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I N T R O D U C T I O N  

~ 0 0 ~ 0 0 ~ 0 0 ~  

Lorsqu'on observe l e  pol len  d'une Oenothère de l a  f l o r e  f rançaise ,  
l 

on y v o i t  des gra ins  p l e i n s ,  des gra ins  vides e t  des gra ins  p lus  ou moins 

régressée.  La planche 1 donne l'image pol l in ique  de quelques espèces : &no- 

theru b iennis ,  espèce t r è s  commune, pionnière sur  tous  l e s  t e r r a i n s  en voie 

de colonisat ion , en p a r t i c u l i e r  su r  l e s  t e r r i l s ,  présente  une population pol- 

l i n i q u e  nettement d iv isée  en 3 c lasses  de g ra ins ,  des g ra ins  p l e i n s  homo- 

gènes, des gra ins  r a t a t i n é s ,  de p lus  p e t i t e  t a i l l e ,  e t  des gra ins  vides trans-  

parents .  Oenothera syrticoZa dont nous avons prospecté une s t a t i o n  dans l a  

région méridionale de l a  p la ine  d'Alsace, présente également 3 c lasses  de 

g ra ins  ; dans l e s  gra ins  régressés  apparaissent des amyloplastes sphériques. 

Oenothera e r s t e i n e n s i s ,  espèce des a l luvions  du Rhin e t  de 1'111, dans l a  

région de Strasbourggiontre à première vue 2 c lasses  de gra ins ,  des gra ins  

p l e i n s  e t  des gra ins  vides ; mais l e s  g ra ins  p le ins  sont hétérogènes, cer- 

t a i n s  g ra ins  sont p lus  ramassés, moins turgescents ,  i l s  forment une c lasse  

d i s t i n c t e .  Enfin Oenothera Zamrckiana, espèce répandue sur l e s  dunes du 

l i t t o r a l  de l a  Manche, montre 2 types de g ra ins ,  des g ra ins  p l e i n s  e t  des 

gra ins  v ides .  

Cette image pol l in ique  hétérogène s'oppose bien à c e l l e  de ce r t a i -  

nes Oenothères américaines de l ' espèce  co l l ec t ive  hookeri , dont l'image f i -  

gure sur l a  planche 1 : tou t  l e  pol len  e s t  p l e i n  e t  homogène, l e s  gra ins  

vides apparaissent  accidentellement. Il f a u t  a jouter  un groupe d'espèces ap- 

pelées  mutants de t rans locat ion qui ont également une image pol l in ique  dé- 

pourvue de g ra ins  l é t aux  ; Oenothera bZand5na f a i t  p a r t i e  de ce groupe. 



Planche I : Irriages poll iniques ( x  90) 

A .  Homozygo tes  

B. H é t é r o z y g o t e s  



L 'ob je t  de n o t r e  t r a v a i l  e s t  de rechercher  1 'o r ig ine  génét ique 

de l a  l é t a l i t é  p o l l i n i q u e  e t ,  par  voie de conséquence, de conna î t r e  l a  

ra i son  pour l a q u e l l e  c e r t a i n e s  espèces ont du pol len  normal, e t  d ' a u t r e s  du 

pol len  normal e t  l é t a l .  

La présence des g ra ins  l é t aux  a  t o u j o u r s  i n t r i g u é  l e s  chercheurs 

qui  s e  sont  occupés d 'oenothères ,  e t  jusqu 'à  présent  aucune i n t e r p r é t a t i o n  

s a t i s f a i s a n t e  n ' a  é té  fourn ie .  Depuis 1910, l e s  t r avaux  s e  sont  accumulés 

e t  ont abordé tous  l e s  aspec ts  de l a  l é t a l i t é .  En l e s  résumant nous nous 

proposons de rechercher  1 ' idée-gui de du problème de l a  l é t a l i t é  po l l i n ique .  

Mais avant d 'aborder  l e  problème de l a  l é t a l i t é  p o l l i n i q u e ,  nous 

nous sommes i n i t i é s  à l a  génét ique des Oenothères en f a i s a n t  l ' a n a l y s e  cy- 

togénét ique  de deux espèces nouvel les  : nuda e t  ersteinensis., Ce t r a v a i l  e s t  

p résenté  dans l a  p a r t i e  annexe en f i n  du mémoire. 



SYSTEMES GENETIQUES DU SOUS-GENRE EU-OEIVOTHERA 

~00,00,00,00,00~ 

Nous nous proposons de donner l ' é t a t  des connaissances sur l a  

génétique des Oenothères. Lorsque nous avons commencé notre t r ava i l ,  nous 

avons é t é  guidé par l e s  aperçus caryosystématiques de R .  LINDER ( 1957, 

1959 e t  1962). 

On distingue dans l e  sous-genre Eu-Oenothera deux systèmes &né- 

t iques,  celui des plantes homozygotes e t  celui des plantes h é t é r o ~ g o t , e s .  

Les Oenothères homozygotes sont représentées dans l a  f lore  du 

continent américain par les  espèces hookem, etata, grandifZorn e t  ar- 

giZZicoZa, dsns l a  f lore  européenne par une seule espèce, purpurata. 

Ces espèces ont en commun l e s  caractères cytogénétiques suivants : 
C 

- l e s  cellules-mères, en diacinèse, montrent 7 bivalents,  t r è s  rarement des 

pe t i t s  anneaux de 4 chromosomes; 

- l'image pollinique est  homogène, composée uniquement de gra5ns pleins,  

f e r t i l e s .  Les grains vides apparais sent accidentellement ; 

- dans l e s  croisements entre espèces homozygotes, l a  morphologie de l'hy- 

bride FI es t  indépendante du sens du croisement : l e s  hybrides réciproques 

sont identiques. 

Ces t r o i s  caractéristiques se retrouvent dans l a  majorité des es- 

pèces d'Angiospermes, mais dans l e  sous-genre Eu-Oenothera e l l e s  prennent 

un r e l i e f  par t icu l ie r  à cause de l a  comparaison que l 'on peut fa i re  avec 

les  espèces hétérozygotes. 



La présence de bivalent  en diacinèse montre qu'entre 2 chromo- 

somes apparigs , l'homologie s  'étend sur  tou te  l a  longueur du chromosome, 

e t  ceci  pour l e s  7 pa i res  de chromosomes homologues. On dit a lo rs  que l a  

plante e s t  homozygote de s t ruc ture .  

Comme l e  montre l a  f igure  de diacinèse de purpurata+( Pl .  II ) ,  

tous l e s  bivalents sont identiques.  Le centromère e s t  médian e t  l e s  2 bras 

de chromosomes égaux. On voi t  nettement 1 'hétdrochromati c i  t é  du chromoso- 

me : l e s  portions proximales du centromère de chaque bras sont intensément 

colorées par l e  carmin, l e s  port ions d i s t a l e s  sont faiblement colorées,  

plus f ines  e t  e l l e s  s 'at ténuent progressivement par l ' e f f e t  de terminali- 

sa t ion des chiasmas. 

En métaphase 1, tou tes  l e s  in terpola t ions  des 7 bivalents sont 

possibles sans que l a  v i e  du gamétophyte mâle s o i t  a t t e in t e .  En e f f e t  l e s  

4 microspores d'une té t rade  évoluent en un grain normal. 

Les croisements in terspécif iques  démontrent que tous l e s  grains 

transmettent l e  même génome, ce qui s i gn i f i e  que l e s  7 paires  de chromosomes 

homologues portent des couples d ' a l l è l e s  identiques. 

En dé f in i t i ve ,  l 'oenothère homozygote e s t  un homozygote génétique 

e t  s t ruc tura l .  

Les espèces hétérozygotes se reconnaissent aux caractères cyto- 

génétiques suivants: 

1 - un anneau de translocation en diacinèse de l a  méiose. Cet anneau peut 
A e t r e  composé de 14 chromosomes, ou ê t r e  plus p e t i t  e t  accompagné de bivalents ,  

ou bien l a  f igure  de diacinèse peut montrer plusieurs anneaux, par exemple 

un anneau de 8 e t  un anneau de 6 chromosomes. 

+ 
Le t r ava i l  portant uniquement sur l e  genre Oenothera, l a  seule indica- 

t ion  du nom d'espèce se ra  dorénavant u t i l i s é e  sans répé t i t ion  du nom du 
genre, n i  de son abréviation. 



2 - 1 'image pol l in ique  $ gra ins  régressgs e t  g ra ins  vides.  

3 - l a  capsule contenant une ce r t a ine  proport ion de g r a i n s ~ v i d e s .  

4 - l e s  hybrides reciproques in te r spéc i f iques  d i f f é r e n t s  par  l e u r  mor- 

phologie, l eu r  f igure  de diacinèse e t  l 'image po l l in ique .  

La juxtaposi t ion de ces  carac tères  détermine un système géné- 

t ique  o r i g i n a l  e t  r a r e  en b io logie ,  dont l 'aboutissement e s t  l a  l ignée  

pure d'hétérozygotes. 

La progression des connaissances de ce système s ' e s t  f a i t e  com- 

me en génétique mendélienne : on a .d labord  d é c r i t  l e s  phénomènes génétiques,  

puis  on en a recherché 1 ' i n t e r p r é t a t i o n  cytologique. 

A .  LES EVENEMENTS GENELTICJU.E!S. ...................... --- 
L'espèce e s t  une combinaison de 2 complexes qui se 

maintient  grâce à l a  l é t a l i t é  compensée gamétophytique e t  à l a  l é t a l i t é  

des combinaisons homozygotes. 

1-L'espèce e s t  l a  combinaison de 2 complexes : 

La première observation qui nous éloigne apparem- 

ment de l a  génétique mendélienne e s t  que 2 espèces hétérozygotes c m i  sées 

e n t r e  e l l e s  donnent un phénotype FI d i f f é r e n t  suivant  l e  sens du croisement. 

Prenons l 'exemple du croisement in terspéci f ique  

b iennis  x s y r t i c o k  

Avec b iennis ,  comme p lan te  femelle,  e t  syrt icoZa 

apportant l e  pol len ,  l a  p lante  F présente l a  t i g e  v e r t e  non ponctuée, 
1 

faiblement pubescente, l e s  f e u i l l e s  lancéolées,  longues à nervure inco lo re ,  

l ' i n f lo rescence  nutante avec des boutons f loraux cour ts  aux pointes  diver- 

gentes ,  e t  des f l e u r s  p e t i t e s  ( p é t a l e  20 mm). 

Dans l e  croisement réciproque où bZennis apporte 

l e  po l l en ,  l a  p lan te  F1 présente  l a  t i g e  ponctuée, pubescente, l a  f e u i l l e  

l a r g e ,  obtuse,  vert-foncé, gaufrée,  l ' i n f lo rescence  droi te-érigée avec des 

boutons f loraux aux pointes  accolées e t  des f l e u r s  de t a i l l e  moyenne (péta-  

l e  de 25 à 30 mm). 



S i  l 'on  croise  une même espèce avec une s é r i e  

d 'aut res  espèces, l e s  hybrides d'un sens du croisement ont des caractères  

communs qui s'opposent bien à ceux de l ' a u t r e  sens du croisement. Prenons 

l'exemple de sy r t i co l a  croisé  avec d ' au t res  espèces : quand sy r t i co l a  ap- 

por te  l e  pol len ,  tou tes  l e s  FI ont l ' i n f lo rescence  nutante, l e s  boutons 

f loraux p e t i t s  aux pointes divergentes ; quand syr t icoza  e s t  l a  plante- 

mère, toutes l e s  F ont une inflorescence é r igée ,  l e s  boutons f loraux aux 1 
pointes appliquées, l a  t i g e  finement ponctuée. Dans l ' un  ou l ' a u t r e  groupe 

d'hybrides se retrouve toujours  l e  même ensemble de caractères e t  jamais 

un mélange des deux, par exemple aucun hybride n ' a  à l a  f o i s  l ' i n f lo rescen-  

ce nutante e t  des boutons f loraux aux pointes  appliquées. De l à ,  on déduit 

que l 'ovule  e t  l e  pollen transmettent chacun un ensemble de caractères  so l i -  

da i res .  

Ce bloc de caractères  e s t  appelé complexe. DE 

VRIES e t  ,à s a  s u i t e  ,RENNER ont dénommé l e s  complexes par l e  caractère  

marquant. Pour sy r t i co l a ,  l e  complexe femelle e s t  appelé r igens  ca r  il t rans -  

met l e  caractère t i g e  é r igée ,  e t  l e  complexe mâle e s t  appelé curvans, car  

il transmet l e  caractère t i g e  nutante. Les généticiens américains, confron- 

tés avec un éven t a i l  d'espèces beaucoup p lus  important qu'en Europe, ont 

p r i s  l 'habi tude de désigner l e  complexe femelle par a e t  l e  complexe mâle 

par B.  

L'hétérozygotie de l 'oenothère hétérozygote résul-  

t e  donc de l a  combinaison de 2 complexes. Le phénotype de l ' espèce  e s t  gé- 

néralement ce lu i  du complexe dominant. Ainsi pour biennis, l e  complexe 

rubens détermine l e  phénotype de l ' espèce .  

2-Ia l é t a l i t é  gamétophytique balancée : 

Les r é s u l t a t s  observés dans l e s  croisements i n t e r -  

spécif iques mettent en évidence 2 complexes chez une espèce, l ' u n  e s t  fonc- 

t i onne l  (ou a c t i f  selon RENNER) du côté mâle, l ' a u t r e  du côté femelle. Par 

exemple pour sy r t i co l a ,  l e  pollen transmet uniquement curvans e t  l ' ovu le  

l e  complexe r igens  ; Il en découle qu'entre gamétophyte mâle e t  gamétophyte 

femelle, il y a une inact ivat ion compensée des complexes que l e s  auteurs ont 

appe lée lé ta l i t é  balancée. Ainsi pour s y r t i c o k ,  cwlvans e s t  i n a c t i f  dans 

l ' ovu l e ,  r igens dans l e  pollen ; par  autofécondation on obtient  toujours  

l a  combinaison spécifique r igens / curvans. La plante e s t  d i t e  hétérogamé- 

t ique.  



3-La ZdtaZité des combinaisons homozygotes : 

Le maintien de l a  l ignée pure hétérozygote e s t  

parfaitement aesurd s i  l a  p lante  e s t  strictement hétérogamétique, comme 

c ' e s t  l e  cas pour s&rticoZa e t  nuda. Pour d 'autres espèces, l e  complexe 

fonctionnel n ' es t  pas toujours l i é  au pollen ou à l 'ovule .  Par exemple, 

dans l e s  croisements interspécifiques où coronifera e s t  l a  plante-mère, 

60 % des hybrides FI ont reçu l e  complexe v e l m  e t  40 % l e  complexe q u e -  

r e m ,  dans l e  croisement réciproque l e s  FI portent toutes  l e  complexe ve- 

Zans. Cette espèce se  révèle str ictement hétérogamétique du côté  mâle, e t  

relativement hétérogamétique du côté  femelle. Chez biennis 25 % des FI 

portent  l e  complexe rubens e t  75 % l e  complexe atbicans. Nous verrons plus 

l o i n  que ersteinensis transmet dans l e  pollen virens e t  c m e m ,  dans l'ovu- 

l e  uniquement cmcens. Enfin cer ta ines  espèces transmettent l e s  2 complexes 

à l a  f o i s  dans l e  pollen e t  dans l 'ovule .  E l les  sont d i t e s  isogemétiques. 

marckiana  en e s t  ï 'espbce type. 

S i  on t i e n t  compte de l ' a c t i v i t é  des complexes 

observée dans l e s  croisements in terspécif iques ,  il faut  admettre que l o r s  

de l 'autofécondation de l 'espèce s e  r éa l i s en t  des combinaisons homozygotes 

de complexes. O r ,  celles'ci n'  apparaissent pas dans l a  descendance d'une 

plante isogamétique. Elles doivent donc ê t r e  éliminées dans l e s  graines. 

Théoriquement il faut  s 'a t tendre  à 50 % de graines vides : c ' e s t  ce que 

RENNER observe dans l e s  capsules de Zamarckiana. I l  déduit que ces graines 

vides correspondent aux combinaisons homozygotes de complexes qui sont de- 

venues l é t a l e s  . 
La l ignée pure d'hétérozygotes peut donc se main- 

t e n i r  par  deux mécanismes : l a  l é t a l i t é  compensée au niveau du gamétophyte 

e t  l a  l é t a l i t é  des combinaisons homozygotes. Ces deux mécanismes sont sché- 

matisés dans l e s  échiquiers suivants : 

m g e m  curvans 
i n a c t i f  a c t i f  

rigens rigens/ 
a c t i f  - cUPt)ans 

CWlVCMS I - 
- 

i n a c t i f  

La l é t a l i t é  compensée chez 
syrticoZa = rigens/curvans 

q v;;; gaT 
l é t a l  

l a  l é t a l i t é  des combinaisons 
homozygotes chez Zamarckiana 
= gaudens/vetans fg / v )  . 

gaudens v /g  d g  
l é  t a 1  



Le complexe suppose sur le plan cytologique 2 condi- 

t ions : 

Ière condition: Le lot haploïde de 7 chromosomes doit toujours 
0 etre composé des 7 mêmes chromosomes; cela veut dire qu'à un pôle anapha- 

sique de la cellule-mère migrent toujours les mêmes 7 chromosomes. Cette 

situation est a l'inverse d'une méiose normale où les bivalents s'interpo- 
lent au hasard. Elle suppose que le complexe est supporté par une structure 

chromosomique. 

2ème condition: Les chiasmas du pachytène ne doivent pas faire 

apparaître des recombinaisons génétiques entre complexes. 

Le complexe est la conséquence de deux phénomènes cyto- 

logiques : 

1 - Le système de translocation réciproque étendu aux 14 chromo- 
somes ; 

2 - la disposition alternée en métaphase 1. 

1 - transZocation 

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 Oenothè- 

res est que le chromosome après translocation est analogue au chromosome 

des plantes homozygotes: les 14 chromosomes ont la même taille, le centro- 

mère est médian, les bras sont égaux, la région proximale du centromère est 

hétérochromatique. On en déduit que le lieu de translocation est la région 

du centromère. Les deux bras du chromosome proviennent à l'origine de deux 

chromosomes différents non homologues. 

Au pachytène, l'appariement se réalise entre bras 

homologues de chromosomes; il aboutit à une figure hypothétique en étoile, 

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- 

mères ne peut s 'apparier (Fig. 1 ) . 

Cette disposition suggère aux auteurs une nouvelle 

hypothèse: la région proximale non appariée porte les caractères spécifiques 



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

Espèce 

Espèce 

homozygote : De. purpurata (x  1.700) : 7 bivalents 

hétérozygote: Oe. ersteinensis (x 2.000) : un anneau de tr 
de 14 chromosomes. - Coloration au Carmin acétique ferrique. 

location 



1 : Déroulement de la MEiose chez Ies CEnothCres 
permettant d'expliquer la r6alisstion &une u lignée pure d'H8Urozygotea n. 

Schbma de l'appariement au PachytBne 

Caténation en Diacinese Disposition alternbe en MBtaphase 1 

gametes 
parentaux 

gametes 
produits 

Extra i t  de ga es Oenothères e t  leurs par t icu la r i t és" .  

( R .  LINDER, 1959). 



du complexe. E l le  e s t  appelée segment d i f f é r en t i e l .  Par contre sur l e s  ex- 

trémités de bras sont s i tués  l e s  l o c i  d ' a l l è l e s  homozygotes : c ' e s t  l e  seg- 

ment d i s t a l  homozygote. Entre l e s  deux seepients se s i tue  une région i n t e r -  

médiaire, où suivant l e s  complexes appariés, des échanges peuvent se 

r éa l i s e r  . 
Durant l e  diplotène,  l e s  centromères se repous- 

sen t ,  l e s  chiasmas terminal isent ,  l a  f igure  en é t o i l e  se transforme en une 

figure en anneau dans laquel le  l e s  chromosomes r e s t en t  r e l i é s  par  une f ine  

t ra înée  chromatique due au dernier  chiasma. C'est l a  f igure caractér is t ique 

de l a  diacinèse. 

2 - d.isposition al ternée en mdtaphase I .  

En métaphase 1, l e s  chromosomes provenant de l 'an- 

neau diacinétique a l ternent  régulièrement par rapport au plan équator ia l  de 

l a  cellule-mère. Cela veut d i re  que dans l a  su i t e  des chromosomes de l 'an-  

neau, un centromère e s t  t i r é  vers  un pôle ,  l e  centromère du chromosome ad- , 
jacent vers l ' a u t r e  pôle,  e t  a i n s i  de s u i t e  ( ~ i g .  1 ) .  

Cette d isposi t ion a deux conséquences importantes : 

- l a  disjonction se f a i t  en t re  l e s  14 pa i res  de bras  homologues. 

La méiose e s t  donc équil ibrée ; 

- l e s  7 chromosomes migrant vers un p61e anaphasique sont toujours 

l e s  mêmes. I l s  sont so l ida i res  en t re  eux. De même deviennent so l i da i r e s  l e s  

facteurs  por tés  par  ces 7 chromosomes. La méiose sépare a i n s i  2 types de 

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

Le complexe e s t  donc à l a  f o i s  génétique e t  

s t r uc tu r a l  .. 

RI conclusion, l e  système génétique des Oenothères hé- . 

térozygotes e s t  basé sur des p a r t i c u l a r i t é s  cytologiques e t  génétiques : 

- l a  caténation durant l a  prophase de méiose ; 

- l a  l é t a l i t é  compensée des gamètes ; 

- l ' é l iminat ion des combinaisons homozygotes de complexes. 

 ans la  p a r t i e  annexe e s t  présenté un g lossa i re  qui 

reprend l e s  termes génétiques propres aux Oenothères ) . 



Il découle de cette description qu'un travail 

sur les Oenothères doit être basé sur des espèces analysées sur le plan 

cytogénétique. Nous avons pu utiliser la collection de Renner à la fois 

pour l'analyse cytogénétique des nouvelles espèces et pour la recherche 

sur le pollen. 



L E  M A T E R I E L  

- 0 0 ~ 0 0 ~ 0 0 ~  

La collection de RENNER constitue un fond commun à tous les auteurs 

qui travaillent sur les Oenothères. Pour la constituer, RENNER était parti 

des espèces mises en culture par DE VRIES. Il l'a augmentée de nouvelles es- 

pèces, dont lui-même ou ses élèves ont fait l'analyse cytogénétique. 

Monsieur LINDER l'a obtenue de RENNER en 1957. 

La liste des espèces avec leurs caractères cytogénétiques figure 

dans le tableau 1 (pour les questions de systématique, nous renvoyons à 

la partie annexe). Cette liste demande quelques précisions. 

Comme les espèces présentent des formes stationnelles, il faut 

tenir compte de la détermination donnée par les auteurs généticiens. 

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

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

Frmciscana est la souche qu'EMERSON et STURTEVANT ont 
analysée cytologiquement (1931). 

BZandina a été appelée initialement lamrckiana, muta- 

t ion  vezutina. C'est un mutant de translocation isolé par DE VRIES (1917, 
1923). 

Pour Zmarckiana, le nom spécifique le plus ancien est 

erpthosepak  Borbas, 1903 (Flora Europaea, T. II) , mais nous conservons 
l'ancien nom Zamarckiana donné par DE VRIES. Car nous utilisons la souche 

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



Gmndiflora l ' H é r i t i e r  e s t  l a  p lante  que DE VRIES a 

ramenée d'un voyage aux Etats-Unis e t  qu ' i l  a déterminée sous ce nom spéci- 

f ique.  E l le  e s t  hétérozygote de complexes trmcans - neoacuens e t  appar- 

t i e n t  à l 'espèce co l lec t ive  biennis II (CLELAND, 1950 e t  1972). Cette espè- 

ce e s t  totalement diff'érente de l a  grandifZora de l a  f l o r e  américaine, qui 

e s t  homozygote. 

Suaveozens Desfontaines, appelée par RENNER swzveozens 

standard, e s t  l a  souche que DE VRIES a obtenue à p a r t i r  de graines récol- 

t é e s  par BLARINGHEM dans l a  f o r ê t  de Fontainebleau. La souche suaveozens de 

Friedrichsha n (région or ien ta le  de ~ e r l i n )  donne une f o r t e  proportion de %" 
l a  var ié té  sulfures ( 8 / s )  (STUBBE W . ,  1953). 





Oe . biennis L . var. cru&ata Kïebahn hétérogamétique : cr-atbicans ou BI11 
cr-mbens ( 25 % 

6 : cr-mbens 

Oe. btandina D e  Vries 

Oe. chicaginensis De Vries 

Oe. conferta Renner 

Oe . coronifem Renner 

Oe. commifem Renner var. 
rubrYisepaZa Renner 

Oe. gnmdiftom L' Héri t ier  

hcunogamét i que % : hb~andina AA/III 

d : hblandina 

hétérogamétique $ : excet tens BA/III 
(rarement punctutans) 

cf : punctutans 

isogamétique : aemutcms ou BA/II 
conve Zan8 

relativement 

c f  : aemuZans ou 
conve Zans 

: quaerens ou BA/II 
parne tans(  20- 
40 %) 

relativement 
hétérogamétique 

d' : pamve~angs 
( rarement s u b v e ~ a n g ~ )  

relativement g : tmmccms ou AB/II 
hétérogamét ique neoacuens ( 25 % ) 

3 classes 

~omogène 

3 classes 

3 classes 

3 classes 

3 classes 

3 classes 

cf : neoacuens ou 
tmmcans (20%) 







HISTORIQUE DES RECHERCHES SUR LE POLLEN 

DES OENOTHERES HETEROZYGOTES . 

L' interpré ta t ion de l'image poll inique des Oenothères hétéro- 

zygotes a progressé en même temps que l a  découverte de l eur  système géné- 

t ique.  La période De Vries,  jusque vers  1917, e s t  une p 6 ~ i o d e  d ' inventa i re .  

On y découvre l ' o r i g i n a l i t é  de l a  génétique des Oenothères. La période 

Renner de 1917 à 1955 e s t  marquée par l ' in t roduct ion de l a  notion d'hété- 

rozygote de complexe. La période ac tue l l e ,  depuis 1955, approfondit l a  no- 

t i o n  de complexe a c t i f  e t  i n a c t i f .  

GEERTS J.M. (1908) présente l e s  caractères de l'image po l l in i -  

que des Onagmceae. Il constate que l a  morphologie de l a  population pol- 

l in ique  s u i t  l a  systématique en t r i b u s  de ce t t e  famille : l e s  Jussieme, 

EpiZobiae e t  Lopeziae ont un pollen normal f e r t i l e  ; l e s  Oenotherinae avec 

l e  genre Oenothera e t  Anogra, l e s  XyZopZeurinae avec l e s  genres f i k i f f i a ,  

XyZopZeurwn e t  Lavauxia e t  l e s  Gaurae avec l e  genre Caura ont tous  du pol- 

l en  l é t a l  dans l a  proportion moyenne de 50 1. En étudiant  l a  microspore- 

génèse de Zanaarckiana, GEERTS observe des t é t rades  à 2 ce l lu les  dégénéres- 

centes,  e t  il rapproche ce f a i t  de l a  macrosporogénèse 03 3 macrospores 

su r  4 sont l é t a l e s .  

DAVIS B.M. (191 1 ) l i e  l a  l é t a l i t é  poll inique au système génétique 

pa r t i cu l i e r  des Oenothères. Pour l u i  l e s  Oenothères sont des hybrides puis- 

qu ' i l s  transmettent deux génomes haploïdes d i f fé ren t s  e t  l a  s t é r i l i t é  pol- 

l in ique e s t  l a  conséquence de ce t  é t a t  hybride. 



DE VRIES H . ( 19 1 1 ) considère l e s  Oenothères comme de vér i tables  

espèces qui sont hétérogames, à l a  différence des autres  espèces qui sont 

isogames. Les deux types de gamètes se transmettent de manière par t icul iè-  

r e  dans l e s  croisements entre  espèces : un gamète e s t  transmis quand l a  

plante fourni t  l e  pol len,  l ' a u t r e  gamète e s t  transmis quand l a  p lante  e s t  

l a  plante-mère, La  transmission des deux types de gamètes fonctionne comme 

une l é t a l i t é  balancée de gamètes en t re  l e s  deux sexes. C'est e l l e  qui s e r a i t  

l a  cause de l a  s t é r i l i t é  p a r t i e l l e  du pollen: Dans c e t t e  hypothèse, l e  

pourcentage théorique de grains fonctionnels e s t  de 50 %. En fa i san t  des 

dénombrements, DE VRIES e s t  étonné par l a  variat ion t r è s  f o r t e  de pourcen- 

tage de pollen l é t a l  qui chez biennis se s i t u e  entre  25 e t  75 %. 

Ces auteurs contribuent à l a  découverte de la  génétique des Oe- 

nothères. I l s  soupçonnent un l i e n  entre  l a  l b t a ï i t é  du pollen e t  l a  ségré- 

gation gamétique mais i l s  ne peuvent p réc i se r  sa nature. Il revient  à Otto 

RENNER de caprendre  gknétiquement l e  gamétophyte mâle. 

11. - -----------_----_ LA PERIODE RENNER Lde -___ 1911 _______ vers leirl. 
--------i-----------------i,-ii------------ 

RENNER explique d'abord 1 'origine des deux types de gamètes. 

Chez l e s  oenothères, l e s  caractères  reçus par  l a  plante-mère e t  ceux re- 

çus par l e  père forment chacun un bloc de caractères qui ne s16changent 

pas,  i l s  sont transmis inchang6s à l a  génération suivante. FENNER appelle 

ce bloc de caractères l i é s  un complexe (RENNER, 1917). Les deux complexes 

s e  reconnaissent bien dans l e s  croisements réciproques parce q u ' i l s  por- 

t en t  des caractères  d i f fé ren t s  .  oenothère e s t  un hétérozygote de complexe. 

RENNER développe c e t t e  notion de complexe en analysant l a  morphologie de l a  

popda t ion  poll inique dans s a  première grande publication de jeunesse , en 

1919 (il ava i t  31 ans) : " ~ w r  Biologie und Morphologie der dinnZichen 

Hap lonten einiger Oenot heren ". 
Le matériel  expérimental e s t  composé des espèces biennis, sur- 

t icola,  lamarckirma e t  l eurs  hybrides. RENNER donne l a  première descrip- 

t ion  en 3 c lasses  de grains (biennia, syrt icola)  e t  en 2 classes  de grains 

(lanmrckicma). Il en donne ensui te  l a  s ign i f ica t ion  génétique, en raison- 

nant de l a  manière suivante : 



%entais e t  8yrticoZa transmettent un seu l  complexe dans l e  pol len,  e l l e s  

ont  t r o i s  c lasses  de grains ; souvent dans cer ta ines  plages l a  proportion 

des pleine e t  c e l l e  des r a t a t i né s  sont rigoureusement égales. Lamarckiana 

transmet l e s  deux complexes dans l e  pollen e t  l a  c lasse  des gra ins  rata-  

t i née  e s t  absente dans l e  pollen.  

La re la t ion  en t re  l a  morphologie de l a  population poll inique e t  

l a  ggnbtique de l a  plante e s t  remarquable. Dans l e  pollen à 3 c lasses ,  l e s  

gra ins  p le ins  sont l e s  seuls  f e r t i l e s ,  i l s  transmettent l e  complexe ac t i f  

dans l e  pollen ; l e s  grains ra t .a t inés  incapables de germer portent  l e  com- 

plexe qui ne se  manifeste pas e t  qui e s t  appelé l e  complexe i n a c t i f .  Le cas 

de tamrrrckiana corrobore bien c e t t e  concluaion, puisque l a  c lasse  des gra ins  

r a t a t i né s  é t an t  absente, l e  pollen transmet l e s  deux complexes. En consé- 

quence, RENNER dénomme l e s  gra ins  par l e u r  caractère génétique : l e s  grains 

p le ins  sont l e s  grains a c t i f s  e t  l e s  grains r a t a t i né s  l e s  grains i nac t i f s .  

RENNER découvre l a  même logique dans l e  pol len de ce r ta ins  hy- 

br ides ,  en pa r t i cu l i e r  l 'hybride gaudens-curvans i s s u  du croisement l m -  

ck ima  x sgrt icola  ; ce t  hybride e s t  composd. de deux complexes qui ,  cha- 

cun dans l 'espèce parentale,  e s t  a c t i f  dans l e  pollen (gaudens chez lamarc- 

k k a ,  curvans chez syr t i co la)  . Le pollen e s t  à t r o i s  c lasses  de grains,  

un seu l  complexe do i t  ê t r e  a c t i f .  Le croisement avec Eennis  démontre que 

l e  complexe a c t i f  eet  c w a n s  ; gaudens e s t  devenu i n a c t i f .  A l a  lumière 

de ces r é s u l t a t s  s i  concordants, RENNER énonce l a  l o i  génétique suivante : 

s i ,  dans un croisement, apparaît  un seul  phénotype d'hybride, l e  pollen 

comporte des grains a c t i f s  e t  des grains i n a c t i f s  ; ces derniers éliminent 

un complexe ; s ' i l  apparaît  deux phénotypes d'hybrides, l e  pollen comporte 

uniquement des grains a c t i f s  à côté des grains vides. RENNER conclut en 

ces tenute : "Hdtdrogamie e t  isogamie sont devenues des rda l i t d s  empiri- 

ques non seulement au sens eapdrirnental, mais aussi au sens morphotogique", 

( p .  372). 

Mais, dans c e t t e  démonstration, l a  classe des grains vides ne trou- 

ve pas d 'explication.  RENNER manifeste son incer t i tude en écrivant : "La 

s ignif icat ion des grains totalement v ides  n'es t  pas encore c h i r e ,  on peut 

cepenchnt supposer qu' i l s  représentent m e  combinaison mixte entre types 

a c t i f  e t  .inactiftt, ( p .  371). Cette hypothèse lui e s t  suggérée par  l'anoma- 

l i e  suivante : l 'analyse des hybrides en t re  triennis e t  lamarckiana montre 



que l e  complexe rubens peut recevoir  l e  fac teur  P (ponctuation de l a  t i g e )  

du complexe ueZan8, mais on ne vo i t  jamais apparaî t re  de puelans qui d o i t  

s e  r é a l i s e r  ; il do i t  ê t r e  éliminé dans l e s  gra ins  vides. Dans s e s  travaux 

u l t é r i eu r s ,  RENNER n'abordera plus  ce problème de l ' o r i g i n e  génétique des 

gra ins  vides.  La raison en e s t  peut-être dans l e  f a i t  que son schéma géné- 

t ique sur l e  pollen se heurtera & de nombreuses exceptions au fur e t  à me- 

sure que progresseront l e s  connaissances cytogénétique s des espèces. 

En e f f e t ,  vers l 'époque 1920, RENNER ne disposai t  pas d'un éven- 

t a i l  su f f i san t  d'espèces qui  réunisse tous l e s  cas p a r t i c u l i e r s  apparus 

ultérieurement. S i  nous considérons 1s col lec t ion d'espèces européennes que 

Monsieur LINDER a obtenue de RENNER vers l e s  années 1950, nous y trouvons 

l e s  s i t ua t i ons  pouvant mettre en pa r a l l è l e  l ' a c t i v i t é  des complexes dans l e  

pollen e t  l'image poll inique ( tableau 2 )  : lamrck-iana e s t  isogamétique, l e  

pollen e s t  à deux c lasses  de grain S.  Chicaginensis e s t  hétérogaméti que 

s t r i c t e  e t  pourtant l e  pollen e s t  à 2 c lasses  de gra ins .  Eiennis, syrticoza 

sont des hétdrogamétiques s t r i c t e s ,  l e  pollen e s t  à 3 c lasses  de gra ins ,  

mais conferta e s t  isogamétique avec 3 c lasses  de graiins. Ersteinensis e s t  

relativement hétérogamétique , l e  grain i nac t i f  e s t  t r è s  proche des grains 

p le ins .  On peut admettre que ce grain peut germer. Mais grandiflora Z'Hbri- 

t i e r  e s t  également hétérogmétique r e l a t i ve ,  l e  pollen e s t  à 3 c lasses  de 

grains ne t t e s .  Donc, l ' i n a c t i v i t é  d'un complexe peut ê t r e  l i é e  à un pollen 

à 3 c lasses  de grains ou non ; inversement deux complexes sont a c t i f s  auss i  

bien dans une population pol l in ique à 3 classes  que dans ce l l e  à 2 c lasses .  

Tableau 2 : A c t i v L t é  de6 complexea eX motrphologie de la p o p u h L i o n  
pokYin ique chez qudques  eapècea d ' Uenothètru . 

Z 0  CU hét ikogamie m a t e  gtr. .ina&ida 
abaenta 

4 O  ca6 &témgamie  m X a A i v e  gtr. . i n a d d a  pm- 
chea dea g a  
v ide4  

g&a v i de4  
aba enta 

biennis 
s y r t i c o h  

c hicaginensi s 

ersteinensis 

grandi flora 
2 'Hdritier 

con ferta 



Le problème de l ' i n a c t i v i t é  des complexes n ' e s t  donc pas réso- 

l u  par  l e  schéma de RENNER. Aussi a- t - i l  susc i té  l ' i n t é r ê t  de l a  recherche 

récente. 

III. LA PERIODE ACTUELLE ls-gmrtir daelpz21 
==l='=t==I===E==PP===i-,,i,,,-----,-- 

Nous y distinguons t r o i s  groupes d'auteurs : 

1 - LINDER R. émet une hypothèse sur l ' o r i g ine  des grains vides ; 

2 - STEINER e t  STUBBF: mettent en évidence l a  s t é r i l i t é  poll inique 

qui e s t  un aspect pa r t i cu l i e r  de l ' i n a c t i v i t é  des complexes ; 

3 - HARTE C .  reprend chez l e s  Oenothères l e  problème de l a  con- 

currence poll inique.  

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

IdtaLité : 

LINDER R. j u s t i f i e  l a  formation des grains vides 

par  l 'hypothèse d'un facteur  de l é t a l i t é  qui s ' in tègre  parfaitement dans 

l e  schéma de RENNER (LINDER R . ,  1961). Il ava i t  démontré précédemment, par  

l ' analyse  s t a t i s t i que ,  l ' ex i s tence  d'un facteur de l é t a l i t é  gamétophytique 

dans l e  pollen dlOe. f rut icosa  (1954) e t  dans de pollen des pommiers e t  

p o i r i e r s  ( 1953, 1959a). E h  parcourant de hmême manière l e  polien des 

oenothères hétérozygotes, il dégage pour chaque c lasse  de grains des pour- 

centages théoriques simples qui peuvent prendre valeur de pourcentage de 

ségrégation : 25 # de grains  a c t i f s ,  25 % de grains i nac t i f#  e t  50 $ de 

grains  vides pour l e  pollen & 3 classes  de grains ; 50 % de grains a c t i f s ,  

50 % de grains vides pour l a  population à 2 c lasses  de grains. L'interpr6- 

t a t i o n  e s t  l a  suivante (sehéma 1 )  : A l a  ségrégation des complexes dans l e s  

proportions 111 se superpose ce l l e  des a l l è l e s  +/p. Ces a l l è l e s  sont sup- 

posés ê t r e  indépendants des complexes, de sor te  que chaque complexe l e s  

taansmet dans l e s  proportions 111. Dans ces conditions s e  r éa l i s en t  l e s  

pourcentage's théoriques de chaque classe.  Les grains r i d e s  correspondent 

a u  deux complexes qui por tent  l e  facteur de l é t a l i t é  p. 

Le facteur  de l é t a l i t é  ne peut ê t r e  transmis que 

par  l 'ovule .  Il apparaît  donc dans l a  descendance d'une oenothère 50 $ 

d' individus +/+, à pollen dépourvu de grains vides ,  e t  50 % d' individus +Ip,  

Èi pollen comprenant des gra ins  vides. Comme l'image poll inique e s t  identique 



parmi tous l e s  individus, l ' au teur  suppose que l'homozygote +/+ e s t  in- 

v iable ,  comme e s t  inviable l ' ind iv idu  R/R, homozygote pour l a  coloration 

de l a  nervure. 

Schéma 7 : Hgpathi36e de 4égMguti.m gamétaphy&Lque deb cornplextu 
& d u  &éLu +/p dand Le potilen h 3 ceabbe~ de girains. 

Ce schéma a s e rv i  de point  de départ à notre re- 

cherche sur l e  déterminisme génétique de l a  l é t a l i t é  poll inique.  Deux don- 

nées é ta ien t  à v é r i f i e r  : 

- par une étude s t a t i s t i que  étendue, il f a l l a i t  t e s t e r  s i  l e s  

pourcentages théoriques é ta ien t  représen ta t i f s  de l a  population poll inique ; 

- il fallait  démontrer s i  l a  transmission de l a  l é t a l i t é  é t a i t  

en accord avec l 'exis tence d'un fac teur  mendélien. 

+ 
5 0  % 

2-Les travaux de STEIiiTR : Zrinuctivité des compZelne8 

due à un système drincwnpatibiZité : 

Cet auteur analyse l e  pollen sous son aspect de 

fertilité ou de s t é r i l i t é ,  sans t e n i r  compte de l'image poll inique.  

P 
5 0  % 

g&nb vides 
5 0  % 

complexe 6 
5 0  % 

conplexe Q 

50  % 

STEINER E. découvre que sous l a  l é t a l i t é  balancée 

se cache un système d'incompatibilité gamétophytique. Au départ de ses re-  

cherches il i s o l e  un hybride i s s u  d'un croisement entre  plantes de popula- 

t i ons  de biennis I. Cet hybride a l e s  deux ccnnplexes a c t i f s  dans l e  pollen,  

l e  complexe a (complexe femelle) e t  l e  camplexe B (complexe mâle). S ' i l  e s t  

u t i l i s é  comme plante  po l l i n i s a t r i c e  sur  une plante d'une autre  population 

I 

g&nh a&& 

25  % 

g&nh inaotidb 

2 5  % 



biennie I ,  de complexes ax, fix il apparaît  un hybride a a . C'est  ce type 
X 

d'hybride qui a t t i r e  l ' a t t en t i on  de STEINER ( 1 9 5 6 ) ~  car il e s t  au to s t é r i l e .  

Le pollen ne rguss i t  pas b germer sur son propre s t y l e .  Mais ce t  hybride, 

recroisé  avec l 'une ou l ' a u t r e  plante parenta le ,  devient f e r t i l e .  L'auto- 

s t é r i l i t é  e s t  donc une réaction d ' incompatibil i té .  

STEINER ( 1964) poursuit son expérimentation en 

croisant  entre  e u  des hybrides axi a obtenus à p a r t i r  de d i f f i r e n t s  indi- 

vidus d'une même population ( axla , a a , a a , e t c . .  .),  e t  il 
X2 X3 

é t a b l i t  un be l  échiqiriar de croisement sur lequel  se distinguent t rès  bien 

deux groupes de compatibil i té ,  A e t  B. Les plantes  du groupe A croisées  avec 

ce l l e s  du groupe B sont compatibles, l e s  p lantes  d'un même groupe croisées 

en t re  e l l e s  sont incompatibles. Le complexe femelle t~ansmet  donc un fac- 

t eu r  d ' incompatibil i té  S. Les deux types de croisement s 'écr ivent  : 

- croisement intra-groupe : 

a-Sa a-S x a-Sa a-S : croisement incompatible 

- croisement inter-groupe : 

"-Sb a-S x a-Sa a-S : croisement compatible. 

Un élève de STEINER, SADIQ D. (1970) f a i t  un 

inventaire plus  vas te  de populations biennis I. Il i so l e  8 groupes de com- 

p a t i b i l i t é .  

De 1 ' ensemble de ces r é su l t a t s  ,STEIEJm extrapole 

pour l 'espèce un s e l h a  de ficondation qui r é a l i s e  l 'hétérozygotie perma- 

nente. Un des complexes transmet un facteur  d ' incompatibil i té  SI, e t  l ' a u t r e  

un facteur  de compatibil i té  SC. Le génotype de l a  plante e s t  a-SI, &SC . 
Dans l ' au tof~conda t ion ,  l e  pollen au complexe a-S e s t  éliminé ou rendu 

1 
i n a c t i f ,  selon l a  terminologie de RENNER, par  incompatibil i té  g d t i q u e ,  de 

so r t e  que l'homozygote ~ n ' a p p a r a i t  pas. 

Cette mise en évidence d'un système d'incompatibi- 

l i t é  démontre que ce phénomène ex i s te  dans l e  groupe des Oenothères, mais 

il n ' a p p a r d t  pas d'éléments i n s t r u c t i f s  au  problème de l a  l é t a l i t é  po l l in i -  

que. 



3-Les travaux de STUBBE W. : La stdr-ilité pollinique 

d 'origine cgtoplasmiqw : 

Pour démontrer 1' i n t é r a c t i o n  génome-plastone dans 

l a  p l a n t e ,  STUBBF W. (1960) a c o n s t i t u é  un v a s t e  é v e n t a i l  d 'hybrides dans 

l e q u e l  l e s  combinaisons de complexes d ip lo ïdes  sont  p lacées  dans des p l a s -  

tomes d i f f é r e n t s .  Pour conserver  son l o t  expérimental ,  il f a i t  des au tofé-  

condat ions e t  il cons t a t e  que c e r t a i n s  hybrides s o n t  s t é r i l e s  en ana lysant  

l e  contenu des capsules .  En v o i c i  quelques exemples (p ré l evés  dans l a  l i s -  

t e  p .  313) : 

Combinaibona de 
complexes 

aZbicans - ftavens 

atbicans - gaudens 

Lee complexes flavens, gaudens e t  curvans, norma- 

lement a c t i f s  dans l e  p o l l e n ,  deviennent i n a c t i f s ,  comme l e  complexe femel le ,  

en  changeant de plastome. Entre  l ' hyb r ide  f e r t i l e  e t  l ' hyb r ide  s t é r i l e ,  

l ' a u t e u r  ne note  aucune d i f f é r e n c e  dans l a  morphologie de l a  population pol -  

l i n i q u e .  En p a r t i c u l i e r  l a  propor t ion  des  g ra ins  v ides  n'augmente pas  dans 

l ' hyb r ide  s t é r i l e .  

ARNOLD C.G. (1963) observe l e  même r é s u l t a t  sur 

l'homozygote fZavens/fZavens dans l e  plastome II e t  I V .  Ultérieurement ( 1970) , 
il a t t r i b u e  l ' o r i g i n e  de l a  s t é r i l i t é  à t o u t  l e  cytoplasme e t  non unique- 

ment au  plastome. 

GCJPEL G. ( 1967, 1970), é l è v e  de sTUBBE, d é f i n i t  l a  

s t é r i l i t é  p o l l i n i q u e  comme une incapac i t é  de germinat ion du po l l en .  Ces 

expériences sont  i n t é r e s s a n t e s  à n o t r e  poin t  de vue,  c a r  e l l e s  montrent qu'un 

complexe peut  devenir  i n a c t i f  dans l e  po l len  sans  que c e l a  s e  t r a d u i s e  dans 

l a  morphologie de l a  popula t ion  po l l i n ique .  



4-Les travam de HARTE C. : LQ coneumence pollinique : 

HARTE C. aborde un au t re  problème du gamétophyte 

mâle des Oenothères hétérozygotes : l a  concurrence poll inique en t re  com- 

plexes.  Dss ses premières recherches, RENNER ( 1917) guidé par l e s  travaux 

de CORRENS, met ta i t  en évidence ce phénomène biologique chez lamarck.iana, 

03 l e  pollen transmettant l e  complexe velans c r o î t  p lus  v i t e  que ce lu i  qui 

transmet l e  complexe gaudens. HERIBERT-NILSSON N. ( 1920) montre que l a  

concurrence pol l in ique ex i s t e  également en t r e  l e s  gamètes qui transmettent  

l e s  fac teurs  R e t  r (colora t ion de l a  nervure de l a  f e u i l l e ) ,  en faveur 

des gamètes R. I l  dénomme l a  concurrence pol l in ique "certation". HARTE (1967) 

accumule des expériences qui démontrent que l a  ce r ta t ion  e s t  sous l ' i n f luen-  

ce du type de s t y l e  qui reço i t  l e  pollen.  L'auteur (1969 s e t  b )  centre  

son a t t en t ion  sur un croisement : hookeri x (hookeri x suaveolens) . 
L'hybride po l l i n i s a t eu r  possède l a  combinaison 

de complexe hhookeri/flavens (diacinèse : 4,5 x 2 ) .  La descendance du croi -  

sement e s t  composée de deux types d'hybrides, déterminés par l a  f igure  de 
h diacinèse : 142 homozygotes hhookeri/ hookeri, 16 hétérozygotes hhookeri/ 

fZavens ( r é su l t a t  e x t r a i t  du tableau 8, p. 169, 1969 a ) .  Dans l a  population 

pol l in ique,  où il e s t  supposé que l a  ségrégation hhookeri/flovens e s t  111 , 
l e  pollen flavens e s t  défavorisé par rapport au pollen hhookeri . Les expé- 

r iences  de ce r ta t ion  (1969 b)  ( po l l i n i s a t i on  abondante ou parcimonieuse, 

abla t ion des s t i q a t e s  à des temps var iés  après l a  po l l in i sa t ion)  ne modi- 

f i e n t  pas l a  composition de l a  descendance. L'avantage pour l e  complexe 

hhookeri n ' e s t  donc pas dû à une croissance plus  rapide du tube pol l in ique,  

mais à une apt i tude à l a  fécondation des tubes poll iniques hhookeri qui 

fécondent p lus  facilement que ceux de type flavens. 

De ces r é su l t a t s  nous dégageons une au t r e  conclu- 

sion : l 'hybride po l l in i sa teur  présente un pol len  & 3 classes  ( l ' au t eu r  ne l e  

précise  pas,  mais c e t  hybride a é t é  observé dans nos cul tures)  . Pourtant 

l e s  deux complexes sont a c t i f s .  

I V .  - CONCLUSION ========== 

A l ' except ion de l'hypothèse du facteur  de l é t a l i t é ,  tous  ces  

travaux publiés pendant notre t r a v a i l  de recherche, ne donnent aucune indi-  

cat ion sur  l ' o r i g i n e  génétique de l a  l é t a l i t é .  Par contre i l s  s i tuen t  bien 

l ' i n a c t i v i t é  du complexe par rapport à l a  l é t a l i t é  poll inique.  



En mettant en para l l è le  l 'image poll inique e t  l ' a c t i v i t é  des com- 

@:exes, t r o i s  s i tua t ions  apparaissent : 

1 - l e  pollen e s t  à 3 classes  de grains ,  dont l e s  grains 

ple ins  aptes  à germer, l a  plante e s t  au to s t é r i l e  ; 

2 - l e  pollen e s t  partagé en 3 classes  de grains ,  un 

ceul complexe e s t  a c t i f ,  il e s t  transmis par l e s  grains ple ins .  Cette si tua- 

t i on  a é t é  généralisée par RENNER ; 

3 - l e  pollen e s t  partagé en 3 c lasses  de grains ,  l e s  

deux complexes sont a c t i f s .  La c lasse  des grains ra ta t inés  perd dans ce cas 

sa s ign i f ica t ion  génétique qui r e s t e  à déterminer. 

I l  devient évident q u ' i l  f au t  considérer séparément l ' a c t i v i t g  

üeu cmplexes dans l e  pollen e t  la  l é t a l i t é  poll inique.  Le f a i t  qu'un com- 

plexe apparaîsse génétiquement i n a c t i f  n'implique pas que ce complexe déter- 

mine l a  l é t a l i t é .  Dans notre t r a v a i l ,  nous considérons l a  lé tal i té  po l l in i -  

que dans ses  l im i t e s  l e s  plus larges  : l e  grain l é t a l  eSt auss i  bien l e  

grain r r t t a t b é ,  d i t  i n a c t i f ,  que l e  grain vide. 

Cette revue des travaux s e r a i t  largement incomplète, s i  nous ne 

consiik-rions pas l a  s i tua t ion  pol l in ique dans l e s  Oenothgres du continent 

a1.6ricain. C'est l à  que l e  genre Oenothera e s t  apparu, s ' e s t  d ive r s i f i é  e t  

que l e  système génétique en hétérozygotes de complenes s ' e s t  élaboré. 



LES OENOTHERES DU CONTINENT AMERICAIN : 

LA LETALITE POLLINIQUE EN RAPPORT AVEC 

L ' HETEROZYGOTIE DE COMPLEXES 

La connaissance des Oenothères américaines a sérieusemeot pro- 

gressé grâce aux travaux de CLELAND pour l e  sous-genre Eu-Oenothera, e t  de 

HECHT pour l e  sous-genre Raimannia. Plus récement ,  des prospections géné- 

t iques  ont  commencé pour l e s  sous-genres Anogm e t  Hartmamia du genre 

Oenothera e t  pour l e  genre Guyophytwn, vois in  des Oenothères. L'éventail  des 

espaces b a l y s é e s  e s t  s i  étendu que nous a l lons  y découvrir l 'idée-guide 

pour nos recherches sur  l a  l é t a l i t é  poll inique.  

CLELAND R.E. (1950, 1958, 1962 e t  1972) dist ingue plusieurs 

espèces col lect ives  qui peuvent ê t r e  séparées en deux groupes par  l eu r  ima-  

ge poll inique e t  l eu r  génétique. 

1' groupe : l e s  espèces strigosa, biennis I ,  biennis II ,  biennis III ,  

pa&fZora I e t  parviflora II ( c f .  en appendice, l a  systématique des Oeno- 

thères)  ont  un pollen l é t a l  e t  des "semences" l é t a l e s .  Dans l e s  croisements, 

e l l e s  se  montrent hétérozygotes de cmplexes. En diacinèse,  l 'anneau de Ca-  

ténation s ' étend généralement aux 14 chromosomes. La s i tua t ion  complexe a c t i f /  

complexe i nac t i f  e s t  t rès  variée :atrigosa, biennis II, biennis III ,  parui- 

f l o m  I e t  p ~ r v i f Z o m  II sont str ictement hétérogamétiques. Biennis I e s t ,  

suivant l e s  s ta t ions ,  hétérogathét ique , ou iso8amétique ou relativement hé- 

térogamétique . 



2 O  groupe : l e s  espaces elata, hookeri, pcva&flora e t  a r g i t t i -  

coZa ont uu pollen "alétal" e t  une semence viable. Dans l e s  croisements 

e l l e s  se montrent homozygotes de complexes. El les  sont également homozy- 

gotes de structure : e l l e s  présentent en diacinkse 7 bivalents. 

Ces résu l ta t s  sont basés sur l 'analyse de 438 complexes (CLELAND, 

1973, p. 330-340). Le pollen l é t a l  apparaît chaque fo is  que l a  plante se  

révèle hétérozygote de complexes. 

En plus, ces 2 groupes d'espèces collectives sont bien séparés 

géographiquement. Le l e r  groupe s'étend sur toute  l a  plaine américaine, des 

confins de l a  Californie à l a  côte atlantique. Les espèces collectives ont 

des a i res  dis t inctes  m a i s  se recouvrent à leur  l imite .  Dans l e  2&e groupe, 

l e s  espèces collectives etata e t  hookeri ont l e s  a i res  l e s  plus étendues : 

etata forme l a  population des Oenothères du Mexique ; hookerYi e s t  endémique 

du plateau californien. GrandifZora forme une p e t i t e  population dans l ' é t a t  

d'Alabama. ArgiZZicoZa e s t  localisée sur l e s  te r ra ins  schisteux des Appala- 

ches. 

La répar t i t  ion des Oenothères j u s t i f i e  donc bien l a  séparation 

des 2 systèmes &nétiques, l'un de plante homozygote dépournie de pollen lé- 

tal, e t  l ' au t re  de plante hétérozygote à pollen l é t a l .  

II. 

Dans l e  sous-genre Raimmnia SCHWEMMLE J. ( 1938) découvre l e s  
mêmes propriétés génétiques que dans l e  sous-genre Eu-ûenothem. ûe. ber- 
t e r ima  e t  &. odorata sont des hétérozygotes de complexes, isogames, à 
anneau de 14 en diacinèse, e t  à pollen l é t a l .  L'année suivante l e  même au- 
teur  décrit  une espèce homozygote $ 7 bivalents e t  $ pollen homogène, &. 
argentinea. Cette dernière espèce e s t  u t i l i s ée  par  HAUSTIEN (1952) comme 
espèce de référence pour l a  nunérotation des bras  de chromosomes dans l e  
sous-genre Raimnia.  HECH!C ( 1950) f a i t  l e  premier inventaire des 14 espè- 
ces américaines. I l  a t t i r e  l ' a t ten t ion  sur l e  système de l é t a l i t é  balancée 
qui existe chez toutes l e s  Oenothères à anneau de 14 (il ne précise mal-- 
heureusement pas l'image pollinique de ces espèces). 

CULAND (1968) f a i t  l a  synthèse de tous ces travaux e t  pose l e  

principe suivant : l e s  espèces à 7 bivalents sont dépournies de "ldtaux" 

à savoir pollen e t  graines. Les espèces à anneau de caténation sont hété- 

rozygotes de complexes e t  possèdent des "létaux". 



III. - LE SOUS-GENRE HARTMANNIA ..................... ---------------------t 

Les espèces analysées par RAVEN P. ( 1970) présentent l e s  carac- 
t è r e s  cytogénétiques des Eu-Oenothères. L a  majorité des espèces ont 7 bi-  
valents avec un pollen à 95 1 de grains pleins.  Les t r o i s  espèces mutticau- 
lis, msea  e t  k u n t h h  sont des hétérozygotes de complexes, à anneau de 
14 en diacinèse,  e t  à pollen l é t a l  var iant  entre  40 e t  60 %. 

I V .  

La première étude cytogénétique e s t  réa l i sée  par KLEIN W.M. ( 1970.) 
Les Anogm colonisent l 'ouest  du continent nord-Américain e t  appartiennent 
8 3 espèces : avita,  delto.tdes e t  wigginsii. Toutes l e s  populations de d g -  
ginsi; ont  7 bivalents.  Pour l e s  deux autres  espèces, l a  majorité des plan- 
t e s  ont  7 bivalents .  Environ 20 % des plantes montrent 1 ou 2 anneaux de 
caténation. Ce sont des héttrozygotes de s t ruc ture  eans di f férencia t ion de 
complexes. L'auteur ne s i e a l e  pas l'image poll inique des espèces, mais l e  
pollen l é t a l  apparaît  chez l e s  hybrides FI interspécifiques.  L'importance 
de l a  l é t a l i t é  e s t  fonction de l'éloignement géographique des espèces. 

Les espèces du sous-genre Anogra s e  comportent donc comme des 

homozygotes. L'apparition des anneaux de caténation pourrait  indiquer l a  

première étape vers 116étérozygotie de complexe. 

LES OENOTHERES SUD-AMERICAINES 
'-t===lt===I~================ 

En prospectant l e s  Oenothères sud-américaines, HAGEN C .W. (1950) 
rencontre des espèces du sous-genre R A I U N N I A ,  H A R T M N N I A  e t  ANOGRA , déjà 
c i t é e s  plus haut. I l  y a a jou té  l ' analyse  d'espèces du sous-genre Lutx~uxia, 
l 'une possède un anneau de 14 e t  e s t  hétérozygote de complexes, l e s  4 autres 
ont  7 bivalents  e t  sont homozygotes. Une espèce du sous-genre Sa tp ingk  a 
7 bivalents.  I c i  encore l'image poll inique n G e s t  pas analysée. 

Nous terminons c e t t e  revue des espèces du genre Oenothera par 

l e s  espèces fmt i cosa  (sous-genre kheiffia) e t  m i s s o d e n s i s  ( sous-genre 

Megapteriwn),bien connues dans notre  laboratoi re .  La première a s e r v i  de ba- 

s e  pour i l l u s t r e r  l a  l é t a l i t é  poll inique f ac to r i e l l e  chez une espèce t é t r a -  

ploïde,  l a  deuxième pour i l l u s t r e r  l e  système d' incompatibil i té  gamétophy- 

t ique.  Ces deux espèces ont une diacinèse de 7 ou 14 b ivalents ,  sont homo- 

zygotes e t  l e  pollen e s t  normal ( s i  on fait abstraction de l ' appar i t ion  du 

fac teur  p ) .  

