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Contribution a I'étude du genre Hemionitis L. :
1. Morphologie et anatomie de H. arifolia (Burm.) Moore (4diantacece)

P. Nicoras

Résumé : Aucun bourgeon axillaire assurant la ramification n’est décelable chez la
plantule ou I'axe adulte de Hemionitis arifolia. De ce fait, seules les traces foliaires pro-
voquent une bréche dans la vascularisation du rhizome.

La multiplication végétative est importante, assurée par 1-3 bulbilles initiées a la base
du limbe d’une fronde adulte stérile ou fertile.

Les bulbilles ont une origine épidermique ; leur vascularisation se raccorde a celle du
limbe. L’évolution de la stéle caulinaire de ces bourgeons épiphylles est identique a celle
de la plantule issue de spore.

Les bulbilles acquiérent certains caractéres morpho-anatomiques plus précocement que
la plantule.

Summary : No axillary bud causing branching is detectable on sporeling or adult axe
of Hemionitis arifolia. Thus, only leaf traces cause a gap in the vascular cylinder,
Vegetative reproduction is wide-spread, 1-3 bulbils occuring at the base of the adult
frond lamina whether fertile or sterile.

Bulbils are of epidermal origin and their vascularization joins that of the lamina. The
development of the stele of these epiphyllous bulbils is identical to that of the young
sporophyte. 3

The bulbils however aquire certain morphological and anatomical caracters earlier than
the sporeling.

Pierre Nicolas, Laboratoire de Cytologie végétale, Cytotaxinomie et Ptéridologie, Université
des Sciences et Techniques du Languedoc, Place E. Bataillon, 34060 Montpellier Cedex.

Le genre Hemionitis L. renferme 8 espéces. H. arifolia (Burm.) Moore * (Filicinée Lep-
tosporangiée) est une Adiantacez, d’aprés Crasee, JErmy & Micker (1975) ; mais pour
Picur Sermorrr (1977), il s’agit d'une Hemionitidacez. Cette espéce se rencontre en Asie
tropicale.

Pour obtenir une description détaillée de cette Fougere, il suffit de se référer aux tra-
vaux de Hooker (1848-1970), Hooker & Baxker (1874), Horrrum (1954-1966), Navar
(1956, 1962). Nous nous sommes intéressé plus particulierement aux bulbilles foliaires
qui se développent chez cette espéce et sommes donc amené a considérer, a la fois, de jeunes
sporophytes et des axes beaucoup plus agés.

1. Hemionitis arifolia (Burm.) Moore, 1859 = Hemionitis cordata Hk. & (}_re\f., 1828 ; Hemiﬂm'l_is
cordifolia Roxb., 1828 ; Hemionitis sagittata Fée, 1850-1852; Gymnogramma arifolia Kuhn., 1869 (in
HRISTENSEN, 1906).
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MATERIEL ET TECHNIQUES

Les rhizomes, bulbilles ou spores que nous avons utilisés proviennent de différents
jardins botaniques 1.

Les méthodes d’études sont celles que nous avons déja employées (Nicoras, 1976,
1979), auxquelles s’ajoutent ici la réaction : Acide Périodique-Schiff (P.A.S), suivie d’une
coloration au fast-green (Horcmkiss & Mac Manus, 1948). On met ainsi en évidence
I'amidon contenu dans les cellules.

ABREVIATIONS UTILISEES POUR LES PLANCHES

aa : apicale d’axe m : méristele caulinaire
afr  : apicale de fronde nm : nervure fohaire médiane
bul  : bulbille ns : nervure foliaire secondaire
CL  : coupe longitudinale p : péricycle
CT  : coupe transversale ph  : phloéme
e : endoderme re : racine
fr : fronde v bul : vascularisation de la bulbille
GA  : grains d’amidon de grande taille v lim : vascularisation du limbe
ga : grains d’amidon de petite taille Xy : xyléme
v : jeune fronde zei @ zone corticale interne
lim : limbe
Coloration :
C.V.M. : Carmino-vert de MiranDE P.A.S.-F.G. : Réaction PAS (periodic acid Schiff)
H.L. : Glychémalum d’aprés Lirrie et coloration au fast-green

