odontadenius (2n 24) peuvent, par autofecondation,
produire des fruits; mais les graines de ceux-ci sont anormales et on n'a pas, jusqu'ä
maintenant, reussi ä faire poursuivre son destin ä la plantule anormalement pale
qu'elles contiennent.

Les observations relatives ä l'obtention d'hybrides et ä leur fertilite sont consignees
dans la figure 5.

L'existence evidente de barrieres de sterilite entre les divers genotypes utilises ap-
puie les promotions au rang specifique que Brunei et Roux (1981a) ont propose pour
certains d'entre eux. Mais il est interessant de noter qu'entre une bonne partie de ces

derniers, malgre leur nombre de chromosomes tres differents (y compris nombre de

base), subsistent des affinites süffisantes pour qu'ils puissent donner naissance (naturel-
lement ou apres culture in vitro) ä des hybrides Fl. Ces affinites se traduisent bien
evidemment, au moment de la fecondation ce qui aboutit ä l'apparition d'individus
presentant diverses garnitures chromosomiques: (28 x 56)->42, (24 x 56)->4ö,
(24 x 28)->26, (28 x 12)->20, (12 x 12) -12

P odontadenius bancilhonae

— hybride Fi autosterile

pas de Fl naturel

hybrides Fltres faiblement
fertiles

1
hybrides F2

polymorphes

hybrides Fi totalement
fertiles

1
hybrides F2 totalement
fertiles et de colorations
diverses

hybrides Fi tres faiblement
fertiles

i
hybrides F2

polymorphes

Fig. 5. - Schema recapitulatif des hybrides Fl obtenus naturellement ä la suite des croisements
realises et de leur fertilite. [La fertilite de certains hybrides F2 (lorsqu'ils ont pu etre obtenus) a ete

aussi mentionnee]. Ce schema ne tient pas compte de la proximite genetique des 6 taxons utilises.
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Notons l'existence de 2n 26 oü - l'espace d'un hybride - est retrouve le nombre
de base primitif - et encore majoritaire - des Phyllanthus. Relevons, ä l'occasion de
certains croisements, possibles dans un sens, impossibles dans l'autre, l'existence d'un
effet maternel.

Soulignons aussi, comme non negligeable, la demonstration de la possibility
d'obtention d'hybrides ä partir de genotypes actuels ä nombres de base differents:
x 6 et x 7.

Comme nous l'avons dejä dit (voir §111), le passage de souches ä x 13, primitives
pour le groupe tel que nous le connaissons aujourd'hui, aux nombres de base x 6 et
x 7 qu'on peut considerer comme ancestraux, est tres certainement le resultat de
longs processus de dysploidies et d'hybridations.

Aussi, l'experimentation chez les genotypes etudies qui permet de manipuler
aujourd'hui conjointement des taxons ä nombre de base 6 et 7 est-elle porteuse
d'enseignements sur ce qui a pu se passer avec les Phyllanthus au cours des temps
geologiques.

Ainsi, l'analyse genetique de certaines composantes de la sous-section Odontadenii
conduit-elle ä la constatation que ce complexe est en plein «mouvement». Nous som-
mes convaincus qu'une exploration plus systematique des genotypes de ce groupe, tant
sur le terrain qu'au niveau experimental, apporterait sur les conditions et les resultats
de ce mouvement d'autres informations interessantes. Nous evoquerons plus loin des
directions possibles pour de nouvelles investigations.

b) Acquisitions de la systematique experimental dans le complexe urinaria')
Alors que le complexe odontadenius est africain, le complexe urania est pantropical.

Alors que le premier comporte un large echantillonnage de nombres chromosomiques,
chez le deuxieme la diversity est beaucoup moins grande. En effet, malgre les investigations

qui ont porte sur des dizaines de populations, nous n'avons trouve que 2 types de
numerations: 2n ~ 50, 2n ~ 100. Seul, le premier d'entre eux avait deja ete signale par
les auteurs citant des garnitures chromosomiques variant entre 48 et 52. Enfin, par ses
caracteristiques morphologiques, le complexe urinaria fait partie d'une section tout ä
fait a part dans les Phyllanthus.

Nous avons eu ä notre disposition des echantillons provenant de nombreuses
regions intertropicales du monde. Phyllanthus urinaria s'y developpe, dans des groupe-
ments anthropogenes, sous forme de petites populations, composees, chacune,
d'individus homogenes. Cette homogeneity concerne la plupart des caracteres morphologiques.

Elle peut s'expliquer par le mode presume de constitution de ces populations
(voir debut §IV).

Cette conformite ä l'interieur des populations contraste avec l'important polymor-
phisme qui peut exister entre les populations. En particulier, les individus originaires
du Nord Viet-Nam peuvent presenter entre eux des differences parfois tres grandes,
alors qu'elles sont peu importantes, et souvent seulement detectables par une analyse
quantitative, entre ceux provenant des autres regions du monde (Afrique, Amerique,

') Ce que nous appelons complexe urinaria ne recouvre pas tous les taxons que Webster a places
dans la section du meme nom. L'ensemble des informations rassemblees a permis (Rossignol et
coll., 1983) de reviser cette section et d'y voir 3 sous-sections; deux sont monospecifiques avec
d'une part P. arenarius Beille et, d'autre part P. benguetensis C. B. Rob. Nous n'avons pas eu ces
especes ä notre disposition, Vivantes; par contre, nous avons eu toutes Celles qui ont ete groupees
dans la 3eme sous-section « Urinariae».
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Fig. 6. - Ornementation des fruits: a) tres ecailleux, b) ecailleux, c) rugueux ä mamelons peu
saillants, d) lisses.

