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Organographie comparée des plantules de Zosteraceae
et de Poaceae (Liliopsida) :
Rapports phylogéniques entre ces deux familles

H. JAcQUES-FELIX

Résumé : La plantule (embryon) de Zostera marina est trés simple, compar_a'blt-: a celle des
Poaceae. Sa structure est celle du protocorme ramifié, caractéristique des Liliopsida.

Summary : The embryo of Zostera marina is very sirpplc, comparable to that of Poaceae.
Its structure is that of branched protocorm, characteristic of Liliopsida.

Henri Jacques-Félix, Laboratoire de Phanérogamie, Muséum national d’Histoire naturelle,
16, rue Buffon, 75005 Paris, France.

Malgré les difficultés d’observation, les Zosteraceae ont retenu I’attention de nombreux
auteurs. En ce qui concerne ’organogenése de Zostera marina L., nous citerons principale-
ment GRONLAND (1851), pE LANEssaN (1875), SETcHELL (1929), TayLor (1957), Nozawa
(1970), et YamasmiTa (1973) plus spécialement pour Z. japonica Asch. & Graebner.

LA PLANTULE DES ZOSTERA

Aprés une embryogenése de type Caryophyllad, I’organogenése débute trés tot, alors
Que le corps de I’embryon (protocorme) est encore ovo-globuleux. Elle consiste en une crois-
Sance simultanée, sur le flanc du protocorme, d’un rameau latéral et de sa préfeuille engai-
nante. Dés ce moment, il est facile de comparer cette plantule, en voie de formation, avec
celle d’une graine a maturité de Poaceae (mais, par ex.), et d’en reconnaitre la véritable
Signification (PI. 1, 1, 2). Le corps de ’embryon, dont la base radiculaire est définie par le
Suspenseur, correspond a celui des Poaceae, c’est-a-dire au protocorme ; la préfeuille est
l}om‘)lﬂgue de celle des Poaceae, dite piléole ou coléoptile' (sa partie dorsale est tres
€paisse ; elle n’est pas encore refermée en étui clos, mais elle le sera a maturité, Pl. 1, J) ;
Ctte préfeuille, comme chez le mais, est écartée du protocorme par un entrenceud-

1. Bien qu’habituellement utilisé pour désigner la préfeuille, le terme de « coléoptile » reste confus, car, au

Sens de certains auteurs, il désigne la cavité de I'axilla.



— 378 —

hypoprophylle ! ; le cdne végétatif présente plusieurs ébauches foliaires ; enfin, si chez
Z. marina la racine adventive axiale du protocorme reste rudimentaire, chez Z. japonica
(YAaMAsHITA, 1973) elle est comparable, en tous points, a celle des Poaceae, formée dans la
base radiculaire, dite « coléorhize ».

Malgré une morphologie singuliére, qui résulte d’une croissance importante de la plan-
tule dans un espace séminal restreint, I’organographie des Zostera n’est plus aucunement
modifiée par la suite du développement. L’entrenceud-hypoprophylle s’allonge en se cour-
bant vers la partie proximale du protocorme ; puis, la préfeuille, dont I’allongement est éga-
lement important, se recourbe en sens inverse, se referme en étui clos sur le cdne végétatif,
et développe un apex subulé ; des racines, de deuxiéme génération organographique, se for-
ment sur le nceud préfoliaire ; simultanément, le protocorme s’accroit longitudinalement et
aussi par ses marges, qui viennent se refermer comme deux valves sur I’entrenceud et par-
tiellement sur la préfeuille. Cette derniére particularité du protocorme se retrouve chez de
nombreuses plantules de Poaceae, dont les marges du scutellum recouvrent le bourgeon.
Elle n’apparait pas sur les coupes minces, strictement sagittales ; mais elle a été trés bien
représentée chez Zostera par GRONLAND (1851), TAYLOR (1957), et surtout DE LANESSAN
(1875)%. Ces expansions du protocorme, latérales ou basales, n’ont pas de signification
organographique. En conclusion, la plantule & maturité de Z. japonica est identique a celles
des Poaceae, dont I’entrenceud-hypoprophylle s’allonge plus ou moins selon le degré d’éclai-
rement, et dont les racines du noeud préfoliaire se forment trés tot (Pl. 1, 3, 4).