V I .  LE GENRE GAYOPHYTUM 
=========t========= 

Cayophytwn e s t  un genre endémique de l 'ouest  du continent nord- 
Américain. THIEN L.B. ( 19693 donne l 'analyse  cytogénétique de 3 espèces 
diploïdes : G. o t i g o s p e m  présente 7 bivalents  en diacinèse, l e  pollen 



e s t  normal. Les populations de l 'espèce emospenmon sont composées de 
plantes  aux f igures  de diacinèse diverses,  s o i t  7 bivalents  (24 % des plan- 
t e s ) ,  s o i t  des anneaux de 4 (38  % des p l an t e s ) ,  de 6 ou 8 chromosomes. Ce 
sont des hétérozygotes de s t ructure  sans di f férencia t ion de complexes. Enfin 
G. hetemzygwn présente des populations homogènes, toutes  l e s  plantes ont 
un anneau de 14 ,  l e  pollen comprend 50 % de grains vides e t  l e s  capsules 
50 % de graines vides. L'auteur suppose un mécanisme de l é t a l i t é  balancée 
comme chez l e s  Eu-Oenothères. Les r é s u l t a t s  des croisements sont encore in- 
suf f i san t s  pour démontrer l ' exis tence de cmmplexes . 

Une l o i  ée dégage de l a  description cytogénétique des Oenothères 

du continent américain : s i  une plante ee t  hétérozygote de complexe, l a  

l é t a l i t é  apparaît  dans l e  pollen e t  l e s  graines. La l é t a l i t é  poll inique e s t  

donc en rappsrt  avec 1 ' é t a t  hétérozygote . 
Ce qui e s t  remarquable, c ' e s t  l ' appar i t ion  simultanée de l a  

l é t a l i t é  dans l e  pollen e t  l e s  graines. Une t e l l e  s i tua t ion  du " l é t a l "  dans 

l e  cycle de reproduction des Oenothères hétérozygotes, l 'un qui sélectionne 

l e  gamétophyte, l ' a u t r e  l e  sporophyte, suggère que l a  l é t a l i t é  a un rô l e  à 

jouer dans l e  système génétique de La plante hétérozygote de complexe. Pour 

l e s  graines, nous savons que l e s  embryons avortés des graines vides (RENNER, 

1917) sont l e s  homozygotes de cmplexes. Pour l e  pollen l e  problème à ré- 

soudre e s t  l e  suivant : Conment l 'hétérozygotie de complexe peut-elle engen- 

d re r  de l a  l é t a l i t é  pol l in ique ? Cette question devient plus précise  en l a  

posant sous l a  forme suivante : quels génotypes sont éliminés sous l e s  

grains lé taux ? 

La réponse à c e t t e  question e s t  donnée par une prospection sys- 

tématique du pollen des Oenothères sur  l e  plan morphologique, s t a t i s t i q u e  

e t  génétique. 

La première p a r t i e  t r a i t e  de l a  morphologie du pollen e t  de 

l ' appar i t ion  de l a  l é t a l i t é  durant l a  maturation du pollen. 

La deuxième p a r t i e  décr i t  l e s  caractères  s t a t i s t i ques  de l a  

population pol l in ique de 1 'espèce. 

La troisième p a r t i e  étudie de quel le  manière s e  transmet 1 'image 

poll inique chez l e s  hybrides in terspéci  fiques . 



l 0  P A R T I E :  

MORPHOLOGIE E T  DEVELOPPEMENT DU P O L L E N  

Nous donnons en premier l i e u  une descriptkon morphologique e t  

cytologique des 3 types de grains de l'image pollinique des Oenothères hé- 

térozygotes, puis nous analysons l e  développement du gamétophyte mâle de l a  

tétrade au pollen mûr. Au préalable sont présentées l e s  techniques cytologi- 

ques. 

1. LES TECHNIQUES. 

Nous avons u t i l i s é  t r o i s  modes d'observation : l a  microscopie 

photonique, électronique e t  à balayage. 

- PdpcurUrkion du maZEtU.& pow & mimo~copLe photonique : 

Les anthères sont fixées dans l e  mélange : éthanol ?O0, 

acide acétique e t  formol pendant 24 heures ; e l l e s  sont déshydratées dans 

l a  sé r i e  éthanol butanol III e t  incluses dans l a  paraffine suivant l a  méthode 

de JOHANSEN ( 1940, p. 130-1 32 e t  134-1 38). Deux colorations sont pratiquées : 

. l'hématoxyline ferrique de Regaud (selon l a  méthode préconiske 

par LANGERON, 1949, p. 569-570) . L'hématoxyline révèle bien l e s  structures 

nucléaires , mais colore intensément l e  sporoderme ; 

. l e  mélange safrinkne - "fast-green" (ver tmalachi te ) ,  selon l a  

méthode décri te  par JOHANSEN ( 1940, p. 80-82) . Cette coloration combinée dif- 

férencie 1 'exine , rouge-foncé, de 1 ' int ine sous-jacente vert-bleuâtre . Le 

noyau reproducteur apparaît aoloré en rouge de manière dense. Le noyau vé- 

gétat i f  présente une structure granuleuse rougeâtre. 



Les anthères sont fixées au glutaraldéhyde à 3 %, tam- 

ponné par l e  tampon phosphate 0,2 ~ / 1 ,  à pH 7,1, à 4'~. Au départ,  l a  f i -  

xation e s t  f a i t e  sous vide,  mais l a  so r t i e  de l ' a i r  des i n t e r s t i ce s  de l a  

loge poll inique e s t  plus ou moins bonne. Plusieurs durées de f ixa t ion  sont 

p r a t i q d e s ,  2 heures, 6 heures ou 24 heures. Mais l a  f ixat ion ne s'amélio- 

r e  pas,  car l e  sporoderme, épais de 2 à 3 p forme une barr ière  imperméable 

qui empêche l a  pénétration rapide du f ixateur ,  condition essen t ie l le  8 une 
bonne f ixat ion.  Les t e r r i t o i r e s  ce l l u l a i r e s  toujours f i xé s  sont ceux des 

apertures,  c a r  l 'exine e s t  absente au niveau du pore germinatif. 

Le tampon au caccodylate de sodium, 0,2 M/1 pH = 7,1, 

u t i i i s 6  pour une sér ie  de f ixat ions ,  s ' e s t  montré favorable à l a  conserva- 

t i o n  des ribosomes. 

Après f ixat ion l e s  anthères sont lavées dans l e  tampon 

e t  découpées en fYaepients de 2 à 3 mm, puis post-fixées dans l e  tétroxyde 

d'osmium à 1 %, pendant 6 heures à hoc. 

Nous avons également f ixé  directement l e s  grains de 

pol len,  agglomérés par l a  viscine e t  prélevés dans l a  loge poll inique.  Mais 

ce matériel  se prête ensuite plus diffici lement à l a  préparation des blocs 

de rés ine e t  à l a  coupe. 

Le matér ie l  e s t  déshydraté dans l a  s é r i e  éthanol-oxyde 

de propylène e t  inclus dans l ' a r a l d i t e  ou l'épon 812. L'épon pénètre mieux 

que l ' a r a l d i t e ,  mais à l 'observation au microscope, e l l e  donne un fond gra- 

nuleux. L 'ara ldi te  en coupe e s t  homogène. Sa pénétration e s t  améliorge en 

l a i s san t  séjourner l e  matériel  dans l e  mélange araldite-oxyde de propylène, 

dans l a  proportion 311, en agi ta t ion continue, durant une nu i t .  

Les coupes sont réal isées  à l 'uitramicrotome Reichert 

Om U2 avec des couteaux de verre.  Les coupes sont prélevées sur  g r i l l e s  tou- 

jours recouvertes d'une membrane de formvar (1,4 % de fomvar dans l e  dichlo- 

rgthane) . 
Les coupes semi-fines, colorées au bleu de méthylène, 

sont souvent u t i l i s é e s  pour l 'observation en microscopie photonique, à côté 

des coupes incluses dans l a  paraffine.  



Les coupes u l t ra f ines  sont colorées par l e  c i t r a t e  

de plomb préparé selon l a  méthode de REYNOLDS E .S. ( 1963) e t  ensu i te  par 

l ' a cé t a t e  d'uranyle en solution aqueuse à 2 %. 

Les préparations sont observées au microscope Hitachi 

H.S. 7 S e t  quelques-unes au Siemens Elmiscop U. 

- Pirépcura/tian du ma;té/r*i& powr &a micho~copLe il bulagage : 

Le pollen,  prélevé dans l e s  loges poll iniques,  e s t  f i x é  

au glutaraldéhyde e t  au tétroxyde d'osmium selon l a  même technique que pour 

l a  microscopie électronique. u près passage à l ' a zo t e  l iquide,  il e s t  lyophi- 

l i s é .  La métal l i sa t ion e s t  f a i t e  à l '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 pa r t i cu l i e r  l a  densité des globules de 

sporopollénine , e t  l a  morphologie du pore germinatif. 

II. LE POLLEN A LIANTHES.E. 

~ 0 0 ~ 0 0 ~ 0 0 ~  

RENNER (1919) déc r i t  l e  sporoderme du grain  normal e t  du grain 

vide e t  montre l a  différence en t re  l e s  amyloplastes des grains a c t i f s  e t  

i nac t i f s .  

Les palynologues ne s ' in té ressen t  qu'au grain normal. ERDTMAN 

(1952), dans son t r a i t é  de taxonomie pol l in ique,  rassemble tous l e s  travaux 

sur l e  pollen des Oenotheraceae (p .  291-294) e t  donne un schéma p a r t i e l  du 

sporoderme d' Oenothera biennis. Ces analyses sont f a i t e s  sur maté r ie l  acé- 

to lysé  , observé en microscopie photonique. TING W .S. ( 1966) , par l a  même 

méthode, déc r i t  l a  s t r a t i f i c a t i o n  du sporoderme des Oenotheraceae à p a r t i r  

d'oenothera caespitosa,  du sous-genre PachyZophys (MUNZ P.A., 1931). Les 

observations de ces auteurs sont l imi tées  à cause du grossissement insuf f i -  

sant .  La microscopie électronique permet de surmonter cet écuei l .  

Plusieurs travaux sur  l ' u l t r a s t ruc tu r e  du sporoderme sont consa- 

c rés  au pollen des Oenotheraceae. AFZELIUS B.M. donne une image de l 'exine  

d'Oenothera biennis. DIERS ( 1963) , étudie l e  pollen dlOenot hem hookeri du 



F&me 2 : PALYNOCRAMME DU POLLEN D'OENOTHERA LAMARCKIANA 

toit - sexine 

A-C : G h a u z  n 0 h d  : 

A : Vue pokkhe ; 8 : Vue équatohiaee ( x  2 1 0 )  ; C : Coupe buiuant un 
ptan méhicüen de LtapurAuhe ( x  2500. Les t r e m g l e s  bca.Li~ent Les d -  
@ o u  wtlhebpondant aux planches phatob) . 
8 - E  : GtraAn. vide ( x  2 1 0 )  : 

D : Vue pose ; E : Vue EquatorUaee ( x  2 1 0 ) .  

AbdviuLlon6 : E. : axe EqutotLiae ; P. : axe p a m e  ; L. : L o n g u u  
du Lobe a p a t w d  ; 6. : b u e  du La be apmtuhde. 



point de vue cytologique. LEPOUSE J. e t  ROMAIN M.F. (1967) donnent une to- 

pographie complète du pollen normal d'Oenothera biennis. DUNBAR A. (1967 

e t  1968) , ROWLEY J . e t  DUNBAR A. ( 1968) e t  R O W Y  ( 1970) , portent  l eur  a t -  

t en t ion  sur l e  système membranaire de l 'exine  en é tudiant  l e  pol len dlH.ip- 

pu r i s  e t  de Chamaenerion. 

On vo i t  qu'à par t  RENNER, tous ces auteurs ne t iennent pas compte 

de l a  ségrégation en 3 classes  de grains du pollen des Oenothères hétéro- 

zygotes. 

Les espèces suivantes sont ahorsies pour c e t t e  analyse morpholo- 

gique : l e  pollen de ZamarckZana s e r t  de matériel  pour décr i re  l e  grain 

normal e t  l e  grain vide ; une p a r t i e  de ce t r a v a i l  e s t  ~ r é s e n t k e  dans une de 

nos publications ( R .  JEAN, 1971). Ensuite, sur l e  po l len  de biennis e s t  ana- 

lysé  l e  grain i n a c t i f .  Nous u t i l i s o n s  également quelques images du pollen 

dl e r s te inens i s ,  de syr t i co  ta e t  de suave0 tens. 

La description du grain  normal aborde l e s  aspects suivants : l a  

morphologie externe du grain,  l a  s t r a t i f i c a t i o n  du sporoderme , l a  cytologie 

du grain. 

1-MorphoZogie externe du grain : 

Nous distinguons deux pa r t i e s  ( p l .  III, 1 ) : l e  corps 

du grain e t  l e s  t r o i s  apertures (gra in  t r i po ré )  sous l a  forme de t r o i s  10- 

bes . 
Le corps du grain forme approximativement une 

sphère de 100 p de diamètre. La posi t ion des apertures détermine l e  plan 

équator ia l  de c e t t e  sphère. E l l e s  sont à égale distance l 'une de l ' au t r e ,  

de sor te  que l e s  l ignes  r e l i a n t  l e s  t r o i s  apertures ébauchent un t r i ang le  

équ i la té ra l .  De par t  e t  d 'autre du plan équator ia l ,  l e s  deux demi-sphères sont 

équivalentes (P l .  I V ,  3 )  : l e  gra in  e s t  i sopolai re ,  symétrique avec un plan 

de symétrie horizontal  ( l e  plan équator ia l )  e t  t r o i s  plans de symétrie mg- 

r i d i ens  passant par  une aperture.  Dans un plan méridien, l ' axe  équator ia l  

forme l e  grand axe de 140 p de long e t  l ' axe  polaire e s t  l e  p e t i t  axe de 

100 1.i ( ~ i g .  2, A e t  B) ; dans une t e l l e  section l e  rapport  axe po la i re  sur 

axe équator ia l  : 1 O0 5 
P/E = = - = 71 % 

1 40 7 



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

1 - 4 : Grain normal. 

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

2 : voûte de l'aperture (x 1.400), l'exine limite l'aire germinative 
où affleure l'intine piquetée de globules de sporopollénine. 

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

4 : détail de la surface de l'ectexine (x 9 .ZOO) . 

5 - 7 : Grain vide. 

5 : vue polaire (x 360) 

6 : aperture (x 1.400) 

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



Planche III: Pollen de darnarcAàna,v~ au microscope à balayage 



correspond, selon l a  définit ion d1E3MIMAN ( 1952, p. 16) à l a  forme "oblate" 

c'est-à-dire de sphère plus ou moins ap la t ie .  Par conséquent, une section 

passant par une aperture e s t  c i rculaire  à ovale. Une section tangentielle 

peut ê t r e  dissymétrique (p l .  I V ,  4). La plus grande longueur du grain, de 

180 y environ, va d'une aperture à l ' au t r e .  Le pollen d'oenothera ~amarck&z- 

na appartient a ins i  à l a  classe des pollens t r è s  grands. Dans une prépa- 

ration microscopique qui donne un échantillon de l a  population pollinique, 

l a  plupart des grains se présentent en vue polaire , (c 'es t  l e  cas de toutes 

l e s  images polliniques de l a  Planche 1) . Quelques grains peuvent se  pré- 

senter avec deux apertures, l a  3 h e  étant cachée, ce qui correspond à une 

vue équatoriale. 

L'aperture ( ~ i g .  2 )  e s t  un lobe obtus de 40 v de 

long dont l a  base circulaire ,  63 v de diamètreWest marquée par un anneau qui 

e s t  un épaississement du sporoderme (P l .  V I I I ,  1 ) . Le côté opposé s'atténue 

en une voûte ample dont l e  sommet e s t  occupé par l e  pore germinatif (Pl .  III, 

2 ) .  Celui-ci e s t  plus ou moins circulaire ,  piqueté d'exine e t  l imité  par l e  

rebord du sporoderme. Le pore a a insi  une l imite  interne e t  externe ; c 'est  

un grain pororate. 

La surface du grain e s t  l i s s e .  A fo r t  grossisse- 

ment apparaît 1 'élément uni taire  de 1 ' exine , l e  globule de ~~oropo l l e ' n ine  

qui donne une surface uniformément bosselée au sporoderme (p l .  III, 3 e t  4) .  

Au niveau du corps du grain, l e  sporoderme e s t  

p l i ssé  en s i l lons  plus ou moins radiaires .  Par contre, sur l e s  flancs du 

lobe apertural ,  il e s t  bien tendu. Cet aspect e s t  l i é  à l a  s t ructure da 

sporodeme . 
Du pourtour du pore germinatif partent des filaments 

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

Eh résumé, l e  pollen d'oenothem Zamzrckianu e s t  

isopolaire,  symétrique, sphérique à subsphérique, tr ipororate e t  de t r è s  

grande t a i l l e .  

2-La strvztifZcatwn du spomdeme : 

Elle varie suivant l a  région du grain : 

a) au niveau du corps du grain (PI. V ,  1 ) nous observons l a  s t ra-  

t i f i ca t ion  fondamentale du sporoderme. L'exine e s t  composée de l a  sexine 

(ou 1.bectexine) à structure discontinue e t  de l a  nexine (ou l'endexine) , à 

structure continue. L'ensemble e s t  fortement osmiophile. 



Planche IV : Morphologie du grain de pollen. 

Oe. lamarckiana, pollen à 2 classes de grains. 

1 - 2 : Coupe longitudinale dans la loge pollinique; coloration à 
l'hématoxyline ferrique de Régaud (x 6 5 ) .  

1 : Zone d'anthère à pollen plein prépondérant. 

2 : Zone d'anthère à pollen vide prépondérant. 

3 - 4 : Grain normal; coupe semi-fine dans l'araldite observée en 
contraste de phase (x 4  1 0 )  . 
3  : Coupe suivant un plan méridien comprenant'une aperture. 

4  : Coupe tangentielle, perpendiculaire à un plan méridien. 

5  - 6  : Grain vide; coloration à l'hématoxyline ferrique (x 5 7 0 ) .  

5  : Coupe méridienne passant par une aperture. 

6  : Coupe tangentielle passant par 2 apertures. 

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

7 : Les 3 types de grains in situ dans la loge pollinique (x 4 2 0 ) .  

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

9 : Grain vide (x 8 4 0 ) ;  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 IV:  Morphologie du grain de pollen 

G. LmalcAiznn, pollen à 2 classes de grains 

&. dkf l f i62 ,  pollen à 3 classes de grains 
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LU t r e t :  ~ , ~ , ~ ~ c , & e  du t o i t  s n t i n u ,  es&-s 

( G , >  8 , I 2% de plLiers courts  i3,3 2 GS5 u ) ,  en d i s p ~ s i t i o c  p e t p r ~ -  

dicula i re  ou oblique, qui  s 'appuient sur l a  nexine sans devenir s o l i d t i ~ r e s  

de l a  nexine. Les d i f fé ren t s  p i l i e r s  ménagent entre  eux des chambres po l l i -  

niques au contour i r r é g u l i e r  qui ,  de-ci de-là, contiennent de l a  tryphine 

( rés idu  du t a p i s )  . La sexine e s t  f a i t e  de globules de sporopoll&ine jux- 

taposés ou anastomosés, de 0,1 à 0,13 l~ de diamètre. A l a  pér iphér ie ,  i l s  

sont p lus  grands ou soudés par deux, de 0,2 3 0,25 p de d i&?t r r .  

La sexine e s t  s i l lonnée de membranes d'aspect 

varié : à l a  surface externe du t o i t ,  une membrane s'applique étroitement 

au globule de sporopol l~n ine  ; e l l e  e s t  recouverte d'une pe l l i cu le  irrégu- 

l i è r e  osmiophile, qui pourra i t  correspondre à ce l l e  décr i t e  par  ROWLEY J .  

(1970). Dans l ' épa i sseur  du t o i t  ou des p i l i e r s ,  en t re  l e s  globules de spo- 

ropollénine, on dist ingue des membranes formant vésicule ; enf in ,  un sys- 

tème membranaire t raverse  l e s  loges poll iniques ou t ap i s se  irrégulièrement 

l a  surface externe de l a  nexine . DüNBAR A.  ( 1968) e t  ROWLEY J. ( 1930) obser- 

vent des images analogues dans l 'exine  du pollen de Chaemenemon angusti- 

fo t iwn,  e t  i l s  considèrent ces membranes comme éd i f i c a t r i c e s  de l ' ex ine .  

La nexine forme une lame continue,épaisse en 

moyenne de 0 $4 p , ast ructurée ,  à bords pa ra l l è l e s ,  qui enveloppe t ou t  l e  grain. 

L ' in t ine  e s t  une lame festonnée du côté in terne 

à épaisseur moyenne de 0 ,2p ( p l .  V ,  2 ) .  Par endroi ts ,  e l l e  e s t  rédui te  à 

une f ine  pe l l i cu l e  de 0,02 y . Dans l e s  régions de f o r t e  épaisseur, on peut 

y dis t inguer  deux niveaux (Fig.  5 )  : au contact  de l a  nexine, l ' i n t i n e  e s t  

parcourue de membranes superposées, pa ra l l è les  à 2a nexine (marquées par 

une f lêche)  , ressemblant à c e l l e s  montrées par  DUNBAR A .  ( 1967) dans l ' i n t i -  

ne d ' H i p p d s .  Le r e s t e  de l ' i n t i n e  e s t  homogène. E l le  e s t  tapissée  in té -  

rieurement par l e  plasmalemme. 

b) au niveau de l ' aper tu re  : L'aperture forme une coupole arron- 

d i e ,  symétrique, insérée  par sa base c i r cu l a i r e  sur l e  corps du grain.  Les 

coupes méridiennes de l ' aper tu re  comprennent l e  pore germinatif e t  l a  coupe 

symétrique de l'anneau. Les coupes t angent ie l l es  sont para l l è les  ou obliques 

8 un plan méridien. La coupe de l ' aper tu re  reconsti tuée à p a r t i r  de plusieurc 

ïBlOtos, passant par  un plan para l l è le  à un plan méridien, e s t  présentée sur  

Pa planche V I 1 . A  p a r t i r  de c e t t e  image e t  de coupes observées au microsco- 

pe photonique e s t  dessiné l e  schéma de l ' aper tu re .  ( ~ i g .  2 ,  C) . 



Planche V : a. / n m a ~ h = o ,  le corps du grain 

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

abrdviations : ch.p. : chambre pollinique - dy : di~cyosome - In  : intine - m: mitochondrie - 
mb: membranes - p: pilier - N: nexine - pl : plasmalemme - R: ribosome - t : toit - 
v: vésicules golgiennes 



Le sporoderme se  di f férencie  & l a  base de l ' a -  

per ture ,  su r  l e s  f lancs de l ' ape r tu r e  e t  à proximité du porb germinatif.  

La base de l ' aper tu re  (P l .  V I I )  forme une zone 

de t r ans i t i on  en t re  l e  sporoderme du corps du grain e t  l ' aper ture .  En m i -  

croscopie photonique (PI. V I I I , ~ )  on note un épaississement en croissant  

de l ' ex ine  qui correspond à un anneau ceinturant  l a  base de l 'aper ture .  Cet 

m e a u  correspond à l a  transformation de la  nexine ( P l .  VIII,2) : Dans l a  

p a r t i e  proximale de l'anneau (du côté du corps du g r a in ) ,  l a  sexine e t  l a  

nexine sont organisées comme dans l e  corps du grain,  mais l a  nexine e s t  

doublée intérieurement de sporopollénine granuleuse qui e s t  l e  début de 

l'anneau. En avançant vers  l e  cylindre aper tu ra l ,  la lame de nexine perû 

son aspect homogène, prend l a  s t ruc ture  ornementée de l a  sexine, e t  s e  con- 

fond avec l a  s t r a t e  de nexine supplémentaire interne.  Celle-ci e s t  découpée 

en forme de croissant  e t  const i tue  l'anneau. Les globules de sporopollénine 

y sont anastomosés, l a i s s an t  en t re  eux des i n t e r s t i c e s  i r r égu l i e r s  ( p l .  V I I I ,  

3 ) .  A l ' i n t é r i e u r  des amas de sporopollénine s e  dist ingue un système de 

double membrane d 'origine endoplasmique que LEPOUSE J. e t  ROMAIN M.F. ( 1967) 

ont  décr i t  pour Oe. biennis. 

L' int ine  épaisse ( 2  p ) contourne l e  croissant  

de nexine. El le  présente l a  s t ruc ture  de l ' i n t i n e  de l ' aper tu re .  Une coupe 

t ransversale  de l 'anneau (P l .  I X ,  2 )  perpendiculaire à l a  coupe présentée 

dans l a  planche V I 1 1  , 2,  montre l e s  auréoles concentriques des s t r a t e s  du 

sporodeme . 
Sur l e s  f lancs de l ' aper tu re  (P l .  VII) , l ' e -  

xine de l ' aper tu re  e s t  s t r a t i f i é e  comme c e l l e  du corps du p a i n .  La sexine 

e s t  plus élevée, grâce aux p i l i e r s  plus longs ( jusqu'à 1 p ) qui sont con- 

t i n u s  avec l a  nexine ornementée comme l a  sexine. Par endroits ,  l a  nexine 

devient homogène comme dans l e  corps du grain,  ce qui prouverait que l a  

nexine homogène pourra i t  dériver d'une s t ruc ture  granulaire t r è s  t assée  de 

l a  sporopollénine. Comme sexine e t  nexine sont fortement so l ida i res ,  l ' ex i -  

ne e s t  bien charpentée, de so r t e  que l ' aper tu re  forme une voûte régul ière  

non pl issée .  Dans l e s  chambres pol l in iques ,  l a  tryphine e s t  relativement 

abondante. La planche I X ,  1 donne une coupe t ransversale  dans l ' ape r tu r e  

Le système membranaire de l a  sexine e s t  identique 

S. ce lu i  déc r i t  pour l a  sexine du corps du grain .  



P h c h e  VI : Oe. ersteinensis, cyXophme du wkp~ du 
g m h  ( x 48 .000 )  



Planche VI : a. e&&xhendfid, cytopiasme du corps du grain 



Pûznche V11 : Oe. Zamarckba, L t a p W  ( x  8 .000)  

Coupe bngLtudUzaee pas6an.t b &te du pite 

9 f m i n & i b .  



Planche VI1 : &. damasck'kzma, 1 'aperture ( x  8.000) 
Coupe longitudinale passant à c6té 

du pore germinatif 



PlancheVIII: a. LmagcAizmct, I 'anneau 
à la base de I 'aperture 

1. coupe méridienne dans l'aperture ( x 380). coupe semi-fine en contraste de phase 
2. coupe transversale dans l'anneau ( x 4.400) 
3. détail de I'anneau (~12.700) 



En se rapprochant du pore germinatif,  l e s  p i l i e r s  

s'estompent, t o i t  e t  nexine se rejoignent pour former un revêtement uni- 

s t r a t i f i 6 .  Celui-ci s'amincit progressivement (p l .  X , 2) e t  l im i t e  l e  pore 

germinatif où l ' i n t i n e  a f f leure  directement. 

L' intine e s t  t r è s  épaisse (2,5 ~i ). El l e  e s t  s i l lon-  

n6e de canalicules cytoplasmiques limités par l e  plasmalemme (PI .VII) . Ces 

canalicules sont perpendiculaires l a  surface de l ' aper ture ,  plus ou moins 

ramifiés à l a  base de l ' i n t i ne .  Vers l a  périphérie,  i l s  s'incurvent e t  de- 

viennent para l lè les  à l a  surface de l ' aper ture .  La zone occupée par l e s  

canalicules cytoplasmiques e s t  large d'environ 2 v . Elles e s t  enveloppée 

d'une zone t r è s  blanche, l i b r e  de toute d s i c u l e ,  qui forme l a  p a r t i e  externe 

de l ' i n t i n e  , Des canalicules cytoplasmiques parcourent donc 1 ' in t ine  de 1 'a- 

perture : i l s  consti tuent l e  stade i n i t i a l  de l a  formation du tube po l l in i -  

que, 

Au pore germinatif,  l ' i n t i n e  consti tue l e  sommet 

de l a  voûte de l ' aper ture  e t  l a  paroi  externe du corps ce l l u l a i r e  (PI. X,  2 ) .  

Cette surface e s t '  l i b r e  d'exine en couche continue. De-ci de-là, quelques 

globules de sporopollénine ornementent l a  surface du pore. 

Le sporoderme a une s t ructure  simple a u  niveau du 

corps du grain,  qui se  complique dans l ' aper ture .  Les t r o i s  apertures en po- 

s i t i o n  équatoriale avec leur  anneau basal  maintiennent l a  forme sphérique 

du grain. Ainsi s'explique l'absence de gonflement du grain l o r s q u ' i l  e s t  

plongé dans un milieu aqueux ( c f .  FREYTAG K. ,  1968 e t  1970). 

L 'ul t ras t ructure  du sporoderme d'Oenothera Za- 

mrckZmuz e s t  identique à ce l le  décr i te  par  LEPOUSE J. e t  ROMAIN M.F. (1967) 

pour Oe. biennis. 

3-La ce l lu le  végdtative e t  l a  ceZZule g d d r a t r i c e  : 

Pour l a  cytologie, nous réunissons des observations 

sur l e  pollen de l m r c k i a n a ,  biennis, ers te inensis ,  s g r t i c o h  et-purpurata.  

Les deux uni tés  ce l l u l a i r e s  s e  présentent rarement sur une même coupe en 

microscopie photonique, au stade du pollen $ l 'anthèse.  El les  peuvent ê t r e  

ccunparées plus facilement sur des coupes de pollen plus jeune, au stade de 

la  diff 'érenciation qui sera  déf ini  plus l o in .  



La ce l lu le  génératrice se  détache bien du proto- 

pllzt.ms de l a  ce l lu le  végétative par  son cytoplasme transparent e t  son noyau 

arrondi fortement coloré. Aucun organite n 'y  e s t  hiscernable (p l .  X I V ,  7 
e t  8 ) .  

Chez ~ a m r r c k h ,  l a  ce l l u l e  génératrice mesure 

àans s a  plus grande longueur de 30 à 35 Fi . Le noyau reproducteur a un dia- 

m8tre de 17 v. Ces dimensions ne varient  pas jaeqû'au stade du pollen m û r .  

La posi t ion de l a  ce l lu le  génératrice n ' es t  pas 

constante d'un grain à l ' au t r e  ; e l l e  e s t  s o i t  au centre du corps du grain,  

s o i t  à l a  base d'une aperture,  ou déjà & l ' i n t é r i e u r  de l 'aper ture .  Le 

noyau végétat i f  res te  proche de l a  ce l lu le  ggnératrice,  mais en r e t r a i t  par  

rapport à l 'aperture.  

Le protoplasme de l a  ce l l u l e  végétative e s t  abon- 

damment parsemé dtamyloplastes. Eh forme de bâtonnets, longs de 4 à 6 )1 e t  

l a rges  de 1 à 2 Fi , l e s  asiyloplastes occupent tout  l e  volume du corps du 

grain ,  mais i l s  n 'y  sont pas r é p a r t i s  de manière uniforme (PI. I V ,  3,a k et 7 ) .  

En contraste de phase, par  l e u r  fo r t e  réfringence, i l s  s e  détachent bien sur 

l e  fond cytoplasmique (PI. I V ,  3 e t  4 ) .  Dans l e  pollen de Zamarckiana, on 

estime que l e s  régions l e s  plus  denses ont 10 amyloplastes par  100 Fi2($k l e s  

moins denses de O à 3 amyloplastes par 100 Fi2. Dans l ' aper ture ,  l a  densité 

e s t  f a ib l e  (p l .  V I 1  e t  Pl .  I X ,  1 )  e t ,  au sommet de l ' aper ture ,  l e s  ~ m y -  

lop las tes  sont absents. 

S i  'nous comparons ces images avec ce l l e s  du pollen 

de Beta (HOEFERT L., 1969), de Crocus aZbiftoms (JALOUZOT R., 1%9), 

d t  He Z Zebome foe &idus( ECHLIN P , 1968) , d Haemanthue katherinae (SANGER J . , 
197 1 ) , du l i n  (HEITZ B. , 1972 e t  VAZART B. , 1969) de Lobez& erWrus 

(DMHEIMER J. , 1972) e t  de LuzuZa aZbida(LAMl3~IiT A.M. , 197?), on s 'aperçoit  

que l e  pollen des ~eno thè re s  appartient  au type de grains l e  plus fourni en 

amyloplastes. 

(+) S i  l ' on  admet que l e s  coupes semi-fines ont une épaisseur de 1 v , 
on peut d i re  que ]par 1 0oii3i1 y a 10 amyloplastes , donc par 10 Fi3 1 amylo- 
p l a s t e .  En réduisant l e  grain de pollen de ZamarckZmza à une sphère de 100 v S  
ae diamètre, son volume e s t  de 500.000 p 3 ,  ce qui donne un t o t a l  de 50.000 
amyloplastes contenus dans l e  grain de pollen. 



Cette richesse en amyloplastes prouve que l e  grain 

l e t a l  e s t  particulièrement inapte à l a  synthèse des glucides. Cette consta- 

ta t ion  concorde avec l e s  réactions d'harmonie e t  disharmonie qui peuvent 

apparaître entre plastome e t  génome dans l a  plante ver te  (STUBBF: W. , 1963). 

Le plastame revêt donc une importance ggnétique à l a  fo is  dans l e  sporophy- 

t e  e t  l e  gamétophyte. 

Dans l e  corps du grain, on distingue deux régions : 

l e  protoplasme pa r i é t a l  e t  l e  protoplasme central. Enfin, l e  protoplasme de 

1 ' aperture présente des caractères part i c u l i t r e  i 

a )  L e  p&o~p&Atne pm.&d (Pl.  V ,  2) e s t  parsemé de vésicules 

qu'on considère d'origine golgienne (DEXHEIMER J. ,  1965 ; HEITZ B. ,  1973). 

Leur diamètre varie entre 0,05 v e t  0,1 p .  El les  correspondraient aux vési- 

cules de type. 3 observées par HEITZ B. (1973, p. 43) dans l e  pollen de 

Linton austriacwn. Elles  sont l imitées par une membrane simple de 50 1 d'é- 

paisseur. Sur certaines vksicules (marquées d'une flèche) l e s  3 f eu i l l e t s  

de l a  membrane unitaire sont résolus. Ces vésicules forment l 'organi te  pré- 

dominant du protoplasme. 

La mitochondrie, de section circulaire  en coupe transversale,  

présente des crêtes élargies  au sommet. En section longitudinale, e l l e  ap- 

para î t  comme un cylindre au contour légèrement ondulé pouvant atteindre jus- 

qu'à 2 v de long. 

De-ci de-là, l e s  ribosomes groupés en paquets semblent former 

des polysomes. Le diamètre du grain uni taire  e s t  de 0 ,O2 p .  

Le dictyosome e s t  composé de 5 à 7 saccules superposés ; les 

vésicules la té ra les  ne sont pas apparentes. Il  e s t  probable que l ' a i r e  c l a i -  

r e ,  proche du plasmalemme ( ~ a r t i e  droite de l a  Fig. 2, Pl. V) corresponde 

à une coupe tangentielle au niveau des vésicules golgiennes. 

b )  L e  pho&p~a6rM cekdhd (PI. V I )  e s t  décri t  à p a r t i r  d'une i m a -  

ge du pollen dtersteinensis.  Outre l e s  pe t i t e s  vésicules (vg) observées plus 

(+) Pour ï 'u ï t ras t ruc ture  en Cytologie végétale, nous prenons comme 
ouvrages de réf'érence : P4ht.t C m  pahCLOW€S F .  et J U N l P E R U S  ( 1 9 6 8 )  ; et 
Intmduction ab t h e  &ne ~~e 0 6  ce& pair LEDBETTER-PORTER ( 1 9 7 0 )  . 



Ptanctie IX : Oe. Zamarckirzna, t ' a p & ~  

1 .  Coupe .Ouuuveisde dan6 t'a- ( x  5.700) 

2 .  Coupe m v e h s d e  dans t'anneau I x  6.700) 

A b r E v U n 4  : an : anneau - ay : amytophte  - In : U e  

s M e  - N : nexhe - S : 6 ~ t i n e  



Planche IX: &. damadcA-a, I 'aperture 



haut,  il e s t  parsemé de grandes v6sicules ive) de 0,3 0,4 1i , a contour 

souvent lobé. Le contenu e s t  granuleux. Certaines vésicules ne sont pas 

fermées (marquées par une flèche) ; e l l e s  peuvent donc ê t r e  consid6rées tom- 

me des diverticules du reticulum. 

Dans 1 ' amyloplast e , l e  grain d'amidon occupe pratiquement 

tout  l e  volume. L'enveloppe du plaste  e s t  sinueuse. Par endroits on discerne 

l e  t racé des lamelles. 

Le dictyosome, coup6 en section transversale présente la téra-  

lement des vésicules qui ont l e  même aspect que l e s  pe t i t e s  vésicules (vg) 

du p ~ ~ t o p l a s m e .  

C) Le pm&$ahrne de t'apwtuke (p l .  X) . La structure de l a  base 

de l 'aperture e s t  identique à ce l le  du corps du grain. L'organite prédomi- 

nant e s t  la  pe t i te  vésicule de 0,05 à 0,07 p(P1. X, 1 ) .  Le centre de l a  6- 
sicule  e s t  souvent occupé par un grain analogue à un ribosome. Sur cer tai-  

nes vésicules, l e s  2 f eu i l l e t s  foncés de l a  membrane uni taire  paraissent 

particulièrement Ccartés, l e  diamètre de l a  membrane a t t e i n t  OC01 y . Les 

amyloplastes sont plus p e t i t s ,  so i t  ovales de 3 y de long so i t  sphériques 

de 1 p de diamètre. Certains apparaissent opaques aux électrons. 

Sous l ' i n t i n e  du pore germinatif (Pl .  X,  2)  , l e  fond du cy- 

tojplasme e s t  plus dense, il e s t  éc l a i r c i  par l e s  pe t i t e s  vésicules d'origine 

golgienne. Les amyloplastes dont on discerne difficilement l'enveloppe con- 

tiennent un grain d'amidon au contour i r régul ie r  e t  opaque aux électrons. 

Cet aspect e s t  probablement dû à l a  première phase de l a  digestion de l ' a m i -  

don. La mitochondrie se  présente en section longitudinale de 1 y de long. 

Sur d'autres images, on observe une densité élevée de mitochondries : sur 

une surface de 16 y *, on a dénombré 10 mitochondries plus ou moins contifies. 

Le plasmalemme envoie des diverticules dans l ' i n t i n e  qui se  

prolongent en f ins  canalicules cytoplasmiques, larges de 0,02 p à 0,03 p . 
Ces canalicules sinueux, d'abord perpendiculaires au pore germinatif s e  re- 

p l ien t  dans l a  part ie  périphérique de l ' i n t i n e  e t  deviennent paral lè les  à l a  

surface du pore. 

Cet ensemble de caractères cytologiques indique 

que l e  protoplasme de l 'aperture e s t  dans l ' é t a t  physiologique de l a  germi- 

nation. 





Planche X : a. Ama~cAama, I 'aperture 



En résumé l e  grain normal du poliben des ~ e n o t h s r e s  e s t  carac- 

t é r i s é  : 

- par un sporoderme épa i s  à 3 s t r a t e s  qui sont so l i -  

da i res  au niveau de l 'anneau ; 

- par une archi tecture  pa r t i cu l i è r e  de l ' aper tu re  ; 

- par l a  grande surface des membranes qu'apportent l e s  

*si cule s golgi enne s ; 

- enf in ,  par l a  r ichesse en amyloplastes. 

B. - LE GRAIN VIDE COMPARE AU GRAIN NORMAL 
L = = = = - ~ = = = P t ~ t ~ ' = = ~ = = = = = = = = = = = ~ = ~ = ~  

Toutes l e s  images sont pr ises  dans l e  pollen de lanmrckiana. Dans 

l e  tableau 2 sont comparés l e s  deux types de grains pour l e s  caractères  quan- 

t i t a t i f s  auxquels s 'a joutent  des caractères de s t ruc ture  d i s t i n c t i f s .  

1-Morphologie du grain : 

Le grain vide e s t  a p l a t i ,  écrasé même (P l .  III, 5 

e t  Pl .  I V ,  5 e t  6), suivant l ' axe  polaire.  En vue équatoriale,  l e s  deux pa- 

ro i s  des demi-sphères sont contiguës (Fig. 2 ,  E ) ,  8 cause du vide l a i s s é  

par l e  contenu ce l l u l a i r e .  Sa t a i l l e  e s t  p lus  p e t i t e  suivant l e s  axes po- 

l a i r e  e t  équatorial  ( ~ i g .  2 ,  D) . Mais s i  l e  sporoderme pouvait ê t r e  régu- 

lièrement tendu, l e  grain vide pourrait  a t t e indre  l e  même volume que l e  gra in  

normal. Il e s t  remarquable de constater  que l e s  proéminences aper turales  

conservent une forme assez régul ière ,  à cause de l 'organisat ion du sporoder- 

me (P l .  III, 6 ) .  Le pore germinatif e s t  fortement a f f a i s s é  (P l .  III, 7). 

2-Le spomdeme (PZ. XI e t  XII) : 
A tous  l e s  niveaux, l e  sporoderme e s t  t e l  que nous 

l 'avons décr i t  pour l e  grain normal. Au niveau du corps du grain ,  l a  sexine 

( p l .  X ,  2 e t  3 )  forme un manteau t r è s  p l i s s é ,  f l o t t a n t  autour de l a  nexine 

(PI. I V ,  6 ) .  Les p i l i e r s  sont t r è s  courts ,  s e  détachent à peine du t o i t ,  e t  

ne s 'appuient que par  endroits  su r  l a  nexine. Entre sexine e t  nexine , l e s  

chambres poll iniques,  compartimentées dans l e  grain normal, sont continues 

e t  peuvent ê t r e  occupées par  des plaques assez importantes de tryphine.  

La nexine e s t  plus épaisse ( jusqu'à deux f o i s  l a  

nexine normale, cf .  Tableau 2 ,  2 ) parce qu 'e l le  n ' e s t  pas tendue. E l le  e s t  

donc une lame é las t ique  qui enveloppe l e  grain. 



Phche XI : Oe. tamarcktcara, l e  gnain VU. 



Planche XI: @. AmatrAana, le grain vide 



L'anneau basal de l 'aperture  e s t  très d6veloppé 

en largeur e t  occupe toute l a  lumière de l a  base de l 'aperture ,  également 

à cause de l'affaissement des parois ( p l .  X I ,  1 e t  XII, 1 ) .  

Comme à par t i r  de l'anneau, l a  sexine e s t  conti- 

nue avec l a  nexine, c ' es t  B ce niveau que l a  sexine f a i t  corps avec l e  grain. 

Autour de l 'aperture, l e s  p i l i e r s  e t  l e s  c h e r e s  polliniques sont réguliè- 

rement développés, corne dans l e  grain normal ( p l .  X I ,  1 ) . 
A l'emplacement du pore germinatif, l 'exiae e s t  

un is t ra t i f iée  e t  continue. L'augmentation du volume de l 'aperture f a i t  donc 

apparaître l e  pore germinatif 

La sporopollénine e s t  organisée en globules de 

même diamètre que l e  grain normal  ableau au 2 ,  3). & périphérie de l a  sexine, 

ces globules se détachent bien, de sorte  qu'en surface, l e  grain vide e s t  

identique au grain normal. Seule, l a  densité des globules par v21es distingue 

 a able au 2,  4) : e l l e  e s t  plus for te  chez l e  grain vide à cause de l'absen- 

ce de tension dans l e  sporoderme. Dans l a  trame de l a  sexine de l 'aperture  

(Pl .  X,  1 ) , l e s  globules sont régulièrs ou s ' empâtent, leur  contour étant  

plus ou moins discernable. 

Le système membranai~ du sporoderme e t  de l 'an- 

neau dans l e  grain normal e s t  conservé dans l e  grain vide (PI. X I I ,  1 ) .  Ceci 

n 'es t  possible que s i  l a  membrane d'origine e s t  enveloppée par l a  sporopol- 

lénine imputrescible qui s ' e s t  déposée à sa  surface. La  "membrane" e s t  donc 

en r é a l i t é  son moule externe dans l e  sporoderme du grain normal e t  du grain 

vide. 

Dans certains grains vides, l a  sporopollénine es t  

abondamment développée : e l l e  remplit toute l a  lumière du grain vide (PI. XII 

2). Eh outre,  l a  nexine au niveau de 1 'aperture montre du côté interne des 

crêtes qui n'existent pas dans l e  grain normaL (Pl .  X I I ,  1) Il semble qu ' i l  

y a i t  excès de sporopollénine dans l e  grain vide. 

L'intine e s t  absente à tous l e s  niveaux. Elle 

n ' é t a i t  probablement pas développée au manent où l a  l é t a l i t é  s ' e s t  déclen- 

chée dans l e  pollen. 



Pluncite XII : Oe. lamarckiana, t e  gnain vide 

1 .  Le hpomdehme au niveau de t'anneau ( x  13.300)  

2 .  La hwrcha/rge de ~pompoUnine  daru La &&t/te du c o w  du gmin ( x  1 1 .  7 0 0 )  

a b d v h t h n b  : a : anneau - en : e n d e h e  discontinue - mb : membmne - 
n = nexine - p : p.Xieh - A : h e h e  - v : vhcine .  



Planche XII : &. Lma.tcAficz, le grain vide 



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

1. Taille du grain (en p )  

2. Epaisseur des strates du sporoderme (en p )  

Grain normal. 

Grain vide . . 

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

3. Taille des globules de sporopollknine (en nm) 

Axe 

polaire 

100 

50 

Axe 

équatorial 

140 

95-100 

Corps du grain 
Grain normal. 
Grain vide . . 
Aperture 
Grain normal. 
Grain vide . . 

4. Nombre de globules de sporopollbnine par surface de 1 d 

Toit 

0,s-1 
0,&1 

0,3-1 
0,s-0,8 

Diamktre du 
P. 

germinatif 

15 

absent 

Aperture 

Grain normal. 

Grain vide . . 

hngueur 

40 

25-27 

Corps du grain 

superficiel interne 

200-250 100-130 

200-250 

Aperture 

I 

Base 

63 

45-50 

Sexine 

Globule 
superficiel 

220 

2W250 

Grain normal .................... 
Grain vide ....................... 

Nexine 

O,M 
1,s-1,7 

0,&1,2 
1,s-2 

Globule 
interne 

100 

100-150 

ch. poli. 

1 

0,8-1 J 
0 3  

0,s-2 
0,s-2 

Pilier 

I. 

Corps du grain 

9 

13 

Intine 

0,02 0,8 
absente 

0,633 
absente 

L --- 
12-1,s 
1 

1 -1,s 
1 -12 

Aperture 

5 

7 

1 

0,3-0,s 
0,3 

0,4-1 
0,s 

- 
Anneau 

-- 
- 
- 

9 
10-12 

1 h  

- 
- 

3,s- 4 
6 -10 



Certaines coupes rkvèïent encore quelques rCsi- 

dus ce l lu la i res ,  sous forme ?.: t ra înées astructurées (p l .  X I ,  3) 

3-RessembZance e t  différence8 entre grain n o m 2  e t  

p i n  tride : 

La s t r a t i f i ca t ion  du sporoderme du grain vide e s t  

complète e t  identique à cel le  du grain l 'anthèse. Lorsque l e s  phknomènes 

de l é t a l i t é  se  déclenchent dans l a  microspore, l e  sporoderme e s t  totalement 

différencié. Alors que l e  développement du grain l é t a l  e s t  stoppé, l e  grain 

normal évolue e t  c ro î t  en volume : l a  sexine se déplisse,  l a  nexine s ' é t i r e ,  

l a  voûte aperturale se fend e t  l a i s se  apparaître l e  pore germinatif. Le 

grain vide e s t  un grain juvénile. 

S i  l a  l é t a l i t é  n 'a t te in t  pa:s l 'organisation du spo- 

roderme, e l l e  perturbe l a  synthèse de la  sporopollgnine par un excès de spo- 

ropollknine sous l a  nexine dans l 'aperture  e t  plus rarement dans l e  corps 

du grain. 

LE GRAIN INACTIF  PLANCHES I V  EX' ~1121 
O I = D = = t l ~ I l t ~ X U , = ~ = = = ~ = ~ ~ = ~ - - -  

Nous considérons successivement l a  morphologie du grain e t  son 

é t a t  physiologique à l 'anthèse. 

1-Morpho Zogie : 

Sur un étalement (PI. 1) l e  grain inac t i f  a une 

morphologie spécifique. Chez ersteinensis e t  nuda, il e s t  t r è s  proche du 

grain a c t i f .  Chez biennis, cornnifera, suaveotens, rubricautis, gmndifîoxz, 

hwrgarica, cockereZZi e t  toutes l e s  espèces du groupe paruiftom, il a un 

aspect bien typique : l e  corps du grain e s t  plus ramassé, l e s  apertures for- 

ment des lobes souvent ap la t i s  au sommet. La coloration au carmin es t  plus 

foncée, certaines apertures apparaîssent transparentes. 

Sur coupe, l e  pollen de biennis es t  analysé (Pl. I V ,  

7 e t  8) . La distinction entre grain a c t i f  e t  inac t i f  e s t  d i f f i c i l e ,  parfois 

même impossible. C'est l a  raison pour laquelle l e s  auteurs c i t é s  plus haut 

(ERDIMAN e t  LEPOUSE) n'en tiennent pas c a p t e .  

Si dans l'étalement, l a  t a i l l e  du grain e s t  l e  

bon caractère, celui-ci n 'es t  plus u t i l i s ab le  sur une coupe, puisque l e s  dif- 

férents grains d'une préparation sont coupés à des niveawr diffdrents.  Les 

caractères suivants sont retanus : 



- l ' e c t ex ine  du sporoderme e s t  p l i s s ée ,  ca r  l e  volume du cyto- 

plasme é tan t  plus f a ib l e ,  l e  sporoderme e s t  moins tendu. Ce caractère e s t  

apparu l e  meilleur ; 

- l e s  grains d'amidon sont moins abondants e t  irrégulisrement 

r épa r t i s  dans l e  corps du grain .  Pour 100 v2, l eu r  nombre var ie  de O à 6. 

Dans l e s  apertures,  i l s  peuvent ê t r e  totalement absents. 

Le grain i nac t i f  comprend l a  ce l lu le  généiiatrice 

( p l .  I V ,  8). Le grain i n a c t i f  e s t  donc un gamétophyte normal, composé de 

deux uni tés  ce l l u l a i r e s ,  mais l ' é laborat ion de ses  réserves glucidiques e s t  

inhibée. Il apparaît  comme un individu ché t i f  dont il faut  t e s t e r  l ' é t a t  

physiologique. 

2-Etat physioZogYique (PZ.  XIII) .: 

La population pol l in ique e s t  soumise à deux t e s t s  : 

- par une réaction fluorescente,  l e  grain i nac t i f  e s t  t e s t é  pour 

s a  v i a b i l i t é  ; 

- par  bernise en germination sur mil ieu de cul ture ,  l e  grain inac- 

t i f  e s t  t e s t é  pour son apt i tude à l a  germination. 

a )  La v i a U é  : 

El le  e s t  mise en évidence par l a  réaction de 

fluochromasia du diacéta te  de fluorescéine au contact des membranes, e t  en 

pa r t i cu l i e r  du plasmalemme (technique décri  t e  par HESWP-HARRISON J. e t  

H.H.Y, 1970) . L'analyse e s t  f a i t e  sur l e  pollen de suaveoZens ( p l .  X I I 1  , 1 ) . 
La source lumineuse en rayons u l t r av io l e t s  e s t  l a  lampe à vapeur de Mercure, 

Binolux II ( ~ e i c h e r t ) .  

Les grains normaux sont f luorescents sur tou te  

l a  surfaceset  sur tout  au niveau des aper tures ,  probablement à cause de l a  

meil leure pénétration du l iqu ide  f luorescent.  

Les grains i n a c t i f s  ne s e  comportent pas de ma- 

n iè re  homogène : cer ta ins  sont légèrement f luorescents au niveau du corps du 

grain e t  nettement au niveau des apertures ; d 'autres  ne montrent pratique- 

ment aucune l d n e s c e n c e .  

on : b )  e l a w d e - d - & - g ~ -  - - 
Le milieu u t i l i s é  e s t  ce lu i  mis au point spécia- 

lement pour l e s  Oenothères par GLENK H.O. (1960). 11 e s t  composé de 5 % de 



1 .  pouen de suaueotens ( x  2 1 0 )  

2 .  lanaarckirna ( x  6 3 )  

3 .  ers te inensis  ( x  90) 

4 .  coronifera ( x  120) 

5 .  (btand.ina x nuda) ( x  601 



Planche Xl l l  : Tests de v i ta l i té  du grain inactif 



gélat ine,  de 8 % de saccharose, de 0,01 % d'acide borique e t  de 0,1 % d'ex- 

t r a i t  de levure. Comme l e  milieu e s t  so l id i f i é  par l a  gélat ine,  l a  germina- 

t ion  e s t  f a i t e  en chambre conditionnée à 1 8 O c .  En 3 heures,tous l e s  grains 

germent, e t  au bout de 6 heures l a  germination e s t  pratiquement achevée. 

Certains tubes attekgnent l a  t a i l l e  de 2 cm. 

Le pollen normal de t a m a r c k h  e s t  p r i s  tom- 

me témoin. Tout l e  pollen germe (p l .  X I I I  , 2) . Le grain en germination 

prend un aspect plasmolysé e t  ressemble à un grain i nac t i f .  

Dans l e  pollen d 'ersteinensis (P l .  X I I I ,  3) 

tous l e s  grains germent. Il e s t  probable qu ' i l  se  trouve parmi ces grains 

un grain de type inac t i f  q u ' i l  e s t  impossible de reconnaître sur  une prépa- 

ra t ion  de milieu de culture. 

Dans l a  population poll inique 03 l e  grain inac- 

t i f  a une morphologie bien ne t te  de grain ra ta t iné ,  l a  d i f f i cu l t é  e s t  de 

séparer après germination l e  grain a c t i f  du grain i nac t i f  qui ont germé, 

car tous l e s  deux ont l e  même aspect. Sur l e s  préparations 03 l ' on  reconnaît 

de manière sûre l e s  deux types de grains,  on constate que tous l e s  grains 

a c t i f s  germent, e t  que parmi l e s  grains i nac t i f s ,  ce r ta ins  germent e t  d'au- 

t r e s  ne germent pas. Sur l'image pollinique de coronifem (PI. X I I I ,  4)  on 

reconnaît par s a  t a i l l e  &e n a i n  inac t i f  qui a donné deux tubes polliniques. 

Sur l'image pollinique d'un hybride à 3 classes de grains (p l .  XIII, 

5 )  deux grains i nac t i f s  ont germé e t  un grain n'a pas germé. Sur l e  pollen 

de swzveoZens e t  d t I s s l e r i ,  on a observ6 également des grains i nac t i f s  en 

germination. 

Les deux t e s t s  démontrent que l a  population des 

grains i nac t i f s  e s t  hétérogène,certains se comportent comme des grains nor- 

maux e t  d 'autres camme des grains lé taux qui h'ont pas d'avenir génétique. 

Cet aperçu morphologique e t  cytologique démontre que l e s  t r o i s  

types de grains sont des individus génétiques d i s t i nc t s .  La population des 

grains normaux e s t  remarquablement homogène. 

La population des grains i nac t i f s  e s t  hétérogène. Le grain inac- 

t i f  r éa l i s e  l a  première mitose poll inique,  came l e  grain a c t i f ,  mais durant 

l e  dernier stade de maturation, il e s t  incapable de synthétiser son stock 



de réserves glucidiques. Dans ce r ta ins  gra ins ,  à l ' an thèse ,  l e  fonctionne- 

ment du système membranaire e s t  a r r ê t é ,  de sor te  que l a  germination e s t  im- 

possible. On peut f a i r e  l 'hypothèse que l 'hétérogénéité de l a  population des 

grains i n a c t i f s  se  superpose à une hétérogénéité génétique : l e s  gra ins  

i nac t i f s  ne por tera ient  pas tous l e  même génome. 

La population des grains vides e s t  homogène. Le grain vide e s t  

un grain juvénile qui e s t  stoppé dans son développement au s tade où l e  spo- 

roderme e s t  complètement élaboré. Il s ' a g i t  de déterminer l e  stade pendant 

lequel  l a  l é t a l i t é  se  déclenche dans l e  t'utur grain vide. 

III. - LE DEVELOPPEMENT DU GAMETOPHYTE 

HALE. 

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

de l a  microspore chez l e s  Onagraceae en prenant comme matériel  l e s  espèces 

b-iennis, 2ongif;Cora e t  Gaum tindheimeri. Il  s ' at tache en pa r t i cu l i e r  à l a  

formation de 1 ' aperture durant laquel le  une d i g i t  a t  ion cytoplasmique enva- 

h i t  l e  lobe aper tu ra l  ini t ialement creux. C'est ,  à notre connaissance, l e  

seu l  t r a v a i l  qui t r a î t e  du jeune gamétophyte mâle des Oenothères. BREWBACKER 

J. L.  ( 1967) qui f a i t  une prospection systématique du nombre de d t o s e s  pof- 

l in iques  dans l e  pollen des Angiospermes, note que l e  pollen des ûnagraceae 

e s t  binucléé. 

De l a  t é t r ade  à l ' anthèse ,  l e  gamétophyte mâle e s t  en évolution 

constante. Une f l eu r  de ZamarckZûna, marquée au stade de t é t r ade  l e  8 août, 

e s t  a r r ivée  à l ' anthèse  l e  21 août. 15 jours se  sont déroulés. Sur ce l aps  

de temps, nous ne présentons que quelques instantanés qui nous permettront 

de donner l e s  f a i t s  e s sen t i e l s  sur l a  construction du pollen adulte.  Le but 

de l 'analyse  e s t  de s i t ue r  l e  stade où s e  déclenchent l e s  processus de l é t a -  

l i t é  dans ce r ta ins  grains.  



Lanxzrckiana e s t  choisi  comme pr incipal  matériel  d ' i l l u s t r a t i o n ,  

car au départ  ce pollen à 2 c lasses  de grains nous pa ra i s s a i t  plus simple 

à analyser qu'un pollen à 3 classes .  Des images pr ises  chez d 'autres  espè- 

ces,  biennis, syrticola, chicaginensis, gmndiflora l ' H é r i t i e r  complètent 

l a  description.  

HESLûP-HARRISON J. (1970), réunissant  l e s  documents d'une dizai- 

ne d'espèces d'Angiospemes,distingue dans l e  gamétophyte &le 4 stades : 

l a  té t rade avec l a  formation de l a  primexine, l a  lère  mitose pol l in ique,  l e  

stade de vacuolisat ion e t  l e  s tade de maturation. Le gamétophyte des Oenothè- 

r e s  parcourt ces étapes.  A l a  t a i l l e  des anthères,  nous avons repéré chez 

Zamarckiana l e s  stades de l a  manière suivante : 

De kh t W d e  à la 7 èhe mi.tose p o U h i q u e .  ........ 4 - 6  

Le poUen jeune.. ................................. 6 

Le ~Xude de vacuo.k?haXion.. ....................... 7 - 9 

Le btade de rnatwmXon ............................ 10 - 76 

DE LA TETRA.DE A LA MITOSE POLLINI- ........................... ---,-----,-,-,--------------==---= 

Nous considérons successivement l a  t é t rade ,  l a  population de té- 

t rades ,  l a  s t ruc ture  de l a  microspore e t  enf in  l a  microspore en mitose pol- 

li n i  que . 

i - ~ a  disposition des 4 microspores dans la  tdtrade : 

Elle  détermine l ' a r ch i t ec tu r e  du fu tur  gra in  de 

pollen (TAMMES P.L.L. , 1930, donne une vue d'ensemble sur  l a  morphologie de 

l a  microspore chez l e s  ~ngiospermes) .  La microspore ébauche l a  forme té t raé-  

drique. Sur l a  f igure 3 l e s  4 microspores sont schématisées par l e s  té t raè-  

dres : A M N P ; B M N Q ; C M Q P e t  D N Q P .  Chaque té t raèdre  e s t  en con- 

t a c t  avec l e s  3 au t res  té t raèdres  par  l e s  3 a rê tes  d'une &me base M N P. 

Chaque té t raèdre  possède un sommet l i b r e ,  A ,  B,  C ou D. Ces 4 sommets corres- 

pondent a u  2 pôles des 2 fuseaux d'anaphase II (par  exemple A e t  C pour l e  

l e r  fuseau, B e t  D pour l e  2ème fuseau). Aux extrémités des a rê tes  communes, 

c ' e s t  à d i r e  aux angles M ,  N e t  P se  forment l e s  3 apertures de chaque 



Planche XIV : Evolution du gamétophyte mâle. 

