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« Reconnaissons que les recherches cytolo-
giques poursuivies duranl ces derniéres an-
nées nous enlirainent dans une passionnante
aventure » (FAURE-FrEMIET, 1946).

AVANT-PROPOS

La Cytologie a I’heure actuelle a pris une importance capitale en Biologie
et les développements qu’on en peut attendre semblent illimités : c’est en
effet par la cellule, base d’organisation commune aux Animaux et aux Végé-
taux, que se réalise 'unité des Sciences biologiques et c¢’est dans les proprié-
tés de ces parties élémentaires qu’il convient le mieux de rechercher les
earactéres les plus généraux des Etres vivants : aussi voit-on la plupart des
ouvrages de Biologie débuter par un exposé sur la cellule et sur ses proprié-
tés. La Cytologie tend ainsi & exercer son influence dans tous les domaines de
la vie et elle intervient partout dans la mesure ou I'activité des organismes
les plus complexes dépend du fonctionnement individuel des cellules dont ils
sont constitués.

La Cytologie a longtemps été et elle est encore aujourd’hui, dans une cer-
taine mesure, une science d’observation qui décrit, figure et retrace les
aspects divers des cellules suivant leur destination, leur place, leur activité
propre et les circonstances de leur fonctionnement. Dans cette voie elle se
relie & I’'Histologie, et a I’Anatomie microscopique ; mais I'objet principal de
1a Cytologie c’est la cellule dans ce qu’elle a de plus général et ¢’est pourquoi
son attention se concentre sur le protoplasme ou matiére vivante dont sont
faites toutes les cellules.

La cellule forme a elle seule un milieu nettement circonscrit et fort res-
treint, mais qui résume en lui-méme les activités vitales de 'organisme tout
entier et de méme qu’il existe une Physiologie générale, une Biochimie et une
Biophysique, il est possible de parler d’une Cytophysiologie, d'une Cyto-
chimie et d’une Cytophysique a I'échelle cellulaire. Parce que certains de ces
termes sont relativements récents, il ne faudrait pas croire que les sciences
ainsi désignées datent seulement d’hier : la morphologie cellulaire s’est tou-
jours accompagnée, chez les vrais cytologistes, d'un essai d’explication du
mécanisme vital, & tel point méme que beaucoup de ces tentatives, commen-
cées de trés bonne heure, se sont montrées clairement prématurées. D’autre
part le progreés des techniques a permis de faire d’importantes découvertes,
méme d’ordre morphologique, jusqu’a des dates toutes récentes et la mor-
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phologie du chromosome, par exemple, grace a des circonstances exception-
nelles, a pu se révéler beaucoup plus complexe que les premiers observateurs
ne le pouvaient imaginer.

Le point de vue du morphologiste est donc toujours de premiére impor-
tance en Cytologie, mais il s’accompagne nécessairement de toutes les préoc-
cupations modernes qui le vivifient et qui cherchent & Iui donner une valeur
explicative. On va méme trés avant dans cette voie en Cytologie, puisqu’on
n’est pas loin d’admettre que I'organisation, si elle était connue dans ses
moindres détails, pourrait expliquer I'activité vitale : ainsi dit-on couram-
ment que le protoplasme est une substance hétérogéne organisée et que son
emprise sur la matiére n’est que la conséquence d’une structure trés com-
plexe et mouvante qui défie I'analyse. On pourrait d’ailleurs tout aussi bien
envisager la structure comme le résultat des forces trés variées mises en jeu
dans le fonctionnement vital. Quoi qu’il en soit, il y a des raisons de penser
que la structure, en Cytologie, est liée de tres prés a I'activité métabolique et
qu’elle posséde ainsi un role essentiel, ce qui en rehausse I'intérét : c’est
ainsi que I’on est bien pres d’avoir pénétré le mystére des propriétés chromo-
somiques par les rapports reconnus entre les facteurs de I'hérédité et cer-
tains secteurs des chromosomes. I.’étude du noyau et des chromosomes a
pris ainsi une telle importance qu’elle semble résumer pour certains toute la
Cytologie : elle constitue en réalité une branche notable de la Cytologie, sous
le nom de Caryologie et I’étude des rapports entre la Cytologie et la Géné-
tique a pris beaucoup d’extension aujourd’hui sous le nom de Cytogéné-
tique. L’observation des structures microscopiques et méme ultra-microsco-
piques devient parfois insuffisante et au moyen de méthodes indirectes
(études en lumiére polarisée, analyse par les spectres de diffraction des
rayons X) ou directes (microscope électronique) le cytologiste cherche a élar-
gir sa sphere d’action jusqu’aux micelles et aux molécules elles-mémes. La
cellule doit étre envisagée en effet comme un « laboratoire moléculaire »
(H. DEvAUX) et il est certain que nos connaissances sur les hauts polymeres
et sur les macromolécules ont amené des progrés considérables dans les con-
ceptions figurées des constituants de la cellule : ¢’ est ainsi que nous dispo-
sons maintenant de schémas vraisemblables pour certaines formations cellu-
laires composites comme les membranes, les fibrilles, les grains d’amidon, ete. ;
mais pour le cytoplasme, le noyau et pour les chromosomes nous ne saurions
étre aussi avancés, bien que certains essais aient paru derniérement sur la
structure d’ordre moléculaire des chromosomes et méme du cytoplasme.

La Cytologie, comme toute Science, a ses techniques particuliéres et pen-
dant longtemps, elle s’est adonnée trop exclusivement a I’étude des cellules
fixées et colorées par des moyens appropriés : cette étude est toujours néces-
saire et méme indispensable dans certains cas, mais elle doit étre contrdlée,
autant que possible, par 'observation vitale, qui seule, bien exécutée, peut
nous garantir contre le danger des « artefacts », ou structures créées de toutes
piéces par les agents fixateurs. Le cytologiste avisé dispose d’ailleurs de toute
une gamme de fixateurs entre lesquels il peut faire son choix en vue du but
a atteindre, mais il faut reconnaitre que I'empirisme régne encore trop sou-

rcin.org.pl



AVANT-PROPOS 3

vent dans ’emploi des méthodes et des techniques cytologiques. La confec-
tion de « belles préparations » cytologiques exige souvent un art consommé,
mais ces « belles préparations » ne sont pas toujours les plus véridiques, ni les
plus instructives. De toutes fagons, il faut les interpréter et cette tache joue
un rdle considérable dans le parti a tirer d’une préparation microscopique.
Le cytologiste est donc loin d’étre seulement un « contemplateur » comme on
le croit trop souvent. :

La Cytologie ne saurait se contenter d’examiner et de commenter des pré-
parations si instructives soient-elles ; il lui faut se ménager un acces plus
direct dans la vie cellulaire, en agissant sur elle par des moyens physiques
ou chimiques, en étudiant ses réactions et ses modifications dans les condi-
tions naturelles ou dans les limites de I'expérience. La Cytologie expérimen-
tale, ainsi évoquée, ne se congoit pas d’ailleurs comme une discipline auto-
nome et elle trouve un appui toujours nécessaire dans la Cytologie descrip-
tive et statique. Depuis la mérotomie et les greffes cellulaires jusqu’aux cas-
sures de chromatides par les projectiles minuscules des électrons, la liste est
longue des expériences ayant pris la cellule comme sujet, champ minuscule
qui exige un outillage adapté a sa taille comme le micromanipulateur ou
I’appareil a micropuncture ultra-violette.

Nous avons essayé dans le présent ouvrage d’envisager la Cytologie sous
ses différents aspects, ceux qui sont les plus classiques comme ceux qui
ouvrent des horizons nouveaux. Il en résultera, nous I’espérons, des rappro-
chements fructueux entre des points de vue différents. Nous avons voulu
tenir compte, dans toute la mesure du possible, du fait que la cellule, est
essentiellement, comme la vie qui I'anime, un systéme en transformation
continuelle. Montrer les lois de ces transformations doit étre la tache prin-
cipale du cytologiste, mais il ne doit pas perdre de vue que cette activité
méme du métabolisme est conditionnée par une organisation précise sans
laquelle il ne serait méme pas possible de la concevoir.

Les progrés de la Cytologie sont tels et le nombre des travaux qui se rat-
tachent a la cellule sont si nombreux que nous ne pouvons pas nous flatter
d’avoir donné un apergu de toute question d’intérét majeur. Ce livre est done
plutot une Introduction a la Cytologie qu'un Traité. De plus, pour rester
dans le cadre d'un ouvrage de dimensions moyennes, il a fallu beaucoup éla-
guer et nous imposer des limites assez rigoureuses : d’une part en nous basant
en majeure partie sur I'étude de la cellule végétale, d’autre part en excluant
le coté purement physiologique de maints problémes cellulaires et aussi en
grande partie, les données spéciales relatives aux tissus, aux gameétes et a la
fécondation (Sexualité), au développement embryonnaire (Embryologie),
aux détails d’organisation des Etres inférieurs (Protistologie). La partie his-
torique, n’a pas été omise, car son intérét est considérable dans I’évolution
des idées, mais elle n’a pu bénéficier, le plus souvent, que d'un traitement
restreint. La Cytologie a été ainsi ramenée par nous dans de justes limites,
et nous nous excusons pour la part d’arbitraire que peuvent comporter ces
restrictions. Cependant, on en conviendra, la Cytologie ne peut pas devenir
toute la Biologie. Pour ceux qui recherchent une mise au point poussée dans
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le détail, il sera facile de se reporter & des ouvrages plus particuliers dont
nous avons donné I’énumération, ou de consulter les mémoires originaux que
nous avons mis nous-méme a contribution. A ce point de vue la bibliogra-
phie importante que nous avons groupée a la fin de chaque chapitre est
appelée a rendre de grands services : cette bibliographie n’a pasla préten-
tion d’étre compléte, mais nous avons cherché néanmoins 4 lui donner une
certaine ampleur ; les circonstances nous ont parfois empéché malheureuse-
ment de prendre directement connaissance de certains travaux.

L’illustration d’un exposé de Cytologie ne saurait étre trop soignée : le
lecteur doit avoir a sa disposition un choix assez varié de figures, soit clas-
siques, soit tirées des meilleurs auteurs récents, soit méme inédites. Nous
avons donc cherché, dans la mesure du possible, soit a innover, soit a faire
copier ou a reproduire nous-méme les figures indispensables, sans cependant
tomber dans I’abus en multipliant les images qui dispersent I’attention et
font oublier le texte.

Nous ne saurions omettre enfin de rendre hommage aux ouvrages de nos
devanciers qui nous ont été si souvent, et parfois méme a notre insu, d'un
appui certain au cours de la rédaction de cet ouvrage, et surtout bien entendu
les auteurs de Mémoires originaux auxquels nous avons fait parfois de larges
emprunts. A ce point de vue, le traitement des divers chapitres présente a
coup sur des différences appréciables : lorsque le sujet touchait de pres a nos
recherches la rédaction a pu prendre un tour plis personnel qu’il n’est admis
d’ordinaire dans un Traité. Faut-il nous en excuser et pouvions-nous parler
du vacuome et du chondriome, voire de la structure nucléaire, comme nous
avions fait de la Cytogénétique ou des centrosomes ? Si donc nous avons
accordé plus de place qu’il n’aurait convenu en bonne justice & certaines
matieres nous y étions en quelque sorte obligé par nos travaux antérieurs.

11 serait enfin ingrat de notre part de ne pas mentionner les Traités et les
ouvrages généraux de Cytologie dont les qualités sont appréciées a divers
titres. Comme ces ouvrages ne seront pas cités ordinairement dans les biblio-
graphies spécialisées, nous croyons bon de les signaler dés maintenant au
lecteur pour qu’il en fasse son profit. :

C’est un agréable devoir pour nous, en terminant, de remercier tous
ceux qui nous ont aidé & des titres divers et particuliérement notre prépa-
rateur, M. Eymg, notre aide-technique M. C. Tempire auteurs d’une
grande part des figures. M. Eymi, M. Skcuer et M. Marvesin, Chef des
Travaux, ont bien voulu aussi relire les épreuves et nous faire part de
leurs observations. Nous n’aurions garde d’oublier le dévoué REynes qui
nous a rendu un service signalé en tapant le manuscrit avec beaucoup
d’attention.

Disons aussi combien nous avons été heureux de la parfaite compréhen-
sion rencontrée chez notre éditeur M. P. LECHEVALIER.
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INTRODUCTION

a) Le protoplasme et la théorie cellulaire.

Les Etres vivants sont composés de parties élémentaires appelées cellules ,
dont la taille est ordinairement microscopique et dont I'existence n’a pu étre
" révélée qu’apres I'invention du microscope. C’est un physicien anglais

FiG.1. — Tissu cellulaire végétal : cellules épidermiques de la feuille

de Serapias Lingua (Orchidacées) montrant les noyaux entourés

. par des leucoplastes et d’ol partent des travées cytoplasmiques
traversant la grande vacuole centrale x 120.

Hooxke (1667) qui, examinant des coupes minces faites dans du liege décou-
vrit I'organisation cellulaire : il observa dans cet objet une multitude de
petites cases rectangulaires qu’il nomma cellules.

Le liege est un tissu mort et les cellules dont il est composé ne sont qu'un
squelette dont la substance vivante a disparu et se trouve remplacée par de
Pair. L’exemple du lidge était donc assez mal choisi pour y définir 'unité de
matitre vivante. Plus tard il fut reconnu que la substance douée de vie était
en réalité une matiére hyaline, transparente, un peu gélatineuse, élastique,
contractile. On peut I'observer le plus facilement chez des Infusoires ou des
Amibes, organismes unicellulaires dont la matiére vivante est dépourvue de
squelette résistant. DusArRDIN qui étudia les propriétés de cette matiére
vivante I'avait appelée sarcode (1835), mais le nom de protoplasme créé indé-
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pendamment par le physiologiste Purkinse (1838-1840) et par le bota-
niste H. vox Monw (1846) a prévalu (1).

Le protoplasme présente une certaine organisation ; souvent il a une appa-
rence granuleuse, alvéolaire ou réticulée ; on y trouve d’une maniére assez
générale une vésicule, le noyau, découvert par Robert Brown (1831) dans
I'épiderme des Orchidacées (fig. 1). Les histologistes ont réussi a démon-
trer Pexistence du noyau cellulaire chez la plupart des étres vivants. Il n'y
a pas encore trés longtemps la prése nce d'un noyau était encore un sujet de
discussion chez certains Cham pignons comme les Levures. Aujourd’hui,
seules les Bactéries et les Algues bleues apparaissent dépourvues de noyau x.

En méme temps que se précisaient les idées sur la constitution de la cel-
lule, on arrivait a penser que tous les étres vivants sont formés par des cel-
lules ou par des produits engendrés par les cellules. C’est ainsi que vit le jour
la théorie cellulaire dont DurrocuEr (1824) peut étre considéré comme I'ini-
tiateur (2) et qui s'impose aujourd’hui encore & tous les biologistes. Il ne
peut en effet y avoir, en dehors de I'organisation cellulaire, que certaines Bac-
téries tres petites et pour cette raison invisibles au microscope et par exemple
les virus dont les éléments sont trop petits pour qu’on puisse leur assigner
une structure cellulaire.

La théorie cellulaire a recu un appui important de la découverte de la divi-
sion cellulaire (cytocinése) et de la division nucléaire ou caryocinése. On a cru
pendant longtemps en effet que les cellules pouvaient prendre naissance
directement aux dépens d’'une masse de protoplasme indifférenciée par con-
densation successive d'un noyau puis de la substance vivante entourée d’une
membrane. On sait aujourd’hui qu’il est possible de dire, suivant les adages
connus, omnis cellula e cellula (Vircuow, 1855) et omnis nucleus e nucleo
(O. Hertwig, 1888). Les travaux de STRASBURGER et de GUIGNARD ont
établi que toute cellule provient d’une cellule préexistante par voie de divi-
sion, de méme que tout noyau provient d’un autre noyau. La génération
spontanée des cellules et des noyaux n’existe pas. Cette notion a méme été
étendue a d’autres éléments de la cellule que le noyau.

La théorie cellulaire consiste dans le fait reconnu et peu a peu devenu une:
sorte d’axiome que tout étre vivant est formé de cellules ou de produits éla-
borés par des cellules. :

En réalité, il n’est pas tellement aisé de ramener a I'organisation cellulaire
la constitution de tout ce qui vit sur notre globe. Une cellule typique ¢’est un
peu de matiére vivante séparée du milieu extérieur ou des éléments voisins
par une membrane et contenant une vésicule particuliére, le noyau (fig. 2).
Il y a pourtant de nombreux Végétaux qui ne possédent pas de cellules de

(1) D’aprés MoBrusT(Ber. d."d. bot. Gesell., 1934, 52, p. 161) il n"y aurait pas trace
du mot de protoplasma dans 'ouvrage de PurkiNJE et H. von Mouw serait I'unique
créateur de ce terme. Cependant Seirriz (1936) cite encore PUrkINIE comme 'auteur
du terme de protoplasma, qu’il aurait employé pour la premiére fois en 1838 (et non en
1840). N’ayant pu nous procurer I'ouvrage de PURKINJE, nous n'avons pu nous former
une opinion a ce sujet.

(2) D’aprés I’Américain KArring, DuTrocHET peut étre appelé « the forgotten man
of the cell theory » ; il avait en effet vu,dés 1824, que la cellule était I’élément fondamen-
tal de ’organisation.

rcin.org.pl
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ce genre: ce sont toutes les Algues dites Siphonées et tous les Champignons
Siphomycetes, sans compter qu’il existe aussi des éléments entrant dans la
constitution des tissus Végétaux et qui n’ont pas Papparence cellulaire
(laticiféres en particulier). Chez les Animaux les tissus sont parfois composés
de cellules peu distinctes les unes des autres, soit que les limites des cellules
s’effacent, soit qu'il existe de volumineux éléments plurinucléés dont l'inter-
prétation est délicate (fibres musculaires). Cependant au moyen d’une hypo-
these due & Sacus, celle de Iénergide, il est possible de considérer, avee vrai-

rains de
9 secrétion
chondriome
’. ordinaire
..centrosome

chondriome
actif

Flip d?ﬁffus

vacuome

FiG. 2. — Schéma d’une cellule animale
suivant l'interprétation de Parat.

semblance, les structures siphonées ou continues (encore appelées cénocy-
tiques) comme étant constituées de territoires spéciaux (les énergides) non
délimités d’avec leurs voisins et correspondant chacun & un noyau avec la
matiére vivante qui I'entoure et sur laquelle son influence s’exerce. Quelques
exemples feront mieux comprendre ces divers types d’organisation pouvant
étre ramenées a la constitution cellulaire au moyen de 'hypothése de Sacus.

Tout d’abord des cellules particulierement faciles 4 examiner sont celles
des écailles du bulbe d’Oignon (Allium Cepa) (fig. 3). On y distingue une
membrane rigide, le cytoplasme formant une couche pariétale appliquée
contre la membrane, des travées en nombre variable et une région péri-
nucléaire, enfin le noyau ; des sortes de poches remplies d'un liquide clair,
le suc cellulaire, constituent les vacuoles ici trés développées. Les diverses
régions ainsi distinguées dans la cellule d’Oignon ne sont pas toujours repré-
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sentées dans d’autres objets : c’est ainsi que, dans une amibe, le cytoplasme
est dépourvu de membrane rigide, d’oit une déformation facile ; mais cepen-
dant il existe une membrane cytoplasmique assez résistante qui suffit a empé-
cher le cytoplasme de se.mélanger avec I'eau. Chez les Végétaux certaines
spores ont ce caractére (Bangia) et les Myxomycetes que 'on trouve sur le
bois pourri dans les foréts ont
une masse de protoplasme sans
membrane rigide qu’on appelle
un plasmode (fig- 7, p. 13).
I’exemple de la cellule
d’Oignon nous a permis faci-
lement de distinguer trois par-
ties essentielles d’une cellule
végétale adulte, a savoir : le
cytoplasme, le noyau et les
vacuoles ; la membrane rigide,
présente également, peut man -
quer dans certains cas ou elle
est suppléée par la membrane
plasmique, simple dépendance
du cytoplasme. L’observation
plus attentive du cytoplasme
dans la cellule d’Oignon per-
met d’y reconnaitre encore
deux sortes d’éléments : d’une
part des grains minuscules et
des batonnets incolores qui
sont des chondriosomes et dont
I’ensemble forme le chondriome
et d’autre part des filaments
nettement plus gros, mais inco-
lores également: ce sont les
leucoplastes dont P'ensemble

Fic. 3. — Cellule épidermique externe d’une forme le plastidome. Si au lieu

écaille bulbaire de I'Allium Cepa observée s . .
vivante, montrant le détail de la couche pa- 4 examiner une cellule incolore

riétale glu _cytoplasme (la structure dl} noyau  comme celle de ]’épiderme des

est en réalité moins accentuéeet plusdélicate): e S g

N, noyau; Lp, leucoplases: ch. chondriosomes;  ¢cailles bulbaires d’Allium Cepa

m, microsomes. x 1.500. nous analysions une cellule

chlorophyllienne comme celle

de la feuille d’Elodea ou d’un poil épidermique de Courge nous rencontre-
rions exactement les mémes formations, c’est-a-dire cytoplasme, noyau
vacuoles, avec de plus, & P'intérieur du cytoplasme, des plastes colorés en
vert ou chloroplastes (fig. 4). Nous pourrions étendre encore ces observations
et conclure que les cellules, quelle que soit leur situation et leur fonction,
sont construites sur un plan assez uniforme dans lequel se retrouvent cons-
tamment les mémes éléments fondamentaux.
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Fia.4. — Cellule d'ux}c feuille d’Elodea

canadensis observée vivante : N,
noyau ; V, vacuole; Chl, chloro-
plastes avec grains d’amidon; M,
chondriosomes, on a représenté 2
droite une portion de cytoplasme
pariétal avec ses mitochondries.

Dans le bulbe d’Oignon, lorsqu’une
cellule s’est accrue, elle se divise en deux,
apreés queson noyau s’est lui-méme divisé.
Chez d’autres plantes commel’Algue Grif-
fithsia, ou un Callithamnion, les noyaux
se multiplient un certain temps sans
gu’intervienne de division du corps cellu-
laire : il en résulte un article, ou apocyte,
que, dans la pratique, 'on désigne encore
souvent sous le [nom de cellule plurinu-
cléée. Certains Champignons ont des arti-
cles régulierement binucléés (1).

La structure cénocytique ou continue
est bien apparente chez les Algues du
genre Vaucheria dont le thalle est formé
de tubes allongés et ramifiés renfermant
des centaines de noyaux entre lesquels il
n’existe aucune sorte de cloisonnidesépa-
ration (fig. 5). Il en est de méme dans un

(1) Chez les Plantes supérieures on observe
souvent des éléments plurinucléés dans le plé-
rome des radicules, particulierement chez les
Euphorbiacées et Bowen (1928) en a décrit des
exemples dans les radicules du Ricin. Les cellu-
les du tapis de l'anthére présentent aussi fré-
quemment plusieurs noyaux.

Fic. 5. — Fragment d’un filament de
Vaucheria montrant la structure cé-
nocytique : N, noyaux ; CH, chloro-
plastes ; P, physodes ; H, globules
d’huile.
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Champignon du genre Mucor (Siphomyecete) (fig. 6) ou dans un tube
laticifere continu d’Euphorbe ou de Mirier. Les organismes a structure
cénocytique peuvent étre qualifiés de polyénergides, suivant la terminologie
de Sacus. Un autre type de structure continue différe des exemples précé-
dents par son origine; c'est celui qui résulte de fusions entre cellules voi-

Fi6. 6. — Structure cénocytique chez une Mucorinée, Rhizopus
nigricans. 1-3, filaments végétatifs ; 4, fragment d’un jeune spo-
range (méthode de Resaud, d’aprés GuiLLiERMOND) (Le nu-
cléome et le chondriome sont représentés).

sines, ou entre cellules placées bout a bout en file; on nomme cette structure
un syncytium et les laticiferes des Chicoracées en fournissent un exemple
typique. Le plasmode des Myxomycetes qui peut résulter, soit de la mulfi-
plication des noyaux dans un protoplasme indivis, soit de la confluence de
plusieurs masses plasmodiales élémentaires, soit des deux modes & la fois,
est souvent rangé également dans les syncytiums (fig. 7, p. 13).

Les Végétaux ne sont done pas toujours composés de cellules véritables
juxtaposées : ils peuvent étre constitués d’énergides, c'est-a-dire de cellules
non limitées et mal définies. On pourrait évidemment nier I'existence cellu-
Jaire dans des cas semblables ; mais il existe tellement de transitions entre les
cellules typiques et les cénocytes qu’il est impossible d’établir une opposition
entre ces deux types de structure. En outre, loin de s’opposer, ils peuvent
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passer de I'un a 'autre trés facilement comme on le voit dans certains albu-
mens et dans 'embryon des Cycadées ou un cloisonnement simultané sépare,
aun moment donné, ce qui n’était jusque-1a que des énergides sans individua-
lité apparente. Les fusions cellulaires syncytiales représentent le phénoméne
inverse.

Le cas des Siphonales est d’une interprétation plus délicate étant donné qu’on
n’assiste jamais a une division du thalle en cellules distinctes et que la concep-

Fi6. 7. — A. — Région périphérique dun plasmode de Didymium
clavus formant un réseau : la direction des courants protoplas-
miques est marquée g)ar des fleches x 120, B. — Protubérance

e

ramifiée (pseudopode) du plasmode montrant trois noyaux (n),
une vacuole contenant des Bactéries agglutinées (v) et I’état spu-
meux de cytoplasme coagulé(fix.Bouin, color.hématox.); x 1.200.

tion de P’énergide y apparait largement artificielle. Comment imaginer en effet
que chaque noyau contréle un territoire cytoplasmique particulier ? sans doute
ne peut-il s’agir que d’une région de cytoplasme sans cesse modifiée et chan-
geante. Cependant, comme il existe de nombreux passages entre les Siphonales
a structure continue, et les Siphonocladales pourvues d’articles plurinucléés ou
de cellules, il ne peut étre question d’établir une distinction fondamentale entre
la structure d’une algue & thalle continu ou a thalle cloisonné.

D’ailleurs, méme dans Je cas de structure cellulaire typique, les éléments
qui composent 'individu ne sont pas isolés complétement ; méme si 'on
refuse d’admettre qu’entre les membranes s’établissent des communications
directes entre protoplasmes voisins, il faut bien que d’une maniére ou d’une
autre chaque cellule participe a la vie de I'ensemble et recoive ses impul-
sions des éléments voisins. De quelle maniére s’établissent ces corrélations

E. B. XXVI 2
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encore souvent mystérieuses ? L’action des hormones et des messagers chi-
miques nous permet de I'imaginer dans certaines circonstances.

b) La eellule des Protistes.

La théorie cellulaire qui peut étre sauvée, comme nous venons de le voir
chez les Métaphytes et chez les Métazoaires, au moyen de la notion d’éner-
gide, rencontre, semble-t-il, des difficultés insurmontables dans le groupe
des Protistes, ¢’est-a-dire des étres connus couramment sous le nom d’Uni-
cellulaires. Certains Protistes en effet sont dépourvus de noyau véritable, car
ce qui, chez eux, peut tenir lieu de noyau, ne comporte pas de chromo-
somes : or, ce sont les chromosomes, comme nous le verrons, qui donnent au
noyau son véritable caractére. Les Protistes sans noyau ont été groupés
autrefois par HAeckeL sous le nom de Cytodes, et parmi elles figuraient les
fameuses Monéres dont I'existence cependant ne fut pas confirmée ; seules
aujourd’hui les Bactéries et les Cyanophycées pourraient faire partie des
Cytodes. Cependant nous devons nous demander ce qu’il faut penser des
autres Protistes dont le noyau et le cytoplasme ne sauraient étre mis en
doute : doivent-ils étre considérés comme des cellules véritables et doit-on
légitimement comparer la cellule unique qui constitue le corps entier d’un’
Protozoaire ou d’un Protophyte a la cellule d’un Métazoaire ou d’'un Méta-
phyte ? Certains Protistologues et Zoologistes ont émis a ce sujet de sérieux
doutes et parmi eux se sont rangés, HuxrLey, HAECKEL, DOBELL et dernié-
rement DuBoscq.