S.F.G. : Safranine, fast-green

LA PLANTULE

La plantule n’a, jusqu’ici, fait I'objet d’aucune étude. Le rhizome est dressé ; il devien-
dra légérement rampant par la suite. L’axe caulinaire, ou persistent les bases pétiolaires,
est de couleur brun foncé ; il est recouvert d’écailles et de poils que I'on observe également
sur les pétioles. Ces poils sont présents au niveau du limbe mais ils sont nettement moins
nombreux sur la face supérieure,

En général, seules les premiéres racines sont émises & la base des pétioles qu’elles
paraissent prolonger vers le bas. Trés vite, leur nombre devient supérieur a celui des frondes,
par apparition de racines internodales situées en n’importe quel point du rhizome.

1. Jardins botaniques de Montréal (Canada); de Munich (République Fédérale Allemande); de
I’Université de Cambridge (Grande-Bretagne); de Johannes Gutenberg, Main-Rhein (République Fédé-

rale Allemande); de Bale (Suisse); de Zurich (Suisse). Nous remercions vivement les Directeurs de ces
établissements.



Pl. 1. — Hemionitis arifolia (Burm.) Moore : 1, jeune plantule 1ssue de spore ; émission de la premiére bul-
bille dés la quatrieme fronde (f,) x 1,9;2, apex de plantule en CT ; apicale d’axe en CT (aa) ; vascu-
larisation de fronde en CT (fr) 560 (S.F.G.) ; 8, racine en CT x 1050 (H.L.); 4, axe de plantule
en CT ; émission de la premiere fronde (fr) dés le stade de la protosteéle 660 (S.F.G.) ; §, axe de plan-
tule en CT ; dictyostéle ; émission d’une fronde (fr)) en CL, stele foliaire (fr,) en CT x 110 (H.L.);
6, région supérieure du pétiole en CT ; les deux premiéres nervures secondaires (ns) sont visibles de
part et d'autre de la nervure médiane (nm) x 225 (S.F.G.).
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L’indice phyllotaxique est variable, généralement 2/5, quelquefois 3/8. Chez les premiéres
frondes, le limbe est aussi long que large, avec un sinus pétiolaire trés peu marqué (P11, kAT

La nervure médiane du limbe émet dés sa base, et de part et d’autre — presque simul-
tanément — une nervure secondaire (Pl. 1, 6). Ces trois nervures sont, de toutes, les plus
marquées. C’est & partir de la quatriéme-sixiéme fronde (Pl 1, 7) qu’apparait la premieére
bulbille, située au niveau du sinus foliaire et de cette ramification nervaire. Nous préci-
serons plus loin sa position exacte. Par contre, aucun bourgeon latéral n’est visible sur
le rhizome du jeune sporophyte.

L’axe s’accroit grace a une cellule apicale tétraédrique (PL. 1, 2). La cellule apicale
de la fronde, trifaciale cunéiforme, a son aréte diédre orientée perpendiculairement & I'axe
longitudinal du rhizome. La cellule apicale de la racine est, elle aussi, tétraédrique.

I’anatomie de la stéle racinaire (Pl 1, 3) est de type classique, semblable a celle de
Adiantum capillus-venerts L. (Nicoras, 1976), mais ici, la zone corticale interne est cons-
tituée par un plus grand nombre de cellules.

I évolution de la structure de la stéle caulinaire est identique & celles décrites préceé-
demment (Nrcoras, 1976, 1979). A la base de I'axe, nous observons une protostéle (P11,
4). Dés ce stade, sont émises la premiére racine et la premiére fronde (Pl 1, 4). Alors, la
stéle évolue trés rapidement en siphonostéle, en solénostéle et dictyostéle composée de deux
(PL. 1, 5) ou trois méristéles comme c’est parfois le cas immédiatement apres une émission
foliaire. La trace foliaire est émise dans la région médio-dorsale de la méristéle caulinaire
la plus développée (Pl 1, 5, fr)). Le xyléme de cette méristéle est alors fragmenté en plu-
sieurs ilots cellulaires ; certains formeront la base de la vascularisation de la fronde. Le
phloéme qui est encore continu va rapidement se fragmenter.

