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I N T R OD U C T I O N

Lorsqu'on observe le pollen d'une Oenothére de la flore frangaise,
on y voit des grains pleins, des grains vides et des grains plus ou moins
régressée. La planche I donne l'image pollinique de quelques espéces : Oeno-
thera biennis, espéce trés commune, pionniére sur tous les terrains en voie
de colonisation, en particulier sur les terrils, présente une population pol=~
linique nettement divisée en 3 classes de grains, des grains pleins homo-
génes, des grains ratatinés, de plus petite taille, et des grains vides trans—.
parents. Oenothera syrticola dont nous avons prospecté une station dans la
région méridionale de la plaine d'Alsace, présente €également 3 classes de
grains ; dans les grains régressés apparaissent des amyloplastes sphériques.
Oenothera ersteinensts, espéce des alluvions du Rhin et de 1'I11, dans la
région de Strasbourgmontre & premiére vue 2 classes de grains, des grains
pleins et des grains vides ; mais les grains pleins sont hétéroge€nes, cer-
tains grains sont plus ramassés, moins turgescents, ils forment une classe
distincte. Enfin Oenothera lamarckiana, espéce répandue sur les dunes du
littoral de la Manche, montre 2 types de grains, des grains pleins et des

grains vides.

Cette image pollinique hétérogéne s'oppose bien & celle de certai-
nes Oenothéres américaines de l'espéce collective hookeri, dont 1l'image fi-
gure sur la planche I : tout le pollen est plein et homogéne, les grains
vides apparaissent accidentellement. Il faut ajouter un groupe d'espéces ap-
pelées mutants de translocation qui ont également une image pollinique dé-

pourvue de grains létaux ; Oenothera blandina fait partie de ce groupe.



Planche |: Images polliniques (x90)

A.Homozygotes

Aookese ‘ /éznﬂéﬂﬂ

B. Hétérozygotes

cedletrnenies Lamnascheanea



L'objet de notre travail est de rechercher 1l'origine génétique
de la 1étalité pollinique et, par voie de conséquence, de connaltre la
raison pour laquelle certaines espéces ont du pollen normal, et d'autres du

pollen normal et 1étal.

La présence des grains létaux a toujours intrigué les chercheurs
qui se sont occupés d'Oenothéres, et jusqu'd présent aucune interprétation
satisfaisante n'a été fournie. Depuis 1910, les travaux se sont accumulés
et ont abordé tous les aspects de la 1létalité. En les résumant nous nous

proposons de rechercher 1'idée-guide du probléme de la 1étalité pollinique.

Mais avant d'aborder le probléme de la 1étalité pollinique, nous
nous sommes initiés & 1la génétique des Oenothéres en faisant 1'analyse cy-
togénétique de deux espéces nouvelles : nuda et ersteinensis. Ce travail est

présenté dans la partie annexe en fin du mémoire.



LES SYSTEMES GENETIQUES DU  SOUS-GENRE EU-OENOTHERA

_00_00_00_00_00_

Nous nous proposons de donner 1'état des connaissances sur la
génétique des Oenothéres. Lorsque nous avons commencé notre travail, nous
avons été guidé par les apercgus caryosystématiques de R. LINDER (1957,
1959 et 1962).

On distingue dans le sous-genre Eu—Oenothera deux systémes géné-

tiques, celui des plantes homozygotes et celui des plantes hétérozygotes.

Les Oenothéres homozygotes sont représentées dans la flore du
continent américain par les espéces hookeri, elata, grandiflora et ar-—

gtllicola, dans la flore européenne par une seule espéce, purpurata.

Ces espéces ont en commun les caractéres cytogénétiques suivants

- les cellules-méres, en diacinése, montrent T bivalents, trés rarement des

petits anneaux de 4 chromosomes;

- 1'image pollinique est homogeéne, composée uniquement de grains pleins,

fertiles. Les grains vides apparaissent accidentellement;

- dans les croisements entre espéces homozygotes, la morphologie de 1'hy-

bride Fq est indépendante du sens du croisement : les hybrides réciproques

sont identiques.

Ces trois caractéristiques se retrouvent dans la majorité des es-
péces d'Angiospermes, mais dans le sous-—genre Eu-Oenothera elles prennent
un relief particulier & cause de la comparaison que l'on peut faire avec

les espéces hétérozygotes.



La présence de bivalent en diacindse montre qu'entre 2 chromo-
somes appariés, l'homologie s'étend sur toute ls longueur du chromosome,
et ceci pour les 7 paires de chromosomes homologues. On dit alors que la

plante est homozygote de structure.

Comme le montre la figure de diacin@se de purpurata™( P1. II),
tous les bivalents sont identiques. Le centromére est médian et les 2 bras
de chromosomes égaux. On voit nettement 1'hétérochromaticité du chromoso-
me : les portions proximales du centromére de chaque bras sont intensément
colorées par le carmin, les portions distales sont faiblement colorées,
plus fines et elles s'atténuent progressivement par l'effet de terminali~

sation des chiasmas.

En métaphase I, toutes les interpolations des T bivalents sont
possibles sans que la vie du gamétophyte méle soit atteinte. En effet les

L microspores d'une tétrade évoluent en un grain normal.

Les croisements interspécifiques démontrent que tous les grains
transmettent le méme génome, ce qui signifie que les T paires de chromosomes

homologues portent des couples d'alléles identiques.

En définitive, 1'Oenothére homozygote est un homozygote génétique

et structural.

II. - LE_SYSTEME GENETIQUE DES_HETEROZYGOTES.

Les espéces hétérozygotes se reconnaissent aux caractéres cyto-—

génétiques suivants:

1 - un anneau de translocation en diacin&se de la méiose. Cet anneau peut

étre composé de 14 chromosomes, ou €tre plus petit et accompagné de bivalents,

ou bien la figure de diacinése peut montrer plusieurs anneaux, par exemple

un anneau de 8 et un anneau de 6 chromosomes.

+ . . . .

Le travail portant uniquement sur le genre Oenothera, la seule indica-
tion du nom d'espéce sera dorénavant utilisée sans répétition du nom du
genre, ni de son abréviation.



2 - 1'image pollinique & grains régressés et & grains vides.
3 = la capsule contenant une certaine proportion de grainesvides.

4 = les hybrides réciproques interspécifiques différents par leur mor-

phologie, leur figure de diacinése et 1l'image pollinique.

La juxteposition de ces caractéres détermine un systéme géné-
tique original et rare en biologie, dont l'aboutissement est la lignée

pure d'hétérozygotes.
La progression des connaissances de ce systéme s'est faite com=

me en génétique mendélienne : on a'd'abord décrit les phénoménes génétiques,

puis on en a recherché 1l'interprétation cytologique.

A. LES__EVENEMENTS _GENETIQUES.

L'espéce est une combinaison de 2 complexes qui se
meintient gréce & la 1&talité compensée gamétophytique et & la 1&talité

des combinaisons homozygotes.

1-L'egpéce est la combinaison de 2 complexes :

La premifre observation qui nous éloigne apparem=-
ment de la génétique mendélienne est que 2 espéces hétérozygotes crnisées

entre elles donnent un phénotype F, différent suivant le sens du croisement.
Prenons 1l'exemple du croisement interspécifique

biennis x syrticola

Avec biennts, comme plante femelle, et ayrticola

apportant le pollen, la plante F, présente la tige verte non ponctuée,

1
faiblement pubescente, les feuilles lancéolées, longues & nervure incolore,
1'inflorescence nutante avec des boutons floraux courts aux pointes diver-

gentes, et des fleurs petites (pétale 20 mm).

Dens le croisement réciproque ol biennis apporte
le pollen, la plante F, présente la tige ponctuée, pubescente, la feuille
large, obtuse, vert-foncé, gaufrée, l'inflorescence droite-€rigée avec des
boutons floraux aux pointes accolées et des fleurs de taille moyenne (péta-
le de 25 & 30 mm).
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S8i l'on croise une méme espéce avec une série
d'autres espéces, les hybrides d'un sens du croisement ont des caractéres
communs qui s'opposent bien & ceux de l'autre sens du croisement. Prenons
1l'exemple de syrticola croisé avec d'autres espéces : quand syrticola ap-

porte le pollen, toutes les F, ont l'anflorescence nutante, les boutons

1
floraux petits aux pointes divergentes ; quand syrticola est la plante-

mére, toutes les F, ont une inflorescence &rigée, les boutons floraux aux

pointes appliquéesj la tige finement ponctue. Dans 1'un ou l'autre groupe
d'hybrides se retrouve toujours le méme ensemble de caractéres et jamais

un mélange des deux, par exemple aucun hybride n'a 3 la fois l'inflorescen-
ce nutante et des boutons floraux aux pointes appliquées. De 1a, on déduit
que l'ovule et le pollen transmettent chacun un ensemble de caractéres soli-

daires.

Ce bloc de caractéres est appelé complexe. DE
VRIES et,d8 sa suite ,RENNER ont dénommé les complexes par le caractére
marquant. Pour syrticola, le complexe femelle est appelé rigens car il trans-
met le caractére tige érigée, et le complexe méle est appelé curvans, car
il trensmet le caractére tige nutante. Les généticiens américains, confron-
tés avec un éventail d'espéces beaucoup plus important qu'em Europe, ont
pris 1l'habitude de désigner le complexe femelle par o et le complexe mile

par B.

L'hétérozygotie de 1'Oenothére hétérozygote résul-
te donc de la combinaison de 2 complexes. Le phénotype de 1l'espéce est gé-
néralement celui du complexe dominant. Ainsi pour biemnis, le complexe

rubens détermine le phénotype de 1l'espece.

2=La létalité gamétophytique balancée :

les résultats observés dans les croisements inter-

spécifiques mettent en évidence 2 complexes chez une espéce, 1l'un est fonc-
tionnel (ou actif selon RENNER) du cdté mAle, l'autre du cOté femelle. Par
exemple pour syrticola, le pollen transmet uniquement curvans et 1'ovule

le complexe rigens ; Il en découle qu'entre gamétophyte mile et gamétophyte
femelle, il y a une inactivation compensée des complexes que les auteurs ont
appelée 1étalité balancée. Ainsi pour syrticola, curvans est inactif dans
1l'ovule, rigens dans le pollen ; par autofécondation on obtient toujours

la combinaison spécifique rigens / curvans. La plante est dite hétérogamé-

tique.
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3-La létalité des combinaisons homozygotes :

Le maintien de la lignée pure hétérozygote est
parfaitement assuré si la plante est strictement hétérogemétique, comme
c'est le cas pour syrticola et nuda. Pour d'autres espéces, le complexe
fonctionnel n'est pas toujours 1ié au pollen ou & l'ovule. Par exemple,
dans les croisements interspécifiques ol coronifera est la plante-mére,

60 % des hybrides F, ont regu le complexe velans et 40 % le complexe quae-

reng, dans le crois;ment réciproque les F1 portent toutes le complexe ve-
lans. Cette esplce se révéle strictement hétérogamétique du coté méle, et
relativement hétérogamétique du cdté femelle. Chez biennis 25 % des F,
portent le complexe rubeng et 75 % le complexe albicans. Nous verrons plus
loin que erstetnensis transmet dans le pollen virens et cruens, dans 1'ovu-
le uniquement cruene. Enfin certaines espéces transmettent les 2 complexes
8 la fois dans le pollen et dans l'ovule. Elles sont dites isogemétiques.

Lamarckiana en est l'espéce type.

Si on tient compte de l'activité des complexes
observée dans les croisements interspécifiques, il faut admettre que lors
de l'autofécondation de 1l'espéce se réalisent des combinaisons homozygotes
de complexes. Or, celles=ci n'apparaissent pas dans la descendance d'une
plante isogamétique. Elles doivent donc &tre €liminées dans les graines.
Théoriquement il faut s'attendre & 50 % de graines vides : c'est ce que
RENNER observe dans les capsules de lamarckiana. Il déduit que ces graines
vides correspondent aux combinaisons homozygotes de complexes qui sont de-

venues létales.

La lignée pure d'hétérozygotes peut donc se main-
tenir par deux mécanismes : la 1létalité compensée au niveau du gamétophyte
et la 1étalité des combinaisons homozygotes. Ces deux mécanismes sont sché-

matisés dans les échiquiers suivants :

o rigens curvans ” velans  gaudens
inactif actif

e Q
rigens , rigens/ velans v/v v/g
actif - curvans létal
eurvans - - gaudens v/g g/g
inactif 1létal

La 1étalité compensée chez le 1étalité des combinaisons

syrticola = rigens/curvans homozygotes chez lamarckiana

= gaudens/velans (g/v).



B. LES BASES CYTOLOGIQUES DU COMPLEXE.

Le complexe suppose sur le plan cytologique 2 condi-
tions:

lére condition: Le lot haploide de 7 chromosomes doit toujours

étre composé des 7 mémes chromosomes; cela veut dire qu'd un pdle anapha-
sique de la cellule-mére migrent toujours les mémes 7 chromosomes. Cette
situation est 4 l'inverse d'une méiose normale oli les bivalents s'interpo-
lent au hasard. Elle suppose que le complexe est supporté& par ume structure

chromosomique.

2éme condition: Les chiasmas du pachyténe ne doivent pas faire

apparaitre des recombinaisons génétiques entre complexes.

Le complexe est la conséquence de deux phénoménes cyto—
logiques:
] - Le systéme de translocation réciproque étendu aux 14 chromo-
somes ;

2 - la disposition alternée en métaphase I.

1 - translocation

Une figure de caténation de 14 chromosomes, comme
celle d'ersteinensis (Pl. II) indique que les 14 chromosomes ont échangé
entre eux des bras non homologues. Mais la grande originalité des Oenothé-
res est que le chfomosome aprés translocation est analogue au chromosome
des plantes homozygotes: les 14 chromosomes ont la méme taille, le centro-
mére est médian, les bras sont égaux, la région proximale du centromére est
hétérochromatique. On en déduit que le lieu de translocation est la région

du centromére. Les deux bras du chromosome proviennent 3 l'origine de deux

chromosomes différents non homologues.

Au pachyténe, 1'appariement se réalise entre bras
homologues de chromosomes; il aboutit & une figure hypothétique en &toile,
imaginée par DARLINGTON C.D. (1931) et reprise par CATCHESIDE D.G. (1939).
Les extrémités des 2 bras s'apparient, mais la région proximale des centro-

méres ne peut s'apparier (Fig. 1).

Cette disposition suggére aux auteurs une nouvelle

hypothé&se: la région proximale non appariée porte les caractéres spécifiques



PLANCHE 1II : Figures de diacindse dans le genre Eu-Oenothera.

1. Espéce homozygote : Oe. purpurata (x 1.700) : 7 bivalents

2. Espéce hétérozygote: Oe. ersteinensis (x 2.000) : un anneau de translocation
de 14 chromosomes. — Coloration au Carmin acétique ferrique.
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Figure 1 : Déroulement de la Méiose chez les (Enothéres

permettant d’expliquer la réalisation d'une « lighée pure d'Hétérozygotes ».

Schéma de l'appariement au Pachyténe

Caténation en Diacinese Disposition alternée en Métaphase 1
AAAAAAA AAAAAAA
- AAAANAAY <
0 / \
MAVAVA - A4 MV IV ViV
gametes gameétes
parentaux produits

Schéma de distribution

Extrait de "Les Oenothéres et leurs particularités".

(R. LINDER, 1959). “n
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du complexe. Elle est appelée segment différentiel. Par contre sur les ex-~
trémités de bras sont situés les loci d'alléles homozygotes : c'est le seg-
ment distal homozygote. Entre les deux segments se situe une région inter=-
médiaire, ol suivant les complexes appariés, des &changes peuvent se

réaliser.

Durant le diploténe, les centroméres se repous-
sent, les chiasmas terminalisent, la figure en étoile se transforme en une
figure en anneau dans laquelle les chromosomes restent reliés par une fine
trainée chromatique due au dernier chiasma. C'est la figure caractéristique

de la diacineése.

2 - disposition alternée en métaphase I.

En métaphase I, les chromosomes provenant de 1'an-
neau diacinétique alternent réguliérement par rapport au plan équatorial de
la cellule-mére. Cela veut dire que dans la suite des chromosomes de 1l'an~-
neau, un centromére est tiré vers un pdle, le centromére du chromosome ad-

jacent vers l'autre pdle, et ainsi de suite (Fig. 1).

Cette disposition a deux conséquences importantes :
- la disjonction se fait entre les 14 paires de bras homologues.

La méiose est donc équilibrée ;

- les T chromosomes migrant vers un pSle anaphasique sont toujours
les mémes. Ils sont solidaires entre eux. De méme deviennent solidaires les
facteurs portés par ces 7 chromosomes. La méiose sépare ainsi 2 types de

gamétes en proportion égale, identiques aux 2 types de gamétes parentaux.

Le complexe est donc & la fois génétique et

structural..

En contlusion, le systéme génétique des Oenothéres hé--
térozygotes est basé sur des particularités cytologiques et génétiques :
- la caténation durant la prophase de méiose ;
- la 1étalité compensée des gamétes ;

- 1'élimination des combinaisons homozygotes de complexes.

(Dans la partie annexe est présenté un glossaire qui

reprend les termes génétiques propres aux Oenothéres).
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I1 découle de cette description qu'un travail
sur les Oenothéres doit &tre basé sur des espéces analysées sur le plan
cytogénétique. Nous avons pu utiliser la collection de Renner 3 la fois
pour 1l'analyse cytogénétique des nouvelles espéces et pour la recherche

sur le pollen.
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La collection de RENNER constitue un fond commun 3 tous les auteurs
qui travaillent sur les Oenothéres. Pour la constituer, RENNER &tait parti
des espéces mises en culture par DE VRIES. Il 1'a augmentée de nouvelles es-
péces, dont lui-m€me ou ses &léves ont fait 1l'analyse cytogénétique.

Monsieur LINDER 1'a obtenue de RENNER en 1957.

La liste des espéces avec leurs caractéres cytogénétiques figure
dans le tableau 1 (pour les questions de systématique, nous renvoyons i

la partie annexe). Cette liste demande quelques précisions.

Comme les espéces présentent des formes stationnelles, il faut

tenir compte de la détermination donnée par les auteurs géné&ticiens.

Hookert est la souche isolée par DE VRIES dont 1l'arran-

gement des bras de chromosomes est défini comme 1'arrangement de référence.

Franeiscang est la souche qu'EMERSON et STURTEVANT ont

analysée cytologiquement (1931).

Blandina a été appelée initialement lamarckiana, muta-

+ion velutina. C'est un mutant de translocation isolé par DE VRIES (1917,
1923).

Pour lamarckiana, le nom spécifique le plus ancien est
erythrosepala Borbas, 1903 (Flora Europaea, T. II), mais nous conservons
1'ancien nom lamarckiana donné par DE VRIES. Car nous utilisons la souche

que DE VRIES a isolé dans la région d'Hilversum.



17

Grandiflora 1'Héritier est la plante que DE VRIES a
ramenée d'un voyage aux Etats-Unis et qu'il a déterminée sous ce nom spéci~
fique. Elle est hétérozygote de complexes truncans — neoacuens et appar-
tient & l'espéce collective biennts II (CLELAND, 1950 et 1972). Cette espé-
ce est totalement différente de la grandiflora de la flore américaine, qui

est homozygote.

Suaveolens Desfontaines, appelée par RENNER suaveolens
standard, est la souche que DE VRIES a obtenue & partir de graines récol-
tées par BLARINGHEM dans la forét de Fontainebleau. La souche suaveolens de
Friedrichshaden (région orientale de Berlin) donne une forte proportion de
la veriété sulfurea (s/s) (STUBBE W., 1953).
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Oe.

Oe.

Oe.

Ce.

Oe.

biennis L. var. cruciata Klebahn

blandina De Vries

chicaginensis De Vries

conferta Renner

coronifera Renner

coronifera Renner var.

rubrisepala Renner

Oe.

grandiflora L'Héritier

)

-
EERE
o n G
“,‘\1

hétérogamétique

hamogamétique

hétérogamétique

isogamétique

relativement

relativement
hétérogamétique

relativement
hétérogamétique

§ ¢ cr-albicans ou
cr-rubens(25 %)
o” : cr-rubens
9 ¢ b1 andina
< : Bblandina
: excellens
(rarement punctulans)
o’ : punctulans
g aemulans ou
convelans
o : aemulans ou
convelans
@ : quaerens ou
paravelang(20-
Lo %)
o’ : paravelans
g subvelang;gu
paravelans” (35%)
o” : paravelan® r
(rarement subvelanS®)
2 : truncans ou
neoacuens(25%)
o” : neoacuens ou

truneans (20%)

AB/II

AA/ITI

BA/III

BA/II

BA/II

BA/II

AB/II

8,6

Tx2

12,2

12,2

12,2

4,5 x2

12,2

3 classes

Homogéne

3 classes

3 classes

3 classes

3 classes

3 classes

61
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HISTORIQUE DES RECHERCHES SUR LE POLLEN

DES OENOTHERES HETEROZYGOTES.

L'interprétation de 1'image pollinique des Oenothéres hétéro-
zygotes a progressé en méme temps que la découverte de leur systéme géné-
tique. La période De Vries, jusque vers 1917, est une période d'inventaire.
On y découvre l'originalité de la génétique des Oenothéres. La période
Renner de 1917 & 1955 est marquée par 1l'introduction de la notion d'hété-
rozygote de complexe. La période actuelle, depuis 1955, approfondit la no=

tion de complexe actif et inactif.

I. = LA_PERIODE__DE__VRIES

GEERTS J.M. (1908) présente les caractéres de l'image pollini-
que des Onagraceae. Il constate que la morphologie de la population pol-
linique suit la systématique en tribus de cette famille : les Jussieuae,
Epilobiae et Lopeziae ont un pollen normal fertile ; les Oenotherinae avec
le genre Oenothera et Anogra, les Xylopleurinae avec les genres Kneiffia,
Xylopleurum et Lavauxia et les Gaurae avec le genre Gaura ont tous du pol-
len 1étal dans le proportion moyenne de 50 %. En étudiant la microsporo-
génése de lamarckiana, GEERTS observe des téfrades d 2 cellules dégénéres-
centes, et il rapproche ce fait de la macrosporogénése ol 3 macrospores

sur L sont 1létales.

DAVIS B.M. (1911) 1lie la 18talité pollinique au systéme génétique
particulier des Oenothéres. Pour lui les Oenothéres sont des hybrides puis-
qu'ils transmettent deux génomes haploides différents et la stérilité pol-

linique est la conséquence de cet état hybride.
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DE VRIES H. (1911) considére les Oenothéres comme de véritables
espéces qui sont hétérogemes, & la différence des autres espéces qui sont
isogames. Les deux types de gamétes se transmettent de manidre particulis-
re dans les croisements entre espéces : un gaméte est transmis quand la
plante fournit le pollen, l'autre gaméte est transmis quand la plante est
la plante-mére. La transmission des deux types de gamétes fonctionne comme
une 18talité balancfe de gamétes entre les deux sexes. C'est elle qui serait
la cause de la stérilité partielle du pollen. Dans cette hypothése, le
pourcentage théorique de grains fonctionnels est de 50 %. En faisant des
dénombrements, DE VRIES est étonné par la veriation trés forte de pourcen-

tage de pollen 1létal qui chez biennis se situe entre 25 et 75 %.

Ces auteurs contribuent & la découverte de la génétique des Oe=-
nothéres. Ils soupgonnent un lien entre la 1étalité du pollen et la ségré-
gation gamétique mais ils ne peuvent préciser sa nature. Il revient & Otto

RENNER de comprendre génétiquement le gamétophyte méle.

II. - LA _PERIODE _RENNER (de 1917 vers 1955).

RENNER explique d'abord l'origine des deux types de gamétes.
Chez les Oenothéres, les caractéres regus par la plante-mére et ceux re-
gus par le pére forment chacun un bloc de caractéres qui ne s'échangent
pas, ils sont transmis inchangés & la génération suivante. RENNER appelle
ce bloc de caractéres 1iés un complexe (RENNER, 1917). Les deux complexes
se reconnaissent bien dens les croisements réciproques parce qu'ils por-
tent des caractéres différents. L'Oenothére est un hétérozygote de complexe.
RENNER développe cette notion de complexe eh analysant la morphologie de la
population pollinique dans sa premiére grande publication de jeunesse, en
1919 (il avait 31 ans) : "Zur Biologie und Morphologie der minnlichen

Haplonten einiger Oenotheren'.

Le matériel expérimental est composé des esplces biennis, syr—
ticola, lamarckiana et leurs hybrides. RENNER donne la premiére descrip-
tion en 3 classes de grains (bilemnis, syrticola) et en 2 classes de grains
(lamarckiana). I1 en domne ensuite la signification génétique, en raison-

nant de la maniére suivante :
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biennie et syrticola transmettent un seul complexe dans le pollen, elles
ont trois clesses de grains ; souvent dans certaines plages la proportion
des pleins et celle des ratatinés sont rigoureusement égales. Lamarckiana
transmet les deux complexes dans le pollen et la clesse des grains rata-

tinés est absente dans le pollen.

La relation entre la morphologie de ls population pollinique et
la génétique de la plante est remarqusble. Dans le pollen & 3 classes, les
grains pleins sont les seuls fertiles, ils transmettent le complexe actif
dans le pollen ; les grains ratatinés incapables de germer portent le com-
Plexe qui ne se manifeste pas et qui est appelé le complexe inactif. Le cas
de lamarckiana corrobore bien cette conclusion, puisque la classe des grains
ratatinés étant absente, le pollen tramsmet les deux complexes. En consé~
quence, RENNER dénomme les grains par leur caractére génétique : les grains

pleins sont les grains actifs et les grains ratatinés les grains inactifs.

RENNER découvre la méme logique dans le pollen de certains hy-
brides, en particulier 1'hybride gaudens-curvans issu du croisement lamar-
ckiana x syrticola ; cet hybride est composé de deux complexes qui, cha-
cun dens 1l'espéce parentale, est actif dens le pollen (gaudene chez lamarc-
kiana, curvane chez syrticola). Le pollen est & trois classes de grains,
un seul complexe doit €tre actif. Le croisement avec biennis démontre que
le complexe actif eet curvans ; gaudens est devenu inactif. A la lumiére
de ces résultats si concordants, RENNER énonce la loi génétique suivante :
si, dans un croisement, apparait un seul phénotype d'hybride, le pollen
comporte des grains actifs et des grains inactifs ; ces derniers €liminent
un complexe ; s'il apparalt deux phénotypes d'hybrides, le pollen comporte
uniquement des grains actifs & c8té des grains vides. RENNER conclut en
ces termes . : "Hétérogamie et i80gamie sont devenues des réalités empiri-
ques non seulement au sens expérimental, mais aussi au sens morphologique”,
(p. 372).

Mais, dans cette démonstration, la classe des grains vides ne trou-
ve pas d'explication. RENNER manifeste son incertitude en écrivant : "La
signification des grains totalement vides n'est pas encore claire, on peut
cependant supposer qu'tls représentent une combinaison mixte entre types
actif et inactif’, (p. 371). Cette hypothése lui est suggérée par 1l'anoma-

lie suivante : l'analyse des hybrides entre biennis et lamarckiana montre
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que le complexe rubens peut recevoir le facteur P (ponctuation de la tige)
du complexe velaneg, mais on ne voit jamais apparaitre de p-velans qui doit
se réaliser ; il doit étre €liminé dans les grains vides. Dans ees travaux
ultérieurs, RENNER n'abordera plus ce probléme de l'origine génétique des

grains vides. La raison en est peut-étre dans le fait que son schéma géné-
tique sur le pollen se heurtera & de nombreuses exceptions au fur et & me-

sure que progresseront les connaissances cytogénétiques des espéces.

En effet, vers 1'époque 1920, RENNER ne disposait pas d'un éven-—
tail suffisant d'espéces qui réunisse tous les cas particuliers apparus
ultérieurement. Si nous considérons ls collection d'esp&ces européennes que
Monsieur LINDER a obtenue de RENNER vers les années 1950, nous y trouvons
les situations pouvant mettre en paralléle l'activité des complexes dans le
pollen et 1'image pollinique (tableau 2) : lamarckiana est isogamétique, le
pollen est & deux classes de grains. Chicaginensis est hét€rogamétique
stricte et pourtant le pollen est & 2 classes de grains. Blemnis, syrticola
sont des hétérogamétiques strictes, le pollen est & 3 classes de grains,
mais conferta est isogamétique avec 3 classes de grains. Ersteinensis est
relativement hétérogemétique, le grain inactif est trés proche des grains
pleins. On peut admettre que ce grain peut germer. Mais grandiflora l'Héri-
tier est également hétérogemétique relative, le pollen est & 3 classes de
grains nettes. Donc, 1l'inactivité d'un complexe peut &tre 1liée 2 un pollen
8 3 classes de grains ou non ; inversement deux complexes sont actifs aussi

bien dans une population pollinique & 3 classes que dans celle 4 2 classes.

Tableau 2 : Activité des complexes et morphologie de La population
pollinique chez quelques esplces d'Oenothines.

Activits des complexes Pollen Especes
1° cas Heterogamie stnicte gn. Anactigs biennis
présents syrticola
2° cas hétérogamie Atnicte gn. inactigs chicaginensis
absents
3° cas heténogamie relative gh. Anactifs pro-  ersteinensis
ches des grains
actigs.
4° cas hetenogamie nelative gn. inactifs pro-  grandiflora
ches des grains 1'Héritier
vides
5° cas Tsogamie grhaing vides larmarckiana
absents

6° cas Tsogamie gn. Anactifs conferta
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Le probléme de 1l'inactivité des complexes n'est donc pas réso-
lu par le schéma de RENNER. Aussi a-t-il suscité 1'intérét de la recherche

récente.

ITI. - LA__PERIODE__ACTUELLE (& partir de 1955)

Nous y distinguons trois groupes d'auteurs :

1 = LINDER R. émet une hypothése sur l'origine des grains vides ;

2 - STEINER et STUBBE mettent en évidence la stérilité pollinique
qui est un aspect particulier de l'inactivité des complexes ;

3 - HARTE C. reprend chez les Oenothéres le probléme de la con-—

currence pollinique.

1-LINDER R. : L'hypothése d'un facteur mendélien de
létalité :

LINDER R. justifie la formation des grains vides
par l'hypothése d'un facteur de 18talité qui s'intégre parfaitement dans
le schéma de RENNER (LINDER R., 1961). Il avait démontré précédemment, par
l'analyse statistique, l'existence d'un facteur de 1létalité gamétophytique
dans le pollen d'Oe. fruticosa (1954) et dans 1le pollen des pommiers et
poiriers (1953, 1959a). En parcourant de Yaméme maniére le pollen des
Oenothéres hétérozygotes, il dégage pour chaque classe de grains des pour-
centages théoriques simples qui peuvent prendre valeur de pourcentage de
ségrégation : 25 § de grains actifs, 25 % de grains inactifs et 50 % de
grains vides pour le pollen & 3 classes de grains ; 50 % de grains actifs,
50 % de grains vides pour la population & 2 classes de grains. L'interpré-
tation est la suivante (sehéma 1) : A la ségrégation des complexes dans les
proportions 1/1 se superpose celle des alléles +/p. Ces alléles sont sup-
posés €tre indépendants des complexes, de sorte que chaque complexe les
transmet dans les proportions 1/1. Dans ces conditions se réalisent les
pourcentages théoriques de chaque classe. Les grains wides correspondent

aux deux complexes qui portent le facteur de 1étalité p.

Le facteur de 1étalité ne peut €tre transmis que
par l'ovule. Il apparait donc dans la descendance d'une Oenothére 50 %
d'individus +/+, & pollen dépourvu de grains vides, et 50 % d'individus +/p,

& pollen comprenant des grains vides. Comme 1'image pollinique est identique
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parmi tous les individus, l'auteur suppose que 1l'homozygote +/+ est in-
viable, comme est inviaeble l'individu R/R, homozygote pour la coloration

de la nervure.

Schima 1 : Hypothlse de sEgngation gamétophytique des complexes
et des atleles +/p dans Le pollen 4 3 classes de grains.

s8gnigation des
alleles +/p
+ p
s8gnigation des o
complexe o ghaing  actigs
50 % 25 % gnains vides
complexe ¢ graing inactifs 50 %
50 % 25 %

Ce schéma a servi de point de départ & notre re-
cherche sur le déterminiesme génétique de la 1€talité pollinique. Deux don-
nées étaient & vérifier :

- par une étude statistique étendue, il fallait tester si les

pourcentages théoriques étaient représentatifs de la population pollinique ;

- il fallait démontrer si la transmission de la 1étalité &était

en accord avec l'existence d'un facteur mendélien.

2~Les travaux de STEINER : l'inactivité des complexes
due d wn systéme d'incompatibilité :

Cet auteur analyse le pollen sous son aspect de

fercilité ou de stérilité, sans tenir compte de 1'image pollinigque.

STEINER E. découvre que sous la létalité balancée
se cache un systéme d'incompatibilité gamétophytique. Au départ de ses re-
cherches il isole un hybride issu d'un croisement entre plantes de popula-
tions de biemnis I. Cet hybride a les deux complexes actifs dans le pollen,
le complexe o (complexe femelle) et le complexe B (complexe mdle). S'il est

utilisé comme plante pollinisatrice sur une plante d'une autre population
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biennis I, de complexes Uy Bx il apparait un hybride a o . C'est ce type
d'hybride qui attire l'attention de STEINER (1956), car il est autostérile.
Le pollen ne réussit pas & germer sur son propre style. Mais cet hybride,
recroisé avec l'une ou l'autre plante parentale, devient fertile. L'auto-

stérilité est donc une réaction d'incompatibilité.

STEINER (196k4) poursuit son expérimentation en
croisant entre eux des hybrides axi a obtenus & partir de différents indi-
vidus d'une méme population ( a, a , a,a , a a , ete...), et il
€tablit un bel échiquier de croisement sur lequel se distinguent trés bien
deux groupes de compatibilité, A et B. Les plantes du groupe A croisées avec
celles du groupe B sont compatibles, les plantes d'un méme groupe croisées
entre elles sont incompatibles. Le complexe femelle teansmet donc un fac-

teur d'incompatibilité S. Les deux types de croisement s'écrivent :

- croisement intra-groupe :

a-S, a-=§ x a-§, o-8 : croisement incompatible

- croisement inter=-groupe

a-sb o=3 x a-Sa 0~S : croisement compatible.

Un él&ve de STEINER, SADIQ D. (1970) fait un
inventaire plus vaste de populations biemnie I. Il isole 8 groupes de com-

patibvilité.

De l'ensemble de ces résultats,STEINER extrapole
pour l'espéce un sehfma de fécondation qui réalise 1'hétérozygotie perma-
nente. Un des complexes transmet un facteur d'incompatibilité S1s et 1'autre
un facteur de compatibilité Sq- Le génotype de la plante est a-8., B-SC .
Dans l'autofécondation, le pollen au complexe 0~8; est €liminé ou rendu
inactif, selon la terminologie de RENNER, par incompatibilité gamBtique, de

sorte que 1l'homozygote 0an'apparait pas.

Cette mise en évidence d'un systéme d'incompatibi-
1ité démontre que ce phénoméne existe dans le groupe des Oenothéres, mais
il n'apparasit pas d'éléments instructifs au probléme de la 1étalité pollini-

que.
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3-Les travaux de STUBBE W. : La stérilité pollinique
d'origine cytoplasmique :

Pour démontrer l'interaction génome-plastome dans
le plante, STUBBE W. (1960) a constitué un vaste éventail d'hybrides dans
lequel les combinaisons de complexes diploides sont placées dans des plas-
tames différents. Pour conserver son lot expérimental, il fa it des autofé-
condations et il constate que certains hybrides sont stériles en analysant
le contenu des capsules. En voici quelques exemples (prélevés dans la lis-
te p. 313)

Combinaisons de Fertiles dans sténiles dans
complexes Le plastome Le plastome
albicans - flavens 11 1%
albicans - gaudens 11 v
Flavens - flavens 11 v
albicans - curvans 11 111

Les complexes flavens, gaudens et curvans, norma-
lement actifs dans le pollen, deviennent inactifs, comme le complexe femelle,
en changeant de plastome. Entre 1l'hybride fertile et 1'hybride stérile,
l'auteur ne note aucune différence dans la morphologie de la population pol-
linique. En particulier la proportion des grains vides n'augmente pas dans

1'hybride stérile.

ARNOLD C.G. (1963) observe le méme résultat sur
1'homozygote flavens/flavens dans le plastome II et IV. Ultérieurement (1970),
il attritue l'origine de la stérilité & tout le cytoplasme et non unigue-

ment au plastome.

GOPEL G. (1967, 1970), é1éve de STUBBE,définit la
stérilité pollinique comme une incapacité de germination du pollen. Ces
expériences sont intéressantes & notre point de vue, car elles montrent qu'un
complexe peut devenir inactif dans le pollen sans que cela se traduise dans

la morphologie de la population pollinique.
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4-Les travaux de HARTE C. : La concurrence pollinique

HARTE C. aborde un autre probléme du gamétophyte
méle des Oenothéres hétérozygotes : la concurrence pollinique entre com-
plexes. Dés ses premilres recherches, RENNER (1917) guidé par les travaux
de CORRENS, mettait en évidence ce phénoméne biologique chez lamarckiana,

ol le pollen transmettant le complexe velans crolt plus vite que celui qui
transmet le complexe gaudens. HERIBERT-NILSSON N. (1920) montre que la
concurrence pollinique existe également entre les gamétes qui transmettent
les facteurs R et r (coloration de la nervure de la feuille), en faveur

des gamétes R. Il dénomme la concurrence pollinique "certation". HARTE (1967)
accumule des expériences qui démontrent que la certation est sous 1'influen-
ce du type de style qui regoit le pollen. L'auteur (1969 a et b) centre

son attention sur un croisement : hookeri x(hookeri x suaveolens).

L'hybride pollinisateur posséde la combinaison
de complexe hhookeri/flavens (diacinése : 4,5 x 2). La descendance du croi-
sement est composée de deux types d'hybrides, déterminés par la figure de
diacinése : 142 homozygotes hhookeri/hhookeri, 16 nétérozygotes hhookeri/
flavens (résultat extrait du tableau 8, p. 169, 1969 a). Dans la population
pollinique, ol il est supposé que la ségrégation hhookeri/flavens est 1/1,
le pollen flavens est défavorisé par rapport au pollen hhookeri. Les expé-
riences de certation (1969 b) (pollinisation abondante ou parcimonieuse,
ablation des stigmates & des temps variés aprés la pollinisation) ne modi-
fient pas la composition de la descendance. L'avantage pour le complexe
hhookeri n'est donc pas dd & une croissance plus rapide du tube pollinique,
mais & une aptitude & la fécondation des tubes polliniques hhookeri qui

fécondent plus facilement que ceux de type flavens.

De ces résultats nous dégageons une autre conclu-
sion : 1l'hybride pollinisateur présente un pollen & 3 classes (l'auteur ne le
précise pas, mais cet hybride a été observé dans nos cultures). Pourtant

les deux complexes sont actifs.

V. - CONCLUSION

A 1'exception de 1'hypothése du facteur de 1étalité, tous ces
travaux publiés pendant notre travail de recherche, ne donnent aucune indi-
cation sur l'origine génétique de la 1étalité. Par contre ils situent bien

l'inactivité du complexe par rapport & la 1étalité pollinique.
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En mettant en paralléle l'image pollinique et 1'activité des com-

lexes, trois situations apparaissent :

1 - le pollen est & 3 classes de grains, dont les grains

pPleins aptes & germer, la plante est autostérile ;

2 - le pollen est partagé en 3 classes de grains, un
ceul complexe est actif, il est transmis par les grains pleins. Cette situa-
tion a été généralisée par RENNER ;

3 - le pollen est partagé en 3 classes de grains, les
deux complexes sont actifs. Le classe des grains ratatinés perd dens ce cas

sa signification génétique qui reste & déterminer.

I1 devient évident qu'il faut considérer séparément l'activité
Ges complexes dans le pollen et la 1étalité pollinique. Le fait qu'un com-
plexe apparaisse génétiquement inactif n'implique pas que ce complexe déter-
mine la 1étalité. Dans notre travail, nous considérons la 1&étalité pollini-
que dans ses limites les plus larges : le grain 1étal est aussi bien le

grein ratatiné, dit inactif, que le grain vide.

Cette revue des travaux serait largement incompléte, si nous ne
considérions pas la situation pollinique dans les Oenothé€res du continent
américain. C'est 18 que le genre Oenothera est apparu, s'est diversifié et

que le systéme génétique en hétérozygotes de complexes s'est &€laboré.
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LES OENOTHERES DU CONTINENT AMERICAIN :

LA LETALITE POLLINIQUE EN RAPPORT AVEC
L'HETEROZYGOTIE DE COMPLEXES

—00_o00_o0o

La connaissance des Oenothéres américaines a sérieusement pro=-
gréssé gréce aux travaux de CLELAND pour le sous—genre Eu-Oenothera, et de
HECHT pour le sous—genre Raimannia. Plus récemment, des prospections géné-
tiques ont commencé pour les sous—genres Anogra et Hartmannia du genre
Oenothera et pour le genre Gayophytum, voisin des Oenothéres. L'éventail des
espéces ansalysées est si étendu que nous allons y découvrir 1'idée-guide

pour nos recherches sur la 1létalité pollinique.

I. - LE__POLLEN DES__FU-OENOTHERA

CLELAND R.E. (1950, 1958, 1962 et 1972) distingue plusieurs
espéces collectives qui peuvent &tre séparées en deux groupes par leur ima-

ge pollinique et leur génétique.

1° groupe : les esp&ces strigosa, biemnis I, biemnis II, biemnte III,
parviflora I et parviflora II (cf. enbappendice, la systématique des Oeno-
théres) ont un pollen 1étal et des "semences" 1étales. Dans les croisements,
elles se montrent hétérozygotes de complexes. En diacinése, 1'anneau de ca-
ténation s'étend généralement saux 14 chromosomes. La situation complexe actif/
complexe inactif est tré&s variée :strigosa, biennis II, biemnis III, parvi-
flora I et parviflora II sont strictement hét&rogamétiques. Biemntis I est,
suivent les stations, hétérogamétique, ou isogemétique ou relativement hé~

térogamétique.
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2° groupe : les espéces elata, hookeri, grandiflora et argilli-
cola ont un pollen "alétal" et une semence viable. Dans les croisements
elles se montrent homozygotes de complexes. Elles sont également homozy—

gotes de structure : elles présentent en diacin€se T bivalents.

Ces résultats sont basés sur 1l'analyse de 438 complexes (CLELAND,
1973, p. 330-340). Le pollen 1étal apparait chaque fois que la plante se

révéle hétérozygote de complexes.

En plus, ces 2 groupes d'espéces collectives sont bien séparés
géographiquement. Le ler groupe s'étend sur toute la plaine américaine, des
confins de la Californie & la cOte atlantique. Les espéces collectives ont
des aires distinctes mais se recouvrent & leur limite. Dans le 2éme groupe,
les espéces collectives elata et hookeri ont les aires les plus étendues :
elata forme la population des Oenothéres du Mexique ; hookeri est endémique
du plateau californien. Grandiflora forme une petite population dans 1'état
d'Alabama. Argillicola est localisée sur les terrains schisteux des Appala-

ches.

La répartition des Oenothéres justifie donc bien la séparation
des 2 systémes génétiques, 1'un de plante homozygote dépourvue de pollen 1é-

tal, et 1'autre de plante hétérozygote & pollen 1étal.

IT. - POLLEN_ _DU_ _SOUS-GENRE_ RAIMANNIA

R D I T e e e e o e e S o sk e ST e e e e T s T el e e e T
e T e

Dans le sous-genre Raimannia SCHWEMMLE J. (1938) découvre les
mémes propriétés génétiques que dans le sous=-genre Eu-Oenothera. Oe. ber-
teriana et Oe. odorata sont des hétérozygotes de complexes, isogames, &
anneau de 14 en diacinése, et & pollen 1étal. L'année suivante le méme au-
teur décrit une espéce homozygote & T bivalents et & pollen homogéne, Oe.
argentinea. Cette derniére espéce est utilisée par HAUSTIEN (1952) comme
espéce de référence pour la numérotation des bras de chromosomes dans le
sous-genre Raimannia. HECHT (1950) fait le premier inventaire des 14 espé-
ces américaines. Il attire l'attention sur le systéme de 1étalité balancée

qui existe chez toutes les Oenothéres & anneau de 14 (il ne précise mal=
heureusement pas 1l'image pollinique de ces espéces).

CLELAND (1968) fait la synthése de tous ces travaux et pose le
principe suivant : les espéces & T bivalents sont dépourvues de "1létaux"
& savoir pollen et graines. Les espéces & anneau de caténation sont hété-

rozygotes de complexes et poss€dent des "1létaux".
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IITI. - LE__SOUS-GENRE__HARTMANNIA

E 2 =3 3 3 3 4 £ 4 4 < 57

Les espéces analysées par RAVEN P. (1970) présentent les carac-
téres cytogénétiques des Eu-Oenothéres. La majorité des espéces ont 7 bi~-
valents avec un pollen & 95 % de grains pleins. Les trois espéces multicau-
lie, rosea et lamthiana sont des hétérozygotes de complexes, & anneau de
14 en diacinése, et & pollen 1étal variant entre 40 et 60 %.

IV. - LE _SQUS-GENRE__ANOGRA

La premiére étude cytogénétique est réalisée par KLEIN W.M. (1970)
Les Anogra colonisent l'ouest du continent nord-Américain et appertiennent
i 3 espéces : aquita, deltofdes et wigginsii. Toutes les populations de wig-
gineii ont T bivalents. Pour les deux autres espéces, la majorité des plan-
tes ont T bivalents. Environ 20 % des plantes montrent 1 ou 2 anneaux de
caténation. Ce sont des hétérozygotes de structure sans différenciation de
complexes. L'auteur ne signale pas 1l'image pollinique des espéces, mais le
pollen 1étal apparait chez les hybrides F, interspécifiques. L'importance
de la 1étalité est fonction de 1l'éloignement géographique des espéces.

Les espéces du sous-genre Anogra se comportent donc comme des
homozygotes. L'apparition des anneaux de caténation pourrait indiquer la

premiére étape vers l'hétérozygotie de complexe.

En prospectant les Oenothéres sud-américaines, HAGEN C.W. (1950)
rencontre des espéces du sous-genre RAIMANNIA, HARTMANNIA et ANOGRA, déjéa
citées plus haut. Il y a ajout€ l'analyse d'espéces du sous—genre Lavauxia,
1l'une posséde un anneau de 14 et est hétérozygote de complexes, les U autres
ont T bivalents et sont homozygotes. Une espéce du sous-genre Salpingia a
7 bivalents. Ici encore 1l'image pollinique m'est pas analysée.

Nous terminons cette revue des espéces du genre Oenothera par
les espéces fruticoea (sous-genre Kneiffia) et misgouriensis (sous-genre
Megapterium),bien connues dans notre laboratoire. La premiére a servi de ba-
se pour illustrer la 18talité pollinique factorielle chez wune espéce tétra-
ploide, la deuxiéme pour illustrer le systéme d'incompatibilité gam&tophy-
tique. Ces deux espéces ont une diacin@se de T ou 14 bivalents, sont homo-
zygotes et le pollen est normal (si on fait abstraction de 1'apparition du

facteur p).

VI. - LE_GENRE _GAYOPHYTUM

L Gayophytum est un genre endémique de 1l'ouest du continent nord-
Américain. THIEN L.B. (1969). donne 1'analyse cytogénétique de 3 espéces
diploides : G. oligospermum présente T bivalents en diacindse, le pollen
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est normal. Les populations de l'espéce eriospermun sont composées de
plantes aux figures de diamcinése diverses, soit 7 bivalents (24 % des plan-
tes), soit des anneaux de 4 (38 % des plantes), de 6 ou 8 chromosomes. Ce
sont des hétérozygotes de structure sans différenciation de complexes. Enfin
G. heterozygum présente des populations homogénes, toutes les plantes ont

un anneau de 14, le pollen comprend 50 % de grains vides et les capsules

50 % de graines vides. L*auteur suppose un mécanisme de 1étalité balancée
comme chez les Eu-Oenothéres. Les résultats des croisements sont encore in=-
suffisants pour démontrer l'existence de complexes.

Une loi @e dégage de la description cytogénétique des Oenothéres
&1 continent américain : si une plante est hétérozygote de complexe, la
1étalité apparalt dans le pollen et les graines. La 18talité pollinique est

donc en rapport avec 1l'état hétérozygote.

Ce qui est remarquable, c'est l'apparition simultanée de la
1étalité daens le pollen et les graines. Une telle situation du "1létal" dans
le cycle de reproduction des Oenothéres hétérozygotes, l'un qui sélectionne
le gamétophyte, l'autre le sporophyte, suggére que la 1étalité a un rdle &
jouer dans le systéme génétique de la plante hétérozygote de complexe. Pour
les graines, nous savons que les embryons avortés des graines vides (RENNER,
1917) sont les homozygotes de camplexes. Pour le pollen le probléme & ré-
soudre est le suivant :Comment 1'hétérozygotie de complexe peut=-elle engen-
drer de la 1étalité pollinique ? Cette question devient plus précise en 1la
posant sous la forme suivante : quels géndétypes sont éliminés sous les

grains létaux ?