DoBeLL considére un Protiste comme un individu complet, homologue
du Métazoaire tout entier et il ne peut assimiler un Infusoire cilié par
exemple, avec ses deux noyaux (macro- et micronucleus) 4 une cellule véri-
table. Dusoscq fait remarquer qu'un Polykrikos (Péridinien) se compose de
plusieurs segments ou zoides avec plusieurs cinétides (systémes bi-flagel-
laires avec leurs connexions), mais que le nombre des noyaux est comparati-
vement réduit : ainsi un Polykrikos a 4 zoides ne posséde qu’un ou deux
noyaux ; un Polykrikos & 8 zoides n’a que 4 noyaux (fig. 8). On se trouve en
présence d'un étre, « dont la segmentation externe est toujours plus avancée
que la segmentation interne ». Ce n’est pas un ensemble d'énergides et ce
n’est pas une colonie de cellules. « Le Polykrikos, écrit DuBoscq, nous montre
que la théorie cellulaire n’est pas adéquate aux faits ». Les Hypermastigines
comme les Calonympha ou les Trichonympha (fig. 9) dont la structure com-
porte un certain nombre d’éléments qui se répetent, les mastigontes, parais-
sent dépourvues de véritables unités cellulaires et, d’aprées DuBoscq, il n’y a
« pas moins de difficultés a appliquer la notion de cellule et surtout sa défini-
tion aux Infusoires ciliés ». Cependant Dusoscq accorde qu’il y a des Pro-
tistes dont la structure cellulaire est incontestable et en cela il a parfaitement
raison : une Amibe, un Phytoflagellé comme un Chlamydomonas, sont bien
des cellules, et si I'on voulait refuser & un Flagellé ordinaire I'organisation cel-
Iulaire, il faudrait aussi la dénier aux Choanocytes des Spongiaires et aux élé-
ments qui entrent dans la constitution d’'un Volvoz ou d’une Chlorophycée
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filamenteuse. Le fait qu’une seule cellule, dans un Chlamydomonas par’
exemple, peut constituer un individu, ne va pas, a notre avis, a ’encontre
de la théorie cellulaire : la notion de cellule se base avant tout sur la morpho-
logie. D’autre part, il est impossible d’établir une démarcation, particuliére-
ment chez les Algues, entre la structure cénobiale (Volvocacées par exemple),
la structure filamenteuse et la constitution unicellulaire. Il y a véritable-
ment des Protistes qui sont tout simplement des Algues ou des Champignons
unicellulaires. I1n’est donc pas
souhaitable, comme le propose
DuBoscq, de reprendre I'idée
de HaeckEL et de répartir les
étres vivants en 4 régnes : les
Moneres, les Protistes, les Ani-
maux et les Végétaux.

..
sncl.__|.

Fic. 8. — Vue d’ensemble d’un Polykrikos Fie.9.—Schéma d’un Tricho-
Schwartzi Bitschli (Péridinien) montrant nympha sp (Flagellé para-
les huit zoides avec les 4 noyaux (n),une site) EcpI.Y, ectoplasme ; K,
inclusion alimentaire (incl.) et la sil- noyau ; Na, vacuole diges-
houette des ¢cnidocystes(en). Onnote exté- tive : grl, racines flagellai-
rieurement un flagelle axial (fla) et un res ; cul, rostre ou extrémité
flagelle hélicoidal (fI. h.) par zoide antérieure de la cellule.

(D’aprés CHATTON).

La majorité des Protistes peuv donc sans doute se rattacher assez facile-
ment a Porganisation cellulaire, mais 'on doit noter que la cellule unique
d’un Protozoaire ou d’un Protophyte, par le fait qu’elle assume toutes les
fonctions, est, en général, beaucoup plus complexe qu’une cellule de Mé-
tazoaire ou de Métaphyte. La présence fréquente de flagelles ou de cils intro-
duit un premier élément de complexité que nous aurons 4 étudier dans ses rela-
tions avec le centrosome (chap. VIII). Les vacuoles des Protistes (chap. XII),
leurs produits de réserve et de métabolisme sont aussi étonnamment divers
(chap. X1V). Les constituants cytoplasmiques des Protistes, chondriome,
plastes, appareil de Golgi, semblent pourtant de méme nature que dans la
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cellule des organismes pluricellulaires, mais nous ne sommes pas préts
cependant d’en saisir toutes les homologies : alors que les formations gol -
giennes sont chez les Protistes, d'un type simple et apparemment primitif,
le chondriome et le plastidome révelent au contraire une complexité supé-
rieure. i

La plupart des Protistes n’étant pas dépourvus d’une structure cellulaire
assez évidente, il n’en reste pas moins qu'un certain nombre d’entre eux,
les Ciliés, les Hypermastigines, les Polykrikos, semblent avoir « dépassé le
stade cellulaire » et qu’ils ont acquis une organisation difficilement réduc-
tible au schéma courant de la cellule. La notion d’énergide n’est pas facile-
ment applicable & des cas semblables et nous ne pourrions pas la défendre
avec les arguments qui nous ont servi pour les organismes ou les tissus céno-
cytiques. Il faut en prendre notre parti et confesser notre ignorance. La cel-
lule n’explique pas tout dans les organismes, il s’en faut, mais elle demeure
cependant comme la base la plus siire de leur connaissance. '

Nous pouvons donc conclure que la vie n’est pas liée absolument a I'orga-
nisation cellulaire, mais que c'est gréce a cette organisation qu’elle a pu
atteindre le degré de perfectionnement réalisé chez les étres évolués. Les
structures non cellulaires, ou a cellules mal définies, n’ont pu servir de base
qu’a une évolution tres limitée,

4

¢) Théorie eellulaire et forme élémentaire de la vie.

La théorie cellulaire pose en principe, comme nous 'avons vu, que les
organismes sont faits de cellules ou de dérivés cellulaires et que la cellule, en
conséquence, est I'élément constitutif de la vie. A vrai dire, cette derniére
proposition n’est exacte qu’en partie et elle ne doit pas sous-entendre que
les cellules représentent pour le biologiste des unités comparables a ce que
sont les atomes ou les molécules pour un chimiste. La cellule ne saurait étre
évidemment 1'unité ultime de matiere vivante : elle est elle-méme trop com-
plexe pour ce réle. On connait des cellules tres diverses, les unes d’apparence
simple, les autres trés différenciées ; les unes sont des cellules embryonnaires,
les autres des cellules a fonction spécialisée. Certaines d’entre elles peuvent
étre spécialisées au point de constituer a elles seules des organes com-
plexes (Fig. 10). Cependant I'organisme n’est jamais une somme de cellules
d’un type simple et uniforme, ni méme un groupement ou une colonie de
cellules différenciées histologiquement, une « république cellulaire » hiérar-
chisée, comme on l'a dit quelquefois. Malgré son mode de construction a
partir d'une cellule unique, la cellule-ceuf, il garde toujours son individualité
A tous les états du développement. La cellule comprise comme unité inter-
changeable de matiére vivante n’a pas d’existence réelle : deux cellules appar-
tenant a4 deux espéces différentes peuvent paraitre identiques, mais elles
sont en réalité, bien distinctes spécifiquement et irréductibles 'une & Pautre.
Dirons-nous, pour pallier & cette difficulté de la théorie cellulaire, que le pro-
toplasme, quant a lui, représente une base suffisamment générale pour ser-

rcin.org.pl



INTROD UCTION 17

vir d’élément vital essentiel : le résultat ne sera pas meilleur, car les proto-
plasmes, comme nous le verrons, sont aussi divers que les étres vivants eux-
meémes.

* Les considérations précédentes expliquent pourquoi nombre de biolo-
gistes ont recherché 'unité de matiére vivante dans une particule bien plus
petite que n’est la cellule, ¢’est-a-dire dans un constituant élémentaire sub-

Fig. 10. — A gauche, ceil unicellulaire, avec cristallin et fibrilles
nerveuses, de Pseudobranchellion torpedinis (Hirudinée) d’apreés
ApaTHY, in LAMEERE. A droite, glande unicellulaire d’'un In-
se;te du groupe des Carabiques d’aprés DIErxs in FAURE-FREMIET
(1943).

microscopique et hypothétique. De toutes les suppositions auxquelles a
donné lieu cette recherche, et dont il reste surtout les noms encore cités de
gemmaules, de pangénes, d’ides ou d’idantes, nous ne voyons subsister aujour-
d’hui bien vivant que le terme et la notion de gére. Le géne, particule élé-
mentaire en relation avec les propriétés héréditaires des organismes, ne
serait pas, peut-étre, la forme élémentaire tant cherchée de la vie : en effet,
pour la plupart des biologistes, il serait localisé dans les chromosomes des
noyaux ; or, la vie existe également dans le cytoplasme, méme privé de
noyau, bien que cette vie soit essentiellement précaire et provisoire en I'ab-
sence de I'élément nucléaire.

Les génes sont des particules encore hypothétiques et siégeant au dela de
la visibilité microscopique. D’aucuns supposent qu'ils seraient de nature
moléculaire. Or, certains corpuscules découverts récemment comme étant
les agents actifs des maladies a virus semblent apporter un terme de compa-
raison suggestif. Les corpuscules des virus, dont on ne sait exactement s’ils
sont vivants ou non, ne sont pas certainement de constitution cellulaire :
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leur extréme petitesse s’y oppose (1), et certains d’entre eux d’ailleurs ont
été obtenus a 1'état cristallisé, telle la protéine-virus de StanLey (1935) pro-
venant de la mosaique du Tabac et qui est constituée par de trés grosses
molécules d'un nucléoprotéide. Certains pensent que les virus pourraient étre
classés dans une situation intermédiaire entre la matiére vivante et non
vivante.

Les virus peuvent étre retirés a I’état de pureté & partir du suc des plantes
malades (mosaique du Tabae, maladies de la Pomme de terre) par des
méthodes physiques et chimiques, soit sous forme cristallisée, soit a I’état
amorphe. Des traces du virus purifié sont infectieuses, de sorte que, proba-
blement, une seule molécule est agissante; a la maniere d’'un germe, elle se
multiplie et reproduit les caractéres de la fnaladie. Le virus ne peut se mul-
tiplier que dans les tissus vivants : ¢’est done une sorte de parasite obliga-
toire ; il passe de cellule a cellule, non par les membranes qu’il ne peut tra-
verser, mais par les communications protoplasmiques et par le phloéme qui
offre des conditions trés favorables a son déplacement. L'état du virus dans
la cellule parait étre celui de molécule libre, ou bien il se présente sous forme
d’agrégats moléculaires, ou encore plus rarement a I'état de eristaux micros-
copiques ou en amas plus ou moins distincts. STANLEY a montré que les
molécules de la protéine-virus de la mosaique du Tabac s’agrégent pendant
le phénomene de cristallisation pour former des cristaux en aiguille d’une
longueur relativement considérable (300 u)‘ Les virus ont non seulement la
propriété de se reproduire, mais encore de donner des mutations (2) : ¢’esf,
ainsi que I'on a pu isoler plusieurs races de la mosaique du Tabac différant
les unes des autres parleurs propriétés chimiques, physiques et sérologiques.

Leur forme a pu étre étudiée dans certains cas au moyen du microscope
électronique : les corpuscules du virus de la mosaique du tabac se présentent
alors sous 'aspect de filaments ayant 280 my. de longueur et 15 my. de largeur
que I'on considére comme des molécules géantes. Les bactériophages qui sont
encore rattachés au groupe des virus, ont la forme, dans certains cas, de
minuscules batonnets terminés d’un cdté par une téte arrondie, ce qui leur
donne 'apparence d'un bacille tétanique. Enfin il est trés remarquable de
constater que les virus les plus petits sont reliés aux plus gros d’entre eux
et finalement aux Bactéries les plus petites par toute une série d’'intermé,
diaires (Inframicrobes comme les ‘Rickettsia, ou Virus bactériens comme
les virus quadrangulaires) sans qu’il soit vraiment possible d’établir une
démarcation absolue. Ainsi, par de nombreuses propriétés, les virus mon-
trent des traits communs avec les Etres vivants et ils se raecordent a eux.

(1) On peut trouver il est vrai une structure cellulaire dans des conditions de peti-
tesse assez étonnantes : ainsi, d’aprés Arox et Grassk les spores de quelques Microspo-
ridies renferment 5 noyaux bien que leur diamétre n’excéde pas 1 micron.

(2) Les cristaux découverts par STANLEY dans la mosaique du Tabac ont été soumis
a une analyse de leurs propriétés au moyen des rayons X par J. D. BErnAL et FANKU-
cHEN (1937). Or ces savants ont conclu que les formations cristallines de STANLEY
n’étaient pas de véritables cristaux, mais en réalité des para-cristaux liquides, constitués
par des macro-molécules filiformes dont la longueur dépassait au moins dix fois la lar-
geur. Depuis lors, d’ailleurs, on a obtenu, de ce méme virus, de véritables cristaux et
ceux-ci sont connus également pour d’autres virus, comme celui du Bushy stunt de la
Tomate et celui de la Nécrose du Tabac (BAwbeN et Pirig, 1938).
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Leur connaissance permet d’entrevoir un lien, jusqu’ici insoupconné, entre
les organismes vivants et la matiére inanimée.

d) Différenciation ecellulaire.

La cellule peut présenter des degrés divers de complication en raison de sa
place et de son role dans I'organisme et les types cellulaires ainsi réalisés cor-
respondent aux différents tissus dont se compose I'étre adulte qu’il s’agisse
d'un Métaphyte cu d’un Métazoaire. L’étude des tissus et des diverses caté-
gories cellulaires rentre dans le domaine de I’Histologie plutot que dans celui
de la Cytologie proprement dite, aussi serons-nous trés bref au sujet de la
différenciation cellulaire.

Chez les Végétaux, les cellules spécialisées sont engendrées par des massifs

de cellules & caractéres sensiblement uniformes, les méristemes, qui dérivent
eux-mémes des cellules embryonnaires et de 1'ceuf lui-méme. Les cellules de
méristémes ont un grand pouvoir de multiplication ; leur noyau tient une
place importante par rapport a leur cytoplasme et leurs vacuoles sont ordi-
nairement petites ; les membranes sont minces et presque entierement cellu-
loso-pectiques ; les méats ou espaces intercellulaires sont réduits ou absents ;
le chondriome est abondant et les plastes représentés par des primordia
(petits lencoplastes) ; les produits intracellulaires de réserve ou de déchets
sont réduits au minimum (ainsi fréquemment ’amidon fait défaut). La
forme des cellules est généralement isodiamétrique et le corps cellulaire se
trouve limité par des faces planes, de telle sorte qu'une coupe transversale
dans un méristéme figure une sorte de mosaique a éléments plus ou moins
hexagonaux et réguliers.

La différenciation a partir des cellules méristématiques peut affecter tous
les constituants du protoplasme, noyau, cytoplasme, vacuoles, membrane,
etc., etc... Elle se manifeste cependant avec le plus d’évidence, d’une part
pour les vacuoles et leur contenu (évolution vacuolaire), d’autre part pour la
membrane (évolution dans les tissus de soutien et dans les tissus conduc-
teurs), enfin pour les produits cytoplasmiques (évolution dans les tissus de
réserve et dans les tissus chlorophylliens). La différenciation affecte égale-
ment le noyau d’une maniére que nous connaissons d’ailleurs assez mal
(ségrégation somatique, polyploidie, variation dans les proportions des
divers constituants nucléaires, ete.). On pense de plus en plus que la cause
principale des différenciations réside dans le noyau et dans des substances
élaborées par le noyau.

En se plagant au point de vue de la composition chimique, les catégories cellu-
laires ef les tissus semblent pouvoir se définir, dans certains cas, par des rap-
ports établis entre les constituants cellulaires : c’est ainsi qu’il existe de véri-
tables constantes cellulaires relatives aux proportions existant, par exemple
dans certains tissus ou organes, entre le cholestérol et les acides gras (rapport
lipocytique), ou concernant la feneur en certaines substances (phosphore lipoi-
dique, composés nucléiques, etc.), ou encore le taux d’hydratation.
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¢) Les potentialités des cellules différenciées et la dédifférenciation.

Parmi les cellules animales il en existe qui atteignent un haut degré de
spécialisation : telles sont les cellules nerveuses et les cellules musculaires ;
comme elles sont en rapport avec des fonctions qui sont inexistantes chez les
Végétaux, elles n’ont pas d’équivalent dans la série végétale ; si le proto-
plasme végétal, comme tout protoplasme, posséde la propriété d’étre irri-
table, cette propriété reste étroitement localisée au point ot elle a eu l'occa-
sion de se manifester : elle n’est pas transmise au loin & d’autres éléments
histologiques et ¢’est dans ce sens que les Végétaux manquent, peut-on dire,
des fonctions de relation (sauf exception trés particuliére et assez mal expli-
quée d’ailleurs de la Sensitive).

La cellule végétale, qui n’est pas différenciée dans le sens des fonctions de
relation, se spécialise, par ailleurs, en rapport avec le réle conducteur pour
Peau et les substances de la nutrition, qui est essentiel dans les Végétaux
vasculaires. L. nous voyons intervenir deux sortes d’éléments différenciés :
ceux du bois (vaisseaux, trachéides) et ceux du liber (tubes criblés) ; mais ce
sont, au moins en ce qui concerne les vaisseaux du bois et les trachéides, des
cellules mortes, placées bout a bout, qui assument cette fonction du trans-
port des liquides par leurs cavités vides de tout protoplasme et unies en-
semble en de longs tuyaux. La fonction de sottien est, d’autre part, remplie
chez les Végétaux, a I'exclusion du collenchyme, par des éléments morts ou
a vitalité réduite comme les fibres de sclérenchyme et les cellules scléreuses.
Finalement il apparait que, chez les Végétaux, les cellules différenciées
essentiellement vivantes sont les cellules épidermiques, les cellules de paren-
chyme avec leurs diverses variétés (assimilateur, amylifére, aquifére, etc.),
les cellules glandulaires (ou excrétrices). Ces éléments, mises a part certaines
cellules épidermiques, sont en général relativement peu différenciés. Il leur
sera done facile, la plupart du temps, de retourner & I'état de cellules méris-
tématiques, c’est-a-dire de se dédifférencier et il en résultera, pour les
Végétaux en général, de grandes possibilités de régénération ou de répa-
ration.

Les cellules parenchymateuses végétales et les cellules épidermiques ont
non seulement la faculté, dans certains cas, de retourner a I'état de cellules
indifférenciées, mais encore la propriété, dans certaines circonstances, de
subir une évolution plus poussée et de se transformer par exemple en cel-
lules subéreuses ou en cellules conductrices. La possibilité pour un paren-
chyme de différencier certains de ses éléments en vaisseaux du bois se mani-
feste particulierement, & la suite d'un traumatisme, dans la formation d’un
pont assurant la remise en communication des portions d’un cordon vascu-
laire sectionné. On pense que cette différenciation pourrait se faire suivant
la direction d’un courant hormonal traversant les cellules du parenchyme et
les influencant.

Un caractére important des cellules végétales est done la faible spécialisa-
tion de la majorité des éléments vivants, ce qui leur laisse des possibilités
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étendues d’évoluer dans un sens ou dans un autre. Dans la cellule animale,
par contre, les cellules des individus élevés en organisation ont perdu cette
faculté évolutive et les transformations qu’elles ont subies sont en général
irréversibles. Seules persistent, dans les différents groupes de Métazoaires,
des cellules jeunes a potentialités multiples auxquelles est dévolu le role
régénérateur ou réparateur : ces éléments indifférenciés sont comparables
aux ilots de méristéme des Végétaux supérieurs et ils ont re¢u des noms
divers (archaocytes, cellules interstitielles, cellules-souches, etc.). Chez les
Végétaux la preuve cytologique que I'épiderme et le mésophylle chloro-
phyllien peuvent subir un retour complet a I'état méristématique a été four-
nie récemment dans les travaux de Buvat (1944) sur la dédifférenciation au
cours des expériences de bouturage (formation de bulbilles et de radicules &
la base des feuilles sectionnées de Brimeura amethystina). Lia dédifférencia-
tion s’exerce sur ces éléments a la suite de la rupture des corrélations nor-
males existant dans I'organisme a Pétat d’intégrité. La dédifférenciation
s’accompagne de remaniements complexes portant sur I'ensemble des cons-
tituants cellulaires.

L’étude que nous consacrerons dans les prochains chapitres aux divers
constituants cellulaires nous permettra précisément de dégager, pour chaque
appareil dont se compose la cellule, les lois de son évolution. Nous ne nous
limiterons pas d’ailleurs bien entendu a I’étude cellulaire des organismes les
plus complexes qui sont les seuls & posséder de vrais tissus, mais nous ferons
entrer en ligne de compte les Cryptogames et les Protistes dont la connais-
sance est indispensable dans I'histoire de la cellule.

f) Culture cellulaire et eulture des tissus.

La Cytologie expérimentale a besoin de pouvoir disposer de cellules faciles
a observer et & manipuler sous diverses conditions et seuls un petit nombre de
tissus ou de catégories cellulaires remplissent les conditions recherchées.
L’introduction des méthedes de culture pour les tissus animaux, a la suite
des travaux de Harrisoxn, de Carrer, de CHAMPY, a permis de disposer d’un
matériel plus accessible et plus controlable en vue de I'étude vitale des cel-
lules. Cette circonstance a été largement mise a profit en vue d’élucider cer-
tains mécanismes fondamentaux de la biologie cellulaire. 1l est certain que
la culture des tissus et surtout la culture cellulaire doivent permettre de
résoudre, ou tout au moins d’aborder fructueusement, certains problémes
cellulaires, principalement d'ordre physiologique. De méme que la culture
pure des Protistes permet de reconnaitre leurs besoins nutritifs, et d’évaluer
leur pouvoir d’assimilation et de synthése, de méme la culture d’une espéce
cellulaire déterminée devrait permettre d’analyser ses propriétés caractéris-
tiques. Nous sommes loin cependant de pouvoir réaliser la culture de cel-
Iules quelconques, car nous ne sommes pas en mesure de réaliser de toutes
pieces les conditions favorables & la survie indéfiniment prolongée et a la
multiplication de n’importe quel tissu de I’organisme.
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Chez les Animaux, des fragments de tissus trés divers ont pu servir de
points de départ pour des cultures indéfiniment prolongées. I1 en est résulté
ce qu’on peut appeler des cultures mixtes renfermant plusieurs types cellu-
laires et dans lesquelles certains éléments conjonctifs, les fibroblastes, se
multiplient souvent de préférence. Par contre on a observé que les cellules
nerveuses, en culture, se maintiennent vivantes, mais ne se divisent jamais.
On a pu d’ailleurs parfois trier certaines sortes de cellules et les propager
isolément : le résultat obtenu est alors une véritable culture cellulaire, puis-
qu’un seul type de cellules peut étre ainsi isolé et cultivé in vitro.

En dehors des résultats pratiques qu’elle peut fournir et des connaissances
qu’elle apporte sur la vie cellulaire, la culture des tissus et la culture des cel-
lules offre un intérét spéculatif indéniable : elle montre que des cellules iso-
lées et de petits groupes de cellules, mis dans des conditions spéciales de
nutrition aseptique, semblent pouvoir continuer a vivre indéfiniment. Les
cellules ou plus exactement certaines cellules, en elles-mémes, semblent pos-
séder la faculté d'une vie indéfiniment prolongée. Leur mort ou leur vieillis-
sement ne seraient ainsi qu'une conséquence de la modification des condi-
tions du milieu ou elles évoluent normalement.

Chez les Végétaux, la culture cellulaire a échoué jusqu’a présent et l'on n’a
pas rencontré encore de catégories de cellules végétales susceptibles d’étre
propagées indéfiniment en dehors de I'organisme : la survie pendant de
semaines, voire des mois, peut étre obtenue patfois, mais il n’y a pas multipli-
cation en général et la culture finit par succomber. Il semblerait donc que les
cellules végétales ont besoin, pour proliférer, d’étre insérées a une certaine
place dans un ensemble dont elles recoivent certaines excitations. La pré-
sence d'une membrane rigide et I'inexistence d’'un milieu intérieur chez les
Végétaux sont également des conditions défavorables a 'obtention de culs
tures cellulaires.

La culture des tissus végétaux (ou du moins de certains d’entre eux) peut-
par contre, étre considérée aujourd’hui comme réalisée. Contrairement a ce,
qui s’est passé pour les Animaux, elle a été précédée par la culture d’organes
entiers, tels que des extrémités de radicules (Korre, RosBins, WHITE).
Quant aux premiers essais de culture des tissus et des cellules végétales ils
remontent, comme 1'on sait, aux travaux d’HaserrannT (1897). C’est seu-
lement beaucoup plus tard que vinrent les premiers succés avec GAUTHERET
(1935) qui obtint la survie prolongée et la prolifération de certaines zones
cambiales prélevées sur divers arbres. L’'américain BarLey (1920) avait déja
signalé la longue survie de ces méristémes cambiaux dans un miliea appro-
prié Cependant la condition essentielle d’une véritable culture, la multipli-
cation indéfinie, n'avait pas été obtenue et la prolifération observée pouvait
étre due & une sorte de croissance résiduelle des volumineux fragments
explantés : ce n’était donc qu'un premier pas.

Une deuxiéme étape, décisive celle-1a, fut Peeuvre de NosEcourt (1937)
qui soumit a la culture des tranches de carotte dans un milien dont I'origi-
nalité consistait surtout dans un apport minime d’hétéro-auxine et de divers
métaux sous une forme oligodynamique. Le maintien de ces tissus en acti-
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vité, leur accroissement et leur prolifération indéfinie caractérisent ces cul.
tures, les premiéres en date. La question cependant était dans l'air, car
presque simultanément parurent les résultats de Wuire sur la culture des
tissus de Tabac (1939) et ceux de GavrnHERET (1939) sur la culture illimitée
-des tissus de Carotte. Ce dernier auteur a multiplié les essais avec des Végé-
taux variés (Chou-navet, Chou-rave, Endive, etc.). Il n’est pas sans intérét
de noter que les tissus ainsi cultivés sont des parenchymes ligneux ou libé -
riens déja aptes a s’hypertrophier naturellement dans les racines renflées et
dans les tubercules ou ils ont été prélevés : la culture ne fait done en somme
que maintenir ou renforcer une propriété inhérente a ces tissus.

La culture des tissus et surtout la culture des cellules, comme toute tech-
nique nouvelle, peut amener d’importantes découvertes au sujet de la bio-
logie cellulaire et elle permet, d’ores et déja, d’analyser dans des conditions
uniformes, ou variées a volonté, 'activité de certaines catégories cellulaires.

o) Disposition générale des matiéres.

Nous sommes conduit inévitablement dans un exposé de Cytologie 4 divi-
ser celle-ci en systéemes particuliers dont nous ferons suceessivement I'exa-
men, en un mot nous emploierons une méthode analytique. Cette méthode
est indispensable, mais elle ne nous empéchera pas, chemin faisant, d’envisa-
ger les rapports entre les différents appareils, ¢’est-a-dire d’étudier les corré-
lations intracellulaires. Or, au moment ou il s’agit d’aborder chacun des cha-
pitres de la Cytologie, la question se pose de savoir ce qu’ils seront et dans
quel ordre nous devons les placer. Ainsi nous pouvons nous demander s’il y
a une hiérarchie des valeurs dans la cellule. Souvent on a cherché a établir
un classement parmi les constituants cellulaires en se basant sur le caractére
qu’on leur attribuait d’étre vivants ou non vivants, mais cette distinction
est délicate, car il n’y a pas toujours une limite nette entre la substance
vivante et les matériaux qu’elle assimile ou qu’elle rejette. Un meilleur cri-
térium est celui de la permanence que I'on doit reconnaitre comme un attri-
but de certaines formations cellulaires, d’ott découle pour elles une certaine
autonomie ou individualité permettant de les reconnaitre & travers toutes
les transformations dont elles peuvent étre le siége : ainsi le noyau est le type
d’un constituant cellulaire permanent et bien individualisé, tandis qu’on peut
discuter au contraire de I'individualité du vacuome ou du chondriome. Par
contre le caractére transitoire de certaines inclusions (gouttelettes d’huile,
glycogéne, amidon), est bien connu : ce sont comme des corps étrangers au
sein du protoplasme.

Scuminr, W. J. (1937) reconnaissant qu’il n’existe aucune limite tranchée
entre les substances vivantes proprement dites de la cellule et les formations
dérivées du protoplasma établit parmi ces derniéres une série graduée qui
comporte quatre termes : a) les formations euplasmatiques comprenant des
structures trés proches du protoplasme lui-méme et totalement réversibles
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comme les fibres fusoriales, les pseudopodes ; b) les formations mésoplasma-
tiques qui s’éloignent déja un peu plus de la substance vivante fondamen.
tale : ce sont des différenciations durables et en général irréversibles, ayant
un métabolisme actif a la fois substantiel et énergétique telles que les cils,
les flagelles, la queue des spermatozoides, les myofibrilles ; ¢) les formations
métaplasmatiques groupent les différenciations durables et ordinairement
irréversibles qui ont d’autre part un faible métabolisme, comme les fibrilles
de soutien (tonofibrilles) et peut-étre aussi les neurofibrilles; d) enfin les for-
mations alloplasmatiques sont des produits du cytoplasme bien différents
de ce dernier par les caractéres chimiques et par leur métabolisme tres faible
ou presque nul dans leur état final, comme ¢’est le cas pour les sécrétions, les
excreta, les substances intercellulaires et cuticulaires, les membranes cellu-
laires végétales. Cette classification a 'avantage de mettre en valeur le pas-
sage progressif du protoplasme aux produits cellulaires les plus différenciés
et les plus étrangers par leur nature et par leur participation au métabolisme.
Elle a Pinconvénient de ne pas faire une distinction suffisante entre les pro-
duits du métabolisme (paraplasme) et les différenciations ectoplasmiques
(membranes rigides, substances intercellulaires). C’est pourquoi nous conti-
nuerons, comme la plupart des auteurs,’a utiliser I’expression de paraplasme.