A la base du pétiole, le xyléeme est constitué de deux masses cellulaires distinctes,
chacune délimitée par un anneau de phloéme et de parenchyme phloémien (Pl 2, 7); de
plus, on observe quelques cellules de xyléme dans la région comprise entre les poles de
xyléme les plus rapprochés (Pl 2, 8). C’est au niveau de ces 2 pdles que fusionnent les diffé-
rents éléments conducteurs qui déerivent alors un « X » ou un « V» (PL 1, 6; 2, §).

Précisons qu'a chaque fronde correspond une bréche dans la vascularisation cauli-
naire. Le rythme d’émission des racines ne semble soumis 4 aucune régle. Tout ce que nous
pouvons dire est que la trace racinaire se situe dans la région dorsale d’une méristéle, soit

en son milien (Pl 2, 9), soit & chacune de ses extrémités si deux racines sont émises simul-
tanément par la méme méristeéle.

L’AXE ADULTE

La morphologie de I'axe adulte est semblable a celle de la plantule. La densité des
feuilles sur le rhizome est trés variable de méme que celle des racines ; c’est ainsi que I'on
peut en compter jusqu’'a sept entre deux frondes successives. LA non plus, aucun bourgeon
axillaire ou extra-axillaire n’a été décelé sur 'axe caulinaire, ce qui confirmerait les obser-
vations de Navar (1956, 1962) pour qui ce type de ramification est rare chez Hemionitis
arifolia. Par contre, les bulbilles foliaires se rencontrent aussi bien sur les frondes stériles
semi-dressées et a pétiole court que sur les frondes fertiles dressées et a pétiole long.



PL. 2. — Hemionitis arifolia (Burm.) Moore : 7, pétiole en CT x 560 (P.A.S.-F.(G.) ; 8, pétiole en CT ; début
tlill_i? fusion des éléments conducteurs (phloéme), présence d'un ilot de cellules de xyléme (étoile) x 940
ﬂ_(.‘-.\'.M.} ; 9, rhizome adulte en CT ; présence de 3 méristéles caulinaires (m) ; émission de deux racines
en CL (re), fronde en CT (fr) x 80 (P.A.S.-F.G.) ; 10, deux bulbilles foliaires (bul) en CL x 90 (S.F.G.) ;

11, initiation d’une jeune bulbille (bul) CL ; limbe (lim) en CL x 600 (H.L.); 12, jeune bulbille ; api-

cale d’axe (aa) en CL ; limbe (lim) en CL x 650 (H.L.).
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La forme et Lorientation des apicales foliaires et racinaires sont conformes a ce que
nous avons rapporté pour la plantule. Des portions dgées de rhizomes comportent au moins
trois méristéles (Pl 2, 9) ; en fait, leur nombre est surtout fonction du rythme des émis-
sions foliaires. Une de ces méristéles est toujours plus développée que les autres ; sa posi-
tion est variable, la phyllotaxie étant spiralée.

LA BULBILLE

(’est cette formation qui nous retiendra le plus car les bulbilles, chez les végétaux,
et plus spécialement chez les Fougéres, ont des caractéres et des positions qui sont en géne-
ral trés particuliers.

L.a bulbille se situe & la base du limbe, prés du sinus pétiolaire, soit & gauche, soit &
droite de la nervure médiane. Lorsqu’il y en a deux, elles sont disposées symétriquement
par rapport au rachis (PL. 2, 10). Enfin, lorsqu’il en existe trois, I'une d’elles s’insére entre
les deux précédentes, soit & gauche soit a droite de la nervure principale. Ce bourgeon
épiphylle ne se détache que rarement de I'organe émetteur. Cest le poids de la bulbille
ou la nécrose de la fronde qui permet le contact avec le substrat. Nous avons indiqué que,
chez la plantule issue de spore, la premiére bulbille n’apparait que sur la quatriéme-sixiéme
fronde. Cette bulbille se développe in situ et sa premiére fronde, ainsi que les suivantes,
peuvent étre bulbiliféres : la multiplication végétative est ici trés précoce. Les frondes
fertiles portent des bulbilles au méme titre que les frondes stériles. Nos observations sont
ainsi en contradiction avec celles de Navar (1956) qui n’en observe que sur les frondes
stériles.

