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Organographie  comparee  des  plantules  de  Zosteraceae

et  de  Poaceae  (Liliopsida)  :

Rapports  phylogeniques  entre  ces  deux  families

H.  Jacques-Felix

Resume  :  La  plantule  (embryon)  de  Zostera  marina  est  tres  simple,  comparable  a  celle  des
Poaceae.  Sa  structure  est  celle  du  protocorme  ramifie,  caracteristique  des  Liliopsida.

Summary  :  The  embryo  of  Zostera  marina  is  very  simple,  comparable  to  that  of  Poaceae.
Its  structure  is  that  of  branched  protocorm,  characteristic  of  Liliopsida.
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auteurs.  En  ce  qui  concerne  l'organogenese  de  Zostera  marina  L.,  nous  citerons  principale-
ment  Gronland  (1851),  de  Lanessan  (1875),  Setchell  (1929),  Taylor  (1957),  Nozawa
(1970),  et  Yamashita  (1973)  plus  specialement  pour  Z.  japonica  Asch.  &  Graebner.

LA  PLANTULE  DES  ZOSTERA

Apres  une  embryogenese  de  type  Caryophyllad,  l'organogenese  debute  tres  tot,  alors
Que  le  corps  de  l'embryon  (protocorme)  est  encore  ovo-globuleux.  Elle  consiste  en  une  crois-
sance  simultanee,  sur  le  flanc  du  protocorme,  d'un  rameau  lateral  et  de  sa  prefeuille  engai-
nante.  Des  ce  moment,  il  est  facile  de  comparer  cette  plantule,  en  voie  de  formation,  avec
celle  d'une  graine  a  maturite  de  Poaceae  (ma'is,  par  ex.),  et  d'en  reconnaitre  la  veritable

j  signification  (PI.  1,  1,  2).  Le  corps  de  l'embryon,  dont  la  base  radiculaire  est  definie  par  le
suspenseur,  correspond  a  celui  des  Poaceae,  c'est-a-dire  au  protocorme  ;  la  prefeuille  est
homologue  de  celle  des  Poaceae,  dite  pileole  ou  coleoptile  1  (sa  partie  dorsale  est  tres
epaisse  ;  elle  n'est  pas  encore  refermee  en  etui  clos,  mais  elle  le  sera  a  maturite,  PL  1,5);

I  eette  prefeuille,  comme  chez  le  mais,  est  ecartee  du  protocorme  par  un  entrenoeud-

1.  Bien  qu'habituellement  utilise  pour  designer  la  prefeuille,  le  terme  de  «  coleoptile  »  reste  confus,  car,  au
Sens  de  certains  auteurs.  il  desiene  la  cavite  de  Paxilla.
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hypoprophylle  l  ;  le  cone  vegetatif  presente  plusieurs  ebauches  foliaires  ;  enfin,  si  chez
Z.  marina  la  racine  adventive  axiale  du  protocorme  reste  rudimentaire,  chez  Z.  japonica
(Yamashita,  1973)  elle  est  comparable,  en  tous  points,  a  celle  des  Poaceae,  formee  dans  la
base  radiculaire,  dite  «  coleorhize  ».

Malgre  une  morphologie  singuliere,  qui  resulte  d'une  croissance  importante  de  la  plan-
tule  dans  un  espace  seminal  restreint,  l'organographie  des  Zostera  n'est  plus  aucunement
modifiee  par  la  suite  du  developpement.  L'entrenoeud-hypoprophylle  s'allonge  en  se  cour-
bant  vers  la  partie  proximale  du  protocorme  ;  puis,  la  prefeuille,  dont  Tallongement  est  ega-
lement  important,  se  recourbe  en  sens  inverse,  se  referme  en  etui  clos  sur  le  cone  vegetatif,
et  developpe  un  apex  subule  ;  des  racines,  de  deuxieme  generation  organographique,  se  for-
ment  sur  le  noeud  prefoliaire  ;  simultanement,  le  protocorme  s'accroit  longitudinalement  et
aussi  par  ses  marges,  qui  viennent  se  refermer  comme  deux  valves  sur  Tentrenoeud  et  par-
tiellement  sur  la  prefeuille.  Cette  derniere  particularity  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  ete  tres  bien
representee  chez  Zostera  par  GrOnland  (1851),  Taylor  (1957),  et  surtout  de  Lanessan
(1875)  2  .  Ces  expansions  du  protocorme,  laterales  ou  basales,  n'ont  pas  de  signification
organographique.  En  conclusion,  la  plantule  a  maturite  de  Z.  japonica  est  identique  a  celles
des  Poaceae,  dont  l'entrenoeud-hypoprophylle  s'allonge  plus  ou  moins  selon  le  degre  d'eclai-
rement,  et  dont  les  racines  du  noeud  prefoliaire  se  forment  tres  tot  (PI.  1,5,  4).