1.  Oe. lamarckiana : coupe transversale dans l'anthère (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 première 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 l'araldite 
colorée au bleu de méthylène. 

Abréviations : am : assise mécanique - c : connectif - cr : cellule 
reproductrice - ec : ectexine - en : endexine - 
ep : épiderme - ia : zone initiale de l'aperture - 
1s : 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. 

7 

. . .  



Planche XIV: Evolution du gamétophyte mâle 



Fi,qwte 3 : Schéma de lu &po~&n des 4 tnichaapottu 

dans une Z W d e .  

microspore. On distingue a ins i  deux faces sur l a  microspore : 

- l a  face proximale tournée vers l e  centre de l a  té t rade,  plane 

avec l e s  3 apertures ; 

- l a  face d is ta le  dirigée vers l ' ex tér ieur  de l a  té t rade,  bombée. 

Cette forme e s t  bien reproduite sur  l a  coupe de l a  microspore figurée sur 

l a  planche XVII, 1 .  Initialement l a  microspore e s t  donc hétéropolaire. La 

face proximale va progressivement devenir sphérique au cours du développe- 

ment,de sorte  qu'à maturité l e  grain apparaît isopolaire.  

2-La poputation des tétrades : 

Elle e s t  remarquablement homogène. Les 4 micros- 

pores de toutes l e s  tétrades sont normalement développées (p l .  XV, 1 ) . Tous 

l e s  noyaux sont en interphase. Le développement du gamétophyte e s t  donc as- 

suré au départ pour toutes l e s  microspores. Aucun signe de l é t a l i t é  n 'est  

décelable. I l  apparaîtra au cours de l a  vie du gamétophyte. La l é t a l i t é  e s t  

bien d'origine gamétopbytique . 



1. Oe. biennis : coupe ibngLtudozde davu l e  aac potLinique 

au aakde de la t*de ( x  475) - w b m t i o n  a l1hZmLtaxy- 

&ne. 

2 .  Oe. chicaginensis : 6luokedcence au b l w  d1ar&e d'un 

W e m e v L t  de ZEhade~ ( x  200). 

3 : au altade de la îogette  mictLoapode ( x  450) 

4 : au a&de de kk &oae potXinique (an*th&e, 6 mm) ( x  280) 

5 : au aAade de lu vacuoUaLhn (anthém, 8 mm) ( x  280) 

6 : cru ahde  de wuturation dana kk ppuLa;tion homogène 

(avLthéu, 7 2  mm) ( x  250) 

Pho;to 3 : chez biennis 

Photos 4 - 6 : chez Zamarckiana. 

Abkéviationb : l a  : rrtgion i n i k i d e  de L'anneau (a ,  b, c ,  : voin PL. X V l l l ,  

2 )  - ib : loget te  a p o d e  - N : noyau de Ru rrict~oapohe en pm- 
phase - pex : p ~ m x h e  - pa : pahoi a p o m c y t u l ~  - a p  : lu-  
 nié^ du sac poUnLque - T : &ph ~onc-tionnel - T h  : 24W~~de. 



Planche XV : De la tétrade au premier stade de maturat ion 

La population de tétrades 

Les parois callosiques 
dans l a  té t rade  

w 
Morphologie externe du gamétophyte 



3-La structure de la miczwspore : 

La microspore e s t  enveloppée par une paroi callo- 

sique, appelée logette sporale par WATERKEYN L. (1968), bien vis ible  sur l e s  

photos des planches XIV, 3 e t  6 e t  planche XV, 3 .  Elle e s t  finement fluores- 

cente au bleu d'aniline en même temps que l a  paroi sporocytaire (PI. XV, 2, 

selon l a  technique dtESCHRICH W .  , 1964) 

WATERKEYN L. (1970) met en évidence l 'anisotropie 

de l a  paroi sporale qui e s t  l i é e  à l a  structure du sporodeme. I l  conclut 

qu 'e l le  s e r t  de moule externe à l a  primexine. 

Cette paroi e s t  t r ans i to i r e  e t  va se résorber ( l a  

microspore planche XIV,  5 e t  planche XV, 4 e s t  bordée d'un résidu de l a  paroi 

sporale ) . 
La primexine forme l a  véritable paroi de l a  m i -  

crospore (p l .  XVI , 2) . On y discerne l e s  futures s t r a t e s  du sporoderme , 
vers l 'extér ieur  l a  sexine s t r i é e ,  vers l ' i n t é r i e u r  l a  nexine homogène. A 

deux niveaux, l a  paroi callosique e s t  continue avec l a  primexine. 

A l'emplacement des futures apertures, défini plus 

haut, l a  primexine s ' épa iss i t  en un disque p le in  convexe vers l '&xtér ieur  e t  

concave vers 1 ' intér ieur  (p l .  X I V ,  2) . Si  l a  microspore e s t  é talée,  l a  zone 

i n i t i a l e  de l 'aperture prend l a  forme d'un disque biconvexe (pl .  X I V ,  6) par 

l a  pression due à l 'étalement. 

La primexine e t  l e  plasmalemme limitent un inkers- 

t i c e  de largeur variable. I l  e s t  occupé par du matériel filamenteux ou gra- 
O 

nuleux qui en$obe des membranes (épaisseur de l a  membrane : 80 A )  formant 

vgsicule. Par endroits (marqués d'une flèche, Pl.  X V I ,  2 ) ,  l e  plasmalemme e s t  

doublé extérieurement de membranes anastomosées qui sont probablement à l 'o- 

r igine des vésicules. Cette structure e s t  analogue à ce l le  que nous décrivons 

plus loin à l a  base de l 'aperture.  

Le noyau sphérique de l a  microspore e s t  à l ' é t a t  

prophasique (PI. XVI , 1 ) . La chromatine apparaît nettement e t  dessine l e  

t r a j e t  de chromosomes. L'enveloppe nucléaire a un t racé légèrement ondulé. 

L'espace intermembranaire e s t  occupé à interval les  réguliers par des bouchons 

opaques qui révèlent 1 ' ac t iv i t é  enzymatique du noyau. 

Le cytoplasme (PI. X V I ,  2) e s t  optiquement dense 

par l'abondance des ribosomes l ibres .  De-ci, de-là transparaissent l e s  doubles 



membranes du reticulum endoplasmique. E l les  forment un système tubulai re  

large  d'environ 0 ,O2 p ( l a  membrane e s t  épaisse de 70 1 e t  l ' i n t e r s t i c e  
O 

en t re  l e s  deux membranes e s t  large  de 60 A ) .  

Sur ce t  ensemble granuleux e t  membraneux se  déta- 

chent l e s  vacuoles e t  l e s  a q l o p l a s t e s .  La majorité des vacuoles ont un 

aspect r é t i c u l é ,  comme dans l e s  ce l lu les  d r i s témat iques .  Leur contenu e s t ,  

s o i t  parfaitement transparent ,  s o i t  légèrement opaque. Les amyloplastes sont 

c i rcu la i res  (1 à 1,5 p de diamètre) ou allongés ( 3  p de long).  Le p las te  

e s t  occupé par  1 à 4 grains d'amidon dont cer ta ins  sont creux en l eu r  centre.  

Le grain e s t  entouré d'une zone c l a i r e  ou de stroma granuleux. En bordure 

du p las te ,  on discerne l e s  membranes t b l a k o ï d e s .  

L'évolution de l a  microspore e s t  v i s i b l e  au niveau 

de l ' aper tu re .  A l a  base du disque se  détache progressivement une zone Som- 

bre annulaire ; c ' e s t  l a  région du fu tur  anneau (P l .  XV, 3) .  L'aperture 

prend l a  forme d'un lobe court a p l a t i  au sommet. El le  e s t  t r è s  f r a g i l e ,  puis- 

que l 'étalement peut l a  déchirer e t  l a  séparer  du corps du grain ( P l .  X I V ,  

3 e t  4 ) .  Les microspores d'une t é t r ade  ne sont plus so l ida i res  car  l a  paroi 

sporocytaire a disparu ; l a  paroi sporale e s t  en voie de résorption (PI. XIV, 

4 ) .  C'est à ce moment qu ' in tervient  l a  l è r e  mitose poll inique.  

4-La Iè re  mitose pol l in ique : 

Elle  se  déroule au stade où l a  zone i n i t i a l e  de 

l 'aper ture  e s t  bien v i s ib le .  Chez gmndif lora ,  e l l e  s'observe s u r  des m i -  

crospores dont l a  l oge t t e  callosique e s t  bien conservée (Pl .  X I V ,  3 e t  6 ) .  

Chez suaveoZens, l a  l è r e  mitose pol l in ique se  s i t u e  au moment 03 l'anneau 

apparaît à l a  base de l 'aper ture  (P l .  X I V ,  4 e t  5)  . Chez lamarckirna e t  

s y r t i c o k ,  il en e s t  de même. 

Des dénombrements de microspores en mitose ont pu 

ê t r e  f a i t s  su r  des populations de microspores de sy r t i co l a ,  en métaphase. 

Les r é su l t a t s  sur 3 plages sont l e s  suivants : 



P h c l i e  XV7 : Oe. lamrckianu, tu nichabpotte au stade 

de la t t M e  ( d h è h e ,  4 ml. 

1 .  Noyau et pmtop.eabme pétL0wdéaihe ( x  .20.000) 

A b ~ v h t h n s  : ay : am@o#i&ute - Ch : c h n i d t i n e  - 
dy : dictgobome - en : enveloppe nuck2aihe - N : noyau de 
tu micmbpofie - p : patte n u d t a h e  - P.C. : pahai c&- 

bique - pm : peaQdemme - tte : fie.XicuRwn e~dopeadmique - 
V : vacuole. 



Planche XVI :  &. L n e a r c A n a ,  la microspore au  stade de la tétrade 
(anthère,4 m m )  



Le pourcentage de gra ins  vides à l ' an thèse  de 

syrticoza : 47 I 1 1  % ( c f .  tableau 5 p .  77 ) s e  superpose assez bien au 

pourcentage de microspores non entrées en mitose. 

De ces r é s u l t a t s ,  il n ' e s t  pas possible de con- 

c lure  que tous l e s  ma in s  potentiellement l é taux  sont stoppés dans l e u r  dé- 

veloppement au moment de l a  mitose pol l in ique.  Mais on peut af f i rmer  avec 

ce r t i tude  qu'une grande p a r t i e  des grains vides n 'ont  pas franchi  l e  cycle 

mitotique complet. 

Durant toute  c e t t e  période a l l an t  de l a  t é t r ade  

à l a  mitose pol l in ique,  l e  t a p i s  s e  trouve dans son optimum d ' a c t i v i t é  sé- 

c r é t r i c e  ( p l .  X I V ,  1 e t  2 ) .  Les microspores baignent dans un mil ieu  qui 

contient  en suspension du matér ie l  granuleux proche de l a  sporopollénine. 

LE JEUNE GAMETOPHYTE BINUÇLEE ........................ ............................. 

Les planches XVII, 1 e t  XVIII présentent  une coupe dans un très 

jeune grain de pol len ,  quelque temps après l a  mitose poll inique.  Ce stade 

e s t  reconnaissable à l a  morphologie du noyau : son contour fortement lobé 

e t  l a  chromatine concentrée sur l e  pourtour de l'enveloppe nucléai re  carac- 

t é r i s e n t  un noyau au repos. Il e s t  entouré d'une couronne d'amyloplastes 

dont l e  grain d'amidon occupe tout  l e  volume. Mais de nombreux jeunes amylo- 

p las tes  sont dispersés dans l e  cytoplasme. Les granas forment des anneaux 

concentriques e t  anastomosés ent re  lesquels  s e  dépose l'amidon. Par rap- 

por t  au protoplasme de l a  té t rade ,  l e  volume occupé par l e s  vacuoles e s t  

beaucoup plus important. Certaines vacuoles contiennent un p r éc ip i t é  dispersé.  

Le sporoderme (PI. X V I I I ,  1 )  e s t  d i f férencié  en 3 s t r a t e s .  Les 

p i l i e r s  l imi ten t  l e s  chambres poll iniques de l ' ec tex ine .  Celles-ci contien- 

nent un matér ie l  granuleux qui e s t  de l a  sporopollénine non organisée en 

globule. 

L ' i n t e r s t i c e  endexine - plasmalemme e s t  rédui t .  L ' in t ine  n ' e s t  

pas encore présente.  

L'aperture (P l .  X V I I ,  1 ) forme un lobe ovale, long de 1 2 ~ .  El l e  

e s t  l imi tée  sur l e s  213 de s a  longueur pa r  l e  sporoderme t r i - s t r a t i f i é .  La 

s t r a t e  de l 'endexine e s t  bien marquée en contras te  de phase sur un grain 



Planche XV17 : Oe. lamarckiana,le jeune g d n  de pouen 

1 .  Coupe Itangw&i&e pasbavLt pa/r 2 apetLtwre.6 (anthetre, 6 mn) 

( x  5.0001. 

A b ~ v i a t b n 6  : a : a p & w  ctreuse - an : anneau en voie de 
dcfidétrenciation - c .  g . c o t p ~  du gmin  - ec : e c t e h e  - 
en : ende f i e  - f : prroduX de aéchéxXon du t a p h .  

2 .  L'aperr;twLe avec l a  dighh-thn potoptamique (an;th&te, 10 mm) 

( x  3 . 5 0 0 ) .  

Abti!viaaXon6 : A : anneau d id~émnc ié  - d p  : digLtdion  poto-  
p.&urnique - ex : e x h e  de L'apatwre - l n  : ,Lntihe - 

p : mptacmeutt du pote g M d ~  - fi : Xhyphine. 



Planche XVII :  0. / n . w n * r k c Q p p n ,  IF jeune grain de pollen 



P h c h e  XVIII : Oe. lamarck.iana,te jeune g h a i n  de pollen. 

1 .  Le cohp du ga&n : coupe p a ~ b a n t  pan. t e  noyau végdRdti6 

et a lu b u e  de ttap&wre ( x  6.0001.  

2.  Les zona de t'anneau en voie de & 6 $ t u n M n  ( x  28.0001 

d&t%t d e  la photo 1 .  

AbMviaALorzb : a : hEgion pmxUnaee de t'anneau - ay : arnyfo- 

p t a ~ z e  - ayj : jeime amgbpbttte - en : ~ n d e x h e  - 
nu : noyau vtgbAdi.$ - p : p.i.lierr t t : t o a ,  - v : uncuclte 

v i  : vac ine .  

P h 0 0  2 : 
a i zone b double6 m e m b m e ~  una4tomoht?u 
b : t e  a h m  W c u e é  

c : zone b doubte~ membmne~ ~ t k a h t 0 ~ 4 é e A  nvec gPobuZtc4. 

d' apohopoLtémhe. 



Planche XVIII : @. Amairrdfia,a, le jeune grain de pollen 



é t a l é  (P l .  XV, 4 ) .  Au sommet du lobe aper tu ra l ,  l e  sporoderme e s t  uni-strate.  

La lumière de l ' ape r tu r e  e s t  occupée par  un stroma r é t i cu l é  e t  discontinu 

(PI. XX, 1 ) . Pratiquement l ' ape r tu r e  e s t  creuse. 

A l a  base de l ' aper tu re ,  l 'anneau e s t  d i f férencié  en 3 zones 

(P l .  XVIII, 2 )  : 

- l a  zone a ,  au contact du plasmalemme, e s t  formée 

d'un réseau de membranes qui prolonge l ' i n t e r s t i c e  plasmalemme - endexine 

dans l e  corps du grain ; 

- l a  zone b e s t  un stroma filamenteux, r é t i cu l é  ; 

- l a  zone c e s t  un réseau anastomosé de doubles membra- 

nes. Ce réseau e s t  d'abord lâche,  puis s e r r é ,  ensuite de nouveau lâche.  Il 

forme l a  charpente de l'anneau. Vu dans l 'espace,  il forme un empilement de 
O 

vésicules ap la t i es  e t  anastomosées, dont l a  lumière ne dépasse pas l e s  80 A. 

Au niveau du réseau s e r r é ,  2 ou 3 doubles membranes deviennent adjacentes. Sur 

l e s  2 faces extér ieures ,  l a  double membrane e s t  recouverte d'un dépôt irrégu- 

l i e r  de même aspect que l e  stroma r é t i cu l é  qui occupe l e s  i n t e r s t i c e s  du ré- 

seau. Ce stroma peut s'agglomérer en paquets de microglobules. Dans l a  pa r t i e  

lâche du réseau,  l a  double membrane e s t  enrobée dans une chaîne de globules 

de sporopollénine. 

A p a r t i r  de ces images, on peut se  représenter l ' évolut ion de l a  

zone i n i t i a l e  de l 'aper ture  : l e  disque de primexine se  di f férencie  en pé- 

r iphér ie  en un sporoderme p l u r i s t r a t e  e t  au sommet uni-strate.  Au centre,  il 

se transforme en un stroma r é t i cu l é .  Le plasmalemme au contact du disque 

donne extérieurement des diver t icules  membr, iaires , puis  l e  stroma r é t i cu l é ,  

e t  enfin un nouveau système de d iver t i cu les .  

L 'édif icat ion de l 'anneau démontre l e  r ô l e  primordial du plas- 

malemme pour l a  formation de t ou t  l e  sporoderme. 

LE GAMETOPHYTE VACUOLISE 
=============t=====rrP===== 

Extérieurement, l e  grain a l ' a spec t  de l a  photo 5 ,  Planche XV. 

Par transparence on vo i t  au niveau des apertures l a  l imi te  du plasmalenmie, 

l e  stroma r é t i cu l é  e t  l'anneau. 



Planche X l X  : Oe. Zamzrckiana, poRXen au ahde  de la v a c u o ~ d t i o n  

Séghégatian motrphologique llg& n o h d ,  g&n létaeu 
(anthètre b m m ) .  

Ab~~EvAa/tiona : ay : amyl!op&.uXe - Ch : chhomaLine - en : endexine - 
mi : ~ c h o n ~ e  - N : noyarl v é g W ~  - nu : nu&ole - 
pt. : phdemrne  - V : vacuole - ve : vésicule mgdbXo- 
 que. 

2.  Futm g&n vide ( x  5.6001 



Planche XIX : a. dama#ck/cana, pollen au stade de la vacuolisat ion 
Ségrégation '.grain normal,grain létal " (anthère 8 m m )  



1 .  O U  de t a  Mgion n u d é a h ?  de lu photo p h c t i e  XIX,  1 

( x  15.000) .  

2 .  La zone d u  d o u b h  membnanes anabtomosées de t 'anneau 

( x  85.000) 

3. Sommet de blapehtwLe ( x  23.000) 

A b / r é v ~ o n s  : q : amybp tab te  - en : enveloppe nu&& - 
ex : e h e  - M : miAocbndrUe - me : dou4te membnane mgastu- 

p h m i q u e  - msp : d w g t o b u e e 4  de bpompok%?nine - N : noyau 
uégétatL6 - nu : nu&éo& - p : emplctcement du $LLtLlR POU 

g&&b - tr : ~ ~ O A O ~ ~ A  fi6h.U - Ap : g&b& de ApohOpot- 
t énu le  - 64 : a m m a  I r é t i d é  - V : vacuote.  



Planche X X :  4. /arnakcf&a/za, pollen au stade de la vacuoiisation 
(anthère 8 m m )  



Dans l e  protoplasme, l e s  nombreuses vacuoles augmentant de 

volume deviennent coalescentes. La cellule végétative prend l 'aspect d'une 

cellule adulte : e l l e  es t  composée d'un ensemble de grandes vacuoles sépa- 

rées par des tractus cytoplasmiques (p l .  X I X ,  1 ) . 
Le noyau véggtatif e s t  t r è s  lobé, dans son plus grand diamètre, 

il a t t e i n t  11 p . La chromatine borde intérieurement l'enveloppe nucléaire. 

Le système mitochondrial e s t  t r è s  développé. Les crêtes des m i -  

tochondries sont larges,  l e  stroma es t  opaque. Certaines mitochondries at-  

teignent jusqu'à 6 p de long e t  e l l e s  se replient sur  elles-mêmes (p l .  XX, 1).  

A ce stade, on distingue l e s  vésicules ergastoplasrniques de formes 

variéeso Certaines présentent une ou deux membranes inscr i tes ,  qui correspon- 

dent à une invagination. 

Dans l a  région de différenciation de l'anneau, l a  zone c montre 

une charge plus importante de sporopollénine entre l e  réseau de doubles 

membranes (P l .  XX, 2 ) .  Les microglobules de 0 ,O5 à 0,1 v entre l e s  mailles 

du réseau deviendront coalescents pour former des plaques de sporopollénine 

d e l p .  

Au stade de l a  vacuolisation , on reconnaît avec certi tude l e  grain 

viable du futur grain vide (Pl .  X I X ,  2 ) .  Celui-ci e s t  en r é a l i t é  res té  au 

stade de microspore, reconnaissable au noyau sphérique plus p e t i t  que l e  noyau 

du pollen-normal (diamètre : 6 p). Il rappelle l a  morphologie du noyau obser- 

vé au stade de tétrade (Pl.  XVI , 1 ) . Le protoplasme e s t  entièrement vacuoli- 

sé. Par endroits,  l es  pe t i tes  vacuoles prolifèrent.  Les aniyloplastes à amidon 

formé sont plus p e t i t s  que dans l e  grain normal. Beaucoup d'amyloplastes sont 

restés  à un stade juvénile. Le fond du cytoplasme e s t  transparent. La cel- 

l u l e  e s t  dégénérescente . 

LE STADE DE MATURATION 
--t=======--==t======= 

Nous décrivons d'abord les  transformations cytologiques e t  ensuite 

l e s  différents aspects de 1 'image pollinique, 

1-Le grain préadutte : 

Les grandes vacuoles sont progressivement résorbées. 

La multiplication des ai~yloplastes e t  surtout leur  accroissement en volume 



Abh.évhtiona : A : anneau - Ap : apmtwe  - ay : amglop&ute 
ec : edexute - en : endexine - ln : inLine - 
N : noyau végéta.ti~ - n : nu&ole - V : vacuole. 





étendent l e  protoplasme de l a  c e l l u l e  végétative.  

A la  base de l ' aper tu re ,  l 'anneau e s t  complètement 

formé (p l .  X V I I ,  2 ) .  I l  dérive de l a  zone c de l a  région i n i t i a l e  de l ' a -  

perture.  La sporopollénine remplit l e s  i n t e r s t i c e s  du réseau de doubles mem- 

branes. Le stroma r é t i c u l é  de l a  zone b e t  de l a  lumière de l ' aper tu re  e s t  

effacé.  

La ce l l u l e  végétative s'évagine. à t r ave r s  l 'anneau 

dans l a  lumière de l ' aper tu re .  Ce d iver t i cu le  protoplasmique remplira pro- 

gressivement tou t  l e  volume de l ' aper tu re .  I l  e s t  limité par  l ' i n t i n e  e t  son 

axe e s t  occupé par une grande vacuole. A ce s tade,  en étalement dans l e  car- 

min acétique,  l e  grain de pollen apparaît  t ransparent .  La s t ruc tu r e  du spo- 

roderme e s t  bien v i s i b l e  ( p l .  XV, 6 e t  P l .  XXII , 1 e t  4 )  . 
L'évolution du gamétophyte conduit a i n s i  au pollen 

préadulte représenté en coupe méridienne su r  l a  planche X X I .  Cette coupe 

correspond en microscopie photonique aux coupes représentées par  l e s  photos 

7 e t  8 de l a  planche XIV. Quelques grandes vacuoles subsis tent .  Tous l e s  arqy- 

lop las tes  ont a t t e i n t  l eur  développement maximum. Le sporoderme n ' e s t  pas en- 

core totalement distendu. L'ectexine r e s t e  t r è s  p l i s sée  e t  forme un manteau 

f l o t t a n t  autour du grain.  Cet é t a t  du sporoderme donne au grain l ' a spec t  

externe de grain "plasmolysé" (P l .  XXII, 2 e t  5 ) .  

Le grain vide e s t  rédui t  au sporodeme. Le proto- 

plasme du corps du grain  a disparu. La coupe du grain vide de l a  planche X I ,  1 

e s t  p r i se  dans une population poll inique 03 l e  grain normal e s t  au stade 

préadulte. 

A ce stade l e  t a p i s  a cessé d ' ê t r e  fonctionnel ; 

il e s t  formé de ce l l u l e s  vides ap l a t i e s  (P l .  X I V ,  7). 

2-k t3  transformztions de 2 ' imge pollinique : 

Au début du s tade de maturation, l 'image poll inique 

e s t  homogène (PI. XXII, 1 e t  4 ) .  Le grain normal e t  l e  grain l é t a l  ne se 

séparent pas extérieurement, a lo rs  q u ' i l s  s e  eéparent nettement sur une coupe 

(P l .  XIX). 

En analysant l 'image poll inique de boutons floraux 

de plus en plus âgés, on a t t e i n t  à un moment donné l e  bouton f l o r a l  dans l e -  

quel l a  ségrégation "grain normal, gra in  vide" e s t  apparente s u r  l'image pol- 

l inique.  Le grain  normal e s t  l e  grain préadulte décr i t  plus haut.  Entre ce 

stade e t  l ' anthèse  s 'écoulent environ 8 jours.  Durant c e t t e  période l e  grain 

de pollen a t t e i n t  s a  t a i l l e  déf in i t ive .  



Planche XX77 : Le pollen durrant l e  dtade de m a t W o n  ( x  90) 

Cobmtion au camin a c u q u e  6eirhique. 

Oe. Zanaarckimia 

2 .  SégrrégaR;ion mo/~phologi.que "poUen nomal, pollen vide" 

(avLthèke 16 mm) 

3. PoUen compodé de g& n o m u x  et de gh- v i da ,  

8 j o w  avant l 'anthède (anthé/Le 1 6 mm).  

Oe. coronifem 

4 .  PoUen homogène (anthèfie : 70 mm) 

5 .  Ségrrégation mohphologLque " p o U e n  no/unae, paUen vide" 

(cuzthhe 1 1  mm) 

6 .  SégtLégaRXon mot~phaLogique g k a h b  a d @  &Z g d n s  inac- 

fi64 b j o w  avant L1anthbe (avtthèke 12  m m ) .  



Planche XXI I :  Le pollen durant le stade de maturation ( ~ 9 0 )  



Pour une espèce à 3 classes de grains (coronifera) , 
on distingue très 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. Après la mitose pollinique, l'architec- 

ture du grain adulte est complètement dessinée. 

Le grain vide apparaît comme un grain juvénile qui atteint le 

stade de la vacuolisation; mais la potentialité de grain génétiquement 

létal se révèle durant le ler cycle mitotique. 

On peut considérer que, jusqu'à la mitose pollinique, le gaméto- 

phyte vit grâce aux structures cytologiques de la cellule-mère, c'est à 

dire du sporophyte. Durant la phase prémitotique, où se réalise la duplica- 

tion de l'A D N, l'individu haploïde normal montre son aptitude à s'auto- 

reproduire. Le grain génétiquement létal est incapable de s'auto-reproduire: 

c'est le génome haploïde qui induit la létalité. 

Par contre, le sporoderme participe à la fois du jeune gamétophy- 

te et du sporophyte. Le fait qu'il soit complètement formé dans le grain vi- 

de prouve que son information est réalisée dans la tétrade et peut-être dans 

la cellule-mère. 

Pour les espèces que nous avons analysées : biennis, coronifera, 

ersteiney&s et suaveotens, le grain inactif est un grain dont le dévelop- 

pement est inhibé durant les dernières phases de maturation. 11 n'y a pas 

de caractères structuraux essentiels qui distinguent le grain inactif du 

grain actif. 



Le phénotype des grains inactifs n'est pas homogène à l'inté- 

rieur de l'espèce : les grains peuvent atteindre différents degrés de ma- 

turation. Entre espèces, le phénotype des grains inactifs n'est pas compa- 

rable : tous les grains inactifs d'e~crtedneneis germent, aucun grain inac- 

tif de syrticoza ne germe. 

De l'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 être 
des individus génétiques différents mais ils doivent avoir des caractères 

communs. 

Nous nous proposons de développer ces deux conclusions par 

l'analyse statistique de la population pollinique (2ème partie) et par 

le mode de transmission de l'image pollinique (3ème partie). 



20 P A R T I E  : 

A N A L Y S E  S T A T I S T I Q U E  DE LA P O P U L A T I O N  P O L L I N I Q U E  

I l  e s t  cer ta in  que s i  dans l a  t é t rade  nous pouvions observer 

l a  ségrégation entre  l e s  microspores normales e t  l é t a l e s  encore l i é e s  par 

l a  paroi spéciale,  nous aurions en main l e  r é su l t a t  de l a  méiose e t  nous 

disposerions d'éléments i n s t r u c t i f s  sur l e  mécanisme génétique de l a  l é ta -  

l i t é .  O r  l e  phénotype t tmicrospre  l é t a l e "  s e  manifeste après l a  mitose pol- 

l in ique lorsque tou t  l i e n  en t re  l e s  4 microspores d'une té t rade  e s t  déjà 

effacé .  Il  f au t  donc remonter à l a  composition de l a  t é t r ade  par voie in- 

d i rec te  : l ' analyse  s t a t i s t i q u e  de l a  population poll inique l o r s  de l 'anthèse .  

Pour aborder ce t t e  analyse nous disposons d'une population pl- 

linique de référence : l e  pollen dans lequel  segrège l e  facteur  mendélien 

de l é t a l i t é ,  p. L'existence de ce facteur a é t é  mise en évidence dans l e  

pollen des pommiers e t  po i r i e r s  (GAGNIEU A . ,  1951 ; LINDER R . ,  1 9 5 9 ) ~  e t  

dans l e  pollen dlOe. fmct icosa  (LINDER R . , 1 954 ) . Par une coïncidence heu- 

reuse,  un mutant +/p a é t é  i s o l é  dans nos cul tures  dlOe. p q u m t a ,  espèce 

homozygote normalement dépourvue de pollen l é t a l  d 'or igine  génétique (JEAN 

R . ,  1970). Le pollen de ce mutant a l ' i n t é r ê t  de montrer un ensemble de 

caractères  s t a t i s t i ques  qui traduisent  une ségrégation simple 111 entre  l e s  

4 microspores d'une t é t r ade .  

Grâce à cet  exemple il sera  possible de conférer aux paramètres 

s t a t i s t i ques  chez l e s  Oenothères à complexes une valeur plus démonstrative. 

Le plan d'étude e s t  a i n s i  tou t  t r a c é  : 

1 - dé f in i r  l ' échan t i l lon  qui s e r t  de base aux calculs  

s t a t i s t i ques  ; 



2 - montrer cament on peut l i r e  l a  composition de 

l a  tétrade dans l a  population t6moin à 1 ' anthèse ; 

3 - montrer comment se répartissent dans l a  tétrade 

l e s  futurs grains ac t i f s  / inactifs / vides. 

Pour des raisons de continuité dans l a  démonstration, l'exposé 

des méthodes statistiques ut i l i sées  e t  certains résultats sont reportés 

en annexe, p .  : 117. 



1. LE DENOMBREMENT DE LA POPULATION POLLINIQUE 

, 0 0 , 0 0 , 0 0 , 0 0 ,  

Le déroulement des opérations e s t  l e  suivant : fixation e t  ob- 

servation du pollen, puis constitution de l 'échantil lon. 

F X A T I O N  ET WERVATION DE LA POPULATION PO$&LINI&Q- 
-PPICI= -lIPPlt~l~Ill-9tlE:tl~~t --Pl -- 

L'mdrocée ( f leur  débarrassée du périanthe, de llhypanthium e t  

de l 'ovaire) e s t  conserv6 dans 1 'éthanol à 78'. Pour un dénombrement qui 

e s t  basé sur l 'aspect du grain, l a  fixation à l ' a lcool  s ' e s t  montrée suf- 

fisante au moins pour une année. Les grains de pollen conservés plus long- 

temps ont tendance a se  gonfler dflalcool dans l e s  chambres polliniques du 

sporodeme : l e  sporodeme augmente de volume e t  se  détache du contenu cy- 

toplasmique. Cet a r té fac t  ne s ' es t  pas montré gênant pour l e s  dénombrements. 

Pour l a  confection de l a  p~épara t ion , l  'anthère, détachée de son 

f i l e t ,  e s t  posée sur une lame e t  recouverte de quelques gouttes d'gthanol. 

Sous l a  loupe binocuiaire nous écartons l a  fente de déhiscence d'une loge 

pollinique e t  avec une pince nous saisissons un amas de pollen aggloméré 

en pelote par l a  viscine. L'anthère e s t  enlevée, l e s  grains sont écartés ; 

une goutte de carmin e s t  ajoutée à l ' a lcool ,  une lamelle e s t  dépode e t  

déplacée latgralement pour bien séparer l e s  grains. Le prélèvement e t  1'6- 

talement sont f a i t s  soigneusement pour maintenir autant que possible l a  po - 
s i t i on  i n i t i a l e  des grains entre eux. 

Le pollen e s t  coloré au carmin acétique ferrique. Ce colorant 

nous a paru l e  meilleur : l e  contenu cytoplasmique, en par t icu l ie r  l e s  

anryloplastes, se  détachent nettement rendant aisée l a  dis t inct ion entre 

grain inac t i f  e t  grain vide. Nous préférons l e  carmin au réac t i f  iodo-ioduré 

qui colore bien l e s  grains mais ré t rac te  l e  contenu cytoplasmique, e t  au 

bleu lactique dont l a  viscosité ne f a c i l i t e  pas un bon étalement. 

La population pollinique e s t  observée au grossissement 12,5 x 10. 

L'effectif  d'une plage varie entre 30 e t  70 grains. La population r e s t e  bien 



assemblée ; l e s  gra ins  vides ne g l i s sen t  pas vers l e  bord de La prépara- 

t i o n ,  ca r  l a  v isc ine  r e l i e  l e s  gra ins  en t re  eux. 

Pour que l a  valeur du pourcentage s o i t  t r è s  proche de l a  

quan t i t é  r é e l l e  des types de g ra ins  dans l a  populat ion,  l ' e f f e c t i f  do i t  

comporter une centaine de gra ins .  Suivant l e s  cas ,  2 ou p lus ieurs  plages 

sont  additionnées ; ce t  ensemble cons t i tue  l ' é c h a n t i l l o n  de population. 

Son e f f e c t i f  va r i e  e n t r e  80 e t  130 gra ins .  N e s t  l ' e f f e c t i f  moyen de 1 '6-  

chant i l lon .  n représente l e  nombre d 'échant i l lons  qui  cons t i tue  l a  popu- 

l a t i o n  pol l in ique  analysée. Le produit  N x n donne l e  nombre de gra ins  

dénombrés de l a  population pol l in ique .  

Dans deux cas ,  une va r i an te  e s t  in t rodu i t e .  Pour purpurata + / p  

l ' e f f e c t i f  moyen de l ' é c h a n t i l l o n  e s t  225 gra ins ,  ca r ré  p a r f a i t ,  pra t ique  

dans l e  ca lcu l  de l ' écar t - type  théorique.  Pour l amrck iana ,  l ' é c h a n t i l l o n  

e s t  l a  plage de pollen observée au  microscope, dont 1' e f f e c t i f  myen e s t  

N = 60 ( l e s  gra ins  sont plus grands) .  

Dans l 'ensemble, chez l e s  espèces hétérozygotes l a  population pol- 

l i n i q u e  e s t  cons t i tuée  au minimum de 20 échant i l lons .  4 espèces sont pros- 

pectées p lus  largement : E e n n i s ,  n = 150 ; s y r t i c o l a ,  n = 100, tou tes  deux 

sont  hétémgamétiques ; e r s t e i n e n s i s ,  n = 195, espèce imparfaitement hété- 

rogamétique e t  l amrck iana ,  n = 233, espèce isogamétique à 2 c lasses  de 

gra ins .  

Le pourcentage d'un type  de grains par  échan t i l lon  e s t  l a  varia-  

b l e  x i .  Le nombre d 'échant i l lons  présentant  l e  même pourcentage d'un type  

de gra in  e s t  l a  f'réquence fi de l a  var iable  xi. 



II. DEMONSTRATION STATISTIQUE DE LA SEGREGATION 

DES ALLELES +/p DANS LE POLLEN D'Oenothera  p u r p u r a t a  

Les t é t r ades  d'une plante  de génotype +/p sont composées de 2 mi- 

crospores qui évoluent en grains normaux f e r t i l e s  e t  de deux microspores qui 

évoluent en grains vides.  Durant l a  microsporog~n~se ,  l a  coque callosique 

de ka cellule-mère e t  l a  paroi  spécia le  callosique des microspores dispa- 

r a i  ssent e t  l e s  4 microspores d'une cellule-mère deviennent indépendantes, 

mais res ten t  contiguës dans l a  loge poll inique.  La composition de l a  popu- 

l a t i on  poll inique e s t  exactement 50 % de grains  p le ins ,  50 $ de grains vides.  

En prélevant l e  pollen dans l e s  loges poll iniques,  l e s  posi t ions  

en t re  l e s  gra ins  sont dérangées, de sor te  que l e s  grains normaux e t  l e s  

grains vides sont dispersés au hasard dans l a  préparation microscopique. 

Supposons que nous prélevions 100 grains ,  qui représentent l ' e f f e c t i f  de 

l ' échan t i l lon .  Théoriquement tou tes  l e s  combinaisons de O à 100 grains p le ins  

( O  grain p l e in ,  100 grains vides ; 1 grain  p le in ,  99 grains vides,  e t c . .  . . . ) 
peuvent apparaî t re  parmi l e s  d i f fé ren t s  échanti l lons.  Les combinaisons pro- 

ches de 50 % de grains ple ins  e t  50 % de grains vides sont l e s  p lus  proba- 

b les ,  car e l l e s  correspondent à l a  cmposi t ion de l a  loge poll inique.  De 

par t  e t  d 'autre  de ces combinaisons, l e s  fréquences sont d 'autant  plus f a i -  

b les  que l a  combinaison e s t  p lus  dissymétrique. Le modèle mathématique qui 

correspond à l a  d i s t r ibu t ion  des fréquences d'un pourcentage, e s t  l a - l o i  b i -  

nomiale. Comme N e s t  t r è s  grand, l e s  combinaisons extrêmesk~n80nt pratique- 

ment aucune chance d 'apparaître.  La l o i  binomiale se rédui t  à l a  l o i  normale, 

formulée dans l 'équation de Gauss : 



hi at.n-- expérimental 

,,,,e ajustée 
/ 

courbe théorique 

M 
I I I I 



r représente  l e  nombre de g ra ins  vides observés ,  y  donne l a  p r o b a b i l i t é  cor- 

respondante de ce nombre en fonc t ion  de l a  oropor t ion  de gra ins  v i d e s ,  q , 
dans l a  populat ion p o l l i n i q u e  considérée comme i n f i n i e .  P a r  exemple, un échan- 

t i l l o n  de 225 gra ins  ( N )  comprenant 100 g r a i n s  vides ( c e  qui équivaut  à en- 

v i ron  45 % de gra ins  v i d e s ) ,  e x t r a i t  d'une popula t icn  dont l a  p ropor t ion  de 

g ra ins  p l e i n s  e t  de g ra ins  v ides  e s t  de 0,5 , a une p r o b a b i l i t é  de 0,018; 

c ' es t -à -d i re  que s i  l a  popula t ion  po l l i n ique  comporte 100 échan t i l l ons  de 225 

g r a i n s ,  2  échan t i l l ons  p ré sen ten t  théoriquement l a  combinaison 100 g ra ins  

v i d e s ,  125 g ra ins  p l e i n s .  

L ' i n t é r ê t  de l a  l o i  binomiale e s t  que l ' é c a r t - t y p e  qui 

l i m i t e  l a  d i s t r ibu t i .on  des pourcentages d'un type  de g ra ins  e s t  exprimé en 

fonc t ion  du pourcentage théor ique  p  e t  q  de ce t y p e  de g ra ins  dans l a  popu- 

l a t i o n  p o l l i n i q u e ,  e t  en fonc t ion  de l ' e f f e c t i f  de l ' é c h a n t i l l o n ,  N , qui  e s t  

une donnée expérimentale : 

p + 3 a l i m i t e  l a  d i s t r i b u t i o n  des pourcentages au r i sque  de 1/1.000. P a r  

exemple, pour N = 225 , 3 a = 10 % . Les pourcentages des g ra ins  p l e i n s  

parmi l 'ensemble des é c h a n t i l l o n s  doivent v a r i e r  e n t r e  40 e t  60 % . 

S i  l a  d i s t r i b u t i o n  expérimentale des fréquences des 

pourcentages s ' a j u s t e  à l a  d i s t r i b u t i o n  binomiale e t  s i  l a  d i spers ion  des 

pourcentages e s t  comprise dans l e s  l i m i t e s  d é f i n i e s  p a r  l ' é c a r t - t y p e  théo r ique ,  

l a  populat ion p o l l i n i q u e  dér ive  d'une popula t ion  de t é t r a d e s  à ségréga t ion  1 / 1  

de deux f a c t e u r s  mendéliens. (+) La populat ion p o l l i n i q u e  de purpurata 

cons t i t ue  une b e l l e  i l l u s t r a t i o n  de ces p r o p r i é t é s  s t a t i s t i q u e s ,  

Deux mutants de po l l en  l é t a l  ont  é t é  i s o l é s  dans nos c u l t u r e s  de 

purpurata : l e  mutant p l  : l e s  gra ins  l é t a u x  sont  totalement  vides e t  

r é d u i t s  au sporoderne; l e  mutant p  l e s  g ra ins  l é t a u x  cont iennent  encore 
2 -  

du cytoplasme ( p l .  XXII I ) .  

(+)  La démuna f idon  btCLti6fique p o u t h a i t  également c o n i h e i r  l a  b é ~ i r é q d o n  

en&e t é f i a d a ,  1 t é f i ade  à 4 mimonpuira pLeina eX 1 ;téfiade à 4 mict~oa- 

puna viden . !!ah c&e hyputhèn e  e s t  péné~quement  inn uLLtenable. 



Chez l 'hétéropygote +/pl  des prélsvements sont f a i t s  dans l e s  

8 anthères de 2 f l eu r s ,  chaque f l eur  provenant d'une plante d i f fé ren te .  La 

population pol l in ique e s t  composée de 150 échanti l lons de 225 grains.  Pour 

l 'hétérozygote +/pz l e s  prélèvements de pollen sont f a i t s  sur une anthère 

provenant de t r o i s  f l eu r s  diff'érentes d'un même pied,  e t  c e t t e  opération 

e r t  répétée sur  5 p lantes  di f férentes .  La population poll inique comporte 

120 échanti l lons de 225 grains.  

Moyennes e t  écarts-types expérimentaux des pourcentages de grains 

vides sont l e s  suivants : 

La moyenne des pourcentages observés s e  superPo se pratiquement 

au pourcentage théorique. Dans chaque cas beaucoup d 'échanti l lons présentent 

un nombre égal  des deux types de grains.  La f luctuat ion d'échantillonnage 

e s t  t r è s  r e s t r e in t e ,  largement infér ieure  à c e l l e  prévue théoriquement, 

O= 3,33 = ?J 'O z2;0 . La dispersion expérimentale t o t a l e  (f 3 S) e s t  in- 

S r i e u r e  à 2 a , comme l e  montre l'histogramme des fréquences, t r a c é  pour 

l e s  grains vides p l  ( ~ i g  . 4, A ) . Cet histogramme ressemble à une pyramide 

à base é t r o i t e  e t  à sommet élevé. 

La courbe théorique, t racée  su r  l a  base de l 'écar t - type théorique 

de 3,3 % devrait  normalement c i rconscr i re  1' histogramme expériment a l .  E l le  

présente en r é a l i t é  une forme plus ap l a t i e  e t  plus é ta lée  que l'histogram- 

me expérimental, ce qui veut d i re  que l a  fréquence du mode e s t  p lus  élevée 

que ce l l e  attendue théoriquement . Même l a  courbe a jus tée  à 1' histogramme 

expérimental présente un mode plus f a ib l e .  L' histogramne expérimental e s t  un 

histogramme nomal  à moyenne pr ivi légiée .  Un nombre anormalement élevé d'é- 

chanti l lons e s t  proche de l a  population r é e l l e ,  t e l l e  qu 'e l le  e x i s t e  dans l e  

loge pollinique. 

INTEFPRETATION DE LA VALEUR DE L'ECART-TYPE EXPERIMENTAL 
................................................. 

La l imi ta t ion  de l a  f luctuat ion d'échantillonnage e s t  une pro- 

p r i é t é  générale de l a  ségrégation gam6tophytique. El le  a é t é  mise en évidence 

pour l a  ségrégation des réserves +/wx dans l e  pollen de mals, mais également 



Tableau 3 : Poaen d'oenothera purpurata + / p  : 

Did&ibutbn des powcentages de glrainh v a e h  

* 

. 
Oe. purpurata +/p 2 

Slpopulation 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

1 O 

1 1  

12 

.................................................................... 

Oe. purpurata +/p 1 

Pourcentages de 

grains vides 

49,13 - + 0,3 

49,93 - + 1,7 

51,09 - + 1,8 

51,71 - + 0,3 

51,46 + 1,5 - 
49,87 - + 1,8 

51,26 + 1,2 - 
49,58 - + 1,4 

50,68 - + 1,7 

51,19 - + 1,3 

49,66 - + 1,l 

50,96 - + 1,2 

Slpopulation 

. 
Plante I : 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

Plante 2 : 

9 

1 O 

1 1  

12 

13 

14 

15 

50,50 - + 1,39 
(pour n = 120) 

Pourcentages de 

grains vides 

50,04 - + 0,77 

50,04 - + 0,83 

50,04 - + 0,83 

50,06 - + 0,89 

49,86 - + 0,83 

50,02 - + 1,41 

49,72 - + 1,58 

49,89 - + 1,40 

49,75 - + 2,32 

50,67 - + 2,10 

49,40 - + 1,26 

49,29 - + 1,55 

50,20 - + 1,60 

50,55 - + 2,30 

49,72 - + 1,60 

Pourcentages de 
grains vides de 49,94 - + 1,57 
l a  population : (pour n = 150) 

+ 



pour l e s  a l l è l e s  +/p du po i r i e r  e t  du pomie r  (LINDER R . ,  1953). Générale- 

ment l ' i n t e r v a l l e  +- 2 Cr enferme tou te  l a  d is t r ibut ion expérimentale 3 S. 

Mais chez l e s  Oenothères l a  d i s t r ibu t ion  e s t  encore plus resserrée .  Ce f a i t  

e s t  à imputer à l a  viscine qui r e l i e  l e s  grains entre  eux, de so r t e  que l e  

prélèvement de pollen ne bouleverse pas sensiblement l a  d isposi t ion in i -  

t i a l e  des grains.  

Le rô le  de l a  viscine apparaît  nettement lorsqu 'on analyse en 

d é t a i l  l a  population poll inique.  Celle-ci e s t  fragmentée en sous-populations 

de 10 échanti l lons correspondant à une anthère. Au tableau 3 f igurent  l e s  

moyennes e t  l e s  écarts-types. Ces derniers sont t r è s  f a ib l e s  e t  homogènes 

pour l a  f l eu r  de l a  plante +/p . I l s  sont également homogènes, mais plus 

élevés pour l a  p lante  2. Les deux f leurs  ont dû ê t r e  c u e i l l i e s  un stade 

d'anthèse d i f fé ren t .  Pour l a  f l e u r  2 ,  l ' anthèse  é t a i t  p lus  avancée, l a  vis- 

cine au contact de l ' a i r  se dessèche, l a  cohésion en t re  l e s  grains e s t  plus 

lâche. La population pollinique du mutant +/p2 e s t  plus hétérogène, car 

e l l e  provient d 'anthères,  de f l eu r s  e t  de plantes  d i f fé ren tes ,  l e s  stades 

d'anthèses sont var iés .  La cohésion entre  l e s  grains e s t  f o r t e  ( S  = 0,3) ou 

fa ib le  ( S  = 1,8).  

CONCLUSION ------- ------- 
Deux ensei@;nements se  dégagent de l 'analyse s t a t i s t i q u e  de l a  

population pol l in ique,  marquée par  l a  l é t a l i t é  f ac to r i e l l e  : 

1 - l a  ségrégation d'un facteur mendélien gamétophy- 

t ique se t r a d u i t  dans l a  population par des proportions de   hé no types de 

grains t r è s  précises qui sont l a  conséquence de l a  disjonction des a l l è l e s  

durant l a  méiose. 

2 - Chez l e s  Oenothères, l'image poll inique reproduit 

fidèlement l a  ségrégation dans l a  td t rade.  Lorsque toutes  l e s  t é t rades  sont 

identiques e t  qu 'e l les  s e  partagent chacune par moitié en deux phénotypes 

de grains ,  l a  moyenne expérimentale de chaque phénotype e s t  pratiquement 

identique à l a  proportion réa l i sée  dans l a  t é t rade ,  e t  l ' écar t - type de l a  

d i s t r ibu t ion  des pourcentages e s t  t r è s  f a ib l e ,  environ 1,5 %. Partant  de 

ce t te  s i t ua t i on  c l a i r e ,  nous abordons l e  problème soulevé par l a  ségréga- 

t i o n d e s  grains a c t i f s ,  i n a c t i f s  e t  vides dans l a p o p u l a t i o n p o l l i n i q u e d e s  ,. 

Oenothères hétérozygotes. 



I I I .  LA SEGREGATION 

"GRAINS ACTIFS  / GRAINS INACTIFS / GRAINS VIDES"  

Les populations poll iniques des Oenothères hétérozygotes peu- 

vent ê t r e  analysées de deux manières : 

- s o i t  en considérant une c lasse  de grains séparément 

des au t res  c lasses ,  ce qui  revient  à t r a i t e r  chacune comme une population 

pol l in ique indépendante ; 

- s o i t  en considérant l 'interdépendance éventuelle 

des c lasses  p r i ses  2 & 2,  dans l e  pollen à 3 c lasses  de gra ins ,  dé f in i  par  

2 degrés de l i b e r t é  . 

A -  - ANALISE-QE-U-QJSTRIB~TE.QN-OES-PL~CENTA~E~-A-LLINTERE.-~ 
D'UNE CLASSE DE GRAINS ..................... ..................... 

1 -Aperçu d 'ensemble : 

Les caractères principaux de l a  population po l l i -  

nique des Oenothères hétérozygotes apparaissent nettement dans un dénombre- 

ment l imi té  à des t e r r i t o i r e s  d'anthères de 2 mm d'une f l eu r  (Tableau 4 ) .  
Dans un premier temps, il n ' e s t  tenu compte que des pourcentages de grains 

vides.  Ces derniers sont t r è s  é t a l é s  auss i  bien en t r e  t e r r i t o i r e s  d'une mg- 

me anthère qu'entre t e r r i t o i r e s  d'anthères d i f fé ren tes .  ( A  l 'opposé ,  l a  

population poll inique de purpuata  présente des pourcentages bien centrés 

sur  50 % e t  se sépare remarquablement des populations d'espèces hét érozygo- 

t e s ) .  

Le tableau 5 donne l e  b i l an  général de l a  popula- 

t i o n  pol l in ique pour 10 espèces. Ces dénombrements portent  sur  3 f l eu r s  par 

p lante  e t  chaque prélèvement e s t  f a i t  sur  une anthère par  f l e u r .  La disper- 

s ion des pourcentages e s t  t rès grande, en p a r t i c u l i e r  dans l a  c lasse  des 



~bleau 4 : ComparraAbon de4 pouhcevttages de pollen vide dan4 t m i ~  t e m i h h d  
(TI, T2, T j  ; longuew 2 mm) de chaque dod *ML6 antheked de p W e 4  

diddhented chez Le6 e6pécea nuda, biennis, l m r c k i a n a ,  syr t i co la  et 

purpurata + / p l  (LINDER, 1968 ; p. 213). 



Tableau 5 : Moyennes des pourcentages, écarts-types expérimentaux e t  t h é ~ r i q u e s  

des classes de grains dans l e  pollen des Oenothères hétérozygotes. 

. 
Espèces 

biennis 

con ferta 

coroni fera 

coroni fera 
rubrisepala 

ersteinensis 

lamarckiana 

nuda 

rubricaulis 

suaveolens 

syrt ico la  

Actifs .......................... 
- 
x + S  (J 

23,6 + 4,8 4,3 

40,2 f 5,9 4,9 

37,O + 6,4 4,8 

72,1 * 1 1 , 2  4,0 

45,5 f 7,1 4,9 

58,7 f 1 1 , 2  6,4 

40,2 + 1 1 , 9  4,9 

33,9 f 5,4 4,7 

41,4 2 4,8 4,9 

24,4 f 8,2 5,4 

n 

150 

8 1 

6 6 

5 6 

195 

245 

62 

76 

40 

1 00 

Inac t i f s  ......................... - 
x f S  (J 

19,2 i 4,1 3,8 

26,1 2 8,O 4,4 

26,1 f 6,6 4,4 

6,3 + 5,4 2,4 

15,3 5,4 3,6 

A - - 
1 5 8  + 7,4 3,5 

31,O + 5,2 4,6 

35,5 5 4 2  4,8 

28,4 + 8,4 4,5 

V i  de s ...................... - 
x + S  u 

57,2 * 6,8 4,3 

37,7 + 8,6 4,6 

36,9 f 11,3 4,8 

21,6 + 9,4 4,1 

3 9 2  7,1 4,9 

41,3 + 1 ,  6,4 

44,0 + 13,3 4,9 

35,1 f 9,4 4 8 .  

23,1 * 6,2 4,3 

47,2 i 1 1 , 8  5,4 



grains vides. Dans l ' éven t a i l  des espèces chois ies ,  nuda présente l e s  va- 

l eu r s  l e s  plus fo r tes  : l a  différence entre  l e s  pourcentages extrêmes de 

grains  vides e s t  de 70 S. Pour biennis,  l ' écar t - type r e s t e  l im i t é  à 4 ou 

6 % suivant l a  c lasse  de grains.  Ceci démontre que, t ou t  en prenant une 

valeur élevée, S a des l imi tes  déf inies  dans l e  cadre de l 'espèce.  

Une f luctuat ion auss i  importante des pourcentages 

enïdve à l a  moyenne s a  s ign i f ica t ion  de pourcentage théorique de ségréga- 

t i o n   a able au 5 )  . En e f f e t ,  pour que l a  moyenne estimée puisse ê t r e  consi- 

dérée comme proportion de ségrégation, il f au t  que l 'écart- type s o i t  : 

p étant  l a  moyenne d'une c lasse ,  e t  q l e  
N 

complément à 100. 2 espèces seulement : biennis e t  suuveolens s a t i s fon t  à 

ce t t e  condition pour l a  classe des grains a c t i f s  e t  i nac t i f s .  Dans toutes  l e s  

autres  populations pol l in iques ,  S e s t  largement supérieur à O . Cette si- 

tua t ion  s t a t i s t i q u e  e s t  i l l u s t r é e  pour l a  c lasse  des graina a c t i f s  d ' e r s te i -  

nensis ( ~ i g .  4 ,  B ) .  I l  apparaît  nettement que l a  courbe théorique e s t  l a r -  

gement dépassée par l'histogramme expérimental. La comparaison avec l e  gra- 

phique t racé  à p a r t i r  de l a  population pol l in ique à l é t a l i t é  f a c t o r i e l l e  

montre bien que l e s  deux ségrégations procèdent de deux mécanismes génétiques 

d i s t i nc t s .  

Comme il a é té  démontré que l a  population po l l i -  

nique à l ' anthèse  r e f l è t e  exactement l 'organisat ion des t é t rades ,  l a  valeur 

élevée de l 'écart- type s i g n i f i e  que l a  ségrégation dans l e s  t é t rades  n ' e s t  

pas constante. E l le  va r i e  dans l a  té t rade e t ,  de ce f a i t ,  entre  t é t rades .  

Une t e l l e  s i t ua t i on  conduit à se poser l a  question 

suivante : Cette var ia t ion  des pourcentages es t -e l l e  désordonnée ou bien 

exis te- t - i l  des zones p r iv i l ég iées  à fa ib le  ou fo r te  l é t a l i t é  ? En d'au- 

t r e s  termes, il s ' a g i t  de savoir  s i  moyennes e t  écarts-types de populations 

poll iniques provenant de plantes di f férentes  sont statistiquement homogènes 

à l ' i n t é r i e u r  de l 'espèce.  

2-L 'homogénéité des souspopuZations : 

Un échantillonnage important e s t  consti tué pour 

4 populations pol l in iques ,  chois ies  pour l e s  caractères  génétiques de l ' e s -  

pèce : biennis e t  sy r t i co l a ,  espèces str ictement hétdrogamétiques du côté 

mâle, Zamarckiana, espèce isogamétique , e t  e r s te inens i s ,  espèce relativement 



TABLEAU 6 : Pourcentages moyens e t  &arts- types par  sous-populations 

pol l in iques .  

O Pourcentage moyen, minimum e t  maximum, par  espèce e t  p a r  c l a s se  de grains.  

vides 

O 59,33 2 6 4 5  

58,10 2 6,73 

5 6 0 3  5 7,93 

56,57 2 6 2 9  

O 5 5 8 7  2 6,04 

40,17 2 7,67 

O 40,20 2 9,36 

O 36,20 2 6,45 

38,90 2 5,56 

39930 2 5,79 

39,47 2 6,48 

40,90 2 9,53 

O 50,90 +11,30 

38 ,oo +13,c7 

42,30 +10,63 

O 32,30 212,16 

O 49,70 21 1,45 
O 44,90+10,07 - 

46,97 +12,95 

Espèces 

biennis 

ersteinen s i s  

Zamarckiana 

syrticola 

Sous- 
populations 

1 

2 

3 
4 

5 

1 

2 

3 
4 

5 
6 

1 

2 

3 
4 

5 

1 

2 

3 

n 

30 

30 

30 

30 

30 

30 

30 

30 

30 

30 

45 

50 

50 

50 

50 

45 

30 

30 

4 O 

a c t i f s  

------.11----.---------.----1----------------------------..-------------- 

O 22,30 2 4,43 

23907 2 3,75 

24,77 2 5 y75 
2 2 , 6 7 2 4 , 3 7  

O 25,17 2 4,72 

O 4 7 , 6 3 2 5 , 9 3  

6 8 7  2 9,46 

43,80 2 7,19 

47,67 2 6 2 3  

46,40 2 5,66 

O 42,69 - + 6,10 

59310 + 9,53 
049,11+11,30 

62,oo +13,07 

57,70 +10,63 

O 67,70 +12,16 

O 2 3 , 0 0 + 8 , 3 2  

O 27,13 2 7,46 

23,42 2 7,74 

i n a c t i f s  

O 18,37 2 3,89 
1 8 ~ 8 3  + 4,14 

19,20 + 4,28 

O 20 ,77+3 ,81  

18,97 2 3,98 

O 1 2 , 2 0 2 4 , 2 8  

12,93 2 6,28 
O 20,oo - + 5,07 

1 3 ~ 4 3  - + 2,82 

14,30 2 3 6 6  
17,84 2 4,40 

- 

O 27,30 2 7,65 

2 7 , 9 7 2 4 , 6 3  

O 29,60 +10,59 



isogamétique du côté mâle. Le pol len  de chaque individu forme une sous- 

population dans l a  population poll inique de l ' espèce .  Suivant l e s  espèces 

l a  prospection s 'étend de 3 à 6 plantes .  Les r é s u l t a t s  s t a t i s t i ques  f igurent  

dans l e  tableau 6. La comparaison des moyennes e t  des écarts-types, à l ' i n -  

t é r i e u r  de l ' espèce ,  appelle l e s  commentaires suivants : 

a )  Lea moyennu : ------ ------ 
~'homogénéité des moyennes e s t  t e s t é e  par l 'a- 

nalyse des variances ( c f .  annexe 3 ,  p. 425) . Les r é s u l t a t s  sont l e s  suivants : 

ac-Cida i n a d  66 vides 

biennis 1,97 N.S. 2,56 0,05 1,37 N.S. 

ersteinensis 3,33 0,Ol 15,OO O, O0 1,33 N. S. 

Zamarckiana 8 , 9  1 N.S.  - - 0,91 N.S.  

syrticola 5,52 0,01 4,47 0,Ol 3,5b O, 05 

i L e s  ttréaclLLebitb p h  camp&& a a n t  mpolttéa 
en annexe 3 ,  p 727). 

Pour l e s  4 espèces l a  c lasse  des i n a c t i f s  pré- 

sente  des moyennes hétérogènes. Les moyennes des a c t i f s  sont hétérogènes chez 

ersteinensis e t  syrticola. Les moyennes des vides sont homogènes, pour syr- 

t i co la  on a t t e i n t  l e  s e u i l  d'homogénéité. 