Notre conception du protocorme ramifié (JACQUEsS-FELIX, 1957 & 1958, 1982) permet
donc une explication simple et rationnelle de la plantule, réputée étrange, des Zostera. Par
contre, en appliquant des théories cotylédonaires, les auteurs ne pouvaient aboutir qu’a des
interprétations erronées et divergentes, comme celles qui se sont trop longtemps affrontées a
propos des Liliopsida en général et des Poaceae en particulier.

— Pour de nombreux auteurs comme DE LANEssan (1875), plusieurs autres que cite
TAYLOR (JENSEN, RAUNKIAER, ROSENBERG, GOEBEL, ARBER, K. V. O. DAHLGREN), TAYLOR
lui-méme (1957), puis Nozawa (1970), YAamasHiTA (1973), Ly THr Ba (1981), etc., le « coty-
lédon » ne pouvait étre que le premier organe manifestement foliaire, c’est-a-dire, pour
nous, la préfeuille. Quant au protocorme, chargé de réserves amylacées, dépourvu de cor-
don procambial dans sa partie distale, il était qualifié de partie inférieure de I’ « hypo-
cotyle », ’entrenceud en étant la partie supérieure. Ces auteurs précisaient plus ou moins les
homologies avec les Poaceae, en identifiant leur « cotylédon » a la piléole ou coléoptile, et
leur « hypocotyle » au scutellum. Plus exactement, pour DE LANESSAN, la partie infranodale
du protocorme était I’ « hypocotyle », et seule la partie supranodale correspondait au scu-
tellum. Cette théorie, qui obligeait a4 imaginer un « hypocotyle » bien compliqué, surtout
appliquée aux Zostera, n’a jamais été trés en faveur pour les Liliopsida en général et les
Poaceae en particulier.

1. Le terme hypoprophylle, proposé par BuGNON (Bull. Soc. bot. Fr. 114 : 21-32, 1967) pour désigner I’entre-
nceud de ramification chez la plante adulte, convient parfaitement pour le premier entrenceud produit par le proto-
corme.

2. Le travail, trés bien illustré, publié par pE LANEssaAN dans un recueil non spécialisé, est resté ignoré de la
plupart des auteurs.
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Pl 1. — 1, plantule 4 maturité de Zea mays, coupe schématique x 6 ; 2, embryon de Zostera japonica en cours
d’organogenése, coupe schématique x 66 ; 3, plantule de Zea mays en cours de germination X 2 ; 4, plantule
de Zostera marina 2 maturité x 12 ; 4/, détail de 4 ; 5, embryon de Zostera marina en cours d’organoge-
nése x env. 140 ; 6, plantule germée de Zea mays X 2/3 : 7, plantule germée de Zostera mal_-ina >-<.1 ’
8, coupe d’une feuille de Zostera marina au niveau de l’articulation gaine-limbe x 50 ; 9, articulation gaine-
limbe de Zostera marina x 2. (2, d’aprés YAMASHITA ; 5, d’aprés DE LANESSAN ; 7, d’aprés $ETCHELL;
8, d’aprés Sauvaceau). Prc, protocorme ; Prf, préfeuille ; Eh, entrenceud-hypoprophylle ; {Qa, racine ad\{?n-
}We_lidxiale du protocorme ; Rprf, racines adventives du neeud préfoliaire ; Br, base radiculaire ; FI, premiére
euille.

— MirBeL (1810), GRONLAND (1851), SETCHELL (1929), TuTiN (1938), etc., avaient une
conception plus habituelle, mais non meilleure. Pour eux, le protocorme était le « cotylf.:-
don » et, par conséquent, I’entrenceud, porteur de la plumule, devenait ainsi un « épi-
cotyle » ! C’est la théorie qui a été le plus fréquemment soutenue en ce qui concerne les

Liliopsida en général et les Poaceae en particulier.

— Frappé par la différence de structure des deux parties de la plantule d_es Zostera,
HormEisTer (1852) avait judicieusement qualifié¢ le protocorme d’ « axe de premier ordye »,
et le rameau latéral d’ « axe de deuxiéme ordre ». Il ne se préoccupait donc pas de situer
un « cotylédon », mais rappelons que cet auteur, a propos des Graminées, a tEl"abord sou-
tenu I'idée d’un « scutellum cotylédonaire ligulé » (1849), puis celle d’une « piléole cotyle-
donaire » (1861).
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POILS ABSORBANTS DU PROTOCORME

Les graines en germination des Zostera ont la faculté de produire des poils absorbants
sur toute la face dorsale du protocorme. TAyLor (1957) s’appuyait d’ailleurs sur ce fait
pour réfuter la théorie de scutellum « cotylédonaire ». Nous avons déja dit (JAcQUEs-FELIX,
1982 : 11) que « ... la faculté temporaire d’émettre des poils absorbants peut étre largement
partagée par les diverses parties des graines en germination. » et qu’elle n’est donc pas un
critére valable en organographie. Dans le cas present, cette particularité ajoute une analogie
de plus entre plantules de Zosteraceae et de Poaceae.