Caraibes) que nous avons examines. De plus, chez ces derniers, les denombrements
chromosomiques sont toujours 2n ~ 50.

Nous avons done ete conduits ä analyser ce polymorphisme (Nozeran et coll. 1978;
Ha'icour, 1982-83). Nous avons constate qui'il se manifeste, au niveau de la structure
des divers axes (port et longueur des axes orthotropes principal et secondaires, des
ramifications plagiotropes), des feuilles (taille, nombre, couleur, forme), mais aussi au
niveau des organes reproducteurs (en particulier fruits, graines et pollen).

Les fruits peuvent etre tres ecailleux, ecailleux, rugueux ä mamelons plus ou moins
saillants ou lisses (fig. 6); II y a des semences que nous avons appelees «radiaires» car
on observe, sur leurs faces laterales, une ornementation symetrique formee de cotes
rayonnant ä partir d'un hile ä profil lateral arrondi. D'autres, qualifiees de «spiralees»,
ont un hile se presentant comme une echancrure en «coin» et montrent, sur leurs faces
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laterales, une ornementation dissymetrique rappelant celle d'une coquille spiralee. En
outre, ces graines peuvent etre munies, sur leurs faces laterales, de cavites ou foveoles
dont le nombre et la forme varient: 0 ou 2 ä 4 chez les «radiaires», 1 petite et ronde ou
importante et en forme de croissant chez les «spiralees» (fig. 7). Chez les grains de

pollen, toujours ellipsoidaux et colpores, il existe une variation du nombre de sillons
longitudinaux ou colpi. lis sont au nombre de 4 chez les individus possedant 2n ~ 50 et
de 5 chez ceux ä 2n ~ 100 (fig. 8).

L'examen des echantillons d'herbier du Museum National d'Histoire Naturelle de

Paris, provenant de regions diverses d'Asie (Indes Orientales, Ceylan, Pakistan, Est
Himalaya, Birmanie, Thailande, Laos, Cambodge, Viet-Nam, Chine, Java, Sumatra,
Philippines, Hainan, Formose et Japon) confirme pratiquement, sans l'elargir, le poly-
morphisme que nous avons note au Nord Viet-Nam.

Fig. 7. - Ornementation des graines: a) graine spiralee ä 1 grande foveole en croissant, b) graine
radiaire sans foveole, c) graine spiralee ä 1 petite foveole ronde, d) graine radiaire ä 3 foveoles.
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Fig. 8. - Grains de pollen ellipsoi'daux colpores (vues apicales prises au microscope ä balayage). a)
ä 4 colpi chez les taxons ä 2n ~ 50, b) ä 5 colpi chez les taxons ä 2n ~ 100.

Quant ä l'observation des exsiccata provenant des autres regions du monde (Afri-
que Occidentale et Meridionale, Madagascar, Amerique Centrale et Meridionale, Ca-
rai'bes), eile permet de retrouver le peu de diversite dejä releve dans certaines de ces
regions.

Sur la base de ces donnees, on a pu distinguer, dans l'ensemble des taxons consti-
tuant le complexe urinaria, deux sous-ensembles caracterises par l'ornementation de la
graine et la forme du hile: celui des «spirales» (S) et celui des «radiaires» (R). Chacun
comprend des taxons diploldes (2n ~ 50) et tetraploides (2n ~ 100), ce qui nous a conduit

a distinguer 4 groupes systematiques distincts: 50 R, 50 S, 100 R et 100 S.
Dans chacun de ces groupes, la variability morphologique est relativement faible, ä

l'exception du 50 R qui est, lui, tres heterogene. En particulier, certaines plantes du Sud
Est Asiatique ont un port sub-horizontal caracteristique et produisent des fruits et des
graines depourvus de reliefs marques (sous-groupe 50 R 2). Elles s'isolent tres nette-
ment des autres taxons du groupe 50 R qui presentent un axe principal dresse, des
fruits rugueux-mamelonnes et des graines a 2 4 foveoles (sous-groupe 50 R1).

Tout laisse ä penser, et cela en accord avec l'opinion de Webster, que le centre
d'origine du complexe urinaria se trouve dans le Sud Est Asiatique. Les populations
que l'on trouve dans les autres regions du monde correspondraient a des introductions.

L'etude de la repartition relative des «spirales» et des «radiaires» permet de consta-
ter qu'ä l'«epicentre» de la diversification (Inde, Nord du Viet-Nam, Chine), ce sont les

«spirales» qui dominent alors qu'ä la peripherie, leur proportion diminue pour finale-
ment ceder la place aux «radiaires» dans les lies proches (Ceylan, Insulinde, Hainan,
Formose, Japon, par exemple). Les populations tres eloignees du centre d'origine (Afri-
que, Madagascar, Amerique, Caraibes) appartiennent toutes au sous-groupe 50 R1).

Des informations exposees ci-dessus, il ressort que le phenotype «spirale» (S) est ä
considerer comme le plus primitif. II ressort egalement que seuls les radiaires et, parmi
eux les 50 Rl, ont un reel pouvoir colonisateur.

Ces faits signales, une question vient tout naturellement ä l'esprit. S'agit-il d'un
polymorphisme depassant ou non le cadre de l'espece?
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Des elements de reponse ä cette question ont ete fournis grace ä la mise en oeuvre
d'un volumineux programme de croisements (Hai'cour, 1983; Rossignol et coll. 1984a et
b). L'experience revele que tous les individus ne sont pas interfertiles. II existe des
barrieres de reproduction qui se manifestent avec une efficacite differente et se tradu-
isent sous une forme, variable suivant les confrontations realisees:

- A l'interieur d'une meme population, les individus sont interfeconds et leur
descendance est fertile. Neanmoins, on observe un certain nombre de «rates», se tra-
duisant par des graines vides ou ä plantule mal formee ou bloquee; ceux-ci refletent un
certain degre - faible - d'incompatibilite entre individus et done une heterogeneite
genetique residuelle. L'homozygotie des populations, pourtant importante, n'est evi-
demment pas totale.