Finalement, nous adopterons le classement suivant : comme le font la plu-
part des cytologistes nous désignerons sous le nom de protoplasma, 'en-
semble de la matiére vivante d'une cellule, corstituée en grande partie par
le noyau et le cytoplasme. Le cytoplasme se compose lui-méme d’une partie
fondamentale et d’enclaves de natures diverses ; les unes plus ou moins per-
manentes et parfois douées de continuité comme les plastes, les chondrio-
somes et certaines vacuoles, 'appareil de Golgi ; les autres, accidentelles ou
temporaires, en relation avec le métabolisme variable des cellules considérées,
comme les gouttelettes de corps gras (lipidosomes), les matériaux de réserve
ou de sécrétion d’une maniére générale (glycogéne, vitellus, grains de séecré-
tion, etc.) ; on peut désigner ces inclusions cytoplasmiques sous le nom de
produits du métabolisme ou de paraplasme ; ils correspondent aux « subs-
tances ergastiques » de A. MEYER, & I'ergastome de P.-A. DANGEARD et au
deutoplasme de Van BENeDEN (1870). 11 y a lieu enfin de mettre a part les
régions différenciées du cytoplasme en relation avec une fonction déterminée,
comme les myofibrilles, les neuro- et les tonofibrilles, les cils et les [lagelles.
Ces formations ont été parfois distinguées sous le nom de métaplasme ou
d’alloplasme ; mais ces termes, surtout le premier, ont donné lien a tan-
d’acceptions différentes, qu’il est préférable, sinon de les éviter, du moins
d’étudier les différenciations fonctionnelles avec le ecytoplasme dont elles
sont inséparables. 11 reste un point embarrassant, celui de savoir quelle place
attribuer a4 la membrane des cellules végétales dont on peut trouver I'ana-
logue dans les formations cuticulaires et dans les formations interstitielles de
certains tissus animaux. Or la membrane rigide de la plupart des cellules
végétales, résultant évidemment d’une sécrétion par le cytoplasme pourrait
étre classée dans le paraplasme ou dans I'ergastome ; mais ¢’est une séerétion
extérieure et sa situation aussi bien que son role comme revétement du pro-
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toplasme conduisent a lui conférer en quelque sorte un rang particulier. La
plupart des auteurs ont souligné la difficulté d’un classement des membranes
squelettiques parmi les formations cellulaires (1). Sans vouloir créer de mots
nouveaux, il semble qu’on pourrait retenir pour la membrane végétale et
pour les substances intercellulaires le terme d’alloplasme.

En résumé les constituants cellulaires pourraient étre ordonnés suivant la
terminologie suivante :

\ noyau (nucléoplasme)
19 protoplasme , cytoplasme

( produits du métabolisme, ergastoplasme
substances de réserve
excreta

20 paraplasme

\régions différenciées du cytoplasme en relation avec
une fonction déterminée : myo, neuro, tonofibrilles
i cils et flagelles (cinétide)
membrane de la cellule végétale
4o alloplasme formations cuticulaires et intercellulaires
'_ de la cellule animale (collagénes)

30 métaplasme
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CHAPITRE 1

Le protoplasme.

I. — LA MATIERE VIVANTE

L’analyse chimique nous fait connaitre les éléments et méme les princi-
paux matériaux dont est constitué le protoplasme ; maisil est beaucoup plus
difficile de se faire une idée tant soit peu approchée de la maniére dont ces
éléments sont associés dans la matiére vivante, car celle-ci échappe, par sa
nature méme, aux investigations du chimiste ; elle est un domaine trop
mouvant, trop variable d'un instant a P'autre, pour relever des méthodes
relativement grossiéres de ce dernier. En effet, pour analyser le protoplasme,
il faut le traiter par des réactifs et lui faire subir diverses opérations incompa-
tibles avec la vie : on ne peut donc analyser que du protoplasme mort, ¢’est-a-
dire ramené a un état stable sous I'effet de la fixation. Au cours de cette opé-
ration, s'il n'y a pas altération dans la composition globale, il est certain
qu’il se produit de profonds changements d’états physico-chimiques (dont
la dénaturation ou la coagulation sont les phénoménes les plus frappants)
de sorte que les assemblages complexes caractéristiques de la vie aboutissent
a des liaisons plus banales équilibrées dans I'inertie.

Les résultats de I'analyse chimique du protoplasme, bien que trés impor-
fants a connaitre, ne nous fournissent done qu'une composition approxima-
tive consistant surtout, en des matériaux de démolition qu’il nous est permis
de ressouder entre eux d’une maniére aussi vraisemblable que possible. Pour
prendre une comparaison, le chimiste qui analyse le protoplasme se trouve
dans la situation d’un architecte qui essaierait de se représenter un édifice
détruit de fond en comble, d’aprés la masse et la nature des matériaux ren-
contrés : avec cette différence que l'édifice vivant appartient plutdt au
domaine de la cinétique qu’a celui de la statique, car il est dans un état de
perpétuelle transformation. Cela veut dire qu’il n’est pas possible de donner
au sujet de la constitution du protoplasme vivant une réponse comparable
a celle qu'un chimiste donnerait pour une masse de matiere inanimée. Ce
que nous pouvons affirmer c’est que cette constitution représente un état
supérieur de l'organisation de la matiére et d’une complexité prodigieuse :
c’est surtout en effet par la direction imprimée aux éléments plutdt que par
la nature des matériaux mis en ceuvre que la vie manifeste son caractére
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original. Les éléments obéissent aux mémes lois que dans la matiére inanimée
mais ils y sont canalisés et orientés dans un sens déterminé (1).

D’autre part il est treés difficile de séparer le protoplasme des inclusions
inertes ou étrangéres qu’il renferme (2) ; c’est ainsi que 'analyse peut diffi-
cilement distinguer ce qui revient au cytoplasme, au noyau, a la membrane,
au suc vacuolaire. Les analyses portent donc sur un ensemble comprenant
non seulement le protoplasme mais encore tout ce qui lui est associé. Il est
évident toutefois qu’on cherchera a réduire autant que possible cet inconvé-
nient en choisissant, pour les analyser, des tissus pauvres en inclusions étran-
géres et dépourvus de formations tégumentaires (un plasmode de Myxomy-
cete répond par exemple & la deuxiéme condition, mais non a la premiére).
Néanmoins le protoplasme est en relation tellement étroite avee la matiére
non vivante sous la forme d’aliments, de réserves ou de déchets qu’aucune
frontiére n’existe et que le protoplasme pur ne peut étre qu'un mythe.

Par une méthode de centrifugation différentielle, Cravpe (1942-43), a I'Ins-
titut Rockefeller, a isolé des particules appartenant a différents tissus afin de les
analyser. Ce savant signale, parmi les éléments ainsi isolés : les noyaux des cel-
lules du foie de cobaye, les filaments de chromatine des tumeurs lymphoides
et du foie, les granules de zymogéne du foie et du pancréas, les granules de
mélanine du foie des Amphibiens, des particules submicroscopiques provenant
de différents types de cellules et désignées tout d’abord comme des mitochon-
dries, puis comme des microsomes. Les particules submicroscopiques isolées
semblent représenter une partie importante de la substance fondamentale du
cytoplasme. Elles sont composées essentiellement de nucléoprotéines a ribose.
D’autres particules plus grosses, isolées sous le nom de grains de sécrétion, pour-
raient représenter les mitochondries véritables. Dans d’autres laboratoires
(BENSLEY) ont été isolées, a partir du protoplasme, des protéines insolubles, ou
peu solubles (protéines de structure) (ellipsine, plasmosine) et des particules
microscopiques (mitochondries) qui ont été soumises a I'analyse (cf. p. 55).

a) Composition chimigque.

L’analyse d’un organisme ou d’un tissu formé en grande partie par du pro-
toplasma (plasmode de Myxomyecete, glande méle de poisson, thymus) nous

(1) Comme le savant répugne a faire appel a un principe vital supra-matériel il en
arrive a attribuer parfois a la matiére elle-méme un réle directeur ou informateur (d’out
les noms d’organisateurs, de messagers chimiques, etc.). L’expression souvent employée
que le noyau et les chromosomes sont le réceptable d’une sorte de conseil d’adminis-
tration constitué par l’ensemble des génes et qui « gouvernent » les activités cellulaires
peint trés bien cette tendance a une explication qui voudrait étre purement matérialiste.

(2) Cependant la centrifugation et certains traitements chimiques ont permis, dans
certains cas, d’obtenir du cytoplasme dépourvu des inclusions les plus grossiéres. Appli-
quées aux tissus verts des feuilles ces méthodes ont permis (Noack, 1927 ; MENKE,
1938 ; Granick, 1938) de séparer plus ou moins rigoureusement le cytoplasme, d’avec
la substance des chloroplastes et d’avec les membranes et les noyaux. Le résultat
obtenu est intéressant car il montre une différence trés sensible entre la composition
chimique du cytoplasme et celle des chloroplastes : alors que le cytoplasme serait
riche en albuminoides (91,9 %) et pauvre en lipoides (0,5 %), la substance plastidaire
renfermerait 53,4 9, des premiéres et 32,7 9 des secondes. Sans doute faut-il étre trés
prudent dans 'acceptation des résultats précédents, étant donné qu’il n’existe pas
de méthode parfaite pour séparer les chloroplastes du cytoplasme proprement dit. Il
faut également souligner que, dans ces analyses, la substance plastidaire se trouve
évidemment mélangée avec celle des mitochondries et des microsomes (C. f. p. 61).
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apprend que la matiére vivante est constituée surtout par des albuminoides,
des lipoides et des glucides auxquels s’ajoutent les produits de désintégra-
tion des substances azotées (acides aminés, ete.) et des sels minéraux. L’eau,
d’autre part, entre toujours pour une forte proportion dans la composition
du protoplasme vivant.

Voici 4 titre d’exemple quelle est la composition d’un plasmode de Fuligo
varians (Myxomycete) d’apres W. LEPESCHKIN.

Eau : 82,6 %,

A. — Substance solubles dans I'eau en 9%, de la substance séche : 40,7 9,

Monosaceharides . ... «ais nvis sns it ot 14,2
AIDUMIOTABE v ot A s i saiaderton e e 2,2
acides aminés, bases puriques, asparagine,etc. 24,3

B.— Substances insolubles dans ’eau constituant la partie fondamentale,
du protoplasme: 59,3 %,

Nucléoprotéides oyt baadivepada gl Foss 32,3
acides nucléiqueslibres ........... ... ... 2,5
globulne’ o S e S Al e o deahs 0,5
W o] o T R el e e S 4,8
COGTEEE N ATEn e A N S e o 6,8
el s yo) A et e e (N SR e e ot 3,2
ol T AT PR s b g Sl e S A B e . A 1,3
autres substances organiques ................ 3,5
substances minérales ....................... 3,4
100 %

Dans cet ensemble, cependant, ce sont les albuminoides qui, sous le nom
général de protéides, tiennent le principal réle comme on I’a constaté depuis
longtemps : les éléments principaux de ces substances organiques complexes
sont au nombre de quatre : C, H, O, N, auxquels s’ajoute pour les protéides
du protoplasma, le phosphore et souvent le soufre. Les protéides peuvent
étre relativement simples comme l'albumine, ou trés complexes comme dans
beaucoup d’kétéroprotéides. Parmi ces derniers, les nucléoprotéides, combinai-
sons d’un holoprotéide et d’acide nucléique, composé organique phosphoré,
tiennent une place importante dans la substance des noyaux, mais se ren-
contrent également dans le cytoplasme, particuliérement dans les cellules
qui sont le siege d’importantes synthéses de substances protéiques (J. Bra-
CcHET, 1942).

L’élément fondamental entrant dans la construction des protéides est
Pamino-acide NH.-R-CO;H, dont il existe de nombreux types, et dont le
plus simple des représentants est le glycocolle, de formule

NH, — CH, — CO,H.

Leur agencement dans les molécules des protéides peut donner lieu pra-
tiquement & une infinité de combinaisons ; aussi la constitution chimique

E. B. XXVI 3

=
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des molécules des diverses protéides est-elle encore trés mal connue. En
revanche, nous avons des données assez certaines sur leur poids moléculaire
qui est considérable (1) et sur la forme de lamolécule qui est le plus souvent
celle de longues chaines d’amino-acides réunis par la liaison peptidique
—CO — NH — (chaines polypeptidiques de formule générale

— CO — CHR — NH—,

dans laquelle R est une chaine latérale de nature variable) mais, malgré ce
dispositil linéaire (fig. 11), qui prédispose a une structure fibreuse, beaucoup

H 0. R H g i R ; : g¢e R
N H _Cd ¢ N H ! c : H ! c
R ' H o R :H 0: R i H 0

Fi. 11. — Schéma d’'une chaine polypeptidique ou R désigne les
restes d’aminoacides. L’intervalle entre les lignes ponctuées cor-
respondant au territoire de chaque amino-acide est de 3,5 A.
L’intervalle entre les atomes de la chaine en zig-zag est de 1,43 A.
D’aprés Gurick, 1941,

de protéines (insuline, pepsine, albumine d’ceuf) peuvent former des couches
monomoléculaires, ce qui suggére'existence d'un réseau & deux dimensions.
D’autre part, dans certaines protéines, dites globulaires, 'union des résidus
d’amino-acides pourrait se faire par le moyen d’un groupement particulier
qui a regu le nom de cyclol (hypothése de Miss Wrinca d’Oxford). La mo-
lécule protéidique pourrait prendre alors la forme d’une sorte de cage, ce
qui rendrait compte de certaines de ses propriétés. D’aprés SvEpBERG (1939)
les molécules protéiques sont probablement construites par des agrégations
successives d’unités définies, parmi lesquelles seuls quelques agrégats sont
stables. La dissociation de ces grosses molécules dépend beaucoup de la
concentration des solutions, du pH, de 'addition de certains autres com-
posés.

Les protéines fibreuses, formées par le groupement cote a cote de longues
molécules en chaines, caractérisent surtout les éléments a fonction de sou-
tien ou a fonction motrice, telles que les fibrilles (kératine, myosine, ete.),
les poils, la soie, tandis que les protéines globulaires sont représentées par les
albuminoides de réserve, solubles et susceptibles de cristalliser & partir de
leur solution-meére (cristalloides des grains d’aleurone, hémoglobine, sérum-
albumine, etc.).

Certains protéides sont composés uniquement d’acides aminés (holopro-
téides) ; d’autres renferment en outre un groupement différent appelé grou-
pement prosthétique (hétéroprotéides). L’activité de la molécule dépend
souvent de ce groupement, comme dans beaucoup de ferments.

Enfin le protoplasma contient toujours une certaine proportion de corps

(1) Pour fixer les idées, les macromolécules des protéides peuvent avoir un poids
moléculaire allant de 17.500 (lactalbumine) a 500.000 ou méme plusieurs millions
(hémocyanines ou pigments respiratoires de certains Mollusques). Ces derniéres ont un
diameétre d'environ 160 Aet elles ont puétre photographiées au microscope électronique
par WiLLiams et Wyckowr (1945).
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appelés lipoides ou lipides complexes, lesquels sont associés aux protéides
formant des lipoprotéides. Ces lipoides sont ainsi nommés parce qu'ils ont
certains caractéres des corps gras. Alors qu’une partie des lipoides cellu-
laires peut étre extraite par des solvants appropriés, une autre partie ne peut
pas étre détachée ainsi de la substance du protoplasme : on pense qu’elle est
combinée aux protéides (masquée) formant précisément avec celles-ci des
lipo-protéides.

I’idée qu'il existe des lipo-protéides dans la constitution du protoplasme
est due, pour une large part, a des histologistes ou a des cyto-physiologistes.
Les chimistes et les biochimistes ignorent en général cette catégorie de pro-
téides qui, pour beaucoup d’entre eux, ne seraient pas des corps chimiques
définis, mais des « complexes d’adsorption ». Le lien pouvant exister entre les
lipoides et les protéides dans le protoplasme est inconnu, car ces substances
sont trop labiles pour étre isolées a partir de la cellule elle-méme. Par contre
on peut isoler a partir des albumines du sérum sanguin, comme I’a montré
MacuEB®UF (1927-1936), des lipoides unis a des protéides, par des liaisons
inconnues « mais suffisamment énergiques pour modifier profondément
toutes les propriétés de tous les constituants ». A ces liaisons, dont il ne pré-
juge pas le mode, MacnEB®UF a donné le nom de cénapses. Elles peuvent
nous donner une idée de certaines associations qui seraient caractérisiques
du protoplasme, les biocénapses.

Nous pouvons rapprocher de cette idée de Macueraur une hypotheése for-
mulée par Lepescukin : d’aprés ce savant le protoplasme vivant serait cons-
titué par des substances lipoido-protéidiques complexes et trés labiles, les
Vita-protéides, ou plus simplement Vitaides ; la simple action mécanique pour-
rait les désintégrer en libérant des produits intermédiaires comme des lipo-
protéides, ainsi que de I'énergie sous forme de chaleur ou de rayonnement
(rayons nécrobiotiques appartenant au spectre U. V.). Ces substances, par leur
instabilité, présenteraient ainsi des analogies avec les corps explosifs. Le méme
savant a cherché a déterminer le poids moléculaire de ces vitaides, par 'emploi
des rayons infra-rouges. I1 a obtenu des chiffres variés suivant la nature des
protoplasmes (107 millions pour la Levure, 43.000 pour le globule rouge de
I’Homme). D’autres auteurs ont encore admis Pexistence dans la matiére vi-
vante d’une substance hypothétique dont la décomposition serait cause de la
mort du protoplasme (biogéne de VERWORN).

La teneur relativement élevée du protoplasme en lipoides, pourrait expli-
quer que le protoplasme, bien que trés riche lui-méme en eau, ne se mélange
pas avec I'eau, méme s’il est mis en contact avec ce liquide a la suite d’une
blessure. La lipophanérose, qui consiste dans I'apparition de fines goutte-
lettes lipoidiques a l'intérieur du protoplasme dans certaines conditions
pathologiques, met bien aussi en évidence I'importance des constituants
Lipo-protéidiques dans la matiere vivante.

Les glucides qui se rencontrent dans la composition du protoplasme reple-
sentent sans doute, la plupart du temps, des produits du métabolisme et il
ne saurait étre question de leur attribuer un réle comparable 4 celui des albu-
minoides ou des lipoides : ce sont tantot des aliments, tantot des substances
de réserve ou de désassimilation.
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Les éléments minéraux du protoplasme sont nombreux et variés : certains
sont probablement accidentels, mais d’autres sont indispensables et jouent
sans doute un rdle important dans la constitution des enzymes ou des hor-
mones nécessaires au fonctionnement vital. Le fait que le protoplasme mort
est rapidement décomposé par des ferments propres, inactifs auparavant,
(autolyse) semble indiquer que les enzymes sont liées normalement a la subs-
tance vivante, ou que celle-ci, dans son intégrité, n’est pas attaquable par
ces ferments.

La composition chimique du protoplasme peut done vraisemblablement
se représenter comme une association de corps complexes parmi lesquels
dominent des protéides variés, des nucléoprotéides et des lipoprotéides.
L’union entre les substances complexes présentes dans le protoplasme serait
du type des biocénapses ou des symplexes, comme celle qui peut résulter de
I'utilisation des valences résiduelles des chaines de polypeptides ou des
forces de cohésion ; il pourrait s’agir, dans certains cas, de liaisons labiles de
simple adsorption ou de solvatation, d’oit leur mobilité caractéristique. Ces
substances albuminoides complexes sont imbibées d’eau et elles sont accom-
pagnées dans la cellule de solutions étendues de protéides plus simples (pro-
téines) de substances minérales ou de glucides.

o

b) Etat physique du pl:otoplasme.

Le protoplasme, comme nous I’avons vu, se dérobe en grande partie aux
méthodes d’étude du chimiste et c’est plutot a la physicochimie qu'il nous
faut recourir pour avoir d’utiles renseignements sur sa nature et sur son
activité. C’est pourquoi nous allons nous demander maintenant quel est
Pétat physique du protoplasme. Pour répondre & cette question diverses
méthodes peuvent étre employées. Tout d’abord I'observation des mouve-
ments protoplasmiques d’ensemble et particulierement de la cyclose, la ol
elle existe, est trés instructive; I’étude d’un organisme trés simple, comme
une Amibe, en train d’émettre des pseudopodes autour d’elle, I'observation
aussi du déplacement des particules incluses dans le protoplasme, nous ren-
seignent sur I'état plus ou moins fluide, plus ou moins consistant, ou plus ou
moins visqueux du protoplasme. I’emploi de la force centrifuge peut égale-
ment apporter d’utiles indications au sujet de la viscosité, suivant la vitesse
plus ou moins grande avec laquelle se fait la sédimentation des particules
plus lourdes contenues & 'intérieur du protoplasme. Le microscope & micro-
dissection et I'ultra-microscope seront mis également & contribution.

Voici quelques-uns des résultats auxquels on est arrivé dans cette direc-
tion : le protoplasme semble se comporter parfois & la maniére d’un véritable
liquide, surtout lorsque nous le voyons entrainé dans un mouvement de
rotation rapide a I'intérieur d'une cellule pourvue de membrane. Clest
encore les propriétés d’un liquide que manifeste le protoplasme mis brusque-
ment en contact avec I'eau comme dans P'expérience classique du siphon
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sectionné de Vaucheria (1) : & la suite du traumatisme le protoplasme
s’écoule dans I’eau on il prend la forme de masses sphériques sous effet de
la tension superficielle qui tend & lni faire occuper le volume de surface
minima. ;

L’expérience réussit également chez d’autres Siphonées comme les
Bryopsts.-Par contre, avec un siphon d’une Mucorinée comme un Rhizopus
(SErrRriz, 1921), il est nécessaire d’exercer une certaine pression sur ’hyphe
sectionnée pour en faire écouler le protoplasme & la maniére dont la couleur
sort d’un tube pressé entre les doigts d'un peintre. Ces expériences et
d’autres encore montrent que le protoplasme n’est pas miscible a I'eau et
que son degré de consistance est essentiellement variable.

¢) La ecyclose ou cireulation protoplasmique.-

Le mouvement généralisé du protoplasme dans les cellules entourées d'une
membrane, ce qu’'on appelle la cyclose, est un phénomeéne connu depuis long-
temps (Corri, 1773 ; Durrocuer, 1838) et qui a suscité de nombreuses
recherches : on l'observe avec une intensité particuliere dans les veines
liquides du plasmode des Myxomycetes, dans les grandes cellules inter-
nodales des Nitelles, dans les siphons des Champignons (Mucor, Phyco-
myces, ete.), dans les tubes polliniques et dans les poils absorbants des radi-
cules, dans les cellules chlorophylliennes des Monocotylédones aquatiques
comme I'Elodea canadensis ou le Vullisneria spiralis. C’est un mouvement
en général trés complexe lorsque le protoplasme constitue non seulement
une couche, pariétale tapissant la paroi cellulaire, mais encore des veines
anastomosées et constamment déplacées qui traversent la vacuole centrale,
ou des travées découpant cette vacuole en compartiments séparés. Dans les
grands articles des Nitelles le protoplasme est uniquement pariétal et la
eyclose consiste véritablement dans une rotation de la matiere vivante qui
entraine avec elle tous les éléments figurés comme les noyaux et les chloro-
plastes ; cependant il reste une région extérieure, adjacente a la membrane,
qui posséde une fixité relative, et qui ne participe pas au mouvement géné-
ral. Il existe done dans le protoplasme des régions plus fluides que les
autres et c’est la, semble-t-il, un fait général.

Dans les cellules a travées multiples de cytoplasme le mouvement est
surtout rendu visible par le déplacement des plastes, des mitochondries et
surtout par celui des gouttelettes brillantes connues sous le nom de micro-
somes. Ceux-ci, en raison de leur petite taille, sont doués des mouvements
les plus rapides le long des filaments cytoplasmiques de réunion ou ils eir-
culent sans tréve, tout en étant animés parfois d'une légére agitation

(1) Cette expérience, due a HoFMEISTER, BERTHOLD et reproduite depuis dans tous
les ouvrages élémentaires, n'est pas d’une réussite aussi facile qu’on pourrait le croire :
bien souvent, a la suite d’une blessure, le protoplasme des Vaucheria, une fois au contact
de I'eau, se désagrége presque aussitot, sans donner lieu a la formation de boules sarco-
diques ; cela tient sans doute a la destruction du mince film protecteur qui se forme ins-
tantanément autour de tout protoplasme en contact avec le milieu extérieur ; il se pent
aussi que, dans certains cas, ce film protecteur, n’ait pas le temps de se former.
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brownienne. Le déplacement des particules & I'intérieur du protoplasme, qui
est le signe le plus apparent de sa vitalité, ne doit pas faire oublier leurs mou-
vements d’ensemble traduits par les changements perpétuels dans I'archi-
tecture des fils et des travées du cytoplasme, dans la formation aussi d’ex-
pansions et de rétractions de la masse vivante vers I'intérieur de la vacuole.
11 résulte de ces changements que la surface du protoplasme en contact
avec la vacuole centrale est, non pas unie; mais le plus souvent bosselée et
continuellement modifiée. Réciproquement le contour vacuolaire accuse
des déformations incessantes et variées.

Le mouvement cytoplasmique est un des signes que I'on invoque le plus
souvent pour reconnaitre si une: cellule est morte ou vivante. Une cellule
ou s’observe encore la cyclose, ou certains déplacements normaux des gra-
nulations cytoplasmiques, est encore vivante ; mais I'absence de tout mou-
vement appréciable ne prouve nullement qu'une cellule est morte. Cer-
taines expériences montrent en effet, que sous diverses influences, comme
par exemple le desséchement, la cyclose peut cesser complétement, sans
entrainer la mort cellulaire et, si 'on fait arriver de nouveau de 1'eau au
contact de la cellule, la- circulation cytoplasmique reprend et l'on assiste
a un véritable réveil de I'activité cellulaire.

I’étude de la circulation protoplasmique dans diverses conditions expé-
rimentales, montre que le protoplasme dépend étroitement du milieu exté-
rieur qui conditionne son activité (action de la chaleur, d’'un choc électrique,
de la composition chimique du milieu, ete.).

Dans les années récentes le réle de la pression hydrostatique a été particu-
lierement étudié : or 'on a établi que la pression avait une action profonde sur les
manifestations vitales en relation avec la viscosité du protoplasme et avec les
changements de gel a sol et réciproquement. Il n’est donc pas surprenant que la
pression hydrostatique influence la circulation du protoplasme et qu’elle puisse,
a un certain degré, ralentir et méme arréter complétement le mouvement cyto-
plasmique.

De nombreux travaux se sont proposé d’autre part, I'étude de ces mou-
vements en fonction de divers facteurs chimiques : ils ont montré que la
cyclose pouvait étre, par exemple, momentanément suspendue par’action de
certaines substances chimiques, en particulier par les narcotiques (chloro-
forme, éther, etc.). Sans vouloir envisager la question dans son ensemble,
nous donnerons une idée de ces expériences en étudiant I'action d’un acide
(acide acétique), a une dilution convenable, sur la cyclose dans les poils
aériens de la Courge (fig. 12) qui constituent un objet trés favorable & ce
genre de recherches. Or, le réactif agissant sous une concentration suffisam-
ment faible, on constate que le ralentissement de l'activité du protoplasme
est progressif et que, tout d’abord, les goutelettes lipidiques brillantes
connues sous le nom de microsomes continuent a se mouvoir assez long-
temps aprés que les plastes et les mitochondries ne manifestent plus aucun
déplacement appréciable dans la cellule. Ces microsomes, un peu plus tard,
ralentissent leur mouvement qui devient d’autre part irrégulier et s’accom-
pagne d’agitation brownienne de plus en plus marquée ; lorsque les micro-
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somes ne possédent plus qu’une trépidation brownienne sur place, on doit
admettre que la cyclose est totalement abolie ; cette trépidation brownienne
est intense et son amplitude est telle qu’elle pourrait faire croire a I'exis-
tence de vacuoles creusées dans le cytoplasme et contenant les microsomes.
Cependant aucun autre fait, aucun indice
ne vient appuyer cette hypothese, et il est
nécessaire d’admettre que les microsomes,
dans une cellule ainsi modifiée, sont ani-
més de mouvements browniens par suite
d’une forte diminution de la viscosité cyto-
plasmique dans la région qu’ils occupent
et qui parait constituée par la région la
plus profonde du cytoplasme, celle qui
avoisine la vacuole centrale. Finalement
I'agitation brownienne, elle-méme, cesse
tout a fait et le protoplasme a apparence
d’étre figé.

La reprise de la cyclose peut avoir lien
dans une cellule, comme nous l'avons
montré, méme si ce dernier stade d’immo-
bilité complete et exclusif de tout déplace-
ment brownien a été atteint par le proto-
plasme. Les cellules une fois soustraites
a Vaction de I'eau acétique et placées dans
I’eau, reprennent peu a peu leur pleine
vitalité attestée par la cyclose ; cette
reprise a lieu suivant une série d’étapes
correspondant, mais en sens inverse, a

celles de la période précédente. On arrive
ainsi & établir, fait un peu paradoxal, que
le mouvement brownien sur place des mi-
crosomes est le premier indice du retourde
la vitalité dans une cellule a cyclose com-
pletement bloquée (P. DaNGeArD, 1942).