DE LA COURBURE

Selon DAHLGREN & RASMUSSEN (1983), le caractére de la courbure de la plantule
(embryon) n’a qu’une valeur limitée chez les Liliopsida. Cependant, ils lui accordent un
certain intérét chez les Alismatiflorae et Zingiberiflorae, et ’admettent comme synapomor-
phique pour les Zosteraceae, Potamogetonaceae et Posidoniaceae. Mais qu’est-ce qui est
courbe chez ces plantules? Chez les Zostera c’est le rameau latéral, tandis que chez les
Potamogeton c’est le protocorme lui-méme. De toute évidence, si la courbure est une inté-
ressante particularité morphologique, elle ne constitue pas une synapomorphie pour les trois
familles considérées.

DE LA PREcOCITE

Nous avons déja signalé que la plantule des Zostera a un développement plus précoce
que celles des Poaceae. Nous savons aussi que ces derniéres ont elles-mémes une organoge-
nese séminale avancée, souvent traduite par un dépassement de certaines étapes. Ainsi, le
trajet vasculaire peut s’établir directement entre le rameau latéral et la racine adventive, au
détriment du trajet axial du protocorme.

Chez les Zostera, cette accélération est encore plus remarquable, car la plantule est lit-
téralement prégermée (préte & I’autotrophie), avec effacement des premiers stades de déve-
loppement habituels a la plupart des Liliopsida : pas d’albumen ; constitution de réserves
dans la plantule (protocorme et rameau) ; pas de fonction haustoriale ; pas de procambium
dans la partie supranodale du protocorme ; pas de racines adventives sur le protocorme
(chez Z. marina), et une seule racine axiale chez Z. Japonica ; premiéres racines directement
sur le nceud préfoliaire, etc. (Pl 1, 6, 7).

DE LA PREFEUILLE

Malgré la différenciation précoce du rameau latéral, et malgré la réduction fonction-
nelle corrélative du protocorme, celui-ci conserve son role organogénique et détermine
I’orientation du premier organe foliaire du rameau. Ceci est important puisque c’est cette
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préfeuille, avec les caractéres qui lui sont propres, qui est significative du processus de rami-
fication (JACQUEs-FELIX, 1957, 1982). Ajoutons que la grande taille de la préfeuille de la
plantule s’accorde avec celle des préfeuilles successives de la plante adulte.

RAPPORTS POACEAE-ZOSTERACEAE

Plusieurs types de plantules, que nous basons sur les caractéres transitoires de la mor-
phologie et de la stratégie germinatives, peuvent coexister au sein de certaines familles, ou
ils permettent seulement de distinguer les genres. Corollairement, ils ne sont donc pas utili-
sables pour rapprocher certains taxa classés dans des unités différentes. Ce n’est pas le cas
des Poaceae qui, malgré leur importance numérique, n’ont, pratiquement, qu’un seul type
de plantule, et auxquelles il est alors légitime de comparer d’autres taxa présentant ce méme
type, les Zosteraceae par exemple. Non pas dans Iintention de proposer un changement de -
classification, mais, plus simplement, de suggérer une parenté ancestrale.

Lorsque I’on se préoccupe de 'origine phylogénique des Poaceae, on hésite a en recher-
cher les indices parmi les Hélobiales, réputées primitives, en raison de ce que quelques
caractéres fondamentaux, indépendants de I’environnement, sont foncierement distincts.
L’un d’entre eux est évidemment le type d’embryogenése. Mais nous savons gue cette typo-
logie ne concorde pas nécessairement avec les grandes unités taxonomiques, puisque de
mémes types se partagent entre Liliopsida et Magnoliopsida. 11 est également probable que
Povaire uniloculaire des Zosteraceae (bien que 'existence de deux stigmates pose la ques-
tion) ne soit pas homologue de celui des Poaceae. Par contre, on peut admettre que les
types d’ovule et de placentation sont identiques, d’autant que ces caractéres sont assez
ambigus chez ces deux familles (ovaire pelté chez Zosfera ; position évolutive en cours de
croissance chez les Poaceae). Ce qui est certain, c’est que ces particularités de I’ovaire, con-
vergentes ou homologues, conduisent a des structures et types de développement identiques :
fruits monospermes, plus ou moins déhiscents (Zostera), ou caryopse (Poaceae) ; plantule
prégermée, sans albumen (Zostera), ou avec albumen, mais latérale et précoce (Poaceae) ;
mémes types de germination (Pl. 1, 6, 7).