La réponse & cette question est donnée par une prospection sys-
tématique du pollen des Oenothéres sur le plan morphologique, statistique

et génétique.

La premiére partie traite de la morphologie du pollen et de

1l'apparition de la 1étalité durant la maturation du pollen.

La deuxiéme partie décrit les caractéres statistiques de la

population pollinique de l'espéce.

La troisiéme partie €tudie de quelle manifre se transmet 1'image

pollinique chez les hybrides interspécifiques.
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10 P A R T I E

MORPHOLOGIE ET DEVELOPPEMENT DU POLLEN

Nous donnons en premier lieu une description morphologique et
cytologique des 3 types de grains de l'image pollinique des Oenothéres hé-
térozygotes, puis nous analysons le développement du gamétophyte mile de la
tétrade au pollen mir. Au préalable sont présentées les techniques cytologi=-

ques.

I. LES TECHNIQUES.

_00_00_00

Nous avons utilisé trois modes d'observation : la microscopie

photonique, électronique et & balayage.

- PrEparation du materiel pour fa microscopie photonique :

Les anthéres sont fixées dans le mélange : &thanol T0°,
acide acétique et formol pendant 24 heures ; elles sont déshydratées dans
la série éthanol butanol III et incluses dans la paraffine suivant la méthode
de JOHANSEN (1940, p. 130-132 et 134-138). Deux colorations sont pratiquées :

. 1'nématoxyline ferrique de Regaud (selon la méthode préconisée
per LANGERON, 1949, p. 569-570). L'hématoxyline révéle bien les structures

nucléaires, mais colore intensément le sporoderme ;

. le mélange safrinine - "fast-green" (vert-malachite), selon la
méthode décrite par JOHANSEN (1940, p. 80-82). Cette coloration combinée dif-
férencie 1'exine, rouge-foncé, de 1l'intine sous-jacente vert-bleudtre. Le
noyau reproducteur apparait doloré en rouge de maniére dense. Le noyau vé-

gétatif présente une structure granuleuse rougeétre.
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- Préparation du matériel pour £a microscopdie ELectronigue :

Les anthéres sont fixées au glutaraldéhyde & 3 %, tam-
ponné par le tampon phosphate 0,2 M/1, & pH 7,1, & 4°C. Au départ, la fi-
xation est faite sous vide, mais la sortie de l'air des interstices de la
loge pollinique est plus ou moins bonne. Plusieurs durées de fixation sont
pratiquées, 2 heures, 6 heures ou 24 heures. Mais la fixation ne s'smélio-
re pas, car le sporoderme, épais de 2 & 3 p forme une barridre imperméable
qui empéche la pénétration rapide du fixateur, condition essentielle & une
bonne fixation. Les territoires cellulaires toujours fixés sont ceux des

apertures, car l'exine est absente au niveau du pore germinatif.

Le tampon au caccodylate de sodium, 0,2 M/1 & pH = T,1,
utilisé pour une série de fixations, s'est montré favorable & la conserva-

tion des rivosomes.

Aprés fixstion les anthéres sont lavées dans le tampon
et découpées en fragments de 2 & 3 mm, puis post=-fix€es dans le tétroxyde

d'osmium & 1 %, pendant 6 heures & 4°C.

Nous avons également fix€ directement les grains de
pollen, agglomérés par la viscine et prélevés dans la loge pollinique. Mais
ce matériel se préte ensuite plus difficilement & la préparation des blocs

de résine et & la coupe.

Le matériel est déshydraté dans la série &thanol=-oxyde
de propyléne et inclus dans l'araldite ou 1'épon 812. L'épon pénétre mieux
que l'araldite, mais & l'observation au microscope, elle donne un fond gra=-
nuleux. L'araldite en coupe est homogéne. Sa pénétration est améliorée en
laissant séjourner le matériel dans le mélange araldite-oxyde de propyléne,

deans la proportion 3/1, en agitation continue, durant une nuit.

Les coupes sont réalisées d 1'ultramicrotome Reichert
Om U, avec des couteaux de verre. Les coupes sont prélevées sur grilles tou=-
jours recouvertes d'une membrane de formvar (1,4 % de formvar dans le dichlo-
réthane).

Les coupes semi-fines, colorées au bleu de méthyléne,
sont souvent utilisées pour 1l'observation en microscopie photonique, & coté

des coupes incluses dans la paraffine.



38

Les coupes ultrafines sont colorées par le citrate
de plomb préparé selon la méthode de REYNOLDS E.S. (1963) et ensuite par

l'acétate d'uranyle en solution aqueuse & 2 %.

Les préparations sont observées au microscope Hitachi

H.S. T S et quelques-unes au Siemens Elmiscop IA.

- PrEparation du matiriel pour £a microscopie & balayage :

Le pollen, prélevé dans les loges polliniques, est fixé
au glutaraldéhyde et au tétroxyde d'osmium selon la méme technique que pour
la microscopie &lectronique. Aprés passage & 1l'azote liquide, il est lyophi-
lisé. La métallisation est faite & 1l'or-palladium. Les grains sont observés
au Stereoscan M 2 de Cambridge. Les images donnent une vue d'ensemble du
grain, de la surface de l'exine, en particulier la densité des globules de

sporopollénine, et la morphologie du pore germinatif.

II. LE POLLEN A L'ANTHESE.

RENNER (1919) décrit le sporoderme du grain normal et du grain
vide et montre la différence entre les amyloplastes des grains actifs et

inactifs.

Les palynologues ne s'intéressent qu'au grain normal. ERDTMAN
(1952), dans son traité de taxonomie pollinique, rassemble tous les travaux
sur le pollen des Oenotheraceae (p. 291-29k) et donne un schéma partiel du
sporoderme d'Oenothera biennis. Ces analyses sont faites sur matériel acé-
tolysé, observé en microscopie photonique. TING W.S. (1966), par la méme
méthode, décrit la stratification du sporoderme des Oenotheraceae & partir
d'Oenothera caespitosa, du sous-genre Pachylophys (MUNZ P.A., 1931). Les

observations de ces auteurs sont limitées & cause du grossissement insuffi-

sant. La microscopie &lectronique permet de surmonter cet &cueil.

Plusieurs travaux sur l'ultrastructure du sporoderme sont consa-
crés au pollen des Oenotheraceae. AFZELIUS B.M. donne une image de 1l'exine
d'Oenothera biennis. DIERS (1963), étudie le pollen a'Oenothera hookeri du
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F,('_ﬂu)(,g 2 : PALYNOGRAMME DU POLLEN D'OENOTHERA LAMARCKIANA

toit  —— sexine
pilier—

nexine

3ou

A-C : Grain normal :

A : Vue polaine ; B : Vue Equatoriale (x 270} ; C : Coupe sudivant un
plan méinidien de £'aperture (x 2500. Les rectangles Localisent Les #E-
glons comrespondant aux planches photos).

B-E : Grain vdde (x 270) :

D : Vue polaine ; E : Vue Bquatoniale (x 270). \C >}
l\-»'!"
AbrBviations : E. : axe Equatorial ; P. : axe polaire ; £. : Longueun —

du Lobe apertural ; b. : base du Lobe apertural.
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point de vue cytologique. LEPOUSE J. et ROMAIN M.F. (1967) donnent une to-
pographie compléte du pollen normal d'Oénothera biennig. DUNBAR A. (1967
et 1968), ROWLEY J. et DUNBAR A. (1968) et ROWLEY (1970), portent leur at-
tention sur le systéme membranaire de 1l'exine en &tudiant le pollen a'Hip-—
puris et de Chamaenerionm.

On voit qu'é part RENNER, tous ces auteurs ne tiennent pas compte
de la ségrégation en 3 classes de grains du pollen des Oenothéres hétéro-

zygotes.

Les espéces suivantes sont ehoisies pour cette analyse morpholo-
gique : le pollen de lamarckiana sert de matériel pour décrire le grain
normal et le grain vide ; une partie de ce travail est présentée dans une de
nos publicetions (R. JEAN, 1971). Ensuite, sur le pollen de biemnis est ana-
lysé le grain inactif. Nous utilisons également quelques images du pollen

d'ersteinenstis, de syrticola et de suaveolens.

La description du grain normal aborde les aspects suivants : la
morphologie externe du grain, la stratification du sporoderme, la cytologie

du grain.

1-Morphologie externe du grain :

Nous distinguons deux parties (Pl1. III, 1) : le corps
du grein et les trois apertures (grain triporé) sous la forme de trois lo-
bes.

Le corps du grain forme approximativement une
sphére de 100 u de diamétre. La position des apertures détermine le plan
équatorial de cette sphére. Elles sont & égale distance 1'une de 1l'autre,
de sorte que les lignes reliant les trois apertures &bauchent un triangle
équilatéral. De part et d'autre du plan équatorial, les deux demi-sphéres sont
€quivalentes (Pl. IV, 3) : le grain est isopolaire, symétrique avec un plan
de symétrie horizontal (le plan équatorial) et trois plans de symétrie mé-
ridiens passant par une aperture. Dans un plan méridien, 1l'axe équatorial
forme le grand axe de 140 1 de long et l'axe polaire est le petit axe de
100 p (Fig. 2, A et B) ; dans une telle section le rapport axe polaire sur
axe équatorial : 100 5

P/JE = —m— = = 71 %
140 7




Planche III : Pollen de lamarckiana, vu au microscope 3 balayage.

] =4 : Grain normal.

1 : vue polaire (x 360), grain tripororate.

2 : volite de 1'aperture (x 1.400), l'exine limite l'aire germinative

oi affleure 1l'intine piquetée de globules de sporopollénine.

3 : face externe de 1l'ectexine (x 3.750), recouverte d'un filament
de viscine.

4 : détail de la surface de l'ectexine (x 9.200).

5 =7 : Grain vide.

5 : vue polaire (x 360)
6 : aperture (x 1.400)

7 : sommet de la volite de 1l'aperture (x 2.700)



Planche Ill: Pollen de /zsz2cAvzra ,vu au microscope & balayage




correspond, selon la définition 4'ERDTMAN (1952, p. 16) & la forme "oblate"
c'est-8-dire de sphére plus ou moins aplatie. Par conséquent, une section
passant par une apertwe est circulaire & ovale. Une section tangentielle
peut &€tre dissymétrique (Pl. IV, L4) La plus grende longueur du grain, de

180 U environ, va d'une aperture & l'autre. Le pollen d'Oenothera lamarckia-—
na appartient ainsi & la classe des pollens trés grands. Dans une prépa-
ration microscopique qui donne un échentillon de la population pollinique,
la plupart des grains se présentent en vue polaire (c'est le cas de toutes
les images polliniques de la Planche I). Quelques grains peuvent se pré-
senter avec deux apertures, la 3&me étant cachée, ce qui correspond & une

vue équatoriale.

L'aperture (Fig. 2) est un lobe obtus de 4O u de
long dont la base circulaire, 63 U de diamétre,est marquée par un anneau qui
est un €paississement du sporoderme (P1l. VIII, 1).Le cdté opposé s'atténue
en une voilite ample dont le sommet est occupé par le pore germinatif (Pl. III,
2). Celuimei est plus ou moins circulaire, piqueté d'exine et limité par le
rebord du sporoderme. Le pore a ainsi une limite interne et externe ; c'est

un grain pororate.

La surface du grain est lisse. A fort grossisse-
ment apparalt 1'é1lément unitaire de 1l'exime, le globule de sporopollenine

qui donne une surface uniformément bosselée au sporoderme (P1. III, 3 et L).

Au niveau du corps du grain, le sporoderme est
plissé en sillons plus ou moins radiaires. Par contre, sur les flancs du
lobe apertural, il est bien tendu. Cet aspect est 1ié & la structure da

sporoderme.

Du pourtour du pore germinatif partent des filaments

de viscine qui sont un chapelet de globules de sporopollénine accolés un & un.

En résumé, le pollen d'Oenothera lamarckiana est
isopolaire, symétrique, sphérique & subsphérique, tripororate et de trés

grande taille.

2-La stratification du sporoderme :

Elle varie suivant la région du grain :
&) au niveau du corps du grain (Pl. V, 1) nous observons la stra-
tification fondamentale du sporoderme. L'exine est composée de la sexine
(ou 1tectexine) & structure discontinue et de la nexine (ou l'endexine), &

structure continue. L'ensemble est fortement osmiophile.



Planche IV : Morphologie du grain de pollen.

Oe. lamarckiana, pollen & 2 classes de grains.

1 - 2 : Coupe longitudinale dans la loge pollinique; coloration &
1'hématoxyline ferrique de Régaud (x 65).
1 : Zone d'anthére d pollen plein prépondérant.
2 : Zone d'anthére 3 pollen vide prépondérant.

3 - 4 : Grain normal; coupe semi-fine dans 1'araldite observée en
contraste de phase (x 410).
3 : Coupe suivant un plan méridien comprenant une aperture.

-

4 : Coupe tangentielle, perpendiculaire 3 un plan méridien.

5 - 6 : Grain vide; coloration 3 1'hématoxyline ferrique (x 570).
5 : Coupe méridienne passant par une aperture.

6 : Coupe tangentielle passant par 2 apertures.

Oe. biennis, pollen 3 3 classes de grains; coupes semi-fines dans 1'araldite
colorées au bleu de méthyléne.

7 : Les 3 types de grains in situ dans la loge pollinique (x 420).

8 : Grain inactif (x 630) : coupe méridienne passant par la cellule
reproductrice.

9 : Grain vide (x 840); coupe méridienne passant par une aperture.

Abréviations : A : grain actif - an : anneau - apr : aperture -

cg : corps du grain - ec : ectexine - en : endexine -

IA : grain inactif - V : grain vide.



Planche 1V: Morphologie du grain de pollen

k. lamaecheana, pollen a 2 classes de grains
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W6 Bowlon st oungosée du toit continu, €pais
(G5 & % s ev de puiiers cowrts (0,3 4 CG,5 U ), en disposition  perpen-
diculaire ou oblique, qui s'appuient sur la nexine sans devenir solidaires
de la nexine. Les différents piliers ménagent entre eux des chambres polli~
niques au contour irrégulier qui, de-ci de-~ld, contiennent de la tryphine
(résidu du tepis). La sexine est faite de globules de sporopollenine jux-
taposés ou anastomosés, de 0,1 & 0,13 u de diamétre. A la périphérie, ils

sont plus grands ou soudés par deux, de 0,2 & 0,25 U de dicadtrs.

La sexine est sillonnée de membranes d'aspect

verié : & la surface externe du toit, une membrane s'applique étroitement

au globule de sporopolle/nine ; elle est recouverte d'une pellicule irrégu-
liére osmiophile, qui pourrait correspondre & celle décrite par ROWLEY J.
(1970). Dans 1l'épaisseur du toit ou des piliers, entre les globules de spo-
ropollénine, on distingue des membranes formant vésicule ; enfin, un sys-
téme membranaire traverse les loges polliniques ou tapisse irréguliérement
la surface externe de la nexine. DUNBAR A. (1968) et ROWLEY J. (190) obser-
vent des images enalogues dans l'exine du pollen de Chaemaenerion angusti-

folium, et ils considérent ces membranes comme &dificatrices de 1l'exine.

La nexine forme une lame continue,épaisse en

moyenne de O,4 y , astructurée, & bords paralléles, qui enveloppe tout le grain.

L'intine est une lame festonnée du c5té interne
& épaisseur moyenne de 0,2y (Pl1. V, 2). Par endroits, elle est réduite &
une fine pellicule de 0,02 W . Dans les régions de forte épaisseur, on peut
y distinguer deux niveaux (Fig. 5) : au contact de la nexine, l'intine est
parcourue de membranes superposées, paralléles & 1a nexine (marquées par
une fléche), ressemblant & celles montrées par DUNBAR A. (1967) dans 1l'inti-
ne d'Hippuris. Le reste de l'intine est homogéne. Elle est tapissée inté-

rieurement par le plasmalemme.

b) au niveau de l'aperture : L'aperture forme une coupole arron-
die, symétrique, insérée par sa base circulaire sur le corps du grain. Les
coupes méridiennes de l'aperture comprennent le pore germinatif et la coupe
symétrique de l'anneau. Les coupes tangentielles sont paraslléles ou obliques
2 un plan méridien. La coupe de l'aperture reconstitufe & partir de plusieurs
hotos, passant par un plan paralléle & un plan méridien, est présentée sur
la pianche VII.A partir de cette image et de coupes observées au microsco=

pe photonique est dessiné le schéma de 1'asperture. (Fig. 2, C).



Planche V : . lesmatchizrna, le corps du grain

1. le sporoderme (x 32.500)
2. |e cytoplasme pariétal (x 53.000)

abréviations : ch.p. : chambre pollinique - dy :di-ctyosome - In: intine . m: mitochondrie _
mb: membranes _ p: pilier - N:nexine - pl:plasmalemme - R:ribosome _ t: toit -
v: vésicules golgiennes
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Le sporoderme se différencie & la base de l'a-

perture, sur les flancs de l'aperture et & proximité du pore germinatif.

La base de l'aperture (Pl. VII) forme une zone
de transition entre le sporoderme du corps du grain et l'aperture. En mi-
croscopie photonique (Pl. VIII,1) on note un épaississement en croissant
de l'exine qui correspond & un anneau ceinturant la base de l'aperture. Cet
anneau correspond & la trensformetion de la nexine (Pl. VIII,2) : Dans la
partie proximale de l'anneau (du c8té du corps du grain), la sexine et la
nexine sont organisées comme dans le corps du grain, mais la nexine est
doublée intérieurement de sporopollénine granuleuse qui est le début de
l'anneau. En avanc¢ant vers le cylindre apertural, la lame de nexine perd
son aspect homogéne, prend la structure ornementée de la sexine, et se con-
fond avec la strate de nexine supplémentaire interne. Celle=-ci est découpée
en forme de croissant et constitue l'anneau. Les globules de sporopollénine
y sont anastomosés, laissant entre eux des interstices irréguliers (Pl. VIII,
3). A 1'intérieur des amas de sporopollénine se distingue un systéme de
double membrane d'origine endoplasmique que LEPOUSE J. et ROMAIN M.F. (1967)

ont déerit pour Oe. bienntis.

L'intine épaisse (2 u ) contourne le croissant
de nexine. Elle présente la structure de l'intine de l'aperture. Une coupe
transversale de l'anneau (Pl. IX, 2) perpendiculaire & la coupe présentée
dans la planche VIII, 2, montre les suréoles concentriques des strates du

sporoderme.

Sur les flancs de l'aperture (P1. VII), 1l'e-
xine de l'aperture est stratifie comme celle du corps du grain. La sexine
est plus &levée, grdce aux piliers plus longs (jusqu'd 1 u ) qui sont con-
tinus avec la nexine ornementée comme la sexine. Par endroits, la nexine
devient homogéne comme dans le corps du grain, ce qui prouverait que la
nexine homogéne pourrait dériver d'une structure granulaire trés tassée de
la sporopollénine. Comme sexine et nexine sont fortement solidaires, l'exi-
ne est bien charpentée, de sorte que l'aperture forme une vofite réguliére
non plissée. Dans les chambres polliniques, la tryphine est relativement

abondante. La planche IX, 1 donne une coupe transversale dans 1'aperture.

Le systéme membranaire de la sexine est identique

& celul décrit pour la sexine du corps du grain.



Planche VI : Oe. ersteinensie, cytoplasme du corps du
grain ( x 48.000)

Abrgviations : ay : amyloplaste - m : mitochondriie -

d : dictyosome - v.e. : vEsicules ergastoplasmiques -
v.g. : vésicules golgiennes.



Planche VI: 2. ceaecneracs, cytoplasme du corps du grain




Planche VII : Oe. lamarckiana, L'aperture (x 8.000)

Coupe Rongitudinale passant & c5t€ du pone
germinatif.

AbrBuiations : A : anmneau - ay : amyloplaste - ex : exine unistrate -
en : endexine discontinue - In : intine - p : pilien -
t : todit - §f3che : bord du pore germinatif.




Planche VIl : &, temaechcarna, |'aperture (x 8.000)
Coupe longitudinale passant a cdté
du pore germinatif




PlancheVIll: c2. esmasckszre, | anneau
a la base de | aperture
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1. coupe méridienne dans | ‘aperture { x 380), coupe semi-fine en contraste de phase
2. coupe transversale dans |’anneau {x4.400)
3. détail de I"anneau (x12.700)
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En se rapprochant du pore germinetif, les piliers
s'estompent, toit et nexine se rejoignent pour former un revétement uni-
stratifié. Celui~ci s'amincit progressivement (Pl. X , 2) et limite le pore

germinatif ol l'intine affleure directement.

L'intine est tré&s épaisse (2,5u). Elle est sillon-
née de canalicules cytoplasmiques limités par le plasmalemme (P1.VII). Ces
canalicules sont perpendiculaires & la surface de l'aperture, plus ou moins
ramifiés & la base de l'intine. Vers la périphérie, ils s'incurvent et de-
viennent paralléles & la surface de l'sperture. La zone occupée par les
canalicules cytoplesmiques est large d'environ 2 u. Elles est enveloppée
d'une zone trés blanche, libre de toute vésicule, qui forme la partie externe
de 1'intine. Des canalicules cytoplasmiques parcourent donc l'intine de 1'a-
perture : ils constituent le stade initial de la formation du tube pollini-

que.

Au pore germinatif, l'intine constitue le sommet
de la volte de l'aperture et la paroi externe du corps cellulaire (P1. X, 2).
Cette surface est libre d'exine en couche continue. De-ci de-13, quelques

globules de sporopollénine ornementent la surface du pore.

Le sporoderme a une structure simple au niveau du
corps du grain, qui se complique dens l'aperture. Les trois apertures en po-
sition équatoriale avec leur anneau basal maintiemment la forme sphérique
du grain. Ainsi s'explique l'absence de gonflement du grain lorsqu'il est
plongé dans un milieu aqueux (cf. FREYTAG K., 1968 et 1970).

L'ultrastructure du sporoderme d'Oenothera la-
marckiana est identique & celle décrite par LEPOUSE J. et ROMAIN M.F. (1967T)

pour Oe. biennis.

3-La_cellule végétative et la cellule génératrice :

Pour la cytologie, nous réunissons des observations

sur le pollen de lamarckiana, biennis, erstetinensis, syrticola et purpurata.
Les deux unités cellulaires se présentent rarement sur une méme coupe en
microscopie photonique, au stade du pollen & l'anthése. Elles peuvent &tre
comparées plus facilement sur des coupes de pollen plus jeune, au stade de

la différenciation qui sera défini plus loin.
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La cellule génératrice se détache bien du proto-
pla-me de la cellule végétative par son cytoplasme transparent et son noyau

arrondi fortement coloré. Aucun organite n'y est discernable (Pl. XIV, T
et 8).

Chez lamarckiana, la cellule génératrice mesure
dans sa plus grande longueur de 30 & 35 M . Le noyau reproducteur e un dia-

métre de 1T u. Ces dimensions ne varient pas jmegt'au stade du pollen mir.

La position de la cellule génératrice n'est pas
constante d'un grain & l'autre ; elle est soit au centre du corps du grain,
soit 4 la base d'une aperture, ou déjd & l'intérieur de l'aperture. Le
noyau végétatif reste proche de la cellule génératrice, mais en retrait par

rapport & l'aperture.

Le protoplasme de la cellule végétative est abon-
demment parsemé d'amyloplastes. En forme de batonnets, longs de 4 & 6 U et
larges de 1 & 2 U , les amyloplastes occupent tout le volume du corps du
grain, mais ils n'y sont pas répartis de mani&re uniforme (P1. IV, 3, 4 et T).
En contraste de phase, par leur forte réfringence, ils se détachent bien sur
le fond cytoplasmique (Pl. IV, 3 et 4). Dens le pollen de lamarckiana, on
estime que les régions les plus denses ont 10 amyloplastes par 100 u2(t% les
moins denses de 0 & 3 amyloplastes par 100 y?. Dans l'aperture, la densité
est faible (P1. VII et P1. IX, 1) et, au sommet de 1l'aperture, les amy—

loplastes sont absents.

Si 'nous comparons ces images avec celles du pollen
de Beta (HOEFERT L., 1969), de Crocus albiflorus (JALOUZOT R., 1969),
a' Helleborus foetidus( ECHLIN P., 1968) , a'Haemanthus katherinae (SANGER J.,
1971), éu lin (HEITZ B., 1972 et VAZART B., 1969) de Lobelia erinus
(DEXHEIMER J., 1972) et de Luzula albida(LAMBERT A.M., 19T71), on s'apergoit
que le pollen des Oenothéres appartient au type de grains le plus fourni en
anyloplastes. ’

(+) Si 1'on admet que les coupes semi-fines ont une épaisseur de 1y ,
on peut dire que par 100u 41 Yy a 10 amyloplastes, donc par 101131 amylo=
piaste. En réduisant le grain de pollen de lamarckiana & une sphére de 100;1
de diamétre, son volume est de 500.000 p®, ce qui donne un total de 50.000
amyloplastes contenus dans le grain de pollen.
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Cette richesse en amyloplastes prouve que le grain
1étal est particuliérement inapte & la synthése des glucides. Cette consta-
tation concorde avec les réactions d'harmonie et disharmonie qui peuvent
apparaitre entre plastome et génome dans la plente verte (STUBBE W., 1963).
Le plastome revét donc une importance génétique & le fois dans le sporophy-
te et le gamétophyte.

4-L'Ultrastructure du protoplasme de la cellule végé-

tative(+)}

Dans le corps du grain, on distingue deux régions :

le protoplasme pariétal et le protoplasme central. Enfin, le protoplasme de

1l'aperture présente des caractéres particuliers.

a) Lle protoplasme paniétal (PL. V, 2) est parsemé de vésicules
qu'on considére d'origine golgienne (DEXHEIMER J., 1965 ; HEITZ B., 1973).
Leur diamétre varie entre 0,05 uet 0,1 4. Elles correspondraient aux vési-
cules de type. 3 observées par HEITZ B. (1973, p. 43) dans le pollen de
Linum austriacun. Elles sont limitées par une membrane simple de 50 £ are-
paisseur. Sur certaines vésicules (marquées d'une fléche) les 3 feuillets
de la membrane unitaire sont résolus. Ces vésicules forment 1l'organite pré-

dominant dQu protoplasme.

La mitochondrie, de section circulaire en coupe transversale,
présente des crétes élargies au sommet. En section longitudinale, elle ap-
paralt comme un cylindre au contour légérement ondulé pouvant atteindre jus=

qu'a 2 u de long.

De-ci de-13, les ribosomes groupés en paquets semblent former

des polysomes. Le diamétre du grain unitaire est de 0,02 yu.

Le dictyosome est composé de 5 & T saccules guperposés ; les
vésicules latérales ne sont pas apparentes. Il est probable que l'aire clai=-
re, proche du plasmalemme (partie droite de la Fig. 2, Pl. V) corresponde

~

a4 une coupe tangentielle au niveau des vésicules golgiennes.

b) Le protoplasme centrnal (Pl. VI) est décrit & partir d'une ima-

ge du pollen d'ersteinensis. Outre les petites vésicules (vg) observées plus

(+) Pour l'ulfrastructure en Cytologie végétale, nous prenons comme
ouvrages de référence : Plant Cells pat CLOWES F. et JUNTPERUS (1968) ; et
Intwduction to the f§ine structure of plant cells pan LEDBETTER-PORTER (1970).



Planche IX : Oe. lamrckiana, L'aperture

1. Coupe transvernsale dans £'aperture (x 5.700)
2. Coupe transvensale dans L'anneau (x 6.700)

Abréviations : an : anneau - ay : amyloplaste - 1In : intine

AMrite - N : nexine - S : sexine



Planche |X: 2. tesnaeckeara, |'aperture
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haut, il est parsemé de grandes v€sicules (ve) de 0,3 & O,b p , & contour
souvent lobé. Le contenu est granuleux. Certeines vésicules ne sont pas
fermées (marquées par une fléche) ; elles peuvent donc &tre considérées com-
me des diverticules du reticulum.

Dans 1'amyloplaste, le grain d'amidon occupe pratiguement
tout le volume. L'enveloppe du plaste est sinueuse. Par endroits on discerne
le tracé des lamelles.

Le dictyosome, coupé en section transversale présente latéra-
lement des vésicules qui ont le méme aspect que les petites vésicules (vg)

du protoplasme.

c) Le protpplasme de £'aperture (P1. X). La structure de le base
de l'aperture est identique & celle du corps du grain. L'orgenite prédomi-
nant est la petite vésicule de 0,05 & 0,07 u(Pl1. X, 1). Le centre de la vé-
sicule est souvent occupé par un grain snalogue & un ribosome. Sur certai=-
nes vésicules, les 2 feuillets foncés de la membrane unitaire paraissent
particuliérement écartés, le diamétre de le membrane atteint 0301 U . Les
amyloplastes sont plus petits, soit ovales de 3 u de long soit sphériques

de 1 U de diamétre. Certains apparaissent opaques aux électrons.

Sous l'intine du pore germinatif (P1. X, 2), le fond du cy-
toplasme est plus dense, il est &clairci par les petites vésicules d'origine
golgienne. Les amyloplastes dont on discerne difficilement 1'enveloppe con=-
tiennent un grain d'amidon au contour irrégulier et opaque aux électronms.
Cet espect est probablement 44 & la premiére phase de la digestion de 1'ami~
don. La mitochondrie se présente en section longitudinale de 1 u de long.
Sur d'autres images, on observe une densité &levée de mitochondries : sur

une surface de 16 u?, on a dénombré 10 mitochondries plus ou moins contigiies.

Le plasmalemme envoie des diverticules dans l'intine qui se
prolongent en fins canalicules cytoplasmiques, larges de 0,02 u & 0,03 u .
Ces canalicules sinueux, d'abord perpendiculaires au pore germinatif se re-
plient dans la partie périphérique de 1l'intine et deviennent paralléles & la

surface du pore.

Cet ensemble de caractéres cytologiques indique
que le protoplasme de l'aperture est dans 1l'&tat physiologique de la germi-

nation.



Planche X : Oe. lamarckiana, £L'aperture

1. Sporodenme et protoplasme parniétal de L'aperture (x 42.000)

2. Le pore geaminatif {x 40.800)

Abrguiations :

ag : aine geuminative - ay : amyloplaste -
cpl : canalicule du plasmalemme - In : intine -
m : mitochonduie - plme : plasmlemme -

s8p : globule de sporopollénine.



Planche X : ¢. tesmatchiana, | aperture
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En résumé le grain normal du polien des Oenothéres est carac—

- par un sporoderme épais & 3 strates qui sont soli-

daires au niveau de l'anneau ;
- par une architecture particuliére de 1l'aperture ;

- par la grande surface des membranes qu'apportent les

vésicules golgiennes ;

~ enfin, par la richesse en amyloplastes.

B. - LE__GRAIN VIDE COMPARE _AU_ _GRAIN NORMAL

Toutes les images sont prises dans le pollen de lamarckiana. Dans
le tableau 2 sont comparés les deux types de grains pour les caractéres quan-

titatifs auxquels s'ajoutent des caractéres de structure distinectifs.

1-Morphologie du grain :

Le grain vide est aplati, écrasé méme (P1l. III, 5
et P1. IV, 5 et 6),suivant 1l'axe polaire. En vue &quatoriale, les deux pa-
rois des demi-sphéres sont contigués (Fig. 2, E), & cause du vide laissé
par le contenu cellulaire. Sa taille est plus petite suivant les axes po-
laire et équatorial (Fig. 2, D). Mais si le sporoderme pouvait &tre régu-
liérement tendu, le grain vide pourrait atteindre le méme volume que le grain
normal. I1 est remarquable de constater que les proéminences aperturales
conservent une forme assez régulilre, & cause de l'organisation du sporoder-

me (P1. ITI, 6). Le pore germinatif est fortement affaissé (P1. III, 7).

2-Le sporoderme (Pl. XI et XII)

A tous les niveaux, le sporoderme est tel que nous

l'avons décrit pour le grain normal. Au niveau du corps du grain, la sexine
(P1. X, 2 et 3) forme un manteau trés plissé, flottant autour de la nexine
(P1.1V, 6). les piliers sont trés courts, se détachent & peine du toit, et
ne s'appuient que par endroits sur la nexine. Entre sexine et nexine, les
chambres polliniques, compartimentées dens le grain normal, sont continues

et peuvent €tre occupées par des plaques assez importantes de tryphine.

La nexine est plus épaisse (jusqu'd deux fois la
nexine normale, cf. Tableau 2, 2 ) parce qu'elle n'est pas tendue. Elle est

donc une lame élastique qui enveloppe le grain.



Planche XI : Oe. lamarckiana, £e grain vdide.

1. L'apertwre (x 5.000)
2. Le conps du grain (x 10.200)

3. La Lumidne du conps du gradin (x 13.800).

AbrBviations : a : anneau - h : nexine - p : pilier
po : emplacement du pore geminatif -
ne : n8sidu cytoplasmique - t : toit




Planche XI: 2. /zsmschcana, & grainvide
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L'anneau basal de 1l'aperture est trés développé
en largeur et occupe toute la lumiére de la base de l'aperture, €galement

& cause de l'affaissement des parois (Pl1. XI, 1 et XII, 1).

Comme & partir de l'anneau, la sexine est conti=-
nue avec la nexine, c'est & ce niveau que la sexine fait corps avec le grain.
Autour de l'aperture les piliers et les chambres polliniques sont réguli&-

rement développés, comme dans le grain normal (p1. XI, 1).

A 1'emplacement du pore germinatif, l'exime est
unistratifiée et continue. L'augmentation du volume de l'aperture fait donc

apparaitre le pore germinatif

La sporopollénine est organisée en globules de
méme diamétre que le grain normal (Tableau 2, 3). En bériphérie de la sexine,
ces gldbules se détachent bien, de sorte qu'en surface, le grain vide est
identique au grain mormal. Seule, la densité des globules par p2les distingue
(Tableau 2, 4) : elle est plus forte chez le grain vide & cause de 1l'absen-
ce de tension dans le sporoderme. Dang la trame de la sexine de 1l'aperture
(P1. X, 1), les globules sont réguliérs ou s'empdtent, leur contour étant

plus ou moins discernable.

Le systéme membranaire du sporoderme et de 1l'an-
neau dans le grain normsl est conservé dans le grain vide (Pl. XII, 1). Ceci
n'est possible que si la membrane d'origine est enveloppée par la sporopol=-
lénine imputrescible qui s'est déposée & sa surface. La "membrane" est donc
en réalité son moule externe dans le sporoderme du grain normal et du grain

vide.

Dans certains grains vides, la sporopollénine est
ebondamment développée : elle remplit toute la lumiére du grain vide (P1. XII
2). En outre, la nexime au niveau de 1'aperture montre du c5té interne des
crétes qui n'existent pas dans le grain normal (Pl. XII, 1) Il semble qu'il
y ait excés de sporopollénine dans le grain vide.

L'intine est absente & tous les niveaux. Elle
n'était probablement pas développée au moment ol la 1étalité s'est déclen-

chée dans le pollen.



Planche XI1 : Oe. lamarckiana, Le grain vide

1. Le sporoderme au niveau de £'anneau (x 13.300)
2. la surcharge de sporopollinine dans La LumiZre du conps du grain (x 11.700)

abrBviations : a : anneau - en : endexine discontinue - mb : membrane -

n = nexine - p : pibien - & : sexine - v : vdiscine.




Planche XIl: 2. temaschszna, |8 grain vide




TABLEAU :2
DIMENSIONS COMPAREES DU GRAIN DE POLLEN NORMAL ET VIDE

1. Taille du grain (en n)

Axe Axe Aperture Diametre d
. . pore
équatorial polaire Longueur Base germinatif
Grain normal. 140 100 40 63 15
Grain vide .. 95-100 50 2527 45-50 absent
2, Epaisseur des strates du sporoderme (en p)
Sexine
Pilier Ch. poll. Nexine | Intine Anneau
Toit| L 1 1 ' 1 h
Corps du grain
Grain normal. |0,51 | 12-1,5]0305| 0812 | 0,61 00208 | — _
Grain vide ..]0,81 |1 03 03 1,5-1,7 | absente | — —_
Aperture
Grain normal. |03-1 |1 -1,5| 041 0,5-2 0,8-1,2 0635 9 3,5 4
Grain vide ..|0,508]1 1,20, 0,5-2 1,52 absente | 10-12 |6 -10

Abréviations : L. : Longueur ; 1. : largeur ; h. : hauteur ; Ch. poll. : Chambre
pollinique.

3. Taille des globules de sporopollénine (en nm)

Corps du grain Aperture
Globule Globule Globule Globule
superficiel interne superficiel interne
Grain normal. 200-250 100-130 220 100
Grain vide .. 200-250 100-160 200-250 100-150

4. Nombre de globules de sporopollénine par surface de 1 p?

Corps du grain Aperture

Grainpormal .................... 9 5
Grainvide ....................... 13
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Certaines coupes révélent encore quelques rési-

dus cellulaires, sous forme ~: trainfes astructurées (Pl1. XI, 3)

3-Ressemblance et différences entre grain normal et

grain vide :

La stratification du sporoderme du grain vide est

~

compléte et identique & celle du grain & l'anthése. Lorsque les phénoménes
de 1étalité se déclenchent dens la microspore, le sporoderme est totalement
différencié. Alors que le développement du grain 1étal est stoppé, le grain
normal €volue et croit en volume : la sexine se déplisse, la nexine s'étire,
la volite aperturale se fend et laisse apparaitre le pore germinatif. Le

grain vide est un grain juvénile.

Si la 1étalité n'atteint pas l'organisation du spo-
roderme, elle perturbe la synthése de la sporopollénine par un excés de spo~-
ropollénine sous la nexine dans l'aperture et plus rarement dans le corps

du grain.

Nous considérons successivement la morphologie du grain et son

état physiologique & l'anthése.

1-Morphologie :

Sur un étalement (P1. I) le grain inactif a une
morphologie spécifique. Chez ersteinensis et nuda, il est trés proche du
grain actif. Chez biennis, coronifera, suaveolens, rubricaulis, grandiflora,
mngarica, cockerelli et toutes les espéces du groupe parviflora, il a un
aspect bien typique : le corps du grain est plus ramassé, les apertures for-
ment des lobes souvent aplatis au sommet. La coloration au carmin est plus

foncée, certaines apertures apparaissent transparentes.

Sur coupe, le pollen de biemmis est analysé (Pl. IV,
T et 8). La distinction entre grain actif et inactif est difficile, parfois
méme impossible. C'est la raison pour laquelle les auteurs cités plus haut
(ERDTMAN et LEPOUSE) n'en tiennent pas compte.

Si dans 1'étalement, la taille du grain est le
bon caractére, celui-ci n'est plus utilisable sur une coupe, puisque les dif-
férents grains d'une préparation sont coupés 3 des niveaux différents. Les

caractéres suivants sont retenus :
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= 1'ectexine éu sporoderme est plissée, car le volume du cyto-
plasme étant plus faible, le sporoderme est moins tendu. Ce caractére est

apparu le meilleur ;

- les grains d'amidon sont moins abondants et irréguliérement
répartis dens le corps du grain. Pour 100 y?, leur nombre varie de 0 & 6.

Dans les apertures, ils peuvent €tre totalement absents.

Le grain inactif comprend la cellule génératrice
(P1. IV, 8). Le grain inactif est donc un gemétophyte normal, composé de
deux unités cellulaires, mais l'élaboration de ses réserves glucidiques est
inhibée. Il apparait comme un individu chétif dont il faut tester 1l'état

physiologigque.

2-Etat physiologique (Pl. XIII) :

La population pollinique est soumise & deux tests :

- par une réaction fluorescente, le grain inactif est testé pour
se viabilité ;
- par la mise en germination sur milieu de culture, le grain inac-

tif est testé pour son aptitude & la germination.

a) La_viabilits :

Elle est mise en &vidence par la réaction de
fluochromasia du diacétate de fluorescéine au contact des membranes, et en
particulier du plasmalemme (technique décrite par HESLOP-HARRISON J. et
H.H.Y, 1970). L'analyse est faite sur le pollen de suaveolems (Pl. XIII, 1).
La source lumineuse en rayons ultraviolets est la lampe & vapeur de Mercure,

Binolux II (Reichert).
Les greins normaux sont fluorescents sur toute

la surface,et surtout au niveau des apertures, probablement & cause de la

meilleure pénétration du liquide fluorescent.

Les grains inactifs ne se comportent pas de ma-
niére homogéne : certains sont 1égérement fluorescents au niveau du corps du
grain et nettement au niveau des apertures ; d'autres ne montrent pratique-

ment aucune luminescence.

Le milieu utilisé est celui mis au point spécia-

lement pour les Oenothéres par GLENK H.O. (1960). Il est composé de 5 % de



Planche XIII : Tests de wvitalité du grain Anactif

A, Test de L'integrité du plasmalemme :

B. Test du pouvoir_de germination :

PR e R kol SRR P P PR = = JraiPinphiingiiupghafhuteaiyiig

2. lamarckiana (x 63)
3. ersteinensis (x 90)
4. coronifera {x 120)

5. (blandina x nuda) (x 60)



Planche XIII : Tests de vitalité du grain inactif
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gélatine, de 8 % de saccharose, de 0,01 % d'acide borique et de 0,1 % d'ex~
trait de levure. Comme le milieu est solidifié par la gélatine, la germina-
tion est faite en chambre conditionnée & 18°C. Emn 3 heures,tous les grains
germent, et au bout de 6 heures la germination est pratiquement achevée.

Certains tubes atteignent la taille de 2 cm.

Le pollen normal de lamarckiana est pris com-
me témoin. Tout le pollen germe (Pl. XIII, 2). Le grain en germination

" prend un aspect plasmolysé et ressemble & un grain inactif.

Dens le pollen d'ersteinensis (PL. XIII, 3)
tous les grains germent. Il est probable qu'il se trouve parmi ces grains
un grain de type inactif qu'il est impossible de reconnaltre sur une prépa-

ration de milieu de culture.

Dans la population pollinique ol le grain inac-
tif a une morphologie bien nette de grain ratatiné, la difficulté est de
séparer aprés germination le grain actif du grain inactif qui ont germé,
car tous les deux ont le méme aspect. Sur les préparations ol 1l'on reconnalt
de maniére siire les deux types de grains, on constate que tous les grains
actifs germent, et que parmi les grains inactifs, certains germent et d'au-
tres ne germent pas. Sur l'image pollinique de coronifera (P1. XIII, 4) on
reconnait par sa taille ie grain inactif qui a donné deux tubes polliniques.
Sur 1'image pollinique d'un hybride & 3 classes de grains (Pl. XIII,

5) deux grains inactifs ont germé et un grain n'a pas germé. Sur le pollen
de suaveolens et d'Isslert, on a observé également des grains inactifs en

germination.

Les deux tests démontrent que la population des
grains inactifs est hétérogéne,certains se comportent comme des grains nor-

maux et d'autres comme des grains létaux qui n'ont pas d'avenir génétique.

Cet apercgu morphologique et cytologique démontre que les trois
types de grains sont des individus génétiques distincts. La population des

grains normaux est remarquablement homogene.

La population des grains inactifs est hétérogéne. Le grain inac-
tif réalise le premiére mitose pollinique, comme le grain actif, mais durant

le dernier stade de maturation, il est incapable de synthétiser son stock
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de réserves glucidiques. Dans certains grains, & 1'anthdse, le fonctionne-
ment du systéme membranaire est arrété, de sorte que la germination est im-
possible. On peut faire 1'hypothése que 1'hétérogénéité de la population des
greins inactifs se superpose & une hétérogénéité génétique : les grains

inactifs ne porteraient pas tous le méme génome.

La population des grains vides est homogéne. le grain vide est
un grain juvénile qui est stoppé dans son développement au stade ol le spo-
roderme est complétement &laboré. Il s'agit de déterminer le stade pendant

lequel la 1&talité se géclenche dans le futur grain vide.

III. - LE DEVELOPPEMENT DU GAMETOPHYTE
MALE.

.%0_o0o0_oo_

BEER R. (1906) donne la premiére description du développement

de la microspore chez les Onagraceae en prenant comme matériel les espéces
biennis, longiffora etGaura lindheimeri. Il s'attache en particulier & la
formation de l'aperture durant laquelle une digitation cytoplasmique enva=-
hit le lobe apertural initialement creux. C'est, & notre connaissance, le
seul travail qui traite du jeune gamétophyte mile des Oenothéres. BREWBACKER
J. L. (1967) qui fait une prospection systématique du nombre de mitoses poi-
liniques dans le pollen des Angiospermes, note que le pollen des Onagraceae

est binucléé.

De la tétrade & l'anthése, le gamétophyte mile est en évolution
constante. Une fleur de lamarckiana, msrquée au stade de tétrade le 8 aofit,
‘est arrivée & l'anthése le 21 aolit. 15 jours se sont déroulés. Sur ce laps
de temps, nous ne présentons que quelques instantanés qui nous permettront
de donner les faits essentiels sur la construction du pollen adulte. Le but
de 1l'analyse est de situer le stade ol se déclenchent les processus de 1léta-

1ité dans certains grains.
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Lamarckiana est choisi comme principal matériel d4'illustration,
car au départ ce pollen & 2 classes de grains nous paraissait plus simple
& enalyser qu'un pollen & 3 classes. Des images prises chez d'autres espé-
ces, biennis, syrticola, chicaginensis, grandiflora 1'Héritier complétent

la description.

HESIOP-HARRISON J. (1970), réunissant les documents d'une dizai=~
ne d'espéces d'Angiospermes,distingue dans le gamétophyte mile k4 stades :
la tétrade avec la formation de la primexine, la 1ére mitose pollinique, le
stade de vacuolisation et le stade de maturation. Le gamétophyte des Oenothé-
res parcourt ces étapes. A la taille des anthéres, nous avons repéré chez

lamarckiana les stades de la maniére suivante :

Longueur d'anthere

Stades on mm
De Lo tétrade a La 1ene mitose pollinique......... 4 -6
Le pollen feune....oveeiienneneineneeneennannnnns 6
Lle stade de vacuOLLSALAON. e e v et osssonssnnns 7 -9
Le stade de mAtUALAON .. cve v eevneecoseasnnnsasnnns 10 - 16

A. - DE_LA TETRADE A LA MITOSE POLLINIQUE

Nous considérons successivement la tétrade, la population de té-

trades, la structure de la microspore et enfin la microspore en mitose pol=-

linique.

1-La disposition des 4 microspores dans la tétrade :

Elle détermine l'architecture du futur grain de
pollen (TAMMES P.L.L., 1930, donne une vue d'ensemble sur la morphologie de
la microspore chez les Angiospermes). La microspore ébauche la forme tétraé-
drique. Sur la figure 3 les 4 microspores sont schématisées par les tétraé-
dres : AMNP ; BMNQ ; CMQPet DN Q P. Chague tétraédre est en con=-
tact avec les 3 autres tétraddres par les 3 arétes d'une méme base M N P.
Chaque tétraddre posséde un sommet libre, A, B, C ou D. Ces L4 sommets corres-
pondent aux 2 pdles des 2 fuseaux d'anaphase II (par exemple A et C pour le
ler fuseau, B et D pour le 28me fuseau). Aux extrémités des arétes communes,

c'est 8 dire aux angles M, N et P se forment les 3 apertures de chaque



Planche XIV : Evolution du gamétophyte mdle.

1. Oe. lamarckiana : coupe transversale dans 1l'anthére (longueur 7 mm)

au stade de microspore libre (x 600).

2. Oe. lamarckiana : détail du sac pollinique au stade de microspore
libre (x 1.125).

3 - 6. Etalement de microspores en premiére mitose pollinique.

3 : Oe. grandiflora L'Héritier : plage de microspore en
métaphase (x 870).

4 : Oe. suaveolens : microspore en prophase (x 1.380).
5 : Oe. suaveolens : microspore en métaphase (x 870).

6 : Oe. grandiflora : microspore en métaphase (x 1.380).

7. Oe. lamarckiana : coupe méridienne dans le pollen au stade de la

différenciation (x 360).

8. Oe. biennis : coupe tangentielle passant par deux apertures et la

cellule reproductrice dans le pollen au stade de la différenciation

(x 575).
La coloration : 1, 2, 7 : hématoxyline
3, 4, 5, 6 : carmin acétique
8 coupe semi-fine dans 1'araldite
colorée au bleu de méthyléne.
Abréviations : am : assise mécanique - c¢ : connectif - cr : cellule

reproductrice — ec : ectexine - en : endexine -

ep : épiderme - ia : zone initiale de 1'aperture -

ls : logette sporale - nv : noyau végétatif -

pex : primexine - se : sac pollinique externe -

si : sac pollinique interne - T : tapis fonctionnel -

Td : tapis dégénéré - tp : tissu pariétal - V : vacuole.



Planche XIV : Evolution du gamétophyte male




56

Figure 3 : Schéma de La disposition des 4 microspores
dans une tétrade.

microspore. On distingue ainsi deux faces sur la microspore :

- la face proximale tournée vers le centre de la tétrade, plane

avec les 3 apertures ;

- la face distale dirigée vers l'extérieur de la tétrade, bombée.
Cette forme est bien reproduite sur la coupe de la microspore figurée sur
la planche XVII, 1. Initialement la microspore est donc hétéropolaire. La
face proximale va progressivement devenir sphérique au cours du développe-

ment,de sorte qu'd maturité le grain apparait isopolaire.

