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

II. Variation dans le nombre d'apertures

Par Kim-Lang Huynh
(Institut de botanique, Neuchätel)

Manuscrit re?u le 22 juillet 1969

Introduction

1. La variation dans le nombre d'apertures du pollen d'une espece est frequente
chez les Dicotyledones sans que cela ne paraisse toujours lie ä une forme d'anomalie
quelconque de la meiose. (Nous prenons en consideration ici seulement les cas de
pollen dont les apertures sont toutes reparties sur l'equateur.) Sans mentionner le cas
typique du genre Utricularia (cf. Thanikaimoni, 1966, et Huynh, 1968 a), on peut
retenir ici le genre Impatiens que le present auteur a etudie assez en profondeur. Chez
ce genre, en effet (cf. Huynh, 1968c, p. 296), les especes a pollen 3-aperture peuvent
s'accompagner d'une faible proportion de grains 4-ap.-carres (c'est-ä-dire ä equateur
carre); Celles dont le pollen est 4-ap.-carre peuvent avoir aussi des grains 3-apertures
et 5-apertures; chez I. lauterbachii, l'unique espece du genre ä avoir un pollen normale-
ment 5-aperture, le pollen presente aussi une faible proportion de grains 6-apertures
(p. 316). - Or, ces pollens 3-apertures, 4-ap.-carres, 5-apertures et 6-apertures, aux
apertures reparties de faqon reguliere sur un equateur ± circulaire, s'arrangent dif-
feremment dans la tetrade (cf. Huynh, 1968b), on a le droit de se demander quel sera
l'arrangement du pollen dans la tetrade chez une telle espece.

Cependant, l'etude de telles especes n'est pas facile, principalement en raison de la
difficulty d'obtenir un materiel «favorable». En effet, pour des raisons encore incon-
nues, la proportion des grains de pollen consideres comme «anormaux» ä cause de
leur minorite peut varier facilement chez une meme espece. Ces grains «anormaux»
peuvent done atteindre une proportion equivalente ä celle des grains consideres comme
«normaux », e'est-a-dire 50 %, comme cela a ete releve parmi les Impatiens (cf. Huynh,
1968c, pp. 301-304). Cependant, un materiel oü ces grains «anormaux» ne represen-
tent pas plus de 10% n'est certainement pas favorable ä cette etude, car les tetrades
oil figurent ces grains ne peuvent qu'etre sporadiques et, par consequent, ne permet-
tent pas une etude statistique valable. — D'autre part, il ne nous semble pas impossible,
du moins ä 1'heure actuelle, que, meme sur un meme materiel relevant d'une meme
espece, l'arrangement du pollen dans un cas fortement variable, comme celui de
Pulmonaria longifolia par exemple (cf. p. 358 de ce travail), prend des figures differentes
dont l'existence et la frequence peuvent etre conditionnees par le milieu ambiant.
Plus le pourcentage des grains «anormaux» est eleve, plus ces figures d'arrangement
seront variees; le cas contraire est aussi vrai. Ainsi, il est possible que certaines des
figures, qui ont ete observees par nous chez telle ou telle espece etudiee dans ce travail

354



grace ä un haut pourcentage de grains «anormaux», peuvent ne plus se reproduire
dans d'autres conditions d'etude chez cette meme espece.

2. Le present travail est la continuation de celui de 1968 b. II porte sur trois especes
dont le pollen, au nombre d'apertures allant de trois ä sept, est toujours plus ou moins
radiosymetrique; l'equateur du pollen, en effet, apparait comme inscriptible dans une
ligne courbe vaguement circulaire sur laquelle les apertures occupent generalement
des positions ± ä egale distance les unes ä la suite des autres. La methode la base
cytologique) est la meme. Pour une bonne comprehension de ce qui suit, la lecture
prealable de la publication qui vient d'etre mentionnee (pp. 155-159) est necessaire.