Quant a la question du périanthe et des bractées, il est facile d’admettre que le
Périanthe, également réduit chez les deux familles, et que les bractées, qui chez les Poaceae
ont pris I'importance que ’on sait pour constituer I’épillet, proviennent d’un méme type
floral.

La physionomie graminoide des Zostera, souvent traduite dans le langage commun
pour désigner ces plantes et leurs peuplements, repose sur des caractéres morphologiques
€vidents. Ainsi, SAUVAGEAU (1890) précise que « Les feuilles sont toujours alterlles—dlsthue§,
ligulées, engainantes ». Cependant, pour DAHLGREN & CuirrorD (1982), la ligule ne'seralF
qu’une extension stipulaire, de sorte qu’ils rangent les Zosteraceae avec les familles a
feuilles stipulées, et les Poaceae avec celles a feuilles ligulées. Chez les Liliopsida la distinc-
tion est parfois subtile. Pour DEN HARTOG (1970 : 42) et pour nous, la feuille des Zostera
est bien ligulée, avec articulation du limbe, finalement caduc, sur la gaine (PL. 1, 8, 9).

L’étage inflorescentiel des Zostera est sympodial : chaque épi (avec sa feuille-spathe) est
ter.mina] et est relayé par un rameau sous-jacent identique, issu d’une préfeuille. Nous con-
Naissons de telles dispositions chez certaines Poaceae : Andropogoneae et Maydeae, par ex.,
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ou il y a ramifications répétées sur préfeuilles. De méme, I’épi unilatéral des Zostera, avec
son rachis laminé, est analogue a certaines inflorescences de Poaceae : Phyllorhachis et cer-
tains Paspalum, par ex.

Cependant, de sérieuses réserves sont a faire quant a ces convergences morphologiques,
car elles masquent d’importantes différences de structure. Tous les axes de Zostera ont une
symétrie pétiolaire, c’est-a-dire qu’ils sont plus ou moins dorsi-ventraux, avec un cylindre
central et deux faisceaux corticaux latéraux. Seul le premier entrenceud-hypoprophylle du
protocorme ne présente pas cette particularité, puisque la préfeuille n’a elle-méme qu’une
seule nervure médiane. De plus, selon EicHLER (1875, 2¢ éd. 1954)', SauvacGeau (1891), et
d’autres auteurs, il y a concrescence ou entrainement partiel, sur chaque entrenceud, de
axe principal et des rameaux latéraux, rudimentaires ou non. Cette question mériterait
d’étre revue (voir BUGNON, 1963 et TOMLINSON, 1982).

Les Ophiobolus (Ascomycétes) sont surtout connus pour étre inféodés aux Poaceae,
chez lesquelles ils occasionnent le piétin d’espéces prairiales et céréaliéres. Cependant, deux
espéces, O. maritimus Sacc., et O. halimus Diehl & Mounce, ont été observées sur des Zos-
tera (MouNce & DieHL, 1934). Ce rapprochement n’a, semble-t-il, jamais été fait.

En conclusion, compte tenu de ce que certains caractéres sont communs aux Zosfera-
ceae et Poaceae, et que certains autres ont respectivement divergé chez ces deux familles en
fonction de I’habitat (absence de stomates, réduction vasculaire, pollen filamenteux, réduc-
tion florale extréme chez les Zosteraceae), on peut raisonnablement suggérer que ces deux
familles ont eu une souche commune.

Cette idée, que nous basions initialement sur la ressemblance des plantules, a déja été
soutenue par DE LANESSAN (1875). Cet auteur reconnaissait de nombreux points communs
entre organes floraux et végétatifs. Sa conclusion était sans détour : « Nous pensons donc
que les Zostera représentent le type aquatique, marin et réduit des Graminées et doivent étre
placés a la suite de cette famille, avec laquelle ils ont plus d’analogie qu’avec toutes les
autres ».

Mais I'objet de la présente note était surtout de démontrer que la plantule des Zostera
est un parfait exemple de protocorme ramifié.
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