Les frondes d’une bulbille développée ont une insertion spiralée et I'indice est géné-
ralement de 2/5.

A notre connaissance, ni 'initiation, ni 'anatomie n’ont été décrites ; Navar (1956)
donne simplement un cliché photographique d’une bulbille en coupe longitudinale.

La bulbille est décelable trés tot, les deux moitiés du limbe étant encore appliquées
I'une contre lautre. La bulbille se situe toujours sur la face supérieure du limbe. Au niveau
de I'épiderme, on distingue des cellules plus hautes et plus étroites (Pl. 2, 11) et parmi
celles-ci s’individualise trés tot une cellule apicale d’axe, tétraédrique (Pl 2, 72). Cette der-
niére engendre une masse meéristématique ou se différencieront ensuite les cellules apicales
des frondes et des racines (Pl 3, I4). L’orientation de I'apicale foliaire est identique & celle
des apicales fohaires de la jeune plantule (Pl. 3, 13), c’est-a-dire perpendiculaire a I'axe
longitudinal de I'organe émetteur. Tous les éléments fondamentaux de la bulbille sont
donc initiés trés 1ot mais elle pourra rester ensuite & I'état quiescent plus ou moins long-
temps.

Les tissus de la bulbille sont trés riches en grains d’amidon (Pl. 3, 14, 15) alors qu’une
telle accumulation ne s’observe pas dans les cellules foliaires de son voisinage (Pl 3, 16,
17). Au niveau du méristéme apical, les grains d’amidon sont petits et nombreux, tandis
que leur densité est plus faible et leur taille bien supérieure dans les autres parties de la
bulbille (Pl. 3, 15).

La vascularisation de la bulbille est en continuité avec celle de la fronde-mére (Pl 3,



Pl. 3. — Hemionitis arifolia (Burm.) Moore : 13, bulbille en CL ; zone apicale, orientation de I'apicale foliaire
(afr) par rapport a I’apicale d’axe (aa) X 740 (H.L.); 14, jeune bulbille en CL ; jeunes frondes en CL
(fr) et jeune racine en CT (re) ; présence de nombreux grains d’amidons (fleches) x 310 (P.A.S.-F.G.) ;
15, bulbille en CL ; grains d’amidon de tailles différentes (fléches); grains d’amidon de petite taille
[ga) ou de grande taille (GA) x 560 (P.A.S.-F.G.) ; 16, bulbille en CL ; jonction de la vascularisation
de !a bulbille (v bul) avee celle du limbe (v lim) x 270 (H.L.) ; 17, trés jeune bulbille en CL ; premiére
racine (rc) dans le prolongement de la premiére fronde (fr) ; jeune fronde en CL (j fr) x 260 (H.L.);
18, fin d’émission de la premiére trace racinaire (rc) par la vascularisation de la bulbille en CT (sipho-

nostéle) x 560 (H.L.).
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16) : son cordon vasculaire se détache au point de bifurcation de deux nervures foliaires,
qui sont de rang variable suivant les frondes, mais jamais a I'aisselle des deux premiéres
nervures du limbe évoquées plus haut. L’installation de cette connection vasculaire est
facilitée, pensons nous, par le faible nombre de couches cellulaires existant entre I'épiderme
et la nervure concernée.