La r épa r t i t i on  des pourcentages des grains ac- 

t i f s  e t  sur tout  des g ra ins  i n a c t i f s  var ie  en fonction du t i s s u  sporogène 

de l a  p lante .  Les gra ins  i n a c t i f s ,  issus des microspores potentiellement inac- 

t i v e s  doivent donc d i f fé renc ie r  l e s  t é t rades  en t re  e l l e s .  Nous verrons que 

ces r é s u l t a t s  se  superposent à l ' ana lyse  des t é t rades .  

b )  &a vahxancea : -------------- 
Le t e s t  de BARTLETT (annexe 3 ,  p.128) permet 

de comparer pour une c l a s se  de gra ins  donnée l e s  variances de di f férentes  

sous-populations en t re  e l l e s .  Le ca lcu l  e s t  f a i t  sur l a  classe des grains 

vides où s e  rencontrent à l a  f o i s  l e s  variances l e s  p lus  élevées e t  l e s  d i f -  

férences l e s  p lus  f o r t e s  en t re  l e s  variances. Les r é s u l t a t s  de l a  classe 

des grains vides peuvent a i n s i  s 'ext rapoler  aux 2 au t r e s  c lasses  : 



biennis videa 

ers  teinensis Il 

Zamarckima 11 

syrtico Za II 

Pour toutes  l e s  espèces, l e s  variances sont 

homogènes. La f luctuat ion d'échantillonnage garde donc l a  même valeur sur 

tou te  l 'é tendue de l a  population pol l in ique.  

Cette conclusion e s t  particulièrement in té res -  

sante  pour l e s  espèces qui ont des moyennes hétérogènes : dans ces cas ,  s i  

l a  plante élève ou abaisse l e  pourcentage de grains lé taux,  ce dernier  fluc- 

t ue  dans tous l e s  t e r r i t o i r e s  d'anthères de manière égale. 

Grâce à ces p a r t i c u l a r i t é s  s t a t i s t i q u e s ,  l e  

regroupement des sous-populations en population unique doi t  a p r i o r i  se ré- 

soudre en une d i s t r ibu t ion  normale des fréquences des pourcentages. 

3-La nomali té  de Za fonction, fréquence des pourcentages : 

Les t e s t s  de normalité (annexe 2 ,  p. 120), sont ap- 

pl iqués aux fréquences des pourcentages. Le r é su l t a t  de ces t e s t s ,  présen- 

tés dans l e  tableau 7, n ' infirme pas l a  normalité pour l e s  3 c l a s s e s  de grains 

d'ersteinensis e t  de syrticola e t  l e s  deux c lasses  de lamarckiana. Les dis- 

t r ibu t ions  des 3 c lasses  sont également normales dans l e  pollen de coronifera, 
2 c a f e r t a ,  nuda, rubricauZis e t  suaveoZens ( l e s  r é s u l t a t s  du t e s t  du X sont 

reportés en annexe 2 ,  tableau 13 p. 122) . 
Pour l e  pollen de biennis, l a  s i t ua t i on  se  com- 

plique.  Les pourcentages des grains i n a c t i f s  e t  vides sont d i s t r ibués  norma- 

lement. Par contre des i r r é g u l a r i t é s  s ' in t roduisent  dans l a  c lasse  des gra ins  

a c t i f s  ; l e  coef f i c ien t  b, e s t  s i g n i f i c a t i f ,  l a  d i s t r ibu t ion  e s t  dissymétri- 

que (une proportion anormale d 'échanti l lons s e  s i t u e  dans l a  p a r t i e  gauche 

de l'histogramme des fréquences) L'analyse dé t a i l l é e  des fréquences théori-  

que e t  expérimentale montre que l e s  fréquences expérimentales sont  i r régu l iè -  

rement r épa r t i e s .  Cette d i spa r i t é  s 'amoindrirai t  par  l 'augmentation du nombre 



N . B .  : Dans ee4 2 caa où le coed&coient b,  eat ~igni&icatid, l e  moinent 
du 3' O& est nEgaLid. 

Espèces 

bienni a 

ersteinensis 

lamzrckiana 

sgrtico la 

d 'échanti l lons.  Tout se passe comme s i ,  chez biennis, un facteur  supplé- 

mentaire in tervenai t  pour déterminer l'image pol l in ique.  

La d i s t r ibu t ion  des pourcentages dans la  popula- 

Classes de 
grains  

a c t i f s  

i n a c t i f s  

vides 

a c t i f s  

i n a c t i f s  

vides 

a c t i f s  ou 

vides 

a c t i f s  

i n a c t i f s  

v i  des 

1 

t i on  poll inique de sy r t i co l a  mérite encore une mention spéciale : l e s  coef- 

f i c i e n t s  b2 sont s i g n i f i c a t i f s  pour l e s  t r o i s  c lasses  de grains. Cela veut 

d i re  que,pour une grande p a r t i e  des échanti l lons,  l e s  pourcentages se con- 

centrent  préférentiellement près  de l a  valeur moyenne. I l  r e s t e  un nombre 

d 'échanti l lons anormalement bas aux pourcentages très éloignés de l a  moyenne. 

En r é a l i t é ,  ce phénomène marque l a  majorité des 

d i s t r ibu t ions .  S i  on évalue l e  nombre d 'échanti l lons qui se s i tuen t  dans 

l ' i n t e r v a l l e  de M I S, ce nombre e s t  plus élevé que dans l a  d is t r ibut ion 

théorique, comme l e  montre l e  tableau ci-dessous. La fréquence des échanti l-  

lons  attendue e s t  de 68,3 %. A l 'exception de lamrckiana,  ce pourcentage 

x2 

3 5 8  

14,3 

34,8 

30,6 

25 ,3 

32 ,O 

55,9 

25 , 1 

40,8 

41 ,O 

d.d.1. 

20 

17 

28 

30 

24 

32 

49 

2 7 
32 

35 

P 

O ,02 

O ,66 

0,16 

0,46 

O ,40 

O ,46 

0,19 

0,57 

0915 

0,08 

Coefficients de Pearson 

1 

0,21 

0,02 

O ,08 

0,01 

0,14 

O,OO 

O,O2 

0,18 

0,13 

1,19 

----------------------r---------- 

P 

< 0,05 

> 0,05 

> 0,05 

> 0 , 0 5  

> 0 , 0 5  

> O , O ~  

> O ,05 

> 0,05 

> 0,05 

< O , O O  

b2 

3,15 

2,46 

2,81 

2,92 

2,77 

2,67 

2,64 

4,13 

4,02 

5,02 

P 

> 0,05 

= 0,05 

> 0,05 

> 0 , 0 5  

> 0 , 0 5  

> 0,05 

> 0 ,O5 

< 0,05 

< 0,05 

< 0 , 0 1  



e s t  nettement &passé. I l  y a une accumulation d'échantillons dont l e s  

pourcentages dans l e s  3 classes  sont proches de l a  moyenne. 

Fhéquences de6 powrcentage6, cornphid dans Le6 &bn.Lte6 , 
de M î 7 S. 

biennis ersteinensis lamarckiana egrt ico  ta 

CWÇLUSION 
==--==t=== 

Les caractères  remarquables de l a  population poll inique des 

Oenothères hétérozygotes sont : 

1 .  Distr ibution normale des fréquences des pourcentages, 

avec l a  r e s t r i c t i o n  de l'accumulation d 'échanti l lons aux pourcentages pro- 

ches des valeurs moyennes. Dans ce contexte l e  pollen de biennis prend une 

place par t i cu l iè re  puisque l a  d i s t r ibu t ion  des grains a c t i f s  e s t  éloignée 

de l a  normale. O r ,  biennis se  di f férencie  des au t res  espèces par l a  présence 

en diacinèse de 2 anneaux de caténation (8 ,  6 ) .  Il e s t  possible que ce fac- 

t eu r  cytologique intervienne sur l'image pol l in ique.  

2. L'écart-type largement supérieur à l ' é c a z t  théori-  

que, s i  on considère l a  moyenne des pourcentages corne proportion théorique 

de ségrégation. 

3. La plante peut apporter une augmentation ou un abais- 

sement de la l é t a l i t é  et,dans ce cas,  c ' e s t  l'ensemble de l a  d i s t r ibu t ion  

qui s 'élève ou s 'abaisse  en pourcentage de g ra ins  létaux.  

De ces caractères s t a t i s t i ques  il découle que l 'écart- type dé f in i t  

deux f luctuat ions ,  c e l l e  due à l 'échanti l lonnage,  e t  c e l l e  due à l a  variabi- 

l i t é  dans l e s  proportions de ségrégations des 3 types de grains.  Cette der- 

n ière  f luctuat ion s i gn i f i e  que l a  ségrégation à l ' i n t é r i e u r  de l a  t é t rade  

n ' e s t  pas identique d'une té t rade  à l ' au t r e .  La f luctuation des proportions 

de ségrégation détermine l a  grande valeur de l 'écart- type e t  f a i t  comprendre 

l e  r ô l e  du t i s s u  sporogène. Celui-ci peut favoriser) s o i t  l e s  t é t r ades  03 



l e s  grains a c t i f s  sont prédominants, s o i t  l e s  t é t rades  où l e s  gra ins  vides 

sont prédcnninants. 

A l a  su i t e  de ce t t e  conclusion, il s e r a i t  in téressant  de connaî- 

t r e  l a  composition des t é t rades  en microspores potentiellement ac t i ve s ,  

inact ives  e t  vides. C'est  l à  l e  but de l 'analyse  des l i a i sons  en t r e  l e s  pour- 

centages des 3 classes  de grains. 

Dans l 'analyse précédente, chaque classe de grains a é t é  consi- 

dérée séparément corne une population indépendante. O r ,  l a  r épa r t i t i on  des 

3 pourcentages à l ' i n t é r i e u r  de l ' échan t i l lon  a également une va leur  signi- 

f i c a t i ve .  Il s ' ag i t  de savoir  comment l ' un  var ie  par rapport aux deux au t res  

dans l a  s u i t e  des échanti l lons qui composent une population pol l in ique.  Pour 

résoudre ce problème, il faut  rechercher l a  méthode s t a t i s t i que  qu i ,  par un 

coeff ic ient ,  donne l a  var ia t ion d'ensemble des 3 c lasses  de grains d'un échan- 

t i l l o n  à l ' a u t r e .  Ce coeff ic ient  pourra avoir  une s ignif icat ion génétique 

en l e  calculant  sur une population poll inique témoin dans laquel le  l e  méca- 

nisme de ségrégation e s t  bien connu. 

1-La méthode s t a t i s t i q u e  : 

La méthode s t a t i s t i q u e  nous e s t  suggérée à p a r t i r  

de l a  var ia t ion des pourcentages de 2 c lasses  de grains représentge sur un 

graphique. 

al ------- Le6 &gr.umrnes ----------- des pomcemgea -------- --- ph deux b deux 
~m Echantieeon : --------------- 
Les combinaisons binaires  de 3 c lasses  de grains 

sont : ac t i f s /v ides ,  a c t i f s / i n a c t i f s ,  i nac t i f s l r i de s .  Un couple de c lasses  

e s t  représenté par  1 d i a g r m e .  A t i t r e  d'exemple l e s  3 diagrammes d'une 

sous-population d 'ers te inensis  ( l a  4' du tableau 6,  n = 30) ,  d'une sous-po- 

pulation de syrticoZa ( l a  1 du tableau 6,  n = 30) e t  d'une sous-population 

de rubricauZis ( n = 21 ) sont t racés .  

Pour e r s te inens i s ,  l e  diagramme ac t  i f s l v ide  s 

e s t  dans l'ensemble symgtrique : à un pourcentage élevé d'une c lasse  corresr  

pond un pourcentage f a ib l e  de l ' a u t r e  c lasse ,  e t  vice-versa. Les deux au t res  



Oe. ersteinensis 



diagrammes n 'ont  pas c e t t e  symétrie.  Le couple a c t i f s / i n a c t i f s  ne comporte 

que 7 échant i l lons  symétriques ; l e s  au t res  échan t i l lons  montrent une va- 

r i a t i o n  des pourcentages qui se  f a i t  sensiblement dans l e  même sens.  Le 

couple inac t i f s /v ides  donne un diagramme nettement dissymétrique. Les deux 

pourcentages s 'accroissent  ou diminuent, mais pas de manière propor t ionnel le .  

Pour syrticola, l a  symétrie se manifeste dans 

deux diagrammes, a c t i f s l v i d e s  e t  inac t i f s /v ides .  Le diagramme a c t i f s / i n a c t i f s  

e s t  t r è s  i r r é g u l i e r .  

Les diagrammes de rubricaulis sont semblables 

.?i ceux de syrticola avec l a  p a r t i c u l a r i t é  que l e  diagramme a c t i f s / i n a c t i f s  

montre une remarquable v a r i a t i o n  p a r a l l è l e  des pourcentages. 

Comme nous l e  verrons p l u s  l o i n ,  l ' a l l u r e  de 

chaque diagramme se  maintient  à t r a v e r s  t o u t e  l a  population pol l in ique .  E l l e  

présente donc une valeur spéci f ique .  

S i  dans un couple de c l a s s e s ,  x i  e t  yi sont l e s  - - 
pourcentages de l ' é c h a n t i l l o n ,  l a  somme des produi ts  (xi - x) (yi - y)  prend 

une valeur  dé f in ie  en fonction du degré de symétrie du diagramme. 

Eh cas de bonne symétrie x.  - e s t  p o s i t i f ,  e t  - 1 

yi - y e s t  n é g a t i f ,  ou vice-versa, l e  produit  e s t  n é g a t i f ,  l e s  p rodu i t s  des 

d i f f é r e n t s  échant i l lons  s 'addi t  ionnent en valeurs  négatives.  La somme e s t  

négative e t  élevée. 

figrne 5 : V a a n  d l é c W a n  à éc-an de6 pauncentugea 
de 2 U a u  de g& dans l e  paUen d'ersteinensis, de syrticola de 
mcbmcau l i s .  

Chaque diagramme e s t  cons t ru i t  avec un axe des absc isses ,  sur  l e -  

quel  sont  por t é s  l e s  numéros d 'ordre des échan t i l lons ,  marqués au-dessus du 

diagramme, e t  2 axes des ordonnées. Sur c e l u i  de gauche sont por t é s  l e s  pour- 

centages d'une c la s se  de g r a i n s ,  avec pour ordonnée à l ' o r i g i n e  l a  moyenne 

de ces pourcentages. Sur c e l u i  de d r o i t e  sont por t é s  l e s  pourcentages de l a  

2* c lasse  de g ra ins ,  l 'ordonnée à l ' o r i g i n e  é t a n t  l a  moyenne de c e s  pourcen- 

t ages .  Ainsi l e s  2 diagrammes sont cent rés  sur l ' a x e  des absc isses  qui  re- 

présente  l a  moyenne de chaque c l a s s e  de g ra ins .  Les pourcentages appartenant 

à une même c lasse  sont r e l i é s  par  un t r a i t .  On obt ient  de c e t t e  manière une 

représenta t ion  v i s u e l l e  de l a  v a r i a t i o n  des 2 pourcentages dans l a  s u i t e  des  

échant i l lons .  
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En cas  de d issymétr ie ,  c e r t a i n s  é c h a n t i l l o n s  

donnent un produi t  p o s i t i f ,  d ' a u t r e s  WL produi t  n é g a t i f ;  l a  somme a lgéb r i -  

que des p rodu i t s  e s t  p e t i t e ,  p o s i t i v e  ou négat ive.  

Enf in ,  lo rsque  2 pourcentages v a r i e n t  para i l$-  

lement, l a  somme a lgébr ique  des p rodu i t s  e s t  é levée  e t  p o s i t i v e .  Pour com- 

p a r e r  l e s  populat ions p o l l i n i q u e s  e n t r e  e l l e s ,  l a  somme des p rodu i t s  e s t  

rapportée au  nombre d ' é c h a n t i l l o n s ,  n  : 

Cet t e  formule e s t  l a  d é f i n i t i o n  de l a  covariance. O r ,  l a  covariance r e ç o i t  

une s i g n i f i c a t i o n  s t a t i s t i q u e  p a r  l e  c o e f f i c i e n t  de c o r r é l a t i o n  : 

L' a l l u r e  générale  d'un diagramme peut  donc s 'exprimer p a r  l e  c o e f f i c i e n t  de 

c o r r é l a t i o n  ca l cu lé  à p a r t i r  des  pourcentages des 2 c l a s se s .  S i  a e s t  
(x ,Y> 

é l evé ,  r e s t  proche de 1 ou -1 ; s i  a e s t  f a i b l e ,  r tend  v e r s  
(x ,Y) 

o. 

En conclusion,  un diagramme symétrique correspond 

à une l i a i s o n  f o r t e  néga t ive  e n t r e  l e s  deux v a r i a b l e s ,  un diagramme dissymé- 

t r i q u e  à une l i a i s o n  f a i b l e ,  néga t ive  ou p o s i t i v e ,  ou  à l ' indépendance, e n f i n  

u n  diagramme à v a r i a t i o n  p a r a l l è l e  correspond à une l i a i s o n  p o s i t i v e .  Le 

t a b l e a u  su ivan t  qu i  met en p a r a l l è l e  l e  t y p e  de symétr ie  du diagramme e t  l e  

c o e f f i c i e n t  de c o r r é l a t i o n ,  confirme b i en  c e t t e  correspondance; nous y avons 

a jou té  l a  s i g n i f i c a t i o n  du c o e f f i c i e n t  r , ca l cu lée  dans l e  programme 

(cf. p.  118). 

Ir 
S i g n i ~ i c a t i o n  de 

Couple de C X ~ A A ~ A  k 

ersteinensis,  a c t i + / v i d a  -0 ,9  0 ,000  

S y m é w e  daible ers teinensis,  actiba l inacLi@ -0 ,4  0 ,008  

Ph a y m é i x i  e  ersteinensis,  i n a ~ t 2 ~ s l v i d e ~  +0,004 N.S. 

syrticoZa, a c t i i ~ / i n a & &  -0,04 N.S. 

"-dan Pua;[e rubricaulis, acLi(alinact;ids +0,6 0,000 



Dans l 'analyse des diagrammes, nous nous ré- 

férons plus à l a  valeur du coeff ic ient  de corré la t ion qu'à s a  s ign i f ica t ion  

s t a t i s t i que .  L'échelle suivante des valeurs s ' e s t  montrée pratique à mani- 

puler : 

Coeb@c,ient é l e v é  
OU Liaibon 60- 

Coe6,Jioient moyen 
ou f i d o n  moyenne 

La correspondance "morphologie du diagramme e t  

valeur de r", déf inie  su r  des d i s t r ibu t ions  normales, e s t  valable pour une 

d i s t r ibu t ion  éloignée de l a  normale ( l e  t e s t  a é t é  f a i t  sur  des populations 

poll iniques de plantes  FI analysées dans l a  3ème p a r t i e ) .  

b i La-a&g@&@genC~ae-du-&g-e-dlwi 
co~&e-de-@oe- : 
Pour donner une in te rpré ta t ion  génétique à l a  

valeur du coeff ic ient  de corré la t ion,  il faut  appliquer l a  méthode s t a t i s -  

t ique des corré la t ions  & une population poll inique composée de plus ieurs  

phénotypes de grains dont l a  r épa r t i t i on  dans l e s  té t rades  e s t  exactement 

connue. C'est l e  cas d'une population poll inique dans laquel le  ségrègent 

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

Ces ségrégations sont classiques dans l a  géné- 

t ique  du mais") . La ségrégation sur un ép i  i s s u  d'un croisement-test t r a -  

dui t  l a  ségrégation dans l a  population poll inique.  En e f f e t ,  dans ce type de 

croisement, l e s  4 phénotypes de caryopse correspondent aux 4 génotypes du pol- 

l en ,  e t  l eurs  proportions sur  l ' é p i  e t  dans l e  pollen sont semblables. Les 

caractères s t a t i s t i q u e s ,  mis en évidence dans l a  population d ' ép i s ,  s 'appli- 
( 2  quent exactement à l a  population pol l in ique . 

("Les r é s u l t a t s  des ségrégations sont e x t r a i t s  de cultures de maïs, effectuées 
au Laboratoire de Phytogénétique de l ' I n s t i t u t  botanique de Strasbourg. 

(2)Cet te  méthode expérimentale qui consiste à comprendre des évènements géné- 
t iques  du gamétophyte à p a r t i r  d'observations sur l e  sporophyte e s t  classique 
dans l a  génétique des plantes  supérieures. C. CORRENS (1907) démontre l a  sé- 
grégation dans l e  pollen d 'unités génétiques déterminant l e  sexe en analysant 
l a  descendance des croisements réciproques Brymia dioica x B. atba. De même, 
J . H .  KEMPTON (1919) met en évidence l a  f e r t i l i s a t i o n  sé lect ive  en t r e  pollen + 
e t  poilen wx, suivant l ' âge  de ce pol len,  chez l e  maïs, en u t i l i s a n t  l e s  pro- 
port ions de ségrégation su r  l ' é p i .  



Deux couples d ' a l l è l e s  peuvent ségréger en 

é tan t  indépendants l 'un  de l ' a u t r e ,  ou en é t an t  l i g s .  Les deux s i tua t ions  

sont envisagées successivement: l a  ségrégation dihybride indépendante e t  l a  

ségrégation à l i a i son  f ac to r i e l l e .  

a) La ségrégation dihybride indépendante : 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . B .  

- La ségrégation poll inique : 

Lhs 2 caractères  en ségrégation sur l ' é p i  sont : 

- ,,-----,,-,-,,,,-,,------~ l a  colorat ion de l ' a leurone déterminée par  l e s  a l l è l e s  C/c 

s i t u é s  sur l e  chromosome 9 ; 

- 1,a nature des r é s e ~ ~ g ,  déterminée par l e s  a l l è l e s  +/ su, s i t ué s  

su r  l e  chromosome 4. 

Le croisement-test e s t  l e  suivant : 

Les t é t r a d e s  dans l e s  anthères de l a  p lante  po l l i -  

n i s a t r i c e  sont de 3 types : 

Tétrade A Tétrade B Tétrade C 

Les t é t r ade s  ditypes , A e t  B, sont en proportion 

égale.  La t é t r ade  C t é t ra type  apparaî t  à l a  s u i t e  d'échanges par rapport au 

centromère. La p robab i l i t é  d'échange pour l ' a l l è l e  C/c e s t  f a i b l e  (distance 

centromère - locus du gène C : 10 u n i t é s ) ,  e l l e  e s t  p lus  f o r t e  pour l ' a l l è -  

l e  +/SU (centromère - locus du gène su  : 35 unités")) .  

C su C  s u  @ 0 C S U  C +  -- 

di t es distances sont p r i s e s  su r  l a  ca r t e  génétique du mais ~ u b l i é e  par  
SERRA 1 .A.  (1969, Modern Genetics, vol .  1 ,  p. 282-2031 qui  complète c e l l e  
de RHOADES M.M. (1950, J. of Heredity 41, 59-67). 

C +  C s u  





Les 4 c lasses  de grains peuvent s 'ordonner en 

6 couples de c lasses .  En ne considérant que l e s  2 t é t r ade s  d i types ,  ces 

couples sont ca rac té r i sés  par l e u r  or ig ine  dans l e s  t é t r ade s  : 

- 2 couples in t ra- té t rade  : C + /c  su,  C su/c + 

- 4 couples in te r - t é t rades  : C +/C  su,  c su/c +, C +/c +, C su/c Stc 

- Les coef f i c ien t s  de cor ré la t ion  : 

La population e s t  composée de 108 ép i s  qui ont 

donné l e s  pourcentages de ségrégation suivants  : 

(C +)  : : 2 5 , 5 6  + 2 , 6 3  

(C au) : 2 4 , 7 7  * 2 , 6 3  

Les coef f i c ien t s  de corré la t ion sont donnés pour 

l a  population t o t a l e  ( n  = 108), e t  pour des f rac t ions  a r b i t r a i r e s  de ce t t e  

population ( n  = 30 ou 48) appelées sous-populations. 

Les diagrammes sont t r a cé s  pour l e s  couples de 

c lasses  de grains dont l e s  coef f i c ien t s  de corré la t ion indiquent une l i a i son  

f o r t e ,  une l i a i son  moyenne e t  l'indépendance (Figure 6 ) .  Dans l e  couple où 

r = - 0,6 (couple C +/C su  de l a  sous-population 2 ) ,  l a  symétrie du diagram- 

me e s t  net te ,  exceptés 4 échant i l lons  au centre  du diagramme. Pour r = - 0,b 

(couple C +/c  su  de l a  sous-population l ) ,  l a  symétrie e s t  conservée dans 

l'ensemble, bien que l e  t r acé  des 2 l ignes  s o i t  p lus  i r r é g u l i e r  que dans l e  

diagramme précédent. Enfin dans l e  couple c +/C  su  de l a  sous-population 2 

où r ( = - O ,  158) indique l'indépendance, l e  diagramme e s t  dissymétrique. Comme 

pour l a  population pol l in ique des Oenothères hétérozygotes, l a  valeur des 

coe f f i c i en t s  de corré la t ion indique l ' a l l u r e  du diagramme d'un couple. 

La s i t ua t i on  pour l e s  6 couples de c lasses  e s t  l a  

suivante (Tableau 8) : au niveau de l a  population t o t a l e ,  l e s  l i a i s o n s  sont 

f a i b l e s ,  va r ian t  en t r e  - 0,2 e t  - 0,4 e t  sont homogènes en t r e  e l l e s  ( P  du 

t e s t  d'homogénéité = 0,48 ; l e s  r é s u l t a t s  de ces t e s t s  sont repor tés  en an- 

nexe 4 p. 136) . Les sous-popdations 1 e t  3 s e  comportent comme l a  population 

t o t a l e  : coef f ic ien t s  fa ib les  s i g n i f i c a t i f s  ou non, e t  homogènes (P e s t  res- 

pectivement égal  à 0,93 e t  0,57) . La sous-population 2 se  comporte différem- 

ment : e l l e  e s t  remarquable par l a  gradation dans l e s  valeurs des coef f i c ien t s  

qui ,  de ce f a i t ,  sont hétérogènes en t re  eux ( P  = 0,008). Les 2 couples 



Tableau 8 : W o n  M e  pouhcemhge6 de c h ~ e a  de g/raUzs 

dans l e  pokXen de Zea mzya. 

in t ra- té t rade ont l e s  coef f ic ien t s  l e s  p lus  fa ib les  ( -  0,1) , l e s  2 couples 

in ter- té t rades  ont l e s  coeff ic ients  l e s  p lus  élevés ( -  0,6). Les autres cou- 

p l e s  sont caractér isés  par des valeurs intermédiaires. La pa r t i cu l a r i t é  de 

c e t t e  sous-population s'estompe dans l a  population t o t a l e .  

Sous- 

~ p u l a t  i on 

1 

2 

3 

'opulat ion 

t o t a l e  

1 

2 

3 

'opulat ion 

t o t a l e  

- ~ n t e r p r é t a t i o n  : 

De ces r é su l t a t s  se dégagent 2 modes de var ia t ion 

des pourcentages, deux à deux. 

. Les pourcentages des 4 classes prennent n'importe quelle valeur  

par  rapport à l eu r  moyenne respective (cas  des sous-populations 1 e t  3) 

(Tableau 8)  ; 

. Certains couples de c lasses  ont un r é s u l t a t  balancé des pour- 

centages ce qui entraîne l'indépendance dans d 'autres  couples (cas  de l a  

sous-pop. 2). L'analyse de l a  f igure  7, p. 96, montre comment on abouti t  à 

n 

3 O 

30 

48 

108 

30 

3 O 

48 

108 

Couples i n t  ra-tét rades 

C + / c s u  

i 

Couples inter-tétrades 

r 

- 0,398 

- 0,086 

- 0,229 

- 0,264 

P 

O ,022 

0,648 

0,110 

0,005 

................................................................. 
C + / c +  c s u / c +  

r 

-0,371 

-0,217 

- 0,429 

- 0,372 

c + / C s u  

r 

-0,292 

-0,639 

- 0,150 

- 0,288 

P 

0,034 

0,239 

0,001 

0,000 

- 0,515 

- 0,158 

- 0,353 

- 0,400 

P 

0,106 

0,000 

0,304 

0,002 

C su / c s u  

0 ,001 

O ,398 

0,010 

O ,000 

C + / C s u  

- 0,451 

-0,240 

- 0,345 

- 0,229 

- 0,319 

-0,658 

- 0,450 

- 0,423 

0,067 

0,190 

0,013 

0,016 

0,075 

0,000 

0,001 

0,000 



une t e l l e  s i tua t ion .  Les deux couples fortement l i é s  sont l e s  couples i n t e r -  

t é t rades  C +/C s u  e t  c su/ c +. Quand une c lasse  du couple présente une 

d i f fé ren te  pos i t ive  avec l a  moyenne, l ' a u t r e  c lasse  présente une différence 

négative, e t  vice-versa. La somme des produits  des 2 différences e s t  néga- 

t i v e  e t  élevée, l a  covariance e s t  élevée e t  r a une valeur négative proche 

de -1. Le coeff ic ient  r fa ib le  d'un couple in t ra- té t rade s i g n i f i e  que l e s  

pourcentages des 2 phénotypes de l a  t é t r ade  peuvent présenter une différence 

de même signe ou de signe d i f fé ren t  par rapport  à l eur  moyenne. L'expression 

L (xi - X) (yi - 3 )  e s t  f a ib l e ,  posi t ive  ou négative. On vo i t  su r  l a  figure 7 
que l e s  2 couples in ter- té t rades  C +/c  + e t  c su/C su sont dans la  même 

s i tua t ion  que l e s  couples in t ra- té t rade.  I l  découle de l à  que l e s  2 couples 

in ter- té t rades  à r élevé sont indépendants l ' un  par rapport à l ' a u t r e .  

Nous pouvons imaginer l e  cas 03 l e s  pourcentages 

des deux couples in ter- té t rades  à r élevé var ient  dans l e  même sens. Alors 

l a  s i tua t ion  dans l e  couple in t ra- té t rade e s t  l a  suivante : l e s  2 pourcen- 

tages sont ensemble supérieure à l eu r  moyenne ou ensemble i n f i r i e u r s  à l eur  - 
moyenne. L9expression Z (xi - x)  (yi - ) e s t  toujours posi t ive  e t  élevée. 

Pour opérer c e t t e  transformation, il s u f f i t  de corriger l e  diagramme en 

enlevant l a  symétrie aux 8 échanti l lons du couple c +/C  su marqués d'une 

flèche (Fig. 6 ) .  De la  même manière, l a  correction e s t  effectuée sur l ' a u t r e  

couple in t ra- té t rade,  sans que l e s  moyennes soient  modifiées. Les coeff ic ients  

de corrélat ion sont l e s  suivants : 

Couples in0u.z-tC!Zm.de Co uplea Xeh-téRnadea 

La l i a i  son e s t  devenue posi t ive  e t  s ign i f ica t ive  

pour l e  couple in t ra- té t rade . Sous 1 'angle de l 'analyse des tétrades,  l a  l i a i -  

son fa ib le  à nu l l e  ou l a  l i a i son  posi t ive  e t  s ign i f ica t ive  peut donc caracté- 

r i s e r  l e  couple in t ra- té t rade.  

Pour clore l ' analyse  de l a  f igure 7 il faut  remar- 

quer que l e  r é s u l t a t  balancé des pourcentages e s t  l a  conséquence de l a  fluc- 

tuat ion des t é t rades  dity-pes A e t  B ; l e s  t é t r ades  t é t ra types  passent en 

quelque sor te  inaperçues dans l 'es t imat ion des coeff ic ients  de cor ré la t ion ,  



FLgwre 1 : Le6 coe{{i&nt4 de c a m é f a t i o n  dans Les di66é.lrent.4 

wupfes de f a  h o u - p o p u e a t b n  2 de tu béghégation C + / c A U .  

car ,  apportant en proportion égale l e s  4 phénotypes, e l l e s  ne modifient 

pas l e s  rapports entre  classes dans l a  f luctuation des té t rades  ditypes. 

ï h  résumé, dans une population pollinique compo- 

sée de 4 phénotypes de ga ina ,  imaue d'une ségrégation indépendante de 2 

couples d ' a l l è l e s ,  l e s  pourcentages des 6 couples de phénotypes ne se sépa- 

rent  pas par l eurs  coeff ic ients  de corrélation s i  l 'échantillonnage e s t  

élevé. Avec un échantillonnage pluie fa ible ,  il peut a r r iver  que l e s  couples 

inter-tktrades e t  intra-tétrade aient  des coeff ic ients  significativement 

d i f fé ren ts  : 2 des 4 couplee inter-tétrades sont caractér isés  par des l iai- 

sons fbr tes .  l e s  2 cowles  intra-tétrade sont caractér isés  par l ' indk~endan  - 
ce.  - 



6) La segrégation il l i a i s o n  f a c t o r i e l l e  : ...................................... 
- La sénrép;ation pol l in ique : 

La l i a i s o n  c - wx (colorat ion aleurone/réserve- 

amylodextrine) e s t  mise en évidence dans l e  croisement-test suivant : 

Le pollen de l a  p lante  po l l i n i s a t r i c e  dérive de 

3 types de t é t rades  : 

La t é t r a d e  parentale  (Pa) Les tétrades recombinées (Re) 

d i  type té t ra type 

La différence e s sen t i e l l e  avec l a  composition des 

t é t rades  en ségrégation indépendante e s t  l a  prépondérance de l a  t é t rade  

parentale sur  l e s  2 t é t r ades  recombinées. 

C +  

C WX O 
- Les coeff ic ients  de corré la t ion (Tableau 9, A )  : 

La descendance du croisement-test donne théorique- 

ment 4 phénotypes de grains : 

. l e s  phénotypes parentaux ( C  wx) e t  ( c  +) 

; l e s  phénotypes recombinés ( C  +) e t  ( c  wx) . 
Mais comme sur l ' é p i  l e  caractère des réserves e s t  masqué par l a  coloration 

de l 'a leurone,  l e s  phénotypes ( C  wx) e t  ( C  +) sont réunis  en une seule c las-  

se  de phénotypes ( C  +) . 

C +  

C WX C W X  C +  a3 

Pour 3 phénotypes, il y a 3 couples de c lasses  

possibles : 

. l e  couple in ter- té t rades  c + / c wx 

. l e s  2 au t res  couples présentent un phénotype se répar t i s san t  

sur l e s  2 t é t rades  : C / c + e t  C / C WX. 



Tabeau 9 : Liaison &e le6 pouhcen.tuges des &AU de guin.6,  

p d ~  deux a deux, t e  pollen de zea map. 

C + 
avec /regmupement des phénoXypeh ( C )  . 

C A U  

Sous - 
population 

1 

2 

population 

totale 

'LI/ % ( C )  esX la dome de % ( C  + )  et de % I C  AU) .  

n 

30 

46 

76 

c +  / c w x  
----,-,--,-,,,,, 

tétrade : Pa / Re 

r 

- 0,825 
- 0,688 

- 0,748 

C / c +  
,,,,,,,,,,,,,,,- 

Pa + Re / Pa 
r 

P 

0,000 

0,000 

0,000 

r 

- 0,540 
- 0,488 

- 0,515 

C / c w x  
--,-------------- 

Pa + Re / Re 

P 

0,001 

0,000 

0,000 

r 

-0,031 

- 0,298 

- 0,184 

P 

0,872 

0,038 

0,108 



Les pourcentages de ségrégation por tant  sur 76 épis  

sont l e s  suivants : 

(c) : 50,33 5 1,96 ; ( c  +) : 35,55 i 2,89 ; ( c  wx) : 12,12 f 2,52 

Les coeff ic ients  de corré la t ion sont calculés au 

niveau de l a  population t o t a l e  (n  = 76) e t  au niveau de 2 sous-populations 

(n  = 30 e t  46). La valeur de r e s t  remarquablement homogène pour l e  couple 

in ter- té t rades  : - 0,6 à - 0,8. Les deux couples mixtes ont ,  l ' un  une l i a i -  

son moyenne, l ' a u t r e  une l i a i son  f a ib l e  ou nu l le .  

Pour comparer l a  population à l i a i son  f ac to r i e l l e  

avec l a  population poll inique à ségrégation indépendante, il faut  transfor- 

mer ce t t e  dernière en une population à 3 classes  de grains ,  en regroupant 

en une seule c lasse  tous l e s  grains à aleurone coloré. Les coeff ic ients  de 

corré la t ion des 3 couples de c lasses  sont portés dans l e  tableau 9 ,  B. Eh 

comparant l e s  deux r é su l t a t s   a able au 9 ,  A e t  B ) ,  il e s t  manifeste que l a  

population poll inique à ségrégation l i é e  e s t  analogue à l a  sous-population 2 

de l a  ségrégation indépendante : l e  couple in ter- té t rades  présente l e  coeffi- 

c ient  l e  p lus  élevé.  Pour l e s  deux autres  sous-populations e t  l a  population 

globale, l e  couple in ter- té t rades  présente l a  l i a i son  l a  plus f a ib l e .  ;Q\ 
l;~;.; n <-.A' 

- Interpréta t ion : 

I l  apparaît  donc que l e  r é s u l t a t  balancé des pour- 

centages de phénotypes, provenant de t é t rades  di f férentes  const i tue ,  dans 

l a  ségrégation indépendante, une p a r t i c u l a r i t é  mais devient l e  fa i t  général 

dans l a  ségrégation l i é e .  

On peut énoncer l e  principe suivant : l a  population 

poll inique provenant de 2 t é t rades  di types ,  en proportion inégale ,  présente 

une l i a i son  pré fé ren t ie l l e  pour l e  couple de phénotypes in ter- té t rades .  Ré- 

ciproquement l e  coeff ic ient  de cor ré la t ion ,  calculé su r  l a  population pol l i -  

nique à l ' an thèse ,  e s t  indicateur de l a  composition des t é t r ades .  

Puisque l a  population poll inique à ségrégation 

indépendante s e  dist ingue de c e l l e  à ségrégation l i é e  il s ' a g i t  de savoir 

duquel des 2 types de population poll inique s e  rapproche l a  population des 

Oenothères hétérozygotes. 

Il a é t é  démontré plus haut que, chez l e s  Oenothè- 

r e s  hétérozygotes, l e s  microspores potentiellement act ives ,  inac t ives  e t  vides 



Fkwc t : SchCm 4434Zsottati6 des m m  dc c o ~ n  

d w  & popL(OtiOn p 0 L t h . Q ~ ~  t h ~ i . n  d. 3 d h r u  de g&. 

Tetracle B Tetraôe A 

1' wwvcmu [ C l  ou [c l  

- - ............ .......... ............. ............. ............... or- ....*........... ................ ................ ............... .......m...... 

................. 

Les 2 phihotyper qui forsent l e  couple à l i u s m  18 pl- f o r t e  s e  trouvent 
dme 2 tg t r ad t r  d i f férentes .  

Lee 2 phhotype. qui forment l e s  couples à l i a i son  fo r t e  e t  €gale sont r i t d i  
dans une tstrrdc à condition que l e s  écarts-types dei 3 phihotyper soient Ceux : 

s [ s ~ ]  ' 2*5 s [C  +l = 1.98 s [c au1 - 1.96 ; Sr+] = 2.4 SIC +] - 2.01 

Les 2 ph6not;ypts du couple $ l i a i son  
phénotype consti tue & lui  seul  m e  a t r r d e ,  condition que Ir variance de ce 
dernier s o i t  Cgile a l a  soraw Qs variances des 2 autres pdnotyper  : 



ne peuvent pas se  r é p a r t i r  dans l e s  t é t rades  de manière uniforme, mais dans 

plusieurs té t rades  en proportion inégale.  C'est donc l a  s t ructure  d'une po- 

pulation poll inique à ségrégation l i é e  qui peut s e rv i r  de modèle approché 

pour in te rpré te r  l a  population des oenothères hétérozygotes. 

C I  --- La pguhtLon-itémin .............................. a 3 c l a b a u  de g&ns ----- : 
Pour que l a  population à l i a i son  f a c t o r i e l l e  

puisse ê t r e  comparée à l e ,  population pol l in ique à 3 classes de g ra ins ,  il 

faut  transformer l a  ségrégation à 4 classes  en une ségrégation à 3 classes  

en regroupant 2 c lasses  en une seule.  La ségrégation issue de C + e s t  
C WX 

obtenue directement sous c e t t e  forme par  regroupement des phénotypes C + e t  

C m. Mais en ne disposant que de ce r é s u l t a t ,  il e s t  impossible de procé- 

der à un autre regroupement. Pour remédier à ce t  i nc~nvén ien t ,  nous nous 
C '+ référons à l a  sous-population 2 de l a  ségrégation issue de . 

Sur l e s  2 t é t rades  ditypes,  l e  regroupement de 

2 phénotypes peut s e  f a i r e  sur  2 té t rades  ou à l ' i n t é r i e u r  d'une té t rade  : 

. l e  regroupement sur  2 té t rades  donne l e s  phénotypes ( C )  ou ( c )  , 
(+) ou (su)  ; 

. l e  regroupement par t é t rade  s e  résoud en une té t rade  monotype 

A ou B. 

En t ou t ,  3 regroupements sont poss ibles ,  indi- 

qués sur  l a  f igure 8 par  l e s  microspores ponctuées. Les coeff ic ients  de cor- 

ré la t ion  entre  l e s  pourcentages des 3 phénotypes, p r i s  2 à 2 sont por tés  

dans l e  tableau 10. 

Chaque regroupement e s t  caractér isé  par une 

répar t i t ion  définie de l a  valeur des l i a i sons  sur  l e s  3 couples de c lasses .  

- geg_rr&gment nterétr~~dg- : 

. regroupement 1 : (c) ou ( c )  : l e  couple inter-tétrades 

garde l a  l i a i son  l a  p lus  fo r t e  ( -  0,6) ; l e s  2 autres couples ont des liai- 

sons moyenne s ; 

. regroupement 2 : (+) ou ( su)  : l e  couple in ter- té t rades  

e s t  caractér isé  par une l i a i son  f a ib l e ,  l e s  2 autres  couples par des l i a i sons  

fo r tes  e t  égales. 



TaMeau I O  : la population dm& à 3 U b e a  de  gW.n.b (Sou-PO@-n  2 
de Ca beghegation su avec ~egmupeinent  de pliEnotypes). 

1' regroupement 

2' regroupement 

r P 
L 

r P r P 

couple 
intra-tétrade 

A.  Punotypes mgmupéb prravenunt de tUmch d i 6 ~ é ~ ~ b 5  

1 3' regroupement I C s u / c +  

------------------ ------A---------- 

couple mixte 
Phihotypes ------------------- 

C / c s u  

- O ,399 O ,021 

c / C s u  

- 0,453 0,007 

+ / c s u  

- 0,591 O ,000 

s u / c t  

- 0,632 O ,000 

c + / c s u  

- 0,639 0,000 

C + / C s u  

- 0,658 0,000 

C su / c  su 

- 0,240 0,190 

1 
C + / c +  

-0,217 0,239 

8 .  Phénotypes hegrraupé.6 pmvenant d'une même t@.Ou.de 

C / c +  

- O ,451 0,007 

c / C +  

- O ,357 0,043 

+ / C s u  

- O ,629 O ,000 

s u / C +  

-0,619 0,000 

I 

couple inter-tétrades 

tetrade A / C  su 

- 0,667 0,000 

tétrade A / c  + 

- 0,631 0,000 



- regroupement in t ra- té t rade  : -- -- ------------------- 
. regroupement 3 : l e s  l i a i sons  avec l a  t é t r ade  mono- 

type sont l e s  p lus  f o r t e s .  Le couple in t ra- té t rade  e s t  ca rac té r i sé  par une 

l i a i son  f a ib l e .  

On voi t  que l e s  regroupements 2 e t  3 présen- 

t en t  une r épa r t i t i on  identique des coef f i c ien t s  de corré la t ion : 2 coeffi-  

c ien t s  f o r t s  e t  égaux e t  un coeff ic ient  f a i b l e .  Mais en considérant l e s  

variances de chaque phénotype, il e s t  possible de séparer  l e s  regroupements 

2 e t  3 .  Dans l e  regroupement 2 ,  l e s  écarts-types des phénotypes sont  pra- 

tiquement égaux. Dans l e  regroupement 3, l a  variance de l a  t é t r ade  e s t  ap- 

proximativement égale à l a  somme des variances des 2 au t res  phénotypes. 

Il e s t  a i n s i  possible de dé f i n i r  l a  r épa r t i -  

t i on  des 3 phénotypes de microspores dans l e s  t é t rades  à p a r t i r  des coef- 

f i c i e n t s  de corré la t ion calculés  su r  l a  population poll inique à l ' an thèse ,  

en énonçant l e s  règles  suivantes : 

1 - s i  sur  l e s  3 couples, 1 couple présente une l i a i s o n  plus for- 

t e ,  l e s  2 phihotypes de ce couple proviennent, l e  premier d'une t é t r ade  e t  

l e  deuxième de l ' a u t r e  t é t rade  ; 

2 - s i  2 couples présentent une l i a i son  fo r t e  e t  égale ,  e t  l e  

troisième une l i a i son  f a ib l e ,  il y a 2 organisat ions possibles de t é t rades  

qui se dist inguent par l a  valeur des écarts-types. 

a )  lorsque l e s  3 écarts-types des 3 phénotypes sont 

approximativement égaux, l e s  2 couples f o r t s  consti tuent  chacun une t é t rade  

ditype ; 

b )  lorsque l a  variance du phénotype commun à 2 couples 

e s t  approximativement égale à l a  somme des variances des 2 au t res  phénotypes, 

l e  couple à l i a i s o n  f a ib l e  (ou à l i a i s o n  pos i t ive  s ignif ica t ive)  compose 

une t é t rade  di type,  l e  troisième phénotype forme l a  t é t r ade  monotype. 

3 - des règles  précédentes on déduit  que lorsque l e s  3 couples sont 

ca rac té r i sés  par une l i a i son  f a ib l e  e t  approximativement égale,  l a  répar t i -  

t i o n  des 3 phénotypes dans l e s  t é t r ade s  n ' e s t  p lus  p r é f é r en t i e l l e ,  e l l e  e s t  

indépendante e t  s e  f a i t  au  hasard. 



En résirné, pour a b o u t i r  5 ces l o i s ,  l e  raisonnement s e  f a i t  

en 3 temps. 

l 0  temps: La populat ion po l l i n ique  qui  s e  rapproche l e  mieux 

de l a  populat ion des hétérozygotes  de complexes e s t  l a  p o p d a t i o n  p o l l i n i q u e  

à l i a i s o n  f a c t o r i e l l e ,  à cause de l ' i n é g a l i t é  de propor t ion  e n t r e  l e s  t é t r a d e s  

pa ren ta l e s  e t  l e s  t é t r a d e s  recombinées. 

O r  l a  popula t ion  po l l i n ique  à ségréga t ion  f a c t o r i e l l e  l i é e ,  

C wx / c +, e s t  c a r a c t é r i s é e  p a r  l a  va leur  graduée des c o e f f i c i e n t s  r des d i f =  

f é ren t s  couples de phénotypes. En conséquence, l e s  c o e f f i c i e n t s  de c o r r é l a t i o n  

sont  des marqueurs des couples de phénotypes i n t e r - t é t r a d e s  e t  des couples de 

phénotypes i n t r a - t é t r a d e .  

Donc l a  va l eu r  des c o e f f i c i e n t s  r dans l a  population p o l l i n i q u e  

des oenothères ind ique ,  pa r  s i m i l i t u d e ,  l e s  couples de phénotypes i n t e r - t é t r a =  

des e t  l e s  couples de phénotypes in t r a - t é t r ade .  

2' temps:Pour que l a  s imi l i t ude  e n t r e  l a  population-témoin e t  

l a  populat ion des Oenothères s o i t  exac t e ,  il fau t  regrouper  2 phénotypes de 

gra ins  de l a  populat ion témoin en un s e u l ,  ce  qui r é a l i s e  une population-témoin 

à 3 c l a s s e s  de g ra ins .  

O r  un regroupement p a r  2 s u r  4 phénotypes peut  s e  r é a l i s e r  

de 6 manières.  Chaque regroupement a b o u t i t  à une v a r i é t é  de population-témoin 

avec une combinaison d é f i n i e  des 3 c o e f f i c i e n t s  de c o r r é l a t i o n  s u r  l e s  couples 

i n t e r - t é t r a d e s  e t  l e s  couples i n t r a - t é t r a d e ,  

Nous pouvons donc observer  chez l e s  Oenothères d i f f é r e n t e s  

combinaisons des c o e f f i c i e n t s  r qui chacune correspond à un type  de r é p a r t i t i o n  

des 3 de ~ i c r o s p o r e s  dans l e s  t é t r a d e s .  

3' temps: Mais pour opérer  ces  r e g r o u p e ~ e n t s  , nous rencontrons 

une d i f f i c u l t é  expérimentale .  La population-témoin e s t  donnée d'emblée sous 

3 c l a s s e s  de g r a i n s ,  dont une r é s u l t e  d'un regroupement de 2 c l a s s e s  de g r a i n s .  

Comme il e s t  impossible de d i s s o c i e r  l e s  2 c l a s s e s  regroupées,  il e s t  également 

impossible  de r é a l i s e r  l e s  5 a u t r e s  regroupements. On surmonte c e t t e  d i f f i c u l t é  

en f a i s a n t  appel  à une a u t r e  s i m i l i t u d e .  En e f f e t ,  en f r ac t ionnan t  au  hasard  l a  

populat ion à ségréga t ion  f a c t o r i e l l e  indépendante,  on i s o l e  une sous-population 

qui  i m i t e  exactement l a  grada t ion  des c o e f f i c i e n t s  r de l a  populat ion à 

gat ion  f a c t o r i e l l e  l i é e .  Ce t t e  sous-population permet d ' opé re r  l e s  6 regroupe= 

ments, e t  e l l e  s e r a  en d é f i n i t i v e  l a  populat ion - témoin. 

Ce raisonnement comporte donc 3 ana log ie s :  une première e n t r e  

l a  populat ion à ségréga t ion  f a c t o r i e l l e  l i é e  e t  l a  popula t ion  des Oenothères; 

une deuxième e n t r e  une f r a c t i o n  au hasard de l a  popula t ion  à ségrégat ion f ac to=  

r i e l l e  indépendante e t  l a  popula t ion  à ségréga t ion  l i é e ;  d 'où découle l a  3' ana= 

l o g i e  e n t r e  l a  sous-population à ségréga t ion  indépendante e t  l a  populat ion des 

Oenothères. 



dl L e s  U e s  de La mgthode des coeaaicient6 de ................................. ---------- 
otKM4on- r 
I l  e s t  ce r ta in  que l a  t ransposi t ion d'un modèle 

mendélien de ségrégation poll inique à l a  population des Oenothères hétéro- 

zygotes a des l imi tes  qui découlent de plusieurs caractères  : 

- l a  d i s t r ibu t ion  des pourcentages d'une c lasse  de phénotypes dans 

l e  pol len de mals d i f f è r e  totalement de ce l l e  des Oenothères. Pour s'en ren- 

dre compte, il s u f f i t  de comparer l e s  diagrammes des f igures  5 d'une par t  e t  

de l a  f igure  6 d 'autre part:pour l a  ségrégation mendélienne, diagramme ramas- 

sé  autour de l ' absc i sse  moyenne; pour l a  ségrégation chez l e s  Oenothères, dia- 

gramme é t a l é  de par t  e t  d 'autre de l ' absc i sse  moyenne. ; 

- l a  ségrégation 111 dans l a  t é t rade  de maïs e s t  l a  seule possi- 

b le .  Chez l e s  Oenothères e l l e  e s t  accompagnée d 'autres proportions de ségré- 

gation ; 

- enf in ,  l a  population 3 c lasses  de grains e s t  f a c t i c e ,  car  e l l e  

e s t  obtenue par  l e  regroupement dephénotypes bien d i s t i n c t s ,  a l o r s  que dans 

l e  pollen des Oenothères chaque c lasse  e s t  r é e l l e .  

Aussi doit-on accorder aux 3 règlee é tab l ies  plus 

haut seulement une valeur indicat ive  qui demande à ê t r e  confirmée par l e s  

autres  paramètres s t a t i s t i q u e s ,  moyenne e t  écart-type . 

2-Les résuZtats statistiques : 

L 'u t i l i s a t i on  des coeff ic ients  de corré la t ion li- 

néaire pose comme préalable un ensemble de conditions s t a t i s t i ques  : norma- 

l i t é  de l a  fonction fréquence, régression l i néa i r e ,  s i gn i f i c a t i ve .  Les résul-  

tats des t e s t s  s t a t i s t i ques  présentés en annexe 2 (p .  122) e t  annexe 4 (p.  131) 

prouvent que ces conditions sont bien s a t i s f a i t e s .  

Dans l e  tableau 11 qui présente l e s  estimations 

des coeff ic ients  de corré la t ion,  il e s t  in téressant  de considérer globalement 

population e t  sous-populations. Pour l e s  3 espèces, l e  couple act i fs /v ides  

présente uniformément des coeff ic ients  élevés,  entre  - 0,6 e t  - O ,9. La moyen- 
+ 

ne e s t  à - O,$ La f luctuat ion s i  rédui te  de r e s t  remarpuable,car l ' i n -  

t e rva l l e  de confiance au risque de 5 % s 'é tend théoriquement de - 0,3 à - 1 .  

(+) C'est l e  coeff ic ient  de corré la t ion a ju s t é ,  r l ,  calculé su r  l'ensemble 
des sous-populations des 3 espèces. 



1 O 5  
Tableau 1 1 : LU wed(i&na3 de w i v r ~ o n  e W  tes powrcentages de 

ceabsu p d e 6  deux h deux davld & popueation totule et tu s o w -  
popueatiand chez Hennis, ersteinends e t  syrticola. 

S O U S  

populations 1 n 

Oe. bsennis 

Population 
totale 

Population 
totale  

Oe. syr t icota  

1 

2 

3 

Oe . ersteinensi 

1 

2 

3 

4 

30 

30 

40 

Population 
totale 1 9 5  

\ 

1 Classe. de pollen testees  pour l a  corrélation 1 
L 

r 

-0 ,683 

-0,869 

-0,709 

-0,729 

-0,625 

-0,716 

-0 ,638 

-0,721 

-0,802 

-0,722 

-0,639 

-0,319 

-0,240 

+0,004 

-0,350 

-0,423 

-0,370 

act i  

r 

-0,766 

-0,837 

-0,851 

-0,803 

-0,753 

-0,801 

-0,744 

-0,903 

-0,576 

-0,709 

-0,832 

-0,778 

-0,728 

-0,891 

-0,786 

-0,757 

-0,717 

acti  

r 

+0,054 

+0,456 

+0,233 

+0,178 

+0,042 

+0,156 

-0,039 

+0,352 

-0,027 

+0,024 

+O ,105 

-0,348 

-0,491 

-0,450 

-0,289 

-0,272 

-0,382 

inactifs/vides 

P 
I 

O ,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0 ,000 

0,000 

O ,000 

0,000 

0,000 

N.S. 

N.S. 

N.S. 

0,048 

0,002 

0,000 

fs/vides 

P 

0,000 

0,000 

O ,000 

0 ,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

O ,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

fs / inactifs  

P 

N.S. 

0,007 

N.S. 

N.S. 

N.S. 

0,054 

N.S. 

O ,046 
N.S. 

N.S. 

N.S. 

0,049 

0,003 

O ,008 

N.S. 

N.S. 

0,000 



Les l i a i sons  dans l e s  couples a c t i f s / i n a c t i f s  e t  

inac t i f s /v ides  di f férencient  l e s  espèces. On peut d is t inguer  biennis e t  s y r  

t i c o h  d 'ers te inensis  . 
Pour biennis e t  sy r t i co l a ,  l e  couple act i fs / inac-  

t i f s  e s t  caractér isé  par  des l i a i sons  fa ibles  ou nu l l e s ,  ou des l i a i sons  si- 

gn i f ica t ives  posi t ives .  Le couple inac t i f s lv ides  présente uniformément des 

coef f ic ien t s  élevés néga t i f s ,  à l ' i n s t a r  du couple ac t i f s /v ides .  

I l  fau t  cependant re lever  une pa r t i cu l a r i t é  qui 

dist ingue biennis de s y r t i c o k .  Chez biennis,  l e s  valeurs de r des couples 

ac t i f s /v ides  e t  inac t i f s lv ides  se  t iennent bien ensemble. El les  d i f fèrent  

de - 0 , l .  Chez sgr t icoza,  chaque sous-population e s t  un cas pa r t i cu l i e r ,  l e s  

valeurs sont - 0,7 e t  - 0,6,  ou - 0,9 e t  - 0,7, ou - 0,6 e t  - 0,8. 

Chez e r s te inens i s ,  l a  sous-population 1 e s t  com- 

parable aux sous-populations de biennis. Mais l e s  autres  sous-populations e t  

l a  population t o t a l e  présentent  des coeff ic ients  f a ib l e s  ou moyens qui ne 

dépassent pas - 0 3 .  

S i  nous comparons ces r é s u l t a t s  avec l e  t e s t  de 

l'homogénéité des moyennes (p .  80) ,  on constate qu'aux moyennes homogènes 

correspondent des coeff ic ients  de corré la t ion homogènes (cas de b ienn is ) ,  e t  

qu'aux moyennes hétérogènes correspondent des valeurs di f férentes  des coef- 

f i c i e n t s  de corré la t ion en t re  sous-populations (cas  d 'ers te inensis  e t  de 

syrt icoZa) . L'hétérogénéité des moyennes r e f l è t e  donc une organisation di f- , 

férente  des té t rades .  

Pour l e s  3 espèces, l a  l i a i s o n  dans les couples de 

phénotypes se résume de l a  manière suivante : 

Espèce 

biennis 

s y r t i co  Za 

ers te inens i s  

&&on danb Le couple 

La même analyse a é t é  f a i t e  chez d 'autres espèces 

avec des dénombrements moins importants ( tableau 12) .  On peut objecter  qu'un 

nombre f a ib l e  d 'échanti l lons ne permet pas de d6gager l a  s ign i f ica t ion  de r .  

Mais c e t t e  objection ne se  j u s t i f i e  pas pour notre matériel  ca r  l 'analyse 



Tableau 12 : CotLILéta&Lons m e  tes  powrcevLfages des c l h h e s  deux à deux, 
dam t a  popuRa;tion p o U n i q u e  des espèces  hétéhazygotes  . 

.,.,., ...... ..,. a i g n i & i c a t i b  au-de là  d e  1 / 1 0 0 0  
,... b i g n i G d 6  à 1 / 1 0 0  

hana e x p o a a d  non h ~ g n i d i c d b  

Espèces n 
- 
x f S  

bi ennis 

cornni fem 

nuda 

rubricaulis 

suaveo Zens 

syr t ico  Za 

ersteinensis 

cormi  fera 
rubrisepa Za 

con fe r t a  

- 

L e s  expoaantd 

Coefficients de corré la t ion 
dans l e s  

A/V 

r q/v 3 'IA/V 

...... 
-0 ,BO l"''w' 

...... 
-0 ,86f'*"' 

.,.,., 
-0 ,849"*"' 

...... 
-0 , 89fb"0' 

...... 
-0 , 738""*' 

...... 
-0 , 709'**"' 

...... 
-0 , 7 1 

couples de 
................................. 

A/ I A  

150 

66 

62 

76 

40 

100 

r 
A/V 

A : 72,13 f11,27 1 

c lasses  

I A / V  

A : 23,59 f 4,79 
I A  : 19,232 4,11 

V : 57,11 f 6,76 

A : 36,94 + 6,36 
IA : 26,17 f 6,60 

V : 36,89 211,30 

A : 4 0 ~ 1 5  f11,94 
IA : 1 5 ~ 8 5  f 7,36 

V : 44,00 +13,92 

A : 33,87 + 5,38 
I A  : 31 ,04f  5,15 

V : 35,09 f 9,40 

A : 41 $42 ++4,79 
IA : 35,50 f 4,21 

V : 23,OT + 6,23 

A : 24,41 f 8,20 
IA : 28,42 f 8,36 

V : 47,17 +11,85 
- 

élevé 

.,.,.. 

+O,  156 

...... 
+O ,520""" 

-0 ,016 

... ,., 
+O ,593""" 

-O ,047 

+O ,024 

...... 
-0 , 38$''''' 

195 A :  4 5 , 5 0 f 7 , 1 1  
195 IA : 15,30 2 5,36 

V : 39,00 f 7,10 

...... 
-0 , 7 

g*- l 

i 
...... I 

-0 , 8 7 ~ " "  1 
.,.,., ...... 