La circulation proteplasmique a fait
I'objet de diverses tentatives d’explication
dont aucune n’est satisfaisante. Certaines

Fig. 12. — Cellule d’un poil

épidermique de Bryonia
dioica (Cucurbitacée) obser-
vée vivante montrant, dans
les travées cytoplasmiques,
la cyclose, dont la direction
est indiquée par des fléches;
sur le coté le noyau hyalin,
avec des nucéoles et des
chromocentres; dans les tra-
véesil existe des plastes glo-
buleux entrainés par les cou-
rants. x 500

sont basées sur la tension de surface ou

sur ’hydratation ; d’autres font appel & 'osmose électrique. SE1rriz a suggéré
quela cyclose chez les Myxomyceétes pouvait étre due a des pulsations ryth-
miques du plasmode : avec une accélération convenable, il est possible en
effet de cinématographier ces mouvements rythmiques et de les révéler.
On pourrait envisager que ces mouvements seraient dus a la contraction
de molécules plissées. La contractilité de la matiére vivante, qui est une de
ses propriétés fondamentales, pourrait ainsi dépendre du raccourcissement
de fibres protéidiques par plissement moléculaire ou contraction hélicoidale.
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Chez les Champignons, dont la circulation protoplasmique dans les hyphes
non cloisonnées et méme dans les filaments cloisonnés a été observée depuis
longtemps, la cause du mouvement a été attribuée principalement a deux fac-
teurs : la pression vacuolaire et I’augmentation de la masse protoplasmique
(BuLLEr, 1933). Airsi, dans un mycélium cloisonné de Pyronema confluens, les
vacuoles des régions dgées du thalle, en augmentant de volume sous I’effet d’une
pression accrue, peuvent, pousser la masse du protoplasme vers les extrémités
en voie de croissance. La pressior développée dans les vacuoles, combinée avec
P’augmentation de volume du protoplasme, permet ainsi d’expliquer, ou tout au
moins de comprendre, le mouvement général de déplacement qui a lieu dans un
mycélium cloisonné, mais a septums perforés, comme celui du Pyronema,en direc-
tion du sommet des hyphes jeunes a protoplasma dense et a vacuoles petites.
11 ne permet pas, par contre, d’expliquer le double courant constaté dans les
hyphes non cloisonnées d’un Rhizopus ou d’un Muror. L.a circulation protoplas-
mique chez les Champignons a donc des caractéres un peu spéciaux dus a la
nature des hyphes et & leur mode de croissance.

d) Changements d’états physiques du protoplasme.

Ces faits montrent bien que le protoplasme peut subir des changements
importants dans son état physique sans perdre sa vitalité.

Parmi ces changements, ceux qui concernent la viscosité sont particuliere-
ment marqués en relation avec la teneur en eau. Enfin, méme dans le cas ou le
protoplasme manifeste les propriétés d’un llquide, il ne s’agirait pas, si Pon en
croit les expériences de PreirreR (1937) d’un véritable liquide ni d’une vraie
solution au sens ou I’entendent les physiciens, car 'écoulement du protoplasme
est anormal : il n’a pas une valeur unique de la viscosité, mais plusieurs ef il
n’obéit pas aux lois de Newron, de PoiseuviLLe et de Stokes. C’est en ce sens
que Preirrer a pu affirmer la nature, non newtonienne, du protoplasme.
D’autre part, le protoplasme s’écoulant a travers un tube capillaire se montre
anisotrope entre nicols croisés, exactement comme se montre biréfringent le pro-
toplasme qui s’écoule dans un pseudopode (ScuminT, 1937).

Le protoplasme dans son état de pleine activité, n’est pas d’ailleurs tou-
jours comparable a un liquide, et de nombreuses cellules sont dépourvues
de cyclose appréciable. Bien souvent le protoplasme se présente plutot
comme une matiére de consistance épaisse, plus ou moins visqueuse et dont
I’état peut varier d’ailleurs, comme on I’a montré, suivant I'état du déve-
loppement.

Nous avons vu d’autre part que dans une méme cellule (Nitelle, Courge)
certaines parties du protoplasme sont plus fluides que d’autres et sans doute
le fait doit étre général, sans compter que la viscosité peut subir de grandes
variations d’'un moment & l'autre. L'étude des Amibes et du plasmode des
Myxomyecetes conduit & la méme constatation. Ainsi, d’aprés Seirriz (1934),
dans un Myxomycete, il y a des régions dont la viscosité est comparable &
celle de I'huile : ce sont celles qui progressent sur la marge du plasmode en
voie d’extension ; d’autres ont une consistance plus ferme, ce sont les inter-
valles entre les veines a circulation active ; leur viscosité est comparable a
celle de la pate de pain. Enfin la région extérieure du plasmode forme un -
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revétement résistant comparable & une sorte de croiite ou d’écorce a visco-
sité tres élevée.

Les expériences de microdissection semblent indiquer par ailleurs que le
protoplasme est doué d’élasticité (caractere de solide) : ainsi dans une expé-
rience de ScArtn (1927) sur les Spirogyra, le noyau peut étre déplacé d’un
bout & I'autre de la cellule, au moyen du micromanipulateur ; mais il reprend
immédiatement son emplacement primitif dés qu’il est relaché. Cette pro-
priété parait tout d’abord en contradiction avec I'état fluide qui permet le

Fi16. 13. — Schéma de la formation d’un coacervatl a partir d’une
solution colloidale (A). Les cercles a ligne brisée correspondent
A des enveloppes d’eau autour des particules (d’aprés Bour~g,
1941).

déplacement facile des molécules Jes unes par rapport aux autres, mais elle
s’explique cependant par la nature colloidale du protoplasme. L’état phy-
sique du protoplasme participe en effet nécessairement de la nature des col-
loides, étant donné le poids moléculaire trés élevé de ses constituants fonda-
mentaux, les protéides et nucléoprotéides. Comme cela est connu pour cer-
tains milieux colloidaux non vivants, désignés sous le nom de gels, ou de
gelées, et qui possédent une sorte de trame, le protoplasme pourrait étre dans
un état intermédiaire entre les liquides et les solides. Son armature protéi-
nique caractéristique a été désignée parfois sous le nom de cytosquelette : elle
est formée par les protéines de structure qui ont les caractéres de fibres.

On connait d’autre part, en chimie colloidale, certains états dela matiere
qui rappellent les partic ularités du protoplasme : de ce nombre sont la coa-
cervation et la thizotropie. La coacervation consiste dans une séparation, au
sein d’un sol colloidal, de particules liées au milieu de dispersion e t qui s’ag-
glomeérent en amas plus ou moins volumineux (fig. 13). Cet état est réversible.
D’aprés J. Ducraux (1934) il existe une tres grande analogie entre le proto-
plasme et un systéme coacervé : c’est en effet une solution aqueuse et il n’est
pas miscible a 'eau : sa zone de stabilité est peu étendue et il est dans un état
qu’on peut qualifier de critique. Cette description s’applique plus particu-
litrement & une gouttelette de protoplasme isolée dans I'eau, mais il est pos-
sible également de comparer diverses inclusions cellulaires 4 des coacervats :
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ainsi le noyau dans le protoplasme, le nucléole dans le noyau, des enclaves
nucléolaires dans le nucléole, 'appareil de Golgi, peuvent étre envisagés
comme des masses coacervées avec plus ou moins de réalité.

On a pu également comparer aux phénomenes de thizotropie, la propriété
du cytoplasme de passer facilement del’état rigide a I'état mobile, ou, ce qui
revient au méme, de la forme quiescente a la forme active. Par cette pro-
priété de modifier sa fluidité suivant les circonstances, le gel protoplasmique
« se rapproche de certains composés colloidaux qui, au repos, forment une
gelée assez rigide et qui, quand on les agite, deviennent de plus en plus
fluides, pour redevenir rigides si on les abandonne a eux-mémes (composés
thixotropiques) » (Encyel. frang., t. TV). C’est a une conclusion analogue
concernant I'état physique de la substance vivante qu’aboutissent les obser-
vations d’ordre ultra-microscopique, de méme que ’étude des miodifica-
tions introduites par les fixateurs et autres agents produisant la mort du
protoplasme. Nous envisagerons ces données plus particulierement en rap-
port avec I'étude du cytoplasme (1).

II. — LE CYTOPLASME

Le cytoplasme se présente, dans la cellule vivante, comme une matiere
d’apparence homogene et hyaline, légérement plus réfringente que I'eau. Il
est limité du coté extérieur par une région différenciée de sa surface, la mem-
brane cytoplasmique, encore distinguée sous le nom de couche limitante,
membrane plasmique, ou plasmalemma. Pour certains il s’agirait d’une véri-
table membrane distincte, pour d’autres, d’une simple couche monomolécu-
laire orientée. Les expériences de H. DEvaux ont démontré P'existence de
ces films trés minces, souvent monomoléculaires, par étalement a la surface
des liquides de diverses substances (huile, albumine) ; elles fournissent une
image suggestive des conditions qui se trouvent réalisées au contact du cyto-
plasme et d’un milieu différent. Les membranes plasmiques pourraient étre
ainsi de trés minces films de nature probablement lipoprotéidique et jouis-
sant des propriétés d’hémiperméabilité par suite de leur structure différenciée
(orientation des molécules au niveau des interfaces). CHAMBERs (1938) qui a
particuliérement étudié la membrane protoplasmique des ceufs, appelle film
de surface eytoplasmique la trés mince couche qui revét le cytoplasme et dont
sa vitalité dépend. Pour Frev-Wyssnineg (1938) il s’agirait d’une couche
jimitante (grenzschicht) dans laquelle se rassembleraient les lipoides par suite
de leur propriété d’abaisser la tension superficielle. Au moyen du microscope
polarisant on a pu constater le caractére biréfringent de certaines membranes
plasmiques ce qui a permis de leur attribuer une structure lamellaire : la

(1) D’aprés HoLLANDE (1944-45) le protoplasme renfermerait des formations tubu-
lées caractéristiques qu’il appelle des solénoscmes et le noyau cellulaire serait constitué
également des mémes formations, mais plus différenciées et imprégnées de nucléines,
les spirémeides (voir a ce sujet p. 219, en note).
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mince pellicule qui revét les globules rouges aurait cette constitution feuille-
tée (1).

a) Les problémes de la strueture du eytoplasme.

Les probléemes de la structure du cytoplasme se sont posés tout d’abord a
I'échelle des dimensions microscopiques et plus récemment sous I'aspect
ultra-microscopique et infra-visible, pour aboutir finalement sur le plan des
dimensions moléculaires.

Autrefois on avait considéré le cytoplasme comme ayant une structure
particuliere d’ordre microscopique, parce que l'on décrivait surtout les
aspects obtenus aprés fixation, c’est-a-dire aprés avoir tué la cellule. au
moyen de liquides fixateurs. Or la fixation détermine I’apparition dans le
cytoplasme, précédemment homogeéne, de granulations ou d’un réticulum.
Suivant les cas, suivant les fixateurs employés, les eytologistes avaient décrit
le cytoplasme comme ayant une structure granulaire (ArLtvany), fibrillaire
(FLemming), réticulaire (Camrnoy), alvéolaire (Biitscurr), sphérulaire
(KiinsTLER). La description de toutes ces structures, d’ailleurs, n’était pas
due toujours a I'observation de détails artificiels : il y a de bonnes raisons de
croire que les granules d’ALTMANN ou les filaments vus par FLEMMING repré-
sentaient des éléments réels, comme les mitochondries, dont 'abondance a
I'intérieur du cytoplasme peut donner I'impression que ce dernier posséde
une structure propre granuleuse ou fibrillaire. De méme I'interprétation
d’une structure, dite alvéolaire, a pu résulter de la confusion entre la dispo-
sition du cytoplasme autour de certaines inclusions (ce qu'on peut appeler
Iarchitecture du cytoplasme) et la structure proprement dite : c¢’est ainsi
que du cytoplasme contenant de nombreuses gouttelettes associées d'une
maniére trés dense, donnera I'impression d’étre alvéolaire apres la dissolu-
tion de ces gouttelettes ; des exemples de cette architecture alvéolaire s’ob-
servent pour les ceufs bourrés de vitellus, ou dans les cellules d’albumen
riches en huile. La structure sphérulaire peut étre due, en grande partie, a
I'observation d’un cytoplasme bourré de mitochondries altérées. La structure
fibrillaire peut enfin étre une apparence causée par des courants cytoplas-
miques rapides qui déterminent la formation de minces travées cytoplas-
miques orientées (Vaucheria, P. DANGEARD, 1940). Elle peut étre due aussi
a lexistence de véritables fibrilles cytoplasmiques, comme dans beaucoup
de cellules épithéliales (tonofibrilles). 11 est plus difficile de savoir ce que
représentent les fibrilles, longues et minces, décrites dans les amibocytes des
Invertébrés et qui ressemblent a de longs chondriocontes (linome de A. Dg-
HORNE, FavurEi-Frémier, 1927).

Il résulte aujourd’hui des travaux de MAvER et ScHAEFFER (1908), de
Faurg-Frémier sur la cellule animale, de P. BEcQuereL, LaricQuE, GurL-

(1) On aisolé dustroma, ou résidu posthémolytique des globules rouges, une protéine,
la stromatine, qui a des propriétés voisines de celles de la Kératine. Cette substance
serait un constituant important de la membrane des globules rouges et sans doute des
membranes plasmiques en général, ol elle serait associée a des lipides (Jorres E.,
1932 ; BALLENTINE, 1944).
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LIERMOND, sur la cellule végétale, que le cytoplasme vivant, observé sur
fond noir, est optiquement vide. Seules les particules étrangéres a la subs-
tance vivante (particuliérement les microsomes ou gouttelettes lipidiques
de la cellule végétale) peuvent apparaitre comme des points lumineux ou
brillants avec I'éclairage latéral. Les plastes et les chondriosomes ne se mani-
festent, dans les mémes conditions d’observation, qu’exceptionnellement
par leur contour qui forme un liseré a peine visible. On sait d’ailleurs que les
chondriosomes sont déja difficiles & voir, la plupart du temps, dans une cellule
vivante. Les travaux que nous venons de citer s’opposent par leurs conclu-
sions aux résultats d’autres anteurs (Gainukov, BayLiss, ete.) qui avaient
cru reconnaitre dans le cytoplasme des éléments visibles a I'ultra-micros-
cope et de la nature des micelles colloidales. C’est seulement dans des cir-
constances pathologiques, ou aprés la mort, que le cytoplasme prend une
apparence d’abord trouble, nuageuse, puis aspect grossiérement et irrégu-
ierement granuleux par suite de la floculation du systéeme colloidal.

La plupart des auteurs admettent que cette floculation est toujours irréver-
sible (1) et que 'apparition d’une structure granuleuse, dans le cytoplasme vi-
vant précédemment homeagéne, est toujours le signe d’une altération évoluant
vers la mort d’une facon irrémédiable. C’est 14 I'idée classique, telle qu’elle est
exposée notamment par GUILLIERMOND (Traité p.422); mais il semble que cette
opinion soit trop absolue, car 'apparition de granules dans le cytoplasme sous
Vaction d’un acide dilué et le retour a I’état homogéne aprés I’élimination de ce
toxique, ont été signalés par M. R. Lewiss (3923) sous le nom de « reversible
gelation » et nous avons décrit un phénomeéne comparable récemment (1942).
Rappelons aussi que FAvrg-FrémieT a déerit autrefois 11910) la transformation
du cytoplasme d’un gel en un sol et réciproquement chez les Infusoirs Ciliés :
sous I'action de I’acide acétique dilué le cytoplasme peut prendre un aspect
trouble el, si 'on ne dépasse pas ce stade, ’altération est réversible. Il semble
donc établi que le cytoplasme peut partiellement floculer, puis revenir & la con-
dition normale.

b) Comparaison avee un gel eolloidal.

Aujourd’hui, I'observation vitale microscopique et ultra-microscopique
du cytoplasme, conduit done & considérer cette substance complexe comme
une sorte de gel ou de gelée colloidale, dont la phase dispersée serait formée
de particules, molécules ou micelles, soit trop petites pour étre révélées a
Pexamen, méme sur fond noir, soit trop peu différentes optiquement du
milieu de dispersion pour étre distinguées a I'ultra-microscope. D’autre part
le cytoplasme étant trés riche en eau appartient évidemment a la catégorie
des hydrogels (2), ¢’est-a-dire qu’il se trouve a I'état colloidal et imbibé d’eau,

(1) Il est bien connu que le noyau, comme nous le verrons (p. 143) peut présenter
facilement des changements de structure réversibles. Il est vrai qu’il peut s’agir assez
souvent, dans ce dernier cas, non d'une précipitation, mais de la révélation d’une struc-
ture préexistante invisible auparavant.

(2) Larrcoue (1929) a critiqué I'emploi du mot gel pour le cytoplasme dont I'état
physique n’est pas comparable a une gelée, mais plutdt a un liquide. A. MavER (1929)
a défendu au contraire le terme de gel qu’il a proposé pour le protoplasme en se fondant
sur les caractéres d’homogénéité optique, I'aspect amicronique et la viscosité., Pour
Serrriz (1938) il s’agit d’une gelée (the living jellies).
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avec absence de particules visibles a l'ultra-microscope. D’aprés GUILLIER-
monD (1931), la seule structure & considérer dans le cytoplasme serait celle
due 4 sa constitution physique, mais cette définition laisse le champ libre
pour beaucoup d’hypotheses et il ne faudrait pas en tirer la conclusion que
le cytoplasme est une simple émulsion. Il est bien certain en effet que I'ho-
mogénéité optique du cytoplasme recouvre en réalité une hétérogénéité
extréme dans le domaine micellaire ou moléculaire. Aussi, pour rendre
compte de 1'élasticité du protoplasme, SErrriz (1934) considére-t-il sa struc-
ture comme un enchevétrement ou un lacis de fibres, longues, ténues, cris-
tallines, de dimensions moléculaires ou colloidales : ceci donnerait au proto-
plasma « une structure en treillis » qui est la condition mécanique de ses pro-
priétés d’élasticité. Cest également a une configuration de ce type que se
rapporte le schéma donné par Frey-WyssrLine de la structure molécu-
laire du protoplasme (1938, p. 138) et celui de ScumipT (1939) s’inspire
des mémes principes, tandis que D. Wrincn (1941)- concoit Pexistence
d’un réseau de macromolécules globulaires. Notons par ailleurs que cer-

tains auteurs expliquent I'élasticité du protoplasme par sa structure spirale
(W. D. Fraxears, 1939)

Le cytoplasme formerait done un systéme colloidal particulier dans lequel les
particules ne seraient pas libres, mais réunies entre elles de facon & constituer
une trame complexe, et d’une ordonnance réguliere. Certains auteurs vont
méme plas loin en admettant que I'état cristallin, que 'on étend assez facile-
ment aujourd’hui aux protéines non vivantes, pourrait étre le fait du proto-
plasme lui-méme (Barrsein, 1940); mais, ainsi que DP'écrit Serrriz (1938)
« comme le protoplasme est souvent fluide, sa nature cristalline doit étre celle
des cristaux liquides ». Ainsi la différence entre la matiére vivante et non vi-
vante résiderait surtout dans une complexité beaucoup plus grande de la pre-
miere et non dans un mode différent de construction. Le biologiste doit donc
renoncer, pour bien des raisons, 4 'idée qu’il se faisait jusqu’ici d’un cytoplasme
essentiellement amorphe. Comme P’écrit J. Ducraux (1942) «le protoplasma
mort peut étre isotrope ; il ne Pest pas dans la cellule vivante. La, il a une struc-
ture, et nous ne savons pas réduire cette structure en termes physico-chimiques. »

Toutes les comparaisons que 'on peut établir entre le cytoplasme et les
milieux colloidaux non vivants sont donc certainement trés approxima-
tives. Il en est de méme de toute représentation schématique de la structure
moléculaire. En effet le cytoplasme, nous le savons, élabore des membranes
ou des parois squelettiques d’une organisation trés définie et souvent trés
réguliere géométriquement (membrane cellulosique, carapace des Diato-
mées). Comment le cytoplasme qui est a I'origine de ces constructions com-
plexes et ordonnées, pourrait-il étre lui-méme sans structure définie et sans
arrangement ordonné de ses molécules ? 11 est difficile de le supposer (1), mais
le cytoplasme n’en échappe pas moins a toute conception de structure rigide.

(1) MENKE (1940) a fait un essai d’étude directe de la structure fine du protoplasme
au moyen du microscope ¢lectronique. On n’observe évidemment ainsi que des maté-
riaux de démolition du protoplasme : ceux-ci seraient des particules en forme de béaton-
nets ayant 35 a 45 mu de long sur 8 a4 10 my de large, qui peuvent s’ordonner en chaines ;
on trouve en outre des particules constituantes sphériques (8-10 my) ; les dimensions des

élémegts en batonnets apparaissent de I'ordre de grosseur des macromolécules d’albu-
minoides.
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Les données au sujet d’une structure fine, ultramicroscopique du cyto-
plasme (leptonique) sont encore bien vagues et si 'on fait état des travaux
en lumiere polarisée, il semble difficile d’accorder au cytoplasme un certain
degré d’orientation de ses particules, au moins en reégle générale. Cest pour-
quoi, dans les différents schémas que I'on a établis pour la structure molécu-
laire du cytoplasme, figurent des macromolécules disposées dans un ordre
absolument quelconque. Cependant on doit admettre que la structure du
cytoplasme est telle que certaines dispositions prédominantes peuvent s’éta-
blir, au moins temporairement et dans des cas particuliers. Le cytoplasme a
certainement la possibilité de réaliser, en lui ou en dehors de lui, certains
assemblages réguliers dans certaines circonstances : on se trouve ainsi con-
duit & supposer, dans certains cytoplasmes, l'existence d’une structure
orientée infra-visible. CHADEFAUD (1933) qui a soulevé cette question a cru
observer des phénomeénes de « torsion » cytoplasmique chez I’Algue Drapar-
naldia il observe également une relation entre la structure cytoplasmique et
celle de la membrane cellulaire dans les cellules allongées de Chorda filum.
D’apreés lui le eytoplasme, au moins en partie, aurait ses micelles orientées
selon des lignes directrices un peu a la fagon des éléments d'un cristal. Cela
n’a rien d’invraisemblable; toutefois, en ce qui concerne les relations entre
la structure supposée du cytoplasme et celle de la membrane, nous ferons
remarquer que MARTENs (1940) n’a pas trouvé de relation directe, dans les
poils staminaux de 7'radescantia, entre la direction des courants cytoplas-
miques et les ornements cuticulaires de la membrane. Signalons d’autre
part I'observation de KiisTer (1939), montrant que la centrifugation d’une
cellule de Spirogyra produit des effets différents suivant qu’elle est effectuée
dans le sens de la longueur ou dans le sens de la largeur sur un filament. Il
en déduit que le cytoplasme de la cellule posséde une orientation générale
de son organisation dans le sens longitudinal. Ce cytoplasme pourrait étre
constitué par une charpente protéidique submicroscopique et polarisée (1).

Certaines expériences de Moore (1934) sur les plasmodes d’un Myxomycéte
le Physarum polycephalum sont également trés suggestives. Elles semblent
prouver que le cytoplasme ne peut pas étre indéfiniment fragmenté tout en con-
servant sa vitalité, car, au deld d’une certaine limite la mort est inévitable,
comme si un certain assemblage minimum était indispensable au maintien de ses
propriétés essentielles. Déja LisTer (1888) avait montré qu’on peut filtrer en
quelque sorte sur du coton le plasmode d’un Myxomycete comme un Badhamia
utricularis. 11 avait observé qu’un plasmode de cette espéce, encombré par les
spores colorées d’un Champignon dont il s’était nourri et qui lui conféraient une
teinte brune différente de sa coloration jaune habituelle reprend entiérement
sa teinte naturelle aprés avoir passé au travers d’une bourre de coton humide
que 'on a mis sur sa route. Les expériences de MoorE, un peu analogue aux

(1) La présence simultanée de fluidité et de continuité structurale exige pour le
protoplasme une configuration modifiable a tout instant. Les chaines latérales qui
unissent les molécules entre elles doivent pouvoir se déplacer. Cela serait possible,
d’apres SErFriz (1945), en admettant une sorte de lien dont I’attache serait solide d’un
cdté et faible de I’autre. L’« hydrogen bond », ¢’est-a-dire la liaison par un atome d’H,
aurait ce caractére. Des démolitions ou des reconstructions de la structure protoplas-
mique pourraient ainsi se produire sous I'influence de ce qu’on appelle une excitation
et I'irritabilité du protoplasme s’expliquerait par des changements rapides dans I'ar-
chitecture de ce dernier.
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précédentes, consistaient a filtrer, si 'on peut dire, le protoplasme du plasmode
au travers de tamis aux pores vlus ou moins étroits ; or le plasmode peut tra-
verser de lui-méme, impunément, un filtre de papier parchemin dont les pores
sont trés étroits (5 x 10-* mm.), tandis qu’il meurt si on P'oblige & franchir sous
une certaine pression un filtre en tissu de soie 4 mailles beaucoup plus larges
(5 % 10-* mm.) ; il semble donc que le protoplasme vivant renferme des parti-
cules ayant une longueur et une largeur définie et dont Pintégrité est indispen-
sable au maintien de la vie.

¢) Différenciation a Pintérieur du eytoplasme.

Le cytoplasme, comme nous venons de le voir, apparait dépourvu de
strueture microscopique visible et la conception du cytoplasme comme une

Fic. 14. — Une Amibe (Ama@ba sp. ):n, noyau;en, endoplasme ;
ec, ectoplasme ; ve,vacuole contractile; vd,vacuole digestive; p,
pseudopode.

substance microscopiquement homogeéne a fini par s'imposer. Il ne faudrait
pas en déduire, cependant, qu’il n’existe aucune différenciation soit a I'exté-
rieur, soit & 'intérieur du cytoplasme et certaines distinctions faites autre-
fois entre diverses sortes de eytoplasme semblent encore valables : telles
sont les distinctions entre ectoplasma et endoplasma, entre kinoplasma et
trophoplasma (STRASBURGER, 1892). Les premieres s’appliquent surtout
aux Protozoaires, ol elles sont particulierement évidentes et méritent sang
doute d’étre conservées. C'est ainsi qu'une Amibe posséde une région péri-
phérique de son cytoplasme qui est hyaline et qui se distingue facilement de
la partie plus interne remplie de granulations (endoplasma) (fig. 14) ; en outre
Pectoplasme chez les Amibes (A. verrucosa) présente une double réfringence
variable selon I'activité de formation des pseudopodes et la vacuole contrac-
tile est entourée d’une mince couche de protoplasme a biréfringence trés fai-
blement marquée (W. J. Scamint, 1939). Chez les Infusoires, la substance
fondamentale du cytoplasme est souvent constituée par deux portions non
miscibles I'une avec 'autre dans les conditions normales et qui se distinguent
4 premiére vue par leur indice de réfraction et leur viscosité.

La distinction d’un kinoplasme et d'un trophoplasme est plus délicate, car
elle repose sur la conception, en grande partie artifizielle, d’une dualité de strue-
ture et de fonction a intérieur du cvtoplasm= : il y aurait, dans cette hypothése,
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deux sortes de cytoplasme : 'un, auquel seraient dévolues les activités ciné-
tiques de la cellule (kinoplasme), Pautre qui assumerait surtout des fonctions
trophiques (trophoplasme). Peut-étre pourrait-on encore aujourd’hui ranger
dans le kinoplasme les fibrilles astériennes irradiées autour d’un centre et aussi
les fibrilles préfusoriales (voir p. 184, en note) différenciées préalablement a la
mitose et qui sont nettement d’origine cytoplasmique. Depuis STRASBURGER,
enfin, I'idée d’un kinoplasme a été encore défendue par ScArTH (Protoplasma,
1927).

Chez les Vaucheria I’orientation générale du cytoplasme dans le sens lon-
gitudinal se traduit par des courants orientés et surtout par la présence de
filaments cytoplasmiques tres fins le long desquels circulent plastes et inclu-
sions diverses. Ces fils peuvent étre suivis sur une assez grande distance et,
bien que leur individualité ne soit nullement comparable a celle de filaments
mitochondriaux, ils représentent un élément cytoplasmique différencié,
pouvant étre reconnu sur les préparations fixées a leur caractére plus chro-
matique que le restant du cytoplasme (P. DanGcearD, 1940). Ce fait semble
indiquer I'existence de deux phases dans le cytoplasme et nous rappellerons
que Favrg-FriEmier (1905-1910), il y a longtemps, distinguait chez les Infu-
soires une phase plus liquide du eytoplasme (kyaloplasme) et une phase plus
rigide. Des différenciations de ce genre ne sont pas rares dans la cellule ani-
male o1 ’'on observe fréquemment des fibrilles cytoplasmiques (par exemple
les tonofibrilles des cellules épithéliales). o

Nous avons vu précédemment que le probléeme d'une structure définie,
d’'une orientation des micelles ou des molécules dans le cytoplasme non
différencié était particulierement délicat : en effet toutes ses propriétés s’op-
posent a I'existence en son sein d’un squelette permanent ; par contre les
régions différenciées du cytoplasme, comme les fibrilles, les fins pseudopodes
filiformes (filopodes) de plusieurs Rhizopodes (Radiolaires, Foraminiféres,
Héliozoaires) (W. J. Scamint (1937), les cils, sont nettement caractérisées
au contraire par leur structure orientée bien mise en évidence par I'examen
en lumiére polarisée.

d) La question du eytoplasme homogéne.