2-La population des tétrades :

Elle est remarquablement homogéne. Les LI micros-
pores de toutes les tétrades sont normalement développées (Pl. XV, 1). Tous
les noyaux sont en interphase. Le développement du gamétophyte est donc as-
suré asu départ pour toutes les microspores. Aucun signe de 18talité n'est
décelable. I1 apparaitra au cours de la vie du gamétophyte. La 1étalité est

bien d'origine gamétophytique.



Planche XV : Evolution du gamétophyte mile de La titrade
au stade de maturation.

1. Oe. biemnis : coupe Longitudinale dans fLe sac pollinique
au stade de La tétnade (x 475) - colonation @ R'hEmatoxy-
Line.

2. Oe. chicaginensis : {luonescence au bleu d'aniline d'un
Gtalement de tétrades (x 200).

3 - 6. Monphologie externe du gamétophyte.

3 : au stade de La Logette microsporale (x 450)
4 : au stade de La mitose pollinique (anthire, 6 mm) {(x 280)
5 : au stade de La vacuolisation (anthere, § mm) {(x 280)

6 : au stade de mturnation dans La population homogéne
(anthere, 12 mm) (x 250)

Photo 3 : chez biennis
Photos 4 -6 : chez lamarckiana.

Abréuiations : la : négion initiale de L'anneau (a,b,c, :voin PL.XVITI,
2) - &s : Logette sporale - N : noyau de La microspore en pro-
phase - pex : primexine - ps : paroi sporocytaire - sp : Lu-
miZre du sac pollinique - T : tapis fonctionnel - Tr : Iémde.




Planche XV : De la tétrade au premier stade de maturation

La population de tétrades

Les parois callosiques
dans la tétrade

Morphologie externe du gamétophyte
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3-La structure de la microspore :

La microspore est enveloppée par une paroi callo-
sique, appelée logette sporale par WATERKEYN L. (1968), bien visible sur les
photos des planches XIV, 3 et 6 et planche XV, 3. Elle est finement fluores-
cente au bleu d'aniline en méme temps que la paroi sporocytaire (Pl1. XV, 2,
selon la technique d'ESCHRICH W., 196k4).

WATERKEYN L. (1970) met en &vidence l'anisotropie
de la paroi sporale qui est liée & la structure du sporoderme. I1 conclut

qu'elle sert de moule externe & la primexine.

Cette paroi est transitoire et va se résorber (la
microspore planche XIV, 5 et planche XV, 4 est bordée d'un résidu de la paroi

sporale).

La primexine forme la véritable paroi de la mi~-
crospore (Pl. XVI, 2). On y discerne les futures strates du sporoderme,
vers l'extérieur la sexine striée, vers 1l'intérieur la nexine homogéne. A

deux niveaux, la paroi callosique est continue avec la primexine.

A 1'emplacement des futures apertures, défini plus
haut, la primexine s'épaissit en un disque plein convexe vers l'extérieur et
coneave vers l'intérieur (Pl. XIV, 2). Si la microspore est étalée, la zone
initiale de 1l'aperture prend la forme d'un disque biconvexe (Pl. XIV, 6) par

la pression due & 1'étalement.

La primexine et le plasmalemme limitent un inters-
tice de largeur variable. Il est occupé par du matériel filamenteux ou gra-
nuleux qui enrobe des membranes (&paisseur de la membrane : 80 K) formant
vésicule. Par endroits (marqués d'une fldche, Pl. XVI, 2), le plaémalemme est
doublé extérieurement de membranes anastomosées qui sont probasblement & 1l'o-
rigine des vésicules. Cette structure est analogue & celle que nous décrivons

~»

plus loin & la base de l'aperture.

Le noyau sphérique de la microspore est & 1'état
prophasique (Pl. XVI, 1). La chromatine apparait nettement et dessine le
trajet de chromosomes. L'enveloppe nucléaire a un tracé légérement ondulé.

L'espace intermembranaire est occupé & intervalles réguliers par des bouchons

opaques qui révélent 1l'activité enzymatique du noyau.

Le cytoplasme (Pl1. XVI, 2) est optiquement dense

par l'abondance des ribosomes libres. De-ci, de-13 transparaissent les doubles
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membranes du reticulum endoplasmique. Elles forment un systéme tubulaire
large d'environ 0,02 yu (la membrane est épaisse de TO X et 1'interstice

[o]
entre les deux membranes est large de 60 A).

Sur cet ensemble grenuleux et membraneux se déta-
chent les vacuoles et les amyloplastes. La majorité des vacuoles ont un
raspect réticulé, comme dans les cellules méristématiques. Leur contenu est,
soit parfaitement transparent, soit légérement opaque. Les amyloplastes sont
circulaires (1 & 1,5 y de diamétre) ou allongés (3 u de long). Le plaste
est occupé par 1 & 4 grains d'amidon dont certains sont creux en leur centre.
Le grain est entouré d'une zone claire ou de stroma granuleux. En bordure

du plaste, on discerne les membranes thylakoiIdes.

L'évolution de la microspore est visible au niveau
de l'aperture. A la base du disque se détache progressivement une zone som-
bre annulaire ; c'est la région du futur anneau (Pl. XV, 3). L'aperture
prend la forme d'un lobe court aplati au sommet. Elle est trés fragile, puis-
que 1'étalement peut la déchirer et la séparer du corps du grain (Pl. XIV,

3 et 4). Les microspores d'une tétrade ne sont plus solidaires car la paroi
sporocytaire a disparu ; la paroi sporale est en voie de résorption (Pl. XIv,

4). C'est & ce moment qu'intervient la 1ére mitose pollinique.

4-La 1ére mitose pollinique :

Elle se déroule au stade ol le zone initiale de
l'aperture est bien visible. Chez grandiflora, elle s'observe sur des mi-
crospores dont la logette callosique est bien conservée (Pl. XIV, 3 et 6).
Chez suaveolens, la 1ére mitose pollinique se situe au moment ol 1'anneau
apparalit & la base de 1l'aperture (Pl. XIV, 4 et 5). Chez lamarckiana et

syrticola, il en est de méme.

Des dénombrements de microspores en mitose ont pu
étre faits sur des populations de microspores de syrticola, en métaphase.

Les résultats sur 3 plages sont les suivants

Mlcrospones en Microspones sans Total
métaphase chromosomes visibles
§ 7 15
7 2 9
6 7 13

Total 21 16 (44 %) 37



Planche XVI : Oe. lamarckiana, fa microspore au stade
de £a tétrade (anthire, 4 mm). '

1. Noyau et protoplasme périnucléaire (x 20.000)

2. Protoplasme pari8tal (x 17.400).

AbrBviations : ay : amyloplaste - Ch : chromatine -
dy : dictyosome - en : enveloppe nucliaire - N : noyau de
La micnwspone ~ p : pore nucllaire - p.c. : parod callo-
sique - pm : plasmalemme - ne : reticulum endoplasmique -
V : vacuole.




Planche XVI: ct. dzsnaechcare,la microspore au stade de la tétrade
(anthere, 4 mm)
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Le pourcentage de grains vides & l'anthése de
syrticola : 4T £ 11 % (cf. tableau 5 p.T7 ) se superpose assez bien au

pourcentage de microspores non entrées en mitose.

De ces résultats, il n'est pas possible de con-

clure que tous les grains potentiellement létaux sont stoppés dans leur dé-

veloppement au moment de la mitose pollinique. Mais on peut affirmer avec
certitude qu'une grande partie des grains vides n'ont pas franchi le cycle

mitotique complet.

Durant toute cette période allant de la tétrade
8 la mitose pollinique, le tapis se trouve dans son optimum d'activité sé-
crétrice (P1. XIV, 1 et 2). Les microspores baignent dens un milieu qui

contient en suspension du matériel granuleux proche de la sporopollénine.

Les planches XVII, 1 et XVIII présentent une coupe dans un trés
jeune grain de pollen, quelque temps aprés la mitose pollinique. Ce stade
est reconnaissable & la morphologie du noyau : son contour fortement lobé
et la chromatine concentrée sur le pourtour de l'enveloppe nucléaire carac=—
térisent un noyau au repos. Il est entouré d'une couronne d'amyloplastes
dont le grain d'amidon occupe tout le volume. Mais de nombreux jeunes amylo-
plastes sont dispersés dans le cytoplasme. Les granas forment des anneaux
concentriques et anastomosés entre lesquels se dépose l'amidon. Par rap-
port au protoplasme de la tétrade, le volume occupé par les vacuoles est

beaucoup plus important. Certaines vacuoles contiennent un précipité dispersé.

Le sporoderme (Pl. XVIII, 1) est différencié en 3 strates. Les
piliers limitent les chambres polliniques de l'ectexine. Celles-ci contien-
nent un matériel granuleux qui est de la sporopollénine non organisée en
globule.

L'interstice endexine -~ plasmalemme est réduit. L'intine n'est

pas encore présente.

L'aperture (Pl. XVII, 1) forme un lobe ovale, long de 12u. Elle
est limitée sur les 2/3 de sa longueur par le sporoderme tri-stratifié. La

strate de 1l'endexine est bien marquée en contraste de phase sur un grain



Planche XVIT : Oe. lamarckiana, fe jeune grain de poflen

1. Coupe tangentielle passant par 2 apertures (anthére, 6 mm)
(x 5.000).

Abrgviations : a : aperture creuse - an : anmneau en vodle de
differenciation - c.g. corps du ghain - ec : ectexine -
en : endexine - £ : produit de s€crdtion du tapds.

2. L'apernture avec La digitation protoplasmique (anthére, 10 mm)
(x 3.500).

AbrBuiations : A : anneau différencié - dp : digitation proto-
plasmique - ex : exdine de L'aperture - In : intine -
p : emplacement du pore geminatif - trn : tryphine.




Planche XVII: 2. Zessczsrd vz, le jeune grain de pollen




Planche XVIII : Oe. lamarckiana,fe feune grain de pollen.

1. Le conps du grain : coupe passant par Le noyau végélatif
et & La base de L£'apernture (x 6.000).

2. Les zones de £'anneau en vodie de différenciation (x 2§.000)
détail de La photo 1.

AbrBviations : a : ndgion proximale de £'anneau ~ ay : amyfo-
plaste - ayf : jeune amyloplaste - en : endexine -
nv : noyau vBgitatif - p : pllien + 2 : Lodt - v : vacuoke
vi ¢ vdscine.

Photo 2 :
a : zone A doubfes membranes anastomosdes
b : Le strnoma rEticuls
c : zone & doubles membranes anastomostes avee gfobufes
de sporopollinine.



Planche XVIll: 2. /esnzersvanz, |e jeune grain de pollen
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étalé (P1. XV, 4). Au sommet du lobe apertural, le sporoderme est uni-strate.
Le lumiére de l'aperture est occupée par un stroma réticulé et discontinu

(P1. XX, 1). Pratiquement l'aperture est creuse.

A la base de l'aperture, l'anneau est différencié en 3 zones
(P1. XVIII, 2) :

- la zone a, au contact du plasmalemme, est formée
d'un réseau de membranes qui prolonge l'interstice plasmalemme - endexine

dans le corps du grain ;

-~ la zone b est un stroma filamenteux, réticulé ;

- la zone ¢ est un réseau anastomosé& de doubles membra-
nes. Ce réseau est d'abord léche, puis serré, ensuite de nouveau léche. Il
forme la charpente de l'anneau. Vu dans l'espace, il forme un empilement de
vésicules aplaties et anastomosées, dont la lumiére ne dépasse pas les 80 2.
Au niveau du réseau serré, 2 ou 3 doubles membranes deviennent adjacentes. Sur
les 2 faces extérieures, la double membrane est recouverte d'un dépdt irrégu-
lier de méme aspect que le stroma réticulé qui occupe les interstices du ré-
seau. Ce stroma peut s'agglomérer en paquets de microglobules. Dans la partie
l&che du réseau, la double membrane est enrobée dans une chafne de globules

de sporopollénine.

A partir de ces images, on peut se représenter 1l'évolution de la
zone initiale de l'aperture : le disque de primexine se différencie en.pé-
riphérie en un sporoderme pluristrate et au sommet uni-strate. Au centre, il
se transforme en un stroms réticulé. Le plasmalemme au contact du disque
donne extérieurement des diverticules membrlxaires, puis le stroma réticulé,

et enfin un nouveau systéme de diverticules.

L'édification de 1'anneau démontre le rdle primordial du plas-

malemme pour la formation de tout le sporoderme.

C. = ;‘E=g‘é}=d-=g£==£g
Extérieurement, le grain a l'aspect de la photo 5, Planche XV.
Par trensparence on voit au niveau des apertures la limite du plasmalemme,

le strome réticulé et l'annesu.



Planche XIX : Oe. lamarckiana, poflen au stade de La vacuolisation

Ségrzgation monphoLogique "grain noamal, grain £etal"
(anthere & mm).

1. Grain nommal (x 5.600)

Abrdviations : ay : amyloplaste - Ch : chwmatine - en : endexine -
m : mitochondiie - N : noyau vEgetatif - nu : nuckiofe -
pl. : plasmalemme - V : vacuole - ve : visicule ergasto-

plasmique.

2. Futur ghain vide {x 5.600)



Planche X\X: 2. Zzsnatckeare, pollen au stade de la vacuolisation
Ségrégation grain normal, grain létal ” (anthére 8mm)




Planche XX : Oe. lamarckiana, poflen au stade de
La vacuolisation (anthire, 8 mm).

1. Détail de La rEgion nuclBaire de La photo planche XIX, 1
(x 15.000).

2. La zone des doubfes membranes anastomoses de £'anneau
{x 85.000)

3. Sommet de £'apenture (x 23.000)

AbrBuiations : ay : amyloplaste - en : enveloppe nucliaire -
ex : exine - M : mitochondrie - me : double membrane engasto-
plasmique - msp : microglobules de sporopollénine - N : noyau
vEgétatid - nu : nucllole - p : emplacement du futur pore
germinatif - n : nibosomes Libres - sp : globufe de sporopol-
Lenine - sn : stroma nBticullé - V : vacuole.




Planche XX: 2. /zsncscheaare, pollenau stade de la vacuolisation
(anthere 8mm)
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Dens le protoplasme, les nombreuses vacuocles augmentant de
volume deviennent coalescentes. La cellule végétative prend l'aspect d'une
cellule adulte : elle est composée d'un ensemble de grandes vacuoles sépa-

rées par des tractus cytoplasmiques (P1. XIX, 1).

Le noyau végétatif est trés lobé, dans son plus grand diamétre,

il atteint 11 U . La chromatine borde intérieurement l'enveloppe nucléaire.

Le systéme mitochondrial est tré&s développé. Les crétes des mi-
tochondries sont larges, le stroma est opaque. Certaines mitochondries at=

teignent jusqu'd 6 u de long et elles se replient sur elles-mémes (P1. XX, 1).

A ce stade, on distingue les vésicules ergastoplasmiques de formes
+ 2 . - . .
variées. Certaines présentent une ou deux membranes inscrites, qui correspon-

dent & une invagination.

Dans la région de différenciation de 1l'anneau, la zone ¢ montre
une charge plus importante de sporopollénine entre le réseau de doubles
membranes (Pl. XX, 2). Les microglobules de 0,05 & 0,1 Y entre les mailles
du réseau deviendront coalescents pour former des plaques de sporopollénine
de 1 u .

Au stade de la vacuolisation, on reconnait avec certitude le grain
visble du futur grain vide (Pl. XIX, 2). Celui-ci est en réalité resté au
stade de microspore, reconnaisseble au noyau sphérique plus petit que le noyau
du pollen-normal (diamétre : 6 u). Il rappelle la morphologie du noyau obser—
vé au stade de tétrade (Pl. XVI, 1). Le protoplasme est entiérement vacuoli-
sé. Par endroits, les petites vacuoles proliférent. Les amyloplastes & amidon
formé sont plus petits que dans le grain normal. Beaucoup d'amyloplastes sont
restés & un stade juvénile. Le fond du cytoplasme est transparent. La cel-

lule est dégénérescente.

D. - LE_STADE DE_MATURATION

Nous décrivons d'abord les transformations cytologiques et ensuite

les différents aspects de l'image pollinique.

1~Le_grain préadulte :

Les grandes vacuoles sont progressivement résorbées.

La multiplication des amyloplastes et surtout leur accroissement en volume



Planche XXI : Oe. lamarckiana, pollen au stade de

mutwwation (x 3150).

AbrBuiations : A : anneau - Ap : apetwre - ay : amyloplaste
ec : ectexine - en : endexine - In : intine -

N : noyau véigétatif - n : nucléole - V : vacuole.



Planche XXI: . Zemasedszna, pollen au stade de maturation (x3150)
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étendent le protoplasme de la cellule végétative.

A la base de l'aperture, l1'anneau est complétement
formé (Pl. XVII, 2). Il dérive de la zone c¢ de la région initiale de 1l'a-
perture. La sporopollénine remplit les interstices du réseau de doubles mem-
branes. Le stroma réticulé de la zone b et de la lumiére de l'aperture est

effacé.

La cellule végétative s'évagine & travers 1'anneau
dans la lumiére de l'aperture. Ce diverticule protoplasmique remplira pro-
gressivement tout le volume de 1l'asperture. Il est limit& par 1l'intine et son
axe est occupé par une grande vacuole. A ce stade, en étalement dans le car-
min acétique, le grain de pollen apparalt transparent. La structure du spo-
roderme est bien visible (Pl. XV, 6 et P1.XXII, 1 et 4).

L'évolution du gamétophyte conduit ainsi au pollen
préedulte représenté en coupe méridienne sur la planche XXI. Cette coupe
correspond en microscopie photonique aux coupes représentées par les photos
7T et 8 de la planche XIV. Quelques grandes vacuoles subsistent. Tous les amy-
loplastes ont atteint leur développement maximum. Le sporoderme n'est pas en-
core totalement distendu. L'ectexine reste trés plissée et forme un manteau
flottant autour du grain. Cet &tat du sporoderme donne au grain 1'aspect

externe de grain 'plasmolysé" (Pl. XXII, 2 et 5).

Le grain vide est réduit au sporoderme. Le proto-
plasme du corps du grain a disparu. La coupe du grain vide de la planche XI, 1
est prise dans une population pollinique ol le grain normal est au stade

préadulte.

A ce stade le tapis a cessé d'€tre fonctionnel  ;

il est formé de cellules vides aplaties (P1. XIV, 7).

2-Les transformations de l'image pollinique :

Au d€but du stade de maturation, l'image pollinique
est homogéne (Pl1. XXII, 1 et 4). Le grain normal et le grain 1étal ne se
séparent pas extérieurement, alors qu'ils se séparent nettement sur une coupe
(P1. XIX).

En analysant l'image pollinique de boutons floraux
de plus en plus dgés, on atteint & un moment donné le bouton floral dans le-
quel la ségrégation "grain normal, grain vide" est apparente sur l'image pol-
linique. Le grain normal est le grain préadulte décrit plus haut. Entre ce
stade et 1l'anth@se s'écoulent environ 8 jours. Durant cette période le grain

de pollen atteint sa taille définitive.



Planche XXI1 : Le pollen durant Le stade de maturation (x 90)
Coloration au carmin acitique ferrique.

Oe. lamarckiana

1. Pollen homogine {anth2re 14 mm)

2. Ségnggation monphologique "poLlen noamal, poflen vide"
(anthere 16 mm)

3. Pollen composé de grains nommaux et de grains vides,
8 jouns avant L'anthese (anthére 16 mm).

Oe. coronifera

4. Pollen homogene lanthere : 10 mm)

5. Ségrigation monphologique "pollen nonmal, pollen vide"
(anthene 11 mm)

6. Stgnigation monphologique graing actifs et grains Linac-
tigs, & jouns avant L'anth2se (anthire 12 mm).



Planche XXII: Le pollen durant le stade de maturation (x90)

Ck. temaschvana Cb. cotonifere
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Pour une espdce i 3 classes de grains (coronifera),
on distingue trés vite dans la population des grains normaux le futur grain
inactif (Pl. XXII, 6) : sa croissance est plus lente, le corps du grain est

plus ramassé et les lobes aperturaux sont plus courts.

CONCLUSION

Les étapes les plus importantes du gamétophyte se situent entre
la tétrade et la mitose pollinique. Aprés la mitose pollinique, l'architec-

ture du grain adulte est complétement dessinée.

Le grain vide apparalt comme un grain juvénile qui atteint le
stade de la vacuolisation; mais la potentialité de grain génétiquement

létal se révéle durant le ler cycle mitotique.

On peut considérer que, jusqu'd la mitose pollinique, le gaméto-
phyte vit grice aux structures cytologiques de la cellule-mére, c'est &
dire du sporophyte. Durant la phase prémitotique, ou se réalise la duplica-
tion de 1'A D N, 1'individu haploide normal montre son aptitude & s'auto-
reproduire. Le grain génétiquement 1&tal est incapable de s'auto-reproduire:

c'est le génome haploide qui induit la 1&talité.

Par contre, le sporoderme participe & la fois du jeune gamétophy-
te et du sporophyte. Le fait qu'il soit complé&tement formé dans le grain vi-
de prouve que son information est réalisée dans la tétrade et peut—€tre dans

la cellule-mére.

Pour les espéces que nous avons analysées : biemnis, coronifera,
ersteinensis et suaveolens, le grain inactif est un grain dont le dévelop-
pement est inhibé durant les dernidres phases de maturation. Il n'y a pas
de caractéres structuraux essentiels qui distinguent le grain inactif du

grain actif.
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Le phénotype des grains inactifs n'est pas homogéne 3 l'inté-
rieur de l'espéce : les grains peuvent atteindre différents degrés de ma-
turation. Entre espéces, le phénotype des grains inactifs n'est pas compa-
rable : tous les grains inactifs d'ersteiZnensie germent, aucun grain inac-

tif de eyrticola ne germe.

De 1'étude cytologique, nous tirons les enseignements généti-

ques suivants :

. le grain vide est un individu génétique totalement dis-

tinct des grains actifs et inactifs;

. les grains actifs et les grains inactifs peuvent &tre
des individus génétiques différents mais ils doivent avoir des caractéres

communs .

Nous nous proposons de développer ces deux conclusions par
1'analyse statistique de la population pollinique (2&me partie) et par

le mode de transmission de 1'image pollinique (3&me partie).
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20 P A R T 1 E

ANALYSE STATISTIQUE DE LA POPULATION POLLINIQUE

Il est certain que si dans la tétrade nous pouvions observer
la ségrégation entre les microspores normales et létales encore liées par
la paroi spéciale, nous aurions en main le résultat de la méiose et nous
disposerions d'éléments instructifs sur le mécanisme génétique de la léta-
1ité. Or le phénotype "microspore létale" se manifeste aprés la mitose pol-
linique lorsque tout lien entre les 4 microspores d'une tétrade est déja
effacé. I1 faut donc remonter & la composition de la tétrade par voie in-

directe : l'analyse statistique de la population pollinique lors de l'anthése.

Pour sborder cette analyse nous disposons d'une population pol=
linique de référence : le pollen dsns lequel ségrége le facteur mendélien
de 1étalité, p. L'existence de ce facteur a été mise en &vidence dans le
pollen des pormiers et poiriers (GAGNIEU A., 1951 ; LINDER R., 1959), et
dans le pollen d'Oe. fructicosa (LINDER R., 1954). Par une coincidence heu-
reuse, un mutant +/p a été isolé dans nos cultures d'Oe. purpurata, espéce
homozygote normalement dépourvue de pollen 1étal d'origine génétique (JEAN
R., 1970). Le pollen de ce mutant a 1'intérét de montrer un ensemble de
caractéres statistiques qui traduisent une ségrégation simple 1/1 entre les

4 microspores d'une tétrade.

Gréce & cet exemple i1 sera possible de conférer aux paramétres
statistiques chez les Oenothéres & complexes une valeur plus démonstrative.
Le plan d'étude est ainsi tout tracé :

1 = définir 1l'échantillon qui sert de base aux calculs

statistiques ;
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2 - montrer comment on peut lire la composition de

la tétrade dans la population témoin & 1'anthése ;

3 - montrer comment se répartissent dans la tétrade
les futurs grains actifs / inactifs / vides.

Pour des raisons de continuité dans la démonstration, l'exposé
des méthodes statistiques utilisées et certains résultats sont reportés

en annexe, p. : 117.
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I. LE DENOMBREMENT DE LA POPULATION POLLINIQUE

—-00_00_00_00_

Le déroulement des opérations est le suivant : fixation et ob-

servation du pollen, puis constitution de 1'échantillon.

L'androcée (fleur débarrassée du périanthe, de 1l'hypenthium et
de 1l'ovaire) est conservé dans 1'éthanol & TO°. Pour un dénombrement qui
est basé sur l'aspect du grain, la fixation & 1'alcool s'est montrée suf-
fisante au moins pour une année. Les grains de pollen conservés plus long-
temps ont tendance & se gonfler d*alcool dans les chambres polliniques du
sporoderme : le sporoderme augmente de volume et se détache du contenu cy-

toplasmique. Cet artéfact ne s'est pas montré g€nant pour les dénombrements.

Pour la confection de la peéparation,l'anthére, détachée de son
filet, est posée sur une lame et recouverte de quelques gouttes d'&thanol.
Sous la loupe binoculaire nous écartoné la fente de déhiscence d'umne loge
pollinique et avec une pince nous saisissons un amas de pollen aggloméré
en pelote par la viscine. L'anthére est enlevée, les grains sont écartés ;
une goutte de carmin est ajoutée & 1l'alcool, une lamelle est déposée et
déplacée latéralement pour bien séparer les grains. Le prélévement et 1'é-
talement sont faits soigneusement pour maintenir asutant que possible la po =

sition initiale des grains entre eux.

Le pollen est coloré au carmin acétique ferrique. Ce colorant
nous a paru le meilleur : le contenu cytoplasmique, en particulier les
amyloplastes, se détachent nettement rendant aisée la distinction entre
grain inactif et grain vide. Nous préférons le carmin au réactif iodo-ioduré
qui colore bien les grains mais rétracte le contenu cytoplasmique, et au

bleu lactique dont la viscosité ne facilite pas un bon étalement.

La population pollinique est observée au grossissement 12,5 x 10.

L'effectif d'une plage varie entre 30 et TO grains. La population reste bien
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assemblée ; les grains vides ne glissent pas vers le bord de la prépara-

tion, car la viscine relie les grains entre eux.

Pour que la valeur du pourcentage soit trés proche de la
quentité réelle des types de grains dans la population, l'effectif doit
comporter une centaine de grains. Suivant les cas, 2 ou plusieurs plages
sont additionnées ; cet ensemble constitue 1'€chantillon de population.
Son effectif varie entre 80 et 130 grains. N est l'effectif moyen de 1'é-
chantillon. n représente le nombre d'échantillons qui constitue la popu-
lation pollinique analysée. Le produit N x n donne le nombre de grains

dénombrés de 1la population pollinigue.

Dans deux cas, une variante est introduite. Pour purpurata +/p
1l'effectif moyen de 1'échantillon est 225 grains, carré parfait, pratique
dans le calcul de l'écart=type théorique. Pour lamarckiana, l1'échantillon
est la plage de pollen observée au microscope, dont 1l'effectif moyen est

N = 60 (les grains sont plus grands).

Dans l'ensemble, chez les espéces hétérozygotes la population pol-
linique est constituée au minimum de 20 échantillons. 4 espéces sont pros-
pectées plus largement : bienmnis, n = 150 ; syrticola, n = 100, toutes deux
sont hétérogamétiques ; ersteinemnsis, n = 195, espéce imparfaitement hété-
rogamétique et lamarckiana, n = 233, espéce isogamétique & 2 classes de

grains.

Le pourcentage d'un type de grains par échantillon est la varia-

ble x;. Le nombre d'échantillons présentant le méme pourcentage d'un type

de grain est la fréquence f; de la variable x..
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II. DEMONSTRATION STATISTIQUE DE LA SEGREGATION

DES ALLELES +/p DANS LE POLLEN D'Oenothera purpurata

_.00_00_00_00

A. - METHODE

Les tétrades d'une plante de génotype +/p sont composées de 2 mi-
crospores qui &voluent en grains normaux fertiles et de deux microspores qui
évoluent en grains vides. Durant la microsporogénése, la coque callosique
de ia cellule-mére et la paroi spéciale callosique des microspores dispa-
raissent et les 4 microspores d'une cellule-mére deviennent indépendeantes,
mais restent contigués dans la loge pollinique. La composition de la popu-

lation pollinique est exactement 50 % de grains pleins, 50 % de grains vides.

En prélevant le pollen dans les loges polliniques, les positions
entre les grains sont dérangées, de sorte que les grains normaux et les
grains vides sont dispersés au hasard dans la préparation microscopique.
Supposons que nous prélevions 100 grains, qui représentent l'effectif de
1'échantillon. Théoriquement toutes les combinaisons de 0 & 100 grains pleins
(0 grein plein, 100 grains vides ; 1 grain plein, 99 grains vides, etc.....)
peuvent apparaitre parmi les différents &chantillons. Les combinaisons pro-
ches de 50 % de grains pleins et 50 % de grains vides sont les plus proba-
bles, car elles correspondent & la composition de la loge pollinique. De
part et d'autre de ces combinaisons, les fréquences sont d'autant plus fai-
bles que la combinaison est plus dissymétrique. lLe mod€le mathématique qui
correspond & la distribution des fréquences d'un pourcentage, est lailoi bi-
nomiale. Comme N est trés grand, les combinaisons extrémee:n’ont pratique-
ment aucune chance d'apparaitre. La loi binomiale se réduit & la loi normale,

formulée dans 1'équation de Gauss :

1

| - (r - Ng)®/2 N pa
" V2N paq




Figure 4 : La fluctuation d'Echantillonnage
A. SEgnigation factorielle */p, dans Le
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r représente le nombre de gralns vides observés, y donne la probabilité cor-
respondante de ce nombre en fonction de la proportion de grains vides, q ,
dans la population pollinique considérée comme infinie. Par exemple, un échan-
tillon de 225 grains (N) comprenant 100 grains vides (ce qui équivaut & en-
viron 45 % de grains vides), extrait d'une population dont la proportion de
grains pleins et de grains vides est de 0,5 , a une probabilité de 0,018;
c'est-3d-dire que si la population pollinique comporte 100 &chantillons de 225
grains, 2 échantillons présentent théoriquement la combinaison 100 grains

vides, 125 grains pleins.

L'intérét de la loi binomiale est que 1'écart—type qui
limite la distribution des pourcentages d'un type de grains est exprimé en
fonction du pourcentage théorique p et q de ce type de grains dans la popu-

lation pollinique, et en fonction de l'effectif de 1'échantillon, N , qui est

s = /Rxa

N

une donnée expérimentale

p * 30 limite la distribution des pourcentages au risque de 1/1.000. Par
exemple, pour N =225 , 30 =10 % . Les pourcentages des grains pleins

parmi 1'ensemble des &chantillons doivent varier entre 40 et 60 % .

Si la distribution expérimentale des fréquences des
pourcentages s'ajuste & la distribution binomiale et si la dispersion des
pourcentages est comprise dans les limites définies par 1'écart-type théorique,
la population pollinique dérive d'une population de tétrades 3 ségrégation 1/1

(+)

de deux facteurs mendéliens. La population pollinique de purpurata

constitue une belle illustration de ces propriétés statistiques.

B. -  RESULTATS.

== e —

Deux mutants de pollen 1&tal ont été isolés dans nos cultures de
purpurata : le mutant Pyt les grains 1&taux sont totalement vides et
réduits au sporoderne; le mutant P, ° les grains létaux contiennent encore

du cytoplasme (P1l. XXIII).

(+) La démonstration statistique powvialt ggalement conkinmer La ségrégation

entrne tétrhades, 1 tétrnade a 4 microspones pleines et 1 tétrnade 4 4 michos-
pores vides. Mais cette hypothise est aénétiquement insoutenable.
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Chez 1l'hétéroaygote +/p1 des prélévements sont faits dans les
8 anthéres de 2 fleurs, chaque fleur provenant d'une plante différente. La
populetion pollinique est composée de 150 &chenyillons de 225 grains. Pour
1'hétérozygote +/p2 les prélévements de pollen sont faits sur une anthére
provenant de trois fleurs différentes d'un m@me pied, et cette opération
est répétée sur 5 plantes différentes. La population pollinique comporte
120 échantillons de 225 grains.

Moyennes et écarts—types expérimentaux des pourcentages de grains

vides sont les suivants :

-+

P, : k9,04 1,57 %

P, i 50,50 * 1,39 %

La moyenne des pourcentages observés se sﬁperpose pratiquement
au pourcentage théorique. Dans chaque cas beaucoup d'échantillons présentent
un nombre égal des deux types de grains. La fluctuation d'échantillonnage

est trés restreinte, largement inférieure & celle prévue théoriquement,

50 x 50
0=3,33 =\#———?§§;——-. La dispersion expérimentale totale (+ 3 S) est in-

férieure & 2 0 , comme le montre l'histogramme des fréquences, tracé pour
les grains vides p, (Fig. 4, A). Cet histogramme ressemble & une pyramide

-~

8 base étroite et & sommet élevé.

La courbe théorique, tracée sur la base de 1l'écart-type théorique
de 3,3 % devrait normalement circonscrire l'histogramme expérimental. Elle
présente en réalité une forme plus aplatie et plus &talée que 1'histogram-
me expérimental, ce qui veut dire que la fréquence du mode est plus &levée
que celle attendue théoriquement. Méme la courbe ajustée & 1l'histogramme
expérimental présente un mode plus faible. L'histogramme expérimental est un
histogramme normal & moyenne privilégiée. Un nombre anormalement €levé d'é-~
chantillons est proche de la population réelle, telle qu'elle existe dans le

loge pollinique.

EXE

DE EUR_DE_L_ECARICIIER

La limitation de la fluctuation d'échantillonnage est une pro-
priété générale de la ségrégation gamftophytique. Elle a &té mise en évidence

pour la ségrégation des réserves +/wx dans le pollen de mals, mais également
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Tableau 3 : Pollen d'Oenothera purpurata +/p :
Distnibution des pourcentages de graing vides

par sous -population pollinique
(La sous-population : n = 10, N = 225).

Oe. purpurata +/pl Oe. purpurata -l'/p2
S/population Pourcentages de $/population Pourcentages de
grains vides grains vides
Plante 1 :
1 50,04 + 0,77 1 49,13 + 0,3
2 50,04 + 0,83 2 49,93 + 1,7
3 50,04 + 0,83 3 51,09 + 1,8
4 50,06 + 0,89 4 51,71 + 0,3
5 49,86 + 0,83 5 51,46 + 1,5
6 50,02 + 1,41 6 49,87 + 1,8
7 49,72 + 1,58 7 51,26 + 1,2
8 49,89 + 1,40 8 49,58 + 1,4
9 50,68 + 1,7
Plante 2 : 10 51,19 + 1,3
9 49,75 + 2,32 11 49,66 + 1,1
10 50,67 + 2,10 12 50,96 + 1,2
11 49,40 + 1,26
12 49,29 + 1,55
13 50,20 + 1,60
14 50,55 + 2,30
15 49,72 + 1,60
Pourcentages de
grains vides de 49,94 + 1,57 50,50 + 1,39
la population : (pour n = 150) (pour n = 120)
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pour les alléles +/p du poirier et du pommier (LINDER R., 1953). Générale-
ment l'intervalle *+ 2 ¢ enferme toute la distribution expérimentale 3 S.
Mais chez les Oenothéres la distribution est encore plus resserrée. Ce fait
est & imputer & la viscine qui relie les grains entre eux, de sorte que le
prélévement de pollen ne bouleverse pas sensiblement la disposition ini-

tiale des grains.

Le r8le de la viscine apparait nettement lorsqu'on analyse en
détail la population pollinique. Celle-ci est fragmentée en sous-populations
de 10 échantillons correspondant & une anth@re. Au tableau 3 figurent les
moyennes et les écarts-types. Ces derniers sont trés faibles et homogénes
pour lae fleur de la plante +/p1. Ils sont également homogénes, mais plus
€levés pour la plante 2. Les deux fleurs ont dli &tre cueillies & un stade
d'anthése différent. Pour la fleur 2, l'anthése était plus avancée, la vis~
cine au contact de 1'air se desséche, la cohésion entre les grains est plus
l8che. La population pollinique du mutant +/p2 est plus hétérogeéne, car
elle provient d'anthéres, de fleurs et de plantes différentes, les stades
d'anth@ses sont variés. La cohésion entre les grains est forte (S = 0,3) ou
faible (S = 1,8).

CONCLUSION

- S ey mhe i
P4 —

Deux enseignements se dégagent de l'analyse statistique de la

population pollinique, marquée par la 1étalité factorielle :

1 = la ségrégation d'un facteur mendélien gamétophy-
tiqQue se traduit dans la population par des proportions de phénotypes de
grains trés précises qui sont la conséquence de la disjonction des alléles

durant la méiose.

2 = Chez les Oenothéres, l'image pollinique reproduit
fidélement la ségrégation dans la tétrade. Lorsque toutes les tétrades sont
identiques et qu'elles se partagent chacune par moitié en deux phénotypes
de grains, la moyenne expérimentale de chaque phénotype est pratiquement
identique & la proportion réalisée dans la tétrade, et 1'écart-type de la
distribution des pourcentages est trés faible, environ 1,5 %. Partant de
cette situation claire, nous abordons le probléme soulevé par la ségréga-
tion des grains actifs, inactifs et vides dans la population pollinique des

Oenothéres hétérozygotes.
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ITI. LA SEGREGATION

"GRAINS ACTIFS / GRAINS INACTIFS / GRAINS VIDES"

00_00__00__o0O

Les populations polliniques des Oenothéres hétérozygotes peu-

vent &tre analysées de deux maniéres :

- soit en considérant une classe de grains séparément
des autres classes, ce qui revient & traiter chacune comme une population

pollinique indépendante ;

- soit en considérant 1'interdépendance éventuelle
des classes prises 2 & 2, dans le pollen & 3 classes de grains, défini par
2 degrés de liberté .

1-Apercu d'ensemble :

Les caractéres principaux de la population polli-
nique des Oenothéres hétérozygotes apparaissent nettement dans un dénombre-
ment 1imité & des territoires d'anthdres de 2 mm d'une fleur (Tableau 4).
Dans un premier temps, il n'est tenu compte que des pourcentages de grains
vides. Ces derniers sont trds étalés aussi bien entre territoires d'une mé-
me anthdre qu'entre territoires d'anthéres différentes. (A l'opposé, la
population pollinique de purpurata présente des pourcentages bien centrés
sur 50 % et se sépare remarquablement des populations d'espéces hétérozygo-—
tes).

Le tableau 5 donne le bilan général de la popula-
tion pollinique pour 10 espéces. Ces dénombrements portent sur 3 fleurs par
plante et chaque prélévement est fait sur une anthére par fleur. La disper-

sion des pourcentages est trés grande, en particulier dans la classe des
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tbleau 4 : Comparaison des pourcentages de pollen vide dans trhois terrnitoinres
(Tq, Tys T3 ; Longueur 2 mm) de chaque fois trois anthires de plantes
difgCrentes chez Les espdces nuda, bienmnis, lamarckiana, syrticola et
purpurata +/p, (LINDER, 1968 ; p. 213).

Z de grains vides
Grains
dénombrés
(N) T Ty Ty

Oe.nuda

anthére 1 517 34 7 54 7% 39 7
anthére 2 374 46 7 37 7% 46 7
anthére 3 532 63 % 39 % 55 %
Oe.biennis

anthére 1 758 54 7 59 7 43 7%
anthére 2 492 55 7 54 7 51 %
anthére 3 736 61 % 60 7 53 7%
Oe.lamarckiana

anthére 1 979 45 7 44 7 35 7
anthére 2 759 14 7 32 % 34 7
anthére 3 1.179 40 7 42 7 36 %
Oe.syrticola

anthére | 425 60 7 87 % 81 7
anthére 2 274 34 7 29 7% 42 %
anthére 3 457 38 7% 32 7 48 7
Oe.purpurata +/p]

anthére 1 703 52 7% 48 7% 52 %
anthére 2 486 52 7 51 % 49 7
anthére 3 780 50 % 50 7% 52 %




Tableau 5 : Moyennes des pourcentages, écarts-types expérimentaux et théoriques

des classes de grains dans le pollen des Oenothéres hétérozygotes.

Actifs Inactifs . Vides
Espéces n

x * 8 o x * 8 o x * 8 o
biennis 150 23,6 *+ 4,8 4,3 19,2 *+ L1 3,8 57,2 + 6,8 L,3
conferta 81 ko,2 * 5,9 4,9 26,1 + 8,0 boh 37,7 * 8,6 4,6
coronifera 66 37,0 + 6,4 4,8 26,1 t 6,6 L,k 36,9 * 11,3 4,8
coront fera
rubrisepala 56 72,1 * 11,2 4,0 6,3 £ 5,4 2,k 21,6 * 9,4 b1
ersteinensis 195 k5,5 = 7,1 k9 15,3 + 5, 3,6 39,2 * 7,1 b9
lamarckiana 245 58,7 % 11,2 6,4 - - - 41,3 * 11,2 6,4
nuda 62 0,2 * 11,9 4,9 15,8 + 7,4 3,5 Ly,0 * 13,3 L9
rubricaulis 6 33,9 * 5,4 L7 31,0 t 5,2 L6 35,1 £ 9,4 4.8
suaveolens Lo k1,h + 4.8 4,9 35,5 * L,2 4,8 23,1 * 6,2 4,3
syrticola 100 24,4 + 8,2 5,4 28,4 + 8,4 4,5 k7,2 * 11,8 5,4

LL
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grains vides. Dans 1l'éventail des espéces choisies, nuda présente les va-
leurs les plus fortes : la différence entre les pourcentages extrémes de

grains vides est de 7O %. Pour biennis, l'écart-type reste limité & 4 ou

6 % suivent la classe de grains. Ceci démontre que, tout en prenant une

veleur élevée, S & des limites définies dans le cadre de l'espéce.

Une fluctuation aussi importante des pourcentages
enldve & la moyenne sa signification de pourcentage théorique de ségréga-
tion (Tableau 5). En effet, pour que la moyenne estimfe puisse €tre consi-

dérée comme proportion de ségrégation, il faut que 1l'écart-type soit :

PXxXaq .
g=\/— p étant la moyenne d'une classe, et q le
N :
complément & 100. 2 espéces seulement : biemntis et suaveolens satisfont &

cette condition pour la classe des grains actifs et inactifs. Dans toutes les
autres populations polliniques, S est largement supérieur 8 0 . Cette si-
tuation statistique est illustrée pour la classe des grains actifs d'erstei-
nenste (Fig. L4, B). Il epparaft nettement que la courbe théorique est lar-
gement dépassée par l'histogramme expérimental. La comparaison avec le gra-
phique tracé & partir de la population pollinique & 1étalité factorielle
montre bien que les deux ségrégations procddent de deux mécanismes géné€tiques

distincts.

Comme il a été démontré que la population polli-
nique & 1'anthése refldte exactement l'organisation des tétrades, la valeur
élevée de 1'écart-type signifie que la ségrégation dans les tétrades n'est

pas constante. Elle varie dans la tétrade et, de ce fait, entre tétrades.

Une telle situation conduit & se poser la question
suivante : Cette variation des pourcentages est-elle désordonnée ou bien
existe=t=il des zones privilégiées & faible ou forte 1létalité ? En d'au-
tres termes, il s'agit de savoir si moyemnes et &carts-types de populations
polliniques provenant de plantes différentes sont statistiquement homogénes

& l'intérieur de l'espéce.

2-L'homogénéité des sous—-populations :

Un échantillonnage important est constitué pour
i populations polliniques, choisies pour les caractéres génétiques de 1l'es-
péce : biennis et syrticola, espéces strictement hétérogamétiques du cGté

mile, lamarckiana, espéce isogamétique, et ersteinensis, espéce relativement
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TABLEAU € _: Pourcentages moyens et &écarts-types par sous-populations

polliniques.

S Sous=- . . . .
Espéces populations n actifs inactifs vides
biennis 1 30 © 22,30 + 4,43 18,37 + 3,89 59,33 + 6,05

2 30 23,07 + 3,75 18,83 + 4,1k 58,10 + 6,73
3 30 24,77 + 5,75 19,20 + 4,28 56,03 + 7,93
I 30 22,67 + 4,37 20,77 + 3,81 56,57 + 6,29
5 30 | ° 25,17 + 4,72 18,97 + 3,98 55,87 + 6,0L
ersteinensis 1 30 ° 47,63 + 5,93 12,20 + 4,28 40,17 + 7,67
2 30 46,87 + 9,46 12,93 + 6,28 40,20 + 9,36
3 30 43,80 + 7,19 20,00 + 5,07 36,20 + 6,45
L 30 k7,67 + 6,23 13,43 + 2,82 38,90 + 5,56
5 30 L6,40 + 5,66 14,30 + 3,66 39,30 + 5,79
6 4s ° 42,69 + 6,10 17,84 + L ko 39,47 + 6,48
lamarckiana 1 50 59,10 + 9,53 40,90 + 9,53
2 50 ° 49,11 +11,30 50,90 +11,30
3 50 62,00 +13,07 - 38,00 +13,07
L 50 57,70 +10,63 42,30 +10,63
5 Ls ° 67,70 +12,16 32,30 +12,16
syrticola 1 30 ° 23,00 + 8,32 |[° 27,30 + 7,65 49,70 +11,45
2 30 [ ° 27,13 + 7,46 27,97 + 4,63 kb ,90 +10,07
3 Lo 23,42 + 7,74 [ ° 29,60 +10,59 46,97 +12,95

° Pourcentage moyen, minimum et maximum, par espéce et par classe de grains.
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isogamétique du cOté mlle. Le pollen de chaque individu forme une sous~
population dans la population pollinique de 1l'espéce. Suivant les espéces
la prospection s'étend de 3 & 6 plantes. Les résultats statistiques figurent
dans le tableau 6. La comparaison des moyennes et des écarts-types, & 1l'in-

térieur de l'espéce, appelle les commentaires suivants

a) Les _moyennes :

L'homogénéité des moyennes est testée par 1l'a-

nalyse des variances (cf. annexe 3, p.425). Les résultats sont les suivants

actigs Anactifs vides
Espéces F P F P F P
biennis 1,97 N.S. 2,56 0,05 1,37 | N.S.
ersteitnensis 3,33 0,01 15,00 0,00 1,33 N.S.
lamarckiana 6,91 N.S. — — 0,91 N.S.
syrticola 5,52 0,01 4,41 0,01 3,58 0,05

(Les nésultats plus complets sont nepontés
en annexe 3, p 127).
Pour les 4 espéces la classe des inactifs pré-
sente des moyennes hétérogeénes. Les moyennes des actifs sont hétérogénes chez
ersteinensis et syrticola. Les moyennes des vides sont homogénes, pour syr-

ticola on atteint le seuil d'homogénéité.

La répartition des pourcentages des grains ac-—
tifs et surtout des grains inactifs varie en fonction du tissu sporogéne
de la plante. lLes grains inactifs, issus des microspores potentiellement inac-
tives, doivent donc différencier les tétrades entre elles. Nous verrons que

/
ces résultats se superposent & 1l'analyse des tétrades.

b) £es_variances :
Le test de BARTLETT (annexe 3, p.128) permet
de comparer pour une classe de grains donnée les variances de différentes
sous-populations entre elles. Le calcul est fait sur ls classe des grains
vides ol se rencontrent & la fois les variances les plus élevées et les dif-
férences les plus fortes entre les variances. Les résultats de la classe

des grains vides peuvent ainsi s'extrapoler aux 2 autres classes :
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Homogénéité des variances

CLasses de 2
Esplces graing X d.d.L. P
biennis vides 3,33 4 0,52
ersteinensis " 8,85 5 0,11
lamarckiana " 3,83 4 0,43
syrticola " 0,68 2 0,70

Pour toutes les espéces, les variances sont
homogénes. La fluctuation d'échantillonnage garde donc la méme valeur sur

toute 1l'étendue de la population pollinique.

Cette conclusion est particuliérement intéres-
sante pour les espéces qui ont des moyennes hétérogénes : dans ces cas, si
la plante éléve ou abaisse le pourcentage de grains 1létaux, ce dernier fluc-

tue dans tous les territoires d'anthéres de maniére égale.

Gréce & ces particularités statistiques, le
regroupement des sous-populations en population unique doit a priori se ré-

soudre en une distribution normale des fréquences des pourcentages.

3-La normalité de la fonction, fréquence des pourcentages :

Les tests de normalité (annexe 2, p.120), sont ap-
pliqués aux fréquences des pourcentages. Le résultat de ces tests, présen-
tés dans le tableau T, n'infirme pas la normalité pour les 3 classes de grains
d'ersteinensis et de syrticola et les deux classes de lamarckiana. Les dis-
tributions des 3 classes sont également normales dans le pollen de coronifera,
conferta, nuda, rubricaulis et suaveolens (les résultats du test du X° sont

reportés en annexe 2, tableau 13 p. 122).