Aux tous premiers stades, lorsque la bulbille n’est encore qu’un simple « mamelon »
comportant 2-4 ébauches foliaires, & chaque fronde correspond une racine située dans son
prolongement (P1. 3, 17). Ceci est donc semblable & ce que nous avons noté chez le jeune
sporophyte ; toutefois, chez certains individus, plusieurs racines peuvent se développer
alors que la premiére fronde est encore & I'état de crosse. Dans tous les cas, le nombre des
racines devient trés rapidement supérieur a celui des frondes.

[’évolution de la stéle de 'axe de la bulbille est semblable & celle de la jeune plantule
issue de spore. A la base de 'axe, on observe une protostéle qui évolue rapidement en sipho-
nostéle, également trés fugace, puis en solénostéle. En général, c’est la solénostéle qui émet
la premiére racine puis la premiére fronde et la dictyostéle typique s’établit au-dela. Chez
quelques échantillons, la premiére racine peut étre émise par la protostéle mais la premiére
feuille Uest par la solénostele.

LA RAMIFICATION

Jusqu'a présent, il nous a été impossible d’observer une ramification chez Hemio-
nitis arifolia. Nous pensons que les rhizomes dont nous disposons ne sont pas suflisam-
ment Agés. Nous serons donc amené & revenir ultérieurement sur cette question.

DISCUSSION

Les axes caulinaires de la plantule, du rhizome adulte et de la bulbille s’accroissent
grace a4 une cellule apicale tétraédrique. La cellule apicale trifaciale de la fronde a son
plan de symétrie orienté perpendiculairement a I'axe longitudinal de I'organe émetteur.

A la base de la fronde, la vascularisation ne comporte qu’une seule méristéle dans
laquelle on observe deux masses distinctes de xyléme et de phloéme. Done, & ce niveau,
le xyléme ne décrit pas un arc de cercle complet comme le note Rao (1946). De méme,
selon nous, on ne peut rapporter cette trace foliaire au « type Asplenium », qui comprend
Adiantum capillus-veneris L., comme P'indique Ocura (1938-1972, p. 354). En effet, chez
cette derniére espéce, nous avons montré que la stéle foliaire comportait d’emblée 2 meris-
teles distinctes (Nicoras, 1976). Nos observations concernant Hemionitis arifolia rejoignent
celles de Navar (1956, 1962) pour qui la trace foliaire est simple. Les éléments du xyleme
fusionnent ensuite trés rapidement et décrivent un « V » plutét qu'un « X ». Cette trace
fohaire provoque une bréche dans la vascularisation caulinaire. Par contre, nous ne pou-
vons encore rien dire en ce qui concerne la trace raméale. Nous nous bornerons a rappeler
que, selon Navar (1962), la ramification est rare chez Hemionitis arifolia, qu’elle est indé-
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pendante de la fronde et ne provoque pas de bréche raméale. Il n’indique pas quel est le
type de vascularisation de cette ramification.

L’évolution de la stéle caulinaire de la plantule est classique et semblable & celle que
nous avons déja observée chez Adiantum capillus-veneris .. (Nicoras, 1976) et Adiantum
hisptdum Sw. (Nicoras, 1979). La steéle de I'axe adulte est une dictyostéle composée de
plusieurs méristeles dont le nombre est fonction du rythme des émissions foliaires.

Le limbe de Hemionitis arifolia peut porter de une & trois bulbilles ; nous sommes
en contradiction avec Marcuar (1962, 1965a, 1968) qui n’en signale qu’une, soit a droite
soit & gauche du rachis. Les bulbilles sont absentes sur les premiéres feuilles de la plantule,
comme l'a observé Navar (1956, 1962), mais cet auteur indique aussi que les frondes fer-
tiles en sont dépourvues alors que nous avons noté le contraire. Tous ces bourgeons peuvent
se développer en plantule. La bulbille se situe sur la face supérieure du limbe, a la bifur-
cation de deux nervures. Sa vascularisation est en continuité avec celle de la fronde-mére,
ce qui est conforme avec ce que nous savons des autres bulbilles foliaires (Marcnar, 1962,
1965, 1968 ; Penon, 1959a). Rappelons que cette connection n’existe pas chez les bulbilles
de Adiantum capillus-veneris L.. (N1coras, 1976) dont I'origine, il est vrai, est caulinaire. La
bubille est décelable trés tot alors que la fronde-mére est encore en crosse. De ce fait, une
dédifférenciation préalable des cellules du limbe n’est pas nécessaire comme elle le serait
s'1l s’agissait de cellules adultes. Les frondes des bulbilles peuvent étre considérées comme
des frondes adultes miniaturisées puisque méme la premiére d’entre-elles est porteuse
de bulbilles, ce qui est trés différent de ce que I'on observe chez la plantule issue de spore.
Elles sont, a cet égard, comparables a celles de Adiantum capillus-veneris L. ou les pre-
miéres frondes de bulbilles sont sporogénes (Nicoras, 1976). Au total, les frondes de la bul-
bille sont plus précoces que les frondes du jeune sporophyte dans I'acquisition de ces poten-
tialités. On peut penser que les tissus foliaires adultes qui la portent sont en cause.

