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UELQUES GENERALITES
SUR LES SPORES DE FOUGERES

par M.-L. Tanpigv-BroT

Avant éludié dans une série d'articles paruz dans Pollen el Spores
(35-39), les spores de 194 espices de Fougires malgaches, appartenant
& B0 genres el 24 familles, nous allons essayer ici de Urer de cetle élude
queljues notions genérales

Au stade de notre connaissance les conclusions risquent peut-élre d’élre
jugtées prématurées, nous donnerons cependant quelques apercuz sur la
valeur actuelle du eritére palynologique en ce qui concerne les Filicinées.

Il faut remarquer que I'étude systématique des Pléridophytes est
particuliérement difficile. La posilion et la forme des spores el de I'indusie
protectrice, aulrelois bases de la classificalion, se sont révélées insuf-
filzsantes. Nous nous en rendons parfaitement comple en conslatant que
les familles de Fougéres sonbl encore acluellement assez mal délimilées
el envisagées de facons trés dilférentes par les Pléndologues acluels,
Il est symplomatique, par exemple, que la diagnose d'une des plus grandes
familles actuelles, les Dirgopleridaceae, qui  comprennent plu.i de
1 200 esplees, n'ail élé donnée d'une fagon un peu précise qu'en 1965
par Ching (3). 1l n'exizle, du resle, pas, dans le Code de la Nomenclalure,
de hste générale des « Nomina Familiarum conservanda » pour les Plérido-

phytes, donnant le nom de I'auteur ob le genre Lype. Celle liste a para en
lﬂﬁl pour les Phandérogames [Hegnum vegetabile 23, App. 11 : 187 (1961).

Il était done normal que les Ptéridologues cherchent & cerner le
probléme en profondeur : I'étude evtologique (Miss MaxTox el son école),
I'étude des deailles et poils (Hovrrum, Waosen, Tryox), du rachis et des
ramifications de la lige (Hovrrum, Miss Tinpave), du gamétophyte
(Mizs Anpen, Navan, STokeY), s=ont mainlenant complétées par les donndes
d'une discipline nouvelle : la palvnologie. Si ses résultals sont encore
insuffisants il faut eependant citer pour les Fougires, les travaux d’Ero-
AN (5-9), BeLuing (25-28), Kwox (11-13), Harms (10), Navan et les
auleurs qui onl publié en méme Lemps que lui (17-24), SKoTTSBERG
(29), Mrz Hings, Lucanpox (156-16), BoLcuoviTing (2), Bosrov... qui,
petit a pelit apportent. des deseriplions el des Lentalives de généralizalion,

TERMINOLOGIE ET METHODES :

Nous avons employé soit I'observation dans différents milieux de
monlage, avec ou sans action de la potasse ou de 'acide sulfurique, soit

la méthode & lacélolyse d'ErRpTaaxs.
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Pour simplifier la terminologie si compliquée et en ne cilanl que
les aspecls parfailement visibles nous avons distingué dans les prépa-
ralions de spores acélolysées 3 couches pour I'exine !,

1* L'eclexine comprenanl une partie ormementée ob une parlie
struclurds ou non, avec ou sans bacules.

22 La mésexine brundfre.

3® L'endexine brillante, verddlre,

De plus, dans cerlaines spores, existe une enveloppe exlerne ou périne,
en forme de sac, liche, -+ nelle, séparée de "ectexine par une couche d'air,

Il faul remarquer que acélotyse semble, pour les spores, une méthode
un peu brutale el que la déchirure de la perine est extrémement fréquente,
Ce défaut, peut, du reste, étre utilizable ear, par zon éclalement, la
pirne se déplisse metlant & plat ses replis, rendant plus manifeste son
ornementation et, d'aulre part, laissanl woir, @ travers sa déchirure,
I'exine mise & nu, (Pl. 3, fig. 1, Lomariopsis Boivini).

Dans d'aulre cas 'exfoliation de la couche externe, la formation
e sortes de copeaux semble élre un caraclére de certains genres. (PL1,
fig. 3, Ochropleris pallens, exfoliation de ['eclexine).