Quelques rappels semblent neanmoins utiles. (1) Les diverses dispositions des
microspores dans la tetrade ne seront pas presentees sous une forme tetraedrique
(c'est-ä-dire ou une microspore recouvre les trois autres situees ä un niveau inferieur:
Voir par exemple, Erdtman, 1952, fig. 3, palynogr. 19, Wodehouse, 1935, fig. 19,

Huynh, 1968b, fig. 12). Elles seront par contre reproduites de fagon que les quatre
microspores forment deux couples repartis sur deux niveaux diflerents (par rapport ä
l'observateur), chaque couple etant forme de deux partenaires ± symetriques l'un
par rapport ä l'autre et issus d'un meme noyau-fils heterotypique (c'est-ä-dire qui
resulte de la division heterotypique). (Les partenaires d'un tel couple sont done des
microspores sceurs.) Cette maniere de presenter la tetrade nous parait plus appropriee
ä mettre en evidence les dispositions relatives des quatre microspores - ä l'interieur
d'un meme couple comme d'un couple ä l'autre - que la forme tetraedrique, qui,
d'ailleurs, peut etre deduite facilement une fois ces dispositions connues. - (2) Etant
donne l'existence d'un angle diedre voisin de 90° entre les plans equatoriaux d'un
couple de microspores sceurs, la representation bidimensionnelle (par projection sur
un plan) montre necessairement les microspores radiosymetriques sous des formes ä

symetrie bilaterale (fig. 7, 9, 12, 14, etc.). - (3) Les apertures se conjuguent entre elles
de fafon «naturelle» (c'est-ä-dire entre apertures appartenant aux microspores issues
d'un meme noyau-fils heterotypique) ou «non naturelle» (c'est-ä-dire entre Celles
relevant de microspores originaires de noyaux-fils heterotypiques diflerents). Ainsi,
pour la figure 6 par exemple, ä mesure que l'on fait descendre l'objectif du microscope,

on rencontre successivement deux couples d'apertures «naturels» (ils sont
situes vers 12h et 6h sur cette figure), puis quatre couples «non naturels» (ils se trou-
vent ä 2h, 4h, 8h et 10h sur la meme figure), enfin un autre couple «naturel» (au
centre de la figure).

Materiel et technique

L'arrangement du pollen au nombre d'apertures variable a ete aborde partiellement dans notre
travail de 1968b chez Betula pendula et Utricularia quelchii (pp. 161-162). Cependant, e'est chez
les trois especes etudiees dans le present travail que cet arrangement presente les aspects les plus
inattendus: Primula denticulata Sm. (Primulaceae), Pulmonaria longifolia Bast. (Boraginaceae) et
Nothofagus antarctica Oerst. (Fagaceae).

Le materiel frais a ete traite par le technique trouvee par Stainier et al. (1967). 11 s'agit de
colorer les tdtrades post-meiotiques dans un «melange d'hydrazide maleique (21,9 g), de trietha-
nolamine ä 85 % de tridthanolamine et 15 % de monodthanolamine et didthanolamine (30,93 g) et
d'eau (47,17 g)», appeld «hydrazide maldique technique» (p. 370), auquel on ajoute une faible
proportion de rouge congo. Cette technique qui, d'apres les auteurs qui l'ont decouverte, colore
seiectivement l'exine, facilite l'etude de Primula denticulata et de Pulmonaria longifolia.
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Observations

Remarque. - Dans ce qui suit, nous nous permettrons, par convenance, d'employer
le terme «microspore» ä la place du terme «jeune microspore» que nous avons
utilise dans notre travail de 1968 b pour designer les microspores encore retenues dans la
tetrade post-meiotique. Ce changement terminologique ne peut en aucun cas apporter
de confusion etant donne que toutes les especes etudiees dans le present travail l'ont
ete sur le Stade de tetrade post-meiotique.

1. Primula denticulata

Cette espece a ete etudiee au mois de mars 1969 sur une souche brevistylee cultivee
ä l'air libre ä Neuchätel (materiel frais). Le pollen (16 x 20//) laisse voir environ 60%
de grains 3-apertures et 40% de grains 4-apertures; l'equateur a une forme triangulaire
ou carree suivant que les grains de pollen sont 3-apertures ou 4-apertures (fig. 1 et 2).
En vue polaire, le pollen presente toujours des «coins» prononces correspondant aux
points d'intersection entre les apertures et l'equateur, qui traverse ces dernieres en leur
milieu. Disons en passant que les apertures paraissent avoir une structure complexe,
c'est-ä-dire qu'elles semblent formees d'endoapertures sous-jacentes ä des ectoaper-
tures plus longues, dont les apex fusionnent sur les faces polaires; cette structure
aperturale ne presente aucun interet dans l'etude de l'arrangement du pollen dans la
tetrade. - II ne nous semble pas inutile de relever ici que sur une souche longistylee
de P. denticulata, cultivee et etudiee dans les memes conditions que la souche brevistylee,

le pollen, legerement plus petit, est par contre uniformement 3-aperture. Ainsi,
le phenomene d'heterostylie semble jouer un role dans la variability du nombre
d'apertures chez cette espece. (A ce point de vue, voir aussi Spanowsky 1962, p. 163.)