Notre  conception  du  protocorme  ramifie  (Jacques-Felix,  1957  &  1958,  1982)  permet
done  une  explication  simple  et  rationnelle  de  la  plantule,  reputee  etrange,  des  Zostera.  Par
contre,  en  appliquant  des  theories  cotyledonaires,  les  auteurs  ne  pouvaient  aboutir  qu'a  des
interpretations  erronees  et  divergentes,  comme  celles  qui  se  sont  trop  longtemps  affrontees  a
propos  des  Liliopsida  en  general  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-meme  (1957),  puis  Nozawa  (1970),  Yamashita  (1973),  Ly  Thi  Ba  (1981),  etc.,  le  «  coty-
ledon  »  ne  pouvait  etre  que  le  premier  organe  manifestement  foliaire,  e'est-a-dire,  pour
nous,  la  prefeuille.  Quant  au  protocorme,  charge  de  reserves  amylacees,  depourvu  de  cor-
don  procambial  dans  sa  partie  distale,  il  etait  qualifie  de  partie  inferieure  de  1'  «  hypo-
cotyle  »,  Yentrenoeud  en  etant  la  partie  superieure.  Ces  auteurs  precisaient  plus  ou  moins  les
homologies  avec  les  Poaceae,  en  identifiant  leur  «  cotyledon  »  a  la  pileole  ou  coleoptile,  et
leur  «  hypocotyle  »  au  scutellum.  Plus  exactement,  pour  de  Lanessan,  la  partie  infranodale

du  protocorme  etait  P  «  hypocotyle  »,  et  seule  la  partie  supranodale  correspondait  au  scu-
tellum.  Cette  theorie,  qui  obligeait  a  imaginer  un  «  hypocotyle  »  bien  complique,  surtout
appliquee  aux  Zostera,  n'a  jamais  ete  tres  en  faveur  pour  les  Liliopsida  en  general  et  les
Poaceae  en  particulier.

Le  terme  hypoprophylle,  propose  par  Bugnon  (Bull.  Soc.  bot.  Fr.  114  :  21-32,  1967)  pour  designer  l'entre-
le  ramification  chez  la  plante  adulte,  convient  parfaitement  pour  le  premier  entrenoeud  produit  par  le  proto-

2.  Le  travail,  tres  bien  illustre,  publie  par  de  Lanessan  dans  un  recueil  non  specialise,  est  reste  ignore  de  la
art H**c aittf*urc

l
noeud de rami
corme.

plupart des auteurs.
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' Pi. l.

\

I.  -  1,  plantule  a  maturite  de  Zea  mays,  coupe  schematique  x  6  ;  2,  embryon  de  Zostera  japomea  en  co
d'organogenese,  coupe  schematique  x  66  ;  3,  plantule  de  Zea  mays  en  cours  de  germ.nation  x  2  ,  4  plantule
de  Zostera  marina  a  maturite  x  12  ;  4',  detail  de  4  ;  5,  embryon  de  Zostera  manna  en  cours  i  organoge-
ny  x  env  140  •  6  plantule  germee  de  Zea  mays  x  2/3  ;  7,  plantule  germee  de  Zostera  manna  XI,
8,  coupe  d'unefe'uille  de  Zoster!  marina  au  niveau  de  .'articulation  gaine-.imbe  x  50  ;  9,  f  ^u'auon  game-
limbe  de  Zostera  marina  x  2.  (2,  d'apres  Yamashita  ;  5,  d'apres  de  Lanessan  ;  7  dapres  ■Sncrau.
8,  d'apres  Sauvageau).  Ptc,  protocorme  ;  Prf,  prefeuille  ;  Eh,  entrenoeud-hypoprophyl  e  Ra  racm  adven
tive  axiale  du  protocorme  ;  Rprf,  racines  adventives  du  noeud  prefohaire  ;  Br,  base  rad.cula.re  ,  Fl,  prem.ere
feuille.