L'étude des spores de Fougires est souvent rendue diflicile par I'exis-
tence de cette périne dont I'ornementation propre et les replis se super-
posent & 'omementation de 'exine ou masquent la lesura. Souvent la
discriminalion des différentes couches est extrémement ardue. Chez
les Cyalheaces il est dificile de dire s la conche exlerne, mince, qui s'exfolie
ou s¢ déchire, est une périne accolée. ezt ce qui explique aussi les points
d’interrogation adjoinls aux shémas de stralification de 'exine donnés
par Erptman pour cerlaines spores (7) Nous allendons avee inlérél
le texte qui correspondra & ces belles figures.

Les récents travaux de Lucanpox (15, 16), de M= vix Camro,
Broxckens et Guiner (40), Staxien (30) montrent d'une part, linlérét
des travaux i I'ultra microscope el, d'autre part, intérét de poursuivre
I'étude des dilférents aspects de 'exospore au cours de la vie entitre de
la spore.

Des lols de spores de Blechnum spicani ont #é cultivés par lui sur
milieu gélosé et des coupes sériees de spores ou de sporanges non ouverls
onl élé elfectudées. [Vaulres spores, en oulre, soumises & Paclion du nitrate
d’argent ou du permanganale de polassium, onb élé éludides au micros-
cope éleclronique ce qui lui a permis d'excellenles pholos & un grossis-
gement de 4 000 & 16 000 fois, donnant la structure fine des parois sporales
el éliminant les « reflels » et apparences des photos & I'échelle oplique.
Souhailons que ces études se généralisent.

1. Un eomparaison des lerminologies usuelles ainsl que des Lableaux de concor-
dance de ces lermes onb &4 donnés d'une parl par STeaka (31) d'sulre part par
M=+ Van Cawro, Bmonckens ol Guiner (40).
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CARACTERES GENERAUX DES SPORES DE FOUGERES MALGACHES

Tous lez auteurs ont distingué 2 sortes de spores de Pléndophyles,

1 Les spores bilatérales ou monolétes, & lesura longitudinale.
(PL 1, fig. 1).

22 Les spores Lébraédiques ou trilétes, i lesura triradiée (PL. 1, fig. 2).
Cette distinction a semblé si importante que certains auteurs, comme par
exemple Avston, (1), ont ulilisé ce caractére comme 1™ « entrée = pour
leur classificalion générale des genres, Cependant, pour importante
qu'elle soit, elle n'esk pas absolue el nombreux sont les cas ol deux sortes
de spores se Lrouvent soit dans la méme famille : par exemple chez les
Gleicheniacew (lez Dicranopleriz onl des spores LEbraddriques el les Gleiche-
nia des spores bilalérales), soit dans le méme genre fPleris, Lonchilis,
Schizaea ), ou méme dans une méme espice : par exemple le Gleichenia
polypodioides et le Lorogramme lanceolala monirent des spores Létraé-
driques el bilatérales & la fois.

La présence d'une lesura anormale, 2oit bifide comme chez Dedigmo-
chlena ou certaing Lomariopsis, soil & lendance Iriradiéde comme chez
les Maralliacer, (Didymochlena truncalula, Pl 1, fig. 4) s'allie souvenl
comms chez Marallia Botvini, & la présence de spores anormales : elle
esl généralement un indice d'ancienneté, Ce caractére est parfois joint
@ un autre caraclére d'ancienneté : la présence de spores restant accolées
par 2, que nous retrouvons chez les Gleicheniacer et les Schizaraces.

La lwsura peut étre mince ou au conbraire épaisse, crassimarginée
(PL 1, fig. §, Lygodium laneceolalum), elle esl parfois en zig-zag et peut
porter une sorte daile plus ou moins sinueuse recouvranl plus ou moins
la fente (Grrammilis kpibiliensis, Odonlosoria Mellers, PL. 1, fig. 6); cetle
aile esl fréquente chez les Adianfaces).

Les dimensions de la spore des Filicinées sont Lrés variables. Pour
Harris (10) « small » signifie entre 10-25 p el « large » S0-100 u; pour
STRAKA de méme (31). En ce qui concerne les Fougéres malgaches étudides
citons parmi les genres & petites spores les Hymenophyllaces, ez Maral-
liacew (Angiopleris, ¢ = F2-28 u), les Grammilidaces (¢ = souvenl 22-
2 @) Trichemanes (¢ = souventl 25-29 u).