Pour le pollen de biemmis, la situation se com-
plique. Les pourcentages des grains inactifs et vides sont distribués norma-
lement. Par contre des irrégularités s'introduisent dans la classe des grains
actifs ; le coefficient b, est significatif, la distribution est dissymétri-
que (une proportion anormale d'échantillons se situe dans la partie gauche
de 1'histogramme des fréquences) L'analyse détaillée des fréquences théori-
que et expérimentale montre que les fréquences expérimentales sont irrégulié-

rement réparties. Cette disparité s'amoindrirait par 1l'augmentation du nombre
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Tableau 7 : Nonmlité de La fonction griquence des pourcentages.

Coefficients de Pearson
Classes de 2
grains X d.d.l1. P
b, P b, P
actifs 35,8 20 0,02 0,21 {< 0,05 3,15 |> 0,05
inactifs 14,3 17 0,66 0,02 |> 0,05 2,46 |= 0,05
vides 34,8 28 0,16 0,08 |{> 0,05 2,81 |> 0,05
ergteinensis | actifs 30,6 30 0,46 0,01 |> 0,05 2,92 |[> 0,05
inactifs 25,3 24 0,40 0,14 |> 0,05 2,77 |> 0,05
vides 32,0 32 0,46 0,00 |> 0,05 2,67 |> 0,05
lamarckiana | ectifs ou 55,9 L9 0,19 0,02 |> 0,05 | 2,64 |[> 0,05
vides
‘syrticola actifs 25,1 27 0,57 0,18 |> 0,05 4,13 |< 0,05
inactifs 40,8 32 0,15 0,13 |> 0,05 4,02 |< 0,05
vides 41,0 35 0,08 1,19 |< 0,00 5,02 |[< 0,01

N.B. : Dans Les 2 cas od Le coefficient b est sdgnigicatif, Le moment
du 3° ondne est négatif.

d'échantillons. Tout se passe comme si, chez bilenmnis, un facteur supplé-

mentaire intervenait pour déterminer 1'image pollinique.

La distribution des pourcentages dans la popula-
tion pollinique de syrticola mérite encore une mention spéciale : les coef-
ficients b, sont significatifs pour les trois classes de grains. Cela veut
dire que,pour une grande partie des échantillons, les pourcentages se con=
centrent préférentiellement pré&s de la valeur moyenne. Il reste un nombre

d'échantillons anormalement bas aux pourcentages trés €loignés de la moyenne.

En réalité, ce phénoméne marque la majorité des
distributions. Si on évalue le nombre d'échantillons qui se situent dans
l'intervalle de M + S, ce nombre est plus élevé que dans la distribution
théorique, comme le montre le tableau ci~dessous. La fréquence des &chantil-

lons attendue est de 68,3 %. A l'exception de lamarckiana, ce pourcentage
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est nettement dépassé. Il y a une accumulation d'échantillons dont les

pourcentages dans les 3 classes sont proches de la moyenne.

Friquences des pourcentages, compris dans Les Limites

4

de Mt 18,
Classes de biennis ersteinensis lamarckiana syrticola
graing
actifs 78 72 66 70
inactifs 69 70 - 72
vddes 72 69 66 76

Les caractéres remarquables de la population pollinique des

Oenothéres hétérozygotes sont :

1. Distribution normale des fréquences des pourcentages,
avec la restriction de l'accumulation d'échantillons aux pourcentages pro=-
ches des valeurs moyennes. Dans ce contexte le pollen de biennis prend une
place particuliére puisque la distribution des grains actifs est €loignée
de la normale. Or, biemnis se différencie des autres espéces par la présence
en diacinése de 2 anneaux de caténation (8, 6). Il est possible que ce fac-

teur cytologique intervienne sur 1l'image pollinique.

2. L'écart-type largement supérieur & 1l'écart théori-
que, si on considére la moyenne des pourcentages comme proportion théorique

de ségrégation.

3. La plante peut apporter une augmentation ou un asbais-
sement de la 1étalité et,dans ce cas, c'est 1l'ensemble de la distribution

qui s'éléve ou s'abaisse en pourcentage de grains létaux.

De ces caractéres statistiques il découle que 1'écart-type définit
deux fluctuations, celle due & 1l'échantillonnage, et celle due & la variabi-
1ité dans les proportions de ségrégations des 3 types de grains. Cette der=-
niére fluctuation signifie que la ségrégation & 1l'intérieur de la tétrade
n'est pas identique d'une tétrade & l'autre. La fluctuation des proportions
de ségrégation détermine la grande valeur de 1l'écart-type et fait comprendre

le r8le du tissu sporogéne. Celui-ci peut favoriser, soit les tétrades ol
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les grains actifs sont prédominantgjsoit les tétrades ol les grains vides

sont prédominants.

A la suite de cette conclusion, il serait intéressant de connai-
tre le composition des tétrades en microspores potentiellement actives,
inactives et vides. C'est 14 le but de l'analyse des liaisons entre les pour=

centages des 3 classes de grains.

B. - LIAISON_ENIRE _LES POURCENTAGES DEQ 3 CLASSES DE GRALNG

Dans 1l'analyse précédente, chaque classe de grains a &té consi-
dérée séparément comme une population indépendante. Or, la répartition des
3 pourcentages & l'intérieur de 1l'échantillon a également une valeur signi-
ficative. I1 s'agit de savoir comment 1'un varie par rapport aux deux autres
dans la suite des échantillons qui composent une population pollinique. Pour
résoudre ce probléme, il faut rechercher la méthode statistique qui, par un
coefficient, donne la variation d'ensemble des 3 classes de grains d'un échan-
tillon & 1l'autre. Ce coefficient pourra avoir une signification génétique
en le calculant sur une population pollinique témoin dans laquelle le méca-

nisme de ségrégation est bien connu.

1-La méthode statistique :

La méthode statistique nous est suggérée & partir

de la variation des pourcentages de 2 classes de grains représentée sur un

graphique.

Les combinaisons binaires de 3 classes de grains
sont : actifs/vides, actifs/inactifs, inactifs/vides. Un couple de elasses
est représenté par 1 diagramme. A titre d'exemple les 3 diagrammes d'une
sous-population d'ersteinensis (la 4° du tableau 6, n = 30), d'une sous=-po=-
pulation de syrticola (la 1° du tableau 6, n = 30) et d'une sous—population

de rubricaulis ( n = 21 ) sont tracés.

Pour ersteinensis, le diagramme actifs/vides
est dans l'ensemble symétrique : & un pourcentage €levé d'une classe corres™

pond un pourcentage faible de l'autre classe, et vice-versa. Les deux autres
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Figure 5 : Variation d'Echantillon 2 Echantillon des
pourcentages de deux classes de grains.

Oe. ersteinensis
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diagrammes n'ont pas cette symétrie. Le couple actifs/inactifs ne comporte
que 7 échantillons symétriques ; les autres échantillons montrent une va-
riation des pourcentages qui se fait sensiblement dans le méme sens. Le

couple inactifs/vides donne un diagramme nettement dissymétrique. Les deux

ourcentages s'accroissent ou diminuent, mais pas de maniére proportionnelle.
)]

Pour syrticola, la symétrie se manifeste dans
deux diagrammes, actifs/vides et inactifs/vides. Le diagramme actifs/inactifs

est trés irrégulier.

Les diagrammes de rubricaulis sont semblables
& ceux de syrticola avec la particularité que le diagramme actifs/inactifs

montre une remarquable variation paralléle des pourcentages.

Comme nous le verrons plus loin, l'allure de
chaque diagramme se maintient & travers toute la population pollinique. Elle

présente donc une valeur spécifique.

Si dans un couple de classes, x; et ¥; sont les
pourcentages de l'échantillon, la somme des produits (xi - X) (yi - y) prend

une valeur définie en fonction du degré de symétrie du diagramme.

En cas de bonne symétrie X, - x est positif, et
y; - ; est négatif, ou vice-versa, le produit est négatif, les produits des
différents &chantillons s'additionnent en valeurs négatives. La somme est

négative et élevée.

Figure 5 : Vaniation d'€chantillon & Echantillon des pourcentages
de 2 classes de ghains dans Le pollen d'ersteinensis, de syrticola et de
rubricaulis.

Chaque diagramme est construit avec un axe des abscisses, sur le-
quel sont portés les numéros d'ordre des échantillons, marqués au—dessus du
diagramme, et 2 axes des ordonnées. Sur celui de gauche sont portés les pour=-
centages d'une classe de grains, avec pour ordonnée & l'origine la moyenne
de ces pourcentages. Sur celui de droite sont portés les pourcentages de la
2° classe de grains, l'ordonnée & l'origine étant la moyenne de ces pourcen-
tages. Ainsi les 2 diagrammes sont centrés sur l'axe des abscisses qui re-
présente la moyenne de chaque classe de grains. Les pourcentages appartenant
8 une méme classe sont reliés par un trait. On obtient de cette maniére une
représentation visuelle de la variation des 2 pourcentages dans la suite des

échantillons.
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En cas de dissymétrie, certains échantillons
donnent un produit positif, d'autres un produit négatif; la somme algébri-

que des produits est petite, positive ou négative.

Enfin, lorsque 2 pourcentages varient paralle-—
lement, la somme algébrigue des produits est &levée et positive. Pour com-
parer les populations polliniques entre elles, la somme des produits est

rapportée au nombre d'échantillons, n :

z (X- - ;) (yl - ;’)

- " (xay)

Cette formule est la définition de la covariance. Or, la covariance recoit

une signification statistique par le coefficient de corrélation :

[¢)
rz_(_u)_
g a
X y

L'allure générale d'un diagramme peut donc s'exprimer par le coefficient de
corrélation calculé 3 partir des pourcentages des 2 classes. S1 Oy ) est
L]
€levé, r est proche d¢ 1 ou -13; si G(X v) est faible, r tend vers
3

0.

En conclusion, un diagramme symétrique correspond
3 une liaison forte négative entre les deux variables, un diagramme dissymé-
trique 4 une liaison faible, négative ou positive, ou 3 1'indépendance, enfin
un diagramme 3 variation paralléle correspond 3 une liaison positive. Le
tableau suivant qui met en paralldle le type de symétrie du diagramme et le
coefficient de corrélation, confirme bien cette correspondance; nous y avons
ajouté la signification du coefficient r , calculée dans le programme

(cf. p. 118).

Signification de

Allure du diagramme n

Couple de classes b
Symétnie nette ersteinensie, actids/vides -0,9 0,000
syrticola, actifs/vides -0,7 0,000
inactifs/vides -0,6 0,000
rubricaulis, actifs/vides -0,9 0,000
inactiqs/vides -0,9 0,000
Syméinie 4aible ersteinensis, actifs/inactifs -0,4 0,008
Dissymétrnie ersteinensis, inactifs/vides +0,004 N.S.
syrticola,actifs/inactifs -0,04 N.S.

(/M/(:a/t('_oyl pma/aéza rubr’icaulis, a(’/t(:éé //(:Vla.(’/t(‘_éé +0 » 6 0 » 000
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Dans l'analyse des diagrammes, nous nous ré-

-~

férons plus & la valeur du coefficient de corrélation qu'a sa signification

statistique. L'échelle suivante des valeurs s'est montrée pratique & mani-

puler :

Coefficient eleve
ou Liaison fonte 0,6 a1

Coefgicient moyen
ou Liaison moyenne 0,3a0,5

Coefficient faible @ nul
ou Liaison faible a nulle 0,0 a 0,2

La correspondance "morphologie du diagramme et

valeur de r", définie sur des distributions normeles, est valable pour une

distribution €loignée de la normale (le test a été fait sur des populations

polliniques de plantes F

1 analysées dans la 3&me partie).

Pour donner une interprétation génétique & la

valeur du coefficient de corrélation, il faut appliquer la méthode statis-

tique des corrélations & une population pollinique composée de plusieurs

phénotypes de grains dont la répartition dans les tétrades est exactement

connue. C'est le cas d'une population pollinique dans lagquelle ségrégent

deux couples de facteurs mendéliens, donnant 4 génotypes de grains de pollen.

Ces ségrégations sont classiques dans la géné-

tique du mais(1). La ségrégation sur un épi issu d'un croisement-test tra-

duit la ségrégation dans la population pollinique. En effet, dans ce type de

croisement, les 4 phénotypes de caryopse correspondent aux 4 génotypes du pol-

len, et leurs proportions sur 1'épi et dans le pollen sont semblables. Les

caractéres statistiques, mis en évidence dans la population d'épis, s'appli-

quent exactement & la population pollinique

(1)

(2)

Les résultats des ségrégations sont extraits de cultures de mais, effectuées

au Laboratoire de Phytogénétique de 1l'Institut botanique de Strasbourg.

(2)

. . - U ”
Cette méthode expérimentale qui consiste & comprendre des &vénements géné-

tiques du gamétophyte & partir d'observations sur le sporophyte est classique
dens la génétique des plantes supérieures. C. CORRENS (1907) démontre la sé-
grégation dans le pollen d'unités génétiques déterminant le sexe en analysant
la descendance des croisements réciproques Bryonia dioica x B. alba. De méme,

J.

H. KEMPTON (1919) met en évidence la fertilisation s€lective entre pollen +

et pollen wx, suivant 1'&dge de ce pollen, chez le meis, en utilisant les pro-
portions de ségrégation sur 1'épi.
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Deux couples d'alléles peuvent ségréger en
étant indépendants 1'un de 1l'autre, ou en étant liés. Les deux situations
sont envisagfes successivement: la ségrégation dihybride indépendante et la

ségrégation 4 liaison factorielle.

dépendante :

a) La ségrégation dihybride in

- La ségrégation pollinigue :

Les 2 caractéres en ségrégation sur 1'épi sont :

- la_coloration de_l'aleurone, déterminée par les alléles C/c

situés sur le chromosome 9 ;

- la_nature des_réserves, déterminée par les alléles +/ su, situés

sur le chromosome U4. .

Le croisement~-test est le suivant :

Les tétrades dans les anthéres de la plante polli-

nisatrice sont de 3 types :
Tétrade A Tétrade B Tétrade C
| ///;:;;— Csu ////;/:— C su

CcsSu| Ccsu &Ci’ Q

C+] C+

Les tétrades ditypes, A et B, sont en proportion
égale. La tétrade C tétratype apparalt i la suite d'échanges par rapport au
centromére. La probabilité d'échange pour 1l'alléle C/c est faible (distance
centromére = locus du géne C : 10 unités), elle est plus forte pour 1l'allé-

(+),

le +/su (centromére = locus du gene su : 35 unités

(+)Les distances sont prises sur la carte génétique du mals publiée par
SERRA I.A. (1969, Modern Genetics, vol. 1, p. 282-283) qui compléte celle
de RHOADES M.M. (1950, J. of Heredity L1, 59-67).
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Les 4 classes de grains peuvent s'ordonner en
6 couples de classes. En ne considérant que les 2 tétrades ditypes, ces

couples sont caractérisés par leur origine dans les tétrades :

- 2 couples intra=-tétrade : C +/c su, C su/c +

- 4 couples inter-tétrades : C +/C su, ¢ su/c +, C +/c +, C su/c Sw

- Les coefficients de corrélation :

La population est composée de 108 épis qui ont

donné les pourcentages de ségrégation suivants :

(C+) :: 25,56 * 2,63 (c+) : 24,61 2,62
(C su) : 24,77 t 2,63 (c su) : 25,06 + 2,05

I+

Les coefficients de corrélation sont donnés pour
la population totale (n = 108), et pour des fractions arbitraires de cette

population (n = 30 ou u48) appelées sous-populations.

Les diagrammes sont tracés pour les couples de
classes de grains dont les coefficients de corrélation indiquent une liaison
forte, une liaison moyenne et 1'indépendance (Figure ¢). Dans le couple oi
r=-0,6 (couple C +/C su de la sous=-population 2), la symétrie du diagram=-
me est nette’exceptés h‘échantillons au centre du diagramme. Pour r = = 0,L
(couple C +/c su de la sous-population 1), la symétrie est conservée dans
1'ensemble, bien que le tracé des 2 lignes soit plus irrégulier que dans le
diagramme précédent. Enfin dans le couple ¢ +/C su de la sous-population 2
ol r (=-0,158) indique 1'indépendance, le diagramme est dissymétrique. Comme
pour la population pollinique des Oenothéres hétérozygotes, la valeur des

coefficients de corrélation indique l'allure du diagramme d'un couple.

La situation pour les 6 couples de classes est la
suivante (Tableau 8) : au niveau de la population totale, les liaisons sont
faibles, variant entre - 0,2 et - 0,4 et sont homogenes entre elles (P du
test d'homogénéité = 0,48 ; les résultats de ces tests sont reportés en an-
nexe 4 p.136).Les sous-populations 1 et 3 se comportent comme la population
totale : coefficients faibles significatifs ou non, et homogénes (P est res-
pectivement égal & 0,93 et 0,57). La sous—population 2 se comporte différem-
ment : elle est remarquable par la gradation dans les‘valeurs des coefficients

qui, de ce fait, sont hétérogénes entre eux (P = 0,008). Les 2 couples
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Tableau 8 : Liaison entre pourcentages de classes de grains
dans Le pollen de Zea mys.

Ségnégation dihybride independante :

C +
¢ AU

Couples intra-tétrades

Couples inter=-tétrades

Sous=- n
pulation C+/ c su C+/ c+ csu/c+
r P r P r P
1 30 0,398 0,022 - 0,371 | 0,03k - 0,292 | 0,106
2 30 0,086 0,648 - 0,217 | 0,239 - 0,639 | 0,000
48 0,229 0,110 - 0,429 | 0,001 - 0,150 | 0,30k
opulation
totale [108 0,264 0,005 - 0,372 | 0,000 - 0,288 | 0,002
c+/ C su Csu/ c su C+/C su
1 30 0,515 0,001 - 0,451 | 0,067 - 0,319 | 0,075
2 30 0,158 0,398 - 0,240 | 0,190 - 0,658 | 0,000
3 48 0,353 0,010 - 0,345 | 0,013 - 0,450 | 0,001
opulation
totale {108 0,400 0,000 - 0,229 | 0,016 - 0,423 | 0,000

intra-tétrade ont les coefficients les plus faibles (- 0,1), les 2 couples

inter-tétrades ont les coefficients les plus élevés (= 0,6). Les autres cou-

pPles sont caractérisés par des valeurs intermédiaires. La particularité de

cette sous—population s'estompe dans la population totale.

- Interprétation :

De ces résultats se dégagent 2 modes de variation

des pourcentages, deux & deux.

. Les pourcentages des U4 classes prennent n'importe quelle valeur

par rapport & leur moyenne respective (cas des sous~populations 1 et 3)
(Tableau 8) ;

. Certains couples de classes ont un résultat balancé des pour-

centages ce qui entraine 1l'indépendance dans

d'autres couples (cas de la

sous-pop. 2). L'analyse de la figure T, p. 96, montre comment on aboutit &
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une telle situation. Les deux couples fortement 1iés sont les couples inter-
tétrades C +/C su et ¢ su/ ¢ +. Quand une classe du couple présente une
différente positive avec la moyenne, l'autre classe présente une différence
négative, et vice-versa. La somme des produits des 2 différences est néga-
tive et élevée, la covariance est &levée et r a une valeur négative proche
de -1. Le coefficient r faible d'un couple intra-tétrade signifie que les
pourcentages des 2 phénotypes de la tétrade peuvent présenter une différence
de méme signe ou de signe différent par rapport & leur moyenne. L'expression
L (x; - x) (y; - y) est faible, positive ou négative. On voit sur la figure T
que les 2 couples inter-tétrades C +/c + et ¢ su/C su sont dans la méme
situation que les couples intra=tétrade. Il découle de 14 que les 2 couples

inter-tétrades & r é&levé sont indépendants l'un par rapport & l'autre.

Nous pouvons imaginer le cas ol les pourcentages
des deux couples inter-tétrades & r &levé varient dans le méme sens. Alors
la situation dans le couple intra-tétrade est la suivante : les 2 pourcen=-
tages sont ensemble supérieurs & leur moyenne ou ensemble inférieurs & leur
moyenne. L'expression I (x; - x) (y; - y) est toujours positive et &levée.
Pour opérer cette transformation, il suffit de corriger le diagramme en
enlevant la symétrie aux 8 €chantillons du couple ¢ +/C su marqués d'une
fléche (Fig. 6). De la méme maniére, la correction est effectuée sur 1l'autre
couple intra-tétrade, sans que les moyennes soient modifiées. Les coefficients

de corrélstion sont les suivants :

Couples intra-tétnade Couples inten-tétrades
C+/ csu C+/ct+ csu/ c+
n P n P n P

+ 0,475 0,004 - 0,595 0,000 - 0,767 0,000
c+/ Casu Csu/ csu C+ /Casu

+ 0,276 0,128 - 0,57% 0,000 - 0,773 0,000

La liaison est devenue positive et significative
pour le couple intra~tétrade. Sous l'angle de l'analyse des té€trades, la liai-
son faible & nulle ou la liaison positive et significative peut donc caracté-

riser le couple intra-tétrade.

Pour clore l'analyse de la figure T il faut remar-
quer que le résultat balancé des pourcentages est la conséquence de la fluc=
tuation des tétrades ditypes A et B ; les tétrades tétratypes passent en

gquelgue sorte inapercues dans l'estimation des coefficients de corrélation,
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Figure 7 : Les coeffdicients de comnilation dans Les différents
couples de La sous-population 2 de La ségrégation C + / c su.
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car, apportant en proportion &gale les 4 phénotypes, elles ne modifient

pas les rapports entre classes dans la fluctuation des tétrades ditypes.

En résumé, dans une population pollinique compo-
sée de 4 phénotypes de grains, issue d'une ségrégation indépendante de 2
couples d'alléles, les pourcentages des 6 couples de phénotypes ne se sépa-
rent pas par leurs coefficients de corrélation si 1'échantillonnage est
€levé. Avec un échantillonnage plus faible, il peut arriver que les couples
inter-tétrades et intra-tétrade aient des coefficients significativement
différents : 2 des L4 couples inter-tétrades sont caractérisés par des liai-

sons fortes, les 2 couples intra-tétrade sont caractérisés par 1'indépendan-

ce.
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B) La ségrégation & liaison factoriell

ooooooooooooooo e es s 00000

- La_ségrégation pollinique :

La liaison ¢ = wx (coloration aleurone/réserve-

amylodextrine) est mise en &vidence dans le croisement-test suivant :

c WX C wx

¢ WX c +

Le pollen de la plante pollinisatrice dérive de
3 types de tétrades :

La tétrade parentale (Pa) Les tétrades recombinées (Re)
» ditype tétratype
C wx| C wx C+ |C+ C+ | Cwx

c+ | C+ C WX | C WX cwxlc+

La différence essentielle avec la composition des
tétrades en ségrégation indépendante est la prépondérance de la tétrade

perentale sur les 2 tétrades recombinées.

- Les coefficients de corrélation (Tableau 9, A) :

La descendance du croisement-test donne théorique-
ment 4 phénotypes de grains :
. les phénotypes parentaux (C wx) et (c +)
+ les phénotypes recombinds (C +) et (c wx).
Mais comme sur 1'épi le caractére des réserves est masqué par la coloration
de l'aleurone, les phénotypes (C wx) et (C +) sont réunis en une seule clas-

se de phénotypes (C +).

Pour 3 phénotypes, il y a 3 couples de classes
possibles :
. le couple inter=-tétrades ¢ + / c wx
. les 2 autres couples présentent un phénotype se répartissant

Sur les 2 tétrades : C/ c+et C/ c wx.
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Tableau 9 : Lialson entre Les pourcentages des classes de grains,
prises deux & deux, dans Le pollen de Zea maye.

‘ C wx
A : Stgnigation dihybride & Lialson factorielle:—————
c +
c+ / cwx c / c+ C / ¢ wx
n
tétrade : Pea / Re Pa. + Re / Pa Pa + Re / Re
Sous -
popuwlation r P r P r P
30| - 0,825 0,000 - 0,540 0,001 - 0,031 0,872
2 46| - 0,688 0,000 - 0,488 0,000 - 0,298 0,038
population
totale 76 | - 0,748 0,000 - 0,515 0,000 - 0,184 0,108
B : Segrnégation dihybride indépendante :
Cc +
avec regroupement des phZnotypes (C).
¢ su
c+ / csu C/c+ C / c su
Sous - tétrade : A/ B A+B/B A+B/A
population r P r P r P
1 30 | - 0,292 0,106 - 0,753 0,000 - 0,409 0,018
2 30 | - 0,639 0,000 - 0,451 0,007 - 0,399 0,021
3 48 | - 0,150 0,304 - 0,745 0,000 - 0,548 0,000
population
totale 108 | - 0,288 0,002 - 0,719 0,000 - 0,459 0,000
(%
BUTS

$ (C) est La somme de $ (C +) et de % (C su).
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Les pourcentages de ségrégation portant sur 76 épis
sont les suivants :
(C) : 50,33+ 1,96 ; (c+):35,55% 2,890 ; (cwx): 12,12 % 2,52

Les coefficients de corrélation sont calculés au
niveau de la population totale (n = 76) et au niveau de 2 sous-populations
(n = 30 et 46). La valeur de r est remarquablement homogéne pour le couple
inter-tétrades : - 0,6 & - 0,8. Les deux couples mixtes ont, 1'un une liai=-

son moyenne, l'autre une liaison faible ou nulle.

Pour comparer la population & liaison factorielle
avec la population pollinique & ségrégation indépendante, il faut transfor=—
mer cette derniére en une population & 3 classes de grains, en regroupant
en une seule classe tous les grains & aleurone coloré. Les coefficients de
corrélation des 3 couples de classes sont portés dans le tableau 9, B. En
comparant les deux résultats (Tableau 9, A et B), il est manifeste que la
population pollinique & ségrégation life est analogue & la sous=population 2
de la ségrégation indépendante : le couple inter-tétrades présente le coeffi-

cient le plus €levé. Pour les deux autres sous-populations et la population

globale, le couple inter-tétrades présente la liaison la plus faible. (’5g5
LI'L;‘» -
~r
- Interprétation :

I1 apparalt donc que le résultat balancé des pour-
centages de phénotypes, provenant de tétrades différentes constitue, dans
la ségrégation indépendante, une particularité mais devient le fait général

dans la ségrégation liée.

On peut énoncer le principe suivant : la population
pollinique provenant de 2 tétrades ditypes, en proportion inégale, présente
une liaison préférentielle pour le couple de phénotypes inter—tétrades. Ré-
ciproquement le coefficient de corrélation, calculé sur la population polli-

nique & l'anthése, est indicateur de la composition des tétrades.

Puisque la population pollinique & ségrégation
indépendante se distingue de celle & ségrégation liée il s'agit de savoir
duquel des 2 types de population pollinique se rapproche la population des

Oenothéres hétérozygotes.

I1 a été démontré plus haut que, chez les Oenothé-

res hétérozygotes, les microspores potentiellement actives, inactives et vides
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Figure 8 : Schima reprisentatif des rsultats de cornélation
dans Lla population pollinique tEmoin 2 3 classes de grains.

Tétrade A Tétrade B Tétrade A Tétrade B

1° regroupement [C] ou [c]

Les 2 phénotypes qui forment le couple & liaison la plus forte se trouvent
dans 2 tétrades différentes.

2.

regroupement [sul ou [+]

Les 2 phénotypes qui forment les couples i liaison forte et &gale sont situfs
dans une tétrade a condition que les €carts—types des 3 phénotypes soient égaux :

S = 1,98 = 1,96 ; s[” = 2.4 s[c 4" 2,01

[C su]

[su] 22 S[C +] S[c su]

8 = 2,09

3° regroupement : tétrade A ou tétrade B.

i i oy
o su .
Les 2 phénotypes du couple & liaison faible forment une seule tétrade, le 3éme
phénotype constitue & lui seul une tétrade, i condition que la variance de ce

dernier soit €gale & la somme des variances des 2 autres phénotypes :

2 2 2 2 . a2 2
e +1 * 5 [c sul = % [Tr. B) S ter. A1 “ % (csul * 8 [c )

3,93 + 3,87 = T,10 7,10 = h,38 + k05
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ne peuvent pas se répartir dans les tétrades de maniére uniforme, mais dans

plusieurs tétrades en proportion inégale. C'est donc la structure d'une po-

~

pulation pollinique & ségrégation liée qui peut servir de modéle approché

pour interpréter la population des Oenothéres hétérozygotes.

c) La_population-t&moin d_3_classes _de_graing :

Pour que la population & liaison factorielle
puisse €tre comparée & la population pollinique & 3 classes de grains, il

faut transformer la ségrégation & U classes en une ségrégation & 3 classes
C +

en regroupant 2 classes en une seule. La ségrégation issue de —E—;E—-est

obtenue directement sous cette forme par regroupement des phénotypes C + et
C wx. Mais en ne disposant que de ce résultat, il est impossible de procé-
der & un autre regroupement. Pour remédier & cet inconvénient, nous nous

C +

référons & la sous-population 2 de la ségrégation issue de papel

Sur les 2 tétrades ditypes, le regroupement de
2 phénotypes peut se faire sur 2 tétrades ou & 1l'intérieur d'une tétrade :
. le regroupement sur 2 tétrades donne les phénotypes (C) ou (c¢),
(+) ou (su) ;
. le regroupement par tétrade se résoud en une tétrade monotype
A ou B.

En tout, 3 regroupements sont possibles, indi-
qués sur la figure 8 par les microspores ponctuées. Les coefficients de cor-
rélation entre les pourcentages des 3 phénotypes, pris 2 & 2 sont portés
dans le tableau 10.

Chaque regroupement est caractérisé par une
répartition définie de la valeur des liaisons sur les 3 couples de classes.

- regroupement inter-tétrades

. regroupement 1 : (C) ou (¢) : le couple inter-tétrades
garde la liasison la plus forte (-~ 0,6) ; les 2 autres couples ont des liai-
sons moyennes ;

. regroupement 2 : (+) ou (su) : le couple inter-tétrades
est caractérisé par une liaison faible, les 2 autres couples par des liaisons
fortes et égales.
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Tableau 10 : La population tEmoin & 3 classes de grains (Sous-population 2

de La sgnigation %'%u avee regroupement de phénotypes).
r P r P r P
Phénotypes -
couple .
reg?oupéa inter—tétrad couple mixte
A. PhEnotypes negroupls provenant de tétrades difgérentes
1° regroupement c+/ csu C/c+ C/ csu
C +
c { - 0,639 0,000 - 0,451 0,007 - 0,399 0,021
c su
C+/ Csu c/C+ _ c/ Csu
c { c ¥ - 0,658 0,000 - 0,357 0,043 - 0,453 0,007
Cc su
2° regroupement Csu/csu + / C su +/ csu
+ { +C - 0,2ko0 0,190 - 0,629 0,000 = 0,591 0,000
+ c
C+/c+ su/ C+ su/ c+
su { su C - 0,217 0,239 - 0,619 0,000 - 0,632 0,000
8u C
B. PhZnotypes negroups provenant d'une méme t&trade
couple . ez
intra-tétrade couple inter=tétrades
3° regroupement Csu/c+ tétrade A/ C su tétrade A / ¢ +
tétrade{ C+ - 0,158 0,393 - 0,667 0,000 - 0,631 0,000
A ¢ su
C+/ csu tétrade B / C + tétrade B / ¢ su
*’étrade{ C su - 0,086 0,648 - 0,681 0,000 - 0,67 0,000
B c +

At

SRV

RIS

Neer’
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- regroupement intra-tétrade :

. regroupement 3 : les liaisons avec la tétrade mono-
type sont les plus fortes. Le couple intra=-tétrade est caractérisé par une

lisison faible.

On voit que les regroupements 2 et 3 présen-
tent une répartition identique des coefficients de corrélation : 2 coeffi-
cients forts et &gaux et un coefficient faible. Mais en considérant les
variances de chaque phénotype, il est possible de séparer les regroupements
2 et 3. Dans le regroupement 2, les écarts-types des phénotypes sont pra-
tiquement &gaux. Dans le regroupement 3, la variance de la tétrade est ap-

proximativement €gale & la somme des variances des 2 autres phénotypes.

I1 est ainsi possible de définir la réparti-
tion des 3 phénotypes de microspores dans les tétrades & partir des coef-
ficients de corrélation calculés sur la population pollinique & 1'anthése,
en énongant les régles suivantes

1 = 81 sur les 3 couples, 1 couple présente une liaison plus for-
te, les 2 phénotypes de ce couple proviennent, le premier d'une tétrade et

le deuxiéme de l'autre tétrade ;

2 - g1 2 couples présentent une liaison forte et égale, et le
troisiéme une liaison faible, il y a 2 organisations possibles de tétrades
qui se distinguent par la valeur des écarts-types.

a) lorsque les 3 écarts-types des 3 phénotypes sont
approximativement égaux, les 2 couples forts constituent chacun une tétrade
ditype ;

b) lorsque la variance du phénotype commun & 2 couples
est approximativement égale & la somme des variances des 2 autres phénotypes,
le couple & liaison faible (ou & liaison positive gignificative) compose

une tétrade ditype, le troisiéme phénotype forme la tétrade monotype.

3 - des régles précédentes on déduit que lorsque les 3 couples sont
caractérisés par une liaison faible et approximativement €gale, la réparti-
tion des 3 phénotypes dans les tétrades n'est plus préférentielle, elle est

indépendante et se fait au hasard.
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En résumé, pour aboutir 4 ces lois, le raisonnement se fait
en 3 temps.

1° temps: La population pollinique gqui se rapproche le mieux
de la population des hétérozygotes de complexes est la population pollinique
& liaison factorielle, &4 cause de 1'inégalité de proportion entre les tétrades
parentales et les tétrades recombinées.

Or la population pollinique & ségrégation factorielle liée,

C wx / c +, est caractérisée par la valeur graduée des coefficients r des dif=
férents couples de phénotypes. En conséquence, les coefficients de corrélation
sont des margueurs des couples de phénotypes inter-tétrades et des couples de
phénotypes intra-tétrade.

Donc la valeur des coefficients r dans la population pollinique
des Oenothéres indique, par similitude, les couples de phénotypes inter-tétra=
des et les couples de phénotypes intra-tétrade.

2° temps:Pour que la similitude entre la population-témoin et
la population des Oenothéres soit exacte, il faut regrouper 2 phénotypes de
grains de la population témoin en un seul, ce qui réalise une population-témoin
& 3 classes de grains.

Or un regroupement par 2 sur 4 phénotypes peut se réaliser
de 6 maniéres. Chague regroupement aboutit & une variété de population-témoin
avec une combinaison définie des 3 coefficients de corrélation sur les couples
inter-tétrades et les couples intra-tétrade.

Nous pouvons donc observer chez les Oenothéres différentes
combinaisons des coefficients r qui chacune correspond & un type de répartition
des 3 phénotypes de microspores dans les tétrades.

3° temps: Mais pour opérer ces regroupements , nous rencontrons
une difficulté expérimentale. La population-témoin est donnée d'emblée sous
3 classes de grains, dont une résulte d'un regroupement de 2 classes de grains.
Comme il est impossible de dissocier les 2 classes regroupées, il est également
impossible de réaliser les 5 autres regroupements. On surmonte cette difficulté
en faisant appel & une autre similitude. En effet, en fractionnant au hasard la
population & ségrégation factorielle indépendante, on isole une sous-population
qui imite exactement la gradation des coefficients r de la population & ségré=
gation factorielle liée. Cette sous-population permet d'opérer les 6 regroupe=
ﬁents, et elle sera en définitive la population - témoin.

Ce raisonnement comporte donc 3 anglogies: une premiére entre
la population & ségrégation factorielle 1iée et la population des Oenothéres;
une deuxiéme entre une fraction au hasard de la population & ségrégation facto=

-~

rielle indépendante et la population & ségrégation liée; d'ou découle la 3° ana=

-~

logie entre la sous-population & ségrégation indépendante et la population des

Oencthéres.
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I1 est certain que la transposition d'un modéle
mendélien de ségrégation pollinique & la population des Oenothéres hétéro-

zygotes a des limites qui découlent de plusieurs caractéres :

- la distribution des pourcentages d'une classe de phénotypes dans
le pollen de mais différe totalement de celle des Oenothéres. Pour s'en ren-—
dre compte, il suffit de comparer les diagrammes des figures 5 d'une part et
de la figure 6 d'autre part:pour la ségrégation mendélienne, diagramme ramas-
sé autour de 1l'abscisse moyenne; pour la ségrégation chez les Oenothéres, dia-

gramme étalé de part et d'autre de 1l'abscisse moyenne.;

- la ségrégation 1/1 dans la tétrade de mals est la seule possi-
ble. Chez les Oenothéres elle est accompagnée d'autres proportions de ségré-

gation ;

- enfin, la population 3 classes de grains est factice, car elle
est obtenue par le regroupement de phénotypes bien distincts, alors que dans

le pollen des Oenothéres chaque classe est réelle.

Aussi doit-on accorder aux 3 réglee établies plus
haut seulement une valeur indicative qui demande & €tre confirmée par les

autres paramétres statistiques, moyenne et &cart-type.

2-Les résultats statistiques :

L'utilisation des coefficients de corrélation 1li-
néaire pose comme préalable un ensemble de conditions statistiques : norma-
1lité de la fonction fréquence, régression linéaire, significative. Les résul-
tats des tests statistiques présentés en annexe 2 (p.122) et annexe 4 (p.131)

prouvent que ces conditions sont bien satisfaites.

Dans le tableau 11 qui présente les estimations
des coefficients de corrélation, il est intéressant de considérer globalement
population et sous=-populations. Pour les 3 espéces, le couple actifs/vides
présente uniformément des coefficients &levés, entre - 0,6 et - 0,9. La moyen-
ne est & - 0,7{+La fluctuation si réduite de r est remarquable,car 1'in-

tervalle de confiance au risque de 5 % s'étend théoriquement de - 0,3 & -~ 1.

(+)

C'est le coefficient de corrélation ajusté, r', calculé sur l'ensemble
des sous=-populations des 3 espéces.
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Tableau 11 : Les coefficients de comndlation entre Les pourcentages de
classes prises deux & deux dans £a population totale et Les sous-
populations chez bienmnis, ersteinensis et syrticola.

Classes de pollen testées pour la corrélation
actifs/vides actifs/inactifs inactifs/vides
sous
populations n r P r P r P
Oe. biennis
1 30 -0,766 0,000 +0,054 N.S. ~0,683 0,000
2 30 -0,837 0,000 +0,456 0,007 -0,869 0,000
3 30 -0,851 0,000 +0,233 N.S. -0,709 0,000
L 30 -0,803 0,000 +0,178 N.5. | -0,729 0,000
5 30 =-0,753 0,000 +0,042 N.S. -0,625 0,000
Population
totale 150 -0,801 0,000 +0,156 0,054 -0,T16 0,000
Oe. syrticola
1 30 -0,TL4k 0,000 -0,039 N.S. -0,638 0,000
2 30 -0,903 0,000 +0,352 | 0,046 -0,721 | 0,000
3 40 -0,576 0,000 -0,027 N.S. -0,802 0,000
Population
totale 100 -0,T09 0,000 +0,02h4 N.S. -0,722 0,000
Oe. ersteinensis|.
1 30 -0,832 0,000 +0,105 N.S. -0,639 0,000
2 30 -0,778 0,000 -0,348 0,049 -0,319 N.S.
3 30 -0,728 0,000 -0,491 0,003 -0,240 N.S.
4 30 -0,891 0,000 -0,450 0,008 40,00k N.S.
5 30 -0,786 0,000 -0,289 N.S. -0,350 0,048
6 4s =-0,T757 0,000 -0,272 N.S. -0,L423 0,002
Population
totale 195 -0,717 0,000 -0,382 0,000 -0,370 0,000
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Les liaisons dans les couples actifs/inactifs et
inactifs/vides différencient les espéces. On peut distinguer biemnis et syr—
ticola d'ersteinensis.

Pour biennie et syrticola, le couple actifs/inec-—
tifs est carasctérisé par des liaisons faibles ou nulles, ou des liaisons si-
gnificatives positives. Le couple inactifs/vides présente uniformément des

coefficients €levés négatifs, & l'instar du couple actifs/vides.

Il faut cependant relever une particularité qui
distingue biennis de syrticola. Chez biennis, les valeurs de r des couples
actifs/vides et inactifs/vides se tiennent bien ensemble. Elles différent
de - 0,1. Chez syrticola, chaque sous-population est un cas perticulier, les
valeurs sont = 0,7 et - 0,6, ou - 0,9 et - 0,7, ou - 0,6 et - 0,8.

Chez ersteinensig, la sous-population 1 est com—
parable aux sous-populations de biennie. Mais les autres sous-populations et
la population totale présentent des coefficients faibles ou moyens qui ne

dépassent pas - 0,5.

Si nous comparons ces résultats avec le test de
1'homogénéité des moyennes (p. 80), on constate qu'sux moyennes homogénes
correspondent des coefficients de corrélation homogénes (cas de biennis), et
qu'aux moyennes hétérogénes correspondent des valeurs différentes des coef-
fiecients de corrélation entre sous-populations (cas d'ersteinensis et de
syrticola). L'hétérogénéité des moyennes refldte donc une organisation dif-

férente des tétrades.

Pour les 3 espéces, la liaison dans les couples de

phénotypes se résume de la maniére suivante :

Espeee Liaison dans Le couple
actigs/vides actigs /inactifs Anactifs/vides
biennis gonte nulle gonte
syrticola fonte nutle gonte
ersteinensis fonte gaible gaible

La méme analyse a &té faite chez d'autres espéces
avec des démombrements moins importants (tableau 12). On peut objecter qu'un
nombre faible d'échantillons ne permet pas de dégager la signification de r.

Mais cette objection ne se justifie pas pour notre matériel car 1l'analyse
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Tableau 12 : ConnZlations entre Les pourcentages des classes deux & deux,
dans La population pollinique des espZces hétérozygotes.

Coefficients de corrélation
dans les couples de classes
Espéces n x * S A/V A/IA IA/V
r r
AV > T1a/v
A H 23’59 i ’4’79 LYLYIY] 228242
biennis 150 |IA : 19,23 % L,11 -0,801 +0,156 -0,716
V : 57,11 = 6,76
A : 36,0h + 6,36 333 33 3¢5t
corontifera 66 | IA : 26,17 £ 6,60 -0,867 +0,520 -0,877
vV : 36,89 £11,30
A : ho,15 11,94 s 2
nuda - 62 |IA : 15,85 * 7,36 -0,849 -0,016 -0,515
Vv : 44,00 213,92
A : 33,87 % 5,38 e s siest |
rubricaulis 76 IA : 31,04 £ 5,15 -0,897 +0,593 -0,888 é
vV : 35,09 * 9,k0 !
A i bi,b2 ik, 79 s s
suaveolens 40 |IA : 35,50 % k4,21 -0,738 -0,047 -0,640
vV : 23,07 * 6,23
A : 2h,b1 28,20 s s
syrticola 100 IA : 28,42 + 8,36 -0,T709 +0,024 -0,722
V : 47,17 +11,85
TA/V 6levé
195 A : 35,50 + 7,11 33 e Ko
ersteinensis 195 |IA : 15,30 % 5,36 -0,T17 -0,382 -0,370
V : 39,00 £ 7,10
A 1 T2,13 11,27 seaese e ’
corontfera 56 |IA : 6,32 £ 5,39 -0,879 -0,551 +0,087
rubrisepala VvV : 21,55 % 9,k
|
T/ > Ta/v
A : 140,20 + 5,87 seses sest 353
conferta 81 |IA : 26,11 + 8,04 -0,428 -0,278 -0,T46
vV : 33,75 £ 8,55

Les exposants des coefficients r Andiquent La sdignification de 1 :
e sdignd gicatif au-dela de 1/1000
s significatif a 1/100
sans exposant — non sdgnificatif
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des sous=populations montre que, si dans un couple de classes la liaison
est forte, elle aspparalt trés vite. Par exemple pour Oe. conferta, ol au
dépert n'était analysée qu'une population de 20 &chantillons, la liaison
la plus forte carasctérisait le couple inactifs/vides. Ce résultat &tait
singulier par rapport aux autres espéces. Un dénombrement plus &tendu

(n = 81) a confirmé cette liaison plus forte du couple inactifs/vides. Il
en découle qu'une population pollinique composée de 30 échantillons suffit
pour interpréter les coefficients de corrélation.

Le tebleau 12 dans lequel sont réunis les résul-
tats pour 9 espéces (y compris les 3 espdces analysées plus haut) donne
une vue d'ensemble des possibilités de liaison dans les 3 couples de classes
d'une population pollinique. Les espéces sont groupées en fonction de la
combinaison des 3 coefficients r . Moyennes et écarts-types sont tappelés
car ils sont nécessaires pour l'interprétation génétique des coefficients
de corrélation.

Les combinaisons observées dans les 9 espéces sont

les suivantes :

Combinaison 1 appelle biennis
A/V : n 2levE, nEgatif
AJTA : 2 ﬂa,ébl.e(”ou Eleve, positif
TIA/V : n 8LevE, nZgatif.

Combinaison 2 appelée ersteinensis
A/V : n ElevE, nEgatif
A/IA :

}n moyen, négatif ou faible
TA/V :

Combinaison 3 appelie conferta
A/V

A/TA

TIA/V : n ELevE nEgatif.

}n faible 2 moyen, négatif

3-Interprétation : 1l'organisation des tétrades :

Ces données statistiques permettent d'esquisser
la répartition des microspores potentiellement actives (en abrégé A), inac-
tives (IA) et vides (V).(Dans la suite de 1'exposé, le terme "potentielle- -~

ment" est sous-entendu.) A une combinaison desccoefficients r correspond

(1) Quand 1 est faible, c'est a dire non signigicatif, Le signe de
n'a aucune imponrtance.
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Figure 9 : REpartition des microspores potentiellement
actives (A), inactives (IA) et vides (V) dans Les tétrades.
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un type d'orgenisation des tétrades. Comme nous observons 3 combinaisons
tvu cnefficients r, il y a 3 organisations de tétrades, schématisées sur

e figure 9.

- —————

La combinaison biennis suit la régle 2 b : il
zn découle une tétrade ditype actifs/inactifs et une tétrade monotype de
microspores vides. Confrontons cette répartition avec la valeur des moyenﬁé;
@t écarts-types. La population pollinique de rubricaulis parait la plus
simple & analyser. Comme actifs et inactifs fluctuent dans le mé€me sens par
rapport aux vides, la fluctuation entre les 2 tétrades est théoriquement
définie par l'écart-type de la tétrade de vides. On peut donc estimer la

fluctuation propre & la ségrégation actifs/inactifs en calculant le rapport

% actifs
% actifs + % inactifs

A la suite de cette transformation, la moyenne des actifs est de 52 * 3,7 %.
Le nouvel écart-type est plus petit. Nous savons que pour une ségrégation

1/1, 1'écart-type devrait avoir une valeur de 2 %. La ségrégation actifs/inac-
tifs tend donc vers la ségrégation 1/1, mais sans jamais atteindre le méca-

nisme rigoureux de la ségrégation mendélienne.

Coronifera présente la méme combinaison des
coefficients r que rubricaulis, mais lesmoyennes des actifs et inactifs
sont trop éloignées de la ségrégation 1/1, les inactifs sont toujours en

proportion plus faible.

Biennis, syrticola et suaveolens ont le couple
actifs/inactifs indépendant, mais la somme des variances S2A + SQIA est
supérieure & la variance des vides (Szv)(alors que dans les 2 espéces pré-
cédentes elle est inférieure). En outre le rapport

% actifs
% actifs + % inactifs

calculé pour la population de syrticola donne les paramétres suivants

46 £+ 11,6 %. Par cette transformation 1'écart-type a fortement augmenté. Cela
veut dire que la tétrade monotype de grains vides qui présente la fluctua-
tion la plus forte n'est pas la seule probable, certaines tétrades & grains

- contiennent en plus des microspores actives et inactives.

Les résultats de nuda sont particuliers. Par

© ¢os. . = de corrélation, les tétrades présentent 1'organisation
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biennis. Mais & la différence des espéces précédentes, les écarts~types des
actifs et des vides ont la méme valeur. Cela s'explique par la faible pro-
portion des grains inactifs. De ce fait la majorité des tétrades & grains
actifs sont monotypes ; elles suivent la fluctuation des tétrades & micro-
spores vides. Cette situation s'explique par ls morphologie des grains inac-
tifs : les inactifs sont trés proches des actifs, dens les dénombrements

on a pu qualifier comme actifs des grains génétiquement inactifs. Dans la
tétrade des grains actifs se réalise donc la ségrégation des grains généti-
quement actifs et inactifs, mais la morphologie des grains & 1'anthése ne

rend pas apparente cette ségrégation.

En définitive, les résultats statistiques de
l'ensemble des espéces & organisation biemnis sont cohérents, quand on com—
pare moyennes et écarts-types avec les coefficients de corrélation. L'orga-
nisation de base est : tétrade & microspores actives et tétrades & micro-
spores vides. Suivant les espéces, la 1€re tétrade est le siége de la sé-
grégation actifs/inactifs, dans des proportions généralement trés &loignées
de 1/1, la 2€me tétrade peut comporter, en plus des vides, des actifs et

des inactifs.

La combinaison des 3 coefficients de corréla-
tion suit la régle 1. On déduit 2 types de tétrades : des tétrades & micro-
spores actives et des tétrades & microspores vides, les microspores inactives
apparaissent au hasard dans 1l'une ou l'autre tétrade. La fluctuation des
2 tétrades est donc définie par la classe des grains actifs et celle des
grains vides. Ainsi s'explique la valeur égale des 2 &carts-types, actifs et
vides. Comme les inactifs apparaissent dans les 2 tétrades, leur fluctuation

est de ce fait plus faible.