Au Stade de tetrade post-meiotique, la forme triangulaire ou carree de l'equateur
du pollen (en vue polaire) est dejä nette. La coloration au rouge congo dans l'hydra-
zide maleique technique laisse voir en outre les apertures, qui apparaissent alors
comme des interruptions sur le pourtour rouge qui represente l'exine du sporoderme
en coupe optique. L'etude de cette espece s'en trouve done grandement facilitee.

L'arrangement du pollen normal (c'est-ä-dire 3-aperture) chez l'espece en question
se fait sans doute d'apres le mode general des pollens 3-apertures (cf. Huynh, 1968b,

Figures 1 ä 7: Primula denticulata f. brevistyla

Figure 1: Un grain de pollen 3-aperture en vue polaire. x 1400

Figure 2: Un grain de pollen 4-apertur6 en vue polaire. Id.
Figures 3 ä 7: Diverses formes de tetrade. Les microspores representees de la meme fagon (c'est-
ä-dire en ligne continue ou en ligne discontinue) sont situees sur un meme niveau; les lignes continues

indiquent le niveau superieur, Celles qui sont discontinues le niveau inferieur. Les points
noirs et blancs marquent les points d'intersection entre les apertures et l'equateur de la microspore

Figures 8 ä 11: Pulmonaria longifolia
Mernes explications

Figures 12 ä 15: Nothofagus antarctica

Figures 12 et 13: Mernes explications
Figures 14 et 15: Deux couples de microspores sceurs. Les deux lignes verticales representent,
chacune, le plan de symetrie d'un couple de microspores soeurs; ce plan coincide grosso modo

avec le diaphragme commun de ces dernieres
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p. 157, sous 3). En effet, sur des tetrades oü les microspores (7 x 11/-/), 3-aperturees,
sont disposees en deux couples repartis sur deux niveaux differents, les microspores
de chaque couple tournent l'une vers l'autre une de leurs trois apertures et vers le sens

oppose un de leurs trois mesocolpes (fig. 3). Les axes respectifs des deux couples de

microspores sceurs etant generalement perpendiculaires entre eux, les apertures se

conjuguent, dans ces conditions, deux ä deux en six points differents: deux d'entre eux
sont des points de conjugaison «naturels», les quatre autres sont «non naturels»
(voir p. 355).

En dehors de ces tetrades normales - ces dernieres etant considerees comme
normales par le fait qu'elles etaient constitutes exclusivement de futurs grains de pollen
3-aperture, qui est le pollen normal chez l'espece en question - d'autres formes d'ar-
rangement ont ete relevees. En voici les principales, decrites successivement selon
leurs frequences regressives.

Ilya des tetrades (fig. 4) oü l'une des microspores est 4-aperturee alors que les trois
autres sont 3-aperturees. Sur la microspore 4-aperturee, la quatrieme aperture (voir
la meme figure, ä 3h) est tournee vers l'exterieur de la tetrade. La conjugaison des

apertures est la meme que sur la figure 3; l'aperture supplemental n'a pas de parte-
naire de conjugaison.

11 y en a d'autres (fig. 5) oü une des quatre microspores est 4-aperturee comme dans
le cas precedent. Cependant, si le couple de microspores 3-aperturees a une disposition
normale (comparer la meme figure avec la figure 3), sur l'autre couple par contre, la
microspore 4-aperturee tourne vers sa sceur, qui est 3-aperturee, un mesocolpe (et non
une aperture comme dans le cas precedent). Quant ä cette microspore 3-aperturee, on
peut, dans une certaine mesure, dire qu'elle Oriente vers sa soeur 4-aperturee un
mesocolpe. En somme, sur le deuxieme couple, les microspores, en particulier la microspore

4-aperturee, se comportent comme dans un arrangement normal de pollen
4-aperture, c'est-ä-dire comme chez Impatiens hawkeri (cf. Huynh, 1968 b). (La
figure 7 peut donner une idee de cet arrangement.)