Parmi les spores de grandes dimensions au conbraire citons : les
Polypediacess avee Plalpeerium quadricholomum (L = 63-76 p), Drymo-
glogsum nipholoboides (L. = 68-84 p); chez les Schizacacew, les plus
grandes parmi celles que nous avons éludides, L (ou &) dépazsent souvent
100 (93-100 w chez Mokria caffrorum, %3-115 p chez M, lepigera var.
madagasearica, ¢ = 93125 chez Ceralopleris cornula (Parkeriaces ).

La présence de spores de tailles trés différentes dans une méme
espéce n's élé trouvée par nous qu'une fois ; chez Gleichenia polypodioides.

Le contour (amb) peul étre Lrés varié : cilons seulement deux contours
qui permeltent assez facilement une détermination : celui, extrémement
aplati, dez Microgramma ou des Plalyeerium (P, Vassei L = 44504 g,
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g = P28 4|, celui, an contraire, presque circulaire, des Ophioglossum ou
des Cheilanlhes,

VALEUR DU CRITERE PALYNOLOGIQUE
EN CE QUI CONCERNE LES PTERIDOPHYTES

Différents auteurs onbl essavé de laire des clés générales menant &
la détermination de spores. Sans élre trop pessimiste, je dirai que ces clés
me semblent insuffisanles lorsqu'il s'agil d'une étude d'ensemble d'une
Flore ptéridologique.

S8i PeExTT1 Sorza arrive, avec les 35 espiéces de Fenno Scandinavie
(14) & un résultal qui semble possible, ses conclusions sont toul de mime
faussées du fail que, n'ulilisant pas la nomenclature récente, il met
cerlaines espéces danz une famille & laquelle elles n'appartiennent pas
(je pense spécialement aux = Drgopleris =), 11 dit, du reste, se servir da
eritére morphologique seul, sans s'occuper de la position systématique,
ce qui reviendrail & avouer la faillite des « clés »,

BELLING (25-28), dans ses magistrales études sur les spores de Pléri-
dophytes d'Hawal, avant éludié la plupart des espéees actuelles, essaie
aussi de donner une clé générale, mais il arrive finalement & des résultats
od1 sonk mis en parallile une espéce el un genre el des unilés Laxonomiques
d'importance non comparable. Il en est de méme pour Harms (10)
dans son livre, par ailleurs remarquable, sur les Spores de Pléndophytes
de Nouvelle-Zélande. Brel, Lous arrivent & déterminer plutdt un certain
nombre de [ypes de spores, auxquels se rapportent des genres, ou méme
des espices, parfois assez isolés, types dont nous essayerons plus loin de
donner un apercu.

En eo qui concerne les problémes de phylogénie et dévolulion que
faut-il attendre de la panylonogie?

Disons toul de suile que nous ne sommes pas tout & fait d"accord
avee Navan lorsqu'il pense, & propos des Asplenioces, que I'dvolution
va dans le sens de la réduction de omementation, de 'augmentation de
la Laille des spores, et de 'augmentation du nombre de replis de la périne.
Il 32 base surtoul sur la comparaison des spores d"Asplenium diploides
el polyploides 1l Lempére ensuite son affirmation en disant que la
Laille des spores ne varie pas en rapporl avec le « nombre chromoso-
mique ». [lans ce genre Asplenium, remarquablement homogéne, et dont
Hovrrusm pense que les espices les plus primitives sont les plus divisées,
nous n'avons pas trouve de corrélation entre la dissecltion de la fronde
et les caracléres de la spore.

Par contre, nous avons vu que les lamilles les plus incontestablement
anciennes comme les Schizwacer, lea Osmundaces, les Parkerioces onb
de grosses spores, & ornementalion compliquée,

Comme exemple de familles complexes oa la variation de la spore suit
4 peu prés les mémes divisions que la systémalique, citons les Adianlacess
aux 3 grandes sous-familles reconnues par CumisTExseEx : Gymnogram-

milidaces, Adianles, Cheilanthes, correspondent des spores différentes,
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De mime les spores des 2 familles que I'on a confondues Lrés longtemps :
les Grammilidoces el les Polydioeer sens. siricl. donnent un execellent
caracltére distinelil, employé dans toules les elés @ les Grammilidaces
ont de petiles spores, Lébraédriques, trilétes, sans périne, «subverroqueuses-
alvéolées », les Polypodiacess des spores bilalérales, monoliles, de grandes
dimenzions. Par contre chez les Schizaeacew, famille isolée qui peal &tre
considérée comme relique d'une Nlore continenlale disparue, nous Lrouvons
deux sortes de spores, bilatérales el Létraédriques, et une ornemenlalion
de I'exine variant des spores i exine ponclude (S, Wagneri, 5. peclinala)
aux spores strdes (5, confusa ).