On voit que le type d'organisation ersteinensis
est assez proche du type biennis. La différence essentielle avec ce dernier
est que les microspores inactives ne ségrégent pas préférentiellement avec

les microspores actives.

Cette organisation n'apparait pas au niveau de
toutes les sous-populations (tableau 11): Les sous=-populations 2, 5 et 6 sont
84 l'image de ls population totale. Les sous-populations 3 et 4 sont carac-
térisées par un couple actifs/inactifs d liaison plus forte que le couple
inactifs/vides, ce qui signifie que les grains inactifs apparaissent préfé-

rentiellement dans les tétrades & microspores vides. Enfin la sous—population
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1 est de type biemnis. On constate que la variation dans les types de té-
trades au niveau des sous-populations est déterminée par la répartition des
inactifs. Or il a été démontré plus haut que cette classe est caractérisée
par une forte hétérogénéité entre les moyennes des sous-populations (cf.
résultats p. 80). La fluctuation des pourcentages d'inactifs est donc con-

ditionnée par l'organisation des tétrades.

Il est intéressant de comparer les parametres
de nuda et d'ersteinensis : les moyennes des 3 classes sont approximative-
ment identiques, mais la combinaison des coefficients de corrélation est
différente ; nuda est un cas intermédiaire entre biennis et ersteinensis :
Chez nuda les inactifs apparaissent préférentiellement avec les actifs,
chez ersteinensis les inactifs sont indépendants des 2 autres types de mi-

crospores.

Dans le tableau 11, coronifera rubrisepala est
rangé & la suite d'ersteinensis. L'organisation des tétrades de cette es-
pEce ne peut etre déterminée avec certitude. En effet, comme la moyenne des
inactifs est trés faible, la distribution des pourcentages de cette classe
est dissymétrique et donc éloignée de la normale (cf. tableau 13, en annexe 2,
pP.122). Si nous ne tenons compte que des 2 classes & distribution normale,
actifs et vides, ce couple & r trés élevé (proche de - 0,9) indique 2 ty-
pes de tétrades, l'une & microspores actives l'autre & microspores vides.

Si malgré 1l'absence de normalité, on accordait aux coefficients r des 2
couples A/IA et IA/V une valeur descriptive, il faudrait conclure que les
microspores inactives apparaltraient préférentiellement avec les microspores
vides. Il est donc vraisemblable que l'organisation des tétrades de coro-

nifera rubrisepala est de type ersteinensis.

Dans le cadre de notre analyse, conferta est
la seule espéce qui, sur les 3 couples, montre le coefficient le plus élevé
pour le couple inactifs/vides. La combinaison des coefficients suit appro-
ximativement la régle 1 : un coefficient fort, 2 coefficients moyens. On
déduit 2 types de tétrades, 1l'une & microspores inactives, l'autre & mi-
crospores vides ; les microspores actives apparaissent dans les 2 tétrades,
avec cependant une faible préférence pour les tétrades & microspores inac=

tives. On retrouve sous une autre forme la répartition de type ersteinensis,

La fluctuation des 2 tétrades est mesurée par 1'écart-type des grains
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inactifs ou des grains vides, qui sont pratiquement &gaux. Les grains ac-
tifs participant aux 2 tétrades ont de ce fait une fluctuation plus faible.
Comme conferta est l'espéce unique pour le type de combinaison des coeffi-
cients r, il n'est pas péssible d'infirmer ou de confirmer la tétrade

tritype. On admettra son existence.

A la suite de cette revue des populations pol-
liniques de 9 espéces, on voit que les régles des combinaisons des coeffi-
cients de corrélation déduites de la population témoin permettent de con-
naitre avec vraisemblance la structure des tétrades. Car chaque fois ces
régles se sont trouvées en conformité avec la valeur des moyennes et surtout
des écarte—types. En définitive, les coefficients de corrélation entre clas-
ses prises 2 8 2, expliquent 1'égalité ou 1'inégalité entre les €carts-types
des 3 classes de grains. Sans 1l'analyse des coefficients de corrélation, il
est impossible de donner la raison pour laquelle chez biennis les écarts=—
types des actifs et inactifs sont €gaux, ou chez ersteinensis ceux des actifs

et des vides sont égaux.

Deux faits paraissent intéressants & analyser :

1 = le rapport particulier des actifs et inactifs. Dans
le type ersteinensis et conferta, une opération de méiose peut donner soit
actifs et inactifs, soit inactifs et vides, soit actifs et vides ; Chez bien-
nig par contre, actifs et inactifs sont issus préférentiellement 4d'une
seule opération de méiose. Cette constatation impose un rapprochement entre

l'organisation des tétrades et l'activité des complexes dans le pollen.

2 = dans les 3 organisations de tétrades, les grains
vides apparaissent préférentiellement dans une tétrade et les grains viables

dans une autre tétrade.
De ces deux faits, nous dégageons des enseignements génétiques :

1-L%rganisation des tétrades et 1'activité des complexes.

L'ensemble des espéces du type biennis sont hété-
rogamétiques strictes du cSté mBle. Conferta est isogamétique, ereteinen-

sts est relativement isogamétique, coronifera rubrigsepala s'est montré
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hétérogamétique, mais elle fait partie des mutants de translocation qui sont
généralement isogamétiques. En opposant donc hétérogamétiques et isogamé-
tiques, nous comparons l'organisation de type biennis & celle d'ersteinensis

et conferta.

Chez les hétérogamétiques, la méiose d'une cellule-mére
sépare les 2 complexes, mais la ségrégation morphologique dans le pollen
ne se superpose pas & la ségrégation génétique de complexes. De ce fait les
grains de type morphologique actif transmettent les 2 complexes. Le grain
inactif transmet le complexe inactif, mais reste & savoir s'il ne transmet

gue ce complexe.

Chez les isogamétiques le ségrégation morphologique
dans la tétrade actifs/inactifs s'estompe complétement, puisque les grains
inactifs apparaissent indépendamment avec les grains actifs ou les grains
vides. Les grains actifs transmettent les 2 complexes. Les grains inactifs

sont génétiquement hétérogénes dans le type ersteinensis.

La méthode des coefficients de corrélation ne peut €tre
utilisée sur la population pollinique de lamarckiana, isogamétique typique
a4 2 classes de grains. Mais nous disposons maintenant d'arguments suffi-
sants pour connaltre l'organisation des tétrades de cette espéce. En effet,
ersteinensis et lamarckiana ont le méme plastome, type III. Les &carts-types
de la classe des actifs et de celle des vides sont égaux et les plus élevés,
chez ersteinenstis. Ils sont €levés également chez lamarckiana. Dans les 2
espéces les moyennes des sous-populations sont les plus étalées. Si chez
ersteinensis nous regroupons les classes des actifs et inactifs en une classe
de grains pleins, les moyennes grains pleins et grains vides sont pratique-
ment identiques chez les 2 espéces (cf. tableau 5). Enfin, si nous regardons
la population pollinique in situ de lamarckiana (planche IV, 1 et 2) nous
trouvons des zones d'anthéres & grains pleins et des zones d'anthéres &
grains vides qui chacune ne peuvent provenir que de tétrades monotypes & mi-
crospores normales ou & microspores vides. I1 est donc hautement probable

qu'ersteinensis et lamarckiana ont la méme organisation des tétrades.

2-La tétrade des grains vides :

Les types biemnis et ersteinensis font le mieux
comprendre la signification génétique de la tétrade & grains vides. Nous sa-
vons qu'une opération de méiose donne les 2 complexes (la tétrade 1, fig. 9).
Or il existe une 2éme opération de mfiose caractérisée par les grains vides

(tétrade 2). Le génome de la microspore résultant de cette méiose doit donc
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tre Aifférents des 2 complexes, il est nouveau mais invieble. La 1létali-
té est donc bien d'origine génétique, elle intéresse un génome dans son

-3

ensemble. La question & résoudre est la composition de ce génome.

La fluctuation entre tétrades, la fluctuation des
proportions de ségrégation, & 1l'intérieur des tétrades mettent en &vidence une
qualité essentielle du mécanisme de la 18talité : celui=-ci doit mettre en
jeu un grend nombre de facteurs avec un seuil d'action : quand un certain
nombre de facteurs sont présents dans la microspore, la 1étalité est déclen-
chée. L'hypothése d'un tel modéle multifactoriel implique que la 1létalité

est déterminée par l'interaction de facteurs nucléaires et cytoplasmiques.

Nous nous proposons de donner la nature des fac=

teurs nucléaires en analysant la transmission de 1l'image pollinique.

_00_00_00_00_

Intégrons les résultats statistiques acquis par 1l'ana-
lyse des classes de grainsconsidérées isolément et des 3 classes de grains

considérées ensemble d'un &chantillon & l'autre.

Comme il existe principalement 2 tétrades et qu'a
1l'intérieur des tétrades il y a ségrégation entre 2 ou 3 formes de mi-
crospores, l'écart-type représente pour une part la fluctuation d'échantil-
lonnage et pour une deuxiéme part la fluctuation entre types de tétrades

ou entre proportions de ségrégation.
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Les grains vides provenant en majorité de tétrades
monotypes, l'@cart-type des grains vides est une bonne approximation de la
fluctuation entre t€trades. Il est le plus élevé des trois &carts=types ;
car il est évident que le nombre de combinaisons de n tétrades prises 2 &
2, ol n est toujours supérieur & 10, est trés élevé (pour n = 25, corres-
pondant & un &chantillon de 100 grains de pollen, le nombre de combinai-
son est de 300).

A 1'intérieur des tétrades, la ségrégation la plus
apparente est celle entre grains actifs et inactifs chez les espéces
hétérogamétiques. Les 5 combinaisons se réalisent, soit 4 actifs, 3 actifs /
1 inactif, 2 actifs / 2 inactifs, 1 actif / 3 inactifs, enfin 4 inactifs.

Ce nombre de combinaison est trés faible en comparaison avec le nombre de
combinaisons entre 2 types de tétrades. L'écart-type des grains actifs et
celui des grains inactifs est de ce fait plus faible (en annexe 5, p.136 ,
nous montrons & partir de populations fictives de tétrades comment 1'écart-
type des grains vides doit €tre plus grand que celui des grains actifs et

des grains inactifs).

L'image pollinique est donc la résultante d'une fluc-
tuation €levée entre types de tétrades et d'une fluctuation de fait plus

faible entre proportions de ségrégation 3 1'intérieur de la tétrade.

La distribution normale des fréquences des pourcenta-
ges indique qu'il y a continuité entre les différentes zones d'anthéres.
Prenons le cas le plus simple, celui de rubricaulis : selon les résultats
du tableau 5 (p. T7) 1a proportion des tétrades & microspores actives et
inactives (tétrade A) et des tétrades & microspores vides (tétrade B) est
de 60 % / LO %. Dans les différents échantillons qui dérivent de 100 té-
trades, les 21 combinaisons comprises entre 60 tétrades A et 4O tétrades B
et 40O tétrades A, 60 tétrades B se réalisent et se mélangent de maniére

homogéne .

Réciproquement une distribution éloignée de la normale
(que nous rencontrerons dans les populations polliniques des hybrides) in-
dique que le tissu sporogéne n'est pas homogéne. Les combinaisons extrémes
de types de tétrades sont aussi abondantes que les combinaisons voisines
de la moyenne. La distribution anormale des fréquences dés pourcentages ré-

véle donc l'intervention prédominante du cytoplasme.
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1 - Le calcul statistique
2 - Les tests de normalité

3 - Les tests d'homogénéité

4 - La corrélation dens un couple de phénotypes
de grains.
5 - La population pollinique calculée & partir de

population fictive de tétrades.

_00_00_00_00_00_

1 - LE__CALCUL_ _STATISTIQUE.

Une partie des calculs statistiques est effectuée sur programme
en langage Algol et exécutée sur ordinateur Gamma M 40 au Centre Interuni-
versitaire de Traitement de 1'Information. Un progremme est composé pour
le calcul des paramétres de la population pollinique, un autre pour le cal-

cul de la loi normale.

1-Leg paramétres de la population pollinique :

Ce programme comporte le calcul des paramétres

suivants :

a) Pour chaque classe de ghains, la moyenne, 1'é-
cart-type, la variance, les moments de 2&me et 3éme ordre, les coefficients

de PEARSON, b1 5

et b, et le tableau des fréquences des pourcentages.

b) Pour chaque couple de classes, la covariance,
les pentes o et o des droites de régression Dx et Dy’ le coefficient
de corrélation linéaire, r et sa signification, définie par le paramétre

de STUDENT :
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- o t suit La Lol nowmale réduite pour n > 30

L= et La Loi de STUDENT pour n < 30
Dans 1'hypoth@se de 1'indépendance, p = 0 . On calcule la probabilité pour
|t] a'étre dépassé, on dit que la liaison est significative au niveau ......

(le seuil de probabilité est fixé 3 0,05) .
Les données

Elles sont les pourcentages calculés d la main 3
partir des dénombrements faits au microscope. Sur une carte sont portés les
3 pourcentages d'un échantillon. Cette méthode s'est montrée treés pratique
car elle permet facilement de décomposer la population totale en sous—-popu—

lations.

Temps de machine : 1 minute pour calculer tous les

paramétres de 2 populations polliniques & n = 100.

Ci-contre est donné un exemple d'analyse d'une sous-

population.

- Analyse statistique exécutée sur Ordinateur M. LO.

e e e e e e e e e i e e B e e e o o o e e et S A e e T A o ot o e o e e v

La sous-population 1 d'ersteinensis.

A. LES DONNEES

Tableau 1 : % grains actifs
Tableau 2 : % grains inactifs
Tableau 3 : % grains vides.
B. MOYENNE VARIANCE MOMENT 3 MOMENT 4 Pq EQ ECARTS-TYPES
1 47,63 35,17 - 127,76 Lo84,30 0,38 3,30 5,93
2 12,20 18,29 - 12,k2 732,81 0,03 2,19 4,28
3 ho,17 58,81 166,64  9Lo2,13 0,14 2,72 7,67
C. CORRELATION A/IA
M1= 47,633 - M2=12,200 - S°1=35,17 - & 2= 18,29
cC = 2,766 (C = covariance).
n = 30
Le coefficient de corrélation linéaire estimé : r = 0,105.
t = 0,561

Probabilité de [t 0,575
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Régression du tableau 2 en fonction du tableau 1 0,076

Régression du tableau 1 en fonction du tableau 2 0,146

CORRELATION IA/V

2
M, = 12,200 - M, = k0,167 - sf = 18,29 - S, = 58,81
C = -21,690
n = 30
Le coefficient de corrélation linéaire estimé : r = -0,639.
t = 4,399.
La liaison est significative au niveau 0,000
Régression du tableau 2 en fonction du tableau 1 -1,146
Régression du tableau 1 en fonction du tableau 2 -0,357

CORRELATION A/V

M, = 47,633 - M, = 40,167 - sf = 35,17 - Sg = 58,81
o) = -0,832
n = 30
Le coefficient de corrélation linéaire estim@ : r = -0,832
t = 7,938
La liaison est significative au niveau 0,000
Régression du tableau 2 en fonction du tableau 1 -1,076
Régression du tableau 1 en fonction du tableau 2 -0,643.
D. FREQUENCES
Tahkeau 1
x1 =1-f=0 3 x=2-£f=0 3 o ks XxX=50-f=1 3 cieiaan
x =100 - £f=0.

Tableau 2 et tableau 3 : 1dem.
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2-Caleul de la lot normale :

Le programme est composé pour donner la fréquence
théorique de chaque valeur de pourcentage, & l'intérieur d'une classe de

grains, en développant la formule de la loi normale.

Les données :
= la moyenne et l'écart-type de la distribution ;
= l'intervalle des pourcentages dans leguel X, doit
€tre calculé ;
- n, pour transformer les fréquences relatives en

fréquences absolues.

Temps de machine : 1 minute pour calculer 800 valeurs Y;.

2 - LES__TESTS_ _DE__NORMALITE.

1-Ajustement de la fonction fréquences des pourcentages

d la lot normale :

Les fréquences théoriques sont calculées en déve-

loppant la formule de la loi normale :

-2

1 i (x; - x)

Yi= e 2 g2
cvanw

pour chaque valeur de la variable X (les pourcentages d'une classe de grains}
comprise dans les limites de x * 3 8. Yi est obtenu en fréquences relatives.

La fréquence sabsolue est calculée par le produit Y. n.

Ensuite le test du x? est appliqué aux fréquences :

(0 = ¢)2
X° = ———— . o0 est la fréquence expérimentale, c la fréquence théorique.
c

Les fréquences théoriques des variables extrémes qui ne sont pas représentées
dans la distribution expérimentale sont sommées avec la fréquence théorique

de la variable qui correspond dans la distribution expérimentale & la varisble
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extréme. En outre si, dans la suite des variables, une variable n'est pas
représentée dans ls distribution expérimentale, sa fréquence théorique est
additionnée & la suivante. Trois relations entre les données sont utilisées
pour calculer les fréquences théoriques : le nombre d'échantillons, n ;

la moyenne des pourcentages, X ; et 1'écart-type, S. D'od 1l'on définit les
degrés de liberté par : k - 3, k est le nombre de variables de la distri-
bution expérimentele. La probabilité, correspondant & la somme des x? des
variables, est lue dans les tables de PEARSON (1970, p. 128) qui ont 1'a-
vantage de présenter P pour toutes les valeurs de x2 comprises entre 0,001
et 120.

Exemple : La distribution des pourcentages de grains inactifs
de biennis. n = 150 x= 19,23 % S=4,19 %.

x (%) Fthzonique Fensonique Foxptnimentale
nelative absolue

5 0,000 0,036 -
6 0,001 0,082 -
7 0,001 0,194 = 08 -
8 0,002 0,348 1
9 0,004 0,657} 1.8 -
10 0,008 1,170 1
11 0,013 1,961 1
12 0,021 3,099 5
13 0,031 4,616 7
14 0,043 6,479 5
15 0,057 8,573 12
16 0,071 10,692 9
17 0,084 12,567 10
18 0,094 13,922 9
19 0,097 14,537 15
20 0,095 14,307 18
21 0,088 13,270 11
22 0,077 11,602 14
23 0,064 9,560

24 0,049 7,425

25 0,036 5,435
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26 0,025 3,750

27 0,016 2,438 3
28 0,010 1,494 1
29 0,006 0,863 -
30 0,003 0,470( -
31 0,002 0,241 -
32 0,001 0,117 -
33 0,000 0,053 -

Xitotw@ = 14,32 ; k = 20, d'oii d.d.£. = 17 ; P = 0,66 (c§.tableau 7, p. 82).

De ce résultat, on conclut que la normalité de la
distribution des fréquences n'est pas infirmée par le test du x?. Les fluc-
tusctions des fréquences expérimentales sont dues au hasard de 1'échantillon-
nage.

Tableauw 13 : Noamalité de La éonc,téon gnBquences des pourcentages
par Le test du x*° :

Ces résultats s'ajoutent & ceux donnés dans le tgblesu T, p. 82.

Actifs Inactifs Vides
Espéces :
x! [|d.d.1.{ P x? |d.d.1. P x? |d.4.1. P
Conferta 17,21 20 0,58 | 28,40| 23 0,21 |21,18| 24 0,63
Coront fera 20,43 20 0,45 | 34,29| 24 0,08 [29,67| 271 0,36
Coroni fera 33,73 28 0,20 {118,94] 13 0,000 /21,61 26 0,68
rubrisepala
Nuda 38,62 29 0,10 | 33,37 22 0,06 |L43,09| 3k 0,14
Rubricaulis 15,33 20 0,74 | 16,37 19 0,65 |25,39| 31 0,80
Suaveolens 8,88 14 0,84 9,56 10 0,47 | 15,40 14 0,3k
Population témoin
C +
Ségrégation PP [ C+ ] [ Csu] [ [ e+ ]
3,98 | 11 | 0,98 [ ,5h] 11 [o,21 | 7,74] 10 | 0,65
[ ¢ sul
7,59 | 8 | 0,47
” Vd - C+
Ségrégation — ——— [ c ] [ c+ ] [ cwx]
T,47 10 0,67 | 3,63{ 13 | 0,99 | 4,16 8 0,84
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Dens l'ensemble, la normalité n'est pas infirmée.
Seule la classe des inactifs de coronifera rubrisepala est €loignée de la
normalité. Ceci est 4l & la valeur faible de la moyenne, 6,3 * 5,k %,de

gorte que la distribution des fréquences est ce fait dissymétrique,

2-Lee coefficiente de PEARSON :

Ces coefficients utilisent :

- le moment de 2&me ordre :
T (xi - §)2
m, &« ————

n

- le moment de 3éme ordre :
_ =3

T (xi x)
m = ———

3

n

- le moment de Léme ordre :
-l

mh =

n

Ils sont définis par :

Dans une distribution théorique b, = 0, et b, = 3.
Dans une distribution expérimentale, ils sont soumis & une fluctuation d'é-
chantillonnage, dont les tables définissent les limites de confiance & 95 %
et 99 %.

Les coefficients b, et b, indiquent 1l'allure de la
courbe expérimentale des fréquences. Si b, est significativement différent
de 0, la distribution est dissymétrique : avec my négatif, les pourcentages
inférieurs & la moyenne sont anormalement fréquents ; avec my positif, les
pourcentages supérieurs 3 la moyenne sont anormalement fréquents. Le coef-

ficient b, précise la fréquence des pourcentages proches de la moyenne. 8i
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b, est significativement inférieur & 3, une partie importante de la dis-
tribution est centrée sur la moyenne, et les pourcentages extrémes font
défaut. Si b, est supérieur & 3, la distribution est encore plus resserrée

autour de la moyenne mais les pourcentages extrémes sont présents.

3=La droite de HENRY.:

On utilise du papier gausso-métrique. En abscisse,
graduée suivant 1'échelle métrique, est portée la variable pourcentage ;
en ordonnée, graduée suivant 1l'échelle gaussienne sont portées les fréquen-
ces cumulées, avec l'indication de la position de * 1, 2 et 3 0 . On porte
la moyenne (axe 0) et, de part et d'autre de la moyenne, *+ 1 S de la dis-
tribution’expérimentale. Ces 3 points sont situés sur la droite qui représente
la fonction fréquences th&€oriques. On porte ensuite les fréquences cumulées de
le distribution expérimentale et visuellement on apprécie si les différents
points sont disposés réguliérement le long de la droite. On voit que pour
syrticola (Fig. 10) les points sont bien alignés, au moins dans les limi-
tes de 2 S. Cependant les fréquences des grains vides sont & la limite de
le normalité (ce qui est confirmé par le test du x%, P = 0,08). Pour 1'hy-
bride Fp (blandina x nuda), la fonction fréquence des poﬁrcentages est éloi-
gnée de la normale pour les 3 classe de grains, en particulier la classe

des grains vides.

3 - _LES__TESTS__D'HOMOGENEITE.

1-Test d'homogénéité des moyemnes par l'analyse de la

varianece

L'analyse de la variance est une analyse & un fac=

teur, la sous-population. Le schéma est le suivant :
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Onigine de , ' 2
La variance Ecant-quadnatique d.d.L. S F
' ‘ ng T21 GZ
inten-population [nx —+ . .J- 5 k-1 -
2 2
ngsiduelle 25 L% (xf) - (ke 24| Nk | ...
ni na
} 2
Lotale L ™ (x2) - G N -1
1 N
T : Somme des varniables des sous-populations 1, 2, ......
G : Somme de toutes fLes variables x; (population totale)
n : Nombre d'échantillons par sous-population
N : Nombre d'Echantillons de La population totale
k : Nombre de sous-populations.

Les sommes des &écarts—~quadratiques sont calculées
de la maniére suivante :
- les &carts-quadratiques de la population totale sont calculés

8 partir de la variance (donnée sur programme) ;

- la varisnce résiduelle est obtenue en faisant la moyenne des
variances des sous-populations (données sur programme) ; d'ol on calcule les

écarts—quadratiques résiduels ;

- les écarts—quadratiques inter-populations sont calculés & partir
de la différence : écarts—quadratiques totaux - écarts—quadratiques rési-

duels.
Les tables de F sont prises dans SCHWARTZ D.
(Flammarion, 1970, p. 290).

Les résultats des analyses sont portés dans

le tableau 14.
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Tableauw 14 : Comparaison des moyennes de pourcentages des
sous-popubations par L'analyse de fa variance.

Origine de L1 actifs inactifs vides
la variance g2 F P g2 F P 52 F P
biennis|
inter-population| &L 50,2 | 1,9 N.S. | ¥1,5]| 2,5 0,05 | 62,4 1,4 N.S.
résiduelle 145 25,3 16,2 45,5
totale kg 25,9 16,9 45,9
ersteinensis
inter-population| 5 159,6 | 3,3 0,01 {316,6 | 15,0 0,000 66,3 1,3 | N.s.
résiduelle 189 h7,2 21,1 49,8
totale 194 50,7 | 28,5 50,2
larmarckiana
inter-population| U 120,3 | 0,9 N.S. — résultat identique
résiduelle 2ho 125,7 aux actifs.
totale 244 125,6
syrticole
inter-population| 2 340,3 | 5,5 0,01 |282,5| U,k 0,01 |477,0 3,6 0,05
résiduelle 97 61,6 64,0 133,4
totale 99 67,2 69,8 140,3

e
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2-Test d'homogénéité des variances (Test de BARTLETT) :

La méthode de ce test est exposée dans VESSEREAU A.
(1960), p. 157-158, et dans PEARSON E.S. (1970), p. 63. Elle est basée sur

la différence M suivente :
M = NLog, U - I n; LoggUj

U; sont les variances des sous-populations

U est la moyenne des variances :
z n, U,

U = N

Cette valeur M suit la loi du x? . Si on exprime M en log.

de base 10, on a :
Xz = 2,3026 M

BARTLETT ajoute un correctif qui fait intervenir le nombre de

sous-populations k, entrant dans la comparaison : x? = 2,3026—%——

1 1 1
C = 14—  I( - )

3(k=-1) n; N

Les d.d4.1. sont égaux & k - 1.

Voici un exemple de calcul sur la population pollinique d'ersteti-

nensis ol k = 6.

U, n, n; U log U n;log U; 1/ n;
59,29 30 1778,7 1,77 53,1 0,03
87,61 30 2628,3 1,9k 58,2 0,03
41,60 30 1248,0 1,62 48,6 0,03
32,15 30 96k ,5 1,51 45,3 0,03
33,52 30 1005 ,6 1,52 45,6 0,03
41,99 L5 1889,5 1,62 72,9 0,02

195 9514 ,6 0,17
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G _2%;_:_6_ = 148,79 log U = 1,68
C o= 1 + 1; (0,17 - 0,005) = 1,01

= 23926 (37,60 - 323,7) = 8,85

Pour d4.4.1. = 5 ,P = 0,11 (cf. tableau p. 81).

4 - LA__CORRELATION DANS UN_ COUPLE DE PHENOTYPES

Les diagrammes des figures L4 et S5 présentent la variation des
pourcentages de 2 classes, échantillon & échantillon. Les diagrammes nous
ont conduit & l'utilisation des coefficients de corrélation. Nous nous pro-
posons de montrer par les diagrammes classiques de dispersion la liaison

ou 1l'indépendance entre les pourcentages des 2 classes de grains.

1-Les diagrammes de dispersion :

Pour un couple de 2 phénotypes de grains, nous
portons en abscisse les pourcentages d'une classe, et en ordonnée les pour-
centages de l'autre classe d'un couple. Chaque point du diagramme correspond
a4 un échantillon ou & plusieurs échantillons qui ont des pourcentages iden-
tiques. A chaque valeur d'abscisse x; correspondent plusieurs valeurs de
1l'ordonnée y;, et réciproquement. On a tracé les diagrammes de la popula-
tion pollinique de biennis (Figure 11). I1 y a 3 couples de phénotypes de

grains auxquels correspondent 3 diagrammes.

Un sens de lecture des diagrammes est choisi : les
pourcentages portés en abscisse sont considérés comme variable indépendante,
les pourcentages portés en ordonnée comme variable dépendante. En langage
statistique, cela revient & calculer la régression des valeurs de y en Xx.

Les 3 diagrammes d'une espéce représentent les fonctions suivantes
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Figue 11 : Les diagrammes de dispersion des pourcentages

o 2‘}“5 t \1 des classes, prises deux 2 deux, dans La population polli-
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% grains vides = £ (% grains actifs)

% grains inactifs f (% grains actifs)

% grains vides f (% grains inactifs).

Suivant le sens de lecture, & chaque valeur X,
correspond une_moyenne des ordo- y¢
nées ¥;» soit y; cette moyenne,
représentée par un cercle noir. La .
ligne en zig-zag qui rejoint les

différents §i est la ligne de ré-
gression de y en x. A cette courbe

de régression correspond une droite

de régression Dy qui relie les

moyennes théoriques Yi correspon-

e ’

/

dant aux moyennes expérimentales
;i' L'équation de la droite est
Y. =, (xi -x) +y. a, est la
pente de la droite. Pratiquement

MF-— - -~~~

-

c'est la droite qui passe su plus i x
prés des cercles noirs, ii' Les Figure 13 : Points remarquables de La
2 droites équidistantes de Dy aé~ droite Dy'

finissent la fluctuation d'échantillonnage des couples X;s ¥;» DAY rapport

& la droite de régression Dy‘

On voit que pour la population pollinique de
biennis, la pente Dy du couple actifs / vides et du couple inactifs / vides
est forte et que les points sont centrés sur la droite de régression. Le
couple actifs / inactifs présente une droite & pente faible et un nuage de
points. Dans le premier cas, liaisons et régressions sont significatives, et

dans le 2éme cas, elles sont non significatives.

On a également tracé certains diagrammes portant
sur les pourcentages des phénotypes de 1'épi de mafs (Figure 12) : & 1la
pente forte de la droite de régression correspond une liaison forte ; & la

pente faible, 1l'indépendance.

2-La linéarité de la régression :

a) Principe :

La linéarité est testée pour la régression de

Y en X. Suivant ce sens de lecture, chaque variable X3 forme une classe
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Figure 12 : Diagrasmes de dispersion des pourcentages des phinotypes,
pris deux 2 deux, sun L'Epi de Zea mays.

% [c+]‘
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& laquelle correspondent une ou plusieurs variables ¥; (ni est le nombre
des variables yi). Pour une classe Xs s le diagramme de dispersion présente

les points remarquables suivants (Figure 13) :

- ;i la moyenne des yide la classe x;
- Yi la moyenne théorique de la classe x; lue sur la droite Dy
- X, ; : respectivement la moyenne des variables X, et des varia-

bles ¥; de la population & N grains.

On admet que la linéarité€ n'est pas infirmée
si la fluctuation des ;i autour de la droite Dy n'est pas supérieure & la
fluctuation des ¥; autour de ;i pour chaque classe x.. On compare donc la

X - 2 _ . : -
variance de I ni(y Yi) = Q, & la variance L n; (yi y) Qp- Le calcul
des varisnces se fait suivant le schéma ci-dessous (extrait de VESSEREAU,

1960, p. 448).

Origine de Degrés
. s Somme des carrés de Carré moyen
la variation . P
liberté
Régression linéaire Qg = o I ni(x:.L - ;)2 1 —_—
Ecarts par rapport & la _ > QD
ligne droite QD =z ni(yi- Yi) k-2 —x -7
- =2 QC
Totale "entre classes" Q=L ni(yi- y) k-1 -1
2 2 - 2 QE
Rédiduelle (Erreur) Qp =1L (y:-L - yi) N-k N -
Total général Q=L (y; - ¥° N - 1 -

Q et Qg sont calculés & partir de données fournies par le cal~-

cul & 1'ordinateur. Qu est calculé & la main & partir de la formule :
=_=y2 _ =2 _ =2
n; (Yi y) = niyi Ny~.

QD et QE sont obtenus par différence.
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Linéarité de la régression des pourcentages

des grains vides dans les pourcentages de grains actifs pour la popula-

tion pollinique 4d'Oe. biennis.

Onigine de fa variation

Somme des carnds d.d.L.

127
REgression Lintaire 4426,32 1 14,61 0.85
Ecants par rapport & Dy 306,89 21 17,01
Totale "entre classes" 4733,21 22
REsiduelle 2160,87 127
Total général 6894,08 149
c) Resubtats (Tableau 15) :
Couple de classes d.d.l.1 / d.d.l.2 F
biennis
actifs/vides 21 / 127 0,85
actifs/inactifs 21/ 127 1,01
inactifs/vides 18 / 130 1,29
eyv rticola
actifs/vides 30/ 68 1,37
actifs/inactifs régression non significative
inactifs/vides 35/ 65 1,L40
ergteinensis
’ actifs/vides 31/ 162 0,1
actifs/inactifs 31/ 162 1,28
inactifs/vides 25 / 168 0,89




135

3-Homogénéité entre les coefficients de corrélation :

Le test d'homogénéité se calcule sur les coef-
ficients de corrélation transformés, z. (Un tableau de correspondance dé-
taillé figure dans PEARSON, 1969, vol. I, p. 1L4T).

Les écarts (Zi - ;)2 suivent la loi du x? suivant
la formule

X = E (o -3) (z-2)°

dans laquelle n; est le nombre d'échantillons de 1la population pollinique,
et z la moyenne des zi,appelée coefficient ajusté,et qui est définie de la

meniére suivante :

z (ni - 3) z;

N
]

z (ni - 3)

Pour la population pollinique des Oenothéres,
le coefficient ajusté r' est égal ou presque égal au coefficient de la

population totale.

b) Résultats :
1-Ségrégation homogénéité entre les 6 coefficients r
de la sous-population (les coefficients de corrélation figurent au tableau 8
page 9k).
Sous - populations x2 d.d.L. P r!
1 1,33 5 0,93 - 0,392
2 15,41 5 0,008 - 0,252
3 3,75 5 0,57 - 0,329.
Population totale 4,66 5 0,46 - 0,31

2-Population pollinique des Oenothéres : homogénéité entre sous-
populations d'une espéce pour un couple de phénotypes (Les coefficients de

corrélation figurent dans le tableau 11 page 105).



Couple de phnotypes X2
biennis

actigs/vides 1,60

actigs/inactifs 3,62

Anactifs/vides 3,00
ergteinensis

actifs/vides 4,50

actifs/inactigs 6,98

Anactigs/vides &,34
syrticola

actigs/vides 11,71

actigs/inactifs 4,50

Anactifs/vides 1,94

d.d.£. P
0,80
4 0,46
0,55
5 0,49
0,22
0,14
2 0,003
0,11
2 0,38

-0,812
+0,198
-0,712

-0,802
-0,298
-0,348

-0,760
+0,069
-0,734
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-0,801
+0,156
-0,716

-0,717
-0,382
-0,370

-0,709
+0,024
-0,722

Pour un couple de classes, les coefficients des

sous-populations d'une espéce sont homogénes entre eux & 1l'exception du

couple actifs/vides de syrticola. Mais ce cas confirme la tendence générele

de ce couple de pourcentages d'étre fortement 1ié, car 1'hétérogénéité en=-

tre les coefficients

sous=population 2 (cf. tableau 11, p. 105).

5

- LA__POPULATION POLLINI

r est due & la valeur &levée de r (= 0,9) de la

Nous nous plagons dans 1l'organisation de tétrades la plus simple,

celle de rubricaulis, une tétrade & grains vides (V) et une tétrade mixte &

grains actifs et grains inactifs.

On admet que 1'échantillon de population pollinique & 1'anthése

est issu de 25 &chantillons qui donnent 100 grains de pollen.

Posons les proportions de tétrades suivantes :
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"Tableau 16 : La fluctuation des tétrades et La gluctuation
des pourcentages de phénotypes de grains dans La population

1.

Ségrégation L4/0
3/1
2/2
1/3
o/4

2.

Ségrégation 4/0
3/1
2/2
1/3
o/4

3.

Ségrégation L4/0
3/1
2/2
1/3
o/4

L,

Ségrégation 4/0
3/1
2/2
1/3
o/h

pollinique

mixtes

16

Wi =N

w &

a L'anthise.

Nombre de
tétrades

vides

9

total

16

total

total

20

total

Nombre de grains dans la
population pollinique

actifs inactifs vides
36
12 L
14 14
- _
31 33 36
6L
6 2
8 8
-3 -9 -
17 19 N
20
15 5
20 20
L 12
- _4 -
39 41 20
80
3 1
6 6
1 -3 -
10 10 80



137/

- 16 mixtes et 9 vides et 1l'inverse 9 mixtes et 16 vides

~ 20 mixtes et 5 vides et l'inverse 5 mixtes et 20 vides.

Dans les tétrades mixtes apparaissent les 4 proportions de sé-

grégations actifs/inactifs :

L/0;3/13;2/2;1/ 3et0/ k4, avec une préférence pour
la ségrégation 2 / 2.

Le décompte des grains de pollen issus de ces tétrades est pré

senté dans le tableau 16.

On voit qu'en comparant les totaux des échantillons 1 et 2, et
des &chantillons 3 et 4, la fluctuation des 2 tétrades entraine une fluc-
tuation plus élevée des pourcentages des grains vides que de ceux des grains

actifs et inactifs.



138

30 P AR T 1 E

L ' HEREDITE DE L' IMAGE POLLINIQUE

La transmission de l'image pollinique avec grains létaux est
a priori paradoxale. Le facteur génétique qui détermine la 1€talité est
éliminé par la mort du gamétophyte. Une plante dont la population polli-
nique comporte des grains normaux et des grains létaux se présente dans
les processus de fertilisation comme une plante & pollen uniquement nor-
mel : sa fertilité n'est nullement réduite. La 1étalité pollinique, puis-—

qu'elle existe, est donc héritée par voie indirecte.

Au départ, nous nous référons & la descendance de la population
témoin & 1€talité factorielle. Le facteur p d'Oe. purpurata ne peut se
transmettre que par l'ovule et la descendance d'une plante +/p doit €tre
composée d'une part d'individus & pollen entiérement normal, d'autre part
d'individus dont le pollen ségrége en grains normaux et grains létaux.

Nous nous proposons de vérifier le mécanisme de cette transmission.

Pour les Oenothéres hétérozygotes, nous suivons la transmission
de 1'image pollinique chez 1l'hybride. Car il faut supposer que le systéme
génétique des Oenothéres, qui est si rigoureux chez l'espéce, se dégrade
dans la plante hybride. Cette situation doit nous permettre de comprendre

l'origine de la 1€talité pollinique.

Ces hybrides sont issus de croisements entre trois types de
plantes qui se distinguent, entre autres caractéres génétiques, par la 1lé-
talité pollinique : les espéces homozygotes, les espéces hétérozygotes .

. Chacune suggére une piste de recherche :



139

1 = Quelle est la cause génétique qui fait que 1l'espéce
homozygote donne du pollen uniquement normal, et l'espé&ce hétérozygote du
pollen normal et 1étal ? Pour répondre & cette question, nous suivrons la
descendence d'hybrides dont les parents sont hétérozygotes ou hétérozygotes
et homozygotes ;3

2 - les hybrides issus d'espéces homozygotes peuvent-ils
avoir du pollen létal 7 ;

Le plan est ainsi tout tracé : aprés 1'étude de la descendance
de la population témoin, nous analyserons successivement l'iﬁage pollinique
des hybrides d'espéces hétérozygotes, des hybrides des espéces homozygotes

et enfin des hybrides des mutants de translocation.

I. LA TRANSMISSION DU FACTEUR DE

LETALITE p.

_00_00_00_00_00O_

Dans le paragraphe précédent, nous avons démontré par des argu-
ments statistiques le déterminisme factoriel de la 1étalité pollinique
chez Oe. purpurata. Nous nous proposons de suivre le facteur p dans la des-

cendance de 1l'hétérozygote +/p.

L'essentiel des résultats a été développé dans une publication
antérieure (R. JEAN et R. LINDER, 1970). Cette derniére comporte 1'expé-
rimentation des saisons de culture 1968 et 1969, nous y ajoutons les données
des saisons 1970 et 1971. En premidre partie nous exposons 1l'historique de
la descendance du mutant +/p, et en deuxiéme partie 1l'interprétation géné-

tique.



Planche XXIII: La I€étalité pollinique factorielle
d'g'f./ﬂ%%Z(&/d Klebahn.




Planche XXI11: La L&8talit? pollinique gactonielle

d' Oenothera purpurata KLebahn.

Figure 1 : Pollen de plante +/+ (x 90).

Figune 2 : Pollen de plante +/pp (x 90).
Figure 3 : Pollen de plante +/p2 (x 90).
Figure 4 : Inglorescence d'Ce. purpurata.

Figwre 5 : Diacinse d'Oe. purpurata +/p, (x 800).
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Tableau 17 : La descendance du mutant +/p d'Oe. purpurata.

A. - Descendance d'0e. purpurata.+/p]

Nbre de plantes Plantes Plantes % de plantes
Génération issues +/p1 +/p2 3 ségrégation
d'autofécondation pollinique
1€ 88 9 1 8,8
2e 122 4,9
120 6 5,0
124 1 0,8
3e 63 2 3,1
54 2 3,7
4¢ 207 0 0 0,0
B. - Descendance d'Oe. purpurata +/p2
Nbre de plantes Plantes Plantes % de plantes
issues +/p2 +/pl 3 ségrégation
Génération d'autofécondation pollinique
ou de croisement
Autofécondation
1€ 120 24 0 20,0
2¢ 57 15 1 28,0
3¢ 126 33 1 26,9
Croisements
+/py%
Oe.franciscana 55 6 0 10,9
+/p.x
Oe.%amarckiana 75 7 0 9,3
+/p2x
Oe.suaveolens 13 4 0 30,7
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A. - DESCRIPTION DE_LA_DESCENDANCE DE LA PLANTE

E

A 1'origine, nous avons isolé dans nos cultures d'Oe. purpurata
une plante unique que l'analyse ultérieure nous a permis de définir comme
+/p1. La classe des grains létaux est composée de grains totalement vides,
réduits au sporoderme (Planche 23). Par autofécondation, cette plante a
donné 8,8 % de plantes & ségrégation +/p ; toutes les autres plantes du lot
montrent un pollen normal, elles sont homozygotes +/+ (cf. tableau 17, A,
premifre génération). Dans le groupe des plantes & ségrégation pollinique,
une plante présente un pollen ségrégeant en grains normaux et grains létaux
dans les proportions 1/1, mais le phénotype du grain 1étal est différent
il est ratatiné, de plus petite taille et conserve du protoplasme (Planche 23).
Les effets de la 1étalité sont moins accentués que chez les grains létaux
de la plante parentale. Nous appelons p, le facteur qui détermine ce phé-

notype de grain 1létal.

A la suite de 1'isolement de ce 2&me mutant, nous suivons sépa-
rément la descendance de la plante +/p1 et de la plante +/p2. En 28me et
3éme génération de 1'hétérozygote +/p1, un trés faible pourcentage de plan=-
tes +/p1 est enregistré, et en Léme généraltion aucune plante +/p1 n'est
apparue malgré la grande taille de la population (207 plantes). Le pourcen-
tage moyen de plantes +/p1 est de 3,4 %. Comparées entre elles, les pro-
portions de plantes +/p1 sont fortement hétérogénes (le test du Xiotal = 27,2;
d.d.1. =6 ; P = 0,000).

Les taux de répartition de plantes +/+ et +/p2 dans la descen=
dance de +/p2 sont totalement différents (cf. tableau 17, B) : la moyenne
des plantes +/p2 est de 23,7 % et les proportions de ségrégation résultant
des différentes autofécondations sont homogénes entre elles (Xiotal= 1,94
d.d.1. =1 3; P=0,17). En 18re et 3&me génération, le groupe de plantes &
ségrégation pollinique comporte une plante a pollen 1létal de phénotype Py

Ce pollen 1étal est issu de la mutation réverse P, en p,-

Des croisements du mutant +/p2 avec des espéces dépourvues de
1étalité factorielle, franciscana, lamarckiana et suaveolens ont également
été effectués. Parmi la population hybride, les plantes +/p2 sont facilement

repérées : le grain de pollen de phénotype p, se distingue des grains vides
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propres aux Oenothéres hétérozygotes. Les proportions des plantes +/+ et

+/p2 dans un lot de plantes hybrides sont fonction du croisement et elles

ne sont pas homogénes d'un croisement & un autre (xzotal = 10,25 ; d.d.1. = 2
P = 0,01).

En résumé, dans la lignée d'hétérozygote +/p1, les plantes & sé-
grégation pollinique sont frares ou méme exceptionnelles ; par contre dans
la lignée de 1'hétérozygote +/p2, les plantes & ségrégation spparaissent

dans des proportions plus élevées.

B. = INTERPRETATION GENETIQUE DE LA DESCENDANCE_DE

L'analyse de la descendance de la plante +/p de purpurata nous
améne & commenter le lien entre les deux facteurs de 1étalité, la propor-
tion expérimentale de ségrégation des génotypes +/+ et +/p, et enfin la

répartition du facteur de 1létalité en population naturelle.

1-Les facteurs de létalité p; et p,:

Le facteur de 18talité p est connu chez les Oeno-
théres. R. LINDER (1954) 1'a mis en évidence dans la population pollinique
de fruticosa (du sous-genre Kneiffia). Cette espéce étant tétraploide (2n =
28), l'auteur a pu démontrer la ségrégation tétrasomique des alléles +/p.
I1 a trouvé un seul type d'activité factorielle qui aboutit au grain tota-—
lement vide et qui est donc &quivalent au facteur Pq- Chez purpurata nous
observons deux types d'actions factorielles, Py et Py Cette diversité de
phénotypes dans la 1étalité pollinique a été mise en évidence par A. GAGNIEU
(1951 et 1955) sur les pommiers cultivés. L'auteur distingue 4 phénotypes
p, & p),» allant du grain totalement vide au grain réguliérement développé,
meis incapable de germer. R. LINDER (1956, 1959), en prospectant les pom=
miers et les poiriers sauvages de la forét rhénane de la Hart, a retrouvé
des individus +/p, +/p2 et +/p3, et il conclut que ce caractére de la léta=-
1lité pollinique est un signe de parenté entre les espéces malus et communis
du genre Pirus. Il en est probablement de méme entre les sous-genres Eu-Oe-

nothera etkneiffia du genre Oenothera.
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L'originelité de la 1&talité pollinique de pur—
purata est que dans la descendance de la plante +/p1 peut apparaitre le
phénotype de grain létal P, et réciproquement dans celle de la plante +/p2
le phénotype Pq- Ces deux phénotypes peuvent €tre considérés comme la ma-

nifestation d'un facteur de 1étalité mendélien instable dans son activité.

2-Signification de la proportion de ségrégation 8poro-
phytique de +/+ et +/p :

Théoriquement, 1l'autofécondation de 1'hétérozy-
gote +/p doit donner une descendance composée de 50 % de plantes +/+, &
pollen normal, et de 50 % de plantes +/p & pollen ségrégeant en deux clas-

ses suivant le schéma ci-dessous :

d’ + p
e
+ +/+ -
P +/p -

Tableau des gamétes de La plante +/p autogécondée.

Ce schéma suppose que la ségrégation des alléles
+ et p dans les ovules se fait dans les proportions 1/1. Le facteur p n'in-

fluencerait donc pas le développement de la macrospore.

Aucun résultat de ségrégation, évoqué plus haut,
ne correspond & ce schéma. Le pourcentage le plus élevé (30 % de plantes
8 ségrégation pollinique dans le croisement purpurata +/p2 X suaveolens)
demeure encore & l'extérieur d'une fluctuation d'échantillonnage d'une sé-

grégation 1/1.

Pourtant ce résultat théorique a été obtenu & par-
tir d'un semis de pommier +/p1 autofécondé (A. GAGNIEU, travail non publié).
Chez le mutant +/p de purpurata interviennent donc des conditions particu-

liéres qui €liminent les macrospores p.

Cette situation suggére une hypothése conforme &
des faits connus chez les Oenothéres dans le fonctionnement du sac embryon-
naire. Chez les Oenothéres, la macrospore micropylaire se développe préfé-

rentiellement en sac embryonnaire. Pour les Oenothéres hétérogames, O. RENNER
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Figure 14 : Séfection des macrospores + et des macrospores p
en fonction de Leur disposition dans La tétrade (Effet RENNER)
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(1921) & montré que la sélection des macrospores dépend du complexe qu'elle
transmet : la macrospore micropylaire se développe normalement lorsqu'elle
transmet le complexe femelle. Mais elle peut €tre relayée par la macrospore
chalazienne si cette dernilre transmet le complexe femelle. Cette sélection
a été appelée "effet Renner". Elle peut s'appliquer également aux macro-

spores + et p.

Sachant que la disposition des 4 spores résultant
de la méiose est linéaire, nous pouvons définir leur arrangement respectif
et analyser ainsi les échanges chromatidiques des alléles + et p, comme
dans le cas d'une analyse factorielle des ascospores d'un asque. Sur la fi-
gure 14 sont portées les positions relatives possibles des macrospores + et

p dans les tétrades.