- Les croisements realises entre individus appartenant ä des populations differentes
mais faisant partie d'une meme groupe (50 R, 50 S, 100 R ou 100 S) dont nous avons
donne les caracteristiques, conduisent ä des resultats divers. Generalement, on obtient
une descendance fertile. Ainsi que dans le cas precedent, il existe un certain nombre de

blocages interenant au stade postzygotique.
Notons - comme nous l'avons observe dans le complexe odontadenius - que la

proportion de ces «rates» varie selon le sens du croisement, traduisant l'existence d'un
effet d'origine maternelle.

Mais la situation la plus interessante dans ces confrontations concerne cedes qui
sont realisees entre individus 50 R1 et 50 R 2 (Hai'cour et Montfort, 1983). Suivant les

populations utilisees, on peut obtenir deux types de resultats:

- II s'agit, d'une part, d'hybrides fertiles mais ceux-ci presentent en meme temps
des traits morphologiques particuliers (deplacement de la premiere feuille de chaque
rameau plagiotrope vers l'axe orthotrope principal) et une vigueur hybride; celle-ci
peut etre spectaculaire, comme e'est le cas pour les individus resultant du croisement
entre plantes provenant de populations eloignees geographiquement et sans doute aussi
genetiquement [par exemple, croisement d'individus utilises comme femelle d'une
population 50 R2 (P6) recoltee au Viet-Nam, pres de Tam Dao a ceux d'une population
50 R1 congolaise (55A), ou venezuelienne (53B) ou guyannaise (I) ...]. La descendance
de ces hybrides ä morphologie particuliere et vigueur accrue est generalement fertile
mais tres heterogene.

- D'autre part, on peut obtenir des hybrides mais dont le developpement est blo-
que ä divers Stades de leur morphogenese. Cela peut-etre au stade de 2 cotyledons
etales [(P6? (Tam Dao, 50 R 2) x PI 1' (Cuc-Phoung, 50 R1)], rosette [P6v (Tam Dao,
50 R 2) x (P2 (Along, 50 Rl)] ou 1 ou 2 rameaux plagiotropes etales [153B (Cuc-
Phuong, 50 R 2) x P2 (Along, 50 R1)].

Ainsi done, parmi les groupes que nous avons delimites, il en est qui sont relative-
ment homogenes, dans la mesure ou on n'y detecte pas de barriere de reproduction
stricte et infranchissable entre les taxons qui les constituent. Par contre, l'heterogeneite
morphologique que nous avons constatee dans le groupe 50 R se retrouve au niveau
des confrontations entre des individus appartenant ä ses deux sous-groupes 50 R1 et
50 R 2. Ceci traduit manifestement l'existence entre eux d'une distance genetique con-
seguente.

Reste ä examiner le resultat des confrontations entre individus appartenant a des

groupes differents. La situation la plus frequente e'est 1'impossibilite d'obtenir des
hybrides. Cependant, entre les groupes 100 R et le sous-groupe 50 R 2 d'une part, le

groupe 50 S d'autre part, peuvent se manifester des restes de compatibility. En effet, le
croisement d'individus qui en font partie donne naissance ä des hybrides, mais ceux-ci
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sont, soit steriles bien qu'a developpement normal, soit bloques dans leur morphoge-
nese au stade 2 cotyledons etales.

II existe done un hiatus sexuel tres important entre les groupes 50 R, 50 S, 100 R et
100 S puisque la confrontation d'individus appartenant ä deux quelconques d'entre eux
ne donne jamais naissance ä un hybride fertile; on ne peut done plus les situer dans une
meme espece. Aussi bien, sur la base de l'ensemble des donnees disponibles, avons-
nous procede ä une revision systematique du complexe urinaria (Rossignol et coll.
1984 a et b). Nous considerons desormais celui-ci comme constitue de 4 especes corre-
spondant respectivement aux 4 groupes 50 R, 50 S, 100 R, 100 S; il s'agit de P. urinaria
L., P.nozeranii, P.hookeri Muell. Arg., P.embergeri. L'espece P.urinaria comporterait
2 sous-especes: urinaria correspondant au sous-groupe R1, nudicarpus au sous-groupe
R 2.

On peut aller plus loin dans l'appreciation de la variability en focalisant la recherche

sur l'examen compare de caracteres phenotypiques, permettant ainsi une approche
au niveau infraspecifique. Dans ce cadre, l'analyse de certains d'entre eux fait appa-
raitre que, d'un point de vue quantitatif, la presque totalite de l'information (90 a
95%) est le fait des rameaux plagiotropes (longueur de ceux-ci, de leurs entre-nceuds,
dimensions et nombre des feuilles qu'ils portent) et du pollen (dimensions).

L'analyse des caracteres phenotypiques, aussi bien en Guyane qu'en Afrique et au
Viet-Nam (Bancilhon-Rossignol et coll. 1978, Hai'cour et coll. 1982, Rossignol et coll.
1984 b) a permis de montrer que, dans chaque localite, sont selectionnes les genotypes
presentant la meilleure reponse aux facteurs climatiques. Les populations ainsi selec-
tionnees constituent des ecodemes.