Parfois le caractire de la spore serl de « révélateur » des aflinilés
agsez peu apparentes d'un genre © par exemple les Arlhropleris (Davallia-
cee ) ont la méme spore & périne liche que les Drgopleridaces. Les Acliniop-
feriz et les Chchropleris, dont la position systématique a été disculée, se
rapprochenl, par leur spore & cingulum, des Pleridaces.

PRINCIFAUX TYFES DE SFORES

A. - SPORES MUNIES DE PERINE,

En régle générale nous n'emplovons le terme de périne que lorsque
la couche exlerne esl manifestement délachée el séparée par une couche
dair. Enoraans a proposé d'employer pour les deseriplions le Lerme,
plus vague, de « sculpline » lorsqu'il ¥ a doute dans Vallribulion de
I'ornementation externe : souvenl comme nous Uavons dil, la périne est
dillicilement distinguable, surtoul lorsqu'elle esl trés fragmentée,

1* Spores munies d’une périne Lrés liche, lormant des replis + nom-
breux, en réseau -4 serré, apparaissanl en coupe équaloriale comme
une aile continue ou disconlinue fAsplenium inwquilalerale, P13, fig. 3)
réguliere ou non (« physoperniferous spores = de PExTri Sorza). Nous les
décrivons comme cristées, lophées, lopho réticulées, ele,..

Celle pénine liche peul étre lisse ou elle-méme épaizsie au bord,
ou sculplée, spinuleuse, ou verruqueuse. Elles est caractérslique des
Aspleniacese, Dryopleridacese, Alhyriacea, el cerlaines Aspidiaces. Parmi
ces dernidres les Polyslichum sonl Lrés souvenl reconnaissables & leur
périne Lrés ornementée (épines, capilli, ele.); la périne épineuse peul
méme se superposer & l'eclexine elle-méme finement épineuse | Polyslichum
Coursii, PL. 3, fig. G).

20 i nous allons dans le sens de I'asccolemenl progressif de la périne
le Lype « en pavillon d'orcille » (Lype « lobé » de Navan et Devi) est hien
caractérisé par la présence de pelils replis courls, 4 concenlriques, rappro=
chés, (Phanerophlebia caryolidea, PL 1, fig. 7).

L accolement peut étre encore plus grand : par exemple chez les
Blechnacew et les Lomariopsidaces. A cel accolement partiel correspond
souvent un aspect « réliculé » en surface de la spore, aspect fréquent chez
les Lamariopsidacess |Lomariopsis Beivinii, PL. 3, fig. 1); Lucanpox
a éludié en profondeur, au microscope électronique, le Blechnum spicant
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chez lequel il a décelé 3 fevillets dans la périne : le feuillel interne est
plaqué contre l'exine. Les feuillets moyens délimitent une multitude
d'alvéoles et se raccordent au feuillet périphérique par des « cloisons »,
d'oil 'aspect doublement alvéolaire donné par I'étude oplique. Cest le
fewillet externe qui forme les replis,

Enfin, chez les Cheilanthes, la périne semble complélement accolée,
Lris foneée, craquelée, souvent caduque enliérement & 'acélolyse; ce
caraclére, allié au conlour circulaire, donne & leurs spores un aspect
caracléristique.

La périne peut dtre découpée en processus épineux droils ou recourbés
comme chez certains Teclaria (Teclaria puberula, PL 3, fig. 2) en protu-
bérances mousses comme chez Humala, Davallia. Pour ces derniéres on
peut du reste hésiler sur la présence d'une peérine.

B. — SPORES SANS PERINE.

l. — EXINE VERRUQUEUSE :

Mous pouvons distinguer différents Lypes de sculpture verruqueuse

A petites verrues rapprochées : structure « subverruqueuse aréolée »
de Navan, caracléristique des Grammilidacer (Xiphopleris oosora,
Pl 2, fig. 4).