Si la ségrégation entre + et p se fait en l1ére di-
vision de méiose, deux dispositions sont possibles : dans un cas la macro=
spore micropylaire transmet le facteur +, dans l'autre cas, c'est la macro-
spore chalazienne. Suivant 1l'hypothése de l'effet Renner, dans 1'une ou 1l'au-
tre position, la macrospore + sera prépondérante. Le facteur p est ainsi
€liminé. Pour la ségrégation en 28me division de méiose, quatre dispositions
sont possibles : dans trois dispositions nous retrouvons la situation pré-
cédente. Dans la derniére disposition (disposition 6 dans la figure 1k4), les
macrospores micropylaire et chalazienne transmettent le facteur p. Dans cette
disposition, seule une macrospore p doit normalement €voluer en un sac em—
bryonnaire. Si 1l'on admet que les ségrégations en 1ére et 2éme divisions
ont autant de chance de se réaliser, 1 macrospore sur 6 (ou 16 %) transmet

le facteur p.

Comparons ce résultat théorique & notre résultat
expérimental. L'autofécondation de +/p2 donne en moyenne 25 % de plantes &
ségrégation pollinique,c'est 8 dire 25 % des macrospores , transmettent le
facteur p,. Les ségrégations en 2éme division ont donc été plus nombreuses
que celles en 1€re division. Chez les hybrides de purpurata +/p,, les pro-
portions des macrospores Py sont variables. Elles démontrent que la valeur
des échanges chromatidiques est spécifique : pour purpurata, celle-ci est
constante ; par contre elle varie d'un hybride & l'autre de purpurata. Cette
propriété a été mise en évidence chez les hybrides des Oenothéres pour d'au-
tres facteurs, R, Sp par exemple, par RENNER (1933) qui 1'a dénommée "chan-

gement dans les échanges" (Koppelungswechsel).
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Suivant notre démonstration, malgré la diminution
des plantes +/p2, toutes les macrospores Py sont viables et donnent un sac
embryonnaire fonctionnel. Il n'en est pas de méme pour les macrospores Pq:
Leur développement apparait rare, et méme exceptionnel. L'élimination du
facteur P, peut se faire &galement au niveau de l'embryon. Nous avons ana~
lysé les capsules des différents génotypes +/+, +/p1 et +/p2. A part les
ovules accidentels avortés, et répartis irréguliérement dans toutes les cap-
sules, nous n'avons pas trouvé, entre les génotypes, de différences signi-
ficatives dans les pourcentages d'ovules avortés. De méme la réussite des
germinations des graines est bonne dans les trois cas. La sélection des ma-
crospores P4 doit donc se faire dans la tétrade. La macrospore + la supplan=-
te généralement, méme dans la disposition favorable & son développement que
nous avons &voquée plus haut. Nous pouvons conclure qu'au degré de 18talité
le plus fort, le facteur de 1étalité p agit sur le développement du gaméto-
phyte femelle.

C. = REPABRIITION DU _FACTEUR DE_LETALITE p_DANS_LA POPULATION

Avec les données génétiques que nous venons d'acquérir, nous pou-
vons estimer la distribution des individus & ségrégation pollinique dans la
population de purpurata. Les mutations réverses, P, en p, et p, en p,, étant
approximativement €gales, leur effet ne se fera pas sentir dans les lignées

+/p, et +/p,.

Nous considérons que les plantes se reproduisent uniquement par
autofécondation. C'est le systéme de reproduction conforme & la biologie flo-

rale du type Oenothera.

o est le nombre d'individus +/p dans la population initiale, Q
le nombre d'individus +/p & la niéme génération. f est la fréquence relative

des génotypes +/p par génération. Pour +/p1,f vaut en moyenne 0,034 et, pour

1
+/p2,f2 vaut en moyenne 0,237.

A la niéme génération, le nombre q, de génotypes +/p est donné

par la relation suivante :

qn = fn do
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La varisble étant la puissance n, cette fonction est exponen-
tielle et elle tend asymptotiquement vers O. La différence A q d'individus

+/p entre deux générations successives est donnée dens la relation suivante :

A0 % ey T (R £ 1 g - oo
Ag = q = go (%11,

L'état d'équilibre est atteint lorsque A q = 0, cette condition est réalisée
lorsque n est grand, car l'expression mise entre parenthése devient infini-
ment petite. Le génotype +/p ne s'élimine pas, mais se conserve dans la po-

pulation & un pourcentage extrémement bas. L'état d'équilibre est atteint

plus rapidement pour le génotype +/p1 que pour le génotype +/p2.

En posant qo = 1, nous avons calculé 1l'évolution des fréquences

relatives du génotype +/p dans la population jusqu'd la 10éme génération.

gn2quence relative des génotypes

génération +/pg +/p2
1 0,03400 0,2370
2 0,00115 0,0562
3 3,9 x 1077 0,0133
4 1,3 x 107° 0,00316
5 4,5 x 1078 7,4x 1074
10 2 % 1071% 5,6 x 1077

Remarquons que pour une espéce pérenne, telle que le pommier ou

le poirier, le génotype +/p se maintient & une fréquence beaucoup plus &levée.

La conséquence pratique de 1'évolution de la population de purpu-
rata est que 1l'individu +/p, que nous avons isolé dans une culture qui com—
portait 15 pleantes, est prebeblement issu d'une mutation et non pas de la

descendance d'un individu +/p préexistant.
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CONCLUSION.

.00_00_o0o0_

Le schéma de transmission du facteur de 1étalité p est théorique-
ment simple. Mais chez pwrpurata, il est compliqué par l'action du facteur p

sur le gamétophyte femelle.

Pour notre recherche, le caractére génétique le plus important
de la plante & 1étalité factorielle est la ségrégation dans sa descendance
de plantes & pollen normal et de plantes ayant 50 % de pollen 1étal. Une
telle descendance s'oppose nettement & celle des Oenothéres hétérozygotes ol
tous les individus présentent la 1étalité pollinique. Nous devrons donc en-
visager pour ce groupe un autre mécanisme génétique qui maintient la 1étalité

pollinique uniformément parmi tous les individus de la population.
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II. - LE MECANISME GENETIQUE DU MAINTIEN
DE LA LETALITE POLLINIQUE DES HETEROZYGOTES DE COMPLEXES.

L'hypothése de départ est la suivante: puisque la 1étalité apparait réguliérement
dans la descendance d'un hétérozygote, c'est que le pollen 1létal est 1ié 3 la dis-
tribution méiotique par un mécanisme cytologique et génétique.

C'est ce mécanisme que nous nous proposons de rechercher; dans ce but nous analy-
serons successivement les ré&sultats de 2 types d'hybridation :

- Hétérozygote x Hétérozygote

- Hétérozygote x Homozygote

A. - LA METHODE D' ETUDE.

1- Le raisonnement génétique:

L'étude d'une population d'hybrides se fait en deux é&tapes:

- 1'analyse morphologique et caryologique de chacune des plantes per-
met de déterminer les combinaisons de complexes apparues dans le lot, donc d'iden-
tifier les complexes transmis par les gamétes aux générations successives. Il
s'agit en outre de déceler toute modification dans la composition factorielle d'un
complexejet, par suite, déterminer les limites de viabilité du gamétophyte par
rapport d sa composition factorielle.

- en confrontant les résultats de 1'analyse génétique avec 1l'image

pollinique, on peut déduire les conditions génétiques de la létalité.

2- L'analyse pollinique:

L'analyse quantitative se fait suivant les méthodes statistiques utilisées
pour l'espéce.

L'analyse qualitative introduit la notion de phénotype d'image pollinigue.

En effet, 3 la variabilité des pourcentages s'ajoute la variabilité dans le nom-
bre de classes, il en résulte une multitude d'images que nous rassemblons en

quelques types principaux. A 1l'expérience, les phénotypes suivants ont pu Etre

caractérisés:



Planche XXIV:.Images polliniques de plantes hybrides.

Figure 1_
F3 [F, (blandina x nuda) x blandinal : pollen
héténogeéne (x 75).

Figune 2_
FS [blandina 2 F, (blandina x nuda)l : pollen
homogéne (x 75).

Figure 3

F3 [FZ (blandina x nuda) x FZ (blandina X nuda)l

pollen hétBrogine entourant une zone de grains vides
(x #5).

Py~ pagilp SRy

Fy (coront fera rubrisepala x purpurata) : pollen a

3 classes de grains, dont La classe des inactifs mon-
tre tous Les degnds d'inhibition dans Le développement
(x 400).



PLANCHE XXIV: Images polliniques de plantes hybrides.
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a) Population pollinique homogéne (P1l. XXIV, 2):

Tous les grains sont normaux et de méme taille, la proportion des
grains vides est inférieure a 20 Z.

b) Population pollinique hétérogéne (Pl. XXIV, 1):

Tous les grains sont réguliérement développés et de taille légé-
rement inégale. Les cylindres aperturaux avec leur anneau basal se détachent
bien partout mais des grains ont eu leur croissance ralentie peu avant
1'anthése: une déficience cytoplasmique diminue la tension du sporoderme et
le corps du grain diminue légérement de volume. Dans cette population pol-
linique le pourcentage de grains vides est inférieur 3 20 Z%.

c) Population pollinique & deux classes de grains:

L'image de ce pollen correspond au pollen hétérogéne avec plus de
20 7 de grains vides, de sorte que la population est composée globalement de
deux types de grains, des normaux et des vides.

-

d) Population pollinique & trois classes de grains:

Les grains inactifs ont leur morphologie caractéristique, ou bien ils
sont proches des grains actifs, ou bien ils sont plus petits, leur contenu cy-
toplasmique apparalt granuleux & la coloration du carmin. Dans ce pollen la pro-
portion des grains vides est souvent inférieur a 20 Z.

-~

e) Population & pollen vide:

Ce phénotype représente le degré de létalité le plus fort. La loge pol-
linique est occupée par des grains vides agglutinés en un fin cylindre qui se
laisse prélever par fragments. Dans les cas extrémes la microspore est stoppée
trés tot dans son développement, de sorte qu'a 1'anthése, la loge pollinique est
occupée par un résidu d'enveloppes. Dans toutes les plantes a pollen vide, les

anthéres sont réguliérement développées.

3- Les descendances d'hybrides:

L'analyse cytogénétique des espéces nouvelles, nuda et ersteinensis
(cf. 4Eme partie annexe), a été réalisée a partir d'une cinquantaine de lots F1
issus des croisements suivants:

- nuda x espéce type standard et réciproque

- ersteinensis X espéce type standard et réciproque.

C'est dans cette collection d'un millier de plantes que nous faisons
nos observations morphologiques, caryologiques et polliniques. Les 2 espéces

nouvelles sont des Hétérozygotes de complexes.



Tableau 18 : Paramdtres statistiques de La population pollinique
de £'hybride F, ersteinensis x lamarckiana.

1. Moyennes et Ecants-Lypes

D oplazg.‘;:;ons n actifs inactifs vides
1 30 41,10 £ 7,1k ©15,80 t 5,91 °43,10 + 6,08
2 30 40,30 £ 7,57 19,23 * 4,88 ~ ko,l7 £ 8,00
3 30 | °41,80 ¢ 8,39 17,07 + 4,57 41,13 £ 7,16
4 30 41,30 + 8,32 21,47 * 5,73 - °37,23 £ 8,11
5 30 38,33 ¢ 6,14 20,70 * 5,07 40,97 * 5,27
6 30 | ©°34,93 + 5,24 ©22,90 * 5,19 42,17 * 5,63
T 30 40,87 £ 6,60 16,10 * 6,49 43,03 * 6,26
8 23 37,87 * 7,99 21,34 * 4,02 Lo,78 * 6,40
Population
totale 233 39,61 * 7,55 19,27 + 5,90 41,15 £ 6,93

o .
Pourcentages minimum et maximum par classe de grains.

2. les coefficients de comndlation entre Les pourcentages de classes de polfen,
prises 2 & 2.

actifs/vides actifs/inactifs inactifs/vides
sous= n :
populations r P r P r P
1 30 | - 0,610 0,000 - 0,580 0,000 - 0,292 N.S.
2 30 | - 0,805 0,000 - 0,231 N.S. - 0,391 0,025
3 30 | - 0,838 0,000 - 0,521 0,001 - 0,028 N.S.
L 30 [ - 0,757 0,000 - 0,380 0,030 - 0,317 N.S.
5 30 { - 0,615 0,000 - 0,573 0,000 - 0,294 N.S.
6 30 | - 0,5UT 0,001 - 0,416 | 0,015 - 0,533 | 0,001
T 30 { - 0,491 0,003 - 0,542 0,001 - 0,h66 0,005
8 23 | - 0,867 0,000 - 0,607 0,000 + 0,130 N.S.
Population
totale 233 | - 0,672 0,000 - 0,k92 0,000 - 0,31k 0,000




3. Comparaison des sous-populations.

a) test d'homogindité des moyennes par L'analyse de variance :

» actifs inactifs vides
Origine de d.d4.1. > > 5
la variation S F S F S F
inter-population T 202,1 |3,5°% |222,2 7,9 |102,3 |2,%
résiduelle 225 52,5 27,9 46,2
totale 232 57,0 34,7 47,9

X . F significatif au-deld de 0,05

VX . F gignificatif au-deld de 0,001.

b) test d'homogendite des varliances des sous-populations pour
La classe des grains vides :

X = 11,05
da.d.1. 6 (1a 8° sous-population pour la classe des
grains vides.)
P = 0,08.
¢) momalité de La fonction g§réquence des pourcentages -:
Coefficients de PEARSON
Classes de x2 d.d.l. P
grains b1 P b2 P
actifs 35,61 33 0,28 0,04 > 0,05 2,79 > 0,05
inactifs 29,87 25 0,22 0,00 > 0,05 ]|2,74 > 0,05
vides 37,18 33 0,24 0,02 > 0,05 3,12 > 0,05




Tableau 19 : Pollen des hybrides F, d'ersteinensis.
Croisements entre esplees hitlrozygoies.

x £ 8 Type de
Crolsements n actifs [inactifs vides Tétrade
A. ersteinensie x Espdce standand
ersteinensig x conferta 22 63+ 9 - 36t 9 Ind.
33 b1+ 8|23 T |35 T ?
ergteinensis x coronifera 19 55+ 9|14t 5|30 9 E
ersteinensis x hoelschert 20 57 £+ 16 —_ 42 £ 16 ?
ereteitnensis x lamarckiana | 233 39 7/19% 6 k1t 7T I
ersteinengis X suaveolens 16 36 11 - 63 £ 11 ?
ersteinensis x coronifera’ | 20 52 £ 10|10 ¢+ L4 (36 ¢ 13 I
B. Esplce standard x ersteinensis
biennis x ersteinenstis 20 16t T[20¢ T |63 % 12 B
conferta x ersteinensis 30 70 £ 12 -— 29 t+ 12 ?
lamarckiana x ersteinensis| 35 10 % 10+ 3179 % I
nuda x erstetnensis 19 Lo + - 58+ 9 ?
coronifera’ x ersteinensis| 31 26 £ 11 18 + 10 |54 + 16 B
silestaca x ersteinensis 24 15+ 5{10+ 4|73+ 9 B
AbrBuiations :
Tétrades : B : biennis

E : ersteinensis

1 : intevmédiaine ersteinensis - biennis

Ind :

. r
Corontifera

AndZpendance

: Coronifera rubrisepala
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Nuda est hétérogamétique: dans le pollen, le complexe glabrane est fonctionnel;
dans l'ovule, c'est le complexe pglvens. Ersteinensis est isogamétique du coté
m8le: cruens et virems: sont fonctionnels dans le pollen, eruens est seul fonc-

tionnel dans 1l'ovule.

B. - RESULTATS DE CROISEMENTS ENTRE
HETEROZYGOTES DE COMPLEXES

L'hybride F s ereteinensis x lamarckiana €St analysé d'abord. Ensuite
nous donnons une vue d'ensemble des populations polliniques de différentes Fl'

1- Ersteinensis x Lamarckiana

Les plantes hybrides (cruens-velans) forment une population remar-
quablement homogéne. L'image pollinique est identique dans toutes les anthéres
d'une fleur et dans les anthéres de tous les individus, partout se pfésente le
phénotype 34 3 classes de grains. Les données statistiques sont réunies dans
le tableau 18 ol la population pollinique de 1l'individu constitue la sous=popu-
lation; les sous~populations regroupées forment la population totale de
1'hybride. %

La variablilité est trés élevée et pratiquement la méme dans toutes
les classes.

De la combinaison des coefficients de corrélation, on déduit 1'orga-
nisation des tétrades qui est proche du type ersteinensts., quand on considére
la population totale: une tétrade & Microspores actives et l'autre A microspores

inactives et vides.

2- Vue d'ensemble sur les hybrides F d'ersteinensis :

-

p @ raison d'une

anthére par plante. Les données statistiques portées dans le tableau 19, appel-

Les dénombrements portent sur 3 individus d'un lot F

lent les remarques suivantes:
- la distribution en trois classes n'est généralement pas aussi nette

que chez les espéces parentales

Les échantillonnages sont réalisés de la maniére suivante: 3 fleurs par plante

et dans chaque fleur une anthére.
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la composition des tétrades sépare les hybrides réciproques

- les hybrides issus du croisement ersteinensis x espéce standard
sont théoriquement isogamétiques, le pollen est & 2 ou 3 classes et les tétra-
des sont proches du type ersteinensis ou présentent une répartition au hasard
des microspores.

- les hybrides réciproques & 3 classes de grains, issus du croisement
espéce standard x ersteinensis, sont théoriquement hétérogamétiques, sauf la-
marckiana x ersteinensis. Leurstétradessont de type biennis, sauf la F, lamar-

ckiana x ersteinensis.

Nous retrouvons donc, & la méiose de la F, d'espéces hétérozygotes, la liaison

1
entre l'activité des complexes et l'organisation des tétrades, telle qu'elle

est définie chez 1l'espéce.

3~ Descendance des hybrides de lére génération

Des hybrides F] issus de nuda et d'ersteinensis sont autofécondés.
Chaque lot de F2 comportant 50 i 60 plantes est issu de 1'autofécondation d'une
plante F]. Les hybrides utilisés sont les suivants:

-Hybrides d'Oenothera nuda :

nuda x biennis sulfurea (= calvens — s-rubens)
nuda x chicaginensis (= calvens - punctulans)
nuda x hungarica (= calvens - undans)

nuda x lamrckiana (= calvens - velans)

nuda x rubricaulis (= calvens - rubens)

nuda x rubricuspig (= calveng - praecurvans)
nuda x 8ilestaca (= calvens - subcurvans)

biennis x nuda (- albicans - glabrans)

ehicaginensis x nuda (= excellens - glabrans)

-Hybrides d'Oenothera ersteinemsis :

ergteinensig x coronifera (= cruems - paravelans)
ergteinensis x lamarckiana (= cruens - velans)
ersteinenste x suaveolens (= crueng - flavens)
chicaginensis x ersteinensis (= excellens - virens)
lamarckiana x ersteinensis (= velans - virens)
hungarica x ersteinensis (= laxans ~ virens)
rubricaulis x ersteinensis (= tingens. - virens)

syrticola x ersteinensis (= rigens - virens).
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Tous les descendants FZ’ cités ci-dessus, conservent la morphologie

des hybrides F.. Tous les lots sont homogénes, toutes les plantes se ressem=-

i
blent. Pour les hybrides lamarckiana x ersteinensis et rubricaulis x erstei-

nensis, la descendance de 2 plantes F, est observée. Chaque lot est homogéne

et les 2 lots issus de la méme F] sonl identiques.

Quelques prélévements faits au hasard ont montré une image pollinique
d@ 3 classes ou 2 classes de grains, comme dans les populations de F].

A titre d'exemple.sont donnés ci-dessous les paramétres d'une popula-

tion pollinique prélevée en F2 dans la descendance du croisement

- ersteinensie x coronifera :

. ghains actigs : 49,13 + 5,49
. gnains inactigs : 23,97 £ 5,23 _
. gnains vides : 26,93 + 5,89 (pour 30 Echantillons de

100 grains) .

Les corrélations par couple de classes s'établissent ainsi

A/V : =0,585
A/ IA: - 0,521
IA/V : =-0,388.

Les 2 premidres valeurs de r sont significatives au-deld de 1/1.000 et
la derniére @ 3 %. On déduit que la répartition des 3 types de microspores se

fait au hasard. En comparaison avec la F, de type ersteinensis, cette F2 perd

1
1'organisation en 2 tétrades & microspores actives et en tétrades a micro-

spores vides.

CONCLUSION

L'analyse morphologique montre classiquement que la F2 correspond &

la méme combinaison des complexes que la F, : elle est hétérozygote et les combi-

1
naisons homozygotes sont &€liminées de la descendance. Nous retrouvons donc
dans la descendance d'un hybride d'Hétérozygotes le méme mécanisme de fertili-
sation que dans lalignée pure de 1l'espéce hétérozygote. La l&talité pollinique
apparait dans tous les individus du croisement et dans toutes les génératioms.
Elle est donc liée & 1'état hétérozygote de la plante.

L'organisation des tétrades conserve les caractéres de l'espéce,mais

elle tend 3 s'effacer par une répartition au hasard des microspores.



Tabfeau 20 : Pollen ded hybrides F, issus du croisement
héténozygote x homozygote.

x 8
Croisements n Type de ‘t:étracles_x
actifs inactifs| vides :

A. Les hybrides d'ersteinensie

+

ersteinensis x hookeri 30 [28+ 6128 4 |4y £ 5 Ersteinensis

+

ersteinensis x blandina 32 | 37+ 6|25 +5 |38 %5 | proche d'ersteinensis

hookeri x ersteinensis = |32 | 31+ 7|20 5 |49 + 6 proche d'ersteinensis
blandina x ersteinensis 32 [ bt 5(25+5 |31 £5 Indépendance
B. Les hybrides de nuda
nuda x hookert 32 |30+ 3[32+4 [38%5 Conferta
nuda x blandina 32 {31+ L4 33+h [362%5 Bienntie
hookeri x nuda 32 [37+ 5|23+ k4 ko 26 Biennis
blandina x nuda 37 | 37 210 {41 210 |22 £ 7 proche d'Ersteinensis

X Les ngsultats des coefficients de comntlation sont pontss
en annexe, tableau 33, 2} F-"?—Z sucte-
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C.-DESCENDANCE DE CROISEMENTS:.

HETEROZYGOTES x HOMOZYGOTES

L'analyse de cette descendance est plus compliquée que celle de la
lignée issue de parents hétérozygotes. Aussi allons-nous donner d'abord une vue
d'ensemble sur les hybrides F, et F_, pour centrer ensuite notre attention sur

1 2
la descendance du croisement blandina x nuda.

1- Vue d'ensemble: Hybrides de premidre génération

Les 8 lots d'hybrides F, sont analysés. Ils sont issus de croisements

1 .
entre gprgteinensis et nuda d 'une part, hookeri et blandina d'autre part.

Toutes les plantes d'un lot F, sont rigoureusement semblables entre

1
elles; il n'y a donc pour un lot donné qu'une seule combinaison de complexes.
D'une plante a 1'autre, & l'intérieur d'un lot, les images polliniques
sont semblables et généralement elles sont & 3 classes de grains. Les caracté-
ristiques numériques sont portées dans le tableau 20. (Elles sont calculées

3 partir d'un échantillonnage de 3 plantes par lot F. & raison d'une anthére par

plante). La normalité de la fonction fréquence est r;spectée dans la majorité
des lots (tableau 32).

Le pourcentage des grains vides reste inférieur & 50 %. On voit que la
combinaisondiulcomplexe de plante homozygote etd'uncomplexe de plante hétérozy-
gote induif une létalité plus faible que la combinaison de 2 complexes provenant
de plantes hétérozygotes.

Les types de tétrades mis en évidence par les coefficients de corré-
lation sont les suivants:

. chez les hybrides d'ersteinensis, nous rencontrons surtout le
type ersteinensis

. chez les hybrides de nuda apparalt soit le type biennis, soit le
type conferta. Enfin la F, blandina x nuda présente une organisation nouvelle
de tétrades qui est proche de celle d'ersteinensis,‘en considérant qu'a la suite
de 1'atténuation de la létalité, la tétrade des microspores vides est remplacée
par celle des inactives.

Ces résultats montrent que le complexe est caractérisé par sa prove-
nance de plante hétérogamétique, de plante isogamétique ou de plante homozygote.

Les faits se résument de la maniére suivante:



Tableau 21 : Pollen des hybrides F, 488us par autofécondation des
hybrides F,[homazygqte X huvnozygotej et néelproques.

Hybride F, autéfécondé

Images polliniques des

Plante 1 Plante 2 Plante 3
A. Hybrides de nuda :
(nuda x hookert) hétérogéne hétérogéne 3 classes
(hookeri x nuda) hétérogeéne hétérogéne 3 classes
(nuda x blandina) 2 ¢lasses hétérogéne 3 classes
. h
(blandina x nuda) cf. tableau 27) P- / “—c
(nuda x purpurata) hétérogéne hétérogéne 3 classes
(purpurata x nuda) 2 classes 2 classes 3 classes
B. Hybrides d'ersteinensis :
(ersteinensis x blandina) h&térogéne 3 classes hétérogeéne
(blandina x ersteinensis) hétérogéne hétérogéne hétérogéne
(ersteinensie x franciscana)| hétérogéne hétérogéne hétérogéne
(franciscana x ersteinensis)| hétérogéne hétérogene hétérogéne
(ersteinensis x purpurata) hétérogeéne 2 classes hétérogéne
(purpurata x ersteinensis)
hpurpurata & virens hétérogene hétérogene hétérogéne
purpurata - cruens hétérogéne hétérogeéne hétérogene




Tableau 27 : Pollen des hybrides F, issus du waemm[homzygote» X F,]

A. - Hybrides de nuda

] Phénotype de Image x+ S (n=30) Type dex‘ |
Croisements 1'hybride | pollinique , - tétrades
% normaux % regressés % vides

avec hookeri :
(nuda x hookeri) x hookeri Type F, 3 classes Sh,2 + 7,2 30,1+ 8,9 15,9 * 11,1 | conferta
hookeri x (nuda x hookert) hookeri 3 classes 48,2 + 6,5 27,2 + 6,2 24,6 £ 9,4 | biemnis
(hookeri'x nuda) x hookeri Type F, hétérogéne 63,6 £ 5,6 32,3t 5,5 4,1+ 2,0 | proche d'ersteinensis
hookert x (hookeri x nuda) Type 17‘1 hétérogéne 69,7 5,2 24,5 + 4,5 5,9 + 2,7 | proche d'ersteinenais
avec blandinag :
(nuda x blandina) x blandina blandina hgmggéng a 87,7 + 8,1 _ 12,3 ¢ '8,1 )

hétérogene - .
blandina x (nuda x blandina) blandina hétérogéne 62,4 £ 7,6 23,8 £+ 7,6 13,8 + 10,2 | biennis

homogéne a

hétérogene 89,5 + 5,8 5,7 £ 5,3 L,7+ 3,8 ?
(blandina x nuda) x blandina Type F homogéne & : _

1 nétérogine 90,2 + 5,1 9,8 + 5,1 ?

blandina x (blandina x nuda) | Type F, 3 classes 64,6 + 9,3 | 27,8 £+ 1,5 7,6 £ 5,6 | proche d'ersteinensis

X

" Les valeurs des coefficients de corrélation figurent

dans le tableau 33, 3 p. 1%.@14;@
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hétérozygote X homozygote
isogamétique N

hétérozygote

isogamétique
hétérozygote X homozygote
hétérogamétique )

hétérozygote

isogamétique ou hétérogamétique.

Le complexe de plante homozygote apporte dans la F. la composition

1
de tétrade de plante isogamétique. Dans tous les cas, l'image pollinique est
déterminée par les 2 complexes en présence, i la méiose de la plante F].

28me génération:

Les lots issus d'autofécondation de la F1 ersteinensis x nuda, ne sont
pas homogénes; ils comportent en mélange: le phénotype parental de la plante quul
prédomine, il s'y ajoute des plantes 3 phénotype de plante homozygote.

On comprend 1'apparition de combinaisons homozygotes, mais 1'analyse morpho-
logique ne suffit pas pour définir la combinaison des complexes.

En outre, 1'image pollinique n'est pas constante & 1'intérieur d'un
lot F2 (tableau 21) et cette variation ne se superpose pas 3 la ségrégation mor-—

phologique.

Les lots issus de recroisements avec le parent homozygote (tableau 22)
ont principalement la morphologie du parent homozygote. L'analyse caryologique
du lot (blandina x nuda) x blandina démontre que ces hybrides sont des homozy-
gotes de structure du génome de la plante homozygote.

L'image pollinique n'est pas constante a 1l'intérieur d'un lot, mais le
phénotype prédominant est le pollen hétérogéne. Dans aucune anthére nous n'avons
relevé de poilen uniquement formé de grains vides. Les grains pleins normaux sont
largement prédominants. Les écarts—types restent trés élevés comme dans toutes les
distributions de plantes hybrides. La normalité de la distribution des fréquences

n'est pas toujours respectée (résultats en annexe, tableau 32).

En définitive, le caractd@re remarquable de cette série d'hybrides est
1'atténuation de la 1létalité. On est conduit 3 &tablir une relation avec 1'homo-
zygotie des descendants. _

Une nouvelle hypothé&se de travail est ainsi posée: rechercher comment
1'état hétérozygote peut induire la 1étalité et comment 1'&tat homozygote favo-
rise une retour au pollen normal. Avec cette idée-guide nous aborderons 1'étude

de la descendance de 1'hybride (blandina x nuda).
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2- _descendance de.l'hybride : (e. blandina x Oe. nuda

Nous avons choisi cet hybride parce que la population de F2 a été re-

produite trois années consécutives, elle était chaque fois tré&s hétérogéne.

La descendance de l'hybride est suivie en lignée
directe par autofécondation et en lignée latérale par recroisement avec le

parent homozygote, blandina.

La_lére_génération (F,) :

La population F, (blandina x nuda) es¥ homogene :
toutes les plantes se ressemblent, elles appartiennent au méme type morpho-
logique. Cela signifie que les gamétes de blandina sont génétiquement iden-—
tiques, de méme que les gamétes actifs de nuda transmettent le complexel

glabrans

identique dans sa composition factorielle.

La combinaison des complexes thandina - glabrans,

est caractérisée en diacinése par un anneau de 8 chromosomes et 3 bivalents.

La popula£ion pollinique est partagée en 3 classes
de grains nettement distincts, dont les proportions sont les suivantes :
pour 37 prélévements de 100 grains

ghains actifs : 36,78 + 9,98
ghains inactigs : 41,11 £ 9,73
ghains vides : 22,22 + 7,06,

+

1+

tion de_ la F,_:

Une plante F, autofécondée a donné, durant la sai=-

1 .
son 1968, une descendance de 59 plantes F, que nous avons analysée, individu

par individu, sur les plans morphologique, caryologique et pollinique.



Planche XXV: Ligne structurale du croisement
blandina x nuda (x 1000, sauf §ig. § : x 800).

PARENTS °
blandina nuda
Fi.gwte 1 : 7 bivalents Figure 2 : anneau de 14.
F

1
blandina x nuda
complexe : Mblandina / glabrans

Figure 3 : anneau de 8 et 3 bivalents.

Fy

(blandina X nuda)

F, homozygote de structure F, hEttrozygote de structure
hblandina / hblandina hblamdina / glabrans
Figure 4 : 7 bivalents Figure 5 : anneau de 8 et 3

bivalents.



PLANCHE XXV: Lignée structurale de

//aﬂa/lﬂa X ﬂﬂﬂ/ﬂ
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a) Analyse monphologique :
Dans la description des hybrides neus retenons
les caractéres morphodogiques suivants : la pilosité de la tige, la forme
de la feuille, la coloration de sa nervure, la forme et la striation du bou-
ton floral. Par l'un ou l'autre de ces caractéres, chaque plente est singu=
lidre. Mais par le port général de la plante, nous pouvons distinguer
deux phénotypes : le phénotype F, et le phénotype blandina, qui apparais=-

sent également en F3 et dans les recroisements ultérieurs.

Le phénotype F, : ces plantes ont les caracté-
res de la,F1, certaines méme se confondent avec nuda par la glabrescence

de la tige, la feuille &troite, denticulée, & nervure rouge, le bouton flo-

ral glabre et en forme de tonnelet. Ce phénotype concerne 25 plantes

Le phénofxpe blanding :les 29 autres plantes ont
les caractéres de blandina par la tige trés velue et ponctuée, la feuille vert-

foncé, orbiculaire, & nervure blanche, le bouton floral trapu, strié.

Dans les deux phénotypes, ia variabilité
porte sur les caractéres suivants : l'importance de la poﬁctua-
tion et de la pubescence de la tige, la morphologie de Za feuille et du
bouton floral, l'importance de la striation des sépales, la taille de la co-

rolle et du style, l'appect de l'inflorescence.

Par leur figure de diacinése, les plantes F,
se partagent en deux groupes :
- 13 plantes montrent un anneau de 8 chromosomes et 3 bivalents

(8, 2, 2, 2) figure identique & la diacindse de 1'hybride F, ;

~ 46 plantes montrent 7 bivalents, figure identique & celle du

parent homozveote initial. blandina. -

La répartition des figures de diacinése ne se

superpose pas & la ségrégation des deux phénotypes comme le montre le

tableau 23



Tableauw 23 : Analyse morphologique et cytologique de La F2
{ssue de £'hybride blandina x nuda autogéconds.

Phénotype Proportion de plantes Total par
i diacinése : phénotype
Tx2 8, 2, 2, 2.
Blandina 33 1 3k
(56 %) (2 %) (58 %)
F, 13 12 25
(22 %) (20 %) (42 %)
Total par figure 46 13 59
de diacindse (18 %) (22 %) Total des plentes F

analysées. 2
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a - Détermination du génotype : Il est simple
de définir la combinaison des complexes de la plante & anneau de 8 chromo-

somes et 3 bivalents ; elle correspond, comme la F,,eu génotype hblandina/
glabrans. Par contre il est plus difficile de définir le génotype des plan~
tes & T bivalents. Il est probable que la plante & phénotype blandina est
1'homozygote du génotype blandina. Mais il est plus douteux que la plante
& phénotype F, et & 7 bivalents puisse &tre 1'homozygote glabrans/glabrans

qui normalement n'apparait pas dans l'espéce.

Une premiére indication de réponse se
- trouve dans le phénotype F1. Totites les plantes de phénotype F1 sont ponc-
tufes sur la tige et striées de raies d'anthocyane sur les sépales. Ces
deux caractéres sont transmis par le complexe hblandina. Si le phénotype F,
€tait de constitution glabrans/glabrans, des plantes non striées et non

ponctuées devraient apperaitre.
, En outre

- les plantes hybrides de ls génération F, recroisées avec blan-
dina donnent une descendance composée uniquement d'homozygotes de structure
thandina/thandina et pourtant leur phénotype est celui de la F,.

- les plantes hybrideleg 8 T bivalents de phénotype F1 ou de
phénotype blandina recroisées avec blandina donnent une descendance de phé-

notype blandina ou de phénotype F..

Les deux arguments superposés, variété
de phénotype pour une méme structure chromosomique, et descendance analogue
& partir de deux phénotypes différents, démontrent que 1'hybride F, & 7 bi-
valents, qu'il soit de phénotype blandina ou de phénotype F,, est 1'homo~-
zygote de structure chromosomique hblandina/hblandina.

Sur le plan structural, la descendance de
1l'hybride F1 blandina x nuda (hblandina/glabrans) est donc composée de deux
types d'hybrides : 1l'homozygote de structure hblandina/hblandina, et 1'hété-
rozygote de structure hblandina/blabrans. Si nous admettons que les complexes
glabrans et hblandina sont actifs. du cSté méle, et le complexe hblandina du
cdté femelle dans les gamétes de la F,, la descendance issue d'autofécondation
devrait €tre composée par moitié d'hybrides homozygotes et d'hybrides hété-
rozygotes. Or les pourcentages expérimentaux sont 78 % / 22 % résultat qui
est en dehors de l'intervalle de confiance au risque de 1 %, si nous nous '
plagons dans 1l'hypothése d'une ségrégation 1/1 (cf. tableau 24). Les phéno-
types homozygotes sont donc significativement plus abondants, ce qui veut dire
que les gamétes qui transmettent le génome blandina sont favorisés par rap-

port aux gamétes glabrans.
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Tableau 24 : Propontions thBoniques et expirimentales des
hybrides structuraur de La Fo[blandina x nuda.]

Combinaison des My 1andina glabrans
compLexes : "y 1andina blandina
Figure de diacindse ?x2 8;'2, 2, 2.
Pourcentage thiorique 50 % 50 %
Pourcentage expénrimental 78 % 22 %

Intenrvalle de congiance
au nisque de 1 % 32 - 68 % 32 - 68 %.

B = La composition factorielle des complexes

My landing et glabrang 8 la suite de la méiose de la F1i_L'événement nouveau

dans la F, est que la ségrégation des hybrides structuraux ne suit pas la
ségrégation factorielle : des phénotypes différents peuvent revétir une méme
structure chramosamique. La combinaison gZabrans/thandina s'exprime prin-
cipalement sous le phénotype Fo, msais une plante sur 13-est de phénotype blan—
dina ; 1'homozygote hblandina / hblandina revét aussi bien le phénotype blan-
dina que le phénotype F,. Un tel résultat accentue la variabilité morpholo-
gique de la F,, car & 1l'intérieur d'un méme phénotype les individus sont déja
diversifiés. Dans la F1 par contre nous n'avons jamais rencontré de phénoty-

pes différents pour une méme combinaison de complexes.

Nous en déduisons que la liaison &troite
entre les facteurs d'un complexe au niveau de l'espéce est partiellement levée
dans la plante hybride F1. Durant la méiose de cette plante, les complexes
glabrans et thandina en se séparant conservent leur structure chromosomique,
mais leur composition factorielle est modifiée par des &changes ; le complexe

blandina incorpore des facteurs du complexe glabrang et réciproquement.

Ces échanges peuvent s'opérer de deux ma-
niéres : comme la figure de diacinése de 1'hybride F1 comporte 3 bivalents,
ces bivalents peuvent s'interpoler en métaphase, de sorte que 1, 2 ou 3 chro-
mosomes de glabrans s'incorporent dans le complexe biandina. Mais les échan-—
ges peuvent &galement se réaliser entre les bras de chromosomes homologues
des bivalents et de 1'anneau de caténation par les chiasma. Nous analysons

successivement ces deux possibilités.
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1. Echanges par interpolation de bivalents :

Un des 3 bivalents est composé des bras
de chromosomes homologues 1.2. Sur ce chromosome sont situés les alléles
R/r qui déterminent la coloration de lahervure foliaire (cf. RENNER, 1942).
La ségrégation de ces alléles permet de tester l'interpolation du chromo-

some 1.2 & la méiose.

3

Les plantes & nervure rouge sont de géno-

type R/r Les plantes & nervure blanche sont de génotype r/r. (il est connu,
que 1'homozygote R/R n'apparait pas, cf. RENNER, 1933).

glabrans transmet R . Par interpolation nous pouvons obtenir des
gamétes blandina-R et glabrans-r ; donc des plantes F, : thandina—R/than-

dina-r, et glabrans-r/ hblandina-l?.

La répartition des plantes selon 1la

coloration des nervures,dans les différents types d'hybrides;se fait de la

meniére suivante (cf. tableau 25) :

Tableau 25 : SEgrégation de La coloration de La nervure dans
La F, (blandina x nuda) autof€condie.

Phénotype et Nombre de Nervure de la Combinsison des complexes
diacinése plantes feuille P
R r
F, 12 12 - _%Lglm__é?:ﬂ
8, 2,2, 2 blandina-r
F1 » A h
7 bivalents 13 11 5 hblandma-r ot hblandma—l?
blandina-r blandina—r
Blandina 33 9 ol
T bivalents
Blandina 1 1 _ glabrans—-R
8, 2, 2, 2. hblandina-r
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toutes les plantes de phénotype F, a
anneau de caténation ont wne nervure rouge [R]. Les plantes & 7 bivalents
ségrégent & 1l'intérieur de chaque phénotype : au total 20 plantes R et 26
plantes r. Avec 1'hypothése de ségrégation 1/1, le x% est 0,8, auquel cor—
respond la probabilité 0,40 (d.d.1. = 1). La ségrégation 1/1 est statisti-

quement vérifiée.

Si les plantes & 7 bivalents se dépar-
tagent par moitié & nervure rouge et par moitié & nervure blanche, c'est
que l'interpolation du bivalent 1.2 par rapport & l'anneau de 8 chromosomes

se fait au hasard.

Cette analyse des échanges des alléles R, r
entre les complexes glabrans et blandina nous améne & une constatation trés
intéressante : comme blandina — R se réalise, nous devons aussi observer

glabrans - r.

En effet, parmi les plantes de phénotype F,
& anneau de caténation, on attend théoriquement des plantes (r) de génotype
glabrans-r/hblandina-r. Suivant le schéma de fécondation ci-dessous, la pro-
portion est de 2 €R]/1 [r].

Pollen
Ovule glabrans-R glabrans-r
"blandina-R (R/R, Rétak) R/n
" landina-r R/ % n/n

Pour 12 plantes, est admis statistique-
ment qu'une ségrégation 2/1 dans une population de 12 plantes comprenne &au

moine 1 plante [r].
Or, aucune des populations réalisées n'a montré en ségrégation le phénotype

nervure blanche parmi les hétérozygotes de structure
On doit en conclure que la microspore qui.transmet glabrans-r est 1létale.
Nous avons ici la démonstration que parmi les grains vides ou les grains inac-

tifs de la F1, certains portent le complexe glabrans-r.
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7. Echanges par chiasma entre bras de chromosomes
homoLogues :

En plus de l'interpolation des bivalents,
les échanges au niveau des chiasmas entre bras de chromosomes homologues
déterminent des recombinaisons entre complexes. Les combinaisons nouvelles

de certains caractéres s'expliquent par ce mécanisme.

Le caractére taille de la corolle Co/co
est connu chez la majorité des hybrides comme indépendant d'un complexe
(ef. RENNER, 1942). Il en est de méme pour le caractére longueur du style

Br/br . Aussi bien parmi les plantes de phénotype blandina que parmi les

plantes de phénotype F1, les fleurs présentent une grande ou une petite co-
rolle ; elles sont soit longistyles, soit brévistyles. Comme les 2 couples
d'alléles sont indépendants entre eux des fleurs anormales appsraissent :
une fleur & corolle trés grande avec des stigmates qui atteignent & peine
l'ouverture de l'hypanthium : ou bien des corolles petites, dépassées par

un long style.

La forme de la feuille et celle du bouton
floral -sont des caractéres ou.la ' variabilité morphologique est trés visible
D'aprés RENNER ils sont déterminés par les alléles Sp, sp; en principe,l'hy-
bride F, analysé est homozygote Sp/Sﬁ. Pourtant nous décrivons les
- phénotypes suivants : feuille lancéolée (glabrans), orbiculaire (blandina),
plus ou moins dentée, bouton floral trapu (glabrans) ou €lancé (blandina),

4 pointes longues (blandina), moyennes et courtes (glabrans). Toutes les
combinaisons entre ces phénotypes apparaissent. Il est probable que plusieurs

alléles sont en jeu.
Nous avons enfin des caractéres que les

auteurs n'ont pas rapportés & un facteur déterminé

. la pubescence de la tige, qui apparait sous plusieurs phéno-
types : tige densément pubescente avec poils courts et blancs (blandina),

moyennement pubescente & poils longs ou tige presque glabre (glabrans) ;

. la morphologie de l'inflorescence : boutons floraux jeunes tas-—

sés en corymbe (glabrans) ou étalds en une grappe léche (blandina) ;

. l'aspect général de la plante : verte ou glauque (glabrans) et

grisatre (blandina).

Ces caractéres se combinent entre eux et
composent tous les phénotypes intermédiaires entre le phénotype blanding et
le phénotype F1. Une vue d'ensenmble de la plante permet de doser les carac-

téres des deux phénotypes et de la classer,



' Planche XXVI: Les images polliniques dans La Lignte :
blandina x nuda (x 100).

PARENTS

blandina nuda
pollen homogine 3 classes
(Figure 1) (Figure 2)
F

" blandina x nuda
'3 classes
(Figure 3)

- Fy Plante n° 46, & 7 bivalents.
anthére 1 - anth2re 3 anthire 4
2 classes 3 classes homogéne.

(Eigure 4) | (Figure 5) (Figure 6).



Planche XXVI: Les images polliniques dans la lignée
/féwti’{@nz X szeecter
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Schématisons les faits.
Suivant 1'importance des échanges, se forment les complexes thandina et
les complexes glabrane plus ou moins modifiés. Par la combinaison au hasard
des différents génomes haploides, la fécondation donne les résultats
suivants:

- Homozygotes de structure:

a— Deux complexes hblandina standard, de phénotype blandina
b- Un complexe blanding standard et un complexe hblandina

modifié, de phénotype intermédiaire entre F_ et blandina

1

c~ Deux complexes hblandinaxnodifiés, de phénotype F]

- Hétérozygotes de structure:

Composés des complexes glabrane standard et modifié, blandina

standard et modifié; ils sont de phénotype Fl'

Dans cette énumération de génotypes, nous n'avons pas fait inter-

venir les complexes fortement modifiés. La F, et l'espéce possédent la méme

i
image pollinique 4 3 classes de grains. Mais du croisement entre espéces

est issue une population F une

| ZI°T282R8 1

o trés hétérogéne. Nous avons vu que la F, est trés hétéro-

géne parce que les complexes se recombinent en F. et que ces complexes

population F
1
recombinés sont viables. Ces faits conduisent & proposer 1'hypothése sui-
vante: _

dans 1'espéce,‘1es complexes doivent également se recombiner, mais les 1li-
mites de viabilité du gamétophyte sont plus strictes qu'en F] : tous les
gamétes recombinés sont &liminés dans les grains létaux; alors que, dans le

gamétophyte de la F, seuls les gamétes hautement recombinés donnent du

1
pollen 1étal. Suivant cette hypothése, la létalité pollinique a comme effet
de supprimer 1l'importance des disjonctions et recombinaisons dans la gaméto-

genése et les gamétes d

Nous nous proposons de tester la valeur de

cette hypothdse, en commentant 1'image pollinique des plantes F2.

bl o - - - - -~ —— - -~

La F2 est caractérisée par une grande diversité

d'images polliniques. On y rencontre des plantes & pollen homogéne, & pol-

len hétérogéne, & 3 classes de grains et des plantes & pollen entiérement vide.
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o - Test d'homogénéité de 1'image pollinique :

Il s'agit de savoir si n'importe quel &chantillon de pollen traduit 1'image
pollinique de 1'individu ou s'il existe wne variabilité dans sa population
pollinique. Cette vérification s'est faite en prélevant un &chantillon de
pollen & 3 niveaux de l'anthére dans les 8 anthéres d'une fleur. Ce test a
porté sur une plante & pollen hétérogéne et sur une plente & 3 classes de
grains.

- Test_d'homogénéité de la population pollinigue &
pollen hétérogéne (tableau 26). Sur les 24 prélévements, 21 sont du type hé-

térogéne (le pourcentage de grains vides est inférieur & 20 %). Les 3 autres

prélévements ont donné du pollen & 2 classes. Donc en moyenne on peut con-

clure & wn pollen hétérogéne.

Tableau 26 : Pollen h&térogdne : test d'homoglnlité de La popula-
Lion pollinique dans La F, issue d'autofZcondation de blandina

X nuda.
Niveau de £a . . '
Roge pollinique Pourcentage de grains vdides dans £
anthéne 1 2 3 4 5 6 7 &
Partie supirieune 17 63 3 43 4 12 5 . 7
Partie moyenne 7 8 10 14 10 10 é 4
Partie ingérieure 4 3 56 4 10 9 7 8

N.B. Les pourcentages de grains vides soulignés correspondent @ une population
pollinique @ 2 classes de grains. Les autres pourcentages caracténisent
une population pollinique hiténrogéne.

- Test_d'homogénéité de la population pollinigue & 3_

classes_de grains (tableau 28). Nous avons étendu la prospection aux 8 antheé-

res de 2 fleurs d'une plante pour chaque phénotype. Dans deux fleurs, une
de chaque phénotype, nous avons rencontré des anthéres & grains vides. Dans
l'ensemble les observations permettent de conclure & wne image pollinique &

3 classes de grains.

De ces tests nous déduisons que pour déter-
miner 1'image pollinique d'une plante, il faut au minimum prospecter 3 an-
théres d'une fleur. D'une maniére générale les images polliniques hétéroge-
nes, & 2 classes et & 3 classes, sont constantes dens une plante. Par contre
le pollen homogéne et le pollen vide cara~térisent localement des territoires

d'anthéres, et plus rarement toutes les fleurs d'une plante.



Tableau 28 : Powrcentages moyens et Ecarnts-types des trois classes de
graans dans La population pollinique de La F, 488ue d'autogécondation
de blandina x nuda.