Cette analyse a egalement montre l'existence (ou la non existence), dans le
complexe urinaria et au niveau de chaque genotype selectionne par le climat, de systemes de
regulation permettant le reajustement des formes lors de variations brusques (naturelles
ou artificielles) des conditions externes. Ces reajustements jouent sur le nombre de
feuilles, la surface de celles-ci, la taille des entre-nceuds qui les separent, et la longueur
des rameaux plagiotropes.

La variation de la surface foliaire alors que la taille de l'entre-noeud reste pratique-
ment constante est le Systeme de regulation le plus performant et le plus evolue qui
caracterise certains taxons radiaires du Viet-Nam ou introduits (ceux de Guyane
frangais ou de Cöte d'lvoire). La variation de la longueur de l'entre-nceud, les dimensions

de la feuille restant pratiquement constantes, est un Systeme de regulation moins
evolue qui se trouve ä la fois chez des taxons radiaires et spirales du Viet-Nam et le
taxon 53B recolte au Venezuela. Enfin, certains autres taxons vietnamiens se sont mon-
tres depourvus de tout Systeme de regulation. Ce sont eux les plus sensibles aux variations

ecologiques du milieu, ce qui expliquerait en partie leur absence hors des limites
du centre d'origine. A l'inverse, e'est probablement grace ä leur Systeme de regulation
perfectionne et efficace que des taxons 50 R1 ont pu migrer hors du centre d'origine et
coloniser diverses contrees, en particulier d'Afrique et d'Amerique.

Ainsi, cette analyse biometrique de caracteristiques phenotypiques fait done appa-
raitre, au niveau infraspecifique, la realite d'un «mouvement» qui, bien que ne se tra-
duisant pas, dans la limite de nos observations, en caracteristiques qualitativement
discernables, n'en constitue pas moins une des manifestations de revolution du
complexe.

Ce mouvement doit aussi etre considere comme un des moteurs de celle-ci, contri-
buant ä permettre la dispersion de genotypes qui, une fois isoles, prives de possibilites
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d'echanges genetiques, acquerront, au cours du temps, en fonction du contexte ou ils
sont places, des qualites nouvelles.

Voilä done un ensemble de resultats obtenus chez les Phyllanthus avec le complexe
urinaria. Prenant appui sur une large prospection sur le terrain et sur des donnees

morphologiques particulierement detaillees, l'analyse genetique a mis en lumiere, pour
cet ensemble, le «mouvement» qui l'anime. II est interessant de constater que les moda-
lites de celui-ci sont differentes de celles observees dans le complexe odontadenius. Pour
ce dernier, la diversite des garnitures chromosomiques n'est pas accompagnee d'un
polymorphisme morphologique consequent. Chez urinaria, au contraire, la diversite
des structures morphologiques n'est pas concomittante d'un polymorphisme important
du nombre des chromosomes, mise ä part cependant l'existence de diploi'des et de

tetraploi'des, le passage de Fun ä l'autre etat, dans les deux sens, jouant un role non
negligeable dans les phenomenes de diversification.

Tout ceci doit bien avoir une signification! Faut-il la rechercher dans le fait que,
dans un cas, odontadenius, les nombres de base les plus frequemment reperes, 6 et 7,

sont les plus faibles de ceux connus et que, dans l'autre, urinaria, il est de 25, c'est-ä-
dire tres eleve, meme si on le considere comme secondaire? Des investigations genetiques

nouvelles contribueront peut-etre a apporter des elements de reponse.
En utilisant comme materiel de base le complexe urinaria et en s'appuyant sur les

connaissances qu'on en a desormais, on peut sürement faire avancer la solution
d'autres problemes qui ont surgi de son etude. Des elements de reponse sont, en effet,
deja en notre possession concernant par exemple:

- les phenomenes d'effets maternels ou d'heterosis; l'experience en ayant revele des

cas exceptionnellement nets, voire meme spectaculaires;

- de meme, la genetique de la morphogenese dont l'etude pourrait utiliser la diversite

des structures (orthotropes, plagiotropes) ou l'existence d'hybrides bloques ä diverses

etapes de leur developpement.
Nous y reviendrons dans les conclusions.

V - Dans l'individu, quelques aspects du mouvement morphogenetique de certains
Phyllanthus

L'approche de la comprehension du mouvement d'ensemble des diverses unites sys-
tematiques du genre Phyllanthus implique l'exploration des phenomenes qui se situent
a l'interieur de l'individu. Certes, a ce niveau, la connaissance de la garniture chromo-
somique est-elle importante, mais aussi doit-on, autant que faire se peut, aborder
l'analyse des phenomenes qui interviennent dans les diverses parties de la plante.

Le materiel utilise (Bancilhon 1969) consiste, pour l'essentiel jusqu'ä ce jour, en
quelques especes de Phyllanthus ä rameaux dimorphes, chez lesquels les processus de

bilateralisation ont conduit a des structures rappelant des feuilles: herbaces comme
P. odontadenius, P.amarus Schum. et Thonn., ligneux comme P.distichus (L.) Muell.
Arg. Le choix s'est porte sur eux ä cause de la rigueur de leur construction tant au
niveau de leur portion vegetative que de la floraison. Nous avons beneficie aussi, au
moins pour les herbaces, de la grande homogeneite morphologique des individus issus
de graines et dont nous avons deja parle. En outre, pour ceux-ci, une large repetition
des experiences a ete facilitee par la brievete relative du cycle de reproduction, de

l'ordre de 8 semaines et par leur neutralite vis ä vis de la photoperiode.
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a) Les feuilles, sites et moteurs de «mouvements»
Un des aspects les plus significatifs mis en lumiere porte sur les roles des feuilles.