II y a aussi d'autres (fig. 6) qui se composent de deux couples, l'un forme de microspores

soeurs 3-aperturees, l'autre de microspores 4-aperturees. Sur chacun de ces deux
couples, les microspores sceurs ont une disposition normale. En d'autres termes, celles
qui sont 3-aperturees s'orientent dans la tetrade comme telles (comparer la meme
figure avec la figure 3); il en est de meme pour celles qui ont 4 apertures (voir alinea
precedent). Les quatorze apertures se conjuguent ainsi deux ä deux en sept points
differents: trois d'entre eux sont des points de conjugaison «naturels», les quatre
autres sont «non naturels».

D'autres enfin sont constitutes uniquement de microspores 4-aperturees (fig. 7).
Cette forme de tetrade est rare. Ici les quatre microspores s'arrangent comme dans

un cas normal de pollen 4-ap.-carre (cf. supra, deux alineas plus haut). Les seize

apertures se conjuguent deux ä deux en huit points differents: quatre d'entre eux sont
des points de conjugaison «naturels», les quatre autres sont «non naturels».

2. Pulmonaria longifolia

Cette espece a ete etudiee vers fin d'avril 1969 sur une souche cultivee ä l'air fibre
ä Neuchätel. Le pollen (36 x 27//) se compose de grains 4-apertures et de grains
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5-apertures, qui sont dans des proportions sensiblement egales. 10% au moins de

tetrades post-meiotiques contiennent une (rarement deux) minuscules microspores
en dehors des quatre microspores aux dimensions apparemment normales 15 x
20/i). II semble done que la meiose ne s'est pas deroulee normalement dans ces tetrades.

Pour cette raison, l'etude de cette espece a porte exclusivement sur des tetrades qui

presentent seulement quatre microspores ayant ± une meme grandeur.

Ce n'est que vers la fin du Stade de tetrade post-meiotique - c'est-ä-dire vers la

phase oh l'enveloppe callosique et les diaphragmes meiotiques de la tetrade ont perdu
considerablement leur refringence et etaient presque sur le point de se disloquer (cf.

Huynh, 1968b, pp. 155-156) - qu'on peut identifier sürement les apertures, qui ne

mesurent alors pas moins de 8 fi. La coloration au rouge congo dans l'hydrazide
maleique technique renforce considerablement leur visibility: leurs bords lateraux

apparaissent alors plus refringents que le reste du pollen, ce qui permet de les reperer
facilement.

L'arrangement des microspores dans la tetrade post-meiotique chez P. longifolia

presente plusieurs variations dont certaines restaient difficiles ä expliquer.

D'abord, il y a des tetrades formees exclusivement de microspores 4-aperturees, qui
ont un arrangement normal de pollen 4-aperture (fig. 7). (Cette figure, se rapportant ä

l'espece precedente, est aussi valable pour P. longifolia.) C'est done le meme arrangement

que dans le cas de YImpatiens hawkeri (cf. Huynh, 1968b).

II y a aussi des tetrades composees uniquement de microspores 5-aperturees. Elles

prennent neanmoins deux formes differentes, aussi frequentes l'une que l'autre. (1)

Dans la premiere (fig. 8), les deux microspores de chaque couple de microspores

sceurs tournent l'une vers l'autre une de leurs cinq apertures et orientent par consequent

vers l'exterieur de la tetrade un de leurs cinq mesocolpes. C'est done le contraire

du cas de Limoniastrum monopetalum oü chaque microspore tourne vers sa sceur un
de ses cinq mesocolpes, et non une de ses cinq apertures (cf. Huynh, 1968b). Les

axes respectifs des deux couples de microspores sceurs etant generalement perpendicu-
laires entre eux chez P. longifolia, les apertures peuvent se conjuguer deux ä deux en

dix points differents: deux d'entre eux sont des points de conjugaison «naturels», les

autres sont «non naturels» (voir p. 355). - (2) Dans la seconde (fig. 9), la disposition
des microspores qui vient d'etre mentionnee ne s'observe que sur un seul couple
alors que sur l'autre, c'est bien un de leurs cinq mesocolpes que les microspores orientent

l'une vers l'autre. (La disposition des microspores du deuxieme couple est done

la meme que chez Limoniastrum monopetalum.) Ici, quatorze apertures seulement ont
leur partenaire de conjugaison: trois de ces sept points de conjugaison sont «naturels »,
les quatre autres (qui se trouvent ä lh, 5h, 7h et llh sur la meme figure) sont «non
naturels ».