I

-  Mirbel  (1810),  Gronland  (1851),  Setchell  (1929),  1UTIN  km*>,  <£>  -T~  -£
conception  plus  habituelle,  mais  non  meilleure.  Pour  eux,  le  protocorme  etait  le  «  cotyle-

don  »  et,  par  consequent,  l'entrenceud,  porteur  de  la  plumule,  devenait  ainsi  i  ur  <<  epi-
cotyle  »  !  C'est  la  theorie  qui  a  ete  le  plus  frequemment  soutenue  en  ce  qui  concerne  les
r  »i  •  .  _  _  .  •  ii-~*  /tv  f,  ;  V  cai  Id  llICUllC  qui  a  vlv  *w  ^*«ur  ,—
Uliopsida  en  general  et  les  Poaceae  en  particulier.

Hofmeis

deux  parties  de  la  p
nrntnrorme  d'  «  axe premier

«  le  rameau  lateral  d'  «  axe  de  deuxieme  ordre  ».  II  ne  se  preoecupau  don  pa  s  de  s,  uer
""  «  cotyledon  »,  mais  rappelons  que  cet  auteur,  a  propos  des  Gram.nees,  a  d  abord  _sou-
'enu  IMdee  d'un  «  seutellum  cotyleaonaire  ligule  »  (1849),  puis  eelle  d'une  «  p.leole  cotyle-

donaire  »  (1861).
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POILS  ABSORBANTS  DU  PROTOCORME

Les  graines  en  germination  des  Zostera  ont  la  faculte  de  produire  des  poils  absorbants
sur  toute  la  face  dorsale  du  protocorme.  Taylor  (1957)  s'appuyait  d'ailleurs  sur  ce  fait
pour  refuter  la  theorie  de  scutellum  «  cotyledonaire  ».  Nous  avons  deja  dit  (Jacques-Felix,
1982  :  11)  que  «  ...  la  faculte  temporaire  d'emettre  des  poils  absorbants  peut  etre  largement
partagee  par  les  diverses  parties  des  graines  en  germination.  »  et  qu'elle  n'est  done  pas  un
critere  valable  en  organographie.  Dans  le  cas  present,  cette  particularity  ajoute  une  analogie
de  plus  entre  plantules  de  Zosteraceae  et  de  Poaceae.

De  la  courbure

Selon  Dahlgren  &  Rasmussen  (1983),  le  caractere  de  la  courbure  de  la  plantule
(embryon)  n'a  qu'une  valeur  limitee  chez  les  Liliopsida.  Cependant,  ils  lui  accordent  un
certain  interet  chez  les  Alismatiflorae  et  Zingiberi/lorae,  et  1'admettent  comme  synapomor-
phique  pour  les  Zosteraceae,  Potamogetonaceae  et  Posidoniaceae  .  Mais  qu'est-ce  qui  est
courbe  chez  ces  plantules?  Chez  les  Zostera  e'est  le  rameau  lateral,  tandis  que  chez  les
Potamogeton  e'est  le  protocorme  lui-meme.  De  toute  evidence,  si  la  courbure  est  une  inte-
ressante  particularity  morphologique,  elle  ne  constitue  pas  une  synapomorphie  pour  les  trois
families  considerees.

De  la  precocite

Nous  avons  deja  signale  que  la  plantule  des  Zostera  a  un  developpement  plus  precoce
que  celles  des  Poaceae.  Nous  savons  aussi  que  ces  dernieres  ont  elles-memes  une  organoge-
nese  seminale  avancee,  souvent  traduite  par  un  depassement  de  certaines  etapes.  Ainsi,  le
trajet  vasculaire  peut  s'etablir  directement  entre  le  rameau  lateral  et  la  racine  adventive,  au
detriment  du  trajet  axial  du  protocorme.