La cellule apicale de I'axe caulinaire se différencie trés tot, avant les cellules apicales
de fronde et de racine.

Ultérieurement (Pl. 3, 17), le développement de la premiére fronde et de la premiére
racine correspondante devient prédominant par rapport au méristéme axial qui reste
réduit. Tout ceci rappelle ce qui se passe chez la jeune plantule issue de spore. De méme,
on sait que chez ces derniéres, le nombre des racines est, au moins au début, équivalent
a celui des frondes (¢f. Viapesco, 1934) ; ceci est également le cas chez Hemionitis ari-
folia. Mais chez la bulbille, les racines sont, trés tét, plus nombreuses que les frondes. Il
est vrai, qu'a plus ou moins bréve échéance cette bulbille devra assurer son enracinement.

Des observations de Pexon (1959a, 1959b), reprises et généralisées par MarcuaL
(1962, 19655, 1968) pour un grand nombre de Fougéres, y compris Hemionitis arifolia,
s'est imposée I'idée qu’a la base de 'axe d’une bulbille foliaire la stéle est une solénostéle
« qui se résoud rapidement en une dictyostéle » et ce, quel que soit la forme et le degré
de tubérisation du bourgeon épiphylle. Il y a « uniformité de structure » chez toutes ces
espéces, Le stade de la protostéle est ignoré de ces auteurs. Nous ne pouvons partager
cette facon de voir pour Hemionitis arifolia, comme d’ailleurs pour Adiantum capillus-
veneris 1. (Nrcoras, 1976), si on veut bien négliger le stade de la protostéle en raison de
son caractére fugace. Mais sa présence, méme passagere, a pour nous une signification impor-
tante. Pour ces deux auteurs, « I'existence d’une solénostéle constitue une particularité
anatomique qui semble étroitement liée a I'apparition des premiéres racines du bourgeon
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adventif » (cf. PEnon, 1959a). C’est aussi le cas chez Hemionitis arifolia ot I'émission de
la premiére racine a lieu en général a ia base de la solénostéle, comme chez Adiantum capil-
lus-veneris L. (Nicoras, 1976). Mais chez Hemionitis arifolia nous avons signalé quelques
cas ou la premiére racine est émise au niveau de la protostéle.

Le plus souvent, chez le bourgeon épiphylle de Hemionitis arifolia, le stade de la dic-
tyostéle n’est pas encore atteint bien que plusieurs frondes aient été émises. Mais chez
quelques bulbilles, la dictyostéle s’observe précocement, alors qu’une seule fronde a été
initiée. Ce cas particulier correspond & ce que Penon (1959a, 19596) et Marcuar (1962,
1965b) considérent comme cas général, lié a la briéveté de la solénosteéle.

Dans les cellules du limbe, au voisinage de la bulbille, on n’observe pas cette forte
accumulation de grains d’amidon qui est remarquable chez Adiantum capillus-venerts L.
(Nicoras, 1976). Par contre, dans I'un et l'autre cas, 'accumulation d’amidon est trés

importante dans les tissus de la bulbille qui offre ainsi un métabolisme glucidique parti-
culier.
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