II y a aussi des cas mixtes, c'est-ä-dire des tetrades formees en meme temps de

microspores 4-aperturees et d'autres 5-aperturees. Prenons le cas de la tetrade
representee par la figure 10. Les deux couples de microspores de cette tetrade presentent
chacun une microspore 4-aperturee et une autre 5-aperturee. Sur le couple superieur,
les microspores tournent l'une vers l'autre un de leurs mesocolpes. Par contre, sur

l'autre, c'est bien une de ses apertures que chaque microspore Oriente vers sa soeur. Ici
aussi, quatorze apertures seulement ont leur partenaire de conjugaison comme dans

le cas de la tetrade representee par la figure 9 (cf. alinea precedent).
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Enfin, une faible translation laterale s'observe dans certaines tetrades sur une
microspore d'un couple de microspores soeurs par rapport ä l'autre microspore (fig. 11,
le couple inferieur: ä comparer ce couple de microspores avec le couple superieur de
la figure 9).

Parmi les formes d'arrangement de microspores decrites ci-dessus, Celles representees
par les figures 9 et 10 paraissent les plus difficiles ä comprendre. Car la disposition

relative des microspores d'un couple de microspores sceurs - cela veut dire qu'elles
tournent 1 une vers l'autre ou bien une de leurs apertures, ou bien un de leurs meso-
colpes - est generalement la meme chez une meme espece, au moins dans une meme
tetrade; ce qui n'est pas le cas pour les deux figures en question. Ces dernieres, en
apparence douteuses, etaient cependant authentiques et ont ete observees ä plusieurs
reprises sur des tetrades oü l'enveloppe callosique et les diaphragmes meiotiques
restaient encore en bonne place et retenaient ainsi les microspores encore dans leurs
positions initiales.

Remarque. - Concernant les minuscules microspores derivees des micro-nuclei dont
l'origine remonte ä un phenomene d'anomalie meiotique (cf. supra), il semble utile
de relever ici qu'elles ont generalement une seule aperture. L'orientation de cette
derniere dans l'ensemble de la tetrade post-meiotique est irreguliere: tantöt elle se
trouve tournee vers l'interieur de la tetrade, tantöt vers l'exterieur.

3. Nothofagus antarctica

Cette espece a ete etudiee vers le debut de mai 1969 sur une souche cultivee ä l'air
fibre ä Neuchätel. Le pollen (28 x 32/1) se compose, dans sa tres grande majorite et
dans des pourcentages sensiblement egaux, de grains 5-apertures et de grains 6-aper-
tures. Le reste est partage entre les grains 4-apertures et 7-apertures. Environ 5 % de
tetrades post-meiotiques presentent une (rarement deux) minuscule microspore en
dehors des quatre microspores aux dimensions apparemment normales 9x13 fi):
il semble done que la meiose ne s'est pas deroulee normalement dans ces tetrades.
D oü, meme precaution que dans le cas de Pulmonaria longifolia ä ce sujet.

Au Stade de tetrade post-meiotique, les apertures de Nothofagus antarctica ne sont
pas encore visibles, meme avec le concours du rouge congo dans l'hydrazide maleique
technique. Cependant, des apres la fin de ce Stade, elles sont dejä tres nettes. II semble
done que c est vers la fin du Stade de tetrade post-meiotique — cette phase, fugitive,
n'ayant pas ete observee par nous faute d'un materiel abondant: l'etude de cette
espece n'a ete faite que vers la fin de sa periode de floraison - qu'elles acquierent une
differentiation süffisante pour ce genre d'etude. - Malgre une differentiation insuf-
fisante des apertures ä la phase moyenne du Stade de tetrade post-meiotique - ce qui
ne nous a pas permis de les voir ä cette etape — elles peuvent, dans certaines conditions,
etre reperees sürement. En effet, sur les microspores qui se presentent en vue polaire,
la ligne equatoriale prend dejä une forme definitive; les apertures, encore invisibles, se
trouvent sans doute sur les angles de cette ligne (voir par exemple figure 15). Cette
affirmation est basee sur une etude comparee des etapes successives du developpement
du pollen, depuis le Stade de tetrade post-meiotique jusqu'au pollen mür en passant
par les Stades de microspores fibres et de pollen jeune.
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Sur un certain nombre de tetrades ainsi favorables, les formes d'arrangement sui-

vantes ont ete relevees. (1) Les tetrades peuvent etre composees seulement de microspores