Les verrues peuvent #tre au conbraire plus grosses, irréguliérement
espactées [Grammilis Copelandi, Pl. 3, fig. 7, Xiphopleris mysuroides,
Pl. 3, fig. 8] ou trés rapprochées (Micerosorium Leandrianum, PL. 2, fig. 3).
Elles se transforment parfois en grosses épines mousses.

2. — EXINE SPINULEUSE.

Les Lonchitis, les Hypolepis, les Clenilis (Pl 2, fig. c. cirrhosa 2) nous
montrenl des spores épineuses, i peliles épines, généralement droites,
4 épaisses & la base.

d. — EXINE RUGULEE.

Le cas est rare : le Dorgopleris Humberlii (PL. 2, fig. 1) parait rugulé
en surface, el présente, en coupe, des processus Lrongués variés, ainsi
que des verrues isolées,

4. — EXINE STRIEE.

L'exine présente une ornementation formée de ecdles surélevies,
séparées par des sillons. Ce Lype de spores s¢ renconbre surfoul chez
les Schizwacer, soil dans des spores bilatérales, soit dans des spores
tétratdriques (Mohkra lepigera, Pl 2, fig. 5-6) et aussi chez les Anemia.

Chez les Lygodium el les Anemia 3 couches sont nettement visibles
au-dessus de 'endexine : 'externe 4 accolée (esl-ce une périne?), parfois
caduque et exfoliée chez les Lygodium, forme les cotes chez les Anemia,
la moyenne a une structure rare, elle est vacuolaire, ¢ une troisiéme
couche non vacuolaire se trouve au-dessus de 'endexine qui posséde une
réfraclion différente. L'interprétation est iei parliculiérement difficile,
Une [amille monogénérique, aquatique, dont les Ptéridologues n'ont
pas Lrouvé la place exacle, les Parkeriaces (Ceralopleris cornula, P, 2,
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fig. 7) présente aussi celte zorle Lrés particuliere de spores, Cilons encore
le cas curieux d'une Dennsledliaees, |'Orlhiopleris Henriella (P, 2, fig. B),
genre isolé dans =a famille au point de vue de |'ornementation des spores,
qui zont strides.

[¥'une fagon générale cetle ornementation stride est un indice d'ancien-
nelé,

b, — CINGULUM,

La spore des Pleridaces se reconnail facilement par la présence
d'un eingulum, sorte de bourrelet équatorial, Lrés net de profil [Pleris
ealoplera, Pl. 2, fig. 10), conlinu ou épaissi par endroil, ou pouvant élre
interrompu au niveau de la lesura. La couche externe de ce cingulum
g'exfolie souvent. La face proximale de ces spores présenle souvenl de
lrés grosses verrues, absentes sur la face distale. Les Pilyrogramma el
les Anogramma, deux genres d'Adianfecess, présentent aussi ce type de
spore, Chez Pilyrogramma Humberlii, (PL. 2, fig. 9) I'équateur porte deuax
gros bourrelels séparés par un sillon, visibles en coupe comme une aile
équatoriale inlerrompue aux angles.

En conclusion, I'étude des pollens el des spores, si ulile pour recons-
tituer I'évolution des flores et des chimals, est rendue particulicrement
importante, en ce qui concerne les Fougires, par I'abondance des spores
dans cerlains sédiments. PExTtn Sorza (14) étudiant la Fennozcandinavie
par exemple, dil « of Lhe spore and pollen flora of the most ancient compo-
nents of Lhe late quaternary deposils more Lhan hall may consist of spores
of Polypodiaces »,

2i une sorte de « défrichement » préliminaire par 'étude morpholo-
gique des spores acélolysées el par application des résultats & la détermi-
nation laxonomigque semble actuellement parfois un peu décevante elle
nous permel, cependant, de cerner de plus prés le probléme.

Lorsque nos éludes seront plus avancées nul doute que les auteors
ne trouvent un ou des caractéres (qui ne sontl pas foreément ceux choisis
actuellement), spécifiques de groupes syvstémaliques délerminés.

L'avenir esl siremenl du cilé des éludes permellant des eoloralions
différentielles des membranes el do edlé des éludes, malheursusement
délicates et longues, & 'ullramicroscope,
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