Nous avons admis, dans les pages précédentes, conformément aux don-
nées aujourd’hui classiques, que le cytoplasme fondamental était microsco-
piquement homogene, c’est-a-dire qu’en faisant abstraction des mitochon-
dries, microsomes, plastes et autres inclusions définies contenues a son inté-
rieur, le cytoplasme se montrait dépourvu de structure visible. Cette ma-
niére de voir n’est peut-étre pas cependant aussi bien établie qu’on le pense
généralement, ce qui veut dire que le caractére hétérogéne du cytoplasme
pourrait étre di & quelque constitnant jusqu’ici méconnu et différent de
ceux que nous venons d'énumérer plus haut. Déja la notion d'une différen-
ciation (par exemple en ectoplasme et endoplasme) semble contredire cette
conception : I'endoplasme de certains Protozoaires ne doit peut-étre pas son
caracteére granuleux uniquement a la présence d’éléments bien caractérisés
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<omme les mitochondries, ou a 'accumulation de produits du métabolisme
plus ou moins disparates.

I’exemple des Algues Desmidiées, du genre Closterium nous parait
typique a cet égard : chez ces Algues nous avons toujours été frappé par le
«caractére finement granuleux du' cytoplasme circulant dans la cellule
vivante. Cette apparence ne parait pas due a la présence de mitochondries,
<ar les granules en question sont nettement plus petits que la dimension

Fi1G: 15, — Région médiane fortement grossie d’une cellule de Spi-
rogyrlfs(:](:’\’, noyau ; G, gkanula ;' C, chondriosomes ; H, microsomes.
X 1.500.

moyenne des mitochondries et d’autre part leur répartition est extrémement
dense de sorte qu’on ne distingue pas entre eux d’intervalle notable. La
recherche des chondriosomes par les méthodes classiques semble montrer
que les granules du cytoplasme, visibles sur le vivant, n’appartiennent pas
an chondriome : on ne les retrouve pas en effet aprés fixation mitochon-
driale. Ces éléments pourraient done représenter une particularité nouvelle
du cytoplasme fondamental qui contiendrait, chez les Closterium, des parti-
cules aceessibles a I'observation microscopique. On pourrait appliquer a ces
tres fines granulations I’ancien terme, demeuré aujourd’hui sans emploi, de
cytomicrosomes (1).

Nous serions d’autre part enclin & ranger dans la méme catégorie des cyto-
microsomes, les granula que nous avons déerits autrefois chez les Spirogyra
(1925-1930) (fig. 15). Nous montrions alors que ces granula avaient des ca-

(1) Nous proposerions volontiers, mieux encore, d’appeler eylogranula les trés fins
granules du cytoplasme, distincts a la fois des mitochondries granuleuses et des micro-
somes et dont certains sont sans doute au-dessous de la visibilité microscopique. Les
méthodes d’extraction des tissus appliquées en Amérique dans les laboratoires de
BensLEY et de CLaupe semblent confirmer P’existence, au sein du cytoplasme, de
particules submicroscopiques. CLAUDE appelle microsomes ces petites particules qui
sont composées essentiellement de nucléoprotéines a ribose.

E. B. XXVI 4
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racteres différents de ceux des mitochondries : ils sont juste a la limite de la
visibilité et, dans certaines espéces de Spirogyra, leur taille est tellement
faible qu’on les aper¢oit seulement d’une maniére trés fugitive ; ils paraissent
manquer dans quelques espéces, ce qui peut étre dii, non a leur absence réelle,
mais a leur taille trop réduite. Rappelons que MaNGENoOT et plus récemment
CHADEFAUD (1945) ont opté pour le rattachement des granula au chon-
driome. '

Bien entendu l'existence, dans certains cas, de granula ou de cytomicro-
somes ne fait que reculer le probleme du cytoplasme fondamental : la partie

Graisses

Noyau

Zone claire

\

Mitochondries Moitie blanche

Oeuf entier centrifuge

; Moikie rouge
Fia, 16.— Ultracentrifugation de I’ceuf vierge d’ Arbacia punctulata.

L’ceuf s’est scindé en deux parties dont 'une est anucléée et pig-
mentée (d’aprés E. B, Harvey).

homogene de ce cytoplasme pourra finalement étre atteinte en éliminant, si
cela se peut, cet ultime constituant. Les expériences poursuivies au moyen
de la centrifugation ont permis d’obtenir du eytoplasme dépourvu ainsi de
toutes les inclusions figurées, qu’elles lui soient étrangeres ou qu’elles fassent
partie de sa constitution Ce sont, dans la cellule végétale, et par ordre de
densité, les grains d’amidon, les chloroplastes et les leucoplastes, les mito-
chondries qui sont entrainés progressivement vers le pole centrifuge ou ils
se disposent sous forme de bandes stratifiées. Cette méthode a souvent été
appliquée a des ceufs (ceufs de Fucus, ceufs d’Oursins, ete.) (fig. 16) et elle a
montré qu'un fragment d’un.ceuf d’Oursin, par exemple, privé des inclu-
sions les plus lourdes du cytoplasme était capable de se développer a peu
prés normalement aprés fécondation HArvEY, 1945. Ces expériences tendent
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a montrer que certains éléments inclus dans le cytoplasme et regardés
comme faisant partie intégrante de ce dernier,nesontpe ut-étre pas, enréa-
lité, indispensables & la vie, pendant une certaine période tout au moins.
La partie hyaline et apparemment sans structure du cytoplasme serait la
région essentielle douée de Pactivité vitale (hyaloplasma).

La portion hyaline du cytoplasme, a supporté, dans certaines expériences,
I'action de forces centrifuges tres élevées, allant de 100.000 fois & un million
de fois la pesanteur. Ces forces considérables qui, lorsqu’on les applique a
des milieux colloidaux non vivants comme des solutions de protéines ou de
virus, les stratifient plus ou moins vite, semblent respecter ’organisation
du cytoplasme. Les molécules du cytoplasme seraient donc trés fermement
liées les unes aux autres. Cependant il arrive que I'ultra-centrifugation
entraine la mort de la cellule, surtout lorsque celle-ci n’est pas protégée par
une coque ou une membrane résistante.

La centrifugation appliquée au cytoplasme vivant peut donc priver ce
dernier de beaucoup de ses inclusions et de ses constituants, sans pour cela
lui retirer certaines de ses propriétés essentielles. Avec d’autres méthodes
elle concourt & montrer I'importance du cytoplasme fondamental.
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CHAPITRE II

Les mitochondries et les plastes.

Le cytoplasme, dont nous venons d’étudier les propriétés et dont la subs-
tance est dépourvue en général de structure visible, est toujours accompagné
de particules variées dont certaines ont des caractéres définis permettant de
les reconnaitre en toute occasion. Ces corps figurés, présents a I'intérieur du
cytoplasme, sont de nature bien diverse : certains, comme les gouttelettes
de corps gras ou les produits de sécrétion constituent des enclaves dont la
formation et la disparition dépendent étroitement du développement et des
conditions du métabolisme. Leur ensemble est désigné sous le nom de para-
plasma, ou de produits du métabolisme. D’autres éléments sont présents
constamment dans le cytoplasme ; leur nature chimique les rapproche du
cytoplasme lui-méme et d’autre part certains d’entre eux ne prennent pas
naissance autrement, que par division d’éléments préexistants : ces éléments
importants du cytoplasme sont les mitochondries ou chondriosomes, dont
Pensemble forme le chondriome et les plastes dont 'ensemble a été désigné
sous le nom de plastidome. Enfin une autre sorte d’enclaves joue un réle
important, surtout dans la cellule végétale : ce sont les vacuoles de suc cellu-
laire dont la présence semble constante, au moins dans la cellule végétale et
qui dérivent de vacuoles préexistantes, mais dont la nature est évidemment
trés différente de celle du cytoplasme ; leur ensemble est désigné sous le nom
de systéme vacuolaire ou de vacuome. Lie vacuome végétal, bien qu’il accu-
mule & son intérieur de nombreux produits paraplasmiques, n’appartient
pas lui-méme au paraplasme. |

Malgré les différences que présentent entre eux le chondriome et le plasti-
dome nous associerons leur étude de fagon a pouvoir établir une comparai-
son entre ces deux formations. Il a semblé préférable ensuite de placer
I’étude du vacuome,de I'appareil de Golgi et des produits du métabolisme,
apres celle dunoyau et des formations qui 8’y rattachent.

I. — LE CHONDRIOME

a) Caractéres généraux.

Les chondriosomes sont des éléments trés petits du cytoplasme qui se
présentent sous forme de grains, de batonnets ou de filaments plus ou moins
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allongés ; parfois méme les filaments allongés (chondriocontes) peuvent se
ramifier plus ou moins (Saprolegnia, ete.), ou méme constituer dans certains
cas des réseaux (fig. 17).

Les éléments du chondriome furent observés dés 1886 par V. La VALETTE-
Saint-GEORrGES dans la spermatide animale sous forme de granulations qui
se groupaient ultérieurement en un corps particulier le nebenkern annexé au
spermatozoide. ALTMann (1890) déeri-
vit ensuite dans les cellules animales
de petits granules auxquels il attri-
bua une grande importance et qu'il
nomma bioblastes ; c¢’'étaient la sans
doute les mémes éléments que BEnpa
(1897-99) un peu plus tard désigna sous
le nom de mitochondries et MEgvVEs
(1908) sous celui de chondriosomes.
Dans les travaux anciens, antérieurs a
Benpa et @& Meves, les mitochondries
n’étaient pas d’ailleurs totalement
ignorées, mais, en les désignant sous des
termes divers (cytomicrosomes, plasti-
dules, granula, fila) on n’avait pas re-
connu leur valeur comme gonstituant
cellulaire universel et leur importance
était restée méconnue. L’ergastoplasme
des anciens auteurs (GARNIER 1897)
Fie. 17. — Partie d’un siphon parait également avoir été formé plus

de Saprolegnia fixé par la mé- o, moing par le chondriome. C'est en

thode de Meves et coloré par la s : 3
fuchsine acide. N, noyau; M, 1904 que I'existence des mitochondries

chondriosomes : GI, granula- AR TS A oy .
tions  lipoidiques = (d’aprés a été démontrée pour la premieére [ois
GUILLIERMOND). dans la cellule - végétale par MEVES

lui-méme et c’est seulement a partir de
1910 (LewitzkY) et en 1912 (GuiLLiermMoNnD) que l'on reconnait leur pré-
sence générale dans les tissus végétaux (1).
Le chondriome de la cellule végétale a encore regu le nom de cytome
(formé par des cytosomes) (P. A. DANGEARD) et celui de pseudochondriome
(Bowkn) pour le distinguer du chondriome animal.

(1) On distinguait encore autrefois un autre aspect des mitochondries connu, depuis
BeNDA (1903), sous le nom de chondriomiles. 11 s’agissait de filaments granuleux cons-
titués par 'alignement en série de mitochondries, comme les avait décrits BEnpa dans
les cellules des épithéliums de revétement du canalicule urinaire des Vertébrés. Plus
tard MEevEs (1907) proposa le terme de chondrioconte pour désigner les mitochondries
filamenteuses. Les chondriomites paraissent représenter une simple modification patho-
logique des chondriocontes ; cependant certains auteurs (Soxorska, 1931) admettent
encore que les chondriocontes peuvent se transformer en chondriomites, lesquels
donnent ensuite naissance aux mitochondries granuleuses. Enfin, d’aprés Merres (1944)
la forme chonariomite préexisterait dans le chondrioconte normal, ce qui parait bien
douteux.

La forme des chondriosomes, leur aspect faiblement réfringent, le caractére
demi-fluide qu’ils présentent dans la cellule vivante ont pu autoriser une comparaison
de ces éléments avec les figures dites « myéliniques », produites au contact de ’eau par
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Quelques exemples choisis dans différents groupes de Végétaux nous
montreront les caractéres morphologiques des chondriosomes dans la cellule
vivante. Ainsi dans I'Elodea canadensis ce sont de petits batonnets mats,
peu réfringents et par conséquent assez difficiles & distinguer, ayant 2 ou 3 .
de longueur sur quelques dixieme de p d’épaisseur ; parmi les batonnets
s’observent également des mitochondries granuleuses et des formes en hal-
tére qui sont probablement des états de division. Dans I'Allium Cepa les
cellules épidermiques des écailles bulbaires renferment des chondriosomes
granuleux et surtout de petits baton-
nets et des filaments. Dans ces deux
exemples il est facile de s’assurer que
les chondriosomes participent aux mou-
vements généraux du cytoplasme et
que leurs déplacements sont fréquents ;
en méme temps les chondriozontes se
courbent ou s’infléchissent de fagon va-
riée, modifiant constamment leur forme
dans la cellule vivante.

Partout ou 'observation vitale a pu
étre réalisée chez les Phansrozam?;
on a observé les mémes caractéres mor-
phologiques des mitochondries.” Dans
les Végétaux Cryptogames il en est de
méme et les groupes les plus favorables
a cetté démonstration sont les Cham -
pignons (Saprolegnia, Achlya, Mucor),
des Algues comme les Diatomées, les
Floridées (Callithamnion, Ceramium),
les Phéophyeées (Ectocarpus), les Mous-

Fia. 18, — Chondriocontes dans
; I’épithélium intestinal adulte
ses, les Sélaginelles, ete. Seuls des du poulet (d’aprés ARGESEANU

: A X A 2 et May, 1938).
Organismes inférieurs tres particuliers

(Bactériacées, Cyanophycées) appa-
raissent dépourvus de tout chondriome. Dans les cellules animales, le chon--
driome est sonvent formé de filaments tres allongés et flexueux (fig. 18).
Toutes les observations dans les cellules végétales variées concourrent &
montrer que les mitochondries sont des éléments le plus souvent en forme de
petits batonnets, de grains ou de filaments plus ou moins allongés. Les formes
ramifiées sont exceptionnelles, mais cependant incontestables et elles s’ob-
servent dans des cellules parfaitement vivantes. L’existence d’un chon-
driome réticulé est au contraire plus douteuse, tout au moins dans les
cellules wégétales (voir p. 91 et 98). On les observe surtout chez les
Protistes (fig. 32, p. 92) (1).
certains lipides complexes (Iécithines). Cependant les chondriosomes ne sont pas biré-
fringents en régle générale, bien que Giroup (1928) en ait cité un exemple dans les
ceMules intestinales d’ Ascaris megalocephala, et ils n’ont pas les caractéres de cristaux

liquides offerts par les figures myéliniques.
(1) Les éléments parfois ramifiés décrits par GuiLLIERMOND dans l'épiderme des
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Les mitochondries sont formées d’une substance assez malléable, de sorte
que leur forme est susceptible de se modifier facilement dans la cellule
vivante. On peut voir des batonnets s’étirer en longueur et devenir des chon-
driocontes, cu bien la transformation inverse peut se produire. Les longs fila-
ments mitochondriaux se montrent d’autre part flexueux et ils se courbent
aisément dans un sens ou dans un autre sous I'influence des mouvements
cytoplasmiques, alors qu’ils sont entrainés dans la cyclose.

Les chondriosomes semblent capables de se multiplier par division d’élé-

a b

3

Fi6. 19. — La division des chondriosomes au cours de la mitose du
micronucleus chez le Carchesium polypinum (les petites sphérules
et les bitonnets situés au voisinage du fuseau nucléaire représen-
tent les chondriosomes) (D’aprés Fauri-FreEMieT, 1911).

ments préexistants. FAvrg-Frémier (1911), chez les Infusoires, a observé
que les mitochondries pouvaient prendre, en s’étirant, une forme d’haltere,
puis se couper en deux. Cette division peut affecter toutes les mitochondries
a la fois et le phénomene accompagne parfois la division du noyau (fig. 19).
‘Chez les Plantes Supérieures, par contre, la multiplication des mitochondries
par division parait beaucoup moins facile a observer. Cependant EMBER-
GER (1929) a pu constater, de nombreuses fois, la division des mitochondries
sur le vivant. Celle-ci est toujours transversale et elle s’effectue, soit par un
#tranglement progressif, soit par une rupture brusque. Ce savant n’a jamais
observé une division longitudinale des chondriosomes comme certains
auteurs I'ont indiqué. \

Les mitochondries sont considérées comme des éléments trés sensibles de la
cellule. Nous avons vu qu'un certain nombre de fixateurs a base d’alcool ou
d’acide acétique les détruisaient en général. Leur altération sous 'action des

pétales de Tulipe sont en réalité, suivant la terminologie adoptée dans le présent ou-
vrage, non des chondriocontes, mais des leuccplastes ou des chromoplastes. Quant 2
17« hétérogénéité structurale » des chondriocontes, décrite récemment chez le Lupinus
albus par MEITES (1944), elle va a 'encontre de toutes les observations précises des cyto-
logistes et rien ne prouve, en réalité, que le chondrioconte ait une structure granuleuse
latente, comme le voudrait cet auteur. D’autre part, les chloroplastes unis en chaines des
Sélaginelles ne sauraient étre comparés a des « chondriocontes géants moniliformes ».
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milieux hyper- et hypotoniques, sous ’action des ions H et OH, sous 'effet de la
chaleur, a été étudiée par de nombreux auteurs. D’aprés Poricarp les mito-
chondries seraient liquéfiées vers 44°. mais ce fait n’a pas été vérifié dans les
travaux de Famin qui indiquent une plus grande résistance du chondriome aux
températures élevées. Les chondriosomes, dans la plupart des cas d’altération.
subissent la méme série de transformations : les chondriocontes se transforment .
en granulations : il'y a gonflement et hypertrophie, puis finalement production
de vésicules creuses (phénomeéne de cavulation).

La nature chimique des chondriosomes n’a pu étre longtemy s appréciée que
d’une maniére indirecte, étant donnée leur faible taille. On s’accorde a leur
attribuer une nature lipo-protéidique voisine de celle du cytoplasme, mais
plus riche en lipides. Cette constitution est déduite principalement de leurs ca-
ractéres de solubilité vis-a-vis de certains réactifs et de leur comportement
aprés diverses fixations et colorations. C’est ainsi que comme I’a montré
Lewrrsky (1911), les mitochondries sont détruites par les fixateurs conte-
nant de I’alcool ou de I'acide acétique (1). C'est surtout grace aux travaux de
Fauré-FrEmier, de MAYER et ScHAEFFER qu'il est possible d’admettre une
certaine identité de nature entre les mitochondries et les lipoides, en se fon-
dant sur leurs caractéres communs de colorabilité et de fixation. En raison
de ces caractéres communs, les méthodes de détection des corps gras
(Craccro, Difrricu) sont applicables aux mitochondries.

Des travaux récents (Bensney, CLavpe) ont permis de préciser-la compo-
sition chimique des mitochondries aprés extraction des cellules et des tissus
qui les renferment. L’analyse confirme les résultats de Phistochimie en mon-
trant que les mitochondries renferment surtout des protéines et des glycé-
rides, un peu de lécithine, de céphaline et de cholestérol et enfin, trés pro-
bablement, diverses vitamines et des enzymes. Un matériel trés favorable est
constitué par un lymphosarcome du Rat utilisé par CLaube, A. (1944).

Les chondriosomes, en raison de leur nature chimique, étant détruits par
les fixateurs ordinaires, il est nécessaire pour les conserver et les étudier
d’employer des méthodes spéciales.

La coloraticn vitale des chondriosomes a été signalée a différentes reprises,
au moyen de colorants particuliers dont les principaux sont le vert Janus (2),
le violet de Dahlia, le violet de méthyle. Ces colorations ont tout d’abord été
employées dans la cellule animale par FAurg-Friymier (1908), LacuEssk et
DeBeEYRE (1912), Lacuesse (1912), les Lewiss (1915), G. Levi (1915),
E. V. Cowpry (1914). D’apreés Lacuesse et d’aprés Cowpry le vert Janus
serait un colorant spécifique des mitochondries, mais, comme nous le ver-
rons, ceci n’est pas absolu et le vert Janus peut colorer aussi plus rarement

(1) Pourtant il est curieux de noter que le fixateur de Benda était constitué par du
Flemming fort, lequel liquide contient une proportion importante d’acide acctique.
En réalité la résistance des mitochondries vis-a-vis de 'acide acétique est assurément
variable et nous avons, pour notre part, observé leur conservation chez diverses plantes
(Sélaginelle, Elodea) par le fixateur de Nawaschine qui est riche en acide acétique.

(2) Le vert Janus en coloration vitale peut étre fréqucmment réduit en rose (diéthyl-
safranine), ou méme complétement déco'i)oré : ce serait, d’aprés PArar (1928), la cause
de beaucoup d’échecs dans la coloration du chondrieme par ce colorant. D’aprés Guir-
LIERMOND et GAUTHERET (1939) le vert Janus pénétre dans les cellules de Levures ol
il est réduit a4 'intérieur du cytoplasme en son dérivé rose d’'une maniére irréversible.

rcin.org.pl



56 CYTOLOGIE

P'appareil vacuolaire et méme parfois les dictyosomes golgiens. Chez les Végé-
taux les chondriosomes peuvent .étre colorés également en employant les
mémes colorants (Cowpry, 1917 ; P. DancEARD, 1923 ; GUILLIERMOND
1923 ; Miss Sorokin, 1938). GuiLLiErMOND a signalé que les plastes aussi
bien que les mitochondries se coloraient par le vert Janus B. Nous avons
- cependant montré dans différents exemples que les mitochondries se colo-
raient a 'exclusion des plastes et derniérement Sorokin dans I’ Allium Cepa
a noté que les chondriosomes se coloraient vitalement par le vert Janus B
dans les cellules non lésées, tandis que les plastes restaient incolores. Guir-
LIERMOND (1937) a contesté ce résultat, mais il admet cependant que les
plastes se colorent un peu plus lentement que les mitochondries. Il semble
donc établi ‘que les plastes différent assez notablement des mitochondries
dans leurs propriétés vis-a-vis des colorants vitaux (Voir encore Soroxixn,
1941). '

Les opinions différent quelque peu au sujet du caractére vraiment vital des
colorations au vert Janus et autres colorants mitochondriaux. GUILLIERMOND
(1923) et ParaT (1924) considérent ces colorations surtout comme post-vitales.
Cowbpry (1914), cependant, a coloré des mitochondries par le vert Janus dans
des leucocytes dont les mouvements amiboides et la phagocytose étaient conser-
vés et Becker (1933) a montré que la division cellulaire pouvait se poursuivre
dans les cellules de Tradescantia colorées par le vert Janus B. Enfin récem-
ment nous avons eu I’cccasion de colorer vitalement les chondriosomes dans les
poils aériens de la Courge. alors que la cyclose,du protoplasme était conservée
les plastes n’avaient pris aucune coloration. Cependant dans I’Allium Cepa il
est exact qu'on peut obtenir la coloration des plastes par le vert Janus (1).
D’autre part, dans cette plante, la coloration n’a lieu que dans les cellules a
cyclose arrétée, par conséquent dans des cellules a vitalité amoindrie, sinon
altérée.

La coloration vitale élective du chondriome par |le vert Janus et par
quelques autres colorants (violet de méthyle, Dahlia) s’explique peut-étre
par la grande solubilité de ces colorants dans les lipoides.

En dehors de 'observation vitale directe ou avec I’aide de colorants vitaux,
I'étude des mitochondries ne peut étre entreprise qu’an moyen de fixations
suivies de colorations. En général la conservation des mitochondries exige
un mélange fixateur dépourva d’acide acétique ou n’en renfermant qu’une
faible proportion ; I'acide trichloracétique pourrait cependant étre utilisé
sans inconvénient (MascrE, 1929). Les principaux fixateurs employés pour
conserver les mitochondries ont été le liquide d’Altmann, le mélange de
Flemming appauvri en acide acétique (fixateur de Benda-Meves) ou comple-
tement privé de cet acide, la formule IV de Regaud (mélange de formol-

(1) Les chloroplastes ont été parfois colorés par la rhodamine B. Chez 1'Eelodea
densa et I'E. canadensis, STRUGGER (1937) signale que ce colorant se fixe électivement
sur les plastes de certaines cellules, tandis que dans d’autres cellules, les vacuoles peuvent
se colorer d’une maniére diffuse. Pour I'auteur cette coloration des chloroplastes serait
le type d'une &oloration vraiment vitale, dite « inturbante » parce qu’elle ne causerait
aucun trouble durable dans les cellules. GUuILLIERMOND et GAUTHERET (1940) ont récem-
ment vérifié ce résultat : mais, d’aprés eux, la rhodamine gourrait colorer également les
chondriosomes et les leucoplastes. D’aprés STRUGGER (1938), la rhodamine B colore
aussi le cytoplasme d’une fagon diffuse, mais les mitochondries, plus colorées, res-
sortent. Le colorant est en solution probablement dans les lipoides du protoplasme,
car sa répartition semble se superposer a celle des lipoides.
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bichromate). Le liquide de Helly conserve aussi les mitochondries, mais
assez souvent d’une maniére infidele. Au début, certains auteurs (particu-
~ lierement PEnsa, 1910-1917) ont également utilisé les méthodes d’imprégna-
tion de Golgi et de Cajal, ce qui les a conduits d’ailleurs & des résultats
complexes comme de mettre en évidence des formations réticulées ; ces
méthodes, qui n’ont rien de spécifique, ont pu entrainer des confusions
(avec le vacuome en particulier) et il en est résulté 'idée qui a eu cours pen-
dant quelque temps d’un chondriome pouvant affecter la forme d’un réseau,
alors que I'état réticulé du chondriome est certainement trés exceptionnel,
dans la cellule végétale tout au moins. :

Le choix d’un fixateur « pour mitochondries » n'est donc pas trés grand :
en dehors des méthodes anciennes d’Altmann, de Benda et de Meves, c’est
presque toujours le mélange de Regaud qui est employé par les Botanistes
avec. ou sans « postchromisation » (1). Le formol du commerce, I'acide
osmique, employés seuls, conservent parfois assez bien le chondriome, mais
n’en permettent pas en général une bonne coloration.

b) Rbole des mitocchondries.

Vers 1910 et dans les années suivantes les cytologistes furent pris d'un
engouement extraordinaire pour les mitochondries a tel point qu'on leur'
attribua toutes sortes de fonctions dans la cellule. C'est le cytologiste Fr.
MEevEs qui fut en partie responsable du rdle quasi universel attribué alors
aux mitochondries. Etudiant les cellules de I'embryon de Poulet, MEvEs
(1908) avait eru voir que les chondriosomes présents en grand nombre dans
les cellules jeunes sous forme de grains et de filaments, étaient a I'origine
de toutes les différenciations dont ces cellules étaient le siége ultérieurement.
Ainsi dérivaient du chondriome les fibrilles musculaires, les neuro-fibrilles,
les fibres du tissu conjonetif, ete. (2). Les produits de séerétion eux-mémes
étaient envisagés comme dérivant des mitochondries présentes dans les cel-
lules embryonnaires. Enfin les mitochondries auraient joué un réle impor-
tant dans ’hérédité dont elles pouvaient représenter le support matériel.

MEeVEs reprenait ainsi I'idée ancienne d’ArTMany (1890) pour qui les bio-
blastes étaient le lieu de 'activité séerétoire. Il combattait au contraire le
point de vue de BENpA (1904) pour qui la transformation des mitochondries
en grains de séerétion n’apparaissait nullement démontrée.

(1) Les zoologistes employent beaucoup le fixateur de Champy et, dans plusieurs
travaux récents, le fixateur de Benoit et de Tupa.

(2) L’idée d’une transformation directe de chondriocontes en myofibrilles a été sou-
tenue principalement par DvesBERG (1910), mais les travaux ultérieurs, en particulier
ceux de D’Axcona et Fust (1937) n’ont pas confirmé cette participation du chondriome
2 la genése des fibrilles musculaires. Tout récemment pourtant Livi G. et CHEVRE-
MoNT. M. (1941) ont cru voir, dans des « explants » de muscles d’embryon de poulet, que
les chondriocontes se transformaient en myofibrilles en subissant un changement mar-
qué de leurs caractéres optiques. Puisque, écrivent-ils, « les chondriocontes en train de
se transformer en myofibrilles sont biréfringents et puisque cette propriété devient
d’autant plus marquée que la différenciation des chondriocontes est plus avancée, il
nous semble que la continuité matérielle entre les uns et les autres soit démontrée (sic)
de facon incontestable ». La question appelle donc de nouvelles recherches.
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Dans la cellule végétale également I'idée de MEVES trouva des défenseurs
et divers cytologistes attribuérent aux mitochondries un réle élaborateur
pour des substances variées (métachromatine, anthocyane, composés phé-
noliques, globules' albuminoides des tubes criblés, essences). Les plastes
(chloroplastes, amyloplastes) tirant d’autre part leur origine des mitochon-
dries d’apres les travaux de LEwrTsky, PENsA, GUILLIERMOND, on voit com-
bien grand a pu’paraitre a un moment donné le réle et I'importance du chon-
driome (1).