6-aperturees; les deux microspores de chaque couple de microspores sceurs

tournent alors l'une vers l'autre un de leurs six mesocolpes (fig. 12). Les apertures se

conjuguent ainsi deux ä deux en douze points differents: quatre d'entre eux sont des

points de conjugaison «naturels», les huit autres sont «non naturels» (voir p. 355).

C'est done le meme arrangement que chez Satureia grandiflora (cf. Huynh, 1968b). -
(2) Sur d'autres (fig. 13), formees aussi de microspores 6-aperturees exclusivement, un
seul des deux couples de microspores soeurs presente cette disposition. Par contre, sur
l'autre couple, les microspores orientent l'une vers l'autre, non un de leurs six
mesocolpes, mais bien une de leurs six apertures. Ici, quatorze apertures seulement peuvent
avoir leur partenaire de conjugaison: trois de ces sept points de conjugaison sont

«naturels», les quatre autres (qui se trouvent ä 2h, 4h, 8h et 10h sur la meme figure)
sont «non naturels». Cette forme d'arrangement est difficile ä comprendre comme
celles representees par les figures 9 et 10 chez Pulmonaria longifolia. - (3) II y a aussi

des tetrades constitutes uniquement de microspores 5-aperturees et oü les deux microspores

de chaque couple de microspores sceurs dirigent l'une vers l'autre une de leurs

cinq apertures (fig. 8). (Cette figure, se rapportant ä l'espece precedente, est aussi

valable pour Nothofagus antarctica.)

Cependant, la plupart du temps, on ne peut pas reperer ä la fois toutes les apertures
d'une tetrade post-meiotique, mais seulement celles qui appartiennent ä un seul couple
de microspores sceurs souvent meme ä une seule microspore. Ces couples de microspores

soeurs, dont les apertures etaient les seules visibles dans une meme tetrade, ont
confirme les diverses modalites de disposition relative de microspores soeurs trouvees

sur les figures mentionnees dans l'alinea precedent fig. 12, 13 et 8), les couples de

microspores soeurs de ces figures etant consideres isolement. - Certains de ces couples

sont formes d'une microspore 6-aperturee et d'une autre 5-aperturee qui tournent l'une

vers l'autre un de leurs mesocolpes (fig. 14). D'autres se composent d'une microspore
6-aperturee et d'une autre 7-aperturee qui orientent l'une vers l'autre une de leurs

apertures (fig. 15); la microspore 7-aperturee presente un equateur ± hexagonal, assez

semblable ä celui de l'autre microspore. La septieme aperture celle qui se trouve

en haut et ä droite de la fig. 15) apparait done comme pratiquee sur un mesocolpe
exterieur d'une microspore initialement 6-aperturee.

Discussion et conclusion

Ainsi, chez les especes etudiees dans ce travail, les tetrades manquaient d'uniformite,
et ceci ä plusieurs points de vue.

D'abord, les tetrades d'un meme materiel etaient constituees de microspores qui

peuvent avoir ou non un meme nombre d'apertures. Ce defaut d'uniformite a pu
etre constate par nous de faqon sporadique chez Utricularia quelchii et Betula pendula

(cf. Huynh, 1968b, resp. p. 162 et p. 183, fig. 23). Cependant, c'est chez les especes

etudiees dans le present travail que ce phenomene prend une ampleur considerable.-
En outre, les couples de microspores sceurs, consideres isolement, peuvent meme etre

formes de partenaires ayant ou non un meme nombre d'apertures.
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Ce manque d'uniformite se manifeste aussi sous un autre aspect. Sur les tetrades oü
les microspores ont un meme nombre d'apertures, la disposition relative des microspores

(c'est-ä-dire l'une vis-ä-vis de l'autre) d'un couple de microspores sceurs varie
d un couple ä l'autre. Ainsi, chez Pulmonaria longifolia et Nothofagus antarctica (fig. 9
et 13), les microspores d'un couple de microspores sceurs tournent l'une vers l'autre
par exemple un de leurs mesocolpes (: ce sont les couples superieurs de ces figures)
alors que Celles de l'autre couple peuvent se regarder l'une l'autre, non par un de leurs
mesocolpes, mais bien par une de leurs apertures. Cette forme de variation parait
constituer le degre le plus accentue (voir les deux alineas suivants) de ce manque
d'uniformite.