Celles-ci interviennent ä des niveaux tres divers du fonctionnement de l'individu.
Ainsi, elles ont une action sur la floraison: l'experimentation conduite chez P.ama-

rus tend ä montrer que, jusqu'ä une certaine taille (0,5 ä 1 mm) c'est-ä-dire jusqu'ä une
certaine etape de leur morphogenese, les feuilles des rameaux plagiotropes jouent un
role globalement retardateur de ce phenomene; par contre, entre 5,5 et 7,5 mm, il en est
activateur. Soulignons, ä partir de cet exemple, les aspects contradictoires que l'on peut
deceler dans l'activite des feuilles au cours de leur Ontogenese.

Des experiences menees par Belliard et Besse (1980), il ressort que les feuilles des
axes plagiotropes jouent un role dans la croissance et la chute des fruits. Ainsi, nous
l'avons deja Signale, lors des croisements entre certains genotypes du complexe odonta-
denius, se manifestent des phenomenes d'incompatibilite se traduisant par une chute
rapide du fruit. Or, l'activite des jeunes feuilles parait etre importante dans ce phenomene,

s'opposant, essentiellement durant les 48 heures qui suivent la pollinisation, au
developpement du fruit. Si on s'interesse maintenant non plus ä la duree de celui-ci,
mais au stade atteint par les plantules contenues dans les graines, au moment de leur
chute, on constate que la prolongation du developpement obtenu ä la suite de
l'ablation des feuilles n'est pas forcement favorable ä leur bonne elaboration. Ceci
pourrait etre lie au fait que les feuilles exercent en realite deux influences: elles accele-
rent certes la chute des fruits, mais elles sont indispensables par ailleurs pour que les
plantules issues de l'embryogenese se developpent normalement.

Sans apporter d'explication aux phenomenes d'incompatibilite qui se manifestent ä
l'occasion de certains croisements, les faits signales, en soulignant le role qu'y jouent les
feuilles, laissent ouvertes des possibilites de realisation exceptionnelle, dans la nature, de
conditions qui permettent, dans certains cas, la destinee positive d'une hybridation en
general vouee ä l'echec.

Un autre role des feuilles, mis en evidence (Bancilhon 1972), concerne leur intervention
directe dans des processus de bilateralisation. II a pu etre demontre, en effet, que

la symetrie bilaterale que presente l'appareil vasculaire d'axes plagiotropes de certains
Phyllanthus (P.aeneus Baill., P.yaouhensis Schlechter, P. urinaria) est directement cor-
relee ä l'activite des feuilles que portent ces rameaux.

Cette constatation, en elle-meme, sans toucher evidemment aux mecanismes intimes
de la Phylogenese n'en permet pas moins de situer un des points d'impact qui permet le
deroulement de certaines etapes de celle-ci. Connaissant celui-ci, ne peut-on pas penser
qu'une voie est ouverte, permettant d'aller plus loin dans la comprehension du determi-
nisme de celle-ci? Ceci est d'autant plus concevable que, chez d'autres Phyllanthus qui,
pourtant, au plan morphologique, ont atteint au niveau de leurs ramifications plagiotropes,

une etape fort avancee des processus de foliarisation (par ex. P.muellerianus)
les feuilles que portent celles-ci, ne jouent aucun role detectable sur revolution bilaterale

de leur Systeme vasculaire.
Les feuilles des Phyllanthus interviennent manifestement encore dans d'autres etapes

de la morphogenese de la plante.
Ainsi, elles exercent une action sur le rythme de fonctionnement du meristeme

terminal de l'axe orthotrope. En effet, la suppression reguliere, a un jeune stade, des
ramifications plagiotropes qü'il contribue ä produire determine une acceleration de
deux ä trois fois du rythme d'organogenese de ce meristeme. Ce phenomene de retro-
inhibition est certainement sous la dependance essentielle des feuilles du rameau ä leurs
jeunes etapes. Tend ä le demontrer la comparaison avec ce qui a ete observe chez
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d'autres plantes, Gleditsia triacanthos L. par exemple (Bancilhon et Neville 1966) ou les

jeunes feuilles jouent directement ce role, ou chez les Chara oü la suppression des

jeunes pleuridies (Ducreux 1975) determine l'acceleration des divisions de la cellule
apicale de l'axe qui les produit.

Nous pensons aussi que les feuilles, par le role qu'elles assument dans la photosyn-
these, determinent certains types d'orientation dans les processus biochimiques se pro-
duisant dans l'individu. Bien entendu, il y a tout ce qui est classiquement lie ä

l'assimilation chlorophyllienne. Mais il s'agit, pour nous, ici, d'evoquer des phenome-
nes qui conduisent ä la production de substances plus specifiques. La demarche de

depart a ete inspiree par la constatation que certains Phyllanthus sont utilises dans la
pharmacopee locale de beaucoup de regions intertropicales. Nous avons pu mettre en
evidence que les decoctions de feuilles de nombreuses especes du genre presentent une
activite, au minimum bacteriostatique (Nozeran et Haicour 1974). L'analyse biochimi-
que des principes antibacteriens a revele la presence de deux substances actives posse-
dant les caracteristiques des composes phenoliques, la mieux representee appartenant
au groupe des tanins ellagiques (Haicour 1975). Or, il existe une bonne correlation
globale entre l'appartenance d'un Phyllanthus ä un des groupes systematiques delimites

par Webster et l'activite plus ou moins importante de decoctions de leurs feuilles. Chez
certaines d'entre eux, eile est nulle. Des differences peuvent meme etre notees chez
divers individus d'un meme groupe systematique jusque, semble-t-il, ä l'interieur d'une
espece, done en fonction du genotype (Nozeran et Haicour 1974).