Origine de la n Actifs Inactifs Vides
population pollinique
Type F,_
8, 2,2, 2.
JFleur 1 39 | 49,6 + 6,k W6 ¢ 4,5 | 35,7 7,1
Plante (2 anthéres & grains vides)
Fleur 2 L5 Lh,9 £ 7,9 15,6 + 6,3 39,5 + 6,k
Individus 43 58,8 *+ 10,6 25,5 + 7,9 17,1 £ 6,1
Total 127 | 51,0 £ 10,3 18,7 + 8,8 30,8 *+ 11,9
Type F1_
I bivalents
Fleur 1 Ly 70,0 + 8,6 21,0 + 8,9 8,8 + 8,9
Plante (1 anthére & grains vides)
Fleur 2 43 66,7 + 6,8 25,9 + T,0 Ts3 £ 3,7
Individus 27 58,5 * 16,1 28,2 + 10,9 12,9 * 10,5
Total 114 | 66,0 = 11,4 24,5 + 9,0 9,k + 7,0
Type blandinag
T _bivalents
Plante Fleur 1 L7 4,2 + 8,3 21,4 + 17,6 bh + 2,8
Fleur 2 26 56,3 + 13,0 23,3 &+ 9,4 20,4 + 15,3
(3 anthéres & grains vides)
Individus 106 | ST,7 % 17,1 27,1 + 10,9 17,1 + 17,8
Total 179 | 60,7 * 16,8 25,1 + 10,2 14,3 + 16,1
W7 | 58,7 & 4,5 30,2 + 4,0 11,1 + 3,8
L9 50,6 + 6,4 h1,b + 6,3 8,3+ 2,9
96 | 54,5 * T,0 35,9 % 7,7 9,7 * 3,7 |




Tableau 29 : Comllations dans Les couples de classes des po

(ons

pofliniques & distribution nonmale de La F, issue d'autoflconda-
tion de blandina x nuda

r des couples de classes
Origine de la ——m | e .
population pollinique n A/V A/IA TA/V Types de tétrades
Type F1_
8, 2,2,2_
Plante Fleur |1 39 0,783 | - 0,175 | ~ 0,475 ersteinensis
Fleur 2 L5 0,630 { - 0,608 [- 0,234 proche d'ersteinensis
total fleurs 8k 0,714 | - 0,465 |- 0,288 ersteinensis
Individus 43 0,609 | - 0,797 |+ 0,006 proche d'erstetnensis
Iype F,
I bivalents
Individus 27 0,738 | - 0,762 |+ 0,126 proche d'ersteinensis
Type blandina
I bivelents
Plante Fleur 1 Y 0,412 | - 0,944 |+ 0,088 proche d'ersteinensis
Type blanding
§.3-g.l_g.l_g
Plante Fleur 2 49 0,262 | - 0,897 |- 0,191 proche d'ersteinensis
N.B. Les coefficients soulignés sont significatifs au-deld de 1/100.

Les coefgicients

non soubignis sont non significatifs.
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, B -_La_répartition des phénotypes d'images
pollinigues (tableau 27) : Dans chaque type d'hybride on peut trouver des

individus soit & pollen homogéne, soit & pollen hétérogéne, soit & 3 classes

de grains. La plente & pollen vide n'apparalt que parmi les types & T biva-
lents. Le test du X?, non significatif (x? total = 12,86 ; d.d.1. = 12 3
P = 0,39) démontre que l'image pollinique est indépendante du type d'hybride.

Cette indépendance montre l'originalité
de la population pollinique de la F, : une plente hétérozygote de structure
peut avoir du pollen homogéne, et inversement une plante homozygote de struc-
ture peut avoir du pollen totalement vide. C'est un résultat inattendu quand

on le compare & la population pollinique de 1l'espéce.

Y - Les _paremétres statisfiques de la popula-

tion pollinique 8 3 classes de grains : La prospection systématique de tous

les individus & 3 classes de grains est faite de la meniére Suivante:

les 8 anthéres © de 2 fleurs d'ume plante sont analysées; ensuite, par
individu,une anthére est prospectée . ‘ Ls population totale réwumit
la population pollinique de la plante et des individus. Moyennes et écarts-—
types sont portés dans le tableau 28.

Les écarts-types des 2 hybrides hétérozy-
gotes de structure ont des valeurs semblables & celles des espéces. Pour les
homozygotes, les valeurs sont élevées et, entre individus, elles comptent
parmi les plus élevées (allant jusqu'ad 17 %). Dans un tel contexte, la nor-
malité de la fonction fréquence des pourcentages traduit le mieux le carac-
tére statistique de la population pollinique (tableau 32, 3 ) . Beaucoup
de distributions, et en particulier celle des grains vides, sont &loignées de
la normale (la droite de HENRY tracée pour la population pollinique de 1l'ho-
mozygote de phénotype blandina, en asnnexe de la 2éme partie,P.,lQl,nmntre
bien que les fréquences des 3 classes, et surtout celle des grains vides, sont
€loignées de la normale). Inversement certaines distributions n'infirment
pas la loi normale avec une probabilité de 90 % (les inactifs de 1'homozy-
gote de phénotype blandina). Les cas extrémes sont réunis dens la popula-
tion pollinique de le F2.

A un phénotype d'image pollinique comportant 3 classes de grains,

peuvent correspondre des caractéristiques statistiques diverses
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8 - Interprétation de la varisbilité des images

polliniques : En F1, 1l'image pollinique est identique dans toutes les an-
théres de la population de plantes hybrides ; en F,, elle est trés variée
entre individus. Cette différence refléte, dans le ter cas, l'homogénéité des
génotypes de la population F,, dans le 2&me cas 1'hétérogénéité des génotypes

de la population F2.

Les plantes F, ont un génotype unique. Lors

1
de>1la méiose les échanges se font entre 2 complexes identiques dans toute la
population. Les complexes sont modifids par les recombinaisons dans des 1limi-
tes identiques dar .outes les cellules-méres. Le phénotype d'image pollini-

que est ainsi homogéne & travers toute la population des individus F,.

Les plantes F, ont des génotypes différents.
A la méiose, les échanges se font entre 2 complexes différents d'une plante

a8 l'autre.

Une plante de structure homozygote, mais
& complexe modifié, peut reconstituer le complexe parental, mais aussi
engendrer un complexe plus fortement modifié. Dans le premier cas l'image
pollinique est homogéne ou hétérogéne, sans 1étalité importante. Dans le
deuxiéme cas se réalise une image & 3 classes de grains, avec 1étalité for-
te. La plante hétérozygote de structure, avec deux complexes modifiés, peut
reconstituer les deux complexes parentaux : l'image pollinique peut &tre
homogéne & hétérogéne. Si les 2 complexes sont encore plus modifiés, le pol-

len 1étal apparait dans une image & 3 classes de grains.

I1 faut remarquer que dans le cadre de notre expérimentation, nous
n'avons observé de plantes i pollen entiérement vide que parmi les
hybrides homozygotes de structure:le probléme de 1'interpolation
des bivalents en Métaphase I doit €tre &voqué i ce sujet.

Aucun argument cytologique ne réfute 1l'interpolation a la méiose

des chromosomes homologues du complexe'hblandina; le brassage des
deux génomes est alors beaucoup plus important qu'd la suite du seul
échange d'alléles entre chromatides;il se forme ainsi des génomes

blandina fortement modifiés, qui évoluent en gamdtes inviables. La

population pollinique est uniquement composée de grains vides.
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Dans le groupe Eu-Oenothera, la 1étalité pollinique joue un
rdle que nous dégageons progressivement: elle assure 1'individualité du
complexe, sans le jeu de la caténation, en éliminant les effets du bras=

sage méiotique.

—— o o o —— e —

L'analyse cytologique des plantes F2 a donné les résultats
suivants:

- blandina x (blandina x nuda) :22 plantes analysées, toutes a 7 bivalents.
-~ (blandina x nuda) x blandina: 16 plantes analysées, toutes & T bivalents.

Ces F, sont donc des homozygotes de structure hblandina/
hbland%na, comme ceux issus d'autofécondation, analysés plus haut. Mais ils
en différent par la composition factorielle: un complexe est le complexe
hblandina standard, identique dans toutes les plantes F., l'autre complexe
est le complexe hblandina modifié, issu de la méiose de la F,. |

A la méiose de ls F2, les échanges se font entre un complexe
hblandina qui est en quelque sorte un dénominateur commun i toutes les plan=
tes F2 et un camplexe hblandina modifié, différent d'une piante a l'autre.

Ces échanges ne donnent que des complexes blandina peu
modifiés; l'image pollinique est faiblement marquée par la 1étalité. (cf.
tableau 22, p. 155 suite).

Ce résultat impose d8s maitenant deux réflexions:

1- Un complexe hblandina peu modifié a &té€ opérationnel dans les com=
binaisons réalisées & partir de la plante F..

2- Les croisements réciproques donnent le méme résultat, ce qui implique
que le processus sélectif au niveau du gamétophyte a la méme activité du

cOté et du cdté g -

La génération F,.

Avec les plantes F., nous avons procédé 3 deux séries d'opé=

2
rations: d'une part les plantes de phénotype blandina et de phénotype F,
sont autofécondées, ou des plantes de phénotype identique sont croisées entre
elles; d'autre part des plantes de chaque phénotype ont été croisées en retour

avec blandina. Les résultats sont portés dans le tableau 30.
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- el i -

o - Les hybrides F_ issus du croisement-test
>
avec blandina : Pour chaque croisement, nous avons constitufé en moyenne une
descendance de 15 plantes: 1& encore, le sens du croisement n'influence

pas la composition de 1a population hybride.

Les résultats des croisements sont pré sentés dans le tableau 30.

En résumé, les génotypes issus de ces croi-
sements—tests sont composés d'un génome haploide toujours identique, celui
de blandina, et d'un autre génome blandina modifié- ; c'est pourquoi les

plantes F3 sont soit de phénotype blandina, soit de phénotype F,

B - Les_hybrides F3 issus d'autofécondation de

plantes F, ou de croisement entre plantes F, de méme phénotype A 1l'inverse

des croisements-tests précédents, dans les autofécondations se reconstituent

des génotypes composés de deux génomes haploides modifiéslde sorte que les

phénotypes sont plus ndmbreux

B Rt Pl = Py PpugiipuaghgpiiPuhqit Py, QU

"Nous avons prospecté une population F3 issue
du croisement entre plantes-soeurs de phénotype blandina (tableau 30). Sur
15 plantes du lot 1, les diacinéses de T plantes ont &té observBes : elles
sont toutes caractérisées par T bivalents. En plus, nous avons analysé une
plante de la population hybride issue du recroisement F2 phénotype blandina x
blandina (lot 2). L3 aussi la diacindse montre T bivalents. Tous ces hybri-
des F3 possé&dent donc la structure chromosomique du complexe blandina. Cette

structure hblandina, transmise de la F

gée.

1 i la F2, puis a 1a F3, reste inchan-



¢) Intenprdtation génétique :

L'analyse de la population hybride F3 confirme

le remeniement factoriel des complexes : & la méiose de la plante F2, ily
a échange de facteurs entre complexes déjd modifiés durant la méiose de la
plante F1. Malgré les échanges, le maintien d'wn ensemble de caractéres gé-
nétiques strictement 1liés permet de caractériser une plante hybride, soit
comme phénotype Fo., soit comme phénotype blandina. Wous en déduisons que les

complexes fortement modifiés sont €liminés dans les grains létaux.

PR g e~ P~ g Rt g~ PR Pl gt RN D Y- —g a4

o - Résultats : En Fy, la répartition des images

polliniques s'est montrée indépendante du phénotype de la plante; c'est 13 un

fait qu'il faut retenir et sur lequel nous reviendrons,

1. F3 = F2 x blandina :

Dans les 6 lots de plantes, on retrouve tous les types
d'images polliniques : pollen homogéne, pollen homogéne & hétérogéne avec
localement 3 classes de grains, ou pollen 8 3 classes de grains (Pl. 24, 1
et 2).

2

2. F3 = F_ autofécondée ou croisée par plantes de méme phénotype :

Les hybrides, issus de plantes & phénotype F1 (& diacinése

8, 2, 2, 2), ont un pollen hétérogéne ou & 3 classes de grains. Les hybrides,

issus du phénotype blandina, ont un pollen homogéne & hétérogéne ; localement,

on observe dans certaines anthéres 3 classes de grains ou un amas de grains

vides isolé au milieu de la population (P1l. XXIV,3).

B - Interprétation : Comparaison de la 1étalité

pollinigue dans les lign€es homozygote et hétérozygote de structure : Si nous

faisons abstraction de la 1étalité localisée & un territoire d'anthére, que

nous commenterons plus loin, la lignée homozygote de structure ne montre plus
en F3 1'image pollinique & 1étalité accentuée, comme c'est le cas en F,. Par
contre,dans la lignée hétéroxygote de structure la 1étalité se maintient. En

considérant & la fois les plantes F,_ et les plantes F3, les faits se résument

2
ainsi :
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Engration LignZe homozygote de structure Lignte hZtirozygote de structure.
F PoLlen homog2ne, 3 classes ou . Pollen homogine 2 pollen 3 classes
2 plante & pollen enti2rement vide g P
F3 Pollen homogine a h&térogine avee - Pollen homogdne & poffen 3 classes

Localement du pollen vide

Intervention &ventuelle du cytoplasme

Il reste & interpréter la 1étalité par
territoire d'anthére des hybrides F3 de la lignée homozygote de structure.
Nous pensons déceler ici un autre conditionnement de la 1étalité pollinique,

-

1l'intervention du cytoplasme
La recombinaison entre les deux

génomes haploides ne touche plus & la viabilité du gamétophyte, ces hybrides
sont génétiquement homologues d'espdces homozygotes, sauf pour un caractére :
la plante demeure hybride du point de vue cytoplasmique. Elle a le cytoplas-
me de blandina, avec des &léments du cytoplasme de nuda, apporté par le pol-
len dens le croisement entre les espéces. parentales. )

On peut se représenter les bhénoménes de la manidre suivante: Les zones
du tisau sporogéne ou 1'é1ément cytoplasmique de nuda devient important sont
incompatiblesd tout génome de structure blandina. Tout se passe comme si le
cogplexe blandina était devenu inactif. Dans tous les autres hybrides,

1l'action du facteur cytoplasmique n'est pas apparente; elle se superpose i

1'élimination des génotypes recombinés



CONCLUSTION

L'analyse de la descendance de l'hybride blandina x nuda met en
évidence 1l'éclatement du complexe qui n'atteint cependant jamais 1'indépen-
dance factorielle ; car on retrouve toujours dans la plante hybride une mor-

phologie d'ensemble qui rappelle le parent hétérozygote ou le parent homo-
zygote.

Cornelia HARTE (1948), continuant les travaux de RENNER (1942),
montre l'importance des recombinaisons chez les hybrides de 2éme génération.
Elle constate que les recombinaisons ne dépassent pas un certain seuil, de
sorte que le complexe est maintenu sous la forme de "Restkomplei" (complexe
résiduel).

Une analyse qui met en paralléle 1'image pollinique et le génotype
de la plante,nous conduit 3 la mise en &évidence des faits suivants:

(tableau 31)
1 - & un génotype wnique dans la population hybride cor-
respond une image pollinique unique ;
2 - la disjonction de génotypes s'accompagne de la va-
riabilité dans le phénotype d'image pollinique ;

3 - la 1étalité la plus forte s'observe chez 1'hétérozy-

. gote génétique & T bivalents, oll le brassage méiotique est parfait ; en

‘raison de 1'homozygotie structurale, il est chromosomique et chromatidique
4. Avec 1l'homozygotie factorielle réapparait, dans

la descendance enlignée pure, une image pollinique constante, sans létalité.

Dans la descendance de 1'hybride blandina x nuda, la 1étalité pollinique
apparalt comme la représentation du processus sélectif qui assure, par
€limination, au niveau du gamétophyte, la constitution et le maintien du

complexe factoriel, sans le support matériel d'un complexe chromosomique/
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Tableau 31 : Descendance de £'hybride blandina x nuda. ;

hblandina glabrans
Oe. blandina % X Oe. nuda
blandina ealvens
(7 x 2) (14)
\
Image pollinique constante sans Image pollinique constante avec
létalité 1étalité.
glabrans
thandina
(8, 2, 2, 2)

Image pollinique constante
avec létalité.

_hblandina glabrans
hblandina hblandina
(7 X 2) (8’ 2, 2, 2)
Image pollinique variable Image pollinique variable
avec ou sans létalité avec ou sans létalité.
hy tandina "y1andina glabrans
hblandina "biandina "blandina
(7 X 2) (7 X 2) (89 2, 2, 2)
Image pollinique constante Image pollinique variable Image pollinique va-
sans 1létalité avec ou sans 1étalité risble avec ou sans

1étalité.




RESULTATS STATISTIQUES

1. - LES TESTS DE NORMALITE.

Tableau 32 : 1) Populations polliniques des F, [ homozygote x hé.télwzygote]

Actife inactifs ] vides
Croisements
ddl| X Poofddt] X* | B |aad ¥ P
ersteinensts x hookeri 14| 39,3 0,003 |12} 7,8 0,80 | 13| 5,6 0,95
ersteinengis x blandina 16 | 108,2 |0,000 | 13 |12,8 0,48 | 14| 12,2 0,60
hookeri x ersteinensie 16 | 29,2 |0,46 13| 4,9 0,97 | 14| 6,5 0,9k
blandina x ereteinensts 13 5,8 10,95 12 110,5 0,57 | 13 | 13,7 0,22
nuda x hookeri 9 7,0 0,25 11 111,9 0,36 [ 13| 9,8 0,71
nuda x blandina 12 9,3 |0,68 10 | 4,2 0,93 | 11 [17,9 0,15
hookeri x nuda 13 | 18,9 0,12 12| 6,9 0,85 | 16 | 18,8 0,26
blandina x nuda 22 | 10,8 0,96 19 139,3 0,00k | 20 (27,7 0,13




Tableau 32 (suite) : 2) Populatioms polliniques des F, : homozygote x (homozygote: x hetérozygote )

Croisements actifs inactifs vides

ddl.| X P ddl| X P adil X P
(nuda x hookeri) x hookeri 13 | 19,9 0,09 17 12,0 0,76 13 | 28,8 0,006
hookeri x (nuda x hookert) | 17,5 0,23 15 11,7 0,71 16 | 20,0 0,22
(hookert x nuda)x hookert 13 6,1 0,94 13 52,2 0,000 L 6,7 0,15
hookert x (hookeri x nuda) 12 | 16,4 0,16 11 8,7 0,65 81 11,8 0,71
blandina x (nuda x blandina) 16 ] 12,7 0,70 13 11,5 0,56 15 | 38,4 0,000
(nuda x blandina) x blandina 18 | 20,2 0,33 17 4,6 0,99 11 [512 0,000




Tableau 32 (suite) : 3) Populations polliniques de La F, 4ssue. d'autog@condation
de blandina xnuda.

i

Actifs Inactifs Vides
Origine de la
population pollinique dd.l. x? P |44l x? P |44l x2 P
Iype F,
é.z_g.z-gz_.g_
Fleur 1 17 | 21,1 | 0,22 | 14 | 12,6 | 0,57 | 17 | 24,0 | 0,12
Plante
Fleur 2 22 | 19,1 | 0,64 |21 | 12,1 | 0,94 | 20 | 17,1 ] 0,65
total fleurs 26 | 28,3 | 0,35 [ 21 | 10,6 | 0,97 | 25 | 24,6 | O,u6
Individus 24 | 24,5 | 0,46 | 22 | 13,9 | 0,17 | 1T | 18,2 | 0,39
Population totale 37 |123,8 | 0,000] 31 | 28,7 | 0,52 { 38 | 56,5 | 0,03
Iype F,
T _bivalents
Plante Tleur ! 9 | 17,1 | 0,05 |21 | 23,5 | 0,34 | 15| 13,6 | 0,56
Fleur 2 19 | 18,0 | 0,52 | 20 | 36,5 | 0,01 81| 10,4 | 0,23
total fleurs 25 | 20,9 | 0,69 |29 | 43,1 | 0,04 | 12} 31,7 | 0,001}
Individus 16 | 19,6 | 0,24 [ 19| 21,6 | 0,28 | 14 | 15,3 | 0,3k
Population totale 34 | 53,9 [ 0,01 |31 37,3 | 0,20 | 19 |121,7 | 0,000
Type blandina
T bivelents
Fleur 1 22 | 22,8 | 0,40 [ 10| 11,5 | 0,32 71 13,4 | 0,06
Plante 5 8,6 0,1§x)
Fleur 2 16 | 10,8 | 0,81 | 19 6,0 { 0,99 | 15| 27,3 | 0,03
total fleurs 34 | 44,3 | 0,12 |29 | 19,8 | 0,89 | 18 | 115,9 | 0,000
Individus 45 | 52,1 { 0,22 | 32 | 45,7 | 0,05 | 31 [126,6 | 0,000
Population totale s7 | 73,6 | 0,07 | 39 | 54,6 | 0,06 | 36 {236,0 | 0,000
Type blandina
8, 2,2, 2.
Plante Fleur 1 1 ] 13,4 o,?1 13| 10,5 | 0,65 | 10| 22,5 | 0,01
Fleur 2 23 9,3 | 0,99 | 21 17,1 | 0,71 10| 14,8 | 0,13
total fleurs 36 | 19,6 | 0,98 | 28 | 35,6 | 0,14 | 13| 31,7 | 0,002

(x) gopon £a distribution de POISSON
Les distrnibutions anormales au seuil de 5 % sont soulignies:
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Tableau 33 : 1)

LES COEFFICIENTS DE CORRELATION.

Population pollinique des

hybrides F, issus de parents

hE&ténozygotes .
Croisements n A/ vV A/ IA IA/V
ersteinensis_x _espéces standards
] . . T
ersteinensis x coronifera |19 - 0,826 + 0,314 - 0,227
s ® PRIEY
ergtetrensis x coronifbnar 20 - 0,946 + 0,4k5 - 0,712
ersteinensgis x conferta 33 - 0,547 - 0,554 - 0,393
espéces _standards_x_ersteinensis
bitennis x erstetmensis 20 - 0,822“"" + 0,394 - 0,847
lamarckiana x ersteinensis |35 - 0,807 + 0,104 - 0,671
8ilesiaca x ersteinensis |24 - 0,926 + 0,627 - 0,876
coronifera® x ersteinensis |31 | - 0,811 + 0,209 - 0,742

2)

ersteinensis x hookeri

ergsteinensis x blandina

hookeri x ersteinensis

blandina x ersteinensis

nuda x hookeri
nuda x blandina

hookeri x nuda
blandina-x nuda

Population pollinique des

hetenozygotes.

30 _ o, 692:=::::
32 | - 0,584
32 _ 0 ’7h7""1‘
32 _ O ,shz """""
32 | - 0,496
2 | - 0.5
32 - 0 ’795 '''''
37 | - 0,381

hybrides Fqi homozygotes x

- 0,k01% - 0,384

- 0,540 - 0,369

- 0,566 - 0,125

- 0,487 - 0,470

- 0,212 - 0,743
- 0,371 - 0,553
+ 0,075 - 0,664

= o - o.57

HRK

.
s
-

s,
Y

R :on sdignigicatig au-deld de 5/100

sans signe

¢ 1 onon signiglcatif.

: 1 sdgnigicatid au-deld de 1/1.000
¢ nsdgnificatif au-defd de 1/100




Tableau 33 (suite) :

3) population pollinique des FZ homozygote. x F,

r (pour n = 30) des couples

Croisements
A/ V A/ IA IA/ V
(nuda x hookeri) x hookeri - 0,564 - 0,097 - 0’763xxx
et sese
hookeri x (nuda x hookeri) - 0,750 + 0,091 - 0,727
(hookeri x nuda) x hookeri - 0,219 - 0,933er - 0,147
hookeri x (hookeri x nuda) - 0,u85 -~ 0,851 - 0,046
blandina x (nuda x blandina) - 0,666. “““ - 0,110 - 0,667xxx
blandina x (blandina x nuda) - 0,501 % - 0,801 " - 0,009
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III. - L'APPARITION DE LA LETALITE POLLINIQUE

CHEZ LES HYBRIDES ENTRE HOMOZYGOTES.

00 _00_o0o0_o0O

La méiose de la msjorité de ces hybrides est caractérisée par la
prédominance des bivalents d cdté de petits anneaux de caténation (tableau 34).
Nous retrouvons donc chez ces hybrides le probléme de 1'interpolation des

bivalents et ses limites compatibles avec la vie du gamétophyte.

D'autre part les hybrides issus des croisements réciproques ont des
plastomes différents (STUBBE, W. 1960) ce qui permettra d'observer si le type

de plastome de la phase haploide intervient dans la 1étalité pollinique.

les images polliniques qui sont constantes & l'intérieur d'un lot

F, séparent 2 séries d'hybrides (tableau 34).

1 - Les hybrides entre hookeri, franciscana et blandina
ont un pollen homogéne plein. On déduit qu'entre les génomes franciscana,
hhookem: et hblandina le brassage méiotique donne des génomes haploides nou-
veaux tous viables. Les plantes hybrides se comportent comme 1l'espéce homo-
zygote. On voit que l'importance de 1l'anneau en diacinése et le type de plas-

tome de la plante-mére n'interviennent pas daens le phénotype d'image pollinique.

2 - Les hybrides issus des croisements avec purpurata
montrent un pollen ol se manifeste la 1étalité, une 1létalité faible dans le
pollen hétérogeéne, wne 1étalité plus forte dans le pollen & 2 ou 8 3 classes
de grains. Dans les croisements de purpurata avec hookeri et blandina, la 1é-

talité est plus forte lorsque purpurata est la plante-mére.

Entre hpurpurata et n'importe quel autre génome, le brassage méio-
tique aboutit i la ségrégation de gamétophytes viables et de gamétophytes 1&é-
taux. En plus purpurata intervient par le cytoplasme qui accentue la 1étalité

pollinique.



(

Tableau 34 : Images polliniques des hybrides entre homozygotes.

Figures de Type de Image % de
Hybrides diacinése plastome de | pollinique grains vides
1l'hybride
hookeri x franciscana I homogéne
franciseana x hookert %:2,2,2,2,2 homogéne
hookeri x blandina I homogéne
blandina x hooker 6,2,2,2,2 111 homcgane
9 %
blandina x franciscana III homogéne
Ffranciscana x blandina %,2,2,2,2,2 I homogéne
hookeri x purpurata I 2 classes 29 %
purpurata x hookert 4,2,2,2,2,2 II 3 classes 24 %
blandina x purpurata III hétérogéne 17 %
purpurata x blandina 4,252,2,2,2 11 2 classes 23 %
francisecana x purpurata I Rétérogene T%
2,2,2,2,2,2,2 II hétérogéne T%

purpurata X franciscana

AL
PR

iie

™ e’
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Ces résultats mettent en €vidence la place particuliére de pur—
purata parmi les homozygotes. Cette espéce a été isolée wne seule fois en
Europe par KLEBAHN (1914), dans un peuplement de rubricaulis dans les landes
sableuses de la "Liineburgerheide", et depuis cette découverte, 1l'espéce n'a
plus été observée. Elle est probablement un mutent de translocation totalement
homozygote par le génome et la structure chromosomique, qui est issu d'une

espéce hétérozygote de plastome II (probablement une espéce du groupe biemnis).

CONCLUSION

De la distinction entre hookeri, blandina, franciscana d'une part
et de purpurata d'autre part, il apparait que le gamétophyte de plante homo-
zygote présente des limites de viabilité plus larges au brassage méiotique
que le gamétophyte d'espéce hétérozygote. Cette conclusion rejoint 1l'observa-
tion, faite au chapitre précédent, entre les hybrides de la ligné€e entiére-
ment hétérozygote, stable, & un seul génotype, et les hybrides de lignée hé-
térozygote et homozygote, & disjonction de génotypes. Par l'intervention de la
plante-mére, dans les croisements avec purpurata, on voit que la viabilité du

gamétophyte est déterminée par l'interaction génome - cytoplasme.



93UBSSTOXO 313084201933 ,P FUSTPBID

* augdomoy augdoxa3ay suBox333y sugdoxalay aupdoxa33y : aupdoxods nssIJ
soxaTdmod
snbtjaweSomoy anb1qgwedowoy anbrjgmedosT anbrqawredorzlzau —_— 59p 33TATIOV
SQUOTBATQ ), SQUOTBATQ ) neauus neauus SQUSTBATIQ L 983uTdBI(d
9q084Lz0moy 9308 Lzomoy 97908£20139339Y 23034£z01333Y 93084£z01339Y adLqaquan
Tewaou uaTTOd SpTA WSTTO4d
93UBSSTOIO 3TTRIYT P SUTTD
ge Moyquy

aaygousp-ng,p vepYWqhiy 903 zoyo 2puvyd vy 2p vembryaupb v¥INVdowd Yo anbrurgyod 2xYIVYY AFU UOYIVYY



174"

CONCLUSION A L'HEREDITE DE L'IMAGE POLLINIQUE.

L'analyse de la transmission de l'image pollinique dans les diffé-
rentes lignées d'hybrides démontre que l'image pollinique est la convergence

de plusieurs événements génétiques.

1 - les_recombinaisons entre complexes :

Plus les possibilités de recombinaisons entre les génomes haploides
sont grandes, plus la 1étalité est élevée ; le terme extréme est le brassage

méiotique d'ume plante hétérozygote & 7 bivalents.

2 - 1'hétérogamétie et 1'isogamétie :

Le fait qu'un complexe est inactif par rapport & un autre complexe,

détermine de la 1étalité sous le phénotype de grain inactif ou de grain vide.

3 -~ l'interaction génome/cytoplasme :

Lorsqu'a 1l'issue de la méiose apparait un seul génome haploide, le
tissu sporogéne se montre hétérogéne, composé d'éléments cytoplasmiques de
1l'un et 1'autre des parents.: localement le méme génome est 1létal ou viable.
En réalité ce caractére de tissu hétérogéne est propre & tous les hybrides.
Mais son action ne se manifeste pas nettement & cause de la diversité des gé-

nomes haploides.

La juxtaposition de ces propriétés génétiques détermine 1'image
pollinique de 1l'hybride. On peut résumer toutes les situations rencontrées
dans les lignées hybrides, en: utilisant un schéma de génécologie : le milieu,
ce sont les caractéres génétiques de la plante qu'on peut disposer suivant wn
gradient allant de R'hétérozygotie & 1'homozygotie. Le cline qui se superpose
8 ce gradient, c'est la 1étalité pollinique qui varie en fonction du génotype
de la plante. Le tableau 35 illustre bien la variation parmlléle des proprié-

tés génétiques et de la 1étalité pollinique.
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DISCUSSION ET CONCLUSION GENERALES

-~

Notre recherche concourt essentiellement & donner la signification
génétique de 1'image pollinique et & insérer la 1étalité pollinique dans le

systéme génétique des Fu-Oenothera.

1. La signification génétique de 1'image pollinique.

L'image pollinique nous est devenue parlante génétiquement,

- parce que ses caractéres statistiques révélent la répartition des

microspores potentiellement actives, inactives et vides dans les tétrades,

- parce que 1'hérédité de son phénotype est liée aux ségrégations

dans la descendance d'un croisement .

Partant du fait que la population pollinique & 1'anthése des Eu-
Oenothera conserve, aprés é&chantillonnage, la répartition des grains telle
qu'elle est & l'origine dans les tétrades, sous la forme de microspores,
moyennes et écarts-types indiquent une fluctuation de ségrégation des 3
types de grains dans les tétrades et entre les tétrades. On peut ainsi faire

par voie indirecte une analyse de tétrades.

Aussi bien chez les espéces que chez les hybrides F1, une tétrade
donne préférentiellement des microspores actives, et une autre tétrade des
microspores vides. La fluctuation entre ces 2 types de tétrades est trés éle-

vée, elle est généralement mesurée par l'écart-type des grains vides.

Cette répartition de base est modulée par le caractére de plante
hétérogamétique et le caractére de plante isogamétique. Les hétérogamétiques
ont des tétrades & microspores actives et inactives, des tétrades & micros-
pores vides et des tétrades aux 3 types de microspores. Dans la tétrade
"actives/inactives", la ségrégation 1/1 est un cas particulier parmi les 5
combineisong : 4/0, 3/1, 2/2, 1/3 et 0/4. Chez les isogamétiques, les micros-

-3

pores iractives se répartissent au hasard entre les tétrades & microspores

-

actives et les tétrades & microspores vides (type ersteinensis).



Figure 15 : Les Tétnades des hétérozygotes de complexes.
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Cette répartition recouvre un mécanisme génétique qui devient compré-
hensible par 1'hérédité du phénotype d'image pollinique. En faisent le bilan
des images polliniques des hybrides issus uniquement d'hété€rozygotes de
complexes et des hybrides issus d'hétérozygote et d'homozygote de complexes,
on constate que la plante hétérozygote génétique, qu'elle soit hété€rozygote
ou homozygote de structure, posséde une image pollinique & pollen 1étal. Par
contre, la plante entiérement ou partiellement homozygote géné&tique, toujours
homozygote de structure, donne wne image pollinique faiblement marquée par

la 1létalité pollinique.

On déduit que les grains vides représentent les génomes haploides
recombinés entre complexes. Ils sont issus de méiose ol se sont réelisés des
échanges entre bras de chromosomes homologues. Ces méioses se déroulent dans
des cellules-méres qui donnent L4 microspores vides, démontrant que les &chan-

ges se font sur les 4 chromatides.

A 1'opposé, les méioses sans &changes donnent les deux complexes.
Elles se déroulent dans les tétrades & microspores actives chez les isogamé-
tiques, ou dans les tétrades & ségrégation actives/inactives chez les hétéro-

gamétiques.

Les tétrades aux 3 microspores indiquent que les &changes se font

entre chromatides.

On voit que 1l'organisation des tétrades des Eu-Oenothera est homolo-
gue de celle que 1l'on observe en génétique mendélienne, dont nous avons donné
wn exemple pour la ségrégation des 2 couples d'alléles, (/c et +/wx (cf.

p. 97) : la tétrade parentale est 1'homologue de la tétrade actives/inactives,

la tétrade recombinée ditype de la tétrade & microspores vides, et la tétrade

tétratype de la tétrade aux 3 microspores.

L'analyse statistique et 1'analyse génétique se complétent. En parti-
culier, ces 2 analyses réunies permettent de généraliser 1l'organisation des
tétrades des hétérozygotes de complexes (Figure 15). Dans le type erstein-
ensis (Figure 9, p. 109), 1l'analyse statistique ne peut séparer la ségréga-
tion "actives/vides" entre tétrades de la méme ségrégation & 1l'intérieur du
3e type de tétrade. En outre, chez conferta, les grains inactifs étant trés

proches des grains vides, il est probable qu'ils se confondent génétiquement
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avec les grains vides. Cette espéce n'asurait donc qu'un seul type de tétrade
"actives/vides", équivalent & la tétrade & 3 microspores. Cette espéce repré-
sente un caes particulier qui ne contredit pas l'organisation générale des

tétrades, présentée sur la Figure 15.

I1 est probable que dans l'ovule s'opérent les mémes ségrégations entre
les 4 macrospores. Mais comme on observe les résultats de ségrégations sur
les graines, il est impossible de faire la part de la 1ételité du gamétophyte
de celle du sporophyte. Harte C. (1958) aveit réalisé une prospection trés
étendue sur les pourcentages de graines vides dans les capsules chez les es-

péces et les F. entre espéces. Elle constate wune dispersion trés €levée des

pourcentages et11tre capsules d'ine méme plante, entre capsules de plantes dif-
férentes. Ce phénoméne apparaissait inexplicable & l'auteur qui 1'imputait

& wn mécanisme génétique inconnu. A la lumiére de nos résultats sur le gamé-
tophyte mile, nous pouvons dire qu'une part de la fluctuation des pourcentages

des graines vides est homologue de celle des grains de pollen vides.

L'iden¢ité des hybrides réciproques observée dans la descendance du
croisement blandina x nuda, nous a donné 1'indication que le mécanisme
sé€lectif joue parallélement dans 1'ovule.

” . . - . 3 . . .
En résumé, 1l'image pollinique a acquis pour nous une signification

génétique parce qu'elle est un réactif visible de la sélection du gamétophyte.

2. Le 18talité pollinigque et le complexe.

En éliminant les complexes recombinés, la 1&talité pollinique maintient
la soliderité factorielle du complexe. Elle rend efficace les mécanismes cy-
tologiques qui sont : 1l'empéchement & 1'appariement des segments différentiels,
au pachyténe, et la disposition alterne en métaphase I (cf. p. 12-14). L'exis-
tence de tétrades & microspores actives démontre que ces mécanismes cytologi-
ques assurent la ségrégation des 2 blocs factoriels, mais ils ne 1'assurent

pas de maniére parfaite, puisque les recombinaisons sont possibles.

'o * ' B - 3 - .
Lorsqu'il n'ya pas de caténation, la 1&talité est le seul mécanisme

. . Ve e
qul maintient 1l'intégrité du complexe (cas de la F2 issue du croisement

blandina x nuda qui comporte hblandina/hblandina)



NUCLEAR - CYTOPLASMIC INTERFERENCE

Tétrade Pollen

Méiose
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----------- : ~50%
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Extrait de " Determinism of pollen letality "

( Linder R., 1970).




178

Ce rble actif de la 1étalité pollinique est basé sur les conditions
de viabilité du gamétophyte : celui-ci n'est viable que s'il transmet les
carectéres spécifiques. Cette exigence apparait essentielle pour le gaméto-
phyte de plante hétérozygote, elle l'est moins pour le gemétophyte de plante
homozygote. C'est la raison pour laquelle les hybrides homozygote x hétérozy-
gote donnent des gamétes viables recombinés, alors que les hybrides hétéro-

zygote x hétérozygote n'en donnent pas.

Cette différence entre les deux gamétophytes démontre que la solide-
rité des 7 chromosomes & par elle-méme un effet 1létal. Les limites de viabili-
t€ sont beaucoup plus strictes que chez une plante ol en méiose tous les bi-
valents sont interchangeables. L'action du complexe est comparable & l'effet

de position qui induit de la 1létalité.

3. Le déterminisme cytoplasmique de l'inactivité des‘complexes.

La mor?hologie grain-actif, grain inactif n'est pas liée & un type de
complexe. Mais entre ces 2 types de grains se fait la ségrégation des 2 com-
plexes, car statistiquement on isole chez les hétérogamétiques une tétrade
8 microspores actives et & microspores inactives. Toutes les combinaisons
entre 4 microspores actives et 4 microspores vides,évoquées plus haut, peuvent

se réaliser.

Pour expliquer la ségrégation "grains actifs/grains inactifs", nous
avons trouvé chez les hybrides une situation qui peut se rapprocher de 1l'inac-
tivité d'un complexe. Lorsque chez wn homozygote de structure, 1'homozygotie
génétique est retrouvée, 1'hétérogénéité cytoplasmique apparait, qui fait que
per région d'anthére, le pollen est inviable. I1 est possible que 1l'espéce
hétérozygote soit aussi un hétérozygote cytoplasmique. Des organites cytoplas-
miques (plastes et mitochondries) transmis par le tube pollinique sont compa-
tibles avec le génome du pollen et incompatibles avec 1l'autre génome. Réci-
proquement les organites de 1l'ovule sont compatibles avec le génome de l'ovule
et incompatibles avec le génome du pollen. La ségrégation cytoplasmique au
moment de la formation des tétrades répartit au hasard les organites cytoplas—
miques. Sur la Figure 16, on a imaginé la ségrégation de 4 organites compéti-
bles avec un complexe (marqués en noir) et de L4 organites compatibles avec’
1l'autre complexe (marqués en blanc).On voit que les différentes combinaisons
organites—complexes aboutissent aux différentes ségrégations que 1'analyse

statistique laisse supposer.
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L'ensemble de nos résultats conduit & conclure que:

Le phénotype de grain 1&étal (inactif

et vide) reléve de déterminismes génétiques distincts

1- la 1étalité factorielle qui est la manifestation d'une activité
génique définie. Elle est hors du '"systéme génétique".

2~ 1'inactivation du complexe qui est le résultat d'une interférence
entre l'activité d'une constellation génique, le complexe, et un certain
cytoplasme. ‘

3- les recombinaisons factorielles entre complexes, d'ol résulte une

-~

létalité globale, qui ne se délimite pas, quantitativement, 3 1'observation.



4° P A R T I E annexe :

LA METHODE  TAXONOMIQUE
DANS LE  SOUS-GENRE  EU-OENOTHERA

A la lumiére des caractéristiques du systéme génétique des
hétérozygotes de complexes, (cf. p. 8-15), il est évident que la
simple analyse floristique est insuffisante pour décrire 1l'espéce.
Elle doit &tre complétée par une longue étude expérimentale qui per-
met de définir les 2 complexes dans leur composition factorielle et
dans leur configuration chromosomique, et qui permet de connaltre le

type de plastome de le plante.

Pour ce faire, il faut combiner le complexe inconnu & wne
série de complexes connus pour dégager des différentes combinaisons
diploides les caractéres génétiques et cytologiques propres au comp-
lexe nouveau. Ces combinaisons diploldes sont les hybrides Fq, issus
des croisements réciproques entre l'espéce nouvelle et les espéces
standard (cf. tableau 1 p. 18).

Sur l'ensemble des lots Fq, on sépare les caractéres morpho-
logigues, apportés par le complexe connu des caractéres communs & tous

les lots Fq qui sont les caractéres transmis par le complexe analysé.

Les figures de diacinése des différents lots Fy démontrent
l'existence ou l'absence d'homologie entre certains chromosomes du

complexe standard et certains chromosomes du complexe inconnu. Par



ue analyse combinatoire de l'ensemble des figures de diacindse des F4, on

d8duit la formule chromosomique du complexe inconnu.

Enfin & partir des relations génome - plastome des hybrides Fip,
on définit le type de génome des 2 complexes et le type de plastome de
la plante, selon la classification de Stubbe W.(1960).

Pour réaliser la diagnose compléte de 1l'espéce, le taxonomiste

doit donc disposer d'éléments de référence qui sont :

la composition factorielle de complexes standard

la formule chromosomique des complexes standard

la relation génome - plastome dans chaque espéce standard.

Aprés la présentation de ces &léments de référence, nous nous
proposons d'illustrer la méthode taxonomique des hétérozygotes de com-
plexes par l'analyse cytogénétique de deux espéces nouvelles, qui ont
servi de matériel de base & la recherche sur l'origine de la 1étalité
pollinique, Oenothera ersteinensis R. Linder et R. Jean, et Oenothera
nuda Renner.

I. LES DONNEES DE REFERENCE

_00_00_00_00_
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La F, issue du croisement (homozygote x espéce nouvelle) est
trés précieuse car la différence entre les hybrides réciproques est due
8 1'hétérozygotie des 2 complexes de l'espéce & analyser. De 1l'espéce
homozygote, 1'hybride hérite les caractéres suivants :

hookeri et franciscana déterminent pratiquement le méme phénotype :
tige pubescente, ponctufe ; feuille vert-grisftre, longue, étroite,
s'élargissant progressivement vers la base, & nervure incolore ;
bouton floral grand, trapu, aux sggales striés de rouge, aux pointes
moyennes ; fleur grande (30-35 mm)

L'hybride de blandina se reconnait au bouton floral &lancé,
fin, fortement strié de rouge, aux pointes trés longues, et & la corolle
grande (35 & 40 mm.).

+La longueur du pétale est mesurée du point d'insertion sur
1'hypanthium & 1l'échancrure.



L'hybride de purpurata se reconnait & la feuille &troite, finement
dentée ; au bouton floral & section quadrangulaire , aux stries des sépales
rouge sang et & la fleur petite (20 & 25 mm).

La Fq issue du croisement (hétérozygote x espéce nouvelle) peut
€tre composée de la maniére suivante :

- 81 les 2 espéces sont strictement hétérogamétiques, chaque lot
Fq comporte un seul phénotype de plante ;

- 81 1'une des espéces est isogamétique, le lot Fq peut &tre com—
posé de 2 phénotypes, correspondant chacun & une combinaison déterminée de
complexes ;

- si les 2 espéces sont isogamétiques, le lot F1 peut &tre composé
de 4 phénotypes de plantes hybrides, correspondant chacun & une combinaison

diploide de complexes.

Voici les caractéres remarquables des complexes, pris dans l'ordre
du tableau 1, p. 18.

cockerelli : la distinction entre les 2 complexes se fait par la taille de
la plante hybride. Elongans détermine la taille la plus haute parmi tous les
Fq, de 2 & 2,20 m. L'inflorescence est ldche et étalée. Avec curtans la
plante est de taille normale (entre 1,50 et 1,60 m.). Le sommet de 1'in-
florescence est tassé en corymbe. A part ces caractéres, le phénotype dé-
terminé par les 2 complexes est identique : tige verte faiblement pubes-—
cente, finement ponctuée ; feuille longue, étroite, réguliérement dentée ;
bouton floral jaundtre ; fleur petite (15 mm).

hungarica : laxans détermine la tige finement ponctuée, glabrescente ; la
feuille plane, vert-clair, & nervure incolore ; l'inflorescence léche ;
le bouton floral & stries roses aux pointes effilées ; la fleur petite,
souvent cléistogame.

wndans détermine un phénotype proche de laxans, & 1l'exception de la
tige pubescente, ponctuée et de la feuille au limbe large et ondulé.

biennis : albicans est reconnaissable par la feuille longue, fine, non pu-
bescente & la face inférieure, & nervure incolore ; par la tige glabres-
cente verte, non ponctuée ; par le bouton floral non strié, et par la fleur
de taille moyenne (20 & 25 mm).

Le phénotype de rubens s'oppose par la pubescence nette de toute
ls plante, par la feuille large, gaufrée, & nervure rouge.

chicaginensis : excellems détermine le phénotype suivant : tige trés pu-
bescente, non ponctuée, feuille large et longue, & nervure rouge, bouton
floral €lancé comme chez chicaginensis ; corolle de taille moyenne (25

4 30 mm.).



punctulans s'oppose 8 excellens par la tige finement ponctuée,
la feuille longue, étroite, & nervure incolore, le bouton floral glo-
buleux, vert, la fleur petite (10 & 15 mm).

conferta, coronifera et lamarckiana trensmettent le complexe velans qui
détermine le phénotype velutina : tige trés pubescente, & ponctuation
dense, feuille longue, étroite : bouton floral effilé, strié de rouge ;
corolle grande (30 & 40 mm). Les deuxid®mes complexes de ces espéces trans-
mettent un ensemble de caractéres identiques : tige pubescente, verte, non
ponctuée ; feuille longue, large, épaisse ; bouton floral non strié, et
fleur grande (de 25 & 40 mm). Aemulans se reconnait par le bouton fin de
taille moyenne ;quaerens par les bractées de 1l'inflorescence obliques et
trés longues, dépassant les boutons floraux qui sont trupus, verts; gaudens
par le bouton floral €lancé, aux pointes longues et la corolle grande

(de 30 & 4O mm).

grandiflora : on sépare difficilement chez les hybrides les deux complexes.
Les figures de diacinése permettent de trancher les deux combinaisons de
complexes, d condition qu'elles ne soient pas elles-méme identiques. Truncans
détermine la feuille longue, plus &troite et dentée ; neoacuens une feuille
plus large et pubescente a4 la face inférieure. Les deux complexes trans-
mettent le méme caractére de bouton floral €lancé, non strié et de corolle
grande (35 & 40 mm).

- hoelscheri et rubricaulis transmettent des complexes déjd analysés : rubens
et undans. Tingens apporte les caractéres suivants : tige finement ponctuée,
glabrescente, l'axe de l'inflorescence lavée de rouge-violet, le bouton
floral petit, non strié, aux pointes courtes et la fleur petite (15 & 20 mm).

suaveolens : albicans transmet les mémes caractéres que glbicans de biennis.
flaveng : est reconnaissable par la feuille longue, orbiculaire & la base,

& nervure incolore ; et par le bouton floral effilé & pointes longues et

la fleur assez grande (25 & 35 mm).

Les trois espéces du groupe parviflora, ammophila, rubricuspis et

syrticola transmettent par le complexe mile le méme phénotype : tige verte
glabrescente non ponctuée, inflorescence nutante terminée en corymbe, bou-
tons floraux petits aux pointes divergentes et fleur petite. Des différences
secondaires dans la morphologie du bouton floral permettent de distinguer
les trois complexes: avec curvans, le bouton floral est vert ; avec per—
curvang, il est marqué de bandes rouges ; avec praecurvans, ls base des
pointes du bouton floral est marqué d'un anneau rouge. Rigens 4d'ammophila
et de syrticola est identique : tige verte, finement pubescente et ponctuée,
feuille étroite, longue, & nervure incolore, inflorescence érigée, boutons
floraux verts et petits avec parfois de fines raies, fleur petite (15 &
20 mm). Flectens et surtout subcurvans déterminent un phénotype trés dif-
férent de rigens : tige rouge & ponctuation et pubescence denses, feuille
longue large, & nervure rouge ; bouton floral vert & pointes fines, fleur
de taille moyenne.



Suivant les lots d'hybrides, le phénotype, déterminé par le com-
plexe de la plante & analyser, est dominant. Il est alors facile de con-
naitre les caractéres transmis par le complexe inconnu. Ce cas s'est
souvent rencontré pour le complexe crueng d'ersteinensis. Mais il arrive
que le complexe de l'espéce standard est dominent dans les croisements
réciproques. L'analyse morphologique ne peut fournir aucune donnée sur
le complexe inconnu. Seule la figure de diacinése reste utilisable. Ce

cas s'est présenté fréquemment dans les lots F, de nuda.

B. - LAFORMULE_CHROMOSOMIQUE DES_COMPLEXES STANDARD

La formule chromosomique d'un complexe définit la répartition
des bras de chromosomes, deux par deux, en référence a 1'espéce hookeri,

la souche isolée par de Vries.