Chez Primula denticulata, les microspores d'un couple de microspores sceurs ayant
un meme nombre d'apertures (c'est-ä-dire soit trois, soit quatre apertures) s'arrangent
l'une vis-ä-vis de l'autre dans la tetrade d'apres le mode normal qui leur revient
(fig. 6 et 7). En d'autres termes, elles tournent l'une vers l'autre une aperture dans le
cas oü elles sont 3-aperturees, et un mesocolpe si elles ont 4 apertures (cf. Huynh,
1968b, p. 159, sous 1, et p. 166, sous 2). Ainsi, le fait qu'une microspore Oriente vers
l'interieur de la tetrade une aperture ou un mesocolpe semble ne pas constituer un
caractere specifique comme nous l'avons suppose (cf. Huynh, 1968c, p. 296). Cette
supposition, avancee lors de notre travail sur le pollen des Impatiens, ne nous semblait
pas, meme ä l'heure actuelle, depourvue de fondement (cf. alinea suivant).

Nous avons dit, trois alineas plus haut, que les couples de microspores soeurs peuvent
etre formes de partenaires n'ayant pas un meme nombre d'apertures. A cet egard,
considerons la figure 4 (le couple superieur), la figure 5 (id.), la figure 10 (tous les deux
couples), la figure 14 et la figure 15. Ces divers couples de microspores sceurs, observes
sur des especes differentes et dont aucun ne ressemble ä un autre, presentent nean-
moins un caractere commun. C'est que la symetrie entre les elements morphologiques
correspondants (apertures, mesocolpes) de chaque couple, considere isolement, est
dans l'ensemble respectee. Elle est respectee surtout sur les parties du sporoderme qui
sont tournees vers l'interieur de la tetrade (voir toutes les figures precedentes, dans ce
meme alinea, excepte la fig. 5). Elle est d'autant plus respectee qu'on se rapproche du
diaphragme commun de deux microspores sceurs (fig. 5: le couple superieur). (Ce dia-
phragme, non represente sur ces figures, coincide grosso modo avec les plans de
symetrie qui concernent, chacun, un couple de microspores sceurs.) Ainsi, les parties
du sporoderme situees vers Yinterieur de la tetrade semblent les moins affectees par le
phenomene de variation dans le nombre d'apertures, qui est generalement ä l'origine
des perturbations de cette symetrie et dans la disposition normale des microspores
dans la tetrade. C'est pour cette raison que nous avons toujours choisi «l'interieur de
la tetrade» - dans des expressions comme «Les partenaires d'un couple de microspores

soeurs tournent l'un vers l'autre une de leurs apertures, etc.» - comme point
de repere dans la description des figures d'arrangement de pollen. Cela explique aussi
pourquoi nous avons suppose que le fait qu'une microspore Oriente vers l'interieur
de la tetrade une aperture ou un mesocolpe constitue un caractere specifique (cf.
alinea precedent).

Conclusion. - A la lumiere des resultats de nos recherches sur l'arrangement du
pollen dans la tetrade, exposes dans le present travail et dans celui de 1968 b, nous
pouvons conclure que: Plus le nombre d'apertures est eleve chez une espece, plus il
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y a de chances que ce nombre varie sur les grains de pollen (meme provenant d'une
meme souche) et que cette variation soit intense et ample. Plus ce phenomene s'accen-
tue - en d'autres termes, plus sont grandes la difference entre les nombres d'apertures
des grains de pollen d'un meme materiel (comme le cas de Pulmonaria longifolia, oü
ces grains peuvent en avoir quatre, cinq ou six) et leur frequence - plus 1'uniformite
dans la disposition relative des couples de microspores sceurs de la tetrade (cf. fig. 9 et
13) et dans le nombre d'apertures d'un couple de microspores sceurs (cf. fig. 14 et 15)
a de chances d'etre perturbee. Malgre cette variability, la symetrie entre les Elements
morphologiques (apertures, mesocolpes) d'un couple de microspores soeurs est dans
i'ensemble respectee, surtout sur les parties du sporoderme qui sont les plus proches
du diaphragme commun de ces deux microspores, qui correspond ä leur plan de

symetrie.