-0,515 , 
1 I 

...... 1 
-0 ,888"'"* , 

I 

...... 
-0 ,64{""' 

...... - 0 , 7 2 2'**-" 

I 
I 

:::::: l 
-0,370 j 

I 

56 IA : 6,32 f 5,39 
V : 21,55 f 9,44 i '  - 0 ~ 5 5 ,  +0,087 , 

- 1 

-O , 746::::: 

de /r : 

-0,278"" 

. - 

r IA/V > r ~ / ~  

des c o e b 6 i c i e n A  t~ hcüqu& La b i g n i g d o n  

81 

- -- - - 

A : 4 0 ~ 2 0  + 5,87 
, 42#:::: IA : 26,11 f 8,04 

V : 33,75 f 8,55 

- - - - --- - - - - 



&a sou-populations montre que, s i  dans un couple de classes l a  l ia ison 

e s t  fo r t e ,  e l l e  apparaît trbs v i te .  Par exemple pour Oe. conferta, 03 au 

d6part n ' é t a i t  analysée qu'une population de 20 échantillons, l a  l ia i son  

l a  plus for te  caractér isai t  l e  couple inactifs/vides.  Ce résu l ta t  é t a i t  

singulier par rapport a u  autres espsces . Un dénombrement plus étendu 

(n = 81 ) a confirmé ce t te  l ia i son  plus for te  du couple inactifslvides . Il 

en découle qu'une population pollinique composée de 30 6chantillons s u f f i t  

pour interprgter l e s  coefficients de corrélation. 

Le tableau 12 dans lequel sont réunis l e s  résul- 

t a t s  pour 9 espèces (y compris l e s  3 espèces analys6es plus haut) donne 

une vue d'ensemble des possibi l i tés  de l ia ison dans l e s  3 couples de classes 

d'une population pollinique. Les espèces sont groupées en fonction de l a  

combinaison des 3 coefficients r . Moyennes e t  écarts-types sont kappelés 

car  i l s  sont necessaires pour l ' in terprétat ion génétique des coefficients 

de corrélation. 

L e s  combinaisons observées dans l e s  9 espèces sont 

l e s  suivantes : 

C o m b ~ o n  1 appeeée biennis 

A / V  : a élevé, néga&id 
A / I A  : a 6eibte( ')ou élevé, p o d c t i d  

1AIV : h é&vé, néga&i{. 

Combinaibon 2 appdée ersteinensis 

A/ V : h Elevé, n é g d 6  

:)h moyen, négati6 ou dai6t.e 
IAIV : 

Combinaidon 3 appdée conferta 

' ) n  daible à nw yen, n?!gatid 
A / I A  : 
I A / V  : h élevé n t g d d .  

3-Interprétation : Z'o~ganisation des tdtrades : 

Ces données s ta t i s t iques  permettent d'esquisser 

l a  répart i t ion des microspores potentiellement actives (en abrégé A ) ,  inac- 

t ives  (IA) e t  vides (v )  .  ans l a  su i te  de l'exposé, l e  terme "potentielle- '. 

ment'' e s t  sous-entendu.) A une combinaison dest.coefficients r correspond 

( ' ) Quand .n e6.t 6eible, c' eû.t à difie non digni&Lcatid, l e  digne de h 
n'a aucune hnpo&ce. 



F&w 9 : R L j m t i . t h  du r r i ~ ~ o b p ~ w  pofUCtiCttUllOLf 
d v u  ( A ) ,  inacthcs ( I A )  et v i h  ( V )  dam tu t é t u h o  

a) Type BIZüüIS 

Type BIENRIS propreiihnt dit 



UT tJ7pe d 'organisat ion des t é t r ade s .  Comme nous observons 3 combinaisons 

eneff ic ients  r ,  il y a 3 organisations de t é t r ade s ,  schématisées sur 

.k; fi gure 9 .  

a)  Le i t y p  biennis : ---- ---------- 
La combinaison biennis s u i t  l a  règle  2  b : il 

en découle une t é t rade  ditype a c t i f s / i n a c t i f s  e t  une t é t rade  monotype de 
.A 

microspores vides. Confrontons ce t t e  r épa r t i t i on  avec l a  valeur des moyemies 

t:z écarts-types. La population poll inique de m b ~ c a u l i s  pa ra î t  l a  p lus  

-impie à analyser.  Comme a c t i f s  e t  i n a c t i f s  f luctuent  dans l e  même sens par 

!apport aux vides,  l a  f luctuat ion entre l e s  2  t é t r ade s  e s t  théoriquement 

déf in ie  par l 'écart- type de l a  t6 t rade  de vides.  On peut donc est imer l a  

f luctuat ion propre à l a  ségrégation a c t i f s / i n a c t i f s  en calculant  l e  rapport  

% a c t i f s  
% a c t i f s  + % i n a c t i f s  

A l a  s u i t e  de c e t t e  transformation, l a  moyenne des a c t i f s  e s t  de 52 + 3,7 %. 
Le nouvel écart-type e s t  plus p e t i t .  Nous savons que pour une ségrégation 

111,  l ' écar t - type devrai t  avoir  une valeur de 2  %. La ségrégation ac t i f s / inac-  

t i f s  tend donc vers l a  ségrégation 1/1, mais sans jamais a t t e indre  l e  méca- 

nisme rigoureux de l a  ségrégation mendélienne. 

Coronifera présente l a  même combinaison des 

coef f i c ien t s  r que rubricaulis, mais liesmoyennes des a c t i f s  e t  i n a c t i f s  

sont t rop  éloignées de l a  ségrégation 1/1, l e s  i n a c t i f s  sont toujours en 

proportion plus f a i b l e .  

Biennis, syrticola e t  suaveolens ont l e  couple 

a c t i f s / i n a c t i f s  indépendant, mais l a  somme des variances s 2 ~  + s~~~ e s t  

supérieure à l a  variance des vides  alors que dans l e s  2  espèces pré- 

cédentes e l l e  e s t  i n f é r i eu r e ) .  En outre l e  rapport 

% a c t i f s  
% a c t i f s  + % i n a c t i f s  

calculé pour l a  population de syrticola donne l e s  paramètres suivants : 

46 2 11,6 %. Par c e t t e  transformation l ' écar t - type a fortement augmenté. Cela - 
veut d i r e  que l a  t é t r ade  monotype de grains vides qui présente l a  f luctua- 

*ion l a  p lus  fo r te  n ' e s t  pas l a  seule probable, cer ta ines  t é t rades  à grains 

contiennent en plus  des microspores ac t ives  e t  inactilres. 

Les r é su l t a t s  de nuda sont pa r t i cu l i e r s .  Par 

C O .  - de cor ré la t ion ,  l e s  t é t r ade s  présentent  l 'organisa t ion 



biennis .  Mais à l a  différence des espèces précédentes, l e s  écarts-types des 

a c t i f s  e t  des vides ont l a  même valeur. Cela 8 'explique par  l a  fa ib le  pro- 

port ion des grains i n a c t i f s .  De ce f a i t  l a  majori té des t é t rades  à grains 

a c t i f s  sont monotypes ; e l l e s  suivent l a  f luctuat ion des t é t rades  à micro- 

spores vides.  Cette s i t ua t i on  s'explique par l a  morphologie des grains inac- 

t i f s  : l e s  i n a c t i f s  sont t r è s  proches des a c t i f s ,  dans l e s  dénombrements 

on a pu qua l i f i e r  comme a c t i f s  des grains génétiquement i n a c t i f s .  Dans l a  

t é t rade  des grains a c t i f s  se  r éa l i s e  donc l a  ségrégation des grains généti- 

quement a c t i f s  e t  i n a c t i f s ,  mais l a  morphologie des grains à l 'anthèse ne 

rend pas apparente ce t t e  ségrégation. 

En déf in i t ive ,  l e s  r é su l t a t s  s t a t i s t i ques  de 

l'ensemble des espèces à organisation biennis sont cohérents , quand on com- 

pare moyennes e t  écarts-types avec l e s  coeff ic ients  de corrélat ion.  L'orga- 

n isa t ion de base e s t  : t é t r ade  à microspores ac t ives  e t  t é t rades  à micro- 

spores vides. Suivant l e s  espèces, l a  lère  t é t rade  e s t  l e  s iège de l a  sé- 

grégation a c t i f s l i n a c t i f s ,  dans des proportions généralement t r è s  éloignées 

de 111 , l a  2ème té t rade  peut comporter, en plus des vides,  des a c t i f s  e t  

des i n a c t i f s .  

6) Le type ers te inensis  : ---- -------------- 

La combinaison des 3 coeff ic ients  de corréla- 

t i o n  s u i t  l a  règle 1 .  On déduit 2 types de t é t rades  : des t é t rades  à micro- 

spores act ives  e t  des t é t rades  à microspores vides,  l e s  microspores inact ives  

apparaissent au hasard dans l 'une ou l ' a u t r e  t é t r ade .  La f luctuat ion des 

2 t é t rades  e s t  donc définie par  l a  c lasse  des grains a c t i f s  e t  c e l l e  des 

grains vides.  Ainsi s 'explique l a  valeur égale des 2 écarts-types, a c t i f s  e t  

vides. Comme l e s  i n a c t i f s  apparaissent dans l e s  2 t é t r ades ,  l eur  f luctuat ion 

e s t  de ce f a i t  plus fa ib le .  

On vo i t  que l e  type d'organisation ers te inensis  

e s t  assez proche du type biennis .  La différence ee sen t i e l l e  avec ce dernier  

e s t  que l e s  microspores inac t ives  ne ségrègent pas préférentiellement avec 

l e s  microspores act ives .  

Cette organisation n 'apparaît  pas au niveau de 

toutes  l e s  sous-populations ( tableau 11): Les sous-populations 2 ,  5 e t  6 sont 

à l'image de l a  population t o t a l e .  Les sous-populations 3 e t  4 sont carac- 

t é r i s é e s  par un couple a c t i f s l i n a c t i f s  à l i a i son  plus  fo r t e  que l e  couple 

inac t i f s lv ides ,  ce qui s i g n i f i e  que l e s  grains i n a c t i f s  apparaissent préfé- 

rentikllement dans l e s  t é t rades  à microspores vides. &fin  l a  sous-population 



1 e s t  de type biennis. On constate que l a  variation dans l e s  types de té-  

trades au niveau des sous-populations e s t  déterminée par l a  répart i t ion des 

inac t i f s .  Or il a é t é  dhont ré  plus haut que ce t t e  classe e s t  caractérisée 

par une for te  hétérogénéité entre l e s  moyennes des sous-populations ( c f .  

résu l ta t s  p.  80). La fluctuation des pourcentages d ' inact i fs  es t  donc con- 

ditionnée par l 'organisation des tgtrades . 
I l  e s t  intéressant de comparer l e s  paramètres 

de nuda et  d'ersteinensis : l e s  moyennes des 3 classes sont approximative- 

ment identiques, mais l a  combinaison des coefficients de corrélation e s t  

différente ; nuda e s t  un cas intermédiaire entre biennis e t  ersteinensis : 

Chez nuda l e s  inac t i f s  apparaissent préférentiellement avec l e s  a c t i f s ,  

chez ersteinensis l e s  inac t i f s  sont indépendants des 2 autres types de m i -  

crospores. 

Dans l e  tableau 11 ,  coronifera rubrisepala es t  

rangé à l a  su i t e  d'ersteinensis.  L'organisation des tétrades de cet te  es- 

pèce ne peut ê t r e  déterminée avec certi tude. En e f f e t ,  comme l a  moyenne des 

inac t i f s  e s t  t r è s  fa ib le ,  l a  distribution des pourcentages de ce t te  classe 

e s t  dissymétrique e t  donc éloignée de l a  normale ( c f .  tableau 13, en annexe 2, 

p.  122) . Si nous ne tenons compte que des 2 classes à distribution normale, 

a c t i f s  e t  vides, ce couple à r t r è s  élevé (proche de - 0,9) indique 2 ty- 

pes de té trades,  l 'une à microspores actives l ' au t r e  à microspores vides. 

Si malgré l'absence de normalité, on accordait aux coefficients r des 2 

couples A / I A  e t  I A / V  une valeur descriptive, il faudrait conclure que l e s  

microspores inactives apparaîtraient préférentiellement avec l e s  microspores 

vides. I l  e s t  donc vraisemblable que l 'organisation des tétrades de coro- 

n i f e m  rubnsepala e s t  de type ersteinensis.  

Dans l e  cadre de notre analyse, conferta es t  

l a  seule espèce qui, sur l e s  3 couples, montre l e  coefficient l e  plus élevé 

pour l e  couple inactifs/vides.  La combinaison des coefficients s u i t  appro- 

ximativement l a  règle 1 : un coefficient f o r t ,  2 coefficients moyens. On 

déduit 2 types de té trades,  l'une à microspores inactives,  l ' au t re  à m i -  

crospores vides ; l e s  microspores actives apparaissent dans l e s  2 té t rades,  

avec cependant une faible  préférence pour l e s  tétrades à microspores inac- 

t ives .  On retrouve sous une autre forme l a  répart i t ion de type erste inensis .  

La fluctuation des 2 tétrades e s t  mesurée par l 'écart-type des grains 



i n a c t i f s  ou des grains vides,  qui sont pratiquement égaux. Les grains  ac- 

t i f s  par t ic ipant  aux 2 t é t rades  ont de ce fait une fluctuation plus  fa ib le .  

Comme conferta e s t  l ' espèce unique pour l e  type de combinaison des coeffi-  

c ien t s  r ,  il n ' e s t  pas possible d'infirmer ou de confirmer l a  t é t r ade  

t r i t ype .  On admettra son existence. 

A l a  su i t e  de c e t t e  revue des populations pol- 

l in iques  de 9 espèces, on vo i t  que l e s  règles  des combinaisons des coeffi-  

c ien t s  de corré la t ion déduites de l a  population témoin permettent de con- 

na î t r e  avec vraisemblance l a  s t ructure  des t é t rades .  Car chaque dois ces 

règles se  sont trouvées en conformité avec l a  valeur des moyennes e t  surtout  

des écar twtypes .  En déf in i t ive ,  l e s  coeff ic ients  de corrélat ion en t re  clas- 

ses  pr ises  2 à 2,  expliquent l ' é g a l i t é  ou l ' i n é g a l i t é  entre l e s  écarts-types 

des 3 classes de grains.  Sans l 'analyse  des coeff ic ients  de cor ré la t ion ,  il 

e s t  impossible de donner l a  raison pour l aque l le  chez biennis l e s  écar ts-  

types des a c t i f s  e t  i n a c t i f s  sont égaux, ou chez ersteinensis ceux des a c t i f s  

e t  des vides sont égaux. 

CONCLUSION : LA SIGNIFICATION GENETImE DE L'ORGANISATION ................................. ------------------- ....................................................... 
DES TETRADES ------------ ----------- 

Deux f a i t s  paraissent  in téressants  à analyser : 

1 - l e  rapport pa r t i cu l i e r  des a c t i f s  e t  i n a c t i f s .  Dans 

l e  type ersteinensis e t  conferta,  une opération de méiose peut donner s o i t  

a c t i f s  e t  i n a c t i f s ,  s o i t  i n a c t i f s  e t  v ides ,  s o i t  a c t i f s  e t  vides ; Chez bien- 

n i s  par contre,  a c t i f s  e t  i n a c t i f s  sont i s su s  préférentiellement d'une 

seule  opération de méiose. Cette constatat ion impose un rapprochement entre  

l 'organisation des t é t rades  e t  l ' a c t i v i t é  des complexes dans l e  pollen. 

2 - dans l e s  3 organisations de t é t rades ,  l e s  grains 

vides apparaissent préférentiellement dans une t é t r ade  e t  l e s  grains viables 

dans une au t re  t é t rade .  

De ces deux f a i t s ,  nous dégageons des enseignements génétiques : 

1-Laorganisation des tétrades e t  Z ' ac t i v i td  des campZexes. 

L'ensemble des espèces du type biennis sont hété- 

rogemétiques s t r i c t e s  du côté &le .  ConfeYSa e s t  isoppmétique , ersteinen- 

s i s  e s t  relativement isogmét ique,  coronifera rubr2sepaZa s ' e s t  montré 



hétérogamétique, m a i s  e l l e  f a i t  p a r t i e  des mutants de t rans locat ion qui sont 

généralement isogamétiques. Eh opposant donc hétérogamétiques e t  isogamé- 

t iques ,  nous comparons l 'organisa t ion de type biennis à c e l l e  d 'ers te inensis  

e t  conferta. 

Chez l e s  hétérogamétiques , l a  méiose d'une cellule-mère 

sépare l e s  2 complexes, mais l a  ségrégation morphologique dans l e  pollen 

ne s e  superpose pas à l a  ségrégation génétique de complexes. De ce f a i t  l e s  

grains de type morphologique a c t i f  t ransmettent  l e s  2 complexes. Le grain 

i n a c t i f  transmet l e  complexe i n a c t i f ,  mais r e s t e  à savoir  s ' i l  ne transmet 

Que ce complexe. 

Chez l e s  isogamétiques l a  ségrégation morphologique 

dasis l a  t é t r ade  a c t i f s / i n a c t i f s  s'estompe complètement, puisque l e s  grains 

i n a c t i f s  apparaissent indépendamment avec l e s  grains a c t i f s  ou l e s  grains 

vides. Les grains a c t i f s  transmettent l e s  2 complexes. Les gra ins  i n a c t i f s  

sont génétiquement hétérogènes dans l e  type ers te inensis .  

La méthode des coef f i c ien t s  de corré la t ion ne peut ê t r e  

u t i l i s é e  sur l a  population pol l in ique de Zamzrckiana, isogamétique typique 

à 2 c lasses  de gra ins .  Mais nous disposons maintenant d'arguments su f f i -  

sants pour connaître l 'organisa t ion des t é t rades  de c e t t e  espèce. En e f f e t ,  

e r s te inens i s  e t  Zamarckiana ont l e  même plastome, type III. Les écarts-types 

de l a  c lasse  des a c t i f s  e t  de c e l l e  des vides sont égaux e t  l e s  p lus  élevés,  

chez e r s te inens i s .  I ls  sont élevés également chez lamarckirna. Dans l e s  2 

espèces l e s  moyennes des sous-populations sont l e s  plus é t a l é e s .  S i  chez 

e r s te inens i s  nous regroupons l e s  c lasses  des a c t i f s  e t  i n a c t i f s  en une c lasse  

de grains p l e in s ,  l e s  moyennes grains p le ins  e t  grains vides sont  pratique- 

ment identiques chez l e s  2 espèces ( c f .  tableau 5 )  . Enfin, s i  nous regardons 

l a  population pol l in ique i n  s i t u  de Zamarckiana (planche I V ,  1 e t  2 )  nous 

trouvons des zones d'anthères à grains p le ins  e t  des zones d 'anthères à 

grains vides qui chacune ne peuvent provenir que de t é t rades  monotypes à m i -  

crospores normales ou à microspores vides. I l  e s t  donc hautement probable 

qu 'ers te inensis  e t  Zamtrckirna ont l a  même organisation des t é t r ade s .  

2-La tbtrade des gra ins  vides : 

Les types biennis e t  e r s te inens i s  font  l e  mieux 

comprendre l a  s ign i f i ca t ion  génétique de l a  t é t rade  à grains v ides .  Nous sa- 

vons qu'une opération de méiose donne l e s  2 complexes ( l a  t é t r ade  1 ,  f i g .  9 ) .  

O r  il ex i s t e  une 2ème opération de méiose caractér isée  par l e s  grains vides 

( t é t rade  2 ) .  Le génome de l a  microspore résu l t an t  de ce t t e  méiose do i t  donc 



ê t r e  différents des 2 complexes , il e s t  nouveau m a i s  inviable.  La l é t a l i -  

t é  e s t  donc bien d 'origine génétique, e l l e  in té resse  un génome dans son 

ensemble. La question à résoudre e s t  l a  composition de ce génome. 

La f luctuat ion en t r e  t é t rades ,  l a  f luctuat ion des 

proportions de ségrégation, 8 l ' i n t é r i e u r  des tétrades, mettent en évidence une 

qua l i t é  essen t ie l l e  du mécanisme de l a  l é t a l i t é  : celui-ci do i t  mettre en 

jeu un grand nombre de facteurs  avec un s e u i l  d 'action : quand un ce r ta in  

nombre de facteurs sont présents dans l a  microspore, l a  l é t a l i t é  e s t  déclen- 

chée. L'hypothèse d'un t e l  modèle mul t i fac to r ie l  implique que l a  l é t a l i t é  

e s t  déterminée par l ' i n t e r a c t i o n  de facteurs  nucléaires e t  cytoplasmiques. 

Nous nous proposons de donner l a  nature des fac- 

t eurs  nucléaires en analysant l a  transmission de l'image poll inique.  

CONCLUSION A L'ANALYSE STATISTIqUE DE LA POPULATION P O L L I N I q E I  ............................... ........................... 

Intégrons l e s  r é su l t a t s  s t a t i s t i ques  acquis par  l 'ana- 

lyse  des classes de grainsconsidérées isolément e t  des 3 classes de grains 

considérées ensemble d'un échanti l lon à l ' a u t r e .  

Comme il ex i s t e  principalement 2 té t rades  e t  qu'à 

l ' i n t é r i e u r  des t é t rades  il y a ségrégation en t re  2 ou 3 formes de m i -  

crospores, l 'écart- type représente pour une pa r t  l a  f luctuation d'échantil- 

lonnage e t  pour une deuxième p a r t  l a  f luctuat ion en t re  types de té t rades  

ou en t re  proportions de ségrégation. 



Les grains vides provenant en majorité de t é t rades  

monotypes, l 'écart- type des gra ins  vides e s t  unebonne approximation de l a  

f luctuat ion entre  té t rades .  I l  e s t  l e  plus élevé des t r o i s  écar tsr types  ; 

car  il e s t  évident que l e  nombre de combinaisons de n té t rades  p r i ses  2 à 

2,  02 n e s t  toujours supérieur à 10, e s t  t r è s  élevé (pour n = 25, corres- 

pondant à un échanti l lon de 100 grains de pollen,  l e  nombre de combinai- 

son e s t  de 300) . 
A l ' i n t é r i e u r  des t é t rades ,  l a  ségrégation l a  plus 

apparente e s t  c e l l e  en t re  grains a c t i f s  e t  i n a c t i f s  chez l e s  espèces 

h6térogamétiques. Les 5 combinaisons s e  r éa l i s en t ,  s o i t  4 a c t i f s ,  3 a c t i f s  / 
1 i n a c t i f ,  2 a c t i f s  / 2 i n a c t i f s ,  1 a c t i f  / 3 inac t i f s ,  enfin 4 i nac t i f s .  

Ce nombre de combinaison e s t  très f a ib l e  en comparaison avec l e  nombre de 

combinaisons en t r e  2 types de t é t rades .  L'écart-type des grains a c t i f s  e t  

ce lu i  des grains i n a c t i f s  e s t  de ce f a i t  plus fa ib le  (en annexe 5,  p.136 , 
nous montrons à p a r t i r  de populations f i c t i v e s  de t é t rades  comment l ' éca r t -  

type des grains vides doit  ê t r e  plus grand que celui  des grains a c t i f s  e t  

des grains i n a c t i f s ) .  

L'image poll inique e s t  donc l a  résu l tan te  d,'une fluc- 

tuat ion élevée en t r e  types de t é t rades  e t  d'une f luctuat ion de fa i t  plus 

f a ib l e  en t r e  proportions de ségrégation à l ' i n t é r i e u r  de l a  t é t rade .  

La d i s t r ibu t ion  normale des fréquences des pourcenta- 

ges indique q u ' i l  y a continuité entre  l e s  d i f férentes  zones d'anthères. 

Prenons l e  cas l e  plus simple, ce lui  de rubricaulis : selon l e s  résu l ta t s  

du tableau 5 (p. 77) &a proportion des t é t rades  à microspores act ives  e t  

inact ives  ( t é t rade  A) e t  des t é t rades  à microspores vides ( t é t rade  B) e s t  

de 60 % / 40 5. Dans l e s  d i f fé ren t s  échanti l lons qui dérivent de 100 té-  

t r ades ,  l e s  21 combinaisons comprises en t re  60 té t rades  A e t  40 té t rades  B 

e t  40 té t rades  A ,  60 té t rades  B se r éa l i s en t  e t  se  mélangent de manière 

homogène. 

Réciproquement une d i s t r ibu t ion  éloignée de l a  normale 

(que nous rencontrerons dans l e s  populations poll iniques des hybrides) in- 

dique que l e  t i s s u  sporogène n ' e s t  pas homogène. Les combinaisons extrêmes 

de types de té t rades  sont aussi abondantes que l e s  combinaisons voisines 

de l a  moyenne. La d i s t r ibu t ion  anormale des fréquences dès pourcentages ré- 

vèle donc l ' in tervent ion prédominante du cytoplasme. 



A N N E X E S :  

1 - Le ca lcu l  s t a t i s t i q u e  

2 - Les t e s t s  de normal i t e  

3 - Les t e s t s  d'homogénéité 

4 - La c o r r é l a t i o n  dens un couple de phénotypes 

de grains.  

5 - La population p o l l  in ique  ca l  culée a p a r t i r  de 

popul a t i o n  fi c t i  ve de tetrades . 

1 - .................... LE CALCUL STATISTIQbE. 

Une par t ie  des calculs s ta t i s t iques  e s t  effectuée sur programme 

en langage Algol e t  exécutée sur ordinateur Gamma M 40 au Centre Interuni- 

versi ta i re  de Traitement de l'Information. Un programme e s t  composé pour 

l e  calcul des paramètres de l a  population pollinique, un autre pour l e  cal- 

cul de l a  l o i  normale. 

Ce programme comporte l e  calcul des paramètres 

suivants : 

a)  P o u  chaque &as e de g ~ n û  , i a  moyenne, 1 ' é- 

cart-type, l a  variance, l e s  moments de 2ème e t  3ème ordre, l e s  coefficients 

de PEARSON, b, e t  b2 e t  l e  tableau des fréquences des pourcentages. 

6) P o u  chaque coupte de cea6s a, i a  covariance, 

l e s  pentes ax e t  a des droites de régression Dx e t  D l e  coefficient 
Y Y' 

de corrélation l inéa i re ,  r e t  s a  s ignif icat ion,  définie par l e  pmamètre 

de STUDENT : 



h - p aui.t Ln L o i  n o m d e  tréduite pawt  n > 30 x x -  
u 
h 

d La Lai de STUPENT p o u  n < 30 

Dans l 'hypothèse de l ' indépendance,  p = O . On ca l cu le  l a  p r o b a b i l i t é  pour 

1 t ]  d ' ê t r e  dépassé, on d i t  que l a  l i a i s o n  e s t  s i g n i f i c a t i v e  au niveau . . . , . . 
( l e  s e u i l  de p r o b a b i l i t é  e s t  f i x é  à 0,05) , 

Les données : 

E l l e s  sont  l e s  pourcentages ca l cu lé s  à l a  main à 

p a r t i r  des dénombrements f a i t s  au microscope. Sur une c a r t e  sont  p o r t é s  l e s  

3  pourcentages d'un échan t i l l on .  Cet te  méthode s ' e s t  montrée t r è s  p r a t i q u e  

c a r  e l l e  permet faci lement  de décomposer l a  ~ o p u l a t i  on t o t a l e  en sous-popu- 

l a t i o n s .  

Temps de machine : 1 minute pour c a l c u l e r  t ous  l e s  

paramètres de 2  populat ions po l l i n iques  à n = 100. 

Ci-contre e s t  donné un exemple d 'analyse d'une sous- 

populat ion.  

- Analyse s t a t i s t i g u e  exécutée s u r  Ordinateur  M. 40. ---------------- ................................ 

La sous-population 1 d ' e r ç t e inens i s .  

A. U S  DONNEES 

Tableau 1 : % gra ins  a c t i f s  

Tableau 2  : % gra ins  i n a c t i f s  

Tableau 3  : % gra ins  vides.  

B. MOYENNE VARIANCE MOMENT 3 YOMENT 4 bl ECARTS-TYPES 

1 47,63 35,17 - 1 2 7 , 7 6  4084,30 0,38 3,30 5  ,93 

2  12,2O 18,29 - 1 2 ~ 4 2  732,81 0,03 2,19 4,28 

3  4 0 ~ 1 7  58,81 1 6 6 ~ 6 4  9 4 2 ~ ~ 1 3  0,14 2,72 7,67 

C. CORRELATION A / I A  

2 2  M I  = 47,633 - M 2 =  12,200 - S I = 3 5 , I 7  - S 2  = 18,29 

C = 2,766 ( C  = covariance) .  

n  = 30 

Le c o e f f i c i e n t  de c o r r é l a t i o n  l i n é a i r e  est imé : r = 0,105. 

t = 0,561 

P r o b a b i l i t é  de It 1 0 ,575 



Régression du tab lequ  2 en fonct ion du t a b l e a u  1 0,076 

Régression du t ab l eau  1 en fonc t ion  du t ab l eau  2 0,146 

Le c o e f f i c i e n t  de c o r r é l a t i o n  l i n é a i r e  estimé : r = -0,639. 

t = 4,399. 

La l i a i s o n  e s t  s i g n i f i c a t i v e  au  niveau O ,000 

Régression du t a b l e a u  2 en  fonc t ion  du t a b l e a u  1 -1,146 

Régression du t a b l e a u  1 en  fonc t ion  du t a b l e a u  2 -0,357 

CORRELATION A/V 

Le c o e f f i c i e n t  de c o r r é l a t i o n  l i n é a i r e  estimé : r = -0,832 

t = 7,938 

L a  l i a i s o n  e s t  s i g n i f i c a t i v e  au niveau O ,000 

Régression du t a b l e a u  2 en fonc t ion  du t a b l e a u  1 -1,076 

Régression du t a b l e a u  1 en fonc t ion  du t ab l eau  2 -0 ,643. 

D. FREQUENCES 

Ta&au 1 : 

Tableau 2 e t  t a b l e a u  3 : idem. 



Le programme e s t  composé pour donner l a  fréquence 

théorique de chaque valeur de pourcentage, b l ' i n t é r i eu r  d'une classe de 

grains,  en d6veloppant l a  formule de l a  l o i  normale. 

Les données : 

- l a  moyenne e t  l 'écart-type de l a  distribution ; 

- l ' i n t e rva l l e  des pourcentages dans lequel Yi doit 

ê t r e  calculé ; 

- n ,  pour transformer l e s  fréquences relat ives  en 

fréquences absolues. 

Temps de machine : 1 minute pour calculer 800 valeurs Y i .  

1-Ajustement de la fonction fréquences des pourcentages 

d ta Zoi normaZe : 

Les fréquences théoriques sont calculées en d6ve- 

loppant l a  formule de l a  l o i  normale : 

pour chaque valeur de l a  variable xi ( l e s  pourcentages d'une classe de grains+ 

comprise dans l e s  l imites de ; 5 3 S. Yi e s t  obtenu en fréquences relat ives .  

La fréquence absolue e s t  calculée par l e  produit Yi n. 

Ensuite l e  t e s t  du x2 e s t  appliqué aux fréquences : 

(O - c)2 
X2 = . O e s t  l a  fréquence expérimentale, c l a  fréquence théorique. 

C 

Les fréquences théoriques des variables extrêmes qui ne sont pas représentées 

dans l a  distribution expérimentale sont s o d e s  avec l a  fréquence théorique 

de l a  variable qui correspond dans l a  dis t r ibut ion expérimentale ?i l a  variable 



extrême. En outre s i ,  dans l a  su i t e  des variables, une variable n 'es t  pas 

représentée dans l a  dis t r ibut ion expérimentale, s a  fréquence théorique e s t  

additionnée à l a  suivante. Trois relat ions entre l e s  donndes sont u t i l i sées  

pour calculer l e s  fréquences théoriques : l e  nombre d'échantillons, n ; - 
l a  moyenne des pourcentages, x ; e t  l 'écart-type , S. D'oii l 'on déf in i t  l e s  

degrés de l i b e r t é  par : k - 3, k es t  l e  nombre de variables de l a  distri- 

bution expérimentale. La probabili té,  correspondant à l a  somme des x2 des 

variables, e s t  lue dans l e s  tables  de PEARSON (1970, p. 128) qui ont l ' a -  

vantage de présenter P pour toutes l e s  valeurs de X2 comprises entre 0,001 

e t  120. 

Exemple : La dis&Lblction d u  p o u r ~ c W g e 6  de g& & a d &  - 
de biennis. n = 150 x 1 9 , 2 3  % S = 4 , 1 9  %. 



xbXd = 14,32 ; h = 2 0 ,  d ' o ù  d . d . l .  = 77 ; P = 0 ,66  (cO.tab&au 7 ,  p.  8 2 ) .  

De ce r é s u l t a t ,  on conclut que l a  normalité de l a  

d i s t r ibu t ion  des fréquences n ' e s t  pas infirmée pa r  l e  t e s t  du x2. Les f luc- 

tuactions des fréquences expérimentales sont dues au hasard de l ' échant i l lon-  

nage. 

Tableau  13 : N o n W Z  d e  la p n o t i o n  d M q u e n c u  des p o w r c e n t a g u  
pah l e  .tut du x : 

Ces r é s u l t a t s  s 'a joutent  à ceux donnés dans l e  tableau 7, p. 82. 

Population témoin 
C + 

Ségrégation 
C s u  

Ségrégation L C + 
C WX 

C c +  1 
3,18 1 11 1 0 8 8  

[ c s u l  

14,541 ii 10 ,2 i  

3 6 3  

C c  1 

[ c + l  

7,741 10 1 0 ~ 6 5  

[ :3+ \ 0,99 f K T y i  7,47 10 
- 

0,67 



Dans lteneemble , l a  normalité n ' e s t  pas i n f i d e .  

Seule l a  c lasse  des i n a c t i f s  de corunifera rubdsepala e s t  éloignée de l a  

normalité. Ceci e s t  dû à l a  valeur fa ib le  de l a  moyenne, 6,3 i 5,4 %,de 

so r t e  que l a  d i s t r ibu t ion  des fréquences e s t  ce f a i t  dissymétrique. 

2-Les coeff ic ients  de PEARSON : 

Ces coeff ic ients  u t i l i s e n t  : 

- l e  moment de 2 h e  ordre : - 2 C (x: - x) 

- l e  moment de 3ème ordre : 
- 3 C (x; - x) 

- l e  moment de @me ordre : 

Ils sont déf inis  par  : 
2 
2 

Dans une d i s t r ibu t ion  théorique b l  = O ,  e t  b2 = 3. 

Dans une d i s t r ibu t ion  expérimentale, i l s  sont soumis à une f luctuat ion d'é- 

chantillonnage, dont l e s  t ab les  définissent  l e s  l imi tes  de confiance à 95 % 
e t  99 %. 

Les coeff ic ients  b, e t  b2 indiquent l ' a l l u r e  de l a  

courbe expérimentale des f'réquences. S i  b,  e s t  significativement d i f fé ren t  

de O ,  l a  d i s t r ibu t ion  e s t  dissymétrique : avec 9 néga t i f ,  l e s  pourcentages 

in fé r ieurs  b l a  moyenne sont anormalement fréquents ; avec mq p o s i t i f ,  l e s  

pourcentages supérieurs à l a  moyenne sont anormalement fréquents . Le coef- 

f i c i e n t  b2 précise l a  fréquence des pourcentages proches de l a  moyenne. B i  





b2 e s t  significativement in fé r ieur  à 3,  une pa r t i e  importante de l a  dis- 

t r i bu t i on  e s t  centrée sur  l a  moyenne, e t  l e s  pourcentages extrêmes font  

défaut. Si  b2 e s t  supérieur à 3, l a  d i s t r ibu t ion  e s t  encore plus resserrée  

autour de l a  moyenne mais l e s  pourcentages extrêmes sont présents.  

3-La dro i t e  de HENRY. : 

On u t i l i s e  du papier gausso-&trique. En abscisse,  

graduée suivant 1 'échelle métrique, e s t  portée l a  variable pourcentage ; 

en ordonnée, graduée suivant l ' é che l l e  gaussienne sont portées l e s  fréquen- 

ces cumulées, avec l ' ind ica t ion  de l a  posi t ion de f 1, 2 e t  3 u . On porte 

l a  moyenne (axe O )  e t ,  de par t  e t  d 'autre de l a  nioyenne, f 1 S de l a  dis-  

t r ibu t ion  expérimentale. Ces 3 points sont s i t ué s  sur  l a  d ro i te  qui représente 
l a  fonction fréquences théoriques. On porte ensui te  l e s  fréquences cumulées de 

l a  d i s t r ibu t ion  expérimentale e t  visuellement on apprécie s i  l e s  d i f f i r e n t s  

points sont disposés régulièrement l e  long de l a  droi te .  On vo i t  que pour 

syr t icoza (Fig.  10) l e s  points sont bien a l ignés ,  au moins dans l e s  limi- 

t e s  de 2 S. Cependant l e s  fréquences des grains vides sont Èi l a  l im i t e  de 

l a  normalité (ce  qui e s t  confirmé par l e  t e s t  du X2, P = 0 ~ 0 8 ) .  Pour i 'hy- 

br ide  F2 (bZand2na x nuda), l a  fonction fréquence des pourcentages e s t  é loi -  

gnée de l a  normale pour l e s  3 classe de grains ,  en pa r t i cu l i e r  l a  c lasse  

des grains vides. 

3 - LES TESTS D'HOMOGENEITE. ............................ 

1-Test d'homogénéité des moyennes par l 'analyse de l a  

variance : 

L'analyse de l a  variance e s t  une analyse à un fat- 

t e u r ,  l a  sous-population. Le schéma e s t  l e  suivant : 



T : S o m e  de6 varuables des hou-ppuLa t ion4  1 ,  2 ,  .. ... . 
G : Somme de Routes Les va/LiabLes x i  ( p p W n  XoZulel 
n : Nombhe d ' é c W o n 6  p a t ~  hous-popueaRIion 
N : Nombu d'échantieeonb de La popueation t o Z d e  
h : Nombire de hous-popdht ionb.  

Les sommes des écarts-quadratiques sont  calculées 

de l a  manière suivante : 

- l e s  écarts-quadratiques de l a  population t o t a l e  sont calculés 

à p a r t i r  de l a  variance (donnée sur programme) ; 

- l a  variance rés iduel le  e s t  obtenue en faisant l a  moyenne des 

variances des sous-populations (données sur  ~rogramme) ; d'où on calcule l e s  

écarts-quadratiques rés iduels  ; 

- l e s  écarts-quadratiquesinter-populations sont calculés à p a r t i r  

de l a  différence : écarts-quadratiques totaux - écarts-quadratiques rés i -  

duels. 

Les t ab l e s  de F sont pr ises  dans SCHWARTZ D. 

(F'lammarion, 1 970, p. 290) . 
Les r é su l t a t s  des analyses sont port& dans 

l e  tableau 14. 



Tubleuu 14 : Comp&on des  myemes de powrrwukges des 
h o u - p o p M o v u  pan. 't'anaeybe. de la uahiance. 

Origine de 

l a  variance 

interpopulation 

rési  duelle 

totale 

inter-population 

résiduelle L totale 

interpopulation 

rés i  duelle 

totale 

inter-population 

résiduelle 

totale 

4 

145 
149 

5 
189 

194 

4 
240 

244 

2 

97 

99 

actifs  inactifs vides 

s2 P 

N.S. 

O,01 

N.S. 

O,01 

s 

50,2 

25,3 

25,9 

15996 

472 
50 ,7 

120,3 

125,7 

125,6 

340,3 

61,6 

6 7 2  

P 

N.S. 

N.S. 

s 

62,4 

45,5 

45,9 

66,3 

49,8 

50 ,2 

F F 

l,9 

3,3 

0,9 

5,5 

F 

1,4 

1,3 

P 

0,05 

biennis 

résultat identique 

aux ac t i f s .  

41,s 
16,2 

16,9 

2,5 

ersteinensis 

0,05 477,0 
133.4 

140,3 

3,6 

0,OOC 316,6 

21,1 

28,5 

15,O 

2 ~nnarcktana 
- 

- 

syrticola 

0,01 282,5 

64 ,O 
6 9 8  

4,4 



2-Test d'homogdnditd des vartances (Test de BARTLEll') : 

La méthode de ce t e s t  e s t  exposée dans VESSEEAU A. 

(1960), p. 157-158, e t  dans PEARSON E.S. (1970), p. 63. E l l e  e s t  basée su r  

l a  différence M suivante : 

U i  sont l e s  variances des sous-populati ons 

Ü e s t  l a  moyenne des variances : 

Cette valeur M suit l a  loi du X2 . S i  on exprime M en log. 

de base 10, on a : 

BARTLEïT ajoute un co r r ec t i f  qui f a i t  in tervenir  l e  nombre de 

sous-populations k,  entrant  dans l a  comparaison : = 2,302* 

Les d.d.1. sont égaux à k - 1. 

Voici un exemple de ca lcu l  sur  l a  population poll inique d 'ers te i -  

nensis où k = 6. 

'i n. ni Ui log  Ui n. log Ui 
1 1 

1 / ni 



X2 = 8.3026 (327,60 - 3 2 3 , ~ )  = 8,85 
1 ,O1 

Pour d.d.1. = 5 , P = 0,11 ( c f .  tableau p. 81).  

4 - LA CORRELATION DANS UN COUPLE DE PHENOTYPES ................................................. 
DE GRAINS. ----------- 

Les diagrammes des f igures  4 e t  5 présentent  l a  va r ia t ion  des 

pourcentages de 2 c lasses ,  échanti l lon à échant i l lon .  Les diagrammes nous 

ont  conduit à l ' u t i l i s a t i o n  des coef f i c ien t s  de corré la t ion .  Nous nous pro- 

posons de montrer par  l e s  diagrammes c lass iques  de dispersion l a  l i a i s o n  

ou l'indépendance en t re  l e s  pourcentages des 2 c lasses  de gra ins .  

1-Les diagrammes de dispersion : 

Pour un couple de 2 phénotypes de g ra ins ,  nous 

portons en abscisse  l e s  pourcentages d'une c l a s s e ,  e t  en ordonnée l e s  pour- 

centages de l ' a u t r e  c lasse  d'un couple. Chaque point  du diagramme correspond 

à -un échant i l lon  ou à plus ieurs  échant i l lons  qui ont des pourcentages iden- 

t iques .  A chaque valeur d 'abscisse x i  correspondent p lus ieurs  valeurs  de 

l'ordonnée y i  , e t  réciproquement. On a t r a c é  l e s  diagrammes de l a  popula- 

t i o n  pol l in ique  de biennis (Figure 11). I l  y a 3 couples de phénotypes de 

gra ins  auxquels correspondent 3 diagrammes . 

Un sens de l e c t u r e  des diagranmies e s t  cho i s i  : l e s  

pourcentages por tés  en abscisse sont  consid6rés comme v a r i  able indépendante , 
l e s  pourcentages por tés  en ordonnée comme var iab le  dépendante. E h  langage 

s t a t i s t i q u e ,  c e l a  revient  à calculer  l a  régression des valeurs de y en x. 

Les 3 diagrammes d'une espèce représentent  l e s  fonctions suivantes : 



Figwte I I  : Les d i a g m m u  de d h p c h b i o n  d u  p o m e n t a g e 6  

de6 CCd64~b, p d e 6  d m  a deux, dam ta poputa t ion  poCti- 

Oe. biennis 

Couple a c t i & l v i d e ~  

a: -1,l 
r :  -0,8 

10 20 30 40 
% gr. actifs 

gr. inactifs 
3 O 

40 
. .\ 

I I 1 * 
10 20  30 % gr. inactifs 



% grains vides = f ( %  grains  a c t i f s )  

% grains i n a c t i f s  = f ( %  grains  a c t i f s )  

% grains  vides = f (% grains  i n a c t i f s )  . 
Suivant l e  sens de l e c t u r e ,  & chaque valeur  xi 

correspond une moyenne des ordo- y+ - 
nées y . ,  s o i t  yi c e t t e  moyenne, 

1 

représentée pa r  un c e r c l e  no i r .  L a  

l igne  en zig-zag qui r e j o i n t  l e s  

d i f f é r e n t s  fi  e s t  l a  l i g n e  de ré-  

gression de y en x. A c e t t e  courbe 

de régression correspond une d r o i t e  

de régression D qui r e l i e  l e s  
Y 

moyennes théoriques Y.  correspon- 
1 

dant aux moyennes expériment a l e s  - 
y , .  L'équation de l a  d r o i t e  e s t  : 1 

J. .- 
Yi = ctx (xi - X) + y. ax e s t  l a  I 
pente de l a  d ro i t e .  Pratiquement 1 
c ' e s t  l a  d r o i t e  qui passe au p lus  * i x - 
~ r è s  des cerc les  n o i r s ,  yi. Les F i g w e  7 3 : Poinit6 mnahquable6 de La 

2 d ro i t e s  équidis tantes  de D dé- 
Y 

choite DI/. - 
f i n i s s e n t  l a  f luc tua t ion  d'échantillonnage des couples xi, yi, par  rapport 

à l a  d r o i t e  de régression D . 
Y 

On v o i t  que pour l a  population pol l in ique  de 

b iennis ,  l a  pente D du couple a c t i f s  / vides e t  du couple i n a c t i f s  / vides 
Y 

e s t  f o r t e  e t  que l e i  points  sont  centrés s u r  l a  d r o i t e  de régression.  Le 

couple a c t i f s  / i n a c t i f s  présente une d r o i t e  à pente f a i b l e  e t  un nuage de 

points .  Dans l e  premier cas ,  l i a i s o n s  e t  régressions sont  s i g n i f i c a t i v e s ,  e t  

dans l e  2ème cas ,  e l l e s  sont non s i g n i f i c a t i v e s .  

On a également t r a c é  ce r t a ins  diagrammes portant  

s u r  l e s  pourcentages des phénotypes de l ' é p i  de maïs ( ~ i g u r e  12)  : à l a  

pente f o r t e  de l a  d r o i t e  de régression correspond une l i a i s o n  f o r t e  ; à l a  

pente f a i b l e ,  l 'indépendance. 

2-La Zinéarfté de l a  réaress ion : 

La l i n é a r i t é  e s t  t e s t é e  pour l a  régression de 

Y en X.  Suivant ce sens de l e c t u r e ,  chaque va r iab le  x i  forme une c lasse  





à laquelle correspondent une ou plusieurs variables yi (ni e s t  l e  nombre 

des variables yi) .  Pour une classe x l e  diagramme de dispersion présente i' 
l e s  points remarquables suivants ( ~ i g u r e  13) : 

- - Y i  : l a  moyenne des y.de l a  classe xi 1 

- Yi : l a  moyenne théorique de l a  classe xi lue sur l a  droite D 
Y - - - x, y : respectivement l a  moyenne des variables xi e t  des varia- 

bles yi de l a  population à N grains. 

On admet que l a  l inéar i té  n 'es t  pas infirmée 

s i  l a  fluctuation des fi  autour de l a  droite D n 'est  pas supérieure à l a  
Y 

fluctuation des yi autour de $i pour chaque classe xi . On compare donc l a  
2 

variance de E ni($ - Yi) = à l a  variance E ni (yi - i l 2  = S. Le calcul 

des variances se  f a i t  suivant l e  schéma ci-dessous ( ex t r a i t  de VESSEREAU, 

1960, p. 448). 

Q e t  sont calculés à p a r t i r  de données fournies par l e  cal- 

r 
Origine de 

l a  variation 

..-o------------<r---------- 

Régression l inéa i re  

Ecarts par rapport à l a  
l igne droite 
- -. - - - - - - -- - - - - - 

Totale "entre classes'' 

Ré di duelle ( ~ r r e u r  ) 
----p. 

~ o t a l  & n é r d  

cul à l 'ordinateur.  % es t  calculé à l a  main à par t i r  de l a  formule : 

(+, e t  % sont obtenus par différence. 

Somme des carrés 

----------------------O 

% = a2 ï, ni(xi - :12 

- 
% = E ni(yi- Yi) 

2 

-- 

- - 2  
Qc = E ni(yi- Y) 

- 2 $ ‘ E (yi - ri) 
? 

Q = E (yi - ÿ12 

Degrés 
de 

l iber té  
-------- 

1 

k - 2 

k -  1 

N - k  

N - 1  

Carré moyen 

---O------ 

- 

% 
k - 2 

Qc 
k - 1  

QE 
N - k  

- 
1 



b )  Exewte ---- ------------- d'une andyig : 
Linéarité de l a  rggression des pourcentages 

des grains vides dens l e s  pourcentages de grains a c t i f s  pour l a  popula- 

t ion  pollinique dvOe. biennis. 

O ~ & e  de th v W o n  Somne des cam24 d . d . l .  s2 ~ ~ ' 1 2 1  

P 

N.S. 

N.S. 

N.S. 

N .S.  

F 
-----LI---------- 

O ,85 

1 ,O1 

1 ,29 

1,37 

1,40 

r 

Couple de classes 
---O------------- 

ac t i fe lvides  

ac t i f s / i nac t i f s  

inact i fs /vides  

actifs/vides 

ac t i f s / i nac t i f s  

inact i fs /vides  

d.d.l. ,  / d.d.L2 ---------------------- 
biennis 

21 / 127 

21 / 127 

18 / 130 

syrticota 

30 / 68 
régression non s ignif icat ive 

35 / 65 

I 

act i fs /vides  

a c t i f s l i n a c t i f s  

inact i fs /vi&s 
I 

ersteinensis 

31 / 162 

31 / 162 

25 / 168 

l 
1 

0, 1 

1,28 

0,89 

N.S. 

N.S. 

N.S. . 
d 



3-Homogdnditd entre  l e s  coefficients de corrélation : 

a) ?&GE?!?-i 
Le t e s t  d'homogénéité se  calcule sur  l e s  coef- 

f i c i en t s  de corrélation transformés, z. (un tableau de correspondance dé- 

t a i l l é  figure dans PEARSON, 1969, vol. 1, p. 147). 

- 2 
Les écar ts  (zi - z)  suivant l a  l o i  du X2 suivant 

l a  formule - 2 x2 = 1 (ni - 3) (zi - z )  

dans laquel le  ni e s t  l e  nombre d'échantillons de l a  population poll inique,  

e t  l a  moyenne des zi,appelée coefficient a,justé,et qui e s t  définie de l a  

manière suivante : 

Pour l a  population poll inique des oenothères , 
l e  coefficient ajusté r '  e s t  égal ou presque égal  au coefficient de l a  

population to t a l e .  

C + 1-Ségrégation - : homogénéité en t re  l e s  6 coefficients r 
C su  

de l a  sous-population ( l e s  coeff ic ients  de corrélation figurent au tableau 8 

page 94). 

2-Population poll inique des Oenothères : homogénéité en t re  sous- 

populations d'une espèce pour un couple de phénotypes (Les coefficients de 

corrélation figurent dans l e  tableau 11  page 105). 



Couple d e  phénoXyp~ x2 d . d . 1 .  ' P ~t ' 4 

ersteinensis 

a c t i & / v i d e s  4 , 5 0  5 0 , 4 9  -0 ,802  -0 ,717  

a ~ # l ~ ~ #  6 ,98  5 0 ,22  - 0 , 298  -0 ,382  

iW& / v i d e s  8 , 3 4  5 0 , 1 4  - 0 , 348  - 0 ,370  

Pour un couple de c lasses ,  l e s  coeff ic ients  des 

sous-populations d'une espèce sont homogènes en t re  eux à l 'exception du 

couple act i fs /v ides  de syrticola. Mais ce cas confirme l a  tendance générale 

de ce couple de pourcentages d ' ê t r e  fortement l i é ,  c a r  l 'hétérogénéité en- 

t r e  l e s  coeff ic ients  r e s t  due à l a  valeur élevée de r (- 0,9) de l a  

sous-population 2 ( c f .  tableau 11, p. 105). 

5 - LA POPULATION POLLINIqUE CALCULEE A PARTIR DE ....................... ............................ 
POPULATION F ICTIVE DE TETRADES. ................................. 

Nous nous plaçons dans 1 'organisation de t é t rades  l a  plus simple, 

c e l l e  de rubricauZis, une t é t r ade  à grains vides (v) e t  une t é t r ade  mixte à 

grains a c t i f s  e t  grains i n a c t i f s .  

On admet que l ' échan t i l lon  de population poll inique à l ' anthèse  

e s t  i s s u  de 25 échanti l lons qui donnent 100 grains de pollen. 

Posons l e s  proportions de t é t rades  suivantes : 



Tableau 16 r La  on de6 .téhade6 et la $ W u a A X o n  
de6 poullcentagu de phtnoQpe6 de g& dand la popuhUon 
p o U M q u e  h E'aYLthhe. 

Nombre de Nombre de grains dans l a  
tétrades population pollinique 

mixtes vides a c t i f s  inact i f s  vides 

2. 

Ségrégation 410 

31 1 

212 

113 

014 

3 

Ségrégation 410 

31 1 

212 

113 

014 

4. 

Ségrégation 410 

31 1 

212 

3 3 9 
- t o t a l  17 19 64 

1 - 4 - 
t o t a l  3 9 4 1 

1 3 1 

3 6 6 
1 1 - 3 - t o t a l  10 10 



- 16 mixtes e t  9 vides e t  l ' inverse  9 mixtes e t  16 vides 

- 20 mixtes e t  5 vides e t  l ' inverse  5 mixtes e t  20 vides. 

Dans l e s  t é t rades  mixtes apparaissent l e s  4 proportions de 86- 

grégations ac t i f s / i nac t i f s  : 

4 / O ; 3 / 1 ; 2 / 2 ; 1 / 3 e t  O / 4 ,  avec une prgférence pour 

l a  ségregation 2 / 2. 

Le décompte des grains de pollen i s sus  de ces t é t rades  e s t  prk 

senté  dans l e  tableau 16. 

On voi t  qu'en comparant l e s  totaux des échanti l lons 1 e t  2 ,  e t  

des échanti l lons 3 e t  4 ,  l a  f luctuat ion des 2 t é t rades  entraîne une fluc- 

tua t ion  plus élevée des pourcentages des grains vides que de ceux des grains 

a c t i f s  e t  i nac t i f s .  



L ' H E R E D I T E  DE L ' I M A G E  P O L L I N I Q U E  

La transmission de l'image pollinique avec grains létaux e s t  

a pr ior i  paradoxale. Le facteur génétique qui détermine l a  l é t a l i t é  e s t  

éliminé par l a  mort du gamétophyte. Une plante dont l a  population pol l i -  

nique comporte des grains normaux e t  des grains létaux se  présente dans 

l e s  processus de f e r t i l i s a t ion  comme une plante à pollen uniquement nor- 

m a l  : sa  f e r t i l i t é  n'est nullement réduite. La l é t a l i t é  pollinique, puis- 

qu 'e l le  ex is te ,  e s t  donc héri tée  par voie indirecte.  

Au départ, nous nous re/férons à l a  descendance de l a  population 

témoin à l é t a l i t é  fac tor ie l le .  Le facteur p d'Oe. purpumta ne peut se  

transmettre que par l 'ovule e t  l a  descendance d'une plante +/p doit ê t r e  

composée d'une part  d'individus à pollen entièrement normal, d'autre par t  

d'individus dont l e  pollen ségrège en grains nomaux e t  grains létaux. 

Mous nous proposons de vé r i f i e r  l e  mécanisme de ce t t e  transmission. 

Pour l e s  Oenothères hétérozygotes, nous suivons l a  transmission 

de l'image pollinique chez l 'hybride. Car il faut supposer que l e  système 

génétique des Oenothères, qui e s t  s i  rigoureux chez l 'espèce, se  dégrade 

dans l a  plante hybride. Cette s i tuat ion doit nous permettre de comprendre 

l 'or igine de l a  l é t a l i t é  pollinique. 

Ces hybrides sont issus de croisements entre t r o i s  types de 

plantes qui se  distinguent, entre autres caractères génétiques, par l a  lé- 

t a l i t é  pollinique : l e s  espèces homozygotes, l e s  espèces hétérozygotes . 
. Chacune suggsre une p i s t e  de recherche : 



1 - Quelle e s t  l a  cause génétique qui f a i t  que l'espèce 

homozygote donne du pollen uniquement normal, e t  l 'espèce hétérozygote du 

pollen normal e t  l é t a l  ? Pour répondre à ce t te  question, nous suivrons l a  

descendance d'hybrides dont les  parents sont hétérozygotes ou hétérozygotes 

e t  homozygotes ; 

2 - l e s  hybrides issus d'espèces homozygotes peuvent-ils 

avoir du pollen l é t a l  ? ; 

Le plan es t  a insi  tout t racé : après l 'étude de l a  descendance 

de l a  population témoin, nous analyserons successivement l'image pollinique 

des hybrides d'espèces hétérozygotes, des hybrides des espèces homozygotes 

e t  enfin des hybrides des mutants de translocation. 

1. LA TRANSMISSION DU FACTEUR DE 

LETALITE p. 

Dans l e  paragraphe précédent, nous avons démontré par des argu- 

ments s ta t i s t iques  l e  déterminisme fac tor ie l  de l a  l é t a l i t é  pollinique 

chez Oe. purpurata. Nous nous proposons de suivre l e  facteur p dans l a  des- 

cendance de l'hétérozygote +/p. 

L'essentiel  des résu l ta t s  a é t é  développé dans une publication 

antérieure ( R .  JEAN e t  R. LINDER, 1970). Cette dernière comporte 1 'expé- 

rimentation des saisons de culture 1968 e t  1969, nous y ajoutons l e s  données 

des saisons 1970 e t  1971. En première pa r t i e  nous exposons l 'historique de 

l a  descendance du mutant +/p, e t  en deuxième par t ie  l ' in te rpré ta t ion  &né- 

t ique. 



Planche XXII I :  L a  l é t a l i t é  p o l l i n i q u e  fac to r i e l l e  
t l J @ . / i u ~ r r r a i a  Klebahn. 



Planche XX177 : La tEXakWé po&Xnique dactohi&e 

d' Oenothera purpurata Klebahn. 

Figwre I : Pollen de plante +/+ ( x  90 ) . 

F i g w  2 : Pollen de plante +/pi  ( x  90). 

F i g m  3 : Pollen de plante +/pz ( x  90). 

F i g w  4 : in,=jLomcence d'oc. purpurata. 

F i g u e  5 : ViaclniUe d'oe. purpurata +/pz ( x  800). 



TubLeau 17 : La dedcendance du m u t a n t  +/p  dt0e .  purpumta. 

A. - Descendance d ' Oe* p-llmta +/p 

B. - Descendance d'Oe. purpumta +/p2 

L 

1 

Génération 

le 

2e 

3 

4e 

Nbre de plantes 
issues 

d'autofécondation 

88 

122 

120 

124 

63 

54 

207 

Plantes 
*IP 1 

9 

6 

6 

1 

2 

2 

O 

Plantes 
*/pz 

1 

O 

O 

O 

O 

O 

O 

J 

X de plantes 
à ségrégation 

pollinique 

8,8 

4,9 

5,O 

O,8 

3,1 

3,7 

0,o 

4 



A l ' o r i g i n e ,  nous avons i s o l é  dans nos cul tures  dlOe. p q u r a t a  

une plante unique que l ' analyse  u l t é r i eure  nous a permis de d é f i n i r  comme 

+/P,.  La c lasse  des grains lé taux e s t  composée de grains totalement vides,  

r édu i t s  au sporoderme (planche 23). Par autofécondation, c e t t e  p lan te  a 

donné 8,8 % de plantes  à ségrégation +/p ; tou tes  l e s  autres p lantes  du l o t  

montrent un pol len  normal, e l l e s  sont homozygotes +/+ ( c f .  tableau 17, A ,  

première génération).  Dans l e  groupe des p lantes  à ségrégation pol l in ique,  

une plante présente un pollen ségrégeant en grains normaux e t  grains lé taux 

dans l e s  proportions 1/1, mais l e  phénotype du grain l é t a l  e s t  d i f fé ren t  : 

il e s t  r a t a t i n é ,  de plus p e t i t e  t a i l l e  e t  conserve du protoplasme (planche 23).  

Les e f f e t s  de l a  l é t a l i t é  sont moins accentués que chez l e s  grains létaux 

de l a  plante parenta le .  Nous appelons p l e  fac teur  qui détermine ce phé- 2 
notype de grain l é t a l .  