Une experimentation faisant intervenir diverses cultures de tissus realisees ä partir
des differents organes d'une plante et dont revolution est analysee au fil des repiquages
et en liaison avec les conditions lumineuses dans lesquelles elles sont placees, amene ä

conclure que l'elaboration des produits antibacteriens detectes se produit en liaison
avec la photosynthese (Haicour 1974). Les feuilles sont done directement impliques
dans le phenomene, mais, suivant le genotype de la plante qui les met en place, elles

presentent vis ä vis de celui-ci des possibilites diverses. Peut-etre des substances de ce

type pourraient-elles servir de marqueurs biochimiques pour caracteriser des filiations
ou des etapes dans les phenomenes phylogenetiques? Cette remarque pourrait prendre
plus de relief, si l'examen ä ce niveau etait plus pousse, prenant en compte entre autres
ce que l'on sait empiriquement d'autres proprietes de certains Phyllanthus, par exemple
de l'activite ichtyotoxique de P. brasiliensis Poir.

Les exemples que nous avons cites ne recouvrent, bien evidemment pas, tous les

registres de l'activite des feuilles dans l'organisme. En particulier, nous n'avons rien dit
des phenomenes correlatifs conduisant ä des inhibitions, ä une croissance rythmique, a
des dormances, etc...

Nous nous sommes limites a des faits qui nous ont paru en meme temps significatifs
et avoir place dans notre raisonnement global sur les phenomenes de «mouvements»
dans les Phyllanthus, en ce sens qu'ils illustrent bien certains niveaux de ceux-ci.

b) Les meristemes caulinaires, sites et moteurs de «mouvements»
Une preoccupation comparable nous guide pour exposer un certain nombre de faits

concernant les meristemes caulinaires.
Nous avons dejä parle de la vitesse de fonetionnement du meristeme orthotrope,

modulee par les productions foliaires que celui-ci met en place. Nous voulons mainte-
nant attirer l'attention sur un role different qu'il joue. La demonstration a ete faite
(Bancilhon 1965, 1969) que, chez des Phyllanthus ä rameaux dimorphes, le meristeme
de Faxe orthotrope a un role «organisateur». C'est en effet lui qui determine, sur les
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ebauches d'axes mises en place ä la suite de son fonctionnement, leur orientation vers
un type de morphogenese plagiotrope. La mise en evidence du phenomene a ete realisee
grace ä l'ablation de ce meristeme au-dessus d'ebauches laterales plus ou moins avan-
cees dans leur Ontogenese. Suivant le stade atteint par ces dernieres, c'est-ä-dire suivant
leur temps d'exposition plus ou moins long ä Faction «organisatrice», on obtient des
plagiotropes normaux, des structures intermediaires entre orthotropes et plagiotropes,
enfin des orthotropes.

s i

—A.

Fig. 9. Representation schematique des divers comportements manifestes par les ebauches de ra-
meaux plagiotropes contenus dans le bourgeon orthotrope terminal apres traumatisme du
meristeme apical. A - chez un Phyllanthus ligneux, B - chez un Phyllanthus herbace. En A et B, nous
avons reuni, par une accolade, toutes les structures intermediaires (si) observees et nous avons
donne, pour chaque ebauche, ses dimensions au moment de l'intervention.
p: piqüre; i: initium; pr: primordium; eb: ebauche; bos: bourgeon orthotrope secondaire. Pour la
clarte du schema toutes les ebauches de rameaux plagiotropes ont ete representees d'un seul cote
de l'apex.



228 R. Nozeran, L. Rossignol-Bancilhon et G. Mangenot

A ce propos, il est interessant de noter une difference curieuse entre des especes
ligneuses (P. distichus, P. muellerianus, P.juglandifolius Willd.) et des especes herbacees

(P. urinaria, P.amarus, P. odontadenius en particular). Les rameaux intermediaries des

premieres especes citees ont un fonctionnement plus ou moins long sur le mode plagio-
trope suivi d'une reversion vers l'orthotropie (fig. 9a). Chez les secondes, on observe au
contraire, au debut, un mode de fonctionnement orthotrope suivi, plus ou moins tardi-
vement, d'un passage a la plagiotropie (fig. 9b). Chez P. capillaris Schum. et Thonn.,
petit arbuste presentant la particularity de fleurir a un stade precoce, on observe les

deux types de situations. Pour une part, il semble bien que l'une ou l'autre se manifeste
en fonction du stade suivant la germination de la graine ou 1'operation a ete pratiquee.
Malgre la diversite des reponses obtenues, il ne reste pas moins vrai que, dans tous les

cas, le meristeme de l'axe orthotrope joue bien un role «orienteur» sur les ebauches
d'axes secondaires qu'il a mis en place.

Bien sür, et nous l'avons dit, il s'agit ici de faits releves chez des Phyllanthus ä

rameaux dimorphes bien tranches. La determination plagiotrope n'existe, evidemment,
pas chez les Phyllanthus entierement orthotropes. Elle a une autre origine chez ceux ou
la plagiotropie tend ä se generaliser sur tous les axes et que nous avons range, lors de

l'analyse phylogenetique des types architecturaux dans le groupe B. Chez ceux-ci, tous
les meristemes d'axes changent de mode de fonctionnement, passant, plus ou moins
rapidement, d'orthotropes ä plagiotropes. Dans ce cas, le role organisateur n'est pas
devolu au meristeme orthotrope puisque c'est lui-meme qui est touche par la transformation,

mais a d'autres portions de la plante, peut-etre a des actions cumulees de

feuilles ä un certain stade de fonctionnement. Une experimentation pourrait lever cette
indetermination.