Nous suivons la numérotation de Catcheside - Renner. Pour passer
g la numérotation de Cleland, il faut remplacer le bras de chromosome 11

par le bras 12, et vice-versa.

Emerson S. H. et Sturtevant A. H. (1931) définissent les pre-

miéres formules des complexes suivants : velans, flavens, Ifﬁmciscana,
excellens et gaudens.Ensuite Mickan M. (1936) décrit le complexe hdilatans

d'argillicola. Catchseside D.G. (1940) apporte une importante

contribution en définissant les complexes suivants R blandina, hpur—

purata, dlbicans, curvans, flectens, rubens et rigens. Baerecke M.-L.
(194k) analyse plusieurs espéces de la flore européenne et décrit les
complexes suivents : laxans, wndans, tingens, percurvans, augens, sub-—
curvans et subpingens (de silesiaca®). Renner (1956) décrit 1'espéce
hoelscheri,il y retrouve par les caractéres morphologiques les com-
plexes wndans et rubens. Il en est de méme pour <ssleri chez qui il re-
connait les complexes connus rubens et curvans. Cleland R. E.V (1950).
décrit le complexe neoagcuens, issu d'acuens. En collaborstion avec
Hemmond B.M. (1950), ce méme auteur définit les formules de punctulans

et de truncans.

% Subpingene de parviflora est encore inconnu.



Tableau 1 : FORMULE CHROMOSOMIQUE DES COMPLEXES DES ESPECES STANDARD.

(selon la numérotation Catcheside - Renner)

1) Complexe de référence :

Diookeri : 1.2 3.4 5.6 7.8 9.10 11.12  13.14

2) Complexes différantlge.hhookeri par 1 ou 2 translocations ;

flavens standard : 1.4 2.3 5.6 7.8  9.10 11.12  13.14

velans 1.2 3.4 5.8 6.7 9.10 11.12 13.14

hfranciscana

excellens 1.2 3.4 5.6 7.10 8.9  11.12  13.14
purpurata :

D4itlatans .4 2.3 5.6 7.10 8.9 11.12 13.14

by 1andina 1.2 3.4 5.6 7.10 8.13 9.14  11.12

3) Complexes différant de hhookeri par plus de 2 translocations

aemulans 1.2 3.11 4.9 5.6 7.10 8.14 12.13
albicans 1.4 2.14 3.6 5.7 8.9 10.12 11.13
augens 1.2 3.13  4.12 5.6 7.10 8.11 9.14
curtans . 1.7 3.4 5.8 2.10  9.12 6.11 13.14
curvans 1.14 2.3 4.6 5.13 7.1l 8.9 10.12
elongans 1.4 2.3 5.10 6.7 9.14 8.13 11.12
flavens-s 1.4 2.3 5.6 7.10 8.11 9.12 13.14
flectens 1.4 2.3 5.7 6.10 8.9 11.13 12.14
gaudens 1.2 3.11 4.9 5.6 7.12 8.14  10.13
rubens
laxans 1.2 3.10 4.7 5.8 6.9 11.13 12.14
neoacuens 1.13 2.3 4.14 5.6 7.10 8.9 11.12
percurvans 1.14 2.9 3.5 4,12 6.8 7.10 11.13
punctulans 1.4 2.5 3.9 6.11 7.8 10.12 13.14
‘quaerens 1.2 3.11 4.14 5.6 7.10 8.13 9.12
rigens 1.2 3.4 5.6 7.12 8.14 9.10 11.13
32&; subcurvans .14 2.9 3.10 45 6.13  7.11  8.12
=~  subpingens 1.13  2.10 3.4 5.8 6.9 7.14 11.12
tingens 1.7 2.8 3.4 5.11  6.12 9.10 13. 14
truncans 1.13 2.5 3.7 4.6 8.11 9.14 10.12

undans 1.4 2.3 5.10 6.7 8.14 9.13 11.12



En collsboration avec Hirmer U. (1956), Renner décrit 1l'espéce
conferta et y découvre le méme complexe velane de lamarckiana, eppelé
eonvelans, et le cunplexé aemulane. Enfin, Rossmann G. (1963) décrit
les deux complexes de coronifera : quaerens et paravelans.

Dans le tableau 1 sont présentées les formules chromosomiques
des complexes utilisés pour l'analyse cytogénétique, dans l'ordre d'un
nombre croissant de translocation par rapport & hookert.

RELAIIONS GENOME_LLASTOME

Depuis les travaux de Renner (1936) sur les plaﬁtes chiméres
epparues chez les hybrides F1, il est connu qu'il existe des barriéres
entre espéces par la dégénérescence de la plante hybride : certains
hybrides sont jaun@tres et chétifs, d'autres ne dépassent pas le stade

plantule, d'autres restent & 1'état d'embryon, incapable de germer.

Stubbe W. (1960, 1963) montre que le développement du plastome
est inhibé par une réaction de disharmonie entre ce dernier et le génome
diploide de la plante. Par une suite de croisements ordonnée, 1'auteur
place des combinaisons de deux complexes dans des plastomes différents,
et il observe des degrés d'inhibition différents. Il distingue ainsi
cing plastomes, numérotés de I 4 V, et trois types de génome, A, B, C.
La répartition des complexes par groupe de génome suit la systématique
des espéces du sous-genre Eu-Oenothera : le génome A regroupe les com-—
plexes hookeri, et strigosa, le géncme B les complexes biennis et le
génome C, les complexes parviflora. Le tableau 2 donne la liste des com-
plexes par type de génome et le tableau 3 la liste des espéces par type
de plastome. Dans le tableau 1, p. 18 sont portés les combinaisons
génome-plastome. Au tableau L sont présentées, en échiquier, toutes les
combinaisons génome-plastome avec le degré de vigueur de ls plante. Cet
échiquier permet de déterminer sur les hybrides F, les génomes et le

plastome de la plante analysée.



fableau 2 : Les complexee répartis par growpe de génome et

leur plastome d'origine

(d'aprés STUBBE W., 1960)

Symbole Complexe Plastome d'origine

albicans 11
hblandina III

calvens II

convelans II

curtans I

elongans I

hfranetecana I

Rhookeri I

laxaone I

A paravelans II
punctulans III

hpurpurata : II

rigens IV

subvelans II

tingens II

truncans III

wndans I

velans I1I

virens III

aemulans II

augens Iv

eruens III

excellens III

flavens ; II

B gaudens III
glabrans 11

pingens 1Y

neoacuens I1I

quaerene 11

rubens II

subpingene Iv

curvans IV

hdilatans v

c flectens Iv
percurvans Iv

praecurvans Iv

subcurvans Iv




Tableau 3 :

Type de PLASTOME

des espéces du genre Eu-Oenothera.

(4'aprés Stubbe W.,1960).

Symbole Plastome Symbole Plastome
- —— e e —
Oe. cockerelli Oe. chicaginensis
. Oe. fraﬂciscana III Oe. ersteinensis
Oe. hookeri Oe. lamarckiana
Oe. hungarica
Oe. ammophila
Oe. biennis Oe. atrovirens
Oe. conferta Oe. parviflora
Oe. coronifera v Oe. rubricuspis
1T Oe. conferta rubrisepala Oe. silesiaca
Oe. coronifera rubrisepala Oe. syrticola
Oe. hoelscheri
Oe. nuda v Oe. argillicola.
Oe. rubricaulis.
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Tableau 4 :

OCeo®000

Combinaison

GENOME - PLASTOME

des especes
d ‘Eu-Oenothera

PLASTOME

GENOME

IV |V

A A

A B

BB

B C

CC

@+ ODO|®
o+ 0000
S +1000®

AC

© OO+ + |+

vert normal {viridis)

vert pdle ( chlorina)

vert jaundtre {(lutescens)

futescens par période

vert jaunétre 4 jaune

blanc ou jaune (albina ou xantha)

O@e+

blanc

létal

légéerement jaundtre
diversivirescens

virescens



"

II. ANALYSE CYTOGENETIQUE DE SPECIES NOVAE (+)

OENOTHERA ERSTEINENSIS Linder R. et Jeen R. (1969).

De la diagnose floristique et cytogénétique (LINDER R. et JEAN R.,
1969) , nous extrayons les caractéres essentiels. Oe. ersteinensis,qﬁi colo~
nise les alluvions du Rhin, est reconnaissable par sa tige droite, densément
pubescente et fortement ponctuée, son feuillage vert-jaunétre & nervure rouge,
la rosette discrétement maculée, le bouton floral jaundtre, petit, lavé de

rouge, aux pointes courtes appliquées, la fleur petite et mésostyle.

La figure de caténation est un anneau de 14 chromosomes. (P1. II, 2)

Le pollen est & 3 classes de grains, le grain inactif est trés

proche du grain vide.(P1. I.)

Les complexes sont :

. eruens qui apparalt dans l'ovule ; il peut aussi ap-

paraltre dans 1le pollen ;

. virens qui apparait uniquement dans le pollen.

Nous développons l'analyse factorielle et structurale des complexes.

(+) Cette recherche est réalisée avec 1la collasboration technique de
Madame Madeleine BAEHL.
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Iﬁiiééu 5 :

Croisements

HYBRIDES

Combinaison
des
complexes

Hybrides des espéces homozygotes.

Oe.ersteinensis x
Oe .hookeri

Oe .ersteinensis x
Oe .blandina

Oe.ersteinensis x
Oe .franciscana

Oe.ersteinensis x
Oe .purpurata
Hybrides des espéces du

Oe.ersteinensis x
Qe .cockerelli

Oe.ersteinensis x
Oe.hungarica
Hybrides des espéces du

Oe.ersteinensis x
Oe .biennis

. De.ersteinensis x

Oe.chicaginensis

h .
cruens— hookeri

h
cruens— levans

h .
cruens- franciscana

h
cruens- purpurata

groupe Strigosae.
cruens—elongans
cruens-undans
groupe Strictae.

cruens-rubens

cruens-punctulans

D'OENOTHERA

Diacinése

6,4,4.

8,4,2.

byb,4,2.

4,4,4,2.

14.

14,

14.

14.

Croisements
réciproques

Oe .hookeri x
Oe.ersteinensis

Oe.blandina x
Oe.ersteinensis

Oe.franciscana x
Oe.ersteinensis

Oe .purpurata x
Oe.ersteinensis

Oe.cockerelli x
Qe.ersteinensis

Oe.hungarica x
Oe.ersteinensis

Oe.biennis x
Oe.ersteinensis

Oe.chicaginensis x
Oe.ersteinensis

ERSTEINENSTIS.

Combinaison
des
complexes

hhookeri-virens
hhookeri-cruens (2 2)

h .
levans—virens
levans—~cruens (! %)

h . .
franciscana-virens

h .
purpurata-virens
purpurata-cruens (24 %)

curtans—-virens
laxans-virens (92%)

laxans-cruens (87%)

albicans-virens (477%)
rubens-virens (53%)

excellens=-virens

ct

Diacinése

6,2,2,2,2.

8,6.
10,2,2.

14.
14.

4,4,4,2.
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20.

21.

22.

23.

24,

Oe.ersteinensis x
Oe.issleri

Oe.ersteinensis x
Oe.parviflora

Oe.ersteinensis x
Oe.rubricuspis

Oe .ersteinensis x
Oe.silesiaca

Oe.ersteinensis x
Oe.syrticola

cruens-rubens-
létal

cruens—subcurvens-
létal

cruens-praecurvans-
létal

cruens-~subcurvans-
létal

cruens—curvans

e. Hybrides des espéces du groupe Argillicolae.

25.

Oe.ersteinensis x
Oe.argillicola

N. B. : Les pourcentages marqués entre parenthéses indiquent le pourcentage

cruens—-dilatans-
létal

d'individus dmms le lot.

12,2.

Oe.issleri x
Oe.ersteinensis

Oe.parviflora x
Oe.ersteinensis

Oe.rubricuspis x
Oe.ersteinensis

Oe.silesiaca x
Oe.ersteinensis

Oe.silesiaca x
Oe.ersteinensis

"Qe.argillicola x

Oe.ersteinensis

rubens-virens

augens—virens (857)
augens—-cruens (15%)

paenepingens-virens (96%)
paenepingens—cruens ( 47)

subpingens-virens

rigens-virens(877)
rigens—cruens(137%)

dilatans-virens

14.
8,4,2.
12,2.

10,2,2.
14.

10,2,2.

6,4,4.

fl
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I. - L'ANALYSE FACTORIELLE DES COMPLEXES.

Le relevé des hybrides F, & ersteinengis est donné dans le ta-
bleau 5 . Dans cette liste il faut dégager la F, issue du croisement rubri-

caulis x ersteinensis. Celle-ci est composée de 2 phénotypes

1'un reproduit exactement le phénotype de 1l'espéce ers—

teinensig ; la combinaison de complexes est tingens —-.cruens ;

l'autre est de phénotype virida : combinaison de com-

plexes tingens — virens.

Tingeng est donc équivalent & virens, les 2 complexes doivent &tre
homozygotes pour certains caractéres, de sorte que 1'hybride tingens - virens

est un bon indicateur de la composition factorielle de virens.

A. - LE COMPLEXE MALE_ VIRENS

Dans la plupart des croisements, les hybrides virida ressemblent au
phénotype de 1l'espéce standard ; c'est le cas pour les hybrides avec hookert,
blandina, cockerelli, hungarica, coronifera, lamarckiana, ammophila, syrticola,
et argillicola. Le complexe virens transmet donc un ensemble de facteurs ré-

cessifs par rapport aux complexes femelles de ces espéces.

La composition factorielle de virens est surtout connue par 1'hybri-

de tingens - virens.

Virens transmet, comme tingens, les facteurs mac, Sp, r, P, Co et
Br. Il détermine la pilosité courte et éparse de la tige, sa coloration verte,
les raies violettes dans l'axe de 1'inflorescence. La comparaison avec les au-
tres hybrides confirme cette détermination factorielle : lorsque les espécgs
standard apportent les facteurs mac, r et Sp, 1'hybride conserve ce phénotype
(hybrides avec les espéces homozygotes et avec les espéces du groupe strigosae).
Fn outre la plupart des hybrides virida présentent ume feuille fine, de lar-

geur moyenne, de teinte vert-franc et & nervure incolore.
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Tableau 6 :

Tailles comparatives du pltale des hybrides virida et eruenta.

Espéce croisée

avec ersteinensia

Espéces homozygobes

Oe. hookeri
Oe. blandina
Oe. purpurata

Strigosae

Oe. hungarica

Strictae
Oe. coront ferars

Oe. grandiflora

Oe. hoelecheri
Oe. rubricaulis
Oe. suaveolens

Cermuae

Oe. ammophila
Oe. parviflora

Oe. syrticola

Complexe combiné

Taille du pétale des

Mhookert
My landina
hpurpurata

laxans

subvelans

truncans

neoacuens

wndans
tingens

albicans

rigens
augens
rigens

hybrides virida hybrides cruenta
17/19 24 /26
22/25 23/27
19/22 20/2k4
17/17 17/17
24k/33 27/30
32/35 31/35
28/33 30/35
18/19 19/23
16/16 17/19
26/28 26/33
13/12 13/12
13/13 13/13
13/12 13/12
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Le facteur Co de la taille de la corolle est analogue & celui de
rubricaulie. En général la corolle des hybrides virida est plus petite que
celle des hybrides cruenta. Ce caractére se dégage de la comparaison des tail-
les de corolles chez les hybrides ol le méme complexe est combiné & virens
et & cruens (cf. tableau 6 ).

I1 faut cependant relever ume différence factorielle entre les
complexes virens et tingens. Le complexe virens transmet le facteur de la stria-
tion des sépales Str qui est 1ié au facteur P. En effet tous les hybrides
virida montrent les sépales striés ou, le plus souvent, légérement lavés de

rouge.

Cet ensemble de facteurs, en particulier ceux qui déterminent la
rosette non maculée, la pilosité de la tige, le limbe peu large et la nervure
incolore de la feuille, classe le complexe vireng dans le groupe des complexes

hookeri - strigosae ou lescomplexes A, selon la définition de STUBBE, 19L0.

B. - LE COMPLEXE FEMELLE CRUENS.

C'est chez les hybrides cruens que le phénotype d'ersteinensie
est le plus apparent. En particulier, 1l'hybride tingens - virens qui apparait
dans le croisement rubricaulis X ersteinensis, est remarquable puisqu'il re-

produit la morphologie de 1l'espéce parentale.

Le complexe cruens transmet les caractéres morphologiques spéci-
fiques qui se révélent bien chez les cruenta obtenus & partir des espéces ho-
mozygotes. Cruens transmet les facteurs Mac, R, Sp. Il détermine en outre la
feuille au limbe épais, large et vert-jawmétre, la tige rouge—sang, densément
ponctuée et fortement pubescente, et la striation rose des sépales, et la tail-~

le assez petite de la corolle et du bouton floral.

Certains de ces caractéres demandent quelques préeisions. L'expres-—
sion du phénotype maculata des feuilles de la rosette est discréte, visible
seulement & la suite d'une observation minutieuse. Les taches d'anthocyane .
sont fines, atténufes et irréguliérement réparties, comme chez 1l'espéce elle-
méme . La dominance du facteur Mac est affaiblie, de sorte que le phénotype
peut ne pas s'exprimer : c'est le cas chez les hybrides avec chicaginensis,
cockerelli, conferta et chez la plupart des hybrides cruenta ol le complexe

cruens est transmis par le pollen.
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La ponctuation forte et serrée de la tige montre que le facteur

Pcz'u vel

est proche ou analogue dans son action, au facteur P du complexe

velane de lamarckiana. Il en est de méme pour le facteuwr Str.

La pilosité dense et longue, déterminée par le facteur Pil, rappel-
le également l'action du complexe velans.

Le facteur R est faiblement dominant. Nous n'avons pas observé son
échange entre les complexes crueng et virens. Il est strictement 1i€ au com
plexe eruens.

D'aprés les travaux de RENNER (1921 et 1933), nous savons qu'un
facteur de 1&talité est 1ié au facteur R chez rubens et gaudens. Ce facteur
rend létales les combinaisons homozygotes R/R. Les combinaisons cruens -glabrane
sont déficientes, cruens - rubens et cruens - gaudens montrent une forte inhi-
bition de croissance, elles demeurent souvent & 1l'état de rosette avec rejets

latéraux.

En résumé, le complexe crueng transmet les caractéres des comple-
xes de type biennis : la rosette maculée, la feuille large, la tige pubescente.
Mais la richesse en anthocyane des tissus caulinaires confére aux hybrides

cruenta wn phénotype velutina.

C. - LA_COMPARAISON DES.HYBRIDES CRUENTA_ET_VIRIDA
ET_L ETEROGAMIE BELATIVE D ERSIRINENZIZ.

Pratiquement nous reconnaissons 1l'action des complexes virens ou

erueng 4'aprés les caractéres réunis dans le tableau 8.

Puisque ersteinensie est homozygote P Str/P Str,la ponctuation et
la striation des sépales, d'observation si aisée, ne peut intervenir dans la
distinction entre les hybrides réciproques. Celle-ci doit reposer sur d'autres
caractéres. Au fur et & mesure de nos relev@s morphologiques, nous avons re-
tenu ce contraste entre un hybride & tige rouge-sang jusque dans 1'axe de
l'inflorescence, densément pubescente et ponctufe, & feuille large, épaisse,
vert-jaunétre et & nervure rouge, et un hybride & tige verte, pubescente et
ponctuée, dont 1l'axe de l'inflorescence est souvent veiné de violet, et &

feuille vert-foncé avec la nervure blanche. Cette opposition a guidé notre
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Tableau 7 : Propontion des hybrides cruenta apparaissant dans Ees croisements
Oe. standand x Oe. ersteinensis.

Espéces standard du croisement Proportion des hybrides
standard x ersteinensis eruenta

Espéces homozygotes

Oe. hookeri 6/270 (2 %)

Oe. blandina 2/200 (1 %)

Oe. franciscana 0/360 (0 %)

Oe. purpurata 86/350 (o4 %)
Strigosae

Oe. cockerelli 0/25

Oe. hungarica 2/25
Strictae

Oe. biennis 0/45

Oe. chicaginensis o/ko

Oe. conferta ' 0/25

Oe. coronifera 0/37

Oe. coronifera rubrigsepala 10/19

Oe. hoelschert 1/37

Oe. grandiflora 3/2k4

Oe. lamarckiana o/21

Oe. nuda 0/ko

Oe. rubricaulis 15/49

Oe. suaveolene 6/23
Cernuae

Oe. ammophila 1/23

Oe. atrovirens o/h2

Oe. tegleri 0/24

Oe. parviflora L/26

Oe. rubricaulis 1/30

Oe. silesiaca - 0/20

Oe. syrticola T/55
Argillicolae : Oe. argillicola 0/18 Total :

144/1783 ou 8 %
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Tableau 8 : Caractines monphologiques distinetifs des hybrides cruenta et virida.

Organe Hybride cruenta Hybride virida

Rosette maculée maculée ou non maculée

Tige rouge-sang et densément| verte, veinée de violet dans 1l'axe
pubescente de 1l'inflorescence

Feuille limbe assez large, limbe peu large, vert-foncé
vert-jaunitre
nervure rouge nervure blanche ou rouge.

I

choix dans la dénomination des complexes : cruens de cruentus (rouge-sang)

référe & la tige rouge-sang ; virens (= vert)® & la tige verte.

-~

Parallélement a cette hétérozygotie des complexes, nous avons dé-
couvert 1'hétérogamie chez ersteinensis. Dans les croisements ersteinensis x
espéce standard, il est toujours apparu un seul phénotype, le phénotype cruen-

ta. Le complexe cruens est donc transmis par l'ovule.

Dans les lots des hybrides réciproques, (standard x ersteinensis)
apparalt en majorité le phénotype virida ; mais dans certains lots apparais-—
sent aussi des hybrides cruenta. Les proportions des cruenta sont signalées

dans le tableau T.

On constate que les lots d'hybrides sont significativement diffé-
rents pour la proportion des hybrides cruenta. Ceci est particuliérement ma-
nifeste dans les lots d'hybrides avec les homozygotes, pour lesquels nous
avons constitué de grandes populations. Si l'on n'avait disposé que des ré-
sultats des hybrides de franciscana, on aurait conclu & 1'hétérogamie stricte

d'ersteinensis. Le résultat global des hybrides F. montre qu'ersteinensis

1
n'est que relativement hétérogamétique du cdté mile.

X A cause de sa parenté factorielle avec tingens, le complexe mile
d'ersteinensis aurait pu €tre dénommé paratingens. Nous avons préféré
une dénomination nouvelle, car la formule chromosomique de virens est
trés différente de celle de tingens.
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Tableau n° 9.Développement de 1'appareil végétatif des hybrides cruenta

apparaissant dans le croisement de Oe. ersteinensis x Oe.standard

o - - T
ersteinensis X hookeri (cruens - Phookeri)
ergteinensis X franciscana (cruens - hfrwzcisccma)
ergteinensis X cockerelli (cruens - elongas)
ersteinensis x chicaginensis (cruens - punctulans)
ergteinensis X conferta (cruens — convelans) Plante verte

BA/III ersteinensis X coronifera (cruens - paravelans) - (viridis)
ersteinensig X grandiflora (cruens - truncans)
ersteinensis X hoelscheri (cruens - wndans)
ersteinensis X lamarckiana (cruens - velans)

BB/III ersteinensis X suaveolens (cruens — flavens) Plante verte
ersteinensis X grandiflora (cruens - neoacuens) (viridis)
ersteinensis X ammophila (cruens - percurvans)
ersteinensis X atrovirens (cruens - flectens)
ersteinensis X parviflora (cruens - subcurvans) Plantule pdle

BC/IIT ersteinensis X rubricuspie (cruens - praecurvans) ou blanche
ersteinensis X stilesiaca (cruens - subcurvans) (albina)
ersteinensis X syrticola (ecruens — curvans)
ersteinensis X argillicola (cruens - dilatans)
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Aucwn hybride virida n'est fortement inhibé dans son développement.

Les hybrides avec syrticola et avec ammophila sont vert-péle (phé-
notype chlorina). Dans le lot F1 issu de lamarckiana x ersteinensie, l'aspect
des rosettes permet de distinguer les 2 types d'hybrides : les rosettes ma-
culées vertes qui correspondent & la combinaison gaudens - virens et les ro-
settes non maculées, pdles et fragiles (phénotype virescens) qui correspon-

dent & la combinaison velans - virens.

Si nous superposons ces résultats & 1l'échiquier établi par STUBBE
W., on wit que virens sppartient au génome A qui réunit les complexes déter-

minant le phénotype strigosae.

Toutes les combinaisons de cruens avec curvans, subcurvans, prae-
curvang et flectens (génomes C) donnent des plantules non viables : la ger-
mination des graines est normale, mais les plantules de teinte blanchitre dé-
périssent. Cette dégénérescence correspond au type albina (cf. tableau 9 ).
Or, selon le schéms de STUBBE, seules les combinaisons BC aboutissent & ce phé-
notype. Donc le complexe crueng se comporte comme un génome B. En conclusion

Oe. ersteinensis a un génome diploide AB,

Le type de plastome d'ersteinensis se définit par le raisonnement

sulvant.

La combinaison génomique BC domne des plantules albinag avec les

plastomes de type I, II ou III. C'est & 1'un de ces trois types de plastome

que doit appartenir ersteinensis.

L'hypothése du plastome I est & rejeter pour deux raisons :

1 - La combinaison AB/I donnerait une plante lytescens,

mais celle-ci n'apparait pas ;

2 - La combinaison BB/I est proche de la 1étalité, or les

hybrides de type BB sont tous bien viables dans nos cultures (cf. tableau 9 ).

Nous levons l'alternative entre les plastomes II et III en compa-—

rant les combinaisons AB et BB dans ces mémes plastomes.
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Chez les hybrides d'ersteinensis, les deux combinaisons AB et BB
présentent le phénotype de plante verte normale (cf. tableau 9 ). Or, cette
condition n'est réalisée qu'avec le plastome III. FErsteinensis est donc ca-

ractérisé par le plastome III, dénommé type lamarckiana.

En conclusion, Oe. ersteinensis est défini par :

- le complexe crueng, de type biemnis ou génome B
- le complexe virens, de type strigosa ou génome A

- et le plastome III, de type lamarckiana.

IT. - ANALYSE STRUCTURALE DES COMPLEXES.

A. - LE COMPLEXE_VIRENS.

e e e S i e e R R
st S S

Les figures de caténation du complexe virens avec les complexes

connus sont les suivantsas :

Complexes hookeri-strigosae

Rhookeri ¥ virens 8, 4, 2
hblandina X virens 8, 4, 2
hfrancisccma X virens 4, 4, 4, 2
Fourpurata x virens 4, 4, 4, 2
curtans X virens 6, 2, 2, 2,2
tingens X virens 10, 2, 2
rigens X virens 6, 6, 2
velans X virens 12, 2
paravelans X virens 12, 2
truncans X virens 6, 6, 2
calvens X virens 6, 4, 4
laxans X virens 8, 6

albicans ¥ virens 14



DIACINESGSE

Figures de F

. Lamarckiana x ersteinensis (x1200)

complexes: velans — virens 12,2

Suaveolens X ersteinensis (x1000)
complexes: albicans - virens anneau (14)

. Coronifera x ersteinensis (x1000)

complexes: paravelans - virens 12,2

Ersteinensis x cockerelli (x1200)

cruens - elongans anneau (14)
. Cockerelli x ersteinensis (x1200)
curtans - virens 6,2,2,2,2

Ersteinensis x franciscana (x1200)

cruens - Dfranciscana 4,4,4,2
. Nuda x silesiaca (x 900)
calvens - subcurvans 40,4
. Nuda x hungarica (x 900)
calvens - undans 6,4,2/2
Biennis x nuda (x 900)

albicans - glabrans 8,6
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Complexes biennisg

augens X virens 8, 4, 2
quaerens X virens 8, 4, 2
subpingens X virens 10, 2, 2
flavens X virens 10, 4
aemulans X virens 10, 4
neoacuens X virens 10, 4
gaudens X virens 14
Complexes _argillicolae
hdilatans X virens 6, 4, 4

Les combinaisons de virens avec les complexes hhookeri, hblandina,
hf?anciscana, hpurpurata et velans montrent wn bivalent. Par contre la
combinaison avec flavens est dépourvue de bivalent. Or les chromosomes
dont les extrémités de bras sont numérotées I.2 et 3.4 sont les chromosomes
que flavens ne posséde pas en commun avec les complexes cités. Notre choix
doit se porter sur 1'un des deux chromosomes. Laxans posséde le chromo-
some I.2, mais ne montre pas de bivalent avec virens. Donc le chromosome
I.2 ne convient pas. Seul le chromosome 3.4 des complexes cités plus haut

doit trouver son homologue dans le complexe virens.

Virens posséde le chromosome 3.k,

Ce chromosome satisfait €galement & 1' homologie dans les combi-
naisons de virens avec tingens, subpingens et rigens. Il nous reste & dé-
terminer la structure des bivalents qui apparaissent dans les combinaisons

avec augens et tingens (2° bivalent), truncans et curtans.

Dans la formule chromosomique du complexe qugens, nous pouvons
€liminer les chromosomes suivants :~3.13 et 4.12 qui sont impossibles,
puisque virens posséde le chromosome 3.4,-9.14 et 7.10 qui donneraient
respectivement avec hfranciscana et Pblanding wn bivelent supplémentaire.

Les chromosomes I.2 et 5.6 ne sont pas & envisager, car ils donneraient

deux bivalents supplémentsaires avec hhookeri. Seul le chromosome 8.11 parti-

cipe au bivalent de la combinaison augens X virems.
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#
Virens posséde le chromosome E.11.
Ce chromosome 8.11 donne &galement le seul bivalent avec truncans.

Le 2° bivalent de la combinaison tingene X virens reste & définir.
D'aprés les chromosomes de virens que mous venons de déterminer, nous ne

pouvons ‘prendre en considération que les chromosomes I.7 ou 12.6 de tingens.

Nous levons cette alternative par la construction d'un snneau de L
chez l'hybride hpurpumta—virene ; nous pouvons en effet & partir du chromo-
some 8.11 boucler l'anneau de U4 par le chromosome 12.9 :

8.11 12.9 virens
9.8 11.12 hpurpurata

Virens posséde donc le chromosome 9.12

De ce fait, le chromosome 12.6 ne peut €tre prisen considération.

Tingens et virens possddent donc en commun le chromosome 1.7.
Virens posséde le chromosome 1.7

A partir du chromosame I1.T, nous pouvons construire le 2° anneau

de 4 de 1la combinaison Mpurpurata — virens

vireng I.T 10.2
hpurpurata 2.1. T7.10

Virens posséde le chromosome 2.10

Nous devons finalement rechercher l'arrangement des bras de chro-

mosomes 5,6,13,14. Trois &ventualités sont offertes :

a) 5.6 et 13.14
b) 5.13 et 6.14
e) 6.13 et 5.14

Nous savons que (a) est impossible. Les deux &ventualités (b) (c)
permettent chacune de construire l'anneau de 4 avec Fpurpurata. Mais dans la
combinaison laxans ¥ virens nous connaissons entiérement 1l'anneau de 6 et

incomplétement celui de 8 :

laxans 1.2 0.3 L.7 5.8 11.13 6.9 12.14
virens 2.10 3.4 7.1 7.5 8.1 13.7 2.6 9.12 4.1
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Pour boucler l'anneau de 8, il faut insérer 13.6 et 5.14. La pos-
sibilité (c) satisfait donc & cette figure de caténation.

Virens posséde les chromosomes 5.14 et 6.13.

Is formule chromosomique du complexe virens s'énonce ainsi :
1.7 2.10 3.% 5,14 6.13 8.11 9.12

B. - LE COMPLEXE CRUENS

Ies figures de caténation du complexe cruens ave¢ les autres complexes

standard sont les suivantg; :

Complexes hookeri-gtrigosae

eruens X hhookeri 6, 4, 4
cruens X P blandina 8, 4, 2
crueng X hfranciaca:na 4, 4, 4, 2
eruens X hpurpurata 4, 4, 4, 2
rigens X cruens 8, 4, 2
tingens X cruens 8, 4, 2
laxane X cruens 10, 2, 2
truncans X cruens 12, 2
albicang suav. X cruens 12, 2
eruens X velans 10, 4
eruens X paravelans 10, 4
eruens Xconvelans 10, ¢
erueng X elongans 14
eruens X punctulans 14
erueng X wndans 14
Complezes biennis
augens ¥ cruens 12, 2
eruens X meoacuens 12, 2
erueng ¥ glabrans 12, 2
eruens X flavens 10, ¢4

cruens X rubens 14
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Complexes parviflora

cruens ¥ curvans 12, 2

Ies combinaisons avec hfranciscana et hblandina comportent un
bivalent que ne montrent pas les combinaisons avec hhooken’, velang et
flavens. Ces trois complexes n'ont pas le chromosome T7.10 qui est commun

aux deux complexes ‘franciscana et hblandina.
Cruens posséde donc le chromosome T.10.

Ce chromosome entre dans la constitution des bivalents des com-

binaisons avec qugene, neoacuens et glabrams.

Ie complexe rigens qui montre un bivalent avec cruens ne peut le
former qu'avec le chromosome 11.13 ou 8.1L. (En effet les chromosomes I.2,
3.4, 5,6 et 9.10 sont & éliminer,car ils donneraient wn bivalent avec
Oe. hookeri ;et le chromosome T.12 ne peut trouver d'homologue chez cruene
qui posséde le chromosome T7.10.) Or le complexe widans comporte le chro-
mosome 8.1Y4, mais wrdane forme un anneau de 14 avec cruens. Donc le chro-
mosome 8.14 n'existe pas chez cruens. le chromosome 11.13 est donc seul

possible.
Cruens posséde le chromosome 11.13

Ce chromosome satisfait également aux bivalents qui apparaissent

avec le complexe glbicans et laxams.

Le chromosome 11.13 participe & 1'un des anneaux de L de la com-
binaison cruens y hfra:nciscana. Nous connaissons trois chromosomes de cet

anneau et en déduisons le W° qui est 1k 12.

cruens 11.13 14,12
hfmnciaccma 12.11 13.14

Cruens posséde le chromosome 12.14

Ia détermination de ces trois chromosomes 7.10 11.13 et 12.1k

réduit le choix du bivalent de la combinaison tingeng X cruens au chro-
mosome 2.8,

Cruens posséde le chromosome 2.8

Avec celui-ci nous reconstituons le 2° anneau de 1'hybride eruens x
franciscana :

cruens 2.8 9.1
francigsecana 1.2 8.9
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En fonction de ces données, seul le chromosome L.6 du complexe
trncans fournit le bivalent qui apparait chez l'hybride trumecans-cruens.

Cruens posséde le chromosome L.6.

Celui-ci participe au 3° anneau de l'hybride cruens-franciscana :
eruens L6 5.3
hfraneiscana 3.4 6.5

Ie chromosome 5.3 ferme la boucle de 1l'anneau de L.
Cruene posséde le chromosame 3.5.

La formule chromosomique de cruens s'établit ainsi :
I.9 2.8 3.5 k6 T.10 11.13 12.1h

En diacinése des cellules-méres de pollen,0e. ersteinensie montre

un anneau de 1L qui est justifié par la structure de chaque complexe :

virens 1.7 10.2 8.1 13.6 L3 5.14 12.9
eruens T.10 2.8 11.13 6.4 3.5 14.12 9.I

Cette disposition des segments de chromosomes des complexes cruens
et virengsatisfait & toutes les figures de caténation observées en dia-
cinése chez les hybrides d'Oe. ersteinensis. Nous donnons pour confirmation

les configurations chromosomiques de quelques hybrides.

- les hybrides virida

Mhookert 1.2 10.9  12.11 8.7 5.6 13.14 3.4‘_8 i o
virens 2.10  9.12 11.8 7.1 6.13 14.5 3.4 » &y 2.
hblandina 5.6 13.8 11.12. 9.1k 1.2 10.7 3. L
virens 6.13  8.11 12.9 145 2,10 7.1 3.4 B
ourtans 5.8 1.6 13.1k I.7 3.4 2.10 9.12
virens 8.11  6.13 1.5 I.7 3.4 2.10 9.12 ® ©:2:2:2,2

- Ies hybrides cruenta
hhookeri 1.2 8.7  10.9 3.4 6.5 0 11.12 14,13 - 6. L1
" cruens 2.8 T7.10 9.1 4.6 5.3 12.14 13.11
hfranciscana 1.2 8.9 3.4 6.5 11.12 14.13 7.10

cruens 2.8 9.1 L6 5.3 12.1k4 13.11 7.10= l&,h,’-&,Q
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rigens 1.2 8.1k 12,7 10.9 3.4 6.5 11.13

eruens 2.8 14,12 7.10 9.1 4.6 5.3 11_13-8,h.2

III. - RELATION ENTRE LA FORMULE CHROMOSOMIQUE ET LE GENOME.

~-00_00_00_00o_

Renner (19565 et R. E. Cleland (196%) ont montré qu'une parenté
génomique va de pair avec une similitude partielle dans 1'arrangement des

segments de chromosames. Certaines translocations caractérisent un génome.

Cléland pense que la race "Johansen" de 1l'espéce Oe. hookeri
réalise l'arrangement originel des segments de chromosomes pour les Eu-
Oenothera du continent américain qui est

I.2 3.4 5.6 7.10 8.9 11.12 13.14

Nous passons de cette formule de base aux formules que nous avons
déterminées par une suite de translocations qui ont pu s'effectuer de la
menidre suivente :

a) pour le complexe virens

complexe originel : I.2 7.10 3.4 5.6 13.14 8.9 11.12

virens : I.7 2.10 3.4 s5.14 6.13 8.11 9.12

B) pour le complexe cruens

complexe originel : I.2 8.9 3.4 5.6 T7.10 11,12 13.14
cruens : I.9 2.8 3.5 4,6 T7.10 11.13 12,14

Pour les deux complexes de Oe. ersteinensis nous supposons ainsi
trois séries de translocations réciproques. Or la configuration chromo-
samique de "franciscana est identique & celle de HJohansen . Ces deux
complexes donnent avec cruens trois anneaux de 4 chromosomes : ceux-ci

sont l'image des trois translocations réciproques.

Ce nombre de translocations est relativement bas. De ce fait, les

formules chromosomiques des complexes virens et cruens apparaissent simples
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en comparaison avec celles d'autres complexes homologues d'espéces euro-
péennes (par ex.-albicans et rubens), pour lesquels il faut supposer ume

suite plus compliquée dé translocations.

Les complexes du groupe hookeri-strigosa dont feit partie virens
sont caractérisés par les translocations entre les chromosomes 1.2
et 7.10 ou 5.6 et 13.14 ou 8.9 et 7.10. Nous avons supposé deux de
ces translocations pour aboutir 8 la formule chromosomique de virens
En outre le complexe curtans du groupe strigosa montre une grande simi-
litude avec virens puisque U4 chromoscmes des deux complexes-sont iden-
tiques dans leur arrangement. Le complexe virens s'intégre donc bien dans
le groupe des génomes gtrigosae & la fois par sa composition factorielle

et sa configuration chromosomique.

Le complexe cruens n'offfe qu'une translocation caractéristique
du génome biennig, celle entre les chromosomes 11.12 et 13.1k4. I1 est
trés éloigné€ des complexes du groupe biennis,sauf du complexe excellens de
Oe. chicaginensis, espéce que nous avons déjd évoquée pour son homologie

avec Oe. ersteinensis.

CONCLUSION

La convergence remarquable des conclusions, déduites de 1'analyse
factorielle, des relations génomes-plastomes et de la structure chromoso-

mique des complexes, illustre l'unité du genre Oenothera.

Oe.. ersteinensie est caractérisée par le plastome de type lamar—
ckiana ; le complexe femelle, cruens, appartient au génome biennis
(génome B) et le complexe mAle au génome strigosa (génome A). Elle est
comme Oe. chicaginensie une biennis I, selon la classification de
Cleland.

A cause de ses caractéres cytogénétiques, Oe. ersteinensis est
particuliérement isolée des espéces du groupe Cernuge, de Og biemnis et de
Oe. lamarckiana. En population naturelle, elle peut donc demeurer homogéne

et échapper & un mélange par hybridation avec les espices enviromnantes.
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Le complexe crueng transmet des caractéres de Oe. lamarckiana,
propres au complexe velans, de Oe. atrovirene ou de Oe. silesiaca, propres
aux complexes pingens-ou subpingeng et de Oe chicaginenseis, propres su com-

plexe excellena, espéces toutes présentes en Alsace.

Le complexe virens par sa composition factorielle se superpose
dans 1'ensemble au complexe tingens @&e Oe. rubricaulis. Cette espéce étant
localisée en Allemagne du Nord (Rudloff, 1929), il y a 1& un grand hiatus
stationnel qui s'oppose & un lien de parenté. En outre tingens et virens
ont deux formules chromosomiques assez différentes. La ressemblance fac-
torielle entre les deux complexes tiendrait donc plutdt d'une convergence
de forme que d'une parenté. Virems pourrait dériver d'un complexe du groupe

strigosa d'une espéce inconnue ou disparue.

Ces hypotheses sont corroborées par la biologie partlcullere des

Oenothéres qu'il faut garder a& l'esprit.

En effet, la 1létalité compensée et l'autofertilité maintiennent
1'hétérozygotie des complexes. Dans ces conditions, dés qu'apparait un hy-
bride fécond et viable dans une population, l'innovation restera liée &
cette population qui forme un clone génétique. Il en résulte un éventail

de formes qui ont entre elles une &troite parenté génétique.

En outre sur le plan écologique, les Oenothéres européennes sont
des pionniéres : elles colonisent le sol nu, souvent en groupemeht mono-
spécifique. Etoffées ultérieurement par la progression de la strate her-
bacée, elles sont éliminées, tandis qu'’en d'autres endroits s'étendent de
nouvelles populations qui &ventuellement engendrent de nouvelles espéces. Il
est ainsi permis de supposer que des espéces proches de Oe. rubricaulis

ont pu exister dans la plaine rhénane.
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OENOTHERA NUDA Renner (1956)

Nous présentons un résumé de la monographie publiée en 1966.

En 1947, une Oenothére de type glabre a été trouvée dans le Dauphiné
par A. CAGNIEU qui 1'as définie comme Eu-Oenothera & caténation totale. La
station s'étend de part et d'autre de Saint-Laurent-du-Pont, & l'entrée du
massif de la Grande-Chartreuse, sur le talus d'une ancienne voie ferrée, le
long de la route qui méne aux Echelles, et & Fourvoirie, en direction du Mo-

nastére.

Les graines offertes dans le catalogue du Jardin botanique de
Strasbourg permirent & RENNER de la mettre en culture ; il 1'a reconnue comme
espéce nouvelle, hétérogame, et 1l'a appelée Oenothera nuda & cause de la
glabrescence trénsmise par les deux complexes,dénommés pour cette raison
calvens (%) et glabrans (J). (RENNER 0. 1956).

les caractéres systématiques sont les suivants

Rosette & feuilles nettement maculées. Tige robuste, lisse, verte,
non ponctuée. Pilosité trés éparse, soyeuse, & poils minuscules et redressés
vers le haut. Feuille plane, étroite, longueur = 5 & 6 fois la largeur (en
moyenne 100/18 mm), plus large & la base, et réguliérement asmincie vers la
pointe, bord nettement denté, nervure rouge. Bouton floral svelte, glabre,
vert, légérement jaun@tre au niveau des sépales. Pointes des sépales longues,
fines, accolées a la base, paralléles et légérement écartées au sommet ;
1l'extrémité est colorée de rouge. Fleur & corolle plane, scutellée, d'un
jaune lumineux, pétale 20/22 mm. Configuration chromosomique en diacinése :
caténation totale en un seul anneau de 14 chromosomes, (Pl. 25, 2). Pollen
4 trois classes de grains (Pl. 26, 2) : grains actifs et inactifs ont une
taille identique ; cependant chez les grains inactifs, le corps du grain

entre les trois ballonnets est plus rétréci.
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A. - L'ANALYSE FACTORIELLE DES COMPLEXES

Nuda est strictement hétérogamétique. Dans les croisements réeci-

proques calveng apparailt toujours du c8té femelle, et glabrane du cSté mile.

Calveng détermine le phénotype suivant : rosette de feuilles non
maculées, tige verte, glabrescente, non ponctuée ; feuille & nervure inco-
lore, bouton floral vert-jaun&tre & pointes fines. Glabrans s'oppose &
calvens par les caractéres suivants : rosette de feuilles maculées, feuille

& nervure rouge, bouton floral vert en forme de tonnelet & pointes rougeétres.

Par les relations génome-plastome chez les hybrides Fi, on démontre
que calvens appartient au groupe de génomes A et glabrans au groupe de génomes
B. Le plastome de nuda est de type II.

B. -~ L'ANALYSE STRUCTURALE DES COMPLEXES

Les figures de diacin€se des hybrides F, sont les suivantes :

Configuration

Croisement expérimentsal Combinaison réalisée en discindse
Oe. nuda X Oe. hookert calvensBhookeri 10, 2, 2
Oe. nuda X Oe franciscana caZvensfﬁ"ranciscana 8, 2, 2, 2
Oe. nuda X Oe suaveolens calvens—flavens 8, 2, 2, 2
Oe. nuda X Oe. biennts calvens-rubens 8, 6
Oe. nuda X Oe. syrticola calveng—-curvans 10, 2, 2
Oe. nuda X Oe. silesiaca calvens—subcurvans 10, 4
Oe. nuda X Oe. blandina calvensBblandina 8, 4, 2
Oe. nuda X Oe. lamarckiana calvens-velans 10, 2, 2
Oe. nuda X Oe. hungarica calvens-undans 6, 4, 2, 2
Oe. nuda X Oe. ammophila calvens-percurvans 14
Oe. nuda X Oe. purpurata ealvens-purpurata 8, 2, 2, 2
Oe. nuda X Oe. chicaginensis calvens-punctulane 6, 6, 2
Oe. nuda X Oe. grandiflora calvens- neoacuens 8, 2, 2, 2
Oe. nuda X Oz rubricuspis calvens-praecurvans 10, 4
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Oe. hookeri Y Oe. nuda hhookeri-glabrans 10, 2, 2
Oe. franciscana ¥ Oe. nuda hf?anciscana-glabrans 8, 2, 2, 2
Oe. blandina x Oe. nuda hblandina-glabrans 8, 2, 2, 2
Oe. biennis X Oe. nuda albicans-glabrans 8, 6

Oe. rubricaulis x Oe. nuda tingens-glabrans 14

Oe. lamarckiana x Oe. nuda velans-glabrans 12, 2

Oe. hungarica x Oe. nuda laxans-glabrans 12, 2

Oe. syrticola x Oe. nuda rigens-glabrans 8, 2, 2, 2
Oe. silesiaca X Oe. nuda subpingens-glabrans 14

Oe. parviflora x Oe. nuda augens—glabrans 8, 2, 2, 2
Oe. issleri y Oe. nuda curvans-glabrans 14

Oe. purpurata y Oe. nuda purpurata-glabrans 8, 2, 2, 2
Oe. chicaginensis y Oe. nuda  excellens—glabrans 8, 2, 2, 2
Oe. grandiflora x Oe. nuda truncans-glabrans 14

Oe. suaveolens y Oe. nuda flavens—- glabrans 12, 2

Par la méme méthode d'analyse combinatoire, développée pour ers-
teinensis, on démontre que la formule chromosomique des complexes de

nuda s'énonce de la maniére suivante :

glabrans 1.2  3.11 12.13 4.8 9.4 10.7 5.6
calvens 2.3 11.12 13. 1k 8.9 L.10 7.5 6.1

Conelusion :

Dans les combinaisons expérimentales, calvens se comporte comme le
complexe qlbicans d'Oenothera biennig; pourtant ces deux complexes n'ont
que deux chromosomes communs : 5.7 et 8.9 ; mais les translocations qui
structuralement les séparent, n'effacent pas la parenté du patrimoine
héréditaire.

Pour glabrans par contre, l'analogie avec rubens d'Oe. biennis
est plus accusée ; cing chromoscmes leur sont communs : I.2, 3.11%, L.9;

5.6, 8,14 ; i1ls ne différent donc que par une seule translocation. Cette
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similitude de constitution les rend incompatibles : la combinaison rubens-
glabrane est lé€tale. La structure chromosomique de glabrane se retrouve
dans aemulans, complexe d'Oenothera conferta du littoral de Normandie ;

mais aemulane réalise avec rubens une combinaison viable.

CONCLUSION A LA METHODE TAXONOMIQUE

On voit que si la diagnose de 1'espice dans le sous-genre Eu-Oenothera
demande une longue analyse expérimentale, les résultats taxonomiques sont
d'autant plus riches. Ceux-ci sont remarquables par leur concordance. La
composition factorielle du complexe concorde avec le type de génome ; les
relations de parenté factorielle entre complexes sont tonfirmées par la
structure chromosomique des camplexes. Ceci prouve 1l'unité€ du sous—-genre
Eu-Oenothera.

Les résultats taxonomiques permettent €galement d'intégrer 1'espéce
nouvelle dans la flore régionale. Car les caract®res caryologiques et le type
de plastome sont des caractéres "marqueurs" slirs qui relient les espéces

entre elles.

On sboutit donc dans le sous—genre .Eu-Oenothera: & un profil taxo-

nomique détaillé de 1l'espéce.
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