A l a  s u i t e  de l ' isolement de ce 2ème mutant, nous suivons sépa- 

rément l a  descendance de l a  plante +/pl e t  de l a  p lante  +/p2. E h  2ème e t  

3ème génération de 1 'hétérozygote + /p l ,  un t r è s  f a i b l e  pourcentage de plan- 

t e s  + /pl e s t  enreg i s t ré ,  e t  en 4ème ~ é n é r a l t i o n  aucune plante +/pl  n ' e s t  

apparue malgré l a  grande t a i l l e  de l a  population (207 ~ l a n t e s )  . Le pourcen- 

tage moyen de plantes  +/pl  e s t  de 3,4 %. comparées en t re  e l l e s ,  l e s  pro- 

port ions de plantes  + /pl sont fortement hétérogènes ( l e  t e s t  du x:otal = 27,2; 

d.d.1. = 6 ; P = 0,000). 

Les taux de r épa r t i t i on  de plantes  +/+ e t  +/p2 dans l a  descen- 

dance de +/pz sont  totalement d i f fé ren t s  ( c f .  tableau 17, B) : l a  moyenne 

des plantes +/p2 e s t  de 23,7 % e t  l e s  proportions de ségrégation résu l t an t  

des d i f fé ren tes  autofécondations sont homogènes en t r e  e l l e s  (gOtal= 1,94 ; 

d.d.1. = 1 ; P = 0,17).  En lè re  e t  3ème génération, l e  groupe de plantes  à 

ségrégation pol l in ique comporte une plante  à pollen l é t a l  de phénotype p l .  

Ce pollen l é t a l  e s t  i s s u  de l a  mutation réverse p2 en p l .  

Des croisements du mutant +/p2 avec des espèces dépourvues de 

l é t a l i t é  f a c t o r i e l l e ,  franciscana, lamarckiana e t  swxveolens ont également ** 

é t é  effectués.  Parmi l a  population hybride, l e s  p lantes  +/p2 sont  facilement 

repérées : l e  gra in  de pollen de phénotype p2 se  dist ingue des grains vides 



propres aux Oenothsres hétérozygotes. Les proportions des plantes  +/+ e t  

+/pz dans un l o t  de plantes hybrides sont fonction du croisement e t  e l l e s  

n e s o n t p a s h o m o g è n e s d ' u n c r o i s e m e n t à u n a u t r e ( ~  o t a l  =10 ,25  ; d . d . 1 . = 2  

P 3 0,01), 

En résumé, dans l a  l ignée d'hétérozygote +/p l e s  plantes 86- 1 
grégation poll inique sont ra res  ou même exceptionnelles ; par contre dans 

l a  l ignée de l 'hétérozygote +/p2, l e s  plantes à ségrégation apparaissent 

dans des proportions plus  élevées. 

INTERPmTATION GENETIQm DE LA DESCENDANCE DE 
..................................... 

L'analyse de l a  descendance de l a  plante +/p de p ~ a t a  nous 

amène à commenter l e  l i e n  entre  l e s  deux facteurs de l é t a l i t é ,  l a  propor- 

t i o n  expérimentale de ségrégation des génotypes +/+ e t  +/p, e t  enf in  l a  

r épa r t i t i on  du facteur de l é t a l i t é  en population na ture l l e .  

1-Les facteurs de Zbtalitb pl e t  p2  : 

Le facteur  de l é t a l i t é  p e s t  connu chez l e s  Oeno- 

thères .  R.  LINDER (1954) l ' a  mis en évidence dans l a  population poll inique 

de fruticosa (du sous-genre f i e i f f i a ) .  Cette espèce é tan t  té t raploïde  (2n = 

28),  l ' au t eu r  a pu démontrer l a  ségrégation tétrasomique des a l l è l e s  +/p. 

Il a trouvé un seu l  type d ' a c t i v i t é  f ac to r i e l l e  qui about i t  au grain to ta-  

lement vide e t  qui e s t  donc équivalent au facteur  p l .  Chez purpurata nous 

observons deux types d'  act ions f ac to r i e l l e s ,  p l  e t  pp. Cette d ivers i t é  de 

phénotypes dans l a  l é t a l i t é  poll inique a é t é  mise en évidence par  A. GAGNIEU 

(1951 e t  1955) sur  l e s  pommiers cu l t ivés .  L'auteur distingue 4 phénotypes 

Pl  à ph, a l l a n t  du grain totalement vide au grain régulièrement développé, 

mais incapable de germer. R.  LINDER (1956, 1959) , en prospectant l e s  pom- 

miers e t  l e s  po i r ie r s  sauvages de l a  fo rê t  rhénane de l a  Hart, a retrouvé 

des individus +/p,  +/pz e t  +/pg, e t  il conclut que ce caractère de l a  l é ta -  

l i t é  poll inique e s t  un signe de parenté en t re  l e s  espèces m d u b  e t  comnwtid 
du genre Pirus. Il en e s t  probablement de même en t re  l e s  sous-genres Eu-Oe- 

nothera etfieiffia du genre Oenothera. 



L'or ig ina l i t é  de l a  l é t a l i t é  poll inique de pw.- 
puMta e s t  que dans l a  descendance de l a  plante +/pl  peut apparaî t re  l e  

phénotype de grain l é t a l  p2 e t  réciproquement dans ce l l e  de l a  p lante  +/pz 

l e  phénotype p l .  Ces deux phénotypes peuvent ê t r e  considérés comme l a  ma- 

n i fes ta t ion  d'un facteur de l é t a l i t é  mendélien ins table  dans son a c t i v i t é .  

2-Signification de l a  proportion de sdgrégation sporo- 

pht ique  de +/+ e t  + / p  : 

Théoriquement, 1 'autofécondation de 1' hétérozy- 

gote +/p doi t  donner une descendance composée de 50 % de plantes  +/+, à 

pollen normal, e t  de 50 % de plantes +/p à pollen ségrégeant en deux clas- 

ses  suivant l e  schéma ci-dessous : 

Tableau des gamiZte6 de p W e  +/p auto6écondée. 

Ce schéma suppose que l a  ségrégation des a l l è l e s  

+ e t  p dans l e s  ovules se  fait dans l e s  proportions 111. Le  facteur  p n'in- 

f luencerai t  donc pas l e  développement de l a  macrospore. 

Aucun r é su l t a t  de ségrégation, évoqué plus  haut,  

ne correspond à ce schéma. Le pourcentage l e  plus élevé (30 % de plantes  

à ségrégation poll inique dans l e  croisement purpurata +/pp x suaveoZens) 

demeure encore à l ' ex t é r i eu r  d'une f luctuat ion d'échantillonnage d'une sé- 

grégation 111. 

Pourtant ce r é s u l t a t  théorique a é t é  obtenu à par- 

t i r  d'un semis de pommier +/pl autof'écondé ( A .  GAGNIEU, t r a v a i l  non publ ié ) .  

Chez l e  mutant +/p de purpurata interviennent donc des conditions part icu- 

l i è r e s  qui éliminent l e s  macrospores p .  

Cette s i t ua t i on  suggère une hypothèse conforme à 

des f a i t s  connus chez l e s  Oenothères dans l e  fonctionnement du sac embryon- 

nai re .  Chez l e s  Oenothères, l a  macrospore micropylaire se  développe préfé- 

rentiellement en sac embryonnaire. Pour l e s  Oenothères hétérogames , 0. RENNER 



F i g u e  14 : S E L e d o n  des macmspohes + et des macirohpohes p 
en 6onc t ion  d e  t u  dispohiaXon danb la t W e  ( E 6 6 e t  R E N N E R )  



( 1921 ) a montré que l a  sé lect ion des macrospores dépend du complexe qu'el le 

transmet : l a  macrospore micropylaire se  développe normalement lo r squ 'e l l e  

transmet l e  complexe femelle. Mais e l l e  peut ê t r e  releyée par  l a  macrospore 

chalazienne s i  c e t t e  dernière transmet l e  complexe femelle. Cette sé lect ion 

a é t é  appelée "effet  ~ e n n e r " .  E l l e  peut s 'appliquer également aux macro- 

spores + e t  p.  

Sachant que l a  disposit ion des 4 spores résul tant  

de l a  méiose e s t  l i néa i r e ,  nous pouvons dé f in i r  l eu r  arrangement respect i f  

e t  analyser a in s i  l e s  échanges chromatidiques des a l l è l e s  + e t  p ,  comme 

dans l e  cas d'une analyse f a c t o r i e l l e  des ascospores d'un asque. Sur l a  f i -  

gure 14 sont portées l e s  posi t ions  re la t ives  possibles des macrospores + e t  

p dans l e s  t é t rades .  

S i  l a  ségrégation en t re  + e t  p s e  f a i t  en l a re  di- 

vis ion de méiose, deux disposi t ions  sont possibles : dans un cas l a  macroW- 

spore micropylaire transmet l e  facteur  +, dans l ' au t r e  cas ,  c ' e s t  9a macro- 

spore chalazienne. Suivant l 'hypothèse de l ' e f f e t  Renner, dans l ' une  ou l 'au- 

t r e  posi t ion,  l a  macrospore + s e r a  prépondérante. Le facteur  p e s t  a i n s i  

éliminé. Pour l a  ségrégation en 2ème division de méiose, quatre disposit ions 

sont possibles : dans t r o i s  disposit ions nous retrouvons l a  s i t ua t i on  pré- 

cédente. Dans l a  dernière disposit ion (disposit ion 6 dans l a  f igure  1 4 ) ,  l e s  

macrospores micropylaire e t  chalazienne transmettent l e  facteur p. Dans ce t t e  

d isposi t ion,  seule  une macrospore p doi t  normalement évoluer en un sac em- 

bryonnaire. S i  l ' on  admet que l e s  ségrégations en 1ère e t  2ème divisions 

ont autant  de chance de se  r é a l i s e r ,  1 macrospore sur 6 (ou 16 %) transmet 

l e  facteur  p.  

Comparons ce r é su l t a t  théorique à notre  r é su l t a t  

expérimental. L'autofécondation de +/p2 donne en moyenne 25 % de plantes à 

ségrégation pollinique, c ' e s t  à d i r e  25 % des macrospores, transmettent l e  

facteur p2. Les ségrégations en 2ème division ont donc é t é  plus nombreuses 

que ce l l e s  en l a r e  division.  Chez l e s  hybrides de purpurata +/p2, l e s  pro- 

port ions des macrospores p sont variables.  E l les  démontrent que l a  valeur 
2 

des échanges chromatidiques e s t  spécifique : pour purpurata, celle-ci  e s t  

constante ; par  contre e l l e  var ie  d'un hybride à l ' a u t r e  de purpurata. Cette 

propriété a é t é  mise en évidence chez l e s  hybrides des oenothères pour d'au- 
11 t r e s  facteurs ,  R ,  Sp par exemple, par RENNER (1933) qui l ' a  dénommée chan- 

gement dans l e s  échanges" (~oppelungswechsel) . 



Suivant notre  démonstration, malgré l a  diminution 

des plantes +/pz, toutes  l e s  macrospores p2 sont viables e t  donnent un sac 

embryonnaire fonctionnel. I l  n '  en e s t  pas de même pour l e s  macrospores pl . 
Leur développement apparaît  r a r e ,  e t  même exceptionnel. L'élimination du 

facteur  p peut s e  f a i r e  également au niveau de l'embryon. Nous avons ana- 
1 

l y sé  l e s  capsules des d i f fé ren t s  génotypes +/+, +/pl e t  +/pz. A par t  l e s  

ovules accidentels  avortés, e t  r épa r t i s  irrégulièrement dans toutes  l e s  cap- 

su les ,  nous n'avons pas trouvé, entre  l e s  génotypes, de différences signi- 

f i c a t i ve s  dans l e s  pourcentages d'ovules avortés. De même l a  réuss i t e  des 

germinations des graines e s t  bonne dans l e s  t r o i s  cas.  La sé lect ion des ma- 

crospores pl  do i t  donc s e  f a i r e  dans l a  té t rade.  La macrospore + l a  supplan- 

t e  généralement, même dans l a  d isposi t ion favorable à son développement que 

nous avons évoquée plus haut. Nous pouvons conclure qu'au degré de l é t a l i t é  

l e  plus f o r t ,  l e  facteur  de l é t a l i t é  p a g i t  sur l e  d&veloppement du gaméto- 

phyte femelle. 

Avec l e s  données génétiques que nous venons d 'acquérir ,  nous pou- 

vons estimer l a  d i s t r ibu t ion  des individus à ségrégation poll inique dans l a  

population de purpumta. Les mutations réverses,  p l  en p2 e t  p2 en p l ,  é tan t  

approximativement égales, l eu r  e f f e t  ne s e  f e r a  pas s e n t i r  dans l e s  l ignées 

+/pl e t  +/pz. 

Nous considérons que l e s  plantes se  reproduisent uniquement par 

autofécondation. C'est l e  système de reproduction conforme à l a  biologie f lo-  

r a l e  du type Oenothera. 

qo e s t  l e  nombre d'individus +/p dans l a  population i n i t i a l e ,  % 
l e  nombre d'individus +/p $ l a  nième génération. f e s t  l a  fréquence r e l a t i ve  

des génotypes +/p par génération. Pour +/pl, f ,  vaut en moyenne 0,034 e t ,  pour 

+/p2, f vaut en moyenne 0,237. 

A l a  nième génération, l e  nombre g de génotypes +/p e s t  donné 

par  l a  r e l a t i on  suivante : 



La  variable étant l a  puissance n, ce t t e  fonction e s t  exponen- 

t i e l l e  e t  e l l e  tend asymptotiquement vers O.  La diff'érence A q d'individus 

+/p entre deux &nérations successives e s t  donnée dans l a  relat ion suivante : 

L'état d'équilibre e s t  a t t e in t  lorsque A q = O ,  cet te  condition e s t  réal isée 

lorsque n e s t  grand, car l'expression mise entre  parenthsse devient inf ini-  

ment pe t i te .  Le génotype +/p ne s'élimine pas, mais se  conserve dans l a  po- 

pulation à un pourcentage extrêmement bas. L'état  d'équilibre e s t  a t t e in t  

plus rapidement pour l e  génotype +/pl que pour l e  génotype +/pe 

En posant qo = 1 ,  nous avons calculé l 'évolution des f'réquences 

relat ives  du génotype +/p dans l a  population jusqutà l a  l o b e  génération. 

Remarquons que pour une espèce pérenne, t e l l e  que l e  pommier ou 

l e  poi r ie r ,  l e  génotype +/p se  maintient à une fréquence beaucoup plus élevée. 

La conséquence paatique de l 'évolution de l a  population de purpu- 

m t a  e s t  que l ' individu +/p, que nous avons i so lé  dans une culture qui com- 

por ta i t  15 plantes,  e s t  prebablement i s s u  d'une mutation e t  non pas de l a  

descendance d'un individu +/p préexistant. 



C O N C L U S I O N .  

, 0 0 ~ 0 0 ~ 0 0 ~  

Le schéma de transmission du facteur de l é t a l i t é  p e s t  théorique- 

ment simple. Mais chez purpumta, il e s t  compliqué par l ' ac t ion  du facteur p 

sur l e  gamétophyte femelle. 

Pour notre recherche, l e  caractère génétique l e  plus important 

de l a  plante à l é t a l i t é  fac tor ie l le  e s t  l a  ségrégation dans s a  descendance 

de plantes à pollen nomal e t  de plantes ayant 50 $ de pollen l k t a l .  Une 

t e l i e  descendance s 'oppose nettement à ce l le  des oenothères hétérozygotes où 

tous l e s  individus présentent l a  l é t a l i t é  pollinique. Nous devrons donc en- 

visager pour ce groupe un autre mécanisme génétique qui maintient l a  l é t a l i t é  

pollinique uniformément parmi tous l e s  individus de l a  population. 



11. - LE MECANISME GENETIQUE DU MAINTIEN 

Il6 LA LETALITE POLLINIQUE DES HETEROZYGOTES DE COMPLEXES. 

L'hypothèse de départ est la suivante: puisque la létalité apparaît régulièrement 

dans la descendance d'un hétérozygote, c'est que le pollen létal est lié à 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 résultats 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 étapes: 

- l'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 gamètes aux générations successives. Il 

s'agit en outre de déceler toute modification dans la composition factorielle d'un 

complexe;et, par suite, déterminer les limites de viabilité du gamétophyte par 

rapport à sa composition factorielle. 

- en confrontant les résultats de l'analyse génétique avec l'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'espèce. 

L'analyse qualitative introduit la notion de phénotype d'image pollinique. 

En effet, à 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 l'expérience, les phénotypes suivants ont pu être 

caractérisés: 



Figrne 7 : -- ------ 
F3 [Fi  (blandina x  nuda) x  blandinal : p o u n  

huémgène ( x 75) . 

F i g u e  2 : -- ------ 
F3 [blandina x Fi (b  lmtdina x  nu& ) 1 : P O L ~ ~  

F i g w e  3 : -- ------ 
F3 [ Fi (blandina x nu&) x  Fi (blandim x  nuda) 1 : 

po&m ké.tEtrogéne & o W  une zone de g d n d  v i d u  

( X  751. 

FLgwe 4 : -- ----- 
FI (corni fera  rubrisepala x purpumta) : poLem à 

3 clbuses de gminb, dont h ceabbe de6 hactX@ nwn- 
&e fOu t e6  degMs d ' h k i b L t X o n  dans t e  dév&ppm& 
( x  4001.  



PLANCHE XXIV: Images poll iniques de plantes hybr ides.  



a) Population pollinique homogène (Pl. XXIV, 2): 

Tous les grains sont normaux et de même taille, la proportion des 

grains vides est inférieure à 20 %. 

b) Population pollinique hétérogène (Pl. XXIY, 1): 

Tous les grains sont régulièrement développés et de taille légè- 

rement inégale. Les cylindres aperturaux avec leur anneau basal se détachent 

bien partout mais des grains ont eu leur croissance ralentie peu avant 

l'anthèse: une déficience cytoplasmique diminue la tension du sporoderme et 

le corps du grain diminue légèrement de volume. Dans cette population pol- 

linique le pourcentage de grains vides est inférieur à 20 %. 

c) Population pollinique à deux classes de grains: 

L'image de ce pollen correspond au pollen hétérogène avec plus de 

20 % de grains vides, de sorte que la population est composée globalement de 

deux types de grains, des normaux et des vides. 

d) Population pollinique à 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 apparaît granuleux à la coloration du carmin. Dans ce pollen la pro- 

portion des grains vides est souvent inférieur à 20 %. 

e) Population à 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 extrêmes la microspore est stoppée 

très tôt dans son développement, de sorte qu'à l'anthèse, la loge pollinique est 

occupée par un résidu d'enveloppes. Dans toutes les plantes à pollen vide, les 

anthères sont régulièrement développées. 

3- Les descendances d'hybrides: 

L'analyse cytogénétique des espèces nouvelles, nu& et ersteinensis 

(cf. 4ème partie annexe), a été réalisée à partir d'une cinquantaine de lots F 1 
issus des croisements suivants: 

- 'nuda x espèce type standard et réciproque 

- ersteinensis x espèce 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 espèces 

nouvelles sont des Hétérozygotes de complexes. 



Tableau 18 : Pcuam8.0c.e~ 4tdi~ltiques de la p o p M o n  poUhLque 

de L'hybiide FI ersteinensis x lamarckiana. 

1 .  Moyennes et &&-types 

BOUS' 

Population 
totale 1 233 

O 

Pource 

actifs vides inactifs 

39,61 + 7,55 

grains. 

1927 f 5,90 

sous- 
populations 

1 

2 

3 

4 

5 
6 

7 
8 

Population 
totale 

( :+-, 
\ $2'1 \:y 

.tages minimm et maximm par classe de 

n 

30 

30 

30 

30 

30 

30 

30 

23 

233 

inacti fs/vides 

r 

- 0,292 
- 0,391 
- 0,028 
- 0,317 
- 0,294 
- 0,533 
- 0,466 
+ 0,130 

-0,314 

acti fs/inactifs 

P 

N.S. 

0,025 

N.S.  

N.S. 

N.S. 

0,001 

0,005 

N .S.  

0,000 

r 

- 0,580 
- 0,232 
- 0,521 
- 0,380 
-0,573 

- 0,416 
- 0,542 
- 0,607 

- 0,492 

actifs/vides 

P 

0,000 

N.S. 

0,001 

0,030 

0,000 

0,015 

O ,001 

0,000 

0,000 

- 
r 

-0,610 

- 0,805 
- 0,838 
-0,757 

- 0,615 
- 0,547 
- 0,491 
- O ,867 

- 0,672 

P 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

0,000 

O ,O0 1 

0,003 

0,000 

0,000 



3. Conpahaidon des hous-poputaCiovu. 

a) tut d l h o m g é n U E  des moyennes parr L1unuû.jhe de  v U c e  : 

X 
: F s i g n i f i c a t i f  au-delà de 0 ,O5 

XXX 
: F s i g n i f i c a t i f  au-delà de 0,001. 

L 

b)  t e s X  dlhomgEnéité  des v ~ c e s  des d o t a - p o p W o v u  p o w  
la d a a e  des g& v ides  : 

x2 = 11,05 

d.d.1.  : 6 ( l a  8' sous-population pour l a  c lasse  des 

grains vides.  ) 

P = 0,08. 

t 

Origine de 
l a  variation 

inter-population 

rés iduel le  - 

t o t a l e  

c )  m W é  de la 6oncZLon ~tréquence des powcentuges -: 

d.d.1.  

7 

225 

232 

a c t i f s  i n a c t i f s  

s2 

202,i 

52 ,5 

57 ,O 

vides 
II-,----- 

s2 

222,2 

27 ,9 

34,7 

-----cl-- 

F 

3,5XXX 

1 

------- 
s2 

102,3 

46,2 

47,9 

F 

7,fXX 

Classes de 

g r  ai ns 

a c t i f s  

i n a c t i f s  

vides 

F 

2,ZX 

x2 

35,61 

29 8 7  
37,18 

d.d.1 .  

3 3 

25 

33 

P 

0928 

0,22 

0924 

Coefficients de PEARSON 

1 
P 

O s 0 4  > O ,O5 

O,OO > 0,05 

0,02> O,O5 

b2 
P 

2,79 > O ,O5 

2,74 > 0,05 

3912 > 0,05 



Tableau 19 : Pollen des htjbitideb F I  d 'e r s t e inms i s .  

Choimnevu2 enitrre e6ptce6 M t h z  ygote6. 

TiI~hzdes : 8 : biennis 

t 

E : ersteinensis 

1 : LwtWdiaVLe ersteinensis - biennis 

Ind : indépmdance 

Croisements 

ersteinensis x conferta 

ersteinenais x cornnifera 

ersteinensis x hoetscheri 

ersteinensis x tcmilarckiwta 

ersteinensis x euaveo lens 

ersteinensis x coroni femr 
-- 

bsennis x ers teinensis 

conferta x ersteinensis 

Zamarckiana x ersteinensis 

nuda x ersteinensis 

coronifen? x ersteinensis 

s i  Zesiaca x ersteinensis 

Type de 
S t r a d e  

X I S  

n  

A .  ersteinensis x Espece s.tundand 

, 

22 

4 1 1  8 1 [; 1: 20 

233 3 9 2  7 
3 6 t 1 1  

20 52 f I O  

a c t i f s i n a c t i f s  vides 

- 
2 3 1  7 
14: 5 

1 9 t  6 
- 

10 f 4 

8. Ebpece b&nciatrd x ersteinensis 

361 9  

3 5 I  7 
30 * 9 
42 i 16 

411  7 
63 * 11 

3 6 1  13 

Ind. 

? 

E 

? 

1 

? 

I 

B 

? 

I 

? 

B 

B 

- 

20 

30 

35 

19 

31 

24 

16 t 7 

T O I 1 2  

1 0 1  4 
4 2 2  9  

26 f  11 

1 5 t  5 

20 f 7 
- 

I O *  3 - 
1 8 1  10 

l o f  4 

63 f 12 

29 I 12 

7 9 1  6 
5 8 5  9  

5 4 5  16 

7 3 f  9  



Nuda est hétérogamétique: dans le pollen, le complexe gZabrans est fonctionnel; 

dans l'ovule, c'est le complexe caZvene. Ersteinensis est isogamétique du côté 

mâle: Cruen8 et wirens: sont fonctionnels dans le poilen,cpuens est seul fonc- 

tionnel dans l'ovule. 

B. - RESULTATS DE CROISEMENTS ENTRE 

HETEROZYGOTES DE COMPLEXES 

L'hybride F l ,  ereteinen8is zmmc&ifimia est analysé d'abord. Ensuite 

nous donnons une vue d'ensemble des populations polliniques de différentes F 
1 

1 - Ersteinensis x Lamarckiana 
Les plantes hybrides (cruens-velans) forment une population remar- 

quablement homogène. L'image pollinique est identique dans toutes les anthères 

d'une fleur et dans les anthères de tous les individus, partout se présente le 

phénotype à 3 classes de grains. Les données statistiques sont réunies dans 

le tableau 18 où la population pollinique de l'individu constitue la sous-popu- 

lation; les sous-populations regroupées forment la population totale de 

1 'hybride. 

La variablilité est très élevée et pratiquement la même dans toutes 

les classes. 

De la combinaison des coefficients de corrélation, on déduit l'orga- 

nisation des tétrades qui est proche du type ersteinensi@., quand on considère 

la population totale: une tétrade à microspores actives et l'autre à microspores 

inactives et vides. 

2- Vue d'ensemble sur les hybrides F I  d'ersteinensis: 

Les dénombrements portent sur 3 individus d'un lot F à raison d'une 
1 

anthère par plante. Les données statistiques portées dans le tableau 19, appel- 

lent les remarques suivantes: 

- la distribution en trois classes n'est généralement pas aussi nette 
que chez les espèces parentales 

8% Les échantillonnages sont réalisés de la manière suivante: 3 fleurs par plante 
et dans chague fleur une anthère. 



. la composition des tétrades sépare les hybrides réciproques 

- les hybrides issus du croisement ersteinensis x espèce standard 

sont théoriquement isogamétiques, le pollen est B 2 ou 3 classes et les tétra- 

des sont proches du type ersteinensis ou présentent une répartition au hasard 

des microspores. 

- les hybrides réciproques à 3 classes de grains, issus du croisement 

espèce standard x ersteinensis, sont théoriquement hétérogamétiques, sauf la- 

marckiana x ersteinensis. Leurstétradessont de type biennis, sauf la F lamar- 
1 

ckiana x ersteinensis. 

Nous retrouvons donc, à la méiose de la F d'espèces hétérozygotes, la liaison 
1 

entre l'activité des complexes et l'organisation des tétrades, telle qu'elle 

est définie chez l'espèce. 

3- Descendance des hybrides de lère génération 

Des hybrides Pl issus de nuda et d'ersteinensis sont autofécondés. 

Chaque lot de F2 comportant 50 à 60 plantes est issu de l'autofécondation d'une 

plante F Les hybrides utilisés sont les suivants: 
1 ' 

-Hybrides d'oenothera nuda : 

nu& x biennis s u l f m a  (= calvens - s-rubensj. 

nuda x chicaginensis (= calvens - p m c t u k s )  

nuda x hmgarica (= calvens - undans) 

nuda x lamarckiana i= calvens - uelans) 

nudu x rubricaulis (= calvens - d e n s !  

nudu x rubricuspis i= calvens - pmemrvans) 

nuda x silesiaca (= calvens - subcurmmrs) 

biennis x nuda (- albicans - glabransl 

chicaginensis x nuda (= excellens - gZabrans) 

-Hybrides d 'Oenothera ersteinensis : 

ersteinensis x comni fem (= cruens - parauelans 

ersteinensis x lamarckiana (= cruens - velans) 

ersteinensis x suaveolens (= cruens - ftavens) 

chicaginensis r ersteinensis (= exceZZens - virens) 

lwnarckiana x ersteinensis (= velans - virens) 

hmgarica x ersteinensis (= Za=cmrs - virens) 

rubrEcauZis x er~te inensis  (= tingens - virens) 

syrticola x ersteinensis (= rigens - virens).  



Tous les descendants F cités ci-dessus, conservent la morphologie 
2 * 

des hybrides FI. Tous les lots sont homogènes, toutes les plantes se ressem- 

blent. Pour les hybrides lamarckiana x ersteinensis et rubricaulis x erstei- 

nensis, la descendance de 2 plantes F est observée. Chaque lot est homogène 
1 

et les 2 lots issus de la même F sont identiques. 
1 

Quelques prélèvements faits au hasard ont montré une image pollinique 

à 3 classes ou 2 classes de grains, conme dans les populations de F 1 ' 
A titre d'exemple sont donnés ci-dessous les paramètres d'une popula- 

tion pollinique prélevée en F dans la descendance du croisement 
2 

- ersteinenais x cornni fera : 

Les corrélations par couple de classes s'établissent ainsi : 

Les 2 premières valeurs de r sont significatives au-delà de 1/1.000 et 

la dernière à 3 %. On déduit que la répartition des 3 types de microspores se 

fait au hasard. En comparaison avec la F I  de type ersteinensis, cette F2 perd 

l'organisation en 2 tétrades à microspores actives et en tétrades à micro- 

spores vides. 

CONCLUSION 

L'analyse morphologique montre classiquement que la F correspond à 
2 

la même combinaison des complexes que la F : elle est hétérozygote et les combi- 
1 

naisons homozygotes sont éliminées de la descendance. Nous retrouvons donc 

dans la descendance d'un hybride d'Hétérozygotes le même mécanisme de fertili- 

sation que dans 1alignée.pure de l'espèce hétérozygote. La létalité pollinique 

apparaît dans tous les individus du croisement et dans toutes les générations. 

Elle est donc liée à l'état hétérozygote de la plante. 

L'organisation des tétrades conserve les caractères de llespèce,mais 

elle tend à s'effacer par une répartition au hasard des microspores. 



T a a u  20 : Pouen d u  hybhides F I  Cd6u du ~1~0AenievLt 

ké$Eho zygoge x homozygote. 

L e s  n é 6 W  de6 coe6&i&nt4 de co&lht ion  dont pohté6 

en annexe, tublenu 33, 2, p- 4+2 sGG 

Croisements n u  

> 

Type de tdtrs&sX 

-- - 
x 2 s  

Ersteinensis 

proche d1erst&nen8i8 

proche dlersteinensis 

IndZpendance 

Con ferta 

Biennis 

B.iennis 

proche d'fisteinensis 

A. Les --- @rides --------..) dlerst&nensis 

vides acti fs inactifs 

ersteinensis x hookeri 

ersteinensis x b h d i n a  

hookeri x ersteinensis 

blandina x ersteinensis 

2 8 f 6  

37 t  6 

31 f 7 

4 4 f 5  

30 

32 

32 

32 

B .  Les-hybrides -------- de nuda 

28'4 

25 I  5 

20 f 5 

2 5 t 5  

nuda x hooken 

nuda x blanhina 

hookeri x nuda 

blandina x nuda 
1 

4 4 2 5  

38 f  5 

49 f 6 

31'5 

32 

32 

32 

37 

3 8 1 5  

3 6 1 5  

4 0 1 6  

2 2 t 7  

3 0 1 3  

3 1 1 4  

3 7 1 5  

37210 

3 2 2 4  

3 3 1 4  

2 3 t h  

41110 



Ce-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 I  et F pour centrer ensuite notre attention sur 
2 

la descendance du croisement bZandina x nuda.' 

1- Vue d'ensemble: Hybrides de première génération 

Les 8 lots d'hybrides F I  sont analysés. Ils sont issus de croisements 

entre ersteinensis et nuda d 'une part , hookem et btanàina 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 Zi l'autre, à l'intérieur d'un lot, les images polliniques 

sont semblables et généralement elles sont à 3 classes de grains. Les caracté- 

ristiques numériques sont portées dans le tableau 20. (Elles sont calculées 

à partir d'un échantillonnage de 3 plantes par lot F à raison d'une anthère par 
1 

plante). La normalité de la fonction fréquence est respectée dans la majorité 

des lots (tableau 32). 

Le pourcentage des grains vides reste inférieur à 50 %. On voit que la 
/ 

combinaisonduncomplexe de plante homozygote etd'uncomplexe de plante hétérozy- 

gote induit 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 d1erateinen8is, nous rencontrons surtout le 
type ersteinensis 

. chez les hybrides de nuda apparaît soit le type Kennis,soit le 
type conferta. Enfin la F bZan&na x nuda présente une organisation nouvelle 

I 
de tétrades qui est proche de celle d1er8teinensis, en considérant qu'à la suite 

de l'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 manière suivante: 



Tableuu 2 1 : P o l l e n  des hybncdes F2 Ldr p a  & o d Z ~ o n W o n  d u  
i hot&ozygote , et df*pmque6. J 

A. Hybrides --__-----_ de nu& : 

(nuda x hookeri ) 

(hookeri x nuda) 

Hybride FI autdf'écondé 

( ers teinensis x btandina) 

(btandina x ersteinensis ) 

( ersteinensis x franciscana ) 

( fianciscana x ersteinensis ) 

Images poll iniques des 

( ersteinensis x purpurata) 

(purpurata x ersteinensis ) 

Plante  1 

hpwurata ? virens 

hpurpumta - crilBns 

Plante 2 

2 &lasses  1 hétérogène 3 c lasses  

c f .  tableau 27) - 1) P 

Plante 3 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

2 c lasses  

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène . 

hétérogène 

hétérogène 

2 c lasses  

3 c lasses  

3 c lasses  

3 c lasses  

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

2 c lasses  

hétérogène 

hétérogène 

3 c lasses  

3 c lasses  

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 

hétérogène 



A. - fftjbhidu de nuda 

Croisements 

avec hookeri : --- 
(nuda x hookeri) x hookeri 

hookeri x (nuda x hookeri) 

(hoker idx  nuda) x hookeri 

hookeri x (hookeri x nuda) 

avec b h d &  : - 
(nuda x btandina) x bZandWuz 

btandina x (nuda x bZQn&na) 

(btrmdina x nuda) x btrmana 

blanana x (blandina x nu&) 

X Les valeurs des coefficients de corrélation figurent dsns l e  tableau 33, 3 p .  I$B& 

Phénotype de 

1 'hybride 

Type F1 
h o  keri 

WPe F1 

Type F1 

b M n a  

b k d i n a  

Rrpe F1 

m e  F1 

1 

Image 

pollinique 

3 classes 

3 classes 

hétgrogène 

hétérogène 

homogène à 
hétérogène 

hétérogène 

homogène à 
hétérogène 

homogène à 
hétérogène 

3 classes 

Type deX 

tétrades 

conferta 

bienni8 
proche dlersteinensis 
proche d ' e r s t e i n d s  

' . ? 

biennis 

? 

? 

proche d'ersteinensis 

7 

- 
x f  S ( n r 3 0 )  ------------ 

% normaux 

54,2 f 7 2  

48,2 + 6,5 
63,6+ 5,6 

69,7 f 5,2 

87,7 + 8,1 

62,4 t 7,6 

89,5 + 5,8 

9032 f 5 9 1  

64,6 f 9,3 

I 

----------- 
/ % regressés 

30,1 f 8,9 

27,2 + 6,2 
3293 + 5,s 
24,5 f 4,5 

- 

23,8 f 7,6 . 

5,7 * 5,3 
- 

278 + ?,5 

----------- 
% vides 

15,9 f 11,1 

24,6 f 9,4 

4,1 + 2,0 

5,9 f 2,7 

12,3 f 8,1 

13,8 I 10,2 

4,7f 3,8 

9,8 + 5,1 

7,6 + 5,6 





hétérozygote x homozygote 
isogamétique 3. 

hétérozygote 
isogamétique 

hétérozygote x homozygote 
hétérogamétique 4 

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, à la méiose de la plante F 
1 ' 

2ème génération : 

Les lots issus d'autofécondation de la F ersteinensis x nuda, ne sont 
1 

pas homogènes; ils comportent en mélange: le phénotype parental de la plante F 

prédomine, il s'y ajoute des plantes à phénotype de plante homozygote. 
1 qui 

On comprend l'apparition de combinaisons honiozygotes, mais l1analyse'morpho- 

logique ne suffit pas pour définir la combinaison des complexes. 

En outre, l'image pollinique n'est pas constante à l'intérieur d'un 

lot F (tableau 21) et cette variation ne se superpose pas à la ségrégation mor- 2 
phologique. 

Les lots issus de recroisements avec le parent homozygote (tableau 22) 

ont principalement la morphologie du parent homozygote.  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. 

nu image pollinique n'est pas constante à l'intérieur d'un lot, mais le 

phénotype prédominant est le pollen hétérogène. Dans aucune anthère nous n'avons 

relevé de pollen uniquement formé de grains vides. Les grains pleins normaux sont 

largement prédominants. Les écarts-types restent très élevés corne 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 caractère remarquable de cette série d'hybrides est 

l'atténuation de la létalité. On est conduit à établir une relation avec l'homo- 

zygotie des descendants, 

Une nouvelle hypothèse de travail est ainsi posée: rechercher comment 

l'état hétérozygote peut induire la létalité et comment l'état homozygote favo- 

rise une retour au pollen normal. Avec cette idée-guide nous aborderons l'étude 

de la descendance de l'hybride (blandina x nuda). 



2- descendance de .  l'hubride : a. btandina x Oe. nu& 

Nous avons choisi cet hybride parce que la population de F a été re- 
2 

produite trois années consécutives, elle était chaque fois très hétérogène. 

La descendance de l 'hybride e s t  su iv ie  en l ignée 

di recte  par  autofécondation e t  en l ignée l a t é r a l e  par recroisement avec l e  

parent homozygote, b landina. 

La lere generation [FI) : -------- ---------- - 
La population FI (blandina x nu&) e s t  homogène : 

toutes les plantes se ressemblent, elles appartiennent au même type morpho- 

logique. Cela signifie que les gamètes de blandina sont génétiquement iden- 

tiques, de même que les gamètes actifs de - nuda transmettent le complexe 

identique dans sa composition factorielle. (gabrans 

La combinaison des complexes hblandina - glabmns, 

e s t  caractér isée  en diacinese par un anneau de 8 chromosomes e t  3 bivalents.  

La population poll inique e s t  partagée en 3 classes 

de grains nettement d i s t i nc t s ,  dont l e s  proportions sont l e s  suivantes : 

pour 37 prélèvements de 100 grains 

g / r a o z b d &  : 3 6 , 7 % * 9 , 9 8  
inacLl& : 41,11  + 9 ,73  

g& vide6 : 22,22  + 7 ,06 .  

Une plante FI autofécondée a donné, durant l a  sai- 

son 1968, une descendance de 59 plantes  Fp que nous avons analysée, individu 

par individu, sur  l e s  plans morphologique, caryologique e t  poll inique.  



Planche X X V :  Lignee s & w t m a t e  du m d e m e n t  

bland.ina x nuda ( x  1000, saud g g .  4 : x 8 0 0 ) .  

PARENTS 

Figrne 1 : 7 bivalents Figuhe 2 : anneau de 1 4 .  

F i g u n e  3 : anneau de 8 et 3 b i v d m .  

F2 homozygote de sdmotuhe 
hb 2anàina / hb ùmdina 

Figuhe 5 : anneau de 8 et 3 
& v d W .  



PLANCHE XXV:  L i gnée  structurale de 

G/anA.na x nada 



a)  !!aeyoe:~nek&&¶~e : 

Dans l a  description des hybrides nous retenons 

l e s  caractères morphodogiques suivants : la  p i l o s i t é  de l a  t i g e ,  l a  forme 

de l a  f e u i l l e ,  l a  coloration de s a  nervure, l a  forme e t  l a  s t r i a t i o n  du bou- 

ton f l o r a l .  Par  l ' un  ou l ' au t r e  de ces caractères ,  chaque plante e s t  singu- 

l i è r e .  Mais par  l e  por t  général de l a  p lan te ,  nous pouvons dis t inguer  

dewt phénotypes : l e  phénotype FI e t  l e  phénotype b lmdina ,  qui apparais- 

sent  également en F e t  dans l e s  recroisements u l t é r ieurs .  3 
Le Dhénotuw F l i  ces plantes ont l e s  caractè- 

r e s  de l a  F I ,  certaines &me s e  confondent avec nuda par  l a  glabrescence 

de l a  t i g e ,  l a  f e u i l l e  é t r o i t e ,  denticulée,  à nervure rouge, l e  bouton f lo-  

ral glabre e t  en forme de tonnelet .  Ce phénotype concerne 25 plantes 

Le Dhénotme b lmdina  : l e s  29 autres plantes ont 

l e s  caractères de btmdina par l a  t i g e  t r è s  velue e t  ponctuée, l a  f e u i l l e  vert-  

foncé, orbicula i re ,  à nervure blanche, l e  bouton f l o r a l  trapu,  s t r i é .  

Dans l e s  deux phénotypes, l a  v a r i a b i l i t é  

porte sur  l e s  caractères suivants : l 'importance de l a  pon'ctua- 

t i o n  e t  de l a  pubescence de l a  t i g e ,  l a  morphologie de &a f e u i l l e  e t  du 

bouton f l o r a l ,  l 'importance de l a  s t r i a t i o n  des sépales,  l a  t a i l l e  de l a  co- 

r o l l e  e t  du s t y l e ,  l 'appect  de l 'inflorescence. 

b) Andybe _ _ _ _  _ _ _ _ _ _  q o t o g i q u e  _ _ _  _ _______________-_  (Planche : 

Par l e u r  f igure  de diacinèse, l e s  plantes F2 

s e  partagent en deux groupes : 

- 13 plantes  montrent un anneau de 8 chromosomes e t  3 bivalents  

( 8 ,  2 ,  2 ,  2)  f igure identique à l a  diacinèse de l 'hybride F1 ; 

- 46 plantes montrent 7 bivalents ,  f igure identique à c e l l e  du 

 aren nt hmozvnote i n i t i a l .  btandina. 

La répar t i t ion  des f igures  de diacinèse ne s e  

superpose pas à l a  ségrégation des deux phénotypes comme l e  montre l e  

tableau 23 



Phénotype 

BZandina 

F1 

- 
Total  par  f igure  
de diacin8se 

& 

Proportion de p lantes  

à diacinèse : 

7 x 2 8, 2, 2, 2. 

3 3 1 

(56 %) (2  1 )  

13 12 

(22 %) (20 1) 

46 13 

(78 %) (22 %) 

Total  par  

phénotype 

3 4 

( 5 8  1) 

25 

(42 %) 

5 9 

Total  des p lantes  F2 
analysées . 

> 



a - &termination du &notype : Il es t  simple 

de définir  l a  canbinaison des complexes de l a  plante à anneau de 8 chromo- 

somes e t  3 bivalents ; e l l e  correspond, comme l a  FI, au génotype %Zundina/ 

gtabrans. Par contre il es t  plus d i f f i c i l e  de définir  l e  génotype des plan- 

t e s  à 7 bivalents. I l  e s t  probable que l a  plante à phénotype btand-ina e s t  

l'homzygote du génotype bZandim. Mais il es t  plus douteux que l a  plante 

à phénotype F1 e t  à 7 bivalents puisse ê t r e  l'homozygote gtabrms/gtabrans 

qui normalement n'apparaît pas dane l 'espèce. 

Une première indication de réponse s e  

trouve dans l e  phénotype FI .  Totites l e s  plantes de phénotype F1 sont ponc- 

tuées sur l a  t i g e  e t  s t r i ées  de raies  dtanthocyane sur l e s  sépales. Ces 

deux caractsres sont transmis par l e  complexe hb~an&na. Si l e  phénotype F1 

é t a i t  de constitution gtabrans/gtabms, des plantes pon ;triées e t  non 

ponctu6es devraient apparaître. 
En outre 

- l e s  plantes hybrides de l a  génération F1 recroisées avec btan- 

dina donnent une descendance composée uniquement d'homozygotes de structure 

hb~andina/btandina e t  pourtant leur  phenotype e s t  celui de l a  FI. 

- l e s  plantes hybrides F2 à 7 bivalents de phénotype FI ou de 

phénotype btandina recroisées avec btandina donnent une descendance de phé- 

notype btand<na ou de phénotype FI . 
Les deux arguments superposés, variété 

de phénotype pour une même structure chromosomique, e t  descendance analogue 

à p a r t i r  de deux phénotypes différents,  démontrent que l'hybride Fg à 7 bi- 

valents, q u ' i l  s o i t  de phénotype blandina ou de phgnotype FI , e s t  1 'homo- 

zygote de structure chromosomique hb landina/hbtmdina. 

Sur l e  plan s t ructural ,  l a  descendance de 
h l'hybride F1 btandina x nuda f btandina/gZabmns) e s t  donc composée & deux 

h types d'hybrides : l'homozygote de structure hb~mdina/  bZan&na, e t  l th6t6- 

rozygote de structure hbkmdina/gZabrans. Si  noua admettons que l e s  complexes 

gtabnms e t  hbtandina sont ac t i f s  du côté mâle, e t  l e  complexe hb~andina du 

côté femelle dans l e s  gamètes de l a  F I ,  l a  descendance issue d'autofécondation 

de t ra i t  ê t r e  composée par moitié d'hybrides homozygotes e t  d'hybrides hété- 

rozygotes. Or l e s  pourcentages expérimentaux sont 78 % / 22 %,résultat  qui 

e s t  en dehors de l ' i n t e rva l l e  de confiance au risque de 1 %, s i  nous nous 

plaçons dans l'hypothèse d'une ségrégation 1 /1  ( c f .  tableau 24). Les phéno- 

types homozygotes sont donc dignificativement plus abondants, ce qui veut dire  

que l e s  gamètes qui transmettent l e  génome btandina sont favorisés par rap- 

port aux gamètes gZabrans. 



f3 - La composition fac tor ie l le  des complexes 

hb~a?&m e t  atabirms à l a  su i te  de l a  méiose de l a  F l i  l'évènement nouveau 

dans l a  F2 e s t  que l a  ségrégation des hybrides structuraux ne s u i t  pas l a  

ségrégation fac tor ie l le  : des phénotypes différents peuvent revê t i r  une même 

structure chrcxnoscmique . La combinaison g~abnms/hb ~czndina s 'exprime prin- 

cipalement sous l e  phénotype F I ,  mais une plante sur  13 e s t  de phénotype b h -  
h dina ; l'homozygote hblan&na / btandina revêt aussi bien l e  phénotype btan- 

&na que l e  phénotype FI .  Un t e l  résu l ta t  accentue l a  var iab i l i té  mrpholo- 

gique de l a  F2, car 8 l ' i n t é r i eu r  d'un même phénotype l e s  individus sont déjà 

diversifiés.  Dans l a  FI par contre nous n'avons jamais rencontré de phénoty- 

pes différents pour une &me combinaison de complexes. 

Nous en déduisons que l a  l ia i son  é t ro i t e  

entre l e s  facteurs d'un complexe au niveau de l'espèce e s t  partiellement levée 

dans l a  plante hybride FI. Durant l a  méiose de cet te  plante,  l e s  complexes 
h gtabmns e t  b tandina en se séparant conservent leur  structure chromosomique, 

mais l eu r  composition fac tor ie l le  e s t  modifiée par des échanges ; l e  complexe 

btrmd3n.a incorpore des facteurs du complexe gtabmns e t  réciproquement. 

Ces échanges peuvent s'opérer de deux ma- 

nières : comme l a  figure de diacinèse de l'hybride F1 comporte 3 bivalents, 

ces bivalents peuvent s ' interpoler  en métaphase, de sorte  que 1 ,  2 ou 3 chro- 

mosomes de gtabrans s'incorporent dans l e  complexe bkmdina. Mais l e s  échan- 

ges peuvent également se réa l i ser  entre  l e s  bras de chromosomes homologues 

des bivalents e t  de l'anneau de caténation par l e s  chiasma. Nous analysons 

successivement ces deux poss ib i l i tés .  



Un des 3 bivalents  e s t  composé des bras 

de chromosomes homologues 1.2. Sur ce chromosome sont s i tués  l e s  a l l è l e s  

R / r  qui déterminent l a  coloration de l a  nervure f o l i a i r e  ( c f .  RENNER, 1942). 

La ségrégation de ces a l l è l e s  permet de t e s t e r  l ' in te rpo la t ion  du chromo- 

some 1.2 à l a  méiose. 

Les plantes  à nervure rouge sont de géno- 

type R / r  Les plantes à nervure blanche sont de génotype r/r. ( i l  e s t  connu, 
que l'homozygote R/R n 'apparaît  pas, c f .  RENNER, 1933). 

gtabzwzs transmet R . Par in terpola t ion nous pouvons obtenir  des 
h gamètes btandina-R e t  glabmns-r ; donc des plantes F2 : %lmdina-R/ blan- 

h &na-r, e t  glabrans-r/ bland-ina-R. 

La r épa r t i t i on  des plantes selon l a  

coloration des nervures,dans l e s  d i f férents  types dlhybridesjse f a i t  de l a  

manière suivante ( c f .  tableau 25) : 

Tableau 25  : Si?ghéga,tLon d e  ta cob&on d e  la nehvuhe dam 
La F2 I blandina x nuda a<Lto di?conciée. 

Phénotype e t  
ûiacinèse 

t 

1 
8, 2 ,  2, 2 

1 
7 bivalents  

Btandina 

7 bivalents  

Btandina 

8 ,  2, 2, 2. 

Nombre de 
plantes 

12 

13 

33 

1 

Combinaison des complexes ' 

alabmns-R 

hb tandina-r 

Nervure de l a  
f e u i l l e  

""-"-r-'--- 

R 

12 

r 

- 

1 1  

9 

1 

2  1 hb tandina-r et hblcmdina-~ 

hb2andina-r hb 2 andina-r 

24 

- glabmns-R 
hb landina-r 



tou tes  l e s  plantes de.  F à 
1 

anneau de caténation ont une nervure rouge [ R I .  Les plantes à 7 bivalents 

ségrègent à l ' i n t é r i e u r  de chaque phénotype : au t o t a l  20 plantès R e t  26 

plantes r. Avec l'hypothèse de ségrégation 1 1 1 ,  l e  X: e s t  0,8, auquel c o r  

respond l a  p robab i l i t é  0,40 (d.d.1. = 1 ) .  La ségrégation 111 e s t  s t a t i s t i -  

quement &ri f i é e  . 
S i  l e s  plantes à 7 bivalents  s e  dépar- 

tagent par  moitié à nervure rouge e t  par m i t i é  à nervure blanche, c ' e s t  

que l ' i n t e rpo l a t i on  du bivalent  1.2 par rapport à l 'anneau de 8 chromosomes 

se  f a i t  au  hasard. 

Cette analyse des échanges des a l l è l e s  R ,  r 

en t re  l e s  complexes glabmns e t  blmdina nous amène à une constatat ion t r è s  

in téressante  : comme blanciina - R se  r é a l i s e ,  nous devons auss i  observer 

glabmns - r. 

En e f f e t ,  parmi l e s  p lantes  de phgnotype FI 

à anneau de caténation,  on a t tend théoriquement des plantes ( r )  de génotype 

g~abmne-r/hblandina-r. Suivant l e  schéma de fécondation ci-dessous, l a  pro- 

portion e s t  de 2 $RI/1 [ r ] .  

hb lcmdina-r 

Pour 12 plantes ,  e s t  admis s t a t i s t ique-  

ment qu'une ségrégation 211 dans une population de 12 plantes comprenne au 

moins 1 p lan te  [rl. 
O r ,  aucune des populations réa l i sées  n ' a  montré en ségrégation l e  phénotype 

nervure blanche parmi l e s  hétérozygotes de s t ruc tu re  

On do i t  en conclure que l a  microspore qui <transmet gtabmns-r e s t  l é t a l e .  

Nous avons i c i  l a  démonstration que parmi l e s  grains vides ou l e s  grains inac- 

t i fs  de l a  F I ,  ce r ta ins  portent  l e  complexe gZabrms-r. 



RI plus de l ' i n t e rpo l a t i on  des b ivalents ,  

l e s  échanges au  niveau des chiasmas en t re  bras  de chromsomes homologues 

déterminent des recombinaisons en t re  complexes. Les combinaisons nouvelles 

de ce r ta ins  caractères s ' expliquent par ce mécanisme. 

Le caractère t a i l l e  de l a  cor-olle CO/CO 

e s t  connu chez l a  majorité des hybrides comme indépendant d'un complexe 

( c f .  RENNER, 1942). I l  en e s t  de même pour l e  caractère  longueur - - -  du s t y l e  

Br/br . Aussi bien parmi l e s  plantes de phénotype blandina que parmi l e s  

p lantes  de phénotype F I ,  l e s  f l eurs  présentent une grande ou une p e t i t e  CO- 

r o l l e  ; e l l e s  sont s o i t  long is ty les ,  s o i t  brévis ty les .  Comme l e s  2 couples 

d ' a l l è l e s  sont indépendants ent re  eux des f leurs  anormales apparaissent : 

une f l eur  à corol le  t r è s  grande avec des stigmates qui atteignent à peine 

l 'ouver ture  de l'hypanthium : ou bien des corolles p e t i t e s ,  dépassées par 

un long s t y l e .  

La forme de l a  - f e u i l l e  e t  c e l l e  du bouton 

f l o r e  sont des caractères où l a  v a r i a b i l i t é  morphologique e s t  t r è s  v i s i b l e  

D'après RENNER i l s  sont décerminés par l e s  a l l è l e6  Sp, S p i  en principe,llhy- 

br ide  FI analysé e s t  homozygote sp/sp. Pourtant nous décrivons l e s  

phénotypes suivants : f e u i l l e  lancéolée (glabmns)  , orbicula i re  (bZandina) , 
plus ou moins dentée, bouton f l o r a l  t r apu  (gZabrans) ou élancé (bzandina) , 
à pointes longues (bZandZna) , moyennes e t  court es (gZabrrms) . Toutes l e s  

combinaisons en t r e  ces phénotypes apparaissent .  I l  e s t  probable que plus ieurs  

a l l è l e s  sont en jeu. 
Nous avons enfin des caractères que l e s  

auteurs n'ont pas rapportés à un fac teur  déterminé : 

. l a  pubescence de l a  t i g e ,  qui apparaît  sous plusieurs phéno- 

types : t i g e  densément pubescente avec poi ls  courts  e t  blancs (blandina) , 
moyennement pubescente à po i l s  longs ou t i g e  presque glabre (gZabrms) ; 

. l a  morphologie de l ' inf lorescence : boutons f loraux jeunes t as -  

sés  en corymbe (glabrans) ou é t a l é s  en une grappe lâche (blandina) ; 

. l ' a spec t  général de l a  p lante  : ver te  ou glauque (gZabrans) e t  

g r i s â t r e  (bzandina). 

Ces cal-actères s e  combinent ent re  eux e t  

composent tous l e s  phénotypes intermédiaires en t r e  l e  phénotype bzandina e t  

l e  phénotype F I .  Une vue d'ensemble de l a  plante permet de doser l e s  carac- 

t è r e s  des deux phénotypes e t  de l a  c lasser ,  



' Planche XXVZ t Les images poUnique6  danb ta U g n t e  : 
bZcmd$na x nuda ( x  1 0 0 ) .  

PARENTS 

b lundina 
pouen  homgtne 
( F i g u e  7 )  

( F i g u e  4 )  



Planche XXVl  Les images polliniques d a m  la  l ignée 
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Schématisons les faits. 

Suivant 1 ' importance des échanges, se forment les complexes hb~andina et 

les complexes gZabmns plus ou moins modifiés. Par la combinaison au hasard 

des différents génomes haploïdes, la fécondation donne les résultats 

suivants: 

- Homozygotes de structure: 
a- Deux complexes hblmdina standard, de phénotype blmdina, 

b- Un complexe hblmdina standard et un complexe hblandina 

modifié, de phénotype intermédiaire entre F et btanhina 
1 

c- Deux complexes hbtmzdiw modifiés , de phénotype F 
1 

- Hétérozygotes de structure: 
Composés des complexes g t a b m s  standard et modifié, bZandZna 

standard et modifié; ils sont de phénotype F 
1 ' 

Dans cette énumération de génotypes, nous n'avons pas fait inter- 

venir les complexes fortement modifiés. La F et l'espèce possèdent la même 
1 

image pollinique à 3 classes de grains. Mais du croisement entre espèces 

est issue une population F homogène, et de l'autofécondation de la F une 1 - - - - - - - 1 
population F très hétérogène. Nous avons vu que la F est très hétéro- 

2 ------ --- 2 
gène parce que les complexes se recombinent en F et que ces complexes 

1 
recombinés sont viables. Ces faits conduisent à proposer l'hypothèse sui- 

vante : 

dans l'espèce, les complexes doivent également se recombiner, mais les li- 

mites de viabilité du gamétophyte sont plus strictes qu'en F : tous les 
1 

gamètes recombinés sont éliminés dans les grains létaux; alors que, dans le 

gamétophyte de la F seuls les gamètes hautement recombinés donnent du 
1 

pollen létal. Suivant cette hypothèse, la létalité pollinique a comme effet 

de supprimer l'importance des disjonctions et recombinaisons dans la gamèto- 

genèse et les gamètes (? 

Nous nous proposons de tester la valeur de 

cette hypothèse, en commentant l'image pollinique des plantes F2. 

dl Leb-&cg%-po&~uesloeizçhe-8Z! l  l : 
La F 2 est caractérisée par une grande' diversité 

d'images polliniques. On y rencontre des plantes à pollen homogène, à pol- 

len hétérogène, à 3 classes de grains et des plantes à pollen entièrement vide. 
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a - Test d1homo&n6it6 de l ' i m a ~ e  ~ o l l i n i a u e  : 

11 8 ' ag i t  de savoir  s i  n 'importe quel 6chanti l lon de pollen t r a d u i t  l'image 

pol l in ique de l ' i nd iv idu  ou s 'il ex i s t e  une v a r i a b i l i t é  dans s a  population 

pol l in ique.  Cette vé r i f i ca t ion  s ' e s t  f a i t e  en prélevant un échant i l lon de 

pollen 3 niveaux de l ' an thère  dans l e s  8 anthères d'une f l eu r .  Ce t e s t  a 

por té  sur une plante k pollen hétérogène e t  sur  une plante  à 3 classes  de 

grains . 

- ~ s E & - ~ ' ~ ~ E G K ~ ~ ~ s ~ - ~ L ~ , L E o ~ ~ ~ ~ L ~ o G - E ~ ~ ~ ~ E ~ = - ~ - - -  * 

nollen hétémggge ( tableau 26).  Sur l e s  24 prélèvements, 21 sont du type hé- 

térogène ( l e  pourcentage de grains vides e s t  inf '6rieur à 20 %).  Les 3 autres  

prélèvements ont donné du pollen à 2 c lasses .  Donc en moyenne on peut con- 

c lure  à un pollen hétérogène. 

Tableau 26  : Pol len  héitéhogéne : t e s t  d' hamagénUé d e  la p o p d a -  
f i n  p o w u e  d a m  La F2 .hue dlautodZcondat ion d e  btandina 

Niveau d e  lu 
l o g e  p o U q u e  P o m W g e  d e  g&m v i d e s  dand 1' 

P d e  ~ u p é k i e w r e  17 - 6 3 3 - 4 3 4 12 5 .  7 

P d e  moyenne 7 8 1 O 14 10 1 O 6 4 

Pa/Ltie inhék iewre  4 3 - 56 4 1 O 9 7 b 

N . B .  L e s  powrcentageb d e  gmim v i d u  ~ ' o u l i g n é ~  contrebpondent à une p o p W o n  
po&nLque a 2 c e a b b e ~  d e  &m. L e s  aU.t/Le~ powrcentagu w h a c t é t U b e n t  

i( une popcLeation p o U n L q u e  U é m g é n e .  

- Test ________-_ d'homogénéité _____________ de l a  po_~ülation _____ ___ ~ o l l i n i p  _____ __---- à 3 
classes  de grains l t ab l eau  281. Nous avons étendu l a  prospection aux 8 anthè- ----------- ------ --------- - 
res  de 2 f l eurs  d'une plante  pour chaque phénotype. Dans deux f l eu r s ,  une 

de chaque phénotype, nous avons rencontré des anthères à grains vides. Dans 

l'ensemble l e s  observations permettent de conclure à une image poll inique à 

3 classes  de grains.  

De ces t e s t s  nous déduisons que pour déter-  

miner l 'image poll inique d'une p lan te ,  il faut  au minimum prospecter  3 an- 

thères  d'une f l eur .  D'une manière générale l e s  images poll iniques hétérogè- 

nes,  à 2 c lasses  e t  à 3 c lasses ,  sont constantes dans une plante .  Par contre 

l e  pollen homogène e t  l e  pollen vide cara2tér isent  localement des t e r r i t o i r e s  

d 'anthères,  e t  plus rarement tou tes  l e s  f l eu r s  d'une plante.  



Tubeeau 28 : P o w e n t a g e b  moyend et é c m U - t g p e 6  deb c e a b b u  de  
gnaui6 d m  La population poUOtique de La F2 A u e  d t  autodéwndaüon 
de  bZandZna x nuda. 