Depuis que les théories anciennes sur le role élaborateur universel du chon-
driome sont abandonnées,. différents auteurs comme Cowpry (1926) ont
attribué aux mitochondries une action de catalyse et, pour ce savant, elles
agiraient par des actions de surface que pourraient expliquer leur grand
nombre et leur petite taille. Malgré leur volume réduit, I’ensemble des mito-
chondries présente en effet une surface plus grande que la surface nucléaire.

Dans une série de travaux utilisant des méthodes tres diverses, JoyET-
LAVERGNE a soutenu 'opinion que le chondriome représentait plus spécia-
lement le lieu des phénomenes d’oxydation-réduction dont la cellule est le
siege. En 1929 il montre la présence, au niveau du chondriome, d’un corps, le
glutathion, auquel les physiologistes attribuent un rdle important dans les
oxydations cellulaires. Le glutathion est un composé sufhydrilé renfermant
le groupement — SH2; il se reconnait & la coloration rouge qu’il donne avec
le nitroprussiate de Na en milieu ammoniacal. L’emploi des leuco-dérivés de
divers colorants (bleu de crésyl, bleu de Nil, bleu de méthyléne) conduit au
méme résultat, car ce serait sur le chondriome que ces leuco-dérivés seraient
réoxydés, comme le témoigne 'apparition d’une coloration élective des chon-
driosomes. On peut encore faire pénétrer dans la cellule des sels cobalteux
roses qui, au contact des mitochondries, se colorent en vert par suite de la
formation de sels cobaltiques. Ce résultat serait di au pouvoir de catalyse
du chondriome.

Le chondriome apparaissant comme le lieu des oxydations-réductions,
JoyEeT-LAVERGNE en conclut que cette formation joue un rdle important
dans le phénomeéne respiratoire. Ce role résulterait de la collaboration entre
deux constituants du chondriome, le glutathion et la vitamine A ou acide
ascorbique. Ce dernier corps peut,en effet, étre décelé au niveau du chon-
driome au moyen du réactif de Carr et Price (solution de trichlorure d’anti-
moine dans le chloroforme) qui donne une coloration bleue (1937) (2).

(1) Bien que les cytologistes aient renoncé & voir dans les mitochondries des agents
universels d’élaboration et d’édification, et que le réle élaborateur soit plutdt dévolu
aujourd’hui aux plastes dans la cellule végétale et a 'appareil de Golgi dans la cellule
animale, il n’en-subsiste pas moins, dans des travaux isolés, diverses interprétations qui
placent les mitochondries a l'origine de certaines différenciations. Certains faits seraient
méme en faveur d’une transformation des chondriocontes en dictyosomes (DEHORNE,
1939). Le vitellus aurait une origine mitochondriale dans certains ovocytes (SoKoLSKA,
1931 : Ram SAraN, D., 1939). Chez les Végétaux, G. da Cuxua (1937) admet la partici-
pation du chondriome a la sécrétion nectarifére chez le Ricin. Hocouerte (1936)
attribue au chondriome un role dans la sécrétion chez le Primula obconica. Ce sont 1a
des observations isolées et pour lesquelles, en général, de sérieuses réserves s'imposent.

(2) La réaction en question s’appliquant aussi au caroténe, ¢'est-a-dire a la provi-
tamine A, on doit s’attendre a ce que lesilastes imprégnés de caroténe donnent un résul-

tat positif. On peut reprocher & JoyET-LAVERGNE de n’avoir pas suffisamment distin-
gué les plastes et les mitochondries, dans la plupart de ses travaux.
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¢) Les symbiotes.

Les mitochondries par leurs caracteres morphologiques, leur petite taille,
leur forme, ont une certaine ressemblance avec des Bactéries, aussi n’est-il
pas trés surprenant qu’il se soit trouvé des savants pour tenter d’établir
un rapprochement entre les éléments du chondriome et les organismes bac-
tériens. Bien mieux il s’est rencontré un physiologiste, PorTier (1), pour
conclure dans un livre intitulé les Symbiotes que les mitochondries n'étaient
pas autre chose que des Bactéries vivant en symbiose dans les cellules. Dans
cette opinion, toute cellule végétale ou animale aurait été en réalité le lieu
d’une symbiose par suite de la présence constante & lintérienr du eyto-
plasme de Bactéries symbiotes capables de s’y multiplier. Au moment on le
livre de PorTiER voyait le jour, le role élaborateur du chondriome semblait
général et parfaitement établi, aussi bien dans la cellule animale que dans la
cellule végétale, de sorte que I'existence des fonctions variées attribuées aux
chondriosomes semblait apporter un appui a la thése du physiologiste
francais. A ce propos on doit rappeler qu'une idée analogue & celle de Por-
TIER avait déja été envisagée autrefois pour les grains de chlorophylle ou
chloroplastes dans lesquels certains auteurs avaient voulu voir des orga-
nismes étrangers, comme de petites Algues vertes vivant en symbiose.

I’idée de Pormier, pour étre valable, exigeait que les mitochondries
extraites des tissus puissent étre cultivées in ¢itro : or tous les essais tentés
dans cette direction échouérent. D'autre part divers auteurs ne tardérent pas
a4 ‘montrer que les bactéries et les mitochondries possédent des caracteres
histochimiques différents qui permettent de distinguer ces deux catégories
d’éléments, méme dans le cas oil ils se trouvent, comme il arrive, réunis dans
une méme cellule. C’est ainsi que dans les nodosités des racines de Légumi-
neuses, les Bactéries peuvent étre distinguées des chondriosomes par leurs
réactions vis-a-vis des fixateurs et des colorants : en général les Bactéries
résistent aux fixateurs renfermant de I’alcool et de I'acide acétique, fixateurs
qui détruisent au contraire le chondriome. L’emploi de colorants appropriés
permet également de ne pas confondre les Bactéries et les chondriosomes
rassemblés cote a cote dans le cytoplasme. J. DuessErG et E. V. Cowpry
(1923) ont obtenu des colorations simultanées des Bactéries et des mitochon-
dries dans les tubercules radicaux des légumineuses et MiLovinov (1928) a
déerit une méthode de coloration différentielle des Bactéries et des chon-
driosomes. Les Bactéries, d’autre part, étant plus lourdes que les chondrio-
somes, on peut, au moyen de la force centrifuge, les séparer en les amenant
a se déplacer dans le sens de la force, tandis que les mitochondries demeurent
sur place a intérieur du cytoplasme (MiLovinov, 1928).

Les mitochondries sont-elles toujours de méme nature quels que soient les
‘Organismes ol on les rencontre ? Nous ayrons & envisager ce point de vue

»

(i) ALTMANN (1890) avait émis une idée analogue .(d’aprés MiLovipov, 1928) et
WarrLin (1922), en Amérique, indépendamment de POrTIER, a fait la méme hypo-
thése quin’a pas trouvé beaucoup de créance auprés des biologistes.
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ailleurs (p. 91,92), mais nous pouvons déjadire que la constitution chimique
de ces éléments n’est sans doute pas uniforme, car leur résistance vis-a-vis
de certains fixateurs se montre variable suivant les tissus ou suiyant les
plantes o1 on les observe. En particulier leur résistance vis-a-vis de I'acide
acétique semble varier dans de fortes proportions.

d) Pathologie du ehondriome, sa néoformation.

Les mitochondries comptent parmi les éléments les plus fragiles de la cel-
lule. On ne peut les observer avec leurs formes caractéristiques (batonnets,
filaments) que dans les cellules en bon état. Divers auteurs comme GUILLIER-
smonp (1919), Favrg-Frémier, Cownry, les LeEwiss ont noté les transfor-
mations que subissent les mitochondries sous I'influence de divers facteurs
(eau distillée, milieux hypo et hypertoniques, acides et bases, etc.). Ces
études ont montré que 'action de I’eau distillée ou des milieux hypotoniques
provoquaient le gonflement des mitochondries puis leur transformation en
vésicules (phénomene dit de cavulation) ; les vésicules provenant de la trans-
formation des mitochondries sont sphériques, avee une paroi distinete et un
centre clair ; si laction est prolongée, les vésicules finissent par éclater et
leurs débris, résolus en granules, se dispersent dans le cytoplasme

Les auteurs ont noté I'aspect alvéolaire, spumeux, que prend le cyto-
plasme dans une cellule altérée par un contact prolongé avee I'eau distillée.
Cet aspect résulte de la transformation des mitochondries en grosses vési-
cules pressées les unes contre les autres. Une telle cellule est nécrosée, morte,
sans espoir de retour. Par contre, si I'altération du chondriome a été moins
accentuée, on peut assister & une reprise de la vitalité cellulaire, comme I'ont
montré des observations que nous avons faites récemment sur les poils aé-
riens de Cucurbita Pepo (1941) : on peut obtenir dans certains cas la survie
d’une cellule qui, par ce moyen, a été privée entierement de son chondriome.
Ces observations conduisent également & montrer la possibilité, dans cer-
taines conditions, d’une néoformation des mitochondries : en effet, on peut
priver une cellule de ses chondriosomes en faisant agir sur elle de 'acide
acétique dilué jusqu’a ce que le chondriome soit entierement vésiculisé ou
lysé ; or, une cellule ainsi traitée peut survivre, lorsqu’on la soustrait a I'ac-
tion de 'acide acétique et elle peut reformer des mitochondries qui semblent
bien étre produites de novo a 'intérieur du cytoplasme (P. DANGEARD, 1941-
1942).

Ces expériences semblent donc bien prouver que les mitochondries sont
susceptibles de se former de novo dans la cellule et ne proviennent pas tou-
jours de mitochondries préexistantes. Cette néoformation, établie dans des
conditions expérimentales, peut étre supposée avec vraisemblance pouvoir se
produire dans les circonstances habituelles de la vie cellulaire. Nous admet-
trons done, comme trés probable que des mitochondries peuvent se former
directement a I'intérieur du cytoplasme, particuliérement dans les cellules
jeunes et que c’est 1a, sans doute, le mode normal de formation de ces élé-

rcin.org.pl



LES MITOCHONDRIES ET LES PLASTES 61

ments. Cette maniére de voir s’oppose sans doute encore a I'opinion d'une
majorité de cytologistes, mais il ne faut pas oublier cependant qu’il y a tou-
jours eu des partisans d’une néoformation des mitochondries a 'intérieur du
cytoplasme (FAurg-FrEmieT, les LEwiss, SPEK, ete.) ; ces auteurs n’avaient
pas apporté, il est vrai, de preuves décisives en faveur de leur opinion ; il
convient de rappeler également que LEwitsky et ses éléves avaient décrit
Papparition des chondriosomes sous forme de granulations d’abord presque
indistinctes et se différenciant peu a peu a lintérieur du cytoplasme. Clest
bien I'idée que I'on doit se faire, d’aprés nous, du mode de naissance des
mitochondries et ¢’est bien ainsi que nous les avons observées dans les cellules
- au cours de leur néoformation.

Le fait que les mitochondries peuvent prendre naissance et se différencier
dans le cytoplasme, dans certaines circonstances, a la suite d’une néoforma-
tion ne s’oppose nullement a la possibilité reconnue pour ces éléments de se
multiplier par division d’éléments préexistants. La néoformation des mito-
chondries pourrait étre limitée a certains stades de I’évolution cellulaire et
elle pourrait caractériser plus spécialement les cellules jeunes.

II. — LE PLASTIDOME

Les plastes sont connus depuis longtemps comme constituants des cel-
lules végétales, tandis que nous avons vu que la découverte des mitochon-
dries était relativement récente. L’ensemble des plastes a été désigné sous le
nom de plastidome (P. A. DANGEARD, 1919). Autrefois le terme de leucite, di
a Van Tiecuewm (1882), était souvent employé, surtout par les botanistes
frangais, qui désignaient les « grains de chlorophylle » des cellules vertes sous
le nom de chloroleucites. e mot de plastide (ScuimMpER, 1882), assez peu usité
aujourd’hui, est encore synonyme du terme de plaste qui fut employé, dés
1884, par STRASBURGER et repris ensuite comme synonyme de leucite et de
plastide, par les zoologistes PRENANT, Bouin et MATLLARD (1904).

Les plastes sont surtout caractéristiques de la cellule végétale o leur pré-
sence est liée a la production de la chlorophylle et de 'amidon, substances
essentielles du métabolisme, tandis que la cellule animale parait dépourvue
de ces éléments (1). Formés par un complexe lipoprotéidique comme les
mitochondries et le cytoplasme (2), les plastes se multiplient a P'intérieur des

(1) Les plastes décrits parfois par les zoolegistes dans la cellule animale ne semblent
pas correspondre a ceux des Végétaux : ainsi les protéoplastes,observés par NoEL dans
les cellules hépatiques. Quant aux Champignons incolores ils sont généralement consi-
dérés comme n’ayant pas de plastes, mais seulement des chondriosomes. Nous verrons
dans quelle mesure cette opinion est assurée.

(2) Des essais ont été tentés en vue de préciser la constitution chimique des plastes :
d’aprés NoAck (1942) les protéines des chloroplastes contiendraient un peu de phos-
phore, contrairement a celles du cytoplasme ; enfin, d’aprés MENKE, les chloroplastes
contiendraient des acides nucléiques. LieBicu et Noacxk (1941) ont, d’autre part, réussi
a isoler les chloroplastes des feuilles d’Epinard au moyen de la centrifugation ou par

précipitation par le sulfate d’ammonium et ils ont constaté leur grande richesse en fer :
ils renfermeraient en effet 66 p. 100 du fer contenu dans les feuilles vertes. Les phospha-
tides et les stérols ne joueraient pas un réle aussi important qu’il est admis habituelle-
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cellules par division et leur origine parait étre toujours aux dépens de plastes
préexistants. Formant un ensemble autonome, pour beaucoup d’auteurs,
dérivant des mitochondries pour d’autres et par conséquent se rattachant au
chondriome, les plastes ont surtout été bien étudiés autrefois dans un ou-
vrage fondamental de Scurmper (1885). Depuis cette époque, la découverte
des mitochondries a donné une nouvelle impulsion aux travaux sur le cycle
évolutif des plastes, mais elle a enregistré également de nombreuses discus-
sions qui devront étre envisagées dans un chapitre spécial.

Les plastes sont trés variés, ce qui oblige a en distinguer plusieurs sortes
dont les plus importants sont les chloroplastes et les chromoplastes qui sont
colorés, les leucoplastes et les amyloplastes qui sont incolores ; enfin des pro-
téoplastes, des lipidoplastes et des oléoplastes peuvent étre distingués dans cer-
tains cas.

a) Les chloroplastes.

Chez les Végétaux colorés en vert, dans les organes verts, nous trouvons
des plastes imprégnés par la chlorophylle et les pigments associés : ce sont
des chloroplastes. Les formes les plus communes des chloroplastes sont celles
d’un disque, d’une sphére, d’un grain ou d’un fuseau, par exemple dans la
plupart des Phanérogames, des Fougeres et des Mousses ; cependant d’autres
formes ne sont pas rares comme dans les prothalles d’Osmonde on les plastes
ont un contour polygonal, dans les feuilles de Mnium rostratum ou les
plastes sont en plaquettes & contour trés irrégulier (fig. 20 A). La forme des
chloroplastes serait susceptible de changer dans certains cas d’une manitre
assez rapide et I'on a signalé des exemples de déformations amiboides chez
des plastes chlorophylliens (Sauvaceau chez les prothalles de Laminaria.
PererLER, 1930, chez les Diatomées), mais ce sont des cas relativement
exceptionnels.

Le pigment vert semble imprégner totalement et d’vne maniére continue
la substance du plaste et il est rare qu’on ait signalé la présence dans certains
chloroplastes de régions colorées et de régions incolores : cependant GuILLIER-
monD a décrit des chloroplastes possédant une sorte de prolongement incolore
et nous avons récemment observé, dans le Listera opata, des chloroplastes dans
lesquels la chlorophylle n’occupait qu'une partie du plaste, irréguliére ou de
forme étoilée, I’ensemble du plaste prenant, de ce fait, 'apparence d’une petite
algue verte pourvue d’un chromatophore comme dans une Chlorelle (1).

En méme temps qu'ils élaborent des pigments, les plastes produisent
aussi fréquemment de 'amidon. Leur taille est assez variable, non seulement
d’une plante a 'autre, mais dans les organes d’une méme plante. Dans
I’ Elodea canadensis, les plastes discoides des feuilles adultes ont un diametre

ment, comme matériaux de la structure et, parmi les lipides extraits des chloroplastes
de I'Epinard les graisses neutres seraient prédominantes (MeExxe, W. et Jacos E,,
1942). Voir aussi pour la constitution chimique des chloroplastes Granick (1938) et
GaLsTON (1943). 1

(1) Nous faisons abstraction pour I'instant de la structure « avec grana »dont il sera
question plus loin. La discontinuité, dont il s’agit ici, entre régions vertes et régions non
vertes des chloroplastes est d’un autre ordre que celle créée par la présence des grana.
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moyen de 3 a 4 p, ce qui les place fort au-dessus des plus grosses mitochon-
dries ; mais, dans les trés jeunes feuilles, les chloroplastes sont en forme de
fuseaux faiblement colorés dont la taille se rapproche de celle des chondrio-
somes.

Les chloroplastes se multiplient par division, ainsi qu’on peut le constater
assez facilement dans U'Elodea canadensis ou dans une Mousse, comme le
Mnium undulatum: on observe en effet que certains plastes présentent la

Fig. 20. — A, Mnium rostratum, cellule d’une feuille montrant les
chloroplastes et leur structure. B, trois stades de la division d’un
chloroplastes. €, Africhum undulatum, deux stades de la division
d’un chloroplaste par étranglement, a, amidon ; g, grana x 2.500.

forme de disques étranglés en leur milieu. Peu apres, 'étranglement s’accen-
tue jusqu’a produire la séparation compléte de deux plastes nouveaux sen-
siblement égaux. Cette division par étranglement se produit, méme si le
chloroplaste est en méme temps producteur d’amidon. La division est par-
fois inégale, comme nous l'avons observé, toujours dans 1 Elodea, mais
dans les cellules marginales des feuilles. Dans ce cas, la division peut étre
comparée a un bourgeonnement. La division inégale s’observe encore dans
les chloroplastes des poils de Courge : ce mode de division est donc peut-
étre assez fréquent, bien que les ouvrages classiques I'ignorent.

La division des plastes peut encore s’effectuer par un procédé légérement
différent : ainsi dans le Lis blane, fig. 21), d’apres EMBERGER (1927), les
plastes se coupent en deux, par une scission transversale, sans présenter de
formes en haltéres : une ligne claire trés mince apparait d’abord dans la
région médiane du plaste, qui va se diviser, puis cette ligne s’accentue jus-
qu’a devenir une coupure entre deux demi-portions qui se séparent. Il y a
probablement des intermédiaires entre ce procédé et le précédent. Dans le
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cas du Lis blanc les plastes-fils s’isolent immédiatement I'un de 1’autre sans
garder entre eux de communication et il en est de méme dans un Mnium
comme le M. rostratum (fig. 20 p.) dont les plastes se divisent par un étrangle-
ment en forme de rainure étroite et profonde; dans I’ Elodea, dont les chloro-
plastes en division prennent une forme en sablier, la séparation des plastes-
fils se produirait & la suite de I'étirement d’une partie amincie qui finirait
par se rompre en son milieu (GUILLIERMOND, 1933). Si ce dispositif s’exagere

F16. 21, — Plastes et chondriosomes groupés autour du noyau
dans les cellules du Lis blanc : 1, les plastes se divisent en deux
par cloisonnement ; 2, leucoplates de formes trés irréguliéres et
chondriosomes ; a, amidon (D’aprés EMBERGER, 1927).

il arrive que les chloroplastes-fils restent longtemps réunis ensemble par un
tractus comme cela a été signalé par ScrErrer (1915) dans 1'Anthoceros
Husnoti ; enfin, si la division des chloroplastes continue a se poursuivre,
sans qu'il y ait séparation effective des produits de cette division, il pourra
se former une chaine de chloroplastes reliés les uns aux autres par de fins
prolongements ; c’est le cas des Sélaginelles ol le phénoméne a été étudié
par différents auteurs (HaBErRLANDT, EMBERGER). Le mode de production
de ces chaines est donc di & une série de divisions incomplétes d’un plaste
primitivement unique par cellule, les divisions ayant lieu toujours dans le
méme sens. Il existe également chez les Mousses des exemples de chloro-
plastes qui semblent réunis entre eux par de fines anastomoses et I’on peut
se demander dans quelle mesure les formations filamenteuses décrites par
Boresca (1914) dans les cellules des Muscinées (Funaria, Fontinalis, etc.)
se rattachent & de pareilles structures. Leur étude mériterait d’étre reprise.

La division des plastes, de toutes facons, procéde avec lenteur et elle a lieu
surtout pendant la nuit. On pense que parfois la division d'un chloroplaste
pourrait demander plusieurs jours et, dans ces conditions, il devient difficile
de suivre pas & pas les étapes de ce phénomeéene.

Les chloroplastes se divisent en général sans aucune régularité et sans lien
direct avec la cytocinése ; cependant. chez des Algues et chez certaines Bryo-
phytes, la division des plastes peut s’effectuer trés réguliérement chaque fois

rcin.org.pl



LES MITOCHONDRIES ET LES PLASTES 65

que la cellule se partage en deux : il en est ainsi dans I’Anthoceros 0t SCHERRER
(1915) a montré que le chromatophore unique de la cellule apicale se scindait
en deux avant la division du noyau de cette méme cellule et, dans le tissu sporo-
géne, on voit également chaque plaste se bipartir immédiatement avant la divi-
sion nucléaire. Des faits analogues s’observent au cours de la sporogénése des
Mousses, par exemple chez les Polytrics (WeIEr, 1931) et aussi dans le méris-
téeme de la tige des Sélaginelles (voir p. 75).

Chez les Plantes supérieures c’est seulement dans le tissu sporogéne et en rela-

Fi1G. 22. — Diflérents aspects des chloroplastes chez un Anthoceros :
a, b, ¢, chloroplastes avec pyrénoides plus ou moins complexes :
d, début de la division d’un chloroplaste ; e, chloroplaste dans une
cellule méristématique ; f, cellule-mére de spore renfermant un
seul plaste trés gros accolé au noyau (D’aprés Mc ALLISTER, 1914).

tion avec les divisions méiotiques dans les anthéres qu’on a signalé un groupe-
ment caractéristique des plastes autour des noyaux en prophase particuliére-
ment chez les Gymnospermes et chez les Dicotylédones.

Chez les Algues les chloroplastes sont généralement plus complexes que
chez les Plantes Supérieures : désignés alors sous le nom de chromatophores,
ils peuvent atteindre une taille assez considérable et présentent souvent
des régions différenciées autour desquelles s’accumulent les grains d’ami-
don et qu’on appelle des pyrénoides.

Les pyrénoides, tres répandus chez les Algues, sont des régions du chro-
matophore spécialisées morphologiquement et physiologiquement. En
dehors des Algues on les signale seulement chez I'Hépatique Anthoceros ou
leurstructure se révele assez complexe (1) (Me ArLisTER,1931) (fig. 22). Chez

(1) Le pyrénoide des Anthoceros n’est pas homogeéne, mais formé d’un amas dense de
25 4 300 corps discoides ou fusiformes qui donnent les réactions des protéines ; pendant

la photosynthése certains de ces corps se transformeraient directement en grains d’ami-
don.
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les Algues la structure des pyrénoides est également parfois compliquée
et d’aprés les travaux de Czurpa (1928), GerrLer (1926), CHADEFAUD
(1935), ete., on pourrait la schématiser ainsi: la partie centrale du pyrénoide,
constituant sa partie fondamentale, consisterait en un corps de nature
plastidiale le pyrénophore (chromophobe) supportant un ou plusieurs élé-
ments de nature protéique, les pyrénosomes (chromophiles), tandis que la
partie externe serait formée par une enveloppe de plaques amylacées élabo-

Fra. 23. — Systématisation des divers types de pyrénoides : a, ty e
ombiliqué simple fondamental ; b, type bilenticulaire ; b, type
zoné ; ¢, type polypyramidal ombiliqué ;: ¢’, type polypyramidal
globuleux (D’aprés CHADEFAUD, 1941),

rées par les pyrénosomes. Plus récemment, CHADEFAUD (1941) reprenant et
développant d’anciennes observations de ZIMMERMANN (1924) et de KniguT
(1928) a montré que les pyrénoides possédent en outre un ou plusieurs
grains sidérophiles assimilables a des centrioles (fig. 23) : ce seraient des
« grains cinétiques » ou cinétosomes doués de continuité génétique. Finale-
ment un pyrénoide typique comprendrait les régions suivantes : un ou plu-
sieurs centrioles plastidiaux auxquels se rattacheraient un pyrénophore
avec un ou plusieurs pyrénosomes développés autour des centrioles ; enfin,
le cas échéant, une enveloppe amylacée. L’existence de pyrénoides a strue-
ture complexe donne aux chromatophores des Algues un caractére dont il
faudra tenir compte pour juger de la nature véritable des plastes et de leur
évolution phylogénétique (voir p. 121). Les pyrénoides peuvent se multi-
plier par division, ou bien se former de novo, en certains points des chroma-
tophores.

La forme des chromatophores dans le groupe des Algues varie beaucoup : il
s’agit parfois de longs rubans, pliés en gouttiére et aux bords festonnés (Spiro-
gyra),ou plus souvent de bandelettes ou de plaques, perforées ou non (Ulothriz),
de réseaux compliqués (Urospora, Cladophora, (Edogonium)(fig. 24). A la chlo-

rophylle s’ajoutent, chez les Algues rouges et brunes, des pigments surnumé-
raires qui masquent la couleur verte habituelle.

Chez les Algues la chlorophylle persiste en général pendant tout le cycle
évolutif, sauf dans des cas exceptionnels (rhizoides. cellules incolores des
poils, organes reproducteurs méles; anthéridies des Fucacées, ete.). Au con-
traire, dans les Plantes Supérieures, la chlorophylle fait défaut dans des
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organes entiers tels que les racines, les tubercules, les rhizomes, certains
organes floraux, des épidermes et des méristémes. Les plastes existent
cependant d’'une maniére constante dans les organes incolores o ils regoi-
vent le nom de leucoplastes. Dans les plantes parasites et saprophytes, ol la
chlorophylle est rare ou absente dans les organes aériens, les chloroplastes

peuvent étre remplacés par des chromoplastes (Orobanches) on par des amy-
loplastes (Lathraea).

Fi1G. 24, — Schémas de quelques types de chromatophores rencon-
trés chez les Algues : A, B, Mougeotia ; C, Zygnema ; D, Spirogyra;
E, Edogonium ; ¥, Cladophora ; G, Ulothrix ; H, Draparnaldia.

b) Les leucoplastes et les amyloplastes.

Les leucoplastes peuvent conserver la méme forme et apparence que des
chloroplastes, par exemple é&tre discoides ou globuleux (cellules épider-
miques de Tradescantia, Orchidées, rhizomes de certains Iris, albumen
‘de Ricin), ou bien étre rubanés ou filamenteux (mitoplastes). C'est sous
ce dernier aspect qu’ils se présentent notamment dans les cellules épi-
dermiques des écailles du bulbe d’oignon, dans les cellules des jeunes
feuilles ou des jeunes pétales d’/ris et de Tulipe (fig. 25) (1). Ces mitoplastes
‘ressemblent alors beaucoup a des chondriosomes filamenteux (chondrio-
contes), mais se distinguent cependant nettement par leur taille plus élevée.
Leur forme est souvent modifiable dans la cellule vivante, ce qui conduit
a leur attribuer une certaine plasticité ; parfois méme ils se ramifient irré-
gulierement (fig. 25).

(1) Ce sont eux qui ont été décrits d’'une maniére détaillée par GUILLIERMOND sous
le nom de chondriocontes. Il semble bien que ce savant 2it donné a ces leucoplastes
filamenteux des épidermes de Monocotylédones une importance quelque peu exagérée,
car ces formes filamenteuses des plastes sont, malgré tout, exceptionnelles chez les Végé-

taux. Dans les épidermes dgés ol on les observe, on peut les considérer comme des états
dégradés du plastidome.
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Les leucoplastes peuvent étre dépourvus de tout réle élaborateur appa-
rent ou bien ils sont le siége d’une élaboration d’amidon : ce sont alors des
amyloplastes (1). La formation d’amidon dans les plastes a été décrite de la
facon suivante dans le tubercule de pomme de terre (GuiLLIERMOND, 1911).
Dans cet exemple, I'amidon prend naissance a l'intérieur de trés petits
plastes granuleux qui grossissent beaucoup en méme temps que le grain
d’amidon formé. A la fin de I'amylogénese le plaste se réduit & une mince

Fia. 25. — Amyloplastes et leucoplastes autour du noyau dans les
cellules épidermiques des écailles bulbaires de Tulipa sp. Dans
la figure de gauche (A) on assiste a la digestion de I’'amidon dans
les amyloplastes, tandis que dans la figure de droite (B) 'amidon
a disparu et les amyloplastes ont été remplacés par des leuco-
plastes : pl, plastes : am, amidon : ch, chondriosomes ; mi, micro-
somes x 1.200.