Zusammenfassung

Die Anordnung der Pollenkörner wurde im post-meiotischen Tetradenstadium bei
folgenden Arten untersucht: Primula denticulata f. brevistyla (Pollen: ungefähr 60%
3-aperturate und 40 % 4-aperturate Körner), Pulmonaria longifolia (Pollen: ungefähr
50% 4-aperturate und 50% 5-aperturate Körner) und Nothofagus antarctica (Pollen
zum grossen Teil zusammengesetzt aus 5- und 6-aperturaten Körnern, die einen ±
gleichen Prozentsatz ausmachen, der Rest teilt sich in 4- und 7-aperturate Körner).
Alle diese Pollenkörner stellen einen Äquator dar, bei dem die Aperturen gleichmässig
verteilt sind.

Die Gleichförmigkeit der Tetraden war bei diesem Material schwer gestört. Diese
Unregelmässigkeiten nahmen folgende Formen an. Die Mikrosporen eines Schwester-
Mikrosporen-Paares können eine ungleiche Anzahl Aperturen haben (Abb. 14,15,
usw.). Bei den Tetraden - bei denen die Mikrosporen gleichförmig eine gleiche Anzahl
Aperturen zeigen, - kann die relative Mikrosporenanordnung (die auf einem Schwe-
ster-Mikrosporen-Paar beobachtet wurde) verschieden sein von derjenigen des andern
Paares (Abb. 9 und 13). - Bei Pulmonaria longifolia beobachtet man manchmal eine
seitliche Verlegung auf einer Mikrospore eines Schwester-Mikrosporen-Paares im
Verhältnis zur andern Mikrospore (Abb. 11, das untere Paar).

Trotz dieser Unregelmässigkeiten wurde die Symmetrie zwischen den morphologischen

Elementen (Aperturen, Mesocolpia) eines isoliert betrachteten Schwester-
Mikrosporen-Paares im grossen und ganzen respektiert (Abb. 9 und 13), besonders bei
dem Teil des Sporoderms, der ins Innere der Tetrade gerichtet ist (Abb. 4, das obere
Paar; Abb. 10, beide Paare; Abb. 14 und Abb. 15).

Summary

Arrangement of pollen has been studied at the post-meiotic tetrad stage in the
following species: Primula denticulata f. brevistyla (pollen: ca. 60% of 3-aperturate
grains and 40% of 4-ap. grains), Pulmonaria longifolia (pollen: ca. 50% of 4-ap.
grains and 50% of 5-ap. grains) and Nothofagus antarctica (pollen composed in the
most part with 5-ap. grains and 6-ap. grains which had ± a same percentage, the
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remainder was shared by 4-ap. and 7-ap. grains). All these pollen grains have an
equator where apertures are ± equidistantly distributed.

Uniformity of tetrads was greatly disturbed in these materials. The perturbations
took the following aspects: Partners of a couple of sister microspores may have two
different apertures numbers (figs. 14, 15, etc.). In the tetrads where the microspores
were uniformly provided with a same apertures number, the interrelative disposition
of microspores observed on a couple of sister microspores may be different on the
other (figs. 9 and 13). - In Pulmonaria longifolia a lateral translation was sometimes
noted on a microspore of a couple of sister microspores in regard to the other microspore

(fig. 11, the lower couple).

In spite of these perturbations, symmetry between the morphological constituents
(apertures, mesocolpia) of a couple of sister microspores considered separately was
grosso modo respected (figs. 9 and 13), in particular on the parts of sporoderm
oriented to the inside of the tetrad (fig. 4, the upper couple; fig. 10, both of the couples;
fig. 14 and fig. 15).

Nous remercions vivement la firme Protex (Anvers, Belgique) d'avoir mis gracieusement ä
notre disposition les produits chimiques necessaires ä la preparation de l'hydrazide maleique
technique. Une discussion sur les resultats de ce travail a ete faite avec le professeur C. Fa varger,
directeur de l'Institut de botanique de l'Universite de Neuchätel.
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