Mais il ne faut pas manquer de relever aussi que, chez les Phyllanthus ä rameaux
dimorphes bien tranches, une phase plus ou moins longue suivant leur germination est

exclusivement marquee par des caracteristiques orthotropes. Comme chez les
Phyllanthus ä ramifications toutes orthotropes, le meristeme caulinaire terminal n'a pas de

qualite organisatrice de la plagiotropie. II acquiert celle-ci progressivement certaine-

ment, au moins en partie, sous l'influence des feuilles qu'il produit. La progressivite de

cette acquisition est soulignee par le fait - observable pour tous les Phyllanthus ä

rameaux dimorphes tranches, aussi bien ligneux qu'herbaces - que les premiers rameaux
plagiotropes qu'il met en place peuvent, plus ou moins rapidement selon leur rang sur
l'axe principal, reverser vers l'orthotropie. lis ne sont done pas encore, comme cela
interviendra un peu plus tard dans la morphogenese de la plante, definitivement Orientes

dans la voie plagiotrope. Or, dans la phase adulte de l'individu, on connait un
moyen de faire perdre temporairement une partie de son role organisateur au meristeme

orthotrope, e'est-a-dire de le faire revenir ä un mode de fonctionnement de type
juvenile: il suffit de reduire sa taille grace a une operation microchirurgicale (Bancilhon
1969). On retrouve ici ce qui a ete vu d'une maniere plus generale ä propos du role
rajeunissant de la miniaturisation du meristeme caulinaire edificateur (Nozeran et
coll. 1982).

Nous n'avons evoque jusqu'a maintenant que l'intervention du meristeme caulinaire

orthotrope dans la morphogenese. Qu'en est-il de celle du meristeme plagiotrope?
Le choix d'un materiel adequat a permis de mettre en evidence, chez lui aussi, pour une
espece ä rameaux dimorphes bien tranches P.amarus, un role organisateur. II oriente
en effet, vers une destinee florale, des meristemes axillaires au'ils a contribue ä edifier
(Bancilhon 1968). Dans la dynamique de la floraison, faction des feuilles, que nous
avons deja signalee, est done complementaire de celle du meristeme plagiotrope.
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Ce ne sont lä, certes, que quelques informations mais qui montrent qu'existent des

perspectives pour aborder, d'une maniere approfondie, l'analyse experimentale compa-
ree du determinisme interne des formes de ces plantes.

Rappelons que nous avons considere que les divers types d'agencements orthotro-
pes-plagiotropes marquent differentes etapes dans la Phylogenese des Phyllanthus. Les
investigations que nous proposons d'entreprendre apparaissent done comme un moyen
d'aborder l'etude de celle-ci.

Nous n'aurions garde d'oublier que le «mouvement» interne de l'individu est
module par le contexte ecologique dans lequel il est place. Nous avons d'ailleurs souligne,
lors de l'analyse des populations naturelles de Phyllanthus du complexe urinaria com-
bien les conditions de milieu jouaient un role au niveau, au moins, de revolution infra-
specifique. Est-ce que Faction du milieu ne peut pas provoquer de plus grands change-
ments? On peut se poser la question ä la lumiere de ce qui a ete obtenu par Roux
(1968) chez une Rhamnacee, P.aliurus australis Gaertn., espece normalement ä ra-
meaux dimorphes nettement tranches. Sous un eclairage de 4500 ä 6000 lux, en jours
longs de 18 h, ou en ete, en serre fortement ombree, sur un petit pourcentage des
individus mis en experience, Faxe des jeunes plantes issues de la germination de graines,
apres un temps de developpement orthotrope, passe ä la plagiotropie. On est arrive
d'ailleurs, et avec un conditionnement externe comparable, a provoquer ce meme type
de transformation sur l'axe principal de P. amarus (Rossignol c.v.). Autrement dit, sous
l'influence de conditions exterieures particulieres, on peut, chez une plante construite
comme les Phyllanthus du groupe A, provoquer un comportement morphogenetique du
type de celui de certains Phyllanthus du groupe B.

Voila done, peut-etre, un nouveau creneau d'attaque experimentale de problemes
de Phylogenese au travers de l'analyse du determinisme d'evenements morphogeneti-
ques provoques par des facteurs du milieu.

c) Floraison-souvenir empörte par la graine
Parmi les «mouvements» internes de l'individu, il en est un qui ne manque pas

d'originalite: il s'agit d'un phenomene de floraison precoce qui peut etre rattache ä la
neotenie.

La situation la plus caracteristique sous ce rapport a ete relevee chez une espece
arborescente, ä rameaux dimorphes bien tranches, Phyllanthus distichus (L.) Muell.
Arg. En effet, sur de jeunes plantes issues de la germination de la graine, si on pratique
la section de l'axe orthotrope au-dessus du premier rameau plagiotrope alors que celui-
ci mesure environ 5 mm, dans 50% des cas, on observe que cet axe termine son
developpement par une fleur. Si la section est pratiquee au-dessus d'un autre plagiotrope, ce
phenomene s'estompe et cela d'autant plus que le rang de celui-ci est plus eleve (Bancil-
hon 1969). Cette situation est d'autant plus curieuse que, dans les conditions naturelles,
la floraison de la plante non traumatisee n'intervient que lorsque celle-ci a atteint l'etat
d'arbre.

Chez P. bancilhonae (Brunei et Roux), une situation comparable de floraison terminale

des premiers rameaux plagiotropes peut etre notee, mais celle-ci est relayee rapide-
ment par une floraison au niveau des aisselles foliaires (Bancilhon 1969).