écorce entourant un volumineux grain d’amidon formé a son intérieur. La
forme spéciale des grains d’amidon complétement formés, avec leur hile
excentrique, s’expliquerait par la situation du plaste qui conserve une
¢paisseur normale d’un coté seulement, la ou se fait un dépot d’amidon par
couches successives assez épaisses, tandis que de I'autre il se réduit considé-
rablement jusqu’a devenir indistinct. Cependant, d’aprés GUILLIERMOND
(1912), les grains d’amidon adultes de la Pomme de terre, dans les assises
périphériques du tubercule, conserveraient une mince calotte, reste du leu-

(1) On n’admet plus aujourd’hui que I’amidon puisse se former, au moins chez les
Végétaux supérieurs, autrement que dans les plastes. L’idée de BeLzunG (1887) que
1I’a midon peut naitre directement dans le protoplasme et que les leucites verts peuvent
se différencier aux dépens de grains d’amidon a étéréfutée par Scmimper dans une con-

troverse célébre.
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coplaste élaborateur et, pendant la germination du tubercule, cette calotte
s'épaissirait et deviendrait un chloroplaste apreés résorption de I’amidon.
Parfois aussi, 'amidon au lieu de se produire & Pintérieur de petits leuco-
plastes granuleux, comme dans la Pomme de terre, est élaboré en un point
quelconque d’un mitoplaste, par exemple en son milieu ou a une de ses
extrémités (fig. 26). Ces différentes maniéres d’étre s’observent particulié-
rement bien dans les radicules de nombreuses plantes comme le Ricin, le

Qooo
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Fie. 26. — Développement des amyloplastes et formation de 1’ami-
don : a, dans le Lathraea clandestina ; b, dans la tige d’Elodea cana-
densis ; ¢,dans les cotylédons de Vicia Fabaavantmaturation de la
graine (dans un gros grain d’amidon 1’écorce plastidaire s’est déta-
ché en partie sous I'action du fixateur) ; d, dans les cotylédons de
Pisum sativum avant maturation ; e, dans un jeune tubercule de
Pomme de terre (Prép. fix. et color. x 1 200).

Haricot, la Courge ou GuirtiermonD (1912) a précisé le mode de formation
de 'amidon dans des recherches classiques. Cependant les descriptions de ce
savant s’appliquent, d’aprés nous, non a des mitochondries, mais a des
amyloplastes de formes variées. 1l est également facile de suivre tous les
stades de 'amylogénése et de la transformation de petits leucoplastes en
amyloplastes dans les graines en voie de maturation des Légumineuses
{Pois, Haricot, Feve) (fig. 26) L’endosperme du Ginkgo constitue égale-
ment un objet trés favorable a 1'étude de 'amylogéneése.

Les amyloplastes ne sont done rien d’autre que des leucoplastes produi-
sant de I'amidon a leur intérieur. Au cours de cette élaboration, le plaste se
réduisant le plus souvent a une couche extrémement mince, sauf d'un coté
on il conserve une épaisseur notable, il en résulte que le grain d’amidon
prend ordinairement une forme ovale allongée avec un hile excentriquement
placé. Cette forme est de beaucoup la plus fréquente et on la rencontre dans
les grains d’amidon de Pomme de terre, de Canna, d’Iris, etc. Lorsque le
grain d’amidon est complétement formé et qu’il a atteint sa taille définitive,
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il devient parfois difficile de reconnaitre 'existence du plaste élaborateur,
lequel peut étre réduit & une sorte d’enveloppe d’une extréme minceur :
ce sont des cas semblables qui ont pu faire croire que 'amidon était formé
parfois directement a I'intérieur du protoplasme. Cependant, la plupart du
temps, comme cela se voit trés bien dans les Iris, et aussi dans la Pomme de
terre ou le Haricot, le plaste présente latéralement un bourrelet plus ou
moins saillant qui semble a premiére vue isolé, mais qui se relie en réalité a
une fine pellicule plastidaire faisant le tour du grain d’amidon. Faute d’ob-
server ce bourrelet, il serait facile de méconnaitre 'existence d’un revéte-
ment plastidaire autour des plus gros grains d’amidon dans la Pomme de
terre et ailleurs. Dans le rhizome d’Iris et d’un certain nombre d’autres
plantes, on constate d’ailleurs une trés grande fragilité du leucoplaste éla-
borateur qui, au contact de I'’eau ou d’un milien hypotonique, se résoud
immédiatement en granulations.

On a cité des cas ou, apres une phase élaboratrice, le plaste pouvait
retourner a I'état de leucoplaste une fois I'amidon résorbé, mais on ignore
:si le fait est général : il semble probable que, dans la majorité des cas, les
amyloplastes finissent par dégénérer et par se détruire aprés avoir produit
de gros grains d’amidon ; ils peuvent ensuite sans doute étre suppléés par
de petits leucoplastes restés jusque-la indifférenciés. La digestion des grains
d’amidon parait s’effectuer dans la cellule suivant deux modes principaux :
tantot le grain d’amidon se réduit peu a peu par une dissolution qui semble
s’effectuer en surface et n’altére pas la forme générale du grain (fig. 26);
tantot I'amylolyse se manifeste en profondeur par des crevasses et au
moyen d’une corrosion interne qui tend a évider progressivement I'inté-
rieur en respectant longtemps les couches superficielles ; le grain ne parait
pas avoir diminué de taille alors que le processus de digestion est déja fort
avancé. Le premier mode a été décrit dans le tubercule de Pomme de terre
et dans les écailles bulbaires du Lis blanec ; il s’observe aussi dans les écailles
bulbaires des Tulipes (fig. 26) ; il semble permettre la régénération du
plaste. Le deuxidme mode est celui qui est trés général dans les tissus de
réserve des graines en voie de germination comme le Pois ou le Haricot et
il semble lié le plus souvent a une destruction du plaste quin’est pas régénéré.

Lorsque ’'amidon, enfin, est élaboré a Pintérieur des chloroplastes, ce qui
est trés fréquent, I'évolution est tout a fait semblable & celle qui se produit
dans un amyloplaste : apres élaboration d'un grain d’amidon velumineux,
le chloroplaste peut se réduire & une mince calotte colorée en vert et placée
-excentriquement. I semble aussi qu’apres élaboration de I'amidon le plaste
vert puisse étre régénéré.

L’amylogénése dans les chloroplastes suit exactement les mémes régles
que dans les leucoplastes : le chloroplaste amyliféere peut done, suivant les
cas, étre uni- ou pluriloculaire. Chez les Mousses, chaque chloroplaste est
capable souvent de produire un nombre élevé de grains d’amidon distincts
‘(plusieurs dizaines) ; le stroma du plaste apparait donc alors comme un
réseau entourant de nombreuses logettes dans chacune desquelles se forme
un grain d’amidon.

rcin.org.pl



LES MITOCHONDRIES ET LES PLASTES 71

La forme des grains d’amidon de réserve, chezles Végétaux,est trés variable,
de méme que leur taille. Pourvus d’un hile plus ou moins apparent et de stries
concentriques plus ou moins visibles, ils sont tantét sphériques ou ovoides,
tantot a contours polygonaux, simples ou composés. La forme en navette en
écuelle ou en disque n’est pas rare non plus, en particulier chez les Mousses.
Le grain d’amidon posseéde une structure microscopique et submicroscopique
complexe, bien mise en évidence par les études en lumiére polarisée : elle paraft
étre du type sphéro-cristallin. La creissance du grain d’amidon semble s’effec-
tuer d’autre part grace a I’apposition de couches successives & sa surfacece; ce-
pendant certains auteurs (WieLeR) sont partisans d’un accroissement par intus-
susception.

¢) Les chromoplastes.

Dans les organes dont la teinte n’est plus le vert, mais le jaune ou le rouge,
les chloroplastes sont remplacés par des plastes colorés particuliers aux-
quels s’applique le nom de chromoplastes : ils dérivent en général de chloro-
plastes qui ont subi une évolution spéciale et dans lesquels le pigment assi-
milateur a disparu pour faire place aux pigments carotinoides. En réalité, il
existe toutes les transitions entre des chloroplastes assimilateurs typiques
et les chromoplastes, et méme certains plastes verts peuvent parfois mon-
trer a leur surface de petites gouttelettes liquides teintes en rouge par un
carotinoide dissous ; & ces plastes de caractére intermédiaire on donne le
nom de chloro-chromoplastes (SAvELLI, 1937). Les chloro-chromoplastes sont
particulierement répandus dans le groupe des Monocotylédones et ils sont
plus fréquents chez les Végétaux des pays chauds et secs (1). Cette appari-
tion du caroténe sous forme de petites granulations a la surface des plastes
est en relation avec la présence de petites gouttes de lipides dans lesquelles
le pigment se dissout (lipochrome). Les chloro-chromoplastes sont fréquents
également dans les Chara et dans les Algues vertes et rouges. Chez les Flo-
ridées, le pigment carotinien peut affecter la forme, non de gouttelettes ou
de grains, mais de bitonnets ou d’aiguilles entrecroisées et colorées en
rouge orangé. Ce serait I'une des causes de liridescence observée chez
diverses Floridées (P. DANGEARD, 1940).

Les chromoplastes proprement dits se développent abondamment dans
certaines. fleurs colorées en rouge ou en jaune, dans les fruits, dans les
feuilles & 'automne et dans certains tubercules comme la racine de Carotte.
La structure des chromoplastes et leurs caractéres ont été étudiés autrefois
par ScuiMpPeR (1885) et surtout par CourcHET (1888) qui les appelait des
chromoleucites. Plus récemment, ils ont fait I'objet d’études détaillées de la
part de GuiLLiERMOND (1919).

C'est a ScurMpER que I'on doit d’avoir établi d'une maniére certaine la
parenté des corps colorés des fleurs et des fruits (chromoplastides) avec les
autres plastides. D’apres ce savant, les chromoplastides comportent un subs-
tratum protéique supportant soit un pigment amorphe, soit des granules

(1) Ilest a noter que des chromatophores verts avec des granulations ou des go utte
-ettes d’un rouge carmin avaient déja été signalés par Scuimper dans 1A loe verrucosa-
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de pigments, soit encore de véritables cristaux pigmentaires. Les chromo-
plastes peuvent dériver soit de leucoplastes incolores, soit de chloroplastes
ayant perdu leur pigment vert. Etant donné cette différence d’origine et le
fait que les pigments des chromoplastes sont des carotinoides divers (xan-
thophylle, caroténe, lycopéne),on s’explique la variété des formes et des
aspects présentés par les chromoplastes. C’est ainsi que dans le fruit de la
Tomate et dans la racine de Carotte, les chromoplastes se présentent comme:

Fi1G6. 27. — Les chromoplastes dans les fleurs et dans les fruits :
A, fleur de glaieul ; B, fleur d’Amaryllis lutea ;- C, pétale d’une
fleur de Courge ; D, épiderme d’un pétale de Trop@zolum majus ;
E, épicarpe du fruit de Lycium barbarum ; d’aprés GUILLIER-
MOND.

des aiguilles cristallines, des plaques,ou méme des rubans contournés; ces
aiguilles cristallines sont englobées par le stroma protéique du plaste, lequel
d’ailleurs, peut devenir plus ou moins indistinet dans les cellules dgées. Alors
que le pigment rouge ou orangé des chromoplastes se présente souvent sous
la forme de cristaux aux formes diverses, le pigment jaune imprégne le plus
souvent les plastes d'une maniére uniforme ; ceux-ci conservent alors une
forme normale arrondie ou rubanée (fig. 27).

En se fondant sur la nature du pigment., amorphe ou cristallisé, COuRcHET 2
distingué plusieurs catégories de chromoplastes ; une complication résulte de la
présence fréquente, dans les chromoplastes, de cristaux protéiques surajoutés.
Il existe d’ailleurs tous les inlermédiaires possibles entre les diverses sortes de
chromoplastes et, dans certains cas, on peut observer sur un méme plaste un
pigment jaune diffus et un pigment rouge a I’état de cristaux (GUILLIERMOND),
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d) Les autres catégories de plastes.

Plus différents des chromoplastes sont les éléochloroplastes, plastes éla.
borant des stérides, découverts par SaveLLr (1933) chez certaines Cactées
et pour lesquels M!e J, Manver (1936) propose le nom plus approprié,
semble-t-il, de stérinochloroplastes (1). Ces plastes élaborent des globules de
nature lipoidique qui ont, parmi leurs composants, des phytostérols. D’aprés
Vienorr (1938), dans les cellules épidermiques de diverses especes d’Agave
on trouverait des leucoplastes contenant de grosses gouttes de lipoides. Ces
gouttelettes seraient constituées par un mélange de stérines et de graisses
neutres. Ceci nous ameéne a parler des plastes qui sont porteurs de goutte-
lettes d’huile plus ou moins volumineuses et qu’on a désignés par des noms
divers, comme lipidoplastes, élaioplastes, oléocorps. Le terme d’oléocorps
est plutot réservé a des productions particulieres aux cellules des Hépa-
tiques ou ils sont le siege d’une élaboration d’huile essentielle. On n’est pas
encore bien fixé sur la véritable nature cytologique de ces oléocorps (Dom-
BRAY, GAVAUDAN, ete.) (Voir & ce sujet p. 494). Quant aux élaioplastes,
décrits autrefois par WAKKER (1888) dans les cellules de Vanille, ce ne sont
pas de véritables plastes, mais de simples amas de gouttelettes grasses. Il
ne reste done comme plastes élaborateurs d’huile que certains lipidoplastes
lesquels résultent d’ailleurs le plus souvent d'une modification des chloro-

plastes.

On connait enfin des plastes dont le role parait étre d’élaborer des pro-
téines : ils ont re¢u le nom de protéoplastes. ScHIMPER (1886) en a décrit un
exemple chez une Borraginacée,le Cerinthe major, onl'on trouve des plastes
traversés par un cristalloide protéique incolore en forme de baguette qui se
prolonge a I'extérienr du plaste. GuicNARD (1923) a observé dans les grains
de pollen des Asclépiadées des plastes qui engendrent des cristalloides de
protéine. Dans le genre Lilium les plastes prennent, au cours du développe-
ment dans le sac embryonnaire, des formes volumineuses dont I’aspect rap-
pelle d’assez prés I'état cristallin. Ce seraient des plastes élaborateurs de
protéines ou protéoplastes (GuiLLiERMOND, 1924).

e) Strueture des chloroplastes.

La structure des chloroplastes a fait 'objet autrefois de recherches dont
les résultats, par suite sans doute de la difficulté du sujet, sont restés indé-
cis : ¢’est ainsi que les botanistes, a la suite de ces travaux, se sont partagés
en deux groupes : les uns, avec SCHIMPER (1885) et A. MEYER (1883) admet-
tant lexistence d’une structure granulaire, les autres, plus nombreux,
pensant que les chloroplastes sont homogenes et imprégnés uniformément

(1) Les « stérino plastes » décrits par MiraANDE dans les cellules épidermiques des
écailles du bulbe de Lilium candidum seraient, d’aprés les recherches de ReiLuEs (1936)

des concrétions intravacuolaires enveloppées d’une pellicule protéique (voir p. 434,
chap. XII).
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par le pigment chlorophyllien. Les recherches au sujet de la structure des
plastes sont d’ailleurs tres délicates et la présence fréquente, sur certains
chloroplastes, de petites gouttelettes d’huile (lipophanérose) (1) peut étre
une cause d’erreur dans I'appréciation de cette structure ; il en est de méme
de la présence de petits grains d’amidon. D’autre part, il est établi qu'une
structure peut apparaitre dans un chloroplaste a la suite d'une observation
vitale faite dans des conditions défectueuses ; il est donc nécessaire de s’en-
tourer de certaines précautions.

ScuiMPER et A. MEYER ont décrit dans les chloroplastes des granules

Fi6. 28. — Chloroplastes et leucoplastes chez 1'Orchis sesquipedale -
A, chloroplastes observés in vivo montrant les grena ; B, chloro-
plastes disposés autour du noyau (N) et montrant les grana fixés
et colorés (Nawasch., hématox. ferr.): C, leucoplastes (méme
fixation, méme coloration) montrant 1’absence de grana et le ca-
ractére homogéne du stroma a ’exception d’une inclusion de na-
ture indéterminée x 1.800.

sphériques, les grana, imprégnés par la chlorophylle, dans un substratum
incolore, le stroma. Pour MEYER ces grains étaient comparables a de petites
vacuoles, tandis que ScHiMPER pensait qu'il s'agissait de gouttelettes
d’huile dans lesquelles la chlorophylle aurait été dissoute. Ces observations
n’ont pas entrainé la conviction de la majorité des botanistes et cela n’a
rien d’étonnant, car il est incontestable qu’il existe des chloroplastes opti-
quement homogeénes et GuiLLiERMOND a montré que les chloroplastes étu-
diés par lui ([ris, Elodea), apparaissaient homogeénes dans 1'observation a
I'ultramicroscope : d’aprés ce savant, les chloroplastes se présentent tou-
jours, au fond noir, comme des sphéeres optiquement vides ne pouvant étre
distinguées que par leur contour seul lumineux et leur couleur verte ;
d’autre part, « ils se présentent toujours absolument horhogénes dans les
préparations traitées par les méthodes mitochondriales ». On peut se deman-
der si GuILLIERMOND n’a pas été influencé, danssa maniére de voir au sujet

(1) La lipophanérose désigne le démasquage des corps gras entrant dans la compo-
sition des lipoprotéides et ce terme s’applique surtout, semble-t-il, & un phénomene
pathologique, dit de dégénérescence graisseuse ; cegendant il n’est pas invraisemblable
qu’une lipophanérose normale puisse se produire a la surface des plastes : c'est ainsi
que les chloroplastes de beaucoup de Monocotylédones sont porteurs de petites goutte-~
lettes lipidiques (Iris, etc.).
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de la structure des plastes, par ses idées sur la nature mitochondriale de ces
éléments.

BeAuvVERIE, dans ses premiers travaux (1928), s’accorde avec GUILLIER-
moND en admettant que le chloroplaste représente une simple solution col-
loidale de la nature des gels, comme le cytoplasme, et il ajoute : « comme
le dit GuiLLiermonD, les chloroplastes observés sur le vivant dans de
bonnes conditions ont toujours un aspect homogéne qui se trouve respecté
par les méthodes mitochondriales ». De récents travaux, comme nous allons

? _

Ut

:

Frc. 29. — Chloroplastes des Sélaginelles observés vitalement,
montrant leur structure : a, ¢, d, Selaginella grandis ; b, S.-Wal-
soniana (cetd dessinés a une heure d’intervalle montrent leschan-
gements amiboides du stroma) (D’aprés Herrz, 1937).

le voir, n'ont pas confirmé cette opinion au sujet de I'homogénéité structu-
rale des chloroplastes (fig. 28).

Derniérement, en effet, la structure des chloroplastes a fait I'objet des
recherches de J. DouTreLIGNE (1935) et de HErrz (1936) et ces eytologistes
ont produit d’excellentes microphotographies montrant des chloroplastes
a structure granulaire dans la cellule vivante, ou dans la cellule traitée par
différents réactifs. Mme J. Dourrericye déerit, chez diverses Phanéro-
games aquatiques et chez deux espéces de Mnium, des grana colorés en vert
et un stroma incolore. Heirz observe, dans les chloroplastes, des grana de
taille variable (0,35 & 1,7 p. de diamétre) colorés en vert dans un stroma inco-
lore ; mais, contrairement a l'opinion admise jusque-la, il pense que ces
grana sont. non pas sphériques, mais en forme de disques disposés paralle-
lement & la surface du plaste (1). D’autre part la structure des plastes serait
douée d’une résistance peu ordinaire, puisqu'elle se conserverait, d'apres
I'auteur, méme en herbier et méme sur des chloroplastes extraits de la cel-

(1) MeNkE, au moyen du microscope électronique, a photographié des chloroplastes
d'Aspidistra au grossissement de 50.000 et mis en évidence une structure lamellaire.
Cependant le méme auteur, chez I'Anthoceros punclatus, observe directement une
structure lamellaire en lumiére ordinaire et en lumiére polarisée (MENKE et KovypL,
1939). On a cherché aussi, pour déterminer la structure fine des chloroplastes, a utiliser
la méthode de coloration par les métaux nobles dichroiques, appliquée jusqu’ici ‘avec
succes aux parvois czllulaires (MeNxe et Kiister, 1938). Cette méthode permettrait
aussi de conclure a une structure lamellaire. Toutes ces observations ne nous paraissent
pas absolument convaincantes, car 'apparence de disques ou de lamelles pourrait étre
due a une déformation.
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lule. Ce dernier point semble assez surprenant et il faut admettre évidem-
ment que la structure conservée différe assez notablement tout de méme de
celle du chloroplaste vivant. Les recherches de Herrz ont porté sur des
Mousses et sur de nombreuses plantes aquatiques et terrestres (fig. 29). |

BeAuvVERIE, dans un travail plus récent (1938) a modifié quelque peu son
opinion antérieure au sujet de la structure des plastes ; il reconnait bien
I’existence trés fréquente de chloroplastes & structure granuleuse, mais il
note également des plantes, comme I'/ris germanica, ou la structure de ces
éléments est homogeéne dans les cellules non lésées, mais passe facilement
a un état granulaire. Il signale également beaucoup de plantes dont les chlo-
roplastes possedent une structure qu’il appelle « morulaire ». Les grana
seraient parfois en bitonnets et d’autres fois en disques. BEAUVERIE cepen-
dant arrive & une opinion trés différente de celles de Herrz et de DouTre-
LIGNE, car pour lui, les grana adherent & la surface du stroma colloidal
formant une couche superficielle. Le stroma ou substance fondamentale
lui apparait « comme une masse homogene, incolore, dont la surface est
tapissée de grana verts, plus ou moins serrés ».

[’existence de grana est reconnue également par E. Weier (1936-38)
qui prend comme sujet d’études les chloroplastes des feuilles de betterave.
En utilisant, pour faciliter 'observation, une source lumineuse ne laissant
passer que les radiations de 4400 a 5000 A (lumlere bleue), cet auteur a cru
voir que le pigment chlorophyllien était localisé sur les grana, tandis que le
stroma en était dépourvu (les grana apparaissent, dans ces conditions, colo-
rés en vert sur un fond bleu). Le méme savant a obtenu une séparation des
grana colorés et du stroma incolore en traitant les chloroplastes par une solu-
tion d’acétone & 10 %, ; ce réactif amene, en effet, le groupement des grana
en un amas, tandis que le restant du plaste, constitué par le stroma se
montre incolore. Cet effet de I'acétone ne doit pas, d’aprés I'auteur, étre
confondu avec la vésiculisation des chloroplastes provoquée par un milieu
hypotonique (voir p. 80).

Afin de décider si les grana sont bien le supgort du pigment chlorophyllien,
Juncers et J. DouTrELIGNE (1943) ont étudié des amyloplastes en voie de ver -
dissement dans le tubercule de Pomme de terre et dans la tige de certaines Urti-
cacées (Pellionia, Pilea). En examinant les grana dans la région amincie des
calottes plastidaires, ils ont pu affirmer que ceux-ci étaient bien le siége du
pigment vert. D’autre part, d’aprés les savants belges, les grana seraient plus
-ou moins fluides, ce qui expliquerait leur forme aplatie dans certains cas et la
faculté qu’ils auraient de fusionner entre eux.

Chez les Algues, qui ont fait I'objet de travaux particuliers, on a souvent
noté le caractére homogene des chloroplastes (voir a ce sujet CHADEFAUD,
1935, p. 44). Cependant, GEITLER récemment (1937) a pu observer vitale-
ment des grana chez les Nitella, les Chara, les Closterium (ils seraient trés
difficiles a4 voir dans ce dernier genre). Les grana sont, d’apres lui, discoides,
ce qui vérifie les données de Heirz. Chez d’autres Algues étudiées par
GerrLer les plastes sont homogenes et 'auteur pense que les grana ne
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:seraient pas forcément absents, mais peut-étre submicroscopiques. D’aprés
Mme FerpmannN-Mazoyer (1940) les rhodoplastes des Céramiacées, bien
vivants, ne montreraient aucune structure visible. Dans des recherches ré-
-centes (inéd.) nous avons pu observer trés nettement une structure, avee
grana, dans les chromatophores de certains Spirogyra et aussi chez les
Cladophora.

Quelques tentatives ont été faites pour déterminer la nature chimique
des grana et pour les différencier histologiquement du substratum. Dans
le Pellionia, E. WeiER (1937) a coloré les grana par ’hématoxyline et aussi
par P'acide osmique. Les fixateurs de Nawaschine, de Bouin-Hollande, les
conservent et permettent leur coloration ultérieure par I’hématoxyline
(P. DaANGEARD, 1944) (fig. 28). Le rouge Soudan III peut encore étre utilisé
pour colorer les grana des chloroplastes de Betterave en laissant le stroma
incolore. D’aprés WEIER une substance lipoidique pourrait done étre asso-
ciée a ces éléments, ce qui expliquerait leur coloration par le Soudan, mais
leur coloration par I’hématoxyline, aprés fixation, parle plutot en faveur de
leur nature lipo-protéidique.

Si la plupart des auteurs, actuellement, s’accordent & reconnaitre que les
chloroplastes sont, ou bien homogénes, ou bien composés de grana, il est
bon de signaler une interprétation tout a fait différente de cette structure
exposée par ZirgLE (1926). D’apres cet auteur, les chloroplastes d’Elodea
seraient constitués par une région centrale incolore, assimilée & une sorte
de vacuole, et une région périphérique imprégnée par la chlorophylls ;
cette sorte d’écorce colorée serait traversée par des canalicules mettant la
vacuole centrale en relation avec I'extérieur ; I'aspect granuleux des chlo-
roplastes serait di & la présence de ces canalicules (1). Quelques autres cyto-
logistes ont adopté un point de vue analogue en considérant également les
chloroplastes comme vésiculeux, mais, dans I'ensemble, cette opinion ne
semble pas avoir recueilli beaucoup de suffrages. Nous admettrons donc
que les chloroplastes ne sont pas normalement vacuolisés, et que,c’est seu-
lement en relation avec la production d’amidon, ou dans des circonstances
de nature pathologique, qu’il y a production de vacuoles & Pintérieur des
plastes (voir p. 84).

Les travanx que nous venons de passer en revue nous conduisent &
admettre aujourd’hui, que les plastes, et spécialement les chloroplastes, ne
sont pas homogénes, mais possédent assez souvent une structure granu-
leuse appréciable au microscope. Dans le cas ou les chloroplastes, dans les
meilleures conditions d’observation, se présentent comme des corps homo-
génes, il est permis de penser que ce fait est di & la petitesse des grana dont
ils sont composés. D’ailleurs, si I'on en croit WereR, E. (1938), I'état homo-
géne et I'état granuleux des chloroplastes pourraient étre aussi normaux

(1) On peut rappeler a ce propos que GerrLer (1937) a observé des perforations mi-
nuscules (d’environ 0 1 5) au travers des chromatophores de Pinnularia viridis, ce qui
donne & ces plastes I'apparence granuleuse ; mais, dans le cas des grana, le fait que ces
¢éléments se colorent par I’hématoxyline aprés fixation, prouve nettement leur réalité

et I'on ne saurait y voir de simples perforations. Leur nature est probablement lipo-
protéidique.

E. B. XXVI 6
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I'un que 'autre, car les deux conditions se rencontrent dans des cellules qui
sont incontestablement vivantes et qui se colorent vitalement par le rouge
neutre. I.’état homogene des chloroplastes caractériserait, d'une maniére
générale, les plantes ayant poussé au soleil ou les cellules agées ; I'état
granuleux serait plus spécialement représenté dans les cellules jeunes ou
provenant de feuilles développées a 'ombre (1).

L’existence fréquente d’une structure granuleuse dans les chloroplastes
étant admise, il resterait a préciser les détails de cette structure. I.'opinion,.
soutenue par BEAuvERIE, de grana superficiels et capables de se détacher
ne parait pas devoir étre retenue. En effet, comme d’autres considérations
permettent de 1'établir, le plaste est revétu d’une gaine trés mince, sorte de
pellicule qui enveloppe 'ensemble formé par le stroma et les grana : ces
derniers ne sont donc pas superficiels an sens ou 'entend BEAuvVERIE, mais
font partie intégrante de la masse plastidaire ; on peut se demander s’il n'y
a pas eu confusion, dans les travaux de BeauvEerig, entre de véritables
grana et de petites gouttelettes d’huile a répartition superficielle. Nous
croyons pouvoir certifier, quant a nous, que les grana ne sont pas localisés
a la surface des plastes, mais qu’ils siegent en profondeur. La localisation
du pigment vert au sein des grana, alors que le stroma serait incolore, est
beaucoup plus difficile a affirmer, & notre avis, malgré les conclusions con-
vergentes de nombreux savants (Heirz, E. WEIEr, METZNER). 1] en est de
meéme, d’aprés nous, au sujet de la formé exacte des grana (sphérules,
disques, lamelles). Nous préciserons plus loin quels travaux permiettent de
supposer, avec vraisemblance, I'existence d’une membrane distincte autour
des chloroplastes (ou de certains chloroplastes).