Chez  les  Zostera,  cette  acceleration  est  encore  plus  remarquable,  car  la  plantule  est  lit-
teralement  pregermee  (prete  a  1'  autotrophic),  avec  effacement  des  premiers  stades  de  deve-
loppement  habituels  a  la  plupart  des  Liliopsida  :  pas  d'albumen  ;  constitution  de  reserves
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  ;  premieres  racines  directement
sur  le  noeud  prefoliaire,  etc.  (PI.  1,6,  7).

De  la  prefeuille

Malgre  la  differenciation  precoce  du  rameau  lateral,  et  malgre  la  reduction  fonction-
nelle  correlative  du  protocorme,  celui-ci  conserve  son  r61e  organogenique  et  determine
l'orientation  du  premier  organe  foliaire  du  rameau.  Ceci  est  important  puisque  e'est  cette
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prefeuille,  avec  les  caracteres  qui  lui  sont  propres,  qui  est  significative  du  processus  de  rami-
fication  (Jacques-Felix,  1957,  1982).  Ajoutons  que  la  grande  taille  de  la  prefeuille  de  la
plantule  s'accorde  avec  celle  des  prefeuilles  successives  de  la  plante  adulte.

RAPPORTS  POACEAE-ZOSTERACEAE

Plusieurs  types  de  plantules,  que  nous  basons  sur  les  caracteres  transitoires  de  la  mor-
phologic  et  de  la  strategic  germinatives,  peuvent  coexister  au  sein  de  certaines  families,  ou
ils  permettent  seulement  de  distinguer  les  genres.  Corollairement,  ils  ne  sont  done  pas  utili-
sables  pour  rapprocher  certains  taxa  classes  dans  des  unites  differentes.  Ce  n'est  pas  le  cas
des  Poaceae  qui,  malgre  leur  importance  numerique,  n'ont,  pratiquement,  qu'un  seul  type
de  plantule,  et  auxquelles  il  est  alors  legitime  de  comparer  d'autres  taxa  presentant  ce  meme
type,  les  Zosteraceae  par  exemple.  Non  pas  dans  l'intention  de  proposer  un  changement  de
classification,  mais,  plus  simplement,  de  suggerer  une  parente  ancestrale.

Lorsque  Ton  se  preoccupe  de  l'origine  phylogenique  des  Poaceae,  on  hesite  a  en  recher-
cher  les  indices  parmi  les  Helobiales,  reputees  primitives,  en  raison  de  ce  que  quelques
caracteres  fondamentaux,  independants  de  l'environnement,  sont  foncierement  distincts.
L'un  d'entre  eux  est  evidemment  le  type  d'embryogenese.  Mais  nous  savons  que  cette  typo-
logie  ne  concorde  pas  necessairement  avec  les  grandes  unites  taxonomiques,  puisque  de

Magnoliopsida

(bien
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  caracteres  sont  assez
ambigus  chez  ces  deux  families  (ovaire  pelte  chez  Zostera  ;  position  evolutive  en  cours  de
croissance  chez  les  Poaceae).  Ce  qui  est  certain,  e'est  que  ces  particularity  de  l'ovaire,  con-
vergentes  ou  homologues,  conduisent  a  des  structures  et  types  de  developpement  identiques  :
fruits  monospermes,  plus  ou  moins  dehiscents  {Zostera),  ou  caryopse  {Poaceae)  ;  plantule
pregermee,  sans  albumen  {Zostera),  ou  avec  albumen,  mais  laterale  et  precoce  {Poaceae)  ;

memes  types  de  germination  (PI.  1,  6,  7).
Quant  a  la  question  du  perianthe  et  des  bractees,  il  est  facile  d'admettre  que  le

perianthe,  egalement  reduit  chez  les  deux  families,  et  que  les  bractees,  qui  chez  les  Poaceae
ont  pris  l'importance  que  Ton  sait  pour  constituer  l'epillet,  proviennent  d'un  meme  type
floral.