Tout se passe done comme si, anterieurement ä l'installation progressive de la
floraison existait chez ces plantes un gradient de «defloraison». Celui-ci pourrait etre le
souvenir d'inductions, le resultat d'effets maternels remanents sur le jeune individu
forme par la graine.
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On peut sans doute aussi considerer qu'interviennent des processus de ce type dans
le cas d'un taxon de P.amarus presentant une floraison particuliere sur un certain
nombre de ses rameaux plagiotropes.

Avec ces exemples, nous nous trouvons confrontes ä un type particulier d'heredite
maternelle mais cantonnee a un type de fonctionnement, la floraison se manifestant de
maniere fugace avec des modalites diverses suivant les cas observes et intervenant dans
des groupes determines, seulement chez certains genotypes.

Conclusions

Nous avons souhaite, grace ä cet article, partager avec les lecteurs une partie impor-
tante de la moisson de faits recueillis lors de l'etude des Phyllanthus. Ce faisant, nous
avons tente de montrer que notre souci de chercher ä comprendre le mouvement phylo-
genetique passe par un ensemble de recherches dans des secteurs divers de la science

(morphologie comparee, analyse comparee des numerations chromosomiques, mor-
phogenese et physiologie comparees, genetique, analyses biochimiques). Nous ap-
puyant sur l'integration des acquis dans ces divers domaines, il nous semble que des

considerations non negligeables ont pu etre formulees. Mais, quel que soit l'apport de
celles-ci, elles permettent d'ouvrir des perspectives tres larges et c'est peut-etre meme lä
leur apport essentiel. A notre connaissance, il n'y a pas d'autre groupe vegetal actuelle-
ment etudie qui puisse servir, aussi bien que les Phyllanthus, de materiel adequat pour
faire progresser nos connaissances dans certains domaines du determinisme de la
Phylogenese.

Certes, de nombreuses difficultes subsistent, le cadre des recherches demande ä etre
precise.

Certes, il est bien dommage, qu'au moins dans l'etat actuel des techniques, des

comparaisons de caryogrammes soient le plus souvent impossibles etant donne la petite
taille de chromosomes (inferieurs ä lp ou compris entre 1 et 2p generalement) et, dans
certains cas, leur nombre.

Certes, de nouvelles prospections sur le terrain s'imposent, par exemple en Afrique
pour parfaire la connaissance du complexe odontadenius ou dans le Sud Est Asiatique
pour conduire, ä partir des resultats acquis, une exploration plus fine portant en
particulier sur la place et le comportement reciproque des divers genotypes du complexe
urinaria. D'autres encore mais des voies nouvelles nous semblent ouvertes.

Le travail experimental, en particulier de nouveaux programmes de croisements
doivent etre entrepris, profitant des connaissances actuelles mais faisant intervenir
aussi des genotypes nouveaux, crees au laboratoire, en particulier par polyploldisation
(colchicine) et haploidisation (culture de gametophytes d et Ainsi, pourra-t-on ap-
porter des clartes nouvelles sur des qualites dont sont porteurs les differents nombres
de base.

Dans ce programme, l'analyse devra s'etendre aux descendances d'hybrides Fl qui,
nous l'avons vu, posent probleme. L'exploration de l'heredite des programmes mor-
phogenetiques pourra profiter de l'existence des hybrides bloques ä certaines etapes de
leur developpement, de l'apparition dans la descendance de caracteristiques nouvelles
morphologiques et physiologiques (par exemple, les cas d'extraordinaire vigueur
hybride), de la mise en evidence d'orientations d'origine maternelle (par exemple,
l'induction florale communiquee au jeune individu forme dans la graine) et d'autres qui
ont certainement joue un role dans revolution des populations dans la nature.
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Enfin, nous l'avons signale, des substances biochimiques, produits de metabolismes
secondaires, peuvent servir de marqueurs. Mais combien passionnante sera l'entreprise
si l'analyse peut s'etendre aux productions primaires de Factivite du materiel heredi-
taire. Ouvrant meme la voie ä l'analyse comparee d'elements constitutifs de celui-ci,
nous pensons, par exemple, ä l'exploration, elle aussi comparee, des spectres enzymati-
ques aux divers Stades de la morphologie et cela chez les divers genotypes.

Voila bien un immense programme, mais nous avons tenu ä evoquer la possibility
de sa mise en chantier car les connaissances dejä acquises chez les Phyllanthus, materiel
vegetal qui nous parait exceptionnellement favorable, nous permet d'etre optimiste sur
les chances de succes de l'entreprise.

Resume
Le genre Phyllanthus s'est revele particulierement interessant pour illustrer, chez les

vegetaux superieurs, ce qu'englobe la notion de «mouvement». Celui-ci, dans l'ensemble
du genre, se traduit au niveau de l'analyse des structures morphologiques et des
numerations chronosomiques actuelles dont l'enchainement permet, nous semble-t-il, de ca-
racteriser le deroulement de phenomenes qui ont eu lieu au cours du temps. II se

traduit egalement au niveau des unites systematiques et notamment de «l'espece» qui
peut s'averer etre en pleine evolution comme en particulier chez les complexes odonta-
denius et urinaria. L'approche de la comprehension de ce mouvement implique la prise
en compte du mouvement morphogenetique qui se situe ä l'interieur de l'individu, au
niveau de ses diverses parties.

Dans cet article synthetique nous n'avons retenu que les resultats les plus mar-
quants. lis sont le fruit d'un ensemble de recherches qui se placent dans des secteurs
tres varies (morphologie, morphogenese, caryosystematique, genetique, voire meme
biochimie).

A partir de cette somme de resultats nous avons essaye de degager les voies que ce
travail experimental a permis d'ouvrir et qui sont tres larges puisqu'elle s'etendent
jusqu'ä l'exploration de Factivite du materiel hereditaire aux divers Stades de la
morphogenese.
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