J 

Origine de l a  

population pollinique 

Type1- 

!L-ZA-%-& 

Fleur 1 I Plante 

Fleur 2 1 Individus 

~ o t  al 

Type1- 

3C-ki,-lents 
Fleur 1 

Plante 

Fleur 2 { 
Individus 

Tot a l  

Type bZanhEna 
7 bivalents ---------- 

Plante Fleur 1 

Fleur 2 I 
Individus 

Total 

8 2 2 k-~: -L-A--L,- 

Plante 

Total * 

n 

39 

45 
43 

127 

44 

43 

27 
114 

47 
26 

106 

179 

47 

49 

96 

Actifs 

49,6 * 6,4 

Inactifs 

14,6 t 4,5 

Videa 

35,7 * 791 
( 2  anthères grains vides) 

4 4 , 9 + ' 7 , 9  
58,8 f 10,6 

51,o t 10,3 

70,o t 8,6 

15,6 t 6 ,3  

2595 * 7,9 
18,7 I 8,8 

21,0 t 8,9 

39,5 f 6,4 
17,1 f 6,1 

30,8 2 i i , g  

8,8 f 8,9 
( 1  anthère à grains vides) 

7,3 t 3,7 

12,9 2 10,5 

9,4 f 7,O 

4,4 f 2,8 

20,4 f 15,3 

66,7 t 6,8 

5 8 , 5 + 1 6 , 1  
66,0 t 11,4 

74,2 * 8,3 

56,3 f 13,0 

2599 f 790 
28,2 f 10,9 

2 4 3  t 9,o 

21,4 f 7,6 

23,3 f 9,4 
( 3  anthères à grains vides) 

17,1 f 17,8 
14,3 t 16,1 

1 1 , l  t 3,8 

8,3 * 2,9 

9,7 f 3,7 

57,7 f 17,1 
60,q f 16,8 

5 8 , 7 f  4,5 

5 0 4  2 6,4 

54,5 + 7,O 

27,1 f 10,9 
25,1 t 10,2 

30,2 f 4,o 

41,4 t 6,3 

35,9 t 7,7 



N.B. Les coeb&icient6 6 o d X g n b  hont b A . g n L ~ c a a X &  au-deeh de 71 100 .  

Les coe6,jiclW non 6 o u l X g n E ~  hont  non 6 i g n i & k d 5 6 .  

Origine de l a  
popuiation pollinique 

m2!s1- 
8 2 2 2  -a--a-a--- 

Plante Fleur 1 

Fleur 2 

t o t a ï  fleurs 

In di vi dus 

ml- 
I-Oivalent_s 
In di vi dus 

T h e  btanhina 

1,0i,-1.en4s 
Plante Fleur 1 

Tïwe btandina 

!a-2a-za-2 

Plante Fleur 2 
. 

39 

45 
84 

43 

27 

47 

49 

Types de tétrades 

- 

ersteinensis 

proche dferst&nensis 

ersteinensis 

proche dfer8teinemis 

proche d'ersteindis 

proche d'ersteinensis 

proche d'ersteinensis 
A 

r des --------- 
A/V 

-0.783 

- O .630 
- 0,714 
-0.609 

- 0.738 

- 0.412 

- 0,262 

couples de -------- 
A / I A  

-0,175 

- 0.608 
- O ,465 
-0.797 

- 0,762 

- 0.944 

- 0,897 

classes --------- 
I A / V  

-0,475 

- 0,234 
- 0,288 
+ 0,006 

+ 0,126 

+ 0,088 

- 0,191 



- La répar t i t ion  des ~ h é n o t n e s  d'imaaes 

poll iniaues ( tableau 27) : Dans chaque type d'hybride on peut t rouver  des 

individus s o i t  pollen homogène, s o i t  à pollen hétérogène, s o i t  à 3 classes 

de grains. La plante  à pollen vide n 'apparaît  que parmi l e s  types à 7 biva- 

l en t s .  Le t e s t  du x2,  non s i g n i f i c a t i f  (X2  t o t a l  = 12,86 ; d.d.1. = 12.;  

P = 0,39) démontre que l'image poll inique e s t  indépendante du type d'hybride. 

Cette indgpendance montre 1 'o r ig ina l i t é  

de l a  population poll inique de l a  F2 : une plante hétérozygote de s t ruc ture  

peut avoir  du pollen homogène, e t  inversement une plante homozygote de struc- 

t u r e  peut avoir du pollen totalement vide. C'est un r é su l t a t  inattendu quand 

on l e  compare Èi l a  population poll inique de l 'espèce.  

y - Les paramètres s t a t i s t i ques  de l a  p o ~ u l a -  

t ion  poll inique à 3 classes de grains : La prospection systématique de tous 

l e s  individus à 3 classes  de grains e s t  f a i t e  de l a  manière suivante: 
l e s  8 anthères de 2 f leurs  d'une plante  sont analysées; ensuite,par 

individuaune anthère e s t  prospectée . La population t o t a l e  réunit  

l a  popdat ion poll inique de l a  p lante  e t  des individus. Moyennes e t  écarts-  

types sont portés dans l e  tableau 28. 

Les écarts-types des 2 hybrides hétérozy- 

gotes de s t ruc ture  ont des valeurs semblables à ce l les  des espèces. Pour l e s  

homozygotes, l e s  valeurs sont élevées e t ,  entre individus, e l l e s  comptent 

parmi l e s  plus élevées ( a l l an t  jusqu'à 17 %) . Dans un t e l  contexte, l a  nor- 

malité de l a  fonction fréquence des pourcentages t r adu i t  l e  mieux l e  carac- 

t è r e  s t a t i s t i q u e  de l a  population poll inique ( tableau 32, 3 ) . Beaucoup 

de d i s t r ibu t ions ,  e t  en par t i cu l ie r  c e l l e  des grains vides, sont éloignées de 

l a  normale ( l a  d ro i t e  de HENRY t racée  pour l a  population poll inique de l 'ho- 

mozygote de  hén no type blandina, en annexe de l a  2ème p a r t i e ,  p. ,,dg 1, montre 

bien que l e s  fréquences des 3 c lasses ,  e t  surtout  c e l l e  des grains vides, sont 

éloignées de l a  normale) . Inversement cer ta ines  d i s t r ibu t  ions n'infirment 

pas l a  l o i  normale avec une probabi l i té  de 90 % ( l e s  i n a c t i f s  de l'homozy- 

gote de phénotype b l and im) .  Les cas extrêmes sont réunis dans l a  popula- 
t ion  poll inique de l a  F2. 

A un phénotype d'image poll inique comportant 3 classes  de grains ,  

peuvent correspondre des caractér is t iques  s t a t i s t i ques  diverses 



6 - Lnterprétat ion de l a  v a r i a b i l i t é  des images 

pol l in iques  : En F I ,  l 'image poll inique es t  ident ique dans t ou t e s  l e s  an- 

thè res  de l a  population de plantes hybrides ; en F2, e l l e  e s t  t r è s  var iée  

e n t r e  individus. Cette d i f f i rence  r e f l è t e ,  dans l e  l e r  cas ,  l 'homgénéi té  des 

génotypes de l a  population Fl, dans l e  2ème cas l 'hé térogénéi té  des génotypes 

de l a  population F2. 

Les plantes FI ont un génotype unique. Lors 

de ' la  méiose l e s  échanges s e  font ent re  2 complexes identiques dans t o u t e  l a  

population. Les complexes sont  modifiés par l e s  recombiniisons dans des l i m i -  

t e s  identiques dar ,outes l e s  cellules-mères . Le phénotype d'image po l l in i -  

que e s t  a i n s i  homogène à t r ave r s  t o u t e  l a  population des individus FI .  

Les plantes F2 ont des génotypes d i f f i r e n t s .  

A l a  d i o s e ,  l e s  échanges s e  font en t re  2 complexes d i f s r e n t s  d'une plante  

à l ' a u t r e .  

Une plante de s t ruc tu re  homozygote, mais 

à complexe modifié, peut reconst i tuer  l e  complexe parenta l ,  mais aussi  

engendrer un complexe plus fortement modifié. Dans l e  premier cas 1 'image 

pol l in ique e s t  homogène ou hétérogène, sans l é t a l i t é  importante. Dans l e  

deuxième cas se  r é a l i s e  une image à 3 classes  de gra ins ,  avec l é t a l i t é  for- 

t e .  La plante  hétérozygote de s t r uc tu r e ,  avec deux complexes modifiés, peut 

reconst i tuer  l e s  deux complexes parentaux : l 'image poll inique peut ê t r e  

homogène à hétérogène. S i  l e s  2 complexes sont encore plus m d i f i é s ,  l e  pol- 

l en  l é t a l  apparaît dans une image à 3 classes de grains.  

Il f a u t  remarquer que dans l e  cadre de notre expérimentation, nous 

n'avons observé de plantes à pollen entièrement vide que parmi l e s  

hybrides homozygotes de s t ruc tu re : l e  problème de l ' i n t e rpo l a t i on  

des b ivalents  en Métaphase 1 do i t  ê t r e  évoqué à ce su j e t .  

Aucun argument cytologique ne r é fu t e  l ' i n t e rpo l a t i on  à l a  méiose 

des chromosomes homologues du complexe 'btmidina; l e  brassage des 

deux génomes e s t  a l o r s  beaucoup plus important qu'à l a  s u i t e  du seul  

échange d ' a l l è l e s  en t r e  chromatides;il se forme a i n s i  des génomes 

hblmtdina fortement modifiés , qui évoluent en gamètes inviables . La 

population poll inique e s t  uniquement composée de grains v ides .  
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Dans l e  groupe Eu-Oenothera, l a  l é t a l i t é  pol l in ique joue un 

rô le  que nous dégageons progressivement : e l l e  assure l ' i nd iv idua l i t é  du 

complexe, sans l e  jeu de l a  caténation,  en éliminant l e s  e f f e t s  du bras= 

sage méiotique. 

La génération F2 issue de l a  F1 Far recroisement -- --------- - ----- -- -- - -- -----------_ 
avec btandina. ---- -------- 

L'analyse cytologique des plantes F a donné l e s  r é s u l t a t s  
2 

suivants : 

- bZandina x (btandina x nuda) :22 plantes analysées, tou tes  à 7 bivalents. 

- (bZandina x nuda) x btandina: 16 plantes analysées, t ou t e s  à 7 bivalents. 

Ces F2 sont donc des homozygotes de s t ruc tu re  hblandina/ 
h bZandina, comme ceux i s su s  d'autofécondation, analysés plus haut .  Mais i l s  

en di f fèrent  par  l a  composition f a c t o r i e l l e :  un complexe e s t  l e  complexe 

hb~andina standard, identique dans toutes  l e s  plantes F2, 1 ' au t r e  complexe 

e s t  l e  complexe hb~andina modifié, i s s u  de l a  méiose de l a  F I .  

A l a  méiose de l a  F2, l e s  échanges s e  font en t r e  un complexe 

. hb~andina qui e s t  en quelque so r t e  un dénominateur commun à tou tes  l e s  plan= 

t e s  F e t  un complexe hb~undina modifié, d i f fé ren t  d'une plante  à l ' a u t r e .  
2 

Ces échanges ne donnent que des complexes hblandina peu 

modifiés; l 'image poll inique e s t  faiblement marquée par l a  l é t a l i t é .  ( c f .  

tableau 22, p.  155 s u i t e ) .  

Ce r é su l t a t  impose dès maitenant deux réflexions : 

1- Un complexe hbland$na peu modifié a é t é  opérationnel dans l e s  COIF. 

binaisons r éa l i s ée s  à p a r t i r  de l a  plante FI .  

2- Les croisements réciproques donnent l e  même r é s u l t a t ,  ce qui implique 

que l e  processus s é l e c t i f  au niveau du gamétophyte a l a  même a c t i v i t é  du 

côté b e t  du côté p . 

La -- génération --------- Eg. 
Avec l e s  plantes F nous avons procédé à deux s é r i e s  dlopé= 

2, 
ra t ions  : d'une par t  l e s  plantes de phénotype btmtdina e t  de phénotype F1 

sont auto fécondées, ou des plant es de phénotype identique sont croisées en t r e  

e l l e s ;  d 'aut re  pa r t  des plantes de chaque phénotype ont é t é  croisées en re tour  

avec bZandina. Les r é su l t a t s  sont por tés  dans l e  tableau 30. 



a - Les hybrides F i s sus  du c r o i s e ~ n t - t e s t  
2 

avec b tandina : Pour chaque croisement, nous avons const it 1.6 en moyenne une 

descendance de 15 plantes : l à  encore, l e  sens du croisement n ' influence 

P ~ S  l a  compasition de l a  population hybride. 

Les r é su l t a t s  des croisements sont présentés  dans l e  tableau 30. 

En résumé, l e s  génotypes issus  de ces croi-  

sements-tests sont composés d1 un génome haploïde t o i  ours identique,  ce lui  

de btandina, e t  d'un autre  génome btmdina modifié- ; c ' e s t  pourquoi l a s  

plantes F sont s o i t  de phénotype btandina, so i t  de phénotype FI 
3 

f3 - Les hybrides F i s su s  dlautof%condation de 3 
plantes  F, O U  de croisement en t re  plantes F2 de même phénotype : A l ' i nve r se  

des croisements-tests précédents, dans l e s  autofécondations s e  reconsti tuent 

des génotypes composés de deux génomes haploïdes modifiés de so r t e  que l e s  
/ 

phénotypes sont plus n8mbreux 

b )  Andyde ---- ---- cytologique ---- ---------- de lu F3-i  

Nous avons prospecté une population F issue 
3 

du croisement entre  plantes-soeurs de phénotype blandina ( tableau 30) . Sur 

15 plantes du l o t  1 ,  l e s  diacinèses de 7 plantes  ont é t é  observées : e l l e s  

sont toutes  caractér isées  par  7 bivalents.  En plus,  nous avons analysé une 

plante de l a  population hybride issue du recroisement F2 phénotype blandina x 

btmdina ( l o t  2). Là aussi  l a  diacinèse montre 7 bivalents .  Tous ces hybri- 

des F possèdent donc l a  s t ruc ture  chromosanique du complexe btandina. Cette 3 .  
s t ructure  "btandina, transmise de l a  F à l a  F2, puis à l a  F r e s t e  inchan- 1 3 ' 
gée . 



ci Erttm2-t+-n-stnW4ue : 

L'analyse de l a  population hybride F3 confirme 

l e  remaniement f a c t o r i e l  des complexes : à l a  méiose de l a  p lante  F2, il y 

a échange de fac teurs  e n t r e  complexes dé jà  modifiés durant l a  méiose de l a  

p l a n t e  F I .  Malgré l e s  échanges, l e  maintien d'un ensemble de ca rac tè res  gé- 

nét iques s t r ic tement  l i é s  permet de c a r a c t é r i s e r  une p lante  hybride, s o i t  

comme phénotype F I ,  s o i t  corne phénotype blandina. Mous en déduisons que l e s  

complexes fortement modifiés sont  éliminés dans l e s  gra ins  l é t aux .  

dl C l & ~ ~ - ~ & ~ ~ u e - d ~ - h ~ b ~ d ~ - E ~ - l . t a b e ~ 2 ! 1 -  : 

a - Résul ta ts  : En F2, l a  r é p a r t i t i o n  des images 

pol l in iques  s ' e s t  mont.rée indépendante du phénotype de l a  plante;  c ' e s t  l à  un 

f a i t  q u ' i l  f a u t  r e t e n i r  e t  sur lequel  nous reviendrons, 

1 .  F = F2 x blandina : 
3 

Dans l e s  6 l o t s  de p lantes ,  on retrouve tous l e s  types 

d'images pol l in iques  : pollen homogène, pollen homogène à hétérogène avec 

localement 3 c lasses  de g ra ins ,  ou pollen à 3 c lasses  de grains ( P l .  24, 1 

e t  2 ) .  

2. F = F2 autofécondée ou c ro i sée  par  p lantes  de inAme phénotype :. 
3 

Les hybrides, i s s u s  de p lan tes  à phénotype F ( à  diacinèse 1 
8 ,  2 ,  2 ,  21, ont un pol len  hétérogène ou à 3 c lasses  de gra ins .  Les hybrides,  

i s s u s  du phénotype blandina,  ont un pollen homogène à hétérogène ; localement, 

on observe dans ce r t a ines  anthères 3 c las ses  de gra ins  ou un amas de gra ins  

vides i s o l é  au mi l ieu  de l a  population (PI.  X X I V , ~ )  . 

B - I n t e r p r é t a t i o n  : Comparaison. de l a  l é t a l i t é  

po l l in iaue  dans l e s  l i m é e s  homozy~ote e t  h é t é r o z y ~ o t e  de s t r u c t u r e  : S i  nous 

faisons abs t rac t ion  de l a  l é t a l i t é  l o c a l i s é e  à un t e r r i t o i r e  d 'anthère ,  que 

nous commenterons plus l o i n ,  l a  l ignée  homozygote de s t r u c t u r e  ne montre plus 

en F l ' image pol l in ique  à l é t a l i t é  accentuée, comme c ' e s t  l e  cas en F2. Par 
3 

contre, dans l a  l ignée  hétérozygote de s t r u c t u r e  l a  l é t a l i t é  s e  maint ient .  En 

considérant à l a  f o i s  l e s  p lantes  F e t  l e s  p lan tes  F l e s  f a i t s  s e  résument 
2 3 ' 

a i n s i  : 



Lignée homozygote de  a&uture Lignée îtét&ozygote de  a&cuaWLe. 

PoUen homogène, 3 cea64e~ ou PoUen homoglne b p o l l e n  3 d a ~ 4 e 6  
peante a pouen WkemW v i d e  

PoUen homogène b hé témgène  avec - PoUen homogène a p o w n  3 ceabha 
l~cdemen-t du p o u e n  v i d e  

Intervention éventuelle du cytoplasme 

Il r e s t e  à i n t e rp ré t e r  l a  l é t a l i t é  par 

t e r r i t o i r e  d'anthère des hybrides F de l a  l ignée homozygote de s t ruc ture .  3 
Nous pensons déceler i c i  un au t r e  conditionnement de l a  l é t a l i t é  pol l in ique,  

l ' in te rven t ion  du cytoplasme 
La recombinaison entre  l e s  deux 

génomes haploïdes ne touche plus à l a  v i a b i l t t é  du gamétophyte, ces hybrides 

sont génétiqhement homologues d'espèces homozygotes, sauf pour un caractère : 

l a  plante demeure hybride du point  de vue cytoplasmique. Elle a l e  cytoplas- 

me de btanddna, avec des éléments du cytoplasme de nuda, apporté par l e  pol- 

l en  dans l e  croisement en t re  l e s  espèces. parentales.  

On peut se représenter l e s  phénomènes de l a  manière suivante: Les zones 

du t i s a u  sporogène 03 l'élément cytoplasmique de nuda devient important sont 

incompatiblesà t ou t  génome de s t ructure  blandina. Tout s e  passe comme s i  l e  

cor~plexe btan&na &ait devenu i n a c t i f .  Dans tous l e s  autres hybrides,  

l ' a c t i on  du facteur cytoplasmique n ' es t  pas  apparente; e l l e  se superpose à 

l ' é l iminat ion des génotypes recombinGs 



C O N C L U S I O N  

L'analyse de l a  descendance de l 'hybride bland.ina x nuda met en 

évidence l 'éclatement du complexe qui n ' a t t e in t  cependant jamais l 'indépen- 

dance f a c t o r i e l l e  ; car on retrouve toujours dans l a  plante hybride une mor- 

phologie d'ensemble qui rappel le  l e  parent hétérozygote ou l e  parent hano- 

zygote . 
Cornelia HARTE (1948), continuant l e s  travaux de RENNER (1942), 

montre l'importance des recombinaisons chez l e s  hybrides de 2ème génération. 

E l le  constate que l e s  recombinaisons ne dépassent pas un ce r ta in  s e u i l ,  de 

s o r t e  que l e  complexe e s t  maintenu sous l a  forme de "~estkomplex" (complexe 

rés idue l ) .  

Une analyse qui met en parallèle l'image pollinique et le génotype 

de la plante,nous conduit à la mise en évidence des faits suivants: 

(tableau 31) 

1 - un génotype unique dans l a  population hybride c o r  

respond une image pollinique unique ; 

2 - l a  disjonction de génotypes s'accompagne de l a  va- 

r i a b i l i t é  dans l e  phénotype d '  image poll inique ; 

3 - l a  l é t a l i t é  l a  plus fo r t e  s'observe chez l 'hétérozy- 

gote génétique à 7 bivalents ,  oii l e  brassage méiotique e s t  p a r f a i t  ; en 
raison de l'homozygotie structurale, il est chromosomique et chromatidique 

4 -  Avec l'homozygotie factorielle réapparaît, dans 

].a descendance enlignée pure, une image pollinique constante, sans létalité. 

Dans la descendance de l'hybride bZandina x nuda, la létalité pollinique 
apparaît comme la représentation du processus sélectif qui assure, par 

élimination, au niveau du gamétophyte, la constitution et le maintien du 

complexe factoriel, sans le support matériel d'un complexe chromosomiquei 



hblrnrdina gtabrans 
Oe. blandina x Oe. nuda 

hb~and.ina ca t vens 

1 
Image pollinique constante sans Image pollinique constante avec 

l é t a l i t é  l é t a l i t é .  

Image pollinique constante 
avec l é t a l i t é .  

\ gta rans 

Image pollinique variable Image pollinique vari  able 
avec ou sans l é t a l i t é  avec ou sans l é t a l i t é .  

gtabrmrs 
F 

3 hb Zandina 

( 7  x 2) 

Image pollinique constante Image pollinique variable Image pollinique va- 
sans l é t a l i t é  avec ou sans l é t a l i t é  r iable  avec ou sans 

l é t a l i t é .  



R E S U L T A T S  S T A T I S T I Q U E S  
-1-1--1-11111 

1 .  - LES TESTS DE NORMLITE. 

Croisements 

ereteineneie x hookeri 
ersteineneie x bZan&na 

hoohri x ersteinensis 
bùm&na x ersteinensis 

nuda x hookeri 

nuda x btandina 
hookeri x nuda 
blandina x nuda 

A c t i  f s  

d.d.1. 

14 
16 

16 

13 

9 

12 

13 

22 

- 
inact i fs  

X' 

39,3 

108,2 

29,2 

5,8 

7,O 

9,3 

18,9 

10,8 

d.d.1. 

12 

13 

13 

12 

1 1  

10 

12 

19 

4 

vides 

a 

0.003 

0.000 

0,46 

0,95 

0,25 

0,68 

0,12 

0,96 

d.d.1. 

13 

14 
14 

13 

13 

1 1  

16 

20 

X' 

7.8 
12,8 

4,9 

10,5 

11,9 

4,2 

6,9 

39,3 

P 

0 8 0  

0,48 

0,97 

0,57 

0,36 

0,93 

0,85 

0,004 

x2 

5,6 
12,2 

6,s 
13,7 

9,8 

17,9 

18,8 

27,7 

P 

0,95 

0,60 

0,94 

0 2 2  

0,71 

0,15 

0,26 

0,13 

1 



Tableuu 32 ( d w t c )  : 2) Popu(at ior i lpoeLwiqued des F2 : hotnozygote r (honizygote:  x k#EmzygoXe 

. 
Croisements 

(nuda x hookeri) x hookeri 

hookem x (nudu x hookeril 

(hookeri x nuda)x hookem 

hookeri x (hookeri x nudu) 

blandina x (nuda x btcmdina) 

(nudu x btandina) x bZandina 

actifs inact  i fs 

d.d.1, 

17 
15 

13 

1 1  

13 

17 

, 

P 

0,09 
0,23 

0,94 
0,16 

0,70 
0,33 

d.d.1. 

13 
14 

13 
12 

16 
18 

vides 

x2 

12,0 

11,7 

52,2 

897 

11,5 

4 96 

x2 

19,9 

17,5 

6,1 
16,4 

12,7 
20,2 

d.d.1. 

13 

16 

4 
8 

15 
1 1  

P 

0,76 
0,71 

0,000 

0,65 

0,56 
0,99 

x2 

28,8 
20,O 

6,7 
11,8 

38,4 

512 

P 

O ,006 
O ,22 

0,15 

LiX- 

O ,000 
0,000 



T & w  32 lauLtel : 3) P o p U o u  pole*niques de la Fi h a u e  d'autodilcondation 

de b lundina xnuda . 

S&n La disthibr**on de POISSON 

L a  cü~&~LbuR;ions anomnaXes au d w i e  de 5 % dont aouRignéa 

i 

k 

Origine de l a  
population pol l in ique  

Tyr>el- 

52-22-222- 

Fleur  1 

Fleur  2 

t o t a l  f l e u r s  

Individus 

Population t o t a l e  

Type1- 
7 b iva len t s  ----------- 

Plante  Fleur  1 

Fleur  2 

t o t a l  f l e u r s  

Individus 

Population t o t a l e  

Type bZandina 

7 b iva len t s  ----------- 
Fleur  1 

Plan te  

Fleur  2 

t o t a l  f l e u r s  

Individus 

Population t o t a l e  

Type bzundina 

8 2 2 2. -a--2--a-- 

Plante  Fleur 1 

Fleur 2 

t o t a l  f l e u r s  
i 

d.d.1, 

17 

20 

25 

17 

38 

15 

8 

12 

14 

19 

7 

5 

15 

18 

31 

36 

10 

10 

13 

r 

d.d.1. 

14 

21 

21 

22 

21 

20 

29 

19 

31 

10 

19 

29 

32 

39 

13 

21 

28 

- 

P 

0,22 

0,64 

0,35 

0,46 

0.000.31 

0,05 

0,52 

0,69 

0,24 

0,Ol 

0,40 

0,81 

0,12 

0,22 

O , O ~  

0,51 

0,99 

0,98 

I n a c t i f s  

x2 

12,6 

12,i 

10,6 

13,g 

28,7 

23,5 

36,5 

43,1 

21,6 

37,3 

11,5 

6,0 
19,8 

45,7 

54,6 

10,5 

17,i 

35,6 

d.d,l. 

17 

22 

26 

24 

37 

9 

19 

25 

16 

34 

22 

16 

34 

45 

57 

14 

23 

36 

Vides 

x2 

24,0 

17,1 

24,6 

18,2 

56,5 

13,6 

1 0 ~ 4  

31,7 

15,3 

121,7 

13,4 

8,6 

27,3 

115,9 

126,6 

236,O 

22,5 

14,8 

31,7 

0,57 

0,94 

0,97 

0,17 

0 ~ 5 2 .  

0,34 

0,01 

0,04 

0,28 

0,20 

0,32 

0,gg 

0,89 

0,05 

0,06 

O,65 

0,71 

0,14 

Act i f s  

x2 

21,1 

19,1 

28,3 

24,5 

1 2 3 ~ 8  

17,i 

18,O 

2O,9 

19,6 

53,9 

22,8 

10,8 

44,3 

52,1 

73,6 

3 

9,3 

19,6 

P 

0,12 

0,65 
0,46 

0,39 

0,03 

0,56 

0,23 

0.001 

0,34 

0,000 

0,06 

0,i$' 

0,03 

0,000 

0,000 

0.000 

0.01 

0,13 

0,002 



II. LES COEFFICIENTS OE CORRELATION. 

::::" : ir ~ i g n L & i c a t i b  au-deeh de 1/1.000 .... .... : ir a i g n i & i c a t i , j  au -de là  d e  1/100 
:: : ir ~ i g n L & c a t i 6  au-deeh de 5/100 

han4 h igne  : ir non h i g n L & d 6 .  

Croisements A / IA n 

erst_eicecsic-xesl!dces-st s d ~ d s  

A / V IA / V 

t a : : :  - O ,826 .. P., 

- O ,946"'" 
.C.,.L 

- O ,547""" 

+ 0,314 

+ 0,445:' 
..S... 

- 0,554""" 

ersteinensis x cormi  fera 

erstednensis x comni ferar 

ersteinenais x con ferta 

- 0,227 
::a::: - 0,712 
S.., 

- 0,393"*' 

19 

20 

33 

espèces standards x ersteinensis -- ............................ 
- 

...... 
- 0 , 67 """ 

.o. C.. 

- 0 ,876'"g*' 
..a... 

- 0 ,742""0* 

biennis x ersteinsnsis 

lamcrrckiana x ersteinensis 

s i t es iaca  x ersteinensis 

coroni ferar x ersteinensis 

20 

35 

24 

3 1 

2 )  Popueation poaRinLque des h y b h d u  FI homozygoXu x 
h U é m  z ygote6 . 

ersteinensis x hookerî 

ers teinensis x btandina 

hookeri x ersteinensis 

btmrdina x ersteinensis 

nuda x hookeri 

nuda x btandina 

hookeri x nuda 

btandina x nuda 

..\*.. 
- 0,822'""' ...... 
- 0,807.""' 

.S.... 

- 0 ,926°"'n 
.CI.,, 

- 0,8 1 1"'"' 

+ 0,394 

+ 0,104 .,.,.. 
+ O ,627.""' 

+ 0,209 

30 

32 

32 

32 

32 

32 

32 

37 

...... 
- O ,692""" 

.LI.., 

- 0 ,584"'"' 

....a. 

- 0,747"'"' 

- , 542:::::: 

- ,496::X ...... 
- 0,568""" 

.,.#., 

- 0 ,795""" .. 
-0,381" 

- 0,401:: ...... 
- 0 , 5 4 

..a... 

- 0 ,566*'"" 

- 

- 0,212 ., .. 
- 0,371 

+ 0,075 
I..... - 0 , 747'""' 

- O ,384': .. 
- 0,369" 

- 0,125 
.P.. 

- 0 ,470"" 

**..S. 

- 0 , 743#""' 
.C.B.. ...... 

- 0,553 

...... - 0 ,664'""' .. 
- 0,327" - 



Tableau 33  ( h t i t e )  : 3 )  p o p u l a t i o n  p o U n k p u e  des F p  homozygote. x F I  

Croisements 

(nuda x hookeri) x hookeri 

hookeri x (nuda x hookeri) 

(hookeri x nuda) x hookeri 

hookeri x (hookeri x nuda) 

btandina x (nuda x btmdina) 

btandina x (bZandina x nuda) 

r (pour n = 30) des couples 

A / V  

...... 
- 0 ,564"'"' .,.,., - 0 , 7 50""'b 

- 0,219 ...... 
- 0 ,485"'"' 

...... 
- 0,666""" 

.2.,.. ,.,.,. 
- 0,591 

A  / I A  

- 0,097 

+ 0,091 

...... ,.,.,. 
- O ,933 

...P.. 

- 0 ,O 5 1 "*'" 

- 0,110 ...... 
- 0 ,Bo 1"'"' 

I A  / V 

...... - 0 , 763"'b" 

:::::: 
- 0,727 

- 0,147 

- 0,046 

.S.,.. 

- 0 ,667""" 

- 0,009 



III. - L'APPARITION DE LA LETALITE POLLINIQUE 

CHEZ LES HYBRIDES ENTRE HOMOZYGOTES. 

La méiose de l a  majorité de ces hybrides e s t  caractér isée  par  l a  

prédominance des bivalents à côté de p e t i t s  anneaux de caténation ( tableau 34) . 
Nous retrouvons donc chez ces hybrides l e  problème de l ' i n t e rpo l a t i on  des 

bivalents e t  s e s  l imi tes  compatibles avec l a  v ie  du gamétophyte. 

D'autre pa r t  l e s  hybrides issus  des croisements réciproques ont des 

plastanes d i f fé ren t s  (STUBBE, W .  1960) ce qui permettra d'observer s i  l e  type 

de plastome de l a  phase haploïde in te rv ien t  dans l a  l é t a l i t é  pol l in ique.  

Les images polliniques qui sont constantes à l ' i n t é r i e u r  d'un l o t  

F séparent 2 s é r i e s  d'hybrides ( t ab leau  34). 
1 

1 - Les hybrides entre  hookeri, fmc i scana  e t  btandina 
h ont un pollen homogène p le in .  On déduit qu' en t r e  l e s  génomes frmrc-iscana, 

h hhook.eri e t  btandina l e  brassage d i o t i q u e  donne des génomes haploïdes nou- 

veaux tous viables .  Les plantes hybrides se  comportent corne l 'espèce homo- 

zygote. On voi t  que l'importance de l 'anneau en diacinèse e t  l e  type de plas- 

tome de l a  plante-mère n ' interviennent pas dans l e  phénotype d'image poll inique.  

2 - Les hybrides issus  des croisements avec purpurata 

montrent un pollen où s e  manifeste l a  l é t a l i t é ,  une l é t a l i t é  f a ib l e  dans l e  

pollen hétérogène, une l é t a l i t é  plus fo r t e  dans l e  pollen à 2 ou a 3 classes 

de grains.  Dans l e s  croisements de p u r p m t a  avec hookeri e t  btandina, l a  l é -  

t a l i t é  e s t  plus fo r te  lorsque p q w l a t a  e s t  l a  plante-mère. 

h 
Entre purpurata e t  n'importe quel autre  génome, l e  brassage d i o -  

t ique  aboutit à l a  ségrégation de gamétophytes viables e t  de gamétophytes l é -  

taux. En plus p u r p m t a  in tervient  par  l e  cytoplasme qui accentue l a  l é t a l i t é  

poll inique.  



? 

% de 
grains vides 

9 % 

29 % 
24 % 

17 % 
23 % 

7 % 
7 % 

Image 
pollinique 

- 

homogène 

homogène 

homogène 

homogène 

homogène 

homogène 

2 classes 

3 classes 

hétérogène 

2 classes 

6étérogène 

hét krogène 

Type de 
plastome de 
1 'hybri de 

1 

1 

1 

III 

III 

1 

1 

II 

III 

II 

1 

II 

iiybri des 

hookeri x fmnciacana 
flrcrnciecaru~ x hooken 

hookeri x blandina 
bZcmdZna x hookeri 

btan&na x jknciscana 
fmnciscana x btandina 

hookeri x purpumta 

purpumzta x hookeri 

bZanhEna x purpurata 
purpurvrta x blandina 

fimrciscana x purpurata 

purpuruta x jkmciscana 

Figures de 
diacinsse 

4,2,2,2,2,2 

6,2,2,2,2 

4,2,2,2,2,2 

492,292,292 

4,2,2,2,2,2 

,2,2,2,2 



Ces résul tats  mettent en évidence l a  place part icul ière  de p u r  

p m t a  parmi l e s  homozygotes. Cette espèce a é t é  isolée une seule fois  en 

Europe par KLEBAEIN (1914), dans un peuplement de mcbricauZd8 dans l e s  landes 

sableuses de l a  "~heburgerheide",  e t  depuis cet te  découverte, l 'espèce n 'a  

plus é t é  observ6e. Elle est  probablement un mutant de translocation totalement 

homozygote par l e  génome e t  l a  structure chromosomique, qui es t  i s su  d'une 

espèce hétérozygote de plastome II (probablement une espèce du groupe bdiennis). 

CONCLUSION ---------- 

De l a  dis t inct  ion entre hookeri, b Zanddna, firm&scana d'une part 

e t  de purpurata d'autre par t ,  il apparaît que l e  gamétophyte de plante homo- 

zygote présente des l imites de v iabi l i té  plus larges au brassage méiotique 

que l e  gamétophyte d'espèce hétérozygote. Cette conclusion rejoint  l'observa- 

t i on ,  f a i t e  au chapitre précédent , entre l e s  hybrides de l a  l ignée entière- 

ment hétérozygote, s table ,  à un seul génotype, et  l e s  hybrides de lignée hé- 

térozygote e t  homozygote, à disjonction de génotypes. Par l ' intervention de l a  

plante-mère, dans l e s  croisements avec purpurata, on voit que l a  viabi l i té  du 

gamétophyte e s t  déterminée par 1 ' interaction génome - cytoplasme. 
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CONCLUSION A L'HEREDITE DE L ' IMAGE POLLINIQUE. 

L'analyse de l a  transmission de l'image poll inique dans l e s  diff'é- 

rentes l ignées d'hybrides démontre que 1 'image poll inique e s t  l a  convergence 

de plusieurs évènements génétiques. 

1 - l e s  recombinaisons en t r e  com~lexes : 

Plus l e s  pos s ib i l i t é s  de recombinaisons en t re  l e s  génomes haploïdes 

sont grandes, plus l a  l é t a l i t é  es t  élevée ; l e  terme extrême e s t  l e  brassage 

d i o t i q u e  d 'me  plante  hétérozygote à 7 bivalents .  

2 - l ' h é t é ro~amé t i e  e t  l ' i sommét ie  : 

Le f a i t  qu'un complexe e s t  i n a c t i f  par rapport à un au t re  complexe, 

détermine de l a  l é t a l i t é  sous l e  phénotype de grain i n a c t i f  ou de grain vide. 

3 - l ' i n t e r ac t i on  ~énome/cyto~lasme : 

Lorsqu'à l ' i s s u e  de l a  méiose apparaît  un seu l  génome haploïde, l e  

t i s s u  sporogène s e  montre hétérogène, composé d'éléments cytoplasmiques de 

l 'un e t  l ' au t r e  des parents , :  localement l e  même génome e s t  l é t a l  ou viable. 

Eh r é a l i t é  ce caractère  de t i s s u  hétérogène e s t  propre à tous l e s  hybrides. 

Mais son action ne se  manifeste pas nettement à cause de l a  d ivers i t é  des gé- 

nomes h apl  oz de s . 

La juxtaposition de ces propriétés génétiques détermine l'image 

poll inique de l 'hybride.  On peut résumer toutes  l e s  s i tua t ions  rencontrées 

dans l e s  l ignées hybrides, en u t i l i s a n t  un schéma de génécologie : l e  milieu,  

ce sont l e s  caractères génétiques de l a  plante qu'on peut disposer suivant un 

gradient ablant de Ih'hétérozygotie à 1 'homozygotie . Le c l ine  qui s e  superpose 

à ce gradient ,  c ' e s t  l a  l é t a l i t é  poll inique qui var ie  en fonction du génotype 

de l a  plante. Le tableau 35 i l l u s t r e  bien l a  var ia t ion para l l è le  des proprié- 

t é s  génétiques e% de l a  l é t a l i t é  poll inique.  



DISCUSSION ET CONCLUS ION GENERALES 

- - - - - - - - - -  
- -------- 

Notre recherche concourt essentiellement à donner l a  signification 

génétique de l'image pollinique e t  à insérer l a  l é t a l i t é  pollinique dans l e  

système génétique des Eu-Oenothem. 

1 .  La s i rn i f ica t ion  génétique de l'image pollinique. 

L 'image pollinique nous e s t  devenue parlante génétiquement, 

- parce que ses caractères s ta t i s t iques  révèlent l a  répart i t ion des 

microspores potentiellement actives , inactives e t  vides dans l e s  té t rades , 
- parce que l 'hérédi té  de son phénotype es t  l i é e  aux ségrégations 

dans l a  descendance d'un croisement. 

Partant du f a i t  que l a  population pollinique à l 'anthèse des Eu- 

Oenothera conserve, après échantillonnage, l a  répart i t ion des grains t e l l e  

qu 'e l le  e s t  à l 'or igine dans l e s  té t rades,  sous l a  forme de microspores, 

moyennes e t  écarts-types indiquent une fluctuation de ségrégation des 3 

types de grains dans l e s  tétrades e t  entre l e s  té t rades.  On peut a insi  fa ire  

par voie indirecte une analyse de tétrades.  

Aussi bien chez l e s  espèces que chez l e s  hybrides F I ,  une tétrade 

donne préf%rentiellement des microspores actives,  e t  une autre té t rade des 

microspores vides. La  fluctuation entre ces 2 types de tétrades es t  t r è s  éle- 

d e ,  e l l e  es t  généralement mesurée par l 'écart-type des grains vides . 
Cette répart i t ion de base e s t  modulée par l e  caractère de plante 

h é t é r o g d t i q u e  e t  l e  caractère de plante isogamétique. Les hétérogamétiques 

ont des tétrades à microspores actives e t  inact ives ,  des tétrades à micros- 

pores vides e t  des té t rades aux 3 types de microspores. Dans l a  té t rade 
II  a c t i ~ ~ s l i n a c t i v e s " ,  l a  ségrégation 1 / 1  es t  un cas par t icul ier  parmi l e s  5 

combinaisons : 410, 311, 212, 113 e t  014. Chez l e s  isogamétiques, l e s  micros- 

pores inactives se  répartissent au hasard entre  l e s  tétrades à microspores 

actives e t  l e s  tétrades à microspores vides (type ers te inens is ) .  



Figrne 15 : Les T é t u d e 6  des hU@mzygotes de complexes. 

Hétérogamétiques 

Isogamétiques 

Tétrade Tétrade Té t rade 

des compl exes 
des compl exes 

des genones e t  des génomes recombines . 



Cette répar t i t ion recouvre un mécanisme génétique qui devient compré- 

hensible par l ' hé réd i té  du phénotype d'image pol l in ique.  En fmsant  l e  b i l an  

des images poll iniques des hybrides i s sus  uniquement d'hétérozygotes de 

complexes e t  des hybrides i s su s  d'hétérozygote e t  d'homozygote de ccanplexes , 
on constate que l a  plante hétérozygote génétique, qu 'e l l e  s o i t  hétérozygote 

ou homozygote de s t ruc ture ,  posssde une image pol l in ique à pollen l é t a l .  Par 

contre,  l a  p lante  entièrement ou partiellement homozygote génétique, toujours 

homozygote de s t ruc ture ,  donne une image poll inique faiblement marqde par 

l a  l é t a l i t é  poll inique.  

On déduit que l e s  grains vides représentent l e s  génomes haploïdes 

recombinés en t re  complexes. I l s  sont i ssus  de méiose 03 s e  sont r éa l i s é s  des 

échanges entre  bras de chromosomes homlogues. Ces méioses s e  déroulent dans 

des cellules-mères qui donnent 4 microspores vides, démontrant que l e s  échan- 

ges s e  font sur l e s  4 chromatides. 

A l 'opposé, l e s  &ioses sans échanges donnent l e s  deux complexes. 

El les  s e  déroulent dans l e s  t é t rades  à microspores act ives  chez l e s  isogamé- 

t iques ,  ou dans l e s  t é t rades  à ségrégation act ives / inact ives  chez l e s  hétéro- 

gamétiques . 
Les té t rades  a m  3 microspores indiquent que l e s  échanges se  font 

en t re  chromatides. 

On voit  que l 'organisat ion des té t rades  des Eu-Oenothera e s t  homolo- 

gue de c e l l e  que l ' on  observe en génétique mendélienne, dont nous avons donné 

un exemple pour l a  ségrégation des 2 couples d ' a l l è l e s ,  C/c e t  +/wx ( c f .  

p. 97) : l a  t é t r ade  parentale es t  l'homologue de l a  t é t r ade  act ives / inact ives  , 
l a  t é t r ade  recombinée ditype de l a  t é t r ade  à microspores vides, e t  l a  t é t r ade  

t é t r a type  de l a  té t rade  aux 3 microspores. 

L'analyse s t a t i s t i q u e  e t  l ' analyse  génétique s e  complètent. En par t i -  

c u l i e r ,  ces 2 analyses réunies permettent de général iser  l 'organisat ion des 

t é t r ades  des hétérozygotes de complexes (Figure 15) .  Dans l e  type ers te in-  

ens i s  (Figure 9 ,  p .  log) ,  l ' analyse  s t a t i s t i q u e  ne peut séparer l a  ségréga- 

t i on  "actives/videsl '  en t re  t é t rades  de l a  même ségrégation à l ' i n t é r i e u r  du 

3e type de t é t rade .  En ou t re ,  chez conferta, l e s  grains i n a c t i f s  é tan t  t r è s  

proches des grains vides, il e s t  probable qu ' i l s  s e  confondent génétiquement 



avec l e s  grains vides. Cette espèce n ' aura i t  donc qu'un seul  type de t é t r ade  

"actives/videsW, équivalent $ l a  t é t rade  3 microspores. Cette espèce repré- 

sente un cas pa r t i cu l i e r  qui ne contredit  pas l 'organisat ion générale des 

t é t rades  , présentée sur  l a  Figure 15. 

I l  e s t  probable que dans l 'ovule s 'opèrent l e s  mêmes s6grégations entre  

l e s  4 macrospores. Mais comme on observe l e s  r é su l t a t s  de ségrégations sur  

l e s  graines,  il es t  impossible de f a i r e  l a  part  de l a  l é t a l i t é  du gamétophyte 

de cel3.e du sporophyte. Harte C. (1958) avai t  r éa l i s é  une prospection t r è s  

étendue sur  l e s  pourcentages de graines vides dans l e s  capsules chez l e s  es- 

pèces e t  l e s  FI entre  espèces. E l l e  constate une dispersion tras élevée des 

pourcentages entre  capsules d'une même plante ,  en t re  capsules de plantes dif- 

férentes.  Ce ph6nomkne apparaissait  inexplicable à 1 ' auteur qui 1 ' imputait 

a un mécanisme génétique inconnu. A l a  lumière de nos résu l ta t$  sur  l e  g d -  

tophyte &le,  nous pouvons d i re  qu'une par t  de l a  f luctuation des pourcentages 

des graines vides e s t  homologue de c e l l e  des grains de pollen vides. 

L1iden#ité des hybrides réciproques observée dans l a  descendance du 

croisement blandina x nuda, nous a donné l ' ind ica t ion  que l e  mécanisme 

sé lec t i f  joue parallèlement dans l 'ovule. 

En résumé, l'image poll inique a acquis pour nous une s ign i f ica t ion  

génétique parce qu 'e l le  e s t  un r é a c t i f  v i s ib le  de l a  sélection du gamétophyte. 

2.  La l é t a l i t é  poll inique e t  l e  complexe. 

En éliminant l e s  complexes recombinés, l a  l é t a l i t é  pollinique maintient 

l a  so l i da r i t é  f ac to r i e l l e  du complexe. El le  rend eff icace l e s  mécanismes cy- 

tologiques qui sont : 1' empêchement à l'appariement des segments d i f f é r en t i e l s ,  

au  pachytène , e t  l a  disposit ion a l te rne  en métaphase 1 ( c f .  p. 12-14 ) . L'exis- 

tence de té t rades  à microspores act ives  démontre que ces mécanismes cytologi- 

ques assurent l a  ségrégation des 2 blocs f ac to r i e l s ,  mais i l s  ne l ' a ssuren t  

pas de manière par fa i te ,  puisque l e s  recombinaisons sont possibles. 

Lorsqu'il  n'ya pas de  caténation, l a  l é t a l i t é  e s t  l e  seul mécanisme 

q u i  maintient l ' i n t é g r i t é  du complexe (cas de l a  F issue du croisement 
h 2 

blandina x nuda qui comporte hblandina/ bland ina) 



N U C L E A R  - C Y T O P L A S M I C  I N T E R F E R E N C E  
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E x t r a i t  de " Determinism o f  po l l en  l e t a l i t y  " 

( Linder  R . ,  1970). -- 



Ce rôle ac t i f  de l a  l é t a l i t é  pollinique est  basé sur l e s  conditions 

de v iab i l i té  du g d t o p h y t e  : celui-ci n 'es t  viable que s 'il transmet l e s  

caractsres spéci fiques . Cette exigence apparaît essent ie l le  pour l e  g d t o -  

phyte de plante hétérozygote, e l l e  l ' e s t  moins pour l e  gamétophyte de plente 

homozygote. C 'est  l a  raison pour laquelle l e s  hybrides homozygote x hétérozy- 

gote donnent des gamaes viables recombinés, alors que l e s  hybrides hétéro- 

zygote x hétérozygote n'en donnent pas. 

Cette d i f s r e n c e  entre l e s  deux gamétophytes démontre que l a  solida- 

r i t é  des 7 chromosomes a par elle-même un e f fe t  l é t a l .  Les l imites  de viabili-  

t é  sont beaucoup plus s t r i c t e s  que chez une plante où en méiose tous les  bi- 

valents sont interchangeables. L'action du complexe e s t  comparable à l ' e f f e t  

de posit ion qui induit de l a  l é t a l i t é .  

3. Le déterminisme cytoplasmique & l ' i nac t iv i t é  des com~lexes. 

La morphologie grain a c t i f ,  grain inact i f  n 'es t  pas l i é e  à un type de 

complexe. Mais entre ces 2 types de grains se f a i t  l a  ségrégation des 2 com- 

plexes, car  statistiquement on i s o l e  chez l e s  hétémgamétiques une té trade 

à microspores actives e t  à microspores inactives.  Toutes l e s  combinaisons 

entre 4 microspores actives e t  4 microspores vides ,évoquées plus haut, peuvent 

se  réa l i ser .  

Pour expliquer l a  ségrégation "grains ac t i  fs/grains inac t i f s  ", nous 

avons trouvé chez l e s  hybrides une s i tuat ion qui peut s e  rapprocher de l ' inac-  

t i v i t é  d'un complexe. Lorsque chez un homozygote de s t ructure,  1 'homozygotie 

génétique e s t  retrouvée, l 'hétérogénéité cytoplasmique apparaît, qui f a i t  que 

par région d'anthère, l e  pollen e s t  inviable. I l  est  possible que l'espèce 

hétérozygote so i t  aussi un hétérozygote cytoplasmique. Des organites cytoplas- 

miques (plastes e t  mitochondries) transmis par l e  tube pollinique sont cmpa- 

t i b l e s  avec l e  génome du pollen e t  incompatibles avec l ' au t r e  génome. Réci- 

proquement l e s  organites de l ' o d e  sont compatibles avec l e  génome de l 'ovule 

e t  incompatibles avec l e  génome du pollen. L a  ségrégation cytoplasmique au 

mment de l a  formation des té t rades répar t i t  au hasard l e s  organites cytoplas- 

miques. Sur l a  Figure 16, on a imaginé l a  ségrégation de 4 organites c o y a t i -  

bles avec un complexe (marqués en noir)  e t  de 4 organites compatibles avec 

l ' au t r e  complexe (marqués en blanc).  On voit que l e s  différentes combinaisons 

organites-complexes aboutissent aux d i f s r e n t e s  ségrégations que l 'analyse 

s t a t i s t ique  l a i s s e  supposer.. 



L'ensemble de nos résultats conduit à conclure que: 

Le phénotype de grain létal (inactif 

et vide) relève de déterminismes génétiques distincts 

1- la létalité factorielle qui est la manifestation d'une activité 

génique définie. Elle est hors du "système génétique". 

2- l'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'où résulte une 

létalité globale, qui ne se délimite pas, quantitativement, à l'observation. 



4" P A R T 1 E annexe : 

LA METHODE TAXONOMIQUE 

DANS LE SOUS-GENRE EU-OENOTHERA 

A l a  lumière des caractér is t iques  du système génétique des 

hétérozygotes de complexes, ( c f .  p.  8-15) , il es t  évident que l a  

simple analyse f lo r i s t ique  e s t  insuf f i san te  pour décr i re  l 'espèce.  

El le  doi t  ê t r e  complétée par  une longue étude expérimentale qui per- 

met de déf in i r  l e s  2 complexes dans l e u r  composition f ac to r i e l l e  e t  

dans l e u r  .configuration chromosomique, e t  qui permet de connaître l e  

type de p l a s t  ome de l a  p lante  . 
Pour ce f a i r e ,  il faut  combiner l e  complexe inconnu à une 

s é r i e  de complexes connus pour dégager des di f f i ren tes  combinai sons 

diplor des l e s  caractères génétiques e t  cytologiques propres au comp- 

lexe nouveau. Ces combinaisons diploïdes sont l e s  hybrides F I ,  i s su s  

des croisements réci.proques en t re  1 ' espèce nouvelle e t  l e s  espèces 

standard ( c f .  tableau 1 p. 1 8) . 
Sur l'ensemble des l o t s  F I ,  on sépare l e s  caractères  morpho- 

logiques, apportés par  l e  complexe connu,des caractères communs à tous 

l e s  l o t s  FI qui sont l e s  caractères  transmis par  l e  complexe analysé. 

Les figures de diacinèse des d i f s r e n t s  l o t s  FI démontrent 

l ' ex i s tence  ou l 'absence d'homologie en t re  cer ta ins  chromosomes du 

complexe standard e t  cer ta ins  chromosomes du complexe inconnu. Par 



m e  analyse combinatoire de l'ensemble des f igures  de diacinèse des F I ,  on 

&dui t  l a  formule chromosomique du complexe inconnu. 

Enfin à p a r t i r  des re la t ions  &nome - plastome des hybrides F i ,  

on dgf ini t  l e  type de génome des 2 complexes e t  l e  type de plastome de 

l a  p lan te ,  selon l a  c l a s s i  f ica t ion de St ubbe W. ( 1960). 

Pour r é a l i s e r  l a  diagnose complète de l 'espèce,  l e  taxonomiste 

do i t  donc disposer d'éléments de référence qui sont : 

- l a  composition f ac to r i e l l e  de complexes standard 

- l a  formule chromosomique des complexes standard. 

- l a  r e la t ion  génome - plastome dans chaque espèce standard. 

Après l a  présentat ion de ces éléments de référence, nous nous 

proposons d ' i l l u s t r e r  l a  méthode taxonomique des hétérozygotes de com- 

plexes par  l ' ana lyse  cytogénétique de deux espèces nouvelles, qui ont 

s e rv i  de matériel  de base à l a  recherche sur  l ' o r i g ine  de l a  l é t a l i t é  

pol l in ique,  Oenothera ersteinensis R .  Linder e t  R .  Jean, e t ,  Oenothera 

nuda Renner. 

1. L E S  DONNEES D E  REFERENCE 
~ 0 0 ~ 0 0 ~ 0 0 ~ 0 0 ~  

La F I  i s sue  du croisement (homozygote x espèce nouvelle) e s t  

t r è s  précieuse ca r  l a  diff'érence en t re  l e s  hybrides r6ciproques e s t  due 

à l 'hé térozygot ie  des 2 complexes de l 'espèce à analyser.  De l ' espèce  

homozygote, 1 'hybride h é r i t e  l e s  caractères  suivants : 

hooken e t  francisema déterminent pratiquement l e  même phénotype : 
t i g e  pubescente, ponctuée ; f e u i l l e  ver t -gr isâ t re  , longue, é t r o i t e ,  
s 'é largissant  progressivement vers l a  base,  à nervure incolore ; 
bouton f l o r a l  grand, t r apu ,  aux s é  a l e s  s t r i é s  de rouge, a u  pointes P moyennes ; f l eu r  grande (30-35 mm).  

L 'hybride de blandina se  reconnaît au bout on f l o r a l  élancé,  
f i n ,  fortement s t r i é  de rouge, aux pointes t r è s  longues, e t  à l a  coro l l e  
grande (35 à 40 m.) .  

+ La longueur du pé ta le  e s t  mesurée du point d ' inser t ion s u r  
l'hypanthium à l 'échancrure.  



L'hybride de purpurata s e  reconnait à l a  f e u i l l e  é t r o i t e ,  finement 
dentée ; a u  bouton f l o r a l  à sect ion quadrangulaire , aux s t r i e s  des sépales 
rouge sang e t  à l a  f l eu r  p e t i t e  (20 à 25 mm). 

La FI i ssue  du croisement (hétérozygote x espèce nouvelle) peut 

être composée de l a  manière suivante : 

- s i  l e s  2 espèces sont str ictement hétérogamétiques, chaque l o t  

F1 comporte un seu l  phénotype de plante ; 

- s i  l 'une des espèces e s t  isogamétique, l e  l o t  F1 peut ê t r e  com- 

posé de 2 phénotypes, correspondant chacun à une combinaison déterminée de 

complexes ; 

- s i  l e s  2 espèces sont isogamétiques, l e  l o t  Fy peut ê t r e  composé 

de 4 phénotypes de plantes hybrides, correspondant chacun à une combinaison 

diploïde de complexes. 

Voici l e s  caractères remarquables des complexes, p r i s  dans l ' o rd r e  

du t ab leau  1 ,  p .  18. 

cockeretti : l a  d i s t inc t ion  en t re  l e s  2 complexes s e  f a i t  pa r  l a  t a i l l e  de 
l a  p lante  hybride. EZmgans détermine l a  t a i l l e  l a  plus haute parmi tous l e s  
F i ,  de 2 à 2,M m. L'inflorescence e s t  lâche e t  é ta lée .  Avec curtms l a  
plante e s t  de t a i l l e  normale ( en t r e  1,50 e t  1,60 m . ) .  Le  sommet de l ' i n -  
florescence e s t  t a s s é  en corymbe. A part  ces caractères ,  l e  phénotype dé- 
terminé pa r  l e s  2 complexes e s t  identique : t i g e  verte faiblement pubes- 
cente,  finement ponctuée ; f e u i l l e  longue, é t r o i t e ,  régulièremeht dentée ; 
bouton f l o r a l  jaunâtre ; f l eu r  p e t i t e  ( 15 mm) . 
hmgarica : laxans détermine l a  t i g e  finement ~ o n c t u é e ,  ulabrescente ; l a  
f e u i l l e  plane,  ve r t -c la i r  , à nervure incolore ; 1' inflorescence lâche ; 
l e  bouton f l o r a l  à s t r i e s  roses aux pointes e f f i l é e s  ; l a  f l eu r  p e t i t e ,  
souvent c l é i s t  ogame . 

mdmrs détermine un phénotype proche de ~arcmrs, à l 'exception de l a  
t i g e  pubescente, ponctuée e t  de l a  f e u i l l e  au limbe la rge  e t  ondulé. 

biennis : aZbicans e s t  reconnaissable par l a  f e u i l l e  longue, f i ne ,  non pu- 
bescente à l a  face in&r ieure ,  à nervure incolore ; par l a  t i g e  glabres- 
cente ve r te ,  non ~ o n c t u é e  ; par  l e  bouton f l o r a l  non s t r i é ,  e t  par l a  f l eur  
de t a i l l e  moyenne (20 à 25 man).  

Le phénotne  de mbens s'oppose par  l a  pubescence ne t t e  de tou te  
l a  p lan te ,  pa r  l a  f e u i l l e  l a rge ,  gaufrée, à nervure rouge. 

c)sicagi.nencsis : e#?eZZens détermine l e  phénotype suivant : t i g e  t r è s  pu- 
bescente, non ponctuée, f e u i l l e  l a rge  e t  longue, à nervure rouge, bouton 
f l o r a l  élancé comme chez chicaginensis ; corol le  de t a i l l e  moyenne (25 
à 30 mm.). 



pmctulans s 'oppose à e3cceZZens pa r  l a  t i g e  finement ponctuée, 
l a  f e u i l l e  longue, é t r o i t e ,  à nervure incolore ,  l e  bouton f l o r a l  glo- 
buleux, v e r t ,  l a  f l e u r  p e t i t e  ( 10 à 15 mm). 

conferta, coronifera e t  lamarckirna transmettent l e  complexe velans qui 
détermine l e  phénotype uelutina : t i g e  t r è s  pubescente, à ponctuation 
dense, f e u i l l e  longue, é t r o i t e  : bouton f l o r a l  e f f i l é ,  s t r i é  de rouge ; 
corolle grande (30 à 40 m m ) .  Les deuxièmes complexes de ces espèces t rans-  
mettent un ensemble de caractères  identiques : t i g e  pubescente, ve r te ,  non 
ponctuée ; f e u i l l e  longue, l a rge ,  épaisse ; bouton f l o r a l  non s t r i é ,  e t  
f l eur  grande (de 25 à 40 mm) .  Aemulans s e  reconnait par  l e  bouton f i n  de 
t a i l l e  moyenne ;quaerens par l e s  bractées de l ' inf lorescence obliques e t  
t r è s  longues, dépassant l e s  boutons f loraux qui  sont t rapus ,  verts; gaudens 
par l e  bouton f l o r a l  élancé,  aux pointes longues e t  l a  corol le  grande 
(de 30 à 40 mm). 

qmndiflora : on sépare diff ici lement chez l e s  hybrides l e s  deux complexes. 
Les f igures  de diacinèse permettent de t rancher  l e s  deux combinaisons de 
complexes, à condit ion qu 'e l l e s  ne so ien t  pas elles-même identiques.  Tmolcrns 
détermine l a  f e u i l l e  longue, plus é t r o i t e  e t  dentée ; neoacuens une f e u i l l e  
plus l a rge  e t  pubescente à l a  face in fé r ieure .  Les deux capplexes trans-  

mettent l e  même caractère  de bouton f l o r a l  élancé,  non s t r i é  e t  de corol le  
grande (35 à 40 mm). 

hoelscheri e t  rubricaulis transmettent des complexes déjà analysés : rubens 
e t  undans. fingens apporte l e s  caractères  suivants : t i g e  finement ponctuée, 
glabrescente, l ' axe  de l ' inf lorescence lavée de rouge-violet, l e  bouton 
f l o r a l  p e t i t ,  non s t r i é ,  aux pointes courtes e t  l a  f l eu r  p e t i t e  (15 à 20 mm).  

suaveoZens : albicans transmet l e s  mêmes caractères  que aZbicrns de biennis .  
fiavens : e s t  reconnaissable pa r  l a  f e u i l l e  longue, o rb icu la i re  à l a  base,  
à nervure incolore ; e t  par l e  bouton f l o r a l  e f f i l é  à pointes longues e t  
l a  f l eu r  assez grande (25 à 35 mm) .  