La  physionomie  graminoide  des  Zostera,  souvent  traduite  dans  le  langage  commun
Pour  designer  ces  plantes  et  leurs  peuplements,  repose  sur  des  caracteres  morphologiques
evidents.  Ainsi,  Sauvageau  (1890)  precise  que  «  Les  feuilles  sont  toujours  alternes-distiques,
"gulees,  engainantes  ».  Cependant,  pour  Dahlgren  &  Clifford  (1982),  la  ligule  ne  serait
qu'une  extension  stipulaire,  de  sorte  qu'ils  rangent  les  Zosteraceae  avec  les  families  a
feuilles  stipulees,  et  les  Poaceae  avec  celles  a  feuilles  ligulees.  Chez  les  Lihopsida  la  distinc-

Hartog
est  bien  ligulee,  avec  articulation  du  limbe,  finalement  caduc,  sur  la  game  (PI.  1,  8,9).

L'etage  inflorescentiel  des  Zostera  est  sympodial  :  chaque  epi  (avec  sa  feui  le-spathe)  est
terminal  et  est  relaye  par  un  rameau  sous-jacent  identique,  issu  d'une  prefeuille.  Nous  con-

Maydi
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ou  il  y  a  ramifications  repetees  sur  prefeuilles.  De  meme,  Pepi  unilateral  des  Zostera,  avec
son  rachis  lamine,  est  analogue  a  certaines  inflorescences  de  Poaceae  :  Phyllorhachis  et  cer-
tains  Paspalum,  par  ex.

Cependant,  de  serieuses  reserves  sont  a  faire  quant  a  ces  convergences  morphologiques,
car  elles  masquent  d'importantes  differences  de  structure.  Tous  les  axes  de  Zostera  ont  une
symetrie  petiolaire,  c'est-a-dire  qu'ils  sont  plus  ou  moins  dorsi-ventraux,  avec  un  cylindre
central  et  deux  faisceaux  corticaux  lateraux.  Seul  le  premier  entrenoeud-hypoprophylle  du
protocorme  ne  presente  pas  cette  particularite,  puisque  la  prefeuille  n'a  elle-meme  qu'une
seule  nervure  mediane.  De  plus,  selon  Eichler  (1875,  2  e  ed.  1954)  \  Sauvageau  (1891),  et
d'autres  auteurs,  il  y  a  concrescence  ou  entrainement  partiel,  sur  chaque  entrenceud,  de

principal  et  des  rameaux  lateraux,  rudimentaires  ou  non.  Cette  question  meriterait
d'etre  revue  (voir  Bugnon,  1963  et  Tomlinson,  1982).

Les  Ophiobolus  (Ascomycetes)  sont  surtout  connus  pour  etre  infeodes  aux  Poaceae,
chez  lesquelles  ils  occasionnent  le  pietin  d'especes  prairiales  et  cerealieres.  Cependant,  deux

axe

Mounce
(Mounce

En  conclusion,  compte  tenu  de  ce  que  certains  caracteres  sont  communs  aux  Zostera-
ceae  et  Poaceae,  et  que  certains  autres  ont  respectivement  diverge  chez  ces  deux  families  en
fonction  de  Phabitat  (absence  de  stomates,  reduction  vasculaire,  pollen  filamenteux,  reduc-
tion  florale  extreme  chez  les  Zoster  aceae)  ,  on  peut  raisonnablement  suggerer  que  ces  deux
families  ont  eu  une  souche  commune.— — — — — — — ______ »™ v H v w

Cette  idee,  que  nous  basions  initialement  sur  la  ressemblance  des  plantules,  a  deja  ete
Lanessan

entre  organes  floraux  et  vegetatifs.  Sa  conclusion  etait  sans  detour  :  «  Nous  pensons  done
que  les  Zostera  represented  le  type  aquatique,  marin  et  reduit  des  Graminees  et  doivent  etre
places  a  la  suite  de  cette  famille,  avec  laquelle  ils  ont  plus  d'analogie  qu'avec  toutes  les
autres  ».

Mais

est  un  parfait  exemple  de  protocorme  ramifie.
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