Les t r o i s  espèces du groupe parviflora, a m p h i t a ,  rmbncmpis e t  
syrticola transmettent par l e  complexe mâle l e  même phénotype : t i g e  ve r t e  
glabrescente non ponctuée, inflorescence nutante terminée en corymbe, bou- 
tons f loraux p e t i t s  aux pointes divergentes e t  f l eu r  p e t i t e .  Des différences 
secondaires dans l a  morphologie du bouton f l o r a l  permettent de dis t inguer  
l e s  t r o i s  complexes: avec c u m s ,  l e  bouton f l o r a l  e s t  vert  ; avec per- 
c w a n s ,  il e s t  marqué de bandes rouges ; avec praecmans,  l a  base des 
pointes du bouton f l o r a l  e s t  marqué d'un anneau rouge. Rigens d 1 m p h Z Z a  
e t  de syrticola e s t  identique : t i g e  ve r te ,  finemerit pubescente e t  ponctuée, 
f e u i l l e  é t r o i t e ,  longue, à n e m e  incolore ,  inflorescence é r igée ,  boutons 
floraux ve r t s  e t  p e t i t s  avec parfois  de f ines  r a i e s ,  f leur p e t i t e  (15 à 
20 nnn). nec tens  e t  sur tout  subcurvrns déterminent un phénotype t r è s  dif-  
f'érent de mgens : t i g e  rouge à ponctuation e t  pubescence denses, f e u i l l e  
longue l a rge ,  à nervure rouge ; bouton f l o r a l  vert à pointes f i ne s ,  f l eur  
de t a i  l i e  moyenne. 



Suivant l e s  l o t s  d'hybrides, l e  phénotype, déterminé par l e  com- 

plexe de l a  plante & analyser, e s t  dominant. Il est  alors fac i le  de con- 

na î t re  l e s  caractères transmis par l e  complexe inconnu. Ce cas s ' e s t  

souvent rencontré pour l e  complexe cruens d'ersteinensis. Mais il arr ive 

que l e  complexe de l 'espèce standard est  dominant dans l e s  croisements 

réciproques. L'analyse morphologique ne peut fournir aucune donnée sur  

l e  complexe inconnu. Seule l a  figure de diacinèse reste  u t i l i sab le .  Ce 

cas s ' e s t  présenté fréquemment dans les  l o t s  FI de nuda. 

B. - &@RMüLE CHROWSOMIm DES COMPLEXES SZ-WARP 
t5==tt====f====Dt-i===:====111111i=f - = P I  

La formule chromosomique d'un complexe défini t  l a  réparti t ion 

des bras de chrQDmosomes , deux par deux, en référence à l 'espèce hookeri , 
l a  souche isolée par de Vries. 

Nous suivons l a  nunérotation de Catcheside - Renner. Pour passer 

à l a  nunérotation de Cleland, il faut remplacer l e  bras de chromsome 11 

par l e  bras 12, e t  vice-versa. 

Emerson S. H .  e t  Sturtevant A.  H. (1931) définissent l e s  pre- 

mières formüîes des complexes suivants : uelans, flavens, Ffmnciscana, 

azoeZZene e t  gaudens.Ensuite Mickan M. ( 1936) décri t  l e  complexe h d i b t a n s  

d1argiZ2icoZa. Catchseside D. G. ( 1940) apporte une importante 

contribution en définissant l e s  complexes suivants : bZan&na, hpur 

purata, aZEcans, c w a n s ,  flectens, rubens e t  rigens. Baerecke M.-L. 

(1944) analyse plÜsieurs espèces de l a  f lore  européenne e t  décrit l e s  

complexes suivants : ~axms, undans, tingens, pe rcwans ,  augens, sub- 

c m 8  e t  subpingens (de siZesiacao) . Renner ( 1956) décrit  1' espèce 

hoezsche&,il y retrouve par l e s  caractères morphologiques les  com- 

plexes undane e t  rubens. Il en e s t  de même pour issleri chez qui il re- 

connait l e s  complexes connus rubens e t  maris. Cleland R .  E. (1950) 

décrit  l e  complexe neoacuens, i s su  d'acuens. E h  collaboration avec 

bond B.M. ( 1950), ce même auteur définit  l e s  formules de punctuZans 

e t  de truncans. 

Subpingens de parviflora est  encore inconnu. 



T&Zecru 1 : FORMULE CHROMOSOMIQUE DES COElPLEXES DES ESPECES STANDARD. 

(se lon l a  numérotation Catcheside - Renner) 

1) Complexe de référence : 

'hookeri : 1.2 3.4 5 .6  7.8 9.10 11.12 13.14 

2) Complexes d i f f é r a n t  -de k o k e r i  par 1 ou 2 t rans locat ions  : 

f lavens standard : 1.4 2.3 5.6  7.8 9.10 11.12 

ve 1 ans 1.2 3.4 5.8 6.7 9.10 11.12 

exce 1 lens 1.2 3.4 5 .6  7.10 8.9 11.12 
$urPur a t a 

3) Complexe8 d i f f é r a n t  de hhookeri par p lus  de 2 t rans locat ions  

aemulans 

a lb icans  

augcns 

cur t ans 

curvans 

e longans 

f lavens-s 

f lec tens  

gaudens 

rubens 

laxans 

neoacuens 

percurvans 

punctulans 

quaerens 

r i  gens 

subcurvans 

subpingens 

t ingens 

truncans 

undans 

12.13 

11.13 

9.14 

13.14 

IO. 12 

11.12 

13.14 

12.14 



collaboration avec Hinner U. (1956), Renner décr i t  l 'espace 

conferta e t  y découvre l e  même complexe veZuns de Zcmrckiana, appelé 

conve tans,  e t  l e  canplexe aemutans. Enfin, Rossmann G. ( 1963) décr i t  

l e s  deux complexes de coronifera ,: quaeren8 e t  pamveZan8. 

Dans l e  tableau 1 sont présentées l e s  formules chromosomiques 

des complexes u t i l i s é s  pour 1 ' analyse cytogénétique, dans 1 'ordre d'un 

nmbre crois  sant de translocation par rapport à hookeri . 

C. - LES RELATIONS GENOME-ELASTgiQ 
I==Pl==Pll=li'==l==== ==== =- 

Depuis l e s  travaux de Renner (1936) sur  l e s  plantes chimères 

apparues chez l e s  hybrides FI, il e s t  connu q u ' i l  ex i s te  des barr ières  

entre  espèces par  l a  dégénérescence de l a  plante hybride : cer ta ins  

hybrides sont jaunâtres e t  ché t i f s ,  d'autres ne dépassent pas l e  stade 

plantule ,  d 'autres res tent  à l ' é t a t  d'embryon, incapable de germer. 

Stubbe W. ( 1960, 1963) montre que l e  développement du plastome 

e s t  inhibé par  une réaction de disharmonie en t re  ce dernier e t  l e  génome 

diplofde de l a  plante. Par une s u i t e  de croisements ordonnée, l ' au teur  

place des combinaisons de deux complexes dans des plastomes d i f fé ren ts ,  

e t  il observe des degrés d ' inhibi t ion dif férents ,  I l  distingue a ins i  

cinq plastanes,  numérotés de 1 à V ,  e t  t r o i s  types de génome, A ,  B, C .  

La répar t i t ion  des complexes par  groupe de génome s u i t  l a  systématique 

des espèces du sous-genre Eu-Oenothera : l e  génome A regroupe l e s  com- 

plexes hookeri, e t  str igosa,  l e  génome B l e s  complexes biennis e t  l e  

génome C ,  l e s  complexes pamriflora. Le tableau 2 dohne l a  l i s t e  des com- 

plexes par  type de génome e t  l e  tableau 3 l a  l i s t e  des espèces par type 

de plastome. Dans l e  tableau 1 ,  p. 18 sont portésj l e s  combinaisons 

génome-plastome. Au tableau 4 sont présentées, en échiquier,  toutes  l e s  

combinaisons génome-plastome avec l e  degré de vigueur de l a  plante.  Cet 

échiquier permet de déteminer  su r  l e s  hybrides FI l e s  &nomes e t  l e  

plastome de l a  plante analysée. 



fabteau 2 : Les corrptems &partis p a r  groupe de génome e t  

leur p tas tae  d'origine 

i d  ' q d s  STUBBE W . ,  1960) 

Plastome d'origine 

II 

111 
II 
II 
1 
1 
1 
1 
1 
II 
III 
II 
IV 
II 
II 
III 

Symbole 

A 

n8oacuen8 

percurvana 
praecurvane 

Complexe 

a t b i m s  

hb tanhina 
Ca z m s  
coniletans 
curtans 
e Zongans 

hf1>~tn~2scana 
hhookeh 

Zaxans 
paraile tans 
pmctutans 

Jpurpurata 
rigens 
subvezans 
tingens 
tnmcans 



Tableau 3 : Type de PLASTOME 

des espèces du genre Eu-Oenothera. 

(d'après Stubbe W. ,1960) . 

l 
Plaatome 

-------- symbole i ---me--------- ---- -- --------- 
I 
I 

Oe. cockerelli 
I 
1 Oe. franciscana 

1 I 
Oe. hookeri I 

1 Oe. hungarica 
I 

I 
1 Oe. biennis 
I 
1 Oe. conferta 
I 
1 Oe. coronifera 
I 
I Oe. conferta rubrisepala II I 
1 Oe. coronifera rubrisepala 
I 
( Oe . hoelscheri 
I 
I Oe. nuda 
1 
1 Oe. rubricaulis. 
I 
1 

' 1  
I 
I 

Symbole 1 Plastome 
-------- 4 ......................... 

I 

/ Oe. chicaginensis 
I 

III 1 I Oe. ersteinensis 

! Oe. lamarckiana 
I 

I I 
1 

l 0e.armqophila I 
! Oe. atrovirens 
I 
I Oe. parviflora 

IV ' 1 Oe. rubricuspis 
I 
I 
I Oe. silesiaca 

I I Oe. syrticola 
I 

1 1 
1 
I 

v I Oe. argillicola. 
I 
I 
I 
I 

L 



Tableau 4 : Combinaison G E  N O M E  - P L  A S  T O M E  

des e s p è c e s  

t 

I I I  III IV  v 
3 

v e r t  n o r m a l  ( v i r i d i s )  e3 b l a n c  

@ Y e r  t  p â l e  ( c hl o r i  na t l é t a l  (7 @ 

L: :: i v e r t  j a u n â t r e  ( I  u t e s c  e n s )  O l é g è r e m e n t  j a u n â t r e  
'LJ. 

e l u t e s  c e n s  p a r  p é r i  o d e  8 d i  v e r s i  v i r e s c  e n s  

a v e r t  j a u n â t r e  à j a u n e  O v i r e s c e n s  

O blanc O U  jaune ( a l b i n a  o u  x a n t h a )  



11. ANALYSE CYTOGENETIQUE DE SPECIES NOVAE (+) 

OENOTHERA ERSTEINENSIS Linder R .  e t  Jean R . ( 1969) . 

-=-=-,--=-=-=- 

De l a  diagnose f lor is t ique e t  cytogénétique (LINDER R .  e t  JEAN R . ,  

1969) , nous extrayons l e s  caractères essent iels .  Oe. ereteinensis, qiii colo- 

nise  l e s  alluvions du Rhin, es t  reconnaissable par s a  t i ge  droi te ,  densément 

pubescente e t  fortement ponctuée, son feuillage vert-jaunâtre à nervure rouge, 

la  roset te  discrètement maculée, l e  bouton f l o r s l  jaunâtre, p e t i t ,  l a 6  de 

rouge, a u  pointes courtes appliquées, l a  fleur p e t i t e  e t  mésostyle. 

La figure de caténation e s t  un anneau de 14 chromosomes. (Pl.  II, 2)  

Le pollen est  à 3 classes de grains, l e  grain inac t i f  es t  t r è s  

proche du grain vide. (Pl .  1. ) 

Les complexes sont : 

. cruens qui appara.ît dans i 'ovüie ; il peut aussi ap- 

paraî t re  dans l e  pollen ; 

. d r e n s  qui apparaît uniquement dans l e  pollen. 

Nous développons l 'analyse fac tor ie l le  e t  s t ructurale  des ccanplexes. 

(+) Cette recherche e s t  réal isée avec l a  collaboration technique de 
Madame Madeleine BAML. 



Tk.b%é& 5 : H Y B R I D E S  D ' O E N O T H E R A  E R S T E I N E N S I S .  

Croisements 
Combinaison Croisements 

des Di acinèse réciproques 
complexes 

a) Hybrides des espèces homozygotes. 

1. &.ersteinensis x cruens-hhookeri 
Oe . hooke ri 

2. Oe .ersteinensis x cruens-hievans 
Oe . blandina 

Combinai son 
de s Diacinèse 

complexes 

3. Oe .ersteinensis x cruens-hfranciscana 4,4,4,2. 0e.franciscana x hfranciscana-virens 4,4,4,2. 
Oe . franciscana @.ersteinensis 

4. Oe .ersteinensis x cr~ens-~~ur~urata 4,4,4,2. &.purpurata x 
Oe . purpurat a 0e.ersteinensis 

b) Hybrides des espèces du groupe Strigosae. 

5. @.ersteinensis x cruens-elongans 
Oe . cockerelli 

6. Oe .ersteinensis x cruens-undans 
O% .hungarica 

c) Hybrides des espèces du groupe Strictae. 

7. &.ersteinensis x cruens-rubens 14. 
ûe .biennis 

8. &.ersteinensis x cruens-punctulans 14. 
Oe . chi caginensi s 

hpurpurat a-virens 4,4,4,2. 
hpurpurata-cruens (24 %) 4,4,4,2. 

curtans-virens 6,2,2,2,2. 

laxans-virens (92%) 8,6. 
laxans-cruens (8%) 10,2,2. 

albicans-virens (47%) 14. 
rubens-virens (53%) 14. 

Oe . chicaginensi s x excellens-virens 4,4,4,2. 
0e.ersteinensis 
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i,cl/ c., , 

20. &.ersteinensis x cruens-rubens- 
Oe . issleri létal 

2 1. Oe .ersteinensis x cruens-subcurvrns- 
&.parviflora létal 

22. &.ersteinensis x crwns-praecurvans- 
Oe .rubricuspis létal 

23. Oe .ersteinensis x cruens-subcurvans- 
Oe .silesiaca létal 

24. 0e.ersteinensis x cruens-curvans 
Oe .syrticola 

e. Hybrides des espèces du groupe Argillicolae. 

25. &.ersteinensis x cruens-di latans- 
Oe .argillicola létal 

0e.rubricuspis x 
Oe. ersteinensis 

- Oe. silesiaca x 

0e.ersteinensis 

0e.argillicola x 
Oe. er steinensis 

rubens-virens 14. 

augens-virens (85%) 8,4,2. 
augens-cruens ( 15 %) 12,2. 

paenepingens-virens (96%) 10,2,2. 
paenepingens-cruens ( 4%) 1 4. 

subpingens-virens 10,2,2. 

rigens-virens(87Z) 6,6,2. 
r igens-cruens ( 13%) 8,4,2. 

dilatans-virens 

N. B. : Les pourcentages marqués entre parenthèses indiquent le pourcentage 

d'individus daas le lot. 



1. - L'ANALYSE FACTORIELLE DES COMPLEXES. 

~ 0 0 , 0 0 ~ 0 0 ~  

Le relevé des hybrides FI d1 ersteinensis es t  donné dans l e  ta-  

bleau 5 . Dans ce t te  l i s t e  il faut dégager l a  FI issue du croisement &ri- 
eaulis x ersteinensis. Celle-ci est composée de 2 phénotypes : 

1 'un reproduit exactement l e  phénotype de 1 'espèce ers- 

teinensis ; l a  combinaison de complexes es t  tingens -.cruens ; 

l ' a u t r e  e s t  de phénotype v i r ida  : combinaison de com- 

plexes tingens - virens. 

Tingens es t  donc équivalent à virens, l e s  2 complexes doivent ê t r e  

homozygotes pour certains caractères, de sorte que l 'hybride tingens - virens 

es t  un bon indicateur de l a  composition factor iel le  de virens. 

LE COMPLEXE MALE VIRENS .................... ...................... 

Dans l a  plupart des croisements, l e s  hybrides dm& ressemblent au 

phénotype de l'espèce standard ; c 'est  l e  cas pour l e s  hybrides avec hookeri, 

b Zandina, cockere 2 L i ,  hmgamca, coroni fera, lamarckirma, amophi la, s yrtico Za, 

e t  argizzicola. Le complexe virens transmet donc un ensemble de facteurs ré- 

cessifs par rapport aux ccnnplexes femelles de ces espèces. 

La composition facf o r i e l l e  de virens e s t  surtout connue par 1 'hybri- 

de tingens - virens. 

Virens transmet, comme tingens, l es  facteurs x, SJ, r, P, e t  

B r .  I l  détermine l a  p i los i té  courte e t  éparse de l a  t i g e ,  sa  coloration verte ,  - 
l e s  raies  violettes dans l 'axe de l ' inflorescence. La comparaison avec l e s  au- 

t r e s  hybrides confirme cet te  détermination fac tor ie l le  : lorsque l e s  espèces 

standard apportent l e s  facteurs mac, r e t  Sp, l 'hybride conserve ce phénotype 

(hybrides avec l e s  espèces homozygotes e t  avec l e s  espèces du groupe stKgosae). 

Eh outre l a  plupart des hybrides vZm& présentent une feu i l le  fine,  de l a r -  

geur moyenne, de t e in t e  vert-franc e t  à riervure incolore. 



Bpèce croisée 

avec ereteinensis 
...................... 

E S D ~ C ~ S  homoz~uo6es 

ûe. hookeri 
Oe. btcmdina 

Oe. pwpwrzta 

Stmgosae 

Oe. hmgarica 

Strictae 

0s.  o o m i  feram 

Oe . grmi&j%om 

Oe. hoetscheri 

Oe . rubriccrut i s  

Oe . suaveotens 

Cernuae 

Oe . armioph.ila 

Oe. partri flora 

Oe. syrticola 

Complexe combiné 

.................... 

hhoobrl 

h b h & m  

hpu2pmta 

h a n 8  

subvetans 

t m c a n s  

neoacuens 

undm8 

tingens 

albicans 

augens 
rigens 

Teille du 

hybrides tririda 
----------------- 

17/19 

22/25 

19/22 

17/17 . 

24/33 

32/35 

28/33 

18/ 19 

16/16 

26/28 

13/12 

13/13 

13/12 

pétale des 

hybrides oruenta 
---------------- 

24/26 

23/27 

20/24 

17/17 

27/30 

31/35 

30/35 

19/23 

17/19 

26/33 

13/ 12 

13/13 

13/12 



Le facteur  Co de l a  t a i l l e  de l a  coro l l e  e s t  analogue à ce lu i  de 

rubmkauZis, En général l a  coro l l e  des hybrides vir2da e s t  plus p e t i t e  que 

c e l l e  des hybrides cruenta. Ce caractère s e  dégage de l a  conrparaison des t a i l -  

l e s  de corolles chez l e s  hybrides oa l e  même complexe e s t  combiné à virens  

e t  à crmens ( c f .  t ab l eau  6 ) .  

Il faut cependant re lever  une d i f f i rence  f a c t o r i e l l e  en t r e  l e s  

complexes virens e t  t ingens.  Le complexe virens transmet l e  fac teur  de l a  s t r i a -  

t ion  des sépales S t r  qui e s t  l i é  au facteur  P.  Eh e f f e t  tous l e s  hybrides 

&rida montrent l e s  sépales s t r i é s  ou, l e  p lus  souvent, légèrement lavés  de 

rouge. 

Cet ensemble de facteurs ,  en p a r t i c u l i e r  ceux qui &terminent l a  

r o se t t e  non maculée, l a  p i l o s i t é  de l a  t i g e ,  l e  limbe .peu l a rge  et  l a  nervure 

incolore de l a  f e u i l l e ,  c lasse  l e  complexe virens dans l e  groupe des complexes 

hookeri - s tmgosae ou leacomplexes A ,  selon l a  dé f in i t ion  de STUBBE, 1940. 

C'est chez l e s  hybrides ~ m e n s  que l e  phénotype d 'ers te inensis  

e s t  l e  p lus  apparent. En p a r t i c u l i e r ,  l 'hybr ide  t ingens - virens qui apparaît  

dans l e  croisement rubr icau l i s  x ers te inens i s ,  e s t  remarquable pu i squ ' i l  re- 

produit l a  morphologie de 1 'espèce parentale.  

Le complexe encens transmet l e s  caractères  morphologiques spéci- 

fiques qui s e  révèlent bien chez l e s  cmcenta obtenus à p a r t i r  des espèces ho- 

mozygotes. Cruens transmet l e s  facteurs Mac, R ,  Sp. Il détermine en ou t re  l a  

f eu i l l e  au  limbe épais, large  e t  ve r t - j  aunât r e  , l a  t i g e  rouge-sang, densément 

ponctuée e t  fortement pubescente, e t  l a  s t r i a t i o n  rose des sépales ,  e t  l a  t a i l -  

l e  assez p e t i t e  de l a  coro l l e  e t  du bouton f l o r a l .  

Certains de ces caractères  demandent quelques précisions.  L'expres- 

sion du phénotype mzcuzata des f eu i l l e s  de l a  r o se t t e  est d i sc rè te ,  v i s i b l e  

seulement à l a  s u i t e  d'une observation minutieuse. Les taches d'anthocyane 

sont f i ne s ,  atténuées e t  irrégulièrement r épa r t i e s ,  corne chez l ' espèce  e l l e -  

même. La dominance du facteur  Mac es t  a f f a i b l i e ,  de so r t e  que l e  phénotype 

peut ne pas s'exprimer : c ' e s t  l e  cas chez l e s  hybrides avec chicag-inensis, 

cockerelJi,  conferta e t  chez l a  plupart  des hybrides cruenta où l e  complexe 

crmens e s t  transmis pa r  l e  pollen.  



La ponctuation fo r t e  e t  serrée  de l a  t i g e  montre que l e  facteur 

pCN es t  proche ou analogue dans son act ion,  au facteur pVe1 du complexe 

uelans de 2amm)okimrcz. Il en e s t  de même pour l e  facteur S t r .  

La p i l o s i t é  dense e t  longue, déterminée par l e  facteur P i l ,  rappel- 

l e  également 1' action du complexe velum. 

Le facteur R e s t  faiblement dominant. Nous n'avone pas observé son 

échange en t re  l e s  complexes cruen8 e t  virens. Il es t  strictement l i é  au com- 

plexe cruene. 

D'après l e s  travaux de RENNER ( 1921 e t  1933), nous savons qu'un 

facteur de l é t a l i t é  e s t  l i é  au facteur R chez rubene e t  gaudsns. Ce facteur 

rend 16 ta ïes  l e s  combinaisons homozygotes R/R.  Les canbinaisons czW@Z8 -gZabrans 
Sont déficientes,  cruen8 - ruben8 e t  cruen8 - gaudens'montrent une for te  inhi-  

b i t ion  de croissance, e l l e s  demeurent souvent à l ' é t a t  de ro se t t e  avec r e j e t s  

latéraux. 

En réswné, l e  complexe cmcens transmet l e s  caractères des couple- 

xes de type biennis : l a  rose t te  maculée, l a  f eu i l l e  large,  l a  t i g e  pubescente. 

Mais l a  r ichesse en anthocyane des t i s s u s  caulinaires confère aux hybrides 

cruenta un phénotype vezutina. 

Pratiquement nous reconnaissons 1 ' action des complexes vdrens ou 

cmcens d'après l e s  caractères Aunis  dans l e  tableau 8 . 
Puisque ersteinensis e s t  homozygote P Str/P S t r ,  l a  ponctuation e t  

l a  s t r i a t i o n  des sépales,  d'observation s i  a i sée ,  ne peut in tervenir  dans l a  

dis t inct ion entre  l e s  hybrides réciproques. Celle-ci doit  reposer s u r  d'autres 

caractères.  Au fur e t  à mesure de nos relev6s morphologiques, nous avons re- 

tenu ce contraste en t re  un hybride à t i g e  rouge-sang jusque dans 1 'axe de 

l ' inflorescence,  densément pubescente e t  ponctuée, à f e u i l l e  l a rge ,  épaisse, 

vert-jaunâtre e t  à nervure rouge, e t  un hybride à t i g e  ver te ,  pubescente e t  

ponc tde ,  dont l ' axe  de l ' inf lorescence e s t  souvent veiné de v io l e t ,  e t  à 

f eu i l l e  vert-foncé avec l a  nervure blanche. Cette opposition a guidé notre 



Tab leau  7 : Pmpohtion d u  hybdded  cruenta app&bant clan6 LU c~Lûement6 
x Oe. ersteinensis. 

Proportion des hybrides 

cruenta 
............................... 

61270 (2 %) 

21200 (1 %) 

01360 (O %) 

861350 (24 %) 

0125 

2/25 

0145 

0140 

0125 

O137 

101 19 

1/37 

3/24 

0121 

0140 

15/49 

6/23 

1/23 

0142 

I 0124 

4/26 

1/30 

0120 

7/55 

O /  18 Total : 

144/1783 ou 8 % 

f 

(7 1, -: L c., .. --. d 

Oe. bitancùvuf 

Espèces standard du croisement 

standard x ersteinensis 
___________________------------------- 

Espèces homo x g $ t e s  -- -------- 
Oe. hookeri 

Oe. btandina 

Oe . ~ c i s c a r u x  

Oe. pwlpurata 

S t  ri ~08ae 

Oe. cockereZZi 

Oe. hungarica 

Stmctae --- 
Oe. biennis 

Oe . chicagineneis 

Oe . con@rt a 

Oe. comnifem 

Oe. coronifera rubrisepaza 
Oe . hoetschen 

Oe. grumdiflom 

Oe. tmrckiana 

ûe. nuda 

Oe . rubricautis 

Oe . suaveo Zens 

c-nuae 
Oe. cumiophita 
Oe. atmvirens 

Oe. issZeri 

Oe . parviftom 
Oe. rubricautis 

Oe. sitesiaca 

Oe. sgrticota 

&gzX&iqpLpg : Oe. ar&Z ZicoZa 

C 



Tableau 8 : CahactC! / lu  motrphalagiqueb d&itinctida  de^ hybnidu c w n t a  ct v i f i d a .  

--- y[ macI:ide r u e n t T  Hybride v i r i &  
------------------ ......................... ....................................... 

maculée ou non maculée 

F e u i l l e  

Tige i 1 rouge-sang e t  densément 
) pubescente 

i limbe assez l a r g e ,  I ver t - jaunât re  

/ nerv*e 
I 

v e r t e ,  veinée de v i o l e t  dans l ' a x e  
de l ' i n f l o r e s c e n c e  

limbe peu l a r g e ,  vert-foncé 

nervure blanche ou rouge. 

choix dans l a  dénomination des complexes : cruens de c ruentus  (rouge-sang) 

r é f è re  à l a  t i g e  rouge-sang ; v i r e n s  (= v e r t ) x  à l a  t i g e  v e r t e .  

Paral lè lement  à c e t t e  hé té rozygot ie  des complexes, nous avons dé- 

couvert 1 ' hétérogamie chez e r s t e i n e n s i s .  Dans l e s  croisements e r s t e i n e n s i s  x 

espèce s t anda rd ,  il e s t  tou jours  apparu un s e u l  phénotype, l e  phénotype cruen- 

ta. Le complexe cruens e s t  donc t ransmis  p a r  l ' o v u l e .  

Dans l e s  l o t s  des hybrides réciproques,  ( s t anda rd  x e r s t e i n e n s i s )  

appara î t  en major i té  l e  phénotype v i r i d a  ; mais dans c e r t a i n s  l o t s  apparais-  

sen t  a u s s i  des hybrides cruenta .  Les propor t ions  des c ruen ta  sont  s igna lées  

dans l e  t a b l e a u  7. 

On cons t a t e  que l e s  l o t s  d 'hybrides sont s ign i f i ca t ivemen t  diff%- 

ren t s  pour l a  propor t ion  des hybrides c ruenta .  Ceci e s t  par t icu l iè rement  ma- 

n i f e s t e  dans l e s  l o t s  d 'hybrides avec l e s  homozygotes, pour l e s q u e l s  nous 

avons c o n s t i t u é  de grandes popula t ions .  S i  l ' o n  n ' a v a i t  disposé que des ré- 

s u l t a t s  des hybrides de f ranc iscana ,  on a u r a i t  conclu à l ' hé té rogamie  s t r i c t e  

d ' e r s t e i n e n s i s  . Le r é s u l t a t  global des hybrides F I  montre q u ' e r s t e i n e n s i s  

n ' e s t  que re la t ivement  hétérogamétique du cô té  mâle. 

A cause de s a  parenté  f a c t o r i e l l e  avec t i ngens ,  l e  complexe mâle 
d ' e r s t e i n e n s i s  a u r a i t  pu ê t r e  dénommé para t ingens .  Nous avons pré fé ré  
une dénomination n ~ ~ ~ e l l e ,  c a r  l a  formule chromosomique de virens e s t  
t r è s  d i f f é r e n t e  de c e l l e  de t ingens .  



Tableau no 9.Développement de l'appareil végétatif  des hybrides cruenta 

apparaissant dans l e  croisement de Oe. ersteinensis x Oe. standard 

Cdnae - 
p las tome 

BA/III 

BB/III 

BC/III 

' 
ers teinensis x argi Z Zico Za (cruens - di tatans) 

Croisement 

ersteinensis x hookeri (cruens - hhookeri) 

ersteinensis x f~cmciscana icruens - h m c i s c a n a )  

ers teinensis x cockeret Z i  (cruens - etongas) 
ersteinensis x chicaginensis (cruen8 - punctulans) 

ers teinensis x con ferta (cruens - conveZans) 

ersteinensis x coroni fem (cruene - pamveZans) 

ersteinensis x grandiftom (cruens - t m c a n e )  

ersteinensis x hoezscheri (cruens - undans) 

ersteinensis x lamurckiana (cruens - vetans) 

ersteinensis x suaveotens (cruens - ftavens) 

ersteinensis x grandiflom (cruena - neoacuens) 

ersteinensis x ammphiZa icruens - percurvans) 

ersteinensis X atmvirens icruens - flectens) 

ersteinensis x parviftora icmcens - subcurvans) 

ersteinensis x rubncuspis fcruens - praecurvans) 

emteinensis x sitesiaca icruens - subcurmans) 

ersteinensis x syrticota (cruens - curvane) 

7 

Apparei Z vdgdtati f 
de l'hybride 

Plante verte 

(triridis) 

Plante verte 

(triridis) 

Plantule p&Ze 

ou blanche 

(a tbina) 



Aucun hybride zvimda n ' e s t  fortement inhib6 dans son dkveloppement . 
Les hybrides avec syr t ico la  e t  avec amophila sont vert-pâle (ph& 

notype chlorina) . Dans l e  l o t  FI i s s u  de lamarckiana x ers te inensis ,  1' aspect 

des roset tes  permet de dist inguer l e s  2 types d'hybrides : l e s  rose t tes  ma- 

culées vertes qui correspondent à l a  combinaison gaudens - virens e t  l e s  ro- 

s e t t e s  non maculées, pâles e t  f r ag i l e s  (phénotype uirescens) qui correspon- 

dent à l a  combinaison veZms - virens,  

S i  nous superposons ces résultats à l ' échiquier  é t a b l i  par STUBBE 

W. , on voit  que virens appartient au  génome A qui réuni t  l e s  complexes déter- 

minant l e  phénotype stmgosae. 

Toutes l e s  combinaisons de cruens avec curvans, subcuruans, prae- 

curvan8 e t  flectens (génomes C )  donnent des plantules non viables : l a  ger- 

mination des graines e s t  normale, mais l e s  plantules de t e i n t e  blanchâtre dé- 

périssent .  Cette dégénérescence correspond au type albina ( c f .  tableau 9 ) .  

O r ,  selon l e  schéma de STUBBE, seules l e s  combinaisons BC aboutissent Èi ce phé- 

notype. Donc l e  complexe cruens s e  comporte comme un génome B. En conclusion 

Oe. ersteinensis a un génome diploïde AB . 
Le type de plastome dlersteinensis s e  déf in i t  par l e  raisonnement 

su i  vant . 
La combinaison génomique BC donne des plantules aZb.ina avec l e s  

plastomes de type 1, II ou III. C'est à l ' un  de ces t r o i s  types de plastome 

que doit  appartenir  ersteinensis.  

L' hypothèse du plastome 1 es t  à r e j e t e r  pour deux raisons : 

1 - La combinaison AB11 donnerait une plante Zutescens, 

mais celle-ci  n 'apparaît  pas ; 

2 - La combinaison BB/I e s t  proche de l a  l é t a l i t é ,  or  l e s  

hybrides de type BB sont tous bien viables dans nos cultures ( c f .  tableau g ) . 
Nous levons l ' a l t e r n a t i v e  en t re  l e s  plastomes II e t  III en compa- 

rant  l e s  combinaisons AB e t  BB dans ces mêmes plastomes. 



Chez l e s  hybrides d ' e r s t e inens i s ,  l e s  deux combinaisons AB e t  BB 

présenten t  l e  phénotype de p l a n t e  v e r t e  normale ( c f .  t a b l e a u  9 ) . O r ,  c e t t e  

condit ion n ' e s t  r é a l i s é e  qu'avec l e  plastome III. Ersteinensis  e s t  donc ca- 

r a c t é r i s é  p a r  l e  plastome I I I ,  dénommé type  lanajrckiana. 

Fn conclusion,  Oe. ers te inens i s  e s t  d é f i n i  p a r  : 

- l e  corcplexe cruens , de type  biennis o u  génome B 

- l e  complexe v i r ens ,  de type  s tmgosa o u  génome A 

- e t  l e  plastome III, de type Zamarckiana. 

II. - ANALYSE STRUCTURALE DES COMPLEXES. 

LE COMPLEXE VIRENS. ------------------ ------------------ 

Les f igu res  de ca t éna t ion  du complexe virens avec l e s  complexes 

connus s o n t  l e s  suivantes  : 

C o ~ l e x e s  hookeri-strigosae -- ---------------- ---- 

hhookeri x virens 

hb~andina x virens 

hfranciscana x virens 

hpuTurata x virens 

curtans x virens 

tingens x virens 

rigens x virens 

veZans x virens 

parave lans x virens 

tmncans x virens 

caZvens x virens 

Zaxans x virens 

albicans x virens 



D I A C I N E S E  

Figures de F 
1 

1 .  Lamarckiana x ersteinensis ( ~ 1 2 0 0 )  
complexes: velans - virens 

2. Suaveolens x ersteinensis (XI  0 0 0 )  
complexes: albicans - virens anneau ( 1 4 )  

3. Coronifera x ersteinensis ( ~ 1 0 0 0 )  
complexes: paravelans - virens 1 2 , 2  

4 .  Ersteinensis x cockerelli ( ~ 1 2 0 0 )  
cruens - elongans 

5. Cockerelli x  ersteinensis ( ~ 1 2 0 0 )  
curtans - virens 

6.  Ersteinensis x franciscana ( ~ 1 2 0 0 )  
cruens - hfranciscana 

7. Nuda x  silesiaca (x 9 0 0 )  
calvens - subcurvans 

8. Nuda x  hungarica ( x  9 0 0 )  
calvens - undans 

9 .  Biennis x nuda (x 9 0 0 )  
albicans - glabrans 

anneau ( 1 4 )  

6 , 2 9 2 , 2 9 2  



F i g u r e s  d e  F  
1 



Cor&exes biennis -- ---------- 

augens x virens 8, 4 ,  2 

quaerens X virens 8, 4 ,  2 

subpingens X virens 10, 2, 2 

fZavens X virens 10, 4 

aemuZans X virens 10, 4 

neoacuens X virens 10, 4 

gaudens x virens 14 

ComZexes ar~iZZicoLae 

kli tatans x virens 6, 4,  4 

Les combinaisons de virens avec l e s  complexes hhookeri, hbtmidina, 

hfranciscana, hpurpurata e t  vekms montrent un bivalent .  Par contre l a  

combinaison avec flavens e s t  dépourvue de bivalent .  O r  l e s  chromosomes 

dont l e s  extrémités de bras  sont numérotées 1.2 e t  3.4 sont l e s  chromosomes 

que flavens ne possède pas en commun avec l e s  complexes c i t é s .  Notre choix 

do i t  se por te r  su r  l ' u n  des deux chromosomes. Laxans possède l e  chromo- 

some 1.2,  mais ne montre pas de bivalent  avec virens. Donc l e  chromosome 

1 .2  ne convient pas.  Seul l e  chromosome 3.4 des complexes c i t é s  plus haut 

do i t  t rouver son homologue dans l e  complexe virens. 

Virens possède l e  chromosome 3.4. 

Ce chromosome s a t i s f a i t  également à 1' homologie dans l e s  combi- 

naisons de virens avec tingens, subpingens e t  rigens. I l  nous r e s t e  à dé- 

t e m i n e r  l a  s t ruc tu re  des bivalents qui apparaissent dans l e s  combinaisons 

avec augens e t  tingens (2' b i va l en t ) ,  truncans e t  curtans. 

Dans l a  formule chromosomique du complexe augens, nous pouvons 

él iminer l e s  chromosomes suivants :-3.13 e t  4.12 qui sont impossibles, 

puisque virens possède l e  chromosome 3.4,9.14 e t  7.10 qui donneraient 
h respectivement avec hfnmciscana e t  bZandina un bivalent  supplémentaire. 

Les chromosomes 1 .2  e t  5.6 ne sont pas à envisager,  ca r  i ls  donneraient 

deux bivalents suppiémentaires avec hhookeri . Seul l e  chromosome 8.11 pa r t i -  

cipe au bivalent  de l a  combinaison augens x virens. 



s 

Virene possède l e  chromosome & 11. 

Ce chromosome 8.11 donne également l e  s e u l  bivalent  avec tmrnoane. 

Le 2' bivalent  de l a  combinaison tingens X virens r e s t e  à d é f i n i r .  

D'après les chromosomes de &rem que nous venons de déterminer, nous ne 

pouvons prendre en considération que l e s  chromosomes 1.7 ou 12.6 de tingens, 

Nous levons c e t t e  a l t e r n a t i v e  p a r  l a  construction d'un anneau de 4 
chez l'hybride hpurpurnte&ran8; nous pouvons en e f f e t  à p a r t i r  du chromo- 

some 8.1 1 boucler 1 ' anneau de 4 par  l e  chromosome 12.9 : 

8.11 12.9 virens 
9.8 11.12- hpurpumta 

V i m s  possède donc l e  chromosome 9.12 

De ce f a i t ,  l e  chromosome 12.6 ne peut ê t r e  pris en considérat ion.  

Tingens e t  virens possèdent donc en commun l e  chromosme 1.7. 

Virens possède l e  chromosome 1.7 

A p a r t i r  du chromosme 1.7, nous pouvons const ru i re  l e  2' anneau 
h de 4 de l a  combinaison p u r p m t a  - virens 

Virens possède l e  chromosome 2.10 

Nous devons finalement rechercher l 'arrangement des bras de chro- 

mosomes 5,6,13,14. Trois  éventual i tés  sont  o f f e r t e s  : 

Nous savons que ( a )  e s t  impossible. Les deux éventual i tés  ( b )  ( c )  

permettent chacune de const ru i re  l 'anneau de 4 avec ?purpurata. Mais dans l a  

combinaison Zaams X virens nous connaissons entièrement l 'anneau de 6 e t  

incomplètement c e l u i  de 8 : 

Z a m s  1.2 10.3 4.7 5.8 11.13 6.9 12.14 

vimns 2.10 3.4 7.1 1.5 8.11 13.1 1.6 9.12 14.1 



Pour boucler l'anneau de 8, i l  faut insdrer 13.6 e t  5.14. La pos- 

s i b i l i t é  (c )  sat isfait  donc $ cette figure & caténation. 

V 4 m e  possède l e s  chromosomes 5.14 et  6.13. 

Ia formule chromsomique du complexe virens s'énonce ainsi : 

1.7 2.1 O 3.4 5.14 6.13 8.11 9.12 

B. - LE COMPLEXE CRUENS ---------------- ----------------- 

Ies figures de caténation du complexe cruens avec l e s  autres complexes 

standard sont l e s  suivant85 : 

cruens x hhookeri 

cruens x bZand.ina 

cruene x hfianciscana 

cruens x hpwpurcrta 

Agens X cruens 

tingens X cruens 

~XCVZS x CmC#îS 

trunomrs X cruens 

atbicans suau. X cruens 

cruens X veZans 

cruens x parwuetans 

cruens xconvetans 
cruens x etongans 

cruens x punctutans 

C r U e n S  X W'ldQnS 

Conwtexes bienni8 - 
augens x cruens 12, 2 

Cmcens X neoacuens 12, 2 

cmcens x gtabrans 12, 2 

cruens x ftavens 10, 4 

cruens X ruben8 14 



h Ies combinaisons avec hj+anciscana e t  b b d i n a  comportent un 

bivalent que ne montrent pas l es  combinaisons avec hhookeri, vetane e t  

flavens. Ces t r o i s  complexes n'ont pas l e  chromosome 7.10 qui e s t  comun 

aux deux complexes hfianciscma e t  hblandina. 

Cruens possède donc l e  chromosome 7.10. 

Ce chromosome entre  dans l a  consti tution des bivalents des com- 

binaisons avec cnqena, neoacuens e t  gtabrans. 

ïe complexe rvigens qui m n t r e  un bivalent avec cpuens ne peut l e  

former qu'avec l e  chromosome 11.13 ou 8.14.(En e f f e t  l e s  chromosomes 1.2,  

3 . 4 ,  5.6 e t  9.10 sont à éliminer, car  i ls  donneraient un bivalent avec 

Oe. hookeri ;et  l e  chromosome 7.12 ne peut trouver d'homologue chez cmem 

qui possède l e  chromosome 7.10 .) Or  l e  complexe mdans comporte l e  chro- 

mosome 8.14, mais undans forme un anneau de 14 avec cmcens. Donc l e  chro- 

mosome 8.14 n 'ex is te  pas chez cruens. Le chromosome 11.13 e s t  donc seuï 

possible. 

buen8 possède l e  chromosome 11.13 

Ce chromosome s a t i s f a i t  également aux bivalents qui apparaissent 

avec l e  complexe albicans e t  l m s .  

Le chromosome 1 1.13 part ic ipe il 1 ' un des anneaux de 4 de l a  com- 

binaison cruene x hfrmicismna. Nous connaissons t r o i s  chroaaomes de cet  

anneau e t  en déduisons l e  qui e s t  14.12. 

Cruene possède l e  chromosome 12.1 4 

Ia détermination de ces t r o i s  chromosomes 7.10 11.13 e t  12.14 
réduit l e  choix du bivalent de l a  combinaison tingens X c m 8  au chm- 

mosome 2.8. 

Cruen8 possède l e  chromosome 2.8 

Avec celui-ci  nous reconstituons l e  2' anneau de l 'hybride cmtens x 

~ c d s c a n a  : 



En fonction de ces donnbes, seul  l e  chromosome 4.6 du complexe 
t m c a n s  fournit l e  bivalent qui apparaît chez l 'hybride tmozcane-cruens. 

Cruene possède l e  chromoso~ 4.6. 

Celui-ci part icipe au 3' anneau de l 'hybride cmens-fkuzn&scana : 

cm(8ns 4.6 

hfmn&scana 3.4 6.5 

Ie chromosane 5.3 ferme l a  boucle de l'anneau de 4. 

Cruen8 possède l e  chromos m e  3.5 . 
la formule chromosomique de cruen8 s ' é t a b l i t  a insi  : 

1.9 2.8 3.5 4.6 7.10 11.13 12.14 

En diacinèse des cellules-msres de pollen,Oe. ers te inensis  montre 

un anneau de 14 qui es t  j u s t i f i é  par l a  s t ructure  de chaque complexe : 

v i r e n s I . 7  10.2 8.11 13.6 4.3 5.14 12.9 

cmens 7.10 2.8 11.13 6. 4 3.5 14-12 9.1 

e t t e  disposition des segments de chromosomes des complexes Cr2&?728 

e t  v imnssa t i s f a i t  à toutes  l e s  figures de caténation observées en dia- 

cinèse chez l e s  hybrides dl&. ers te inensis .  Nous donnons pour confirmation 

l e s  configurations chromosomiques de quelques hybrides. 

h h w k e ~  1.2 10.9 12.11 8.7 5.6 13.14 3.4 
2.10 9.12 11.8 7.1 6.13 14.5 3.4 = 8, 4, 2. virens 

&ans 5.8 11.6 13.14 1.7 3.4 2.1 C 9.12 

virens 8.11 6.13 14.5 1.7 3. 4 2.10 9.12 
* 6,2,2,2,2 



III. - RELATION ENTRE LA FORMULE CHROMOSOMIQUE ET LE GENOME. 

Renner ( 196& e t  R. E. Cleland ( 1968) ont m n t r é  qu'une parenté 

génomique va de p a i r  avec une s imil i tude p a r t i e l l e  dans l'arrangement des 

segments de chromosanes. Certaines t ranslocat ions  caractér isent  un génome. 

Cléland Pense que l a  race "Johansen" de l 'espèce 0e. hookeri 

r éa l i s e  l'arrangement o r ig ine l  des segments de chromosomes pour l e s  Eu- 

Oenotheru du continent américain qui e s t  : 

1.2 3.4 5.6 7.10 8.9 11.12 13.14 

Nous passons de c e t t e  formule de base aux formules que nous avons 

déterminées par une s u i t e  de t ranslocat ions  qui ont pu s ' e f fec tuer  de l a  

manière suivante : 

a )  pour l e  complexe virens 

complexe o r ig ine l  : 1.2 7.10 3.4 5.6 13.14 8.9 11.12 

virens : 1.7 2.10 3.4 5.14 6.13 8.11 9.12 

b) pour l e  complexe cruens 

complexe or ig ine l  : 1.2 8.2 3.4 5.6 7.10 11.12 13.14 

c î ~ 9 l s  : 1.9 2.8 3.5 4.6 7.10 11.13 12.14 

Pour l e s  deux complexes de Oe. erste inensis  nous supposons a i n s i  

t r o i s  s é r i e s  de t ranslocat ions  réciproques. O r  l a  configuration chromo- 

smique de hfrancisccma es t  identique à c e l l e  de h~ohansen . Ces deux 

complexes donnent avec Cr~denS t r o i s  anneaux de 4 chromosmes : ceux-ci 

sont 1 'image des t r o i s  translocations réciproques. 

Ce nombre de t ranslocat ions  e s t  relativement bas. De ce f a i t ,  l e s  

formules chromsomiques des cmplexes virens e t  cruene apparaissent simples 



en comparaison avec cel les  d'autres complexes homologues d'espèces euro- 

péennes (par ex., atbicans e t  mcbens), pour lesquels il faut supposer une 

su i t e  plus compliquée de translocations. 

Les complexe8 du groupe hookeri-strigosa dont f a i t  par t ie  uirenq 

sont caractérisés par l e s  translocations entre l e s  chromosaues 1.2 

e t  7.10 ou 5.6 e t  13.14 ou 8.9 e t  7.10. Nous avons supposé deux de 

ces translocations pour aboutir à l a  formule chromosomique de virens 

En outre l e  complexe ctultans du groupe strigosa montre une grande simi- 

l i t ude  avec virens puisque 4 chromosomes des deux complexes- sont iden- 

t iques dans leur  arrangement. Le complexe virens s ' intègre donc bien dans 

l e  groupe des génomes strigosae à l a  fois par sa  composition fac tor ie l le  

e t  s a  configuration chromoscanique . 
Le complexe cruens n'offre  qu'une translocation caractéristique 

du génome biennis, cel le  entre  l e s  chromosomes 1 1.12 e t  13.14. Il e s t  

t r è s  éloigné des complexes du groupe biennis, sauf du complexel exceZZen8 de 

Oe . chimginensis,  espèce que nous avons déj à évoquée pour son homologie 

avec Oe. ersteinensis.  

La convergence remarquable des conclusions, déduites de l 'analyse 

fac tor ie l le ,  des relations génomes-plastomes e t  de l a  structure chromoso- 

mique des complexes, i l l u s t r e  l 'un i té  du genre Oenothera. 

Oe. ersteinensis es t  caractérisée par l e  plastome de type Zamar- 

ckiana ; l e  complexe femelle, cruens, appartient au génome biennis 

(génome B) e t  l e  complexe &e au génome s t n g o s a  (g6nome A ) .  Elle es t  

c- Oe. ch-icaginensie une biennis 1, selon l a  c lassif icat ion de 

Cleland. 

A cause de ses caractères cytogénétiques, Oe. ersteinensis es t  

particulièrement isolée des espèces du groupe Cernuae, de Oe, biennis e t  de 

Oe. Zmarckiana. En population naturel le ,  eBle peut donc demeurer homogène 

e t  échapper à un mélange par hybridation avec l e s  espèces environnantes. 



Le complexe cmcsns transmet des caractères de Oe. Zmrckiana, 
propres au complexe velans, de Oe. atzvuirsns ou de Oe. silesiaca, propres 

aux complexes pingens, fou sdpdingene e t  de Oe chicaginensis, propres au com- 

plexe exceZZens, espkces toutes présentes en f i sace .  

Le complexe zdrene par s a  composition fac tor ie l le  se superpose 

dans l'ensemble au complexe tingens de Oe. rubricaulis. Cette espèce étant  

localisée en Allemagne du Nord ( ~ u d l o f f ,  1929), il y a l à  un grand hiatus 

stationne1 qui s ' ~ p p o s e  un l i en  de parenté. En outre tingem e t  virens 
ont deux formules chromosaniques assez différentes. La ressemblance fac- 

t o r i e l l e  entre l e s  deux complexes t iendra i t  donc plutôt d'une conwrgence 

de fonne que d'une parenté. Virens pourrait dériver d'un. complexe du groupe 

s tdgosa  d'une espèce inconnue ou disparue. 

Ces hypothèses sont corroborées par l a  biologie par t icul ière  des 

Oenothères q u ' i l  faut garder à l ' e s p r i t .  

En e f f e t ,  l a  l é t a l i t é  compensée e t  l ' a u t o f e r t i l i t é  maintiennent 

l'hétérozygotie des complexes. Dans ces conditions, dès qu'apparaît un hy- 

bride fécond e t  viable dans une population, l'innovation restera  l i é e  b 

ce t t e  population qui forme un clone génétique. I l  en résul te  un éventail  

de formes qui ont entre e l l e s  une é t ro i t e  parenté génétique. 

En outre sur l e  plan écologique, l e s  Oenothères européennes sont 

des pionnières : e l l e s  colonisent l e  so l  nu, souvent en groupemeht mono- 

spécifique. Etoffées ultérieurement par l a  progression de l a  s t r a t e  her- 

bacée, e l l e s  sont éliminées, tandis qu'en d'autres endroits s'étendent de 

nouvelles populations qui éventuellement engendrent de nouvelles espèces 11 

es t  a insi  permis de supposer que des espèces proches de Oe, rubricautis 
ont pu exis ter  dans l a  plaine rhénane. 



OENOTHERA NUDA Renner ( 1956) 

Nous présentons un résumé de l a  monographie publiée en 1966. 

En 1947, une Oenothère de type glabre a é t é  trouvée dans l e  Dauphiné 

par  A. CAGNIEU qui l ' a  déf in ie  comme Eu-Oenothera à caténation t o t a l e .  La 

s t a t i on  s 'é tend de par t  e t  d 'autre de Saint-Laurent-du-Ponk, à l ' en t r ée  du 

massif de l a  Grande-Chartreuse, sur  l e  t a l u s  d'une ancienne voie f e r r ée ,  l e  

long de l a  route qui mène aux Echelles,  e t  à Fourvoirie, en di rect ion du Mo- 

nastère.  

Les graines o f f e r t e s  dans l e  catalogue du Ja rd in  botanique de 

Strasbourg permirent à RENNER de l a  mettre en cul ture  ; il l ' a  reconnue comme 

espèce nouvelle, hétérogame, e t  l ' a  appelée Oenothera nuda à cause de l a  

glabrescence transmise par  l e s  deux complexes,dénommés pour c e t t e  raison 

catvens ( 8 )  e t  g tabms  ( c f )  . (RENNER 0. 1956). 

Les caractères systématiques sont l e s  suivants : 

Rosette à f e u i l l e s  nettement maculées. Tige robuste,  l i s s e ,  ve r te ,  

non ponctuée. P i l o s i t é  t r è s  éparse, soyeuse, à po i l s  minuscules e t  redressée 

vers l e  haut. Feui l le  plane,  é t r o i t e ,  longueur = 5 à 6 f o i s  l a  largeur  (en 

xmyenne 100/18 mn), plus l a rge  à l a  base,  e t  régulièrement amincie vers l a  

pointe ,  bord nettement denté, . nervure rouge. Bouton f l o r a l  sve l t e ,  glabre,  

v e r t ,  légèrement jaunâtre au niveau des sépales. Pointes des sépales longues, 

f i ne s ,  accolées à l a  base, pa r a l l è l e s  e t  légèrement écar tées  au sammet ; 

l ' ext rémité  e s t  colorée de rouge. Fleur à coro l le  plane,  scu te l l ée ,  d'un 

jaune lumineux, péta le  20122 m. Configuration chromosomique en diacinese : 

caténation t o t a l e  en un seu l  anneau de 14 chromosomes, ( p l .  25, 2 ) .  Pollen 

à t r o i s  c lasses  de grains ( p l .  26, 2)  : grains a c t i f s  e t  i n a c t i f s  ont une 

t a i l l e  identique ; cependant chez l e s  grains i n a c t i f s ,  l e  corps du grain 

en t re  l e s  t r o i s  ballonnets e s t  plus r é t r é c i .  



A. - L'ANALYSE FACTORIELLE DES COMPLEXES 

Nuda e s t  s tr ictement hétérogasiktique. Dans l e s  croisements rkci-  

proques,caZvens apparaît  toujours du côté  femelle, e t  glabmns du côté mâle. 

CaZvens détermine l e  phénotype suivant : rose t t e  de f e u i l l e s  non 

maculées, t i g e  ve r t e ,  glabrescente, non ponctuée ; f e u i l l e  à nervure inco- 

l o r e ,  bouton f l o r a l  vert-jaunâtre à pointes  f ines .  GZabrans s'oppose à 

caZven8 par l e s  caractères suivants : r o se t t e  de f e u i l l e s  maculées, f e u i l l e  

à nervure rouge, bouton f l o r a l  vert  en forme de tonnelet à pointes rougeâtres. 

Par l e s  re la t ions  génome-plastane chez l e s  hybrides F I ,  on démontre 

que caZvens appart ient  au groupe de génomes A e t  glabmns a u  groupe de génomes 

B. Le plastome de nuda e s t  de type II. 

B. - L'ANALYSE STRUCTURALE DES COMPLEXES 

Les f igures  de diacinèse des hybrides F I  sont l e s  suivantes : 

Con f igurat ion 
Croisement expérimental Combinaison réa l i sée  en diacinèse 

Oe. nuda X Oe. hookeri 

Oe. nuda X Oe franciacana 

Oe. nuda X Oe suaveolens 

Oe. nuda X Oe. biennis 

Oe. nuda X Oe. syrticoZa 

Oe . ntcda X Oe. silesiaca 

Oe. nuda X Oe. blandina 

Oe. nuda X Oe. Zamarckiana 

Oe. nuda X Oe. hmgarica 

Oe . nuda X Oe . ammophi la 

Oe. nuda X Oe. purpuruta 

Oe. nuda X Oe. chicaginensis 

Oe. nuda X Oe. grandiflora 

Oe. nuda X Ccr rubrZcuspis 

calvenshhookeri 10, 2, 2 

mt vens*ranciscana 8, 2, 2, 2 

ca Zvens-fZavens 8, 2, 2, 2 

calwns-rubens 8, 6 

ca 2 vens -curvans 10, 2, 2 

calvens-subcurvans 10, 4 

calvenshblandina 8, 4, 2 

calvens-velans 10, 2, 2 

ca Zwns -undans 6, 4, 2, 2 

caZvens percurvans 1 4  

caZvenspurpurata 8, 2, 2, 2 

caluens-punctutans 6, 6, 2 

caZvens- neoacuens 8, 2, 2, 2 

ca Zvens-praecmans 10, 4 



Oe . 
Oe . 
Oe . 
Oe. 

Oe . 
Oe . 
Oe . 
Oe . 
Oe . 
Oe . 
Oe . 
Oe. 

Oe . 
Oe . 
Oe . 

hookeri x Oe. nuda 

franciscana x Oe. nuda 

blandina x Oe. nuda 

biennis x Oe. nuda 

mcbricaulis x Oe. nuda 

lamarckiana x Oe. nuda 

hungarica x Oe. nuda 

syrticola x Oe. nuda 

s i  Zesiaca x Oe . nuda 

parviflora x Oe. nuda 

i s s l e r i  x Oe. nuda 

purpurata x Oe. nuda 

chicaginensis x Oe. nuda 

grandiflora x Oe. nuda 

suaveoZens x Oe. nuda 

h hoo keri-glabrans 

h fmciscana-glabrans 

hb landina-glabrans 

albicans-glabrans 

tingens-glabrans 

ve Zans-glabrans 

Zaxans-glabrans 

rigens-glabrans 

subpingens-glabrans 

augens-glabrans 

cumans-glabrans 

purpurata-glabrans 

excellens-glabrans 

tmcans-glabrans 

flavens- glabrans 

Par  1s même méthode d 'ana lyse  combinatoire ,  développée Pour ers- 

te inens is ,  on démontre que l a  formule chromosomique des complexes de 

nuda s 'énonce de l a  manière su ivante  : 

glabrans 1.2 3.11 12.13 14.8 9.4 10.7 5.6 

calvens 2 . 3  11.12 13.14 8 .9  4.10 7.5 6.1 

Conclusion : 

Dans l e s  combinaisons expérimentales ,  calvens s e  comporte comme l e  

complexe aZbicans d'oenothera biennis; pourtant  ces  deux complexes n ' on t  

que deux chromosomes communs : 5.7 e t  8.9 ; mais l e s  t r a n s l o c a t i o n s  qu i  

s t ruc tura lement  l e s  s épa ren t ,  n ' e f f acen t  pas l a  parenté  du patr imoine 

h é r é d i t a i r e .  

Pour glabrans p a r  con t r e ,  1' analogie  avec d e n s  d '  Oe. biennis 

e s t  p l u s  accusée ; c inq  chromosomes l e u r  son t  communs : 1 . 2 ,  3.11, 4.9; 

5 .6,  8,14 ; i l s  ne d i f f è r e n t  donc que pa r  une s e u l e  t r a n s l o c a t i o n .  C e t t e  



eimilitude de conetitution l e s  rend incompatibles : l a  combinaison rubens- 

gtcrbrcrne e s t  l é t a l e .  La s t ructure chrumosomigue de gZabrans se  retrouve 

dane asmulane, complexe d'Oenothera conferta du l i t t o r a l  de Normandie ; 

m i e  aemuzane réaliee avec rmbens une combinaison viable. 

COECLUSION A LA METHODE TAXOiVOMïQUE 

On voit  que si l a  diagnose de l'espèce dans l e  sous-genre fi-0enother-a 

demande une longue analyse expérimentale, l e s  rgsul tats  taxonomiques sont 

d'autant plus riches. Ceux-ci sont remarquables par l eu r  concordance. La 

composition fac tor ie l le  du cmplexe concorde avec l e  type de &nome ; l e s  

relations de parenté fac tor ie l le  entre  complexes sont konfimées par l a  

structure chromosomique des amplexes. Ceci prouve l ' un i t é  du sous-genre 

Eu-Oenothera. 

Les résu l ta t s  taxonomiques permettent également d ' intégrer l 'espèce 

nouvelle dans l a  f lore  régionrle . Car l e s  caractsres caryologiques e t  l e  type 

de plastome sont des caractères "marqueurs" sûrs qui re l ien t  l e s  espèces 

entre e l les .  

On aboutit donc dans l e  sous-genre .Eu-Oenothera à un prof i l  taxo- 

nomique dé ta i l lé  de 1 'espèce. 
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