Lorsqu’on parle de la structure des plastes, il s’agit presque toujours de la.
structure des plastes chlorophylliens, car ce sont eux qui se prétent le mieux a
P’observation ; les leucoplastes ou les amyloplastes sont rarement envisagés a ce
point de vue: cependant il est possible de montrer, dans certains exemples
favorables, que les plastes incolores sont homogénes et dépourvus de grana,
par exemple dans les cellules épidermiques des Orchidées (fig. 28, ¢). S'il en était
toujours ainsi, il faudrait peut-étre envisager les grana comme une conséquence
de la présence du pigment chlorophyllien.

En dehors d’une structure microseopique parfois reconnaissable, les chlo-
roplastes doivent posséder une structure d’ordre ultra-microscopique
orientée, car on a fréquemment constaté leur biréfringence en lumiére pola-
risée : c’est tout d’abord sur les grands chromatophores des Conjuguées
(Spirogyra) et des Desmidiées (Closterium, Penium) que le phénoméne a été
observé (Scartu, 1924 ; Kister, 1933 ; MENkE, 1934). Le ruban chloro-
phyllien des Spirogyra, par exemple, s’éclaire, entre nicols eroisés, 1a ou il

(1) Iln’est pas douteux que la structure granuleuse des chloroplastes peut étre obser-
vée dans des cellules intactes et parfaitement vivantes, mais il est certain aussi, comme
nous avons pu le vérifier, que cette structure est fortement accentuée dans les cellules
mourantes ou ayant subi quelque altération. Ce fait explique d’ailleurs, dans une cer-
taine mesure, le scepticisme qui a longtemps régné au sujet de Ja Structure des chloro-
plastes ott I’on ne voulait veir qu’une masse colloidale homogéne (GuiLLIERMOND, MAN-
GENOT et PLANTEFOL, 1933 ; KUSTER, 1935).

- rcin.org.pl



LES MITOCHONDRIES ET LES PLASTES 79

est vu de profil, mais non la ou il se présente de face : on pourrait en déduire,
d’aprés KiisTer que P'axe optique des particules anisotropes est dirigé sui-
vant le sens radial. Des travaux ultérieurs de Urrricu (1936), \WEBER
(1936, 1937) ont montré que la biréfringence était probablement une pro-
priété générale des chloroplastes dans la cellule vivante. D’aprés MENKE
et Frey-WyssLinG (1938) la biréfringence serait due & la présence d’un
constituant plastidaire dont ’anisotropie optique est connue, & savoir les
lipoides et, suivant linterprétation de Frev-WryssLinGn, le chloroplaste
pourrait se composer de lamelles paralléles alternantes de substances pro-
téiques et lipoidiques ; cette structure se localiserait sans doute au niveau
des grana.

) Propriétés des chloroplastes.

Il est connu depuis longte mps (Loew et Bokorny. 1882 : Movriscu, 1918)
que les chloroplastes ont la propriété de réduire les sels d’argent. Cette
réaction se produit dans les chloroplastes vivants et elle n’a lieu ni dans les
leucoplastes ni dans beaucoup de chromoplastes. On pourrait penser qu’elle
est due a la chlorophylle ou & une substance produite par la photosynthése ;
cependant MoLiscH a supposé que cette réaction était due a la présence
d’une aldéhyde ou d’un péroxyde. GavrnereT (1934) suppose qu’il s’agit
d’une oxyflavone ou d’un tannin : cette substance est thermolabile (1).
MiriMANOFF (1938) assimile la réaction de Movriscu a une photolyse, vis-a-
vis de laquelle la chlorophylle jouerait le role de sensibilisateur.

Le nitrate d’argent est utilisé dans ces expériences a des doses faibles ou
tres faibles ; c'ependant Gavaupan (1931) s’est servi de solutions fortes
(15 %) qui permettraient d’apres lui de distinguer les plastes des chon-
driosomes ; il est vrai que GuiLLiERMOND (1931) a montré, pen apres, que
les mitochondries et les leucoplastes se comportent de la méme maniére et
ne réduisent pas les sels d’argent. Ce savant a étudié le bourgeon d’Elodea
canadensis au moyen des solutions de nitrate d’argent a 15 9% ; il montre
que la réduction se produit seulement dans les ébauches foliaires dévelop-
pées 1a on la chlorophylle a fait son apparition. Les leucoplastes du méris-
téme terminal et des plus jeunes mamelons foliaires ne dennent pas la
réaction de MoLiscH.

Giroup et ses collaborateurs (1934-36), dans une série de travaux,ont
constaté que les tissus chlorophylliens étaient particuliérement riches en
acide ascorbique et, comme ce dernier corps réduit le nitrate d’argent, ils
pensent que la réaction de MoLiscu pourrait étre causée par la présence
d’acide ascorbique (vitamine C) dans les chloroplastes. E. WEIER, de son
coté (1938), a conclu d’'une série d’expériences que la réduction du nitrate
d’argent par les chloroplastes est bien causée par la présence d’acide ascor-
bique. Si I’on traite des feuilles vertes par les vapeurs de toluéne, de formol

(1) MovriscH se servait de solutions de NO; Ag allant de 0,25 4 1 %. GAUTHERET a
montré qu’on pouvait employer des solutions trés diluées a 1 °/oo. A I'obscurité Ia
réaction est faible et la lumiére serait nécessaire pour amorcer la réaction qui peut se
poursuivre ensuite a I’obscurité.
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ou de chloroforme, 'acide ascorbique est oxydé ou détruit et les chloro-
plastes ne donnent plus de réaction avec les sels d’argent. Au contraire, en
traitant des feuilles par I’eau bouillante, 'acide ascorbique est conservé
et la réaction est possible. De méme, I'acide ascorbique n’est pas détruit
dans les feuilles dont on a provoqué la mort dans une atmospheére d’hydro-
géne ; or, ces feuilles et leurs extraits réduisent fortement le nitrate d’argent.

Les résultats obtenus par Giroup et par ses collaborateurs sont d’autre
part trés discutés. C'est ainsi que récemment, Mrrimanorr (1939) a conclu
de recherches étendues qu’il n'y a pas de lien direct entre la vitamine C
et la chlorophylle (ou les caroténoides). Les fruits qui sont particulierement
riches en vitamine C sont souvent dépourvus de chlorophylle. On observe
aussi que le réactil employé par Girouvp (solution acide de NO;Ag de
pH 4,0) n’est pas spécifique pour I’acide ascorbique et que par conséquent
le phénomene de Movriscu ne correspond pas forcément a la présence d’acide
ascorbique dans les chloroplastes. Une autre explication doit étre recherchée
comme celle qui fait intervenir une action spécifique de la lumiére (photo-
lyse), ou celle encore qui met en jeu un phénomene physique (actions de
surface par exemple). On voit done que la réduction des sels d’argent par les
chloroplastes, malgré de nombreux travaux récents, n’est pas parfaitement
expliquée. D’ailleurs il semble bien que suivant la technique utilisée, sui-

vant aussi le pH des réactifs, les résultats varient beaucoup.
!

Des résultats non moins divergents ont été obtenus au sujet des éléments des
chloroplastes qui réduisent les sels d’argent. D’aprés MirismANorr (1938) ce
seraient des grana. WEIER, de son cOté (1938) obtient des résultats variés :
d’aprés ce savant en effet le nitrate d’argent est réduit, soit sous forme de gra-
nules 4 Pintérieur des chloroplastes, soit d’une maniére uniforme sur les bords
du plaste, soit encore. mais faiblement, sur le stroma ou sur le pourtour des
grains d’amidon. Les résultats obtenus, d’aprés auteur, dépendent beaucoup
de la technique opératoire et de I’état des feuilles au moment ou la réaction est
recherchée. D’aprés PEkAREK (1938) qui emploie le réactif de Mowviscu (sol.
a 19 d’0,Ag dans D’eau distillée) la réduction du nitrate a lieu sous forme
d’un réseau entourant les grana : il faudrait donc conclure que c’est le stroma et
non les grana qui réduisent le sel d’argent et que la substance réductrice se trouve
localisée dans le stroma.

g) Modifications pathologiques des plastes (vésiculisation).

1] a été constaté depuis tres longtemps par les cytologistes que les plastes
étaient sensibles aux variations du milieu et surtout aux variations de la
pression osmotique. Les milieux hypotoniques comme l'eau ordinaire et
surtout P'eau distillée transforment en effet facilement les plastes en vési-
cules, et ce phénomene est provoqué encore plus aisément par divers trai-
tements chimiques, comme i'action des acides dilués (acide acétique parti-
culierement). Kister (1929), GuiLLiermonn (1919, p. 504), BEAUVERIE
(1938) ont donné des détails sur ces modifications pathologiques des plastes
sans en fournir toujours une explication bien satisfaisante, ce qui nous a
ament a reprendre récemment cette étude (P. DaNGeEarD, 1941).
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On a décrit maintes fois 1'aspect des chloroplastes vésiculisés dont la
matiére verte se condense en général sur le pourtour en un croissant, tan-
dis que le restant du plaste est occupé par une espace incolore limité par
une fine membrane (1). BEAuverIE (1938) a donné l'interprétation sui-
vante des chloroplastes vésiculisés : d’aprés lui le chloroplaste posséderait
deux constituants : le stroma incolore et les grana colorés ; dans le cas d'un
chloroplaste vésiculisé, il se ferait une séparation entre ces deux éléments
de telle sorte que la matiére verte condensée représenterait les grana grou-
pés en un amas, tandis que la vésicule incolore représenterait le stroma.
Nous allons voir que 'opinion soutenue par BEAUVERIE ne saurait étre
retenue et que, dans un chloroplaste transformé en vésicule, la région inco-
lore se présente bien comme un espace vacuolaire.

Une autre opinion a été émise par KiisTer (1929-37), d’aprés laquelle
la transformation vésiculaire des plastes serait causée par un changement
d’état colloidal (procédé d’entmischung) et elle n’apporterait pas une preuve
que le plaste posséde une membrane propre, comme certains auteurs Uont
affirmé. Cela revient & dire que le plaste serait formé par une substance
fondamentale, présentant 1’état colloidal, dans laquelle des vacuoles se
formeraient & la suite d’un changement d’état.

Cependant, si la majorité des cytologistes, comme nous venons de le voir
ne reconnait pas I'existence d’une membrane propre autour des chloro-
plastes, il n’a pas échappé & un certain nombre d’auteurs que la vésiculisa-
tion par les milieux hypotoniques ponvait apporter des arguments en sens
¢ontraire. C’est ce qu'admettent entre autres Nigerr (1848), A. MEYER
(1920), E. Weier (1938). Une intéressante observation de Knunson (1936)
parle encore en faveur de I'existence d’une membrane plastidaire. Ce savant,
a fait remarquer que I’on peut faire varier le volume des chloroplastes vési-
culisés sous I'influence de solutions sucrées a différentes concentrations et
récemment, une constatation de méme ordre a été faite par Brenr (1940)
chez une Muscinée, le Hookeria lucens, ou il est possible d’obtenir la trans-
formation de chloroplastes en vésicules entourées par une paroi semi-per-
méable. Cette vacuolisation pourrait disparaitre au moyen de la plasmo-
lyse. Ces expériences, si elles sont bien correctes, mettent en évidence la
présence d'une membrane & propriétés osmotiques autour des chloroplastes
vacuolisés (2). Certaines observations, comme celle de la division des chloro-

(1) Les descriptions de chloroplastes vésiculisés sont loin de concorder entre elles,
c’est ainsi que LieeaLpT (1913), entre autres, figure des chloroplastes transformés en
sphérules dont la paroi, colorée en vert sur tout son pourtour, représente évidemment
la substance plastidaire distendue ; GuiLLiERMOND (1919) parle de chloroplastes deve-
nus des vésicules limitées par une paroi dense, généralement plus épaisse sur I'un de ses
pdles, sans préciser si cette paroi reste colorée. Or, dans les exemples que nous avons eu
I’occasion d’étudier (poils de Courge). les chloroplastes vésiculisés avaient leur subs-
tance verte condensée en une sorte de calotte a laquelle se trouvait annexée la vésicule
limitée par une pellicu,e d’une minceur extréme et tout a fait hyaline. Tout dépend sans.
doute des objets et de la méthode employée, mais il importe de souligner que tous ces
phénomenes, confondus sous le nom de vésiculisation, n’ont pas exactement la méme
signification.

(2) Larz (1942), tout récemment, a provoqué la vacuolisation des plastes au moyen
de solutions diluées d’alcaloides (nicotine, etc.) ; la paroi plastidaire révélée dans ces
expériences serait riche en lipoides. L’auteur a d’autre part entrepris un essai d’évaluer



82 CYTOLOGIE

Ao nc A Az

e
() b= TR S
© /,.,' eo s QO_Q
® Jisth sihiioer i h . PO :
B G o) o,v. mi.
1 St 5 o?o @ ’O
i %
me. me.
2 =9 @/‘1\
6 W
0 da —vmii ey //W
St b L ,/'./
7%y & -3
@ IaD . //
(] s % \ (@M
g vm.

. / \ A ", ! ] ' “o:: :.
' s o 8 \ solS2oe .,
TR firg itk el D
o 2 ::. 2“:‘ / 3 c. :°e’.
@ ;. : . :"I " . ’ :e "'
€ ; S
}m mg' /"/ 4 )
v 8 0 ch /\ 1
() - 5 .
: /
T \\\\ ) ./\ 12-‘. ‘ /@/
I:o’ -_— m f \ . §_’.:,0, \‘u .
4o N\ - 2o 1
0 ° @ . . of - °
° o°‘/ ’ m_l . l ,' / é // “l
i . . \. . ; :.,.. mg /| , \ ‘ .
5 / - / (S a3 A s )
< / °,\\“: I s » \\
PN \

F16. 30. — Changements de structure réversibles dans le cyto-
plasme des poils de Courge sous ’influence de l'acide acétique
dilué (1 p 1.000). Au point de départ (ligne du haut) le cyto-
plasme est trés altéré aussi bien pour la cellule A, que pour les cel-
lules A; et Az En fin d’expérience (ligne du bas) le cytoplasme a
repris une structure normale avec cependant quelques restes de
vésiculisation des chloroplastes (12 a droite). Dans toutes les
figures : ch, chondriosomes ; mg, mitochondries granuleuses ; mi,
microsomes ; me, mitochondries cavulisées; vm. vésicules mito-
chondriales ; ¢, prolongements ou queues plastidaires.
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Fia. 31. — Changements de structure réversibles dans le cyto-
plasme des poils de Courge sous l'influence de 1’acide acétique di-
1ué (1 p. 1.000). La disposition est la méme que pour la figure pré-
cédente. On remarquera 'importance des plastesa prolongements
filiformes dans’expérience B a droite. La légende est la méme que
précédemment avec, en plus : ch. h, chondriosomes hypertrophiés.
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plastes par cloisonnement, et 'existence de tractus incolores reliant les deux:
chloroplastes-fils, a la suite de la division par étirement, sont également
en faveur de I’existence d'une gaine particuliére antour des plastes.

Nous apporterons enfin, dans ce débat, les résultats que nous avons obte-
nus récemment (1941) & la suite d’expériences sur les chloroplastes des poils
de Courge ; elles fournissent des images qui ne laissent aucun doute & notre
avis au sujet de Pexistence d'une paroi propre, élastique et extensible,
autour de ces plastes : dans cet exemple, on peut provoquer facilement et
rapidement la vésiculisation des chloroplastes au moyen d’une solution
faible d’acide acétique; les chloroplastes développentlatéralement une large
vésicule, limitée par-une fine membrane, tandis que la substance fondamen-
tale, colorée en vert, se condense en un amas en forme de calotte (fig. 30 et 31) ;
lorsque les mouvements de cyclose reprennent leur activité dans la cellule
replacée en milieu normal, on voit la vésicule se déformer, s’aplatir et méme
se transformer souvent en un long filament qui reste rattaché au plaste ou
qui, finalement, peut s’en détacher ; il n’est pas douteux que, dans cette
expérience, la vésicule plastidaire apparait comme une véritable vacuole
et non comme étant constituée par le stroma incolore qui se serait gonflé ;
d’autre part la vésicule est bien limitée par une mince pellicule déformable.
extensible et élastique (1). Les propriétés physiques de cette pellicule, le
fait qu’elle puisse s'étirer en un long filament, rappellent certains carac-
teres du chondriome (fig. 30, 10 et 31, C). Il serait désirable que 1'on
puisse faire des observations histochimiques sur la nature de la membrane
ainsi révélée.

La vésiculisation des chloroplastes dans les poils de Courge est un phéno-
mene vital, ou, tout au moins, subvital comme nous avons pu le démontrer ; a
cet égard il présente une certaine analogie avec la plasmolyse : ainsi une cellule
tuée rapidement ne montre pas de plastes vésiculisés et c’est seulement dans le
cas d’une altération progressive et suffisamment lente de la cellule que cette
propriété des plastes se manifeste ; d’autre part la vésiculisation modérée est un
phénoméne réversible comme nous avens pu le constater.

La propriété qu’ont les plastes de se transformer en vésicules dans cer-
taines circonstances, est-elle générale ? Il serait imprudent de I'affirmer et.
nous devons reconnaitre qu’il ne nous a pas été possible jusqu’ici, dans cer-
taines plantes, d’obtenir cette transformation : il est donc probable que
les plastes, dans la série végétale, différent tres notablement les uns des
autres dans leurs propriétés physiques.

La transformation des plastes en vésicules est assez rare, semble-t-il,
dans les conditions naturelles. Cependant il en existe un exemple fort
remarquable dans certaines cellules des poils staminaux d’une Commé-

la zgessiogagsmotiquc des vacuoles ainsi déterminées. Voir encore a ce sujet GALSTON
(1943, p. 332).

(1) On pourrait soutenir 'opinion que la membrane des plastes vésiculisés posséde
un caracteére pathologique et qu’elle ne préexiste pas a I'expérience. Cependant la min-
ceur de cette paroi des vésicules est extréme, ce qui explique trés bien qu’elle échappe
a 1’observation sur le plaste normal et d’autre part il semble difficile d'agmettre qu’elle
se crée de toutes piéces au moment ot le stroma se contracte.
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linacée le T'inantia fugax ; dans cette plante les chromoplastes subissent
une sorte de dégénérescence qui les transforme en de grosses sphérules
liquides remplies d’un pigment jaune en dissolution et limitées par une
mince membrane ; & cet état les chromoplastes sont comparables & de véri-
tables vacuoles avec lesquelles on pourrait les confondre si 'on n’avait pas
suivi leur évolution; ces vésicules s’accumulent dans les cellules qui acquiérent
de ce fait une belle teinte jaune d’or. Cette transformation du plastidome
accompagnée d'une accumulation d’un pigment xanthophyllien est suivie
d’ailleurs a bref délai de la nécrose des cellules. Ce phénomeéne trés curieux,
signalé entre autres par Kiister (1937) et que nous avons eu également
Poccasion -d’étudier, apporte une nouvelle preuve de lexistence d’une

membrane plastidaire, laquelle subsiste senle autour du stroma entiérement
liquéfié.
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L'évolution des plastes.

I. — L’ORIGINE DES PLASTES ET LES RAPPORTS
ENTRE CHONDRIOME ET PLASTIDOME

Les plastes, chez les Plantes supérieures,sont le plus souvent élabora-
teurs d’amidon ou de chlorophylle et ce sont alors des amyloplastes ou des
chloroplastes : souvent méme ils sont a la fois colorés en vert et produc-
teurs d’amidon. A I’état d’amyloplastes ‘ou de chloroplastes, ou encore de
chromoplastes, le plastidome se distingue facilement du chondriome par
a taille plus élevée de ses constituants et par la fonction élaboratrice ; en
outre les chloroplastes et les amyloplastes sont plus résistants que les mito-
chondries et ils ne sont pas détruits, comme ces derniéres, par les fixateurs
usuels renfermant de I'acide acétique. Nous avons vu cependant que les
plastes peuvent encore se présenter a I'état de leucoplastes lorsqu’ils sont
ncolores et dépourvus de fonction élaboratrice : ce sont alors généralement
de petits granules, des batonnets, de petits fuseaux ou méme des filaments
(mitoplastes). Ces leucoplastes, lorsqu’ils sont trés petits (ce qui est fré-
quent dans les méristémes), offrent des caracteres assez voisins des mito-
chondries. Parfois méme, dans certains tissus ou dans certaines ecellules,
la distinction entre leucoplastes et mitochondries semble irréalisable : il
s’agirait alors, d’aprés certains eytologistes, d'un ensemble constitué par
un chondriome homogeéne et, partant de la, beaucoup d’auteurs ont consi-
déré que les plastes dérivaient des mitochondries ; les plastes, d’aprés eux,
ne seraient que des mitochondries différenciées, ayant acquis des carac-
téres spéciaux en raison de leur rdle élaborateur ou photosynthétique.

Toutefois la question de l'origine des plastes et des rapports entre les
plastes et les mitochondries est I'une des plus délicates de la cytologie et il
n’est donc pas surprenant qu’elle ait donné lieu a de nombreuses discus-
sions et qu'elle reste, dans une certaine mesure, encore non résolue a I’heure
actuelle. Bien qu'une revue historique complete du sujet dépasse de beau-
coup le cadre de cet ouvrage, il ne sera pas inutile de connaitre les princi-
pales théories qui se sont affrontées.

rcin.org.pl



L'EVOLUTION DES PLASTES 87

a) Les théories.

La connaissance précise des plastes, chez les Végétaux Supérieurs tout
au moins, est due, pour une large part, aux travaux déja anciens de ScHivM-
pER et de A. MEYER. Or, & époque ol ces auteurs montraient 'importance
des plastes chez les Végétaux et ou ils établissaient leur existence chez les
Phanérogames dans les tissus les plus variés et méme dans ’ceuf, le chon-
driome était inconnu et 'on ne distinguait alors dans le cytoplasme que des
« granulations » assurément banales, ou parfois des filaments, mais on était
loin d’attribuer a ces éléments trés petits une présence générale et encore
moins la valeur d’un constituant fondamental du protoplasme. Tout au
plus ces éléments, lorsqu’ils étaient par exception trés apparents, servaient-
ils d’arguments ou de preuves en faveur des théories en vogue sur la struc-
ture du protoplasme. Par conséquent le probleme des rapports entre plastes
et mitochondries ne pouvait pas se poser pour W. ScHIMPER et pour ses
contemporains. g

Or, d’aprés ce savant, dont nous analyserons les travaux, les plastes
existent dans toutes les cellules végétales, (sauf dans le groupe des Cham-
pignons et dans les Cyanophycées) sous forme de chloroplastes, d’amylo-
plastes, de leucoplastes ou de chromoplastes. Toutes ces variétés de plastes
peuvent se transformer les unes dans les autres et cela parfois a plusieurs
reprises dans le cours de la végétation.

L’'un des mérites de 'ouvrage de ScuimpER, remarquable pour 'époque
a laquelle il paraissait, est d’avoir découvert des plastes dans Pceufl de
diverses Phanérogames et des Mousses, dans I’embryon et dans les méris-
témes des Phanérogames, et d’avoir porté un coup décisif a I'opinion sou-
tenue avant lui que les plastes pouvaient naitre de novo, soit dans le proto-
plasme de I'ceuf ou de I'embryon, soit dans les divers méristémes. Cepen-
dant ScmiMper n’avait réussi qu'avec de grandes difficultés a distinguer
des leucoplastes dans les méristémes chez les Plantes supérieures, ces leuco-
plastes étant le plus souvent trés petits et spécialement fragiles. Seuls un
petit nombre d’exemples favorables lui avaient permis d’observer la pré-
sence de plastes incolores dans les points de végétation et de conclure a
leur existence générale. C'est seulement aprés la découverte des mitochon-
dries que I'emploi de méthodes appropriées a permis a des cytologistes
comme GuirLierMonD de confirmer la these de Scaimper et d’en fournir
une démonstration compléte.

La connaissance des mitochondries dans les cellules végétales et le déve-
loppement des travaux sur le chondriome ont done contribué d'une maniére
indirecte a I’étude des plastes. 11 n’en est pas moins vrai aussi que la notion
de chondriome a contribué a une certaine confusion dans les termes. Pour
GuiLLierMonD en effet, dans ses premiers travaux, les plastes dérivent
des mitochondries et il semble bien, a I'origine, que cette opinion établisse
un désaccord foncier avec la conception de ScHIMPER.
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D’autre part plusieurs auteurs, parmi lesquels P. A. DANGEARD, insis-
terent sur le fait que les mitochondries et les plastes évoluent indépen-
damment les uns des autres dans certains groupes végétaux (Algues, Bryo-
phytes) et ils montrérent que ces éléments cellulaires sont distinets et ne-
doivent pas étre confondus. Ce sont ces difficultés et ces désaccords nés de
I’étude du chondriome que nous devons examiner maintenant. ’

ScHIMPER avait déja montré que la cellule-ceuf des Bryophytes renfer-
mait des plastes verts (Atrichum undulatum, Anthoceros lz¢is), au moins
tout au début et avant fécondation ; de méme dans la cellule apicale de la
tige, il mit en évidence, chez ces Végétaux, soit des chloroplastes (Antho-
ceros, Plagiochila, Mnium hornum, ete), soit des leucoplastes (Sphagnum)-
SapeHIN (1911) étendit ces résultats aux Sélaginelles ou il montra que dan®
le tissu sporogéne et dans les méristemes, les cellules ne renferment qu'un
seul plaste. Chez I’Anthoceros Husnoti, SCHERRER (1914) apporta la preuve
que les chromatophores n’ont aucun lien génétique avec les chondriosome$
et qu'on peut les retrouver dans la cellule apicale et dans la cellule-ceuf :
c’est ainsi que cette derniére cellule renferme un chromatophore de grande
taille et nettement distinct des chondriosomes. Morrier (1918) se rallia
a la méme theése de I'indépendance des plastes et des mitochondries a la
suite de recherches sur les Phanérogames. Ainsi, pour les auteurs que nous
venons de citer, les plastes et les mitochondries sont des constitnants de la
cellule indépendants et sans lien entre eux ; d’autre part,seules les mito-
chondries, & I'exclusion des plastes, doivent étre homologuées aux forma-
tions de méme nom de la cellule animale.

BoweNn, dans ses travaux sur la cellule végétale, se rallie également & la
thése de 'indépendance des plastes et des chondriosomes ; mais, pour lui,
les éléments décrits comme des chondriosomes chez les Végétaux ne sont
pas nécessairement homologues des éléments de méme nom des Animaux :
c’est pourquoi il propose d’appliquer & I'ensemble des chondriosomes de
1a cellule végétale, le terme de pseudochondriome. Quelques auteurs amé-
ricains ont adopté ce point de vue.

Une autre opinion cependant, formulée par MEVES, est diamétralement
opposée a la précédente. Pour le savant allemand seu]s les plastes de la
cellule végétale sont homologues des chondriosomes de la cellule animale ;
il admet d’autre part que les éléments désignés comme mitochondries dans
la cellule végétale sont bien indépendants des plastes, mais qu'ils repré-
sentent seulement des grains de métaplasme.

GuiLLIERMOND est enfin le défenseur d’une opinion qu’on peut appeler
la théorie de la dualité du chondriome. 11 I’a formulée a partir de 1921, en
s'appuyant sur les travaux d’EMBERGER et pour répondre aux objections
de plusieurs cytologistes qui ne pouvaient pas admettre la dérivation des
plastes végétaux a partir des mitochondries. D’aprés GuiLLiermonp le
chondriome se compose de deux catégories distinctes d’éléments qui évo-
luent séparément et qui n'ont entre eux aucun lien génétique : d’une part
les mitochondries (ou chondriosomes), dits inactif§, parce qu’ils n’inter-
viennent pas visiblement dans une synthése, et les mitochondries a fonction
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-élaboratrice, constituées par les divers plastes et en particulier par les chlo-

roplastes actifs dans la photosynthése. Ces deux lignées de chondriosomes
auraient en commun, d’aprés lui, un certain nombre de propriétés, a tel
point que dans certains cas, la distinction, quoique réelle, serait fort diffi-

cile (méristeme des Phanérogames); d’autre part la lignée active, lors-

qu'elle se présenterait sous la forme des divers plastes élaborateurs acquer-
rait des caractéres morphologiques spéciaux ainsi qu'une plus grande
résistance aux fixateurs. Pour GuiLriermonn il semble d’autre part que

seules les mitochondries de la lignée inactive correspondent au chondriome

de la cellule animale. La lignée active serait une conséquence de la photo-
synthése végétale et caractériserait les Végétaux verts, les Animanx et les
Végétaux incolores (Champignons) étant dépourvus de plastes (1).

Nous venons d’exposer quelques unes des théses principales formulées
au sujet des rapports et des relations existant entre plastes et mitochon-
dries: mais, avant d’examiner de plus prés les théories en présence et de
nous faire une opinion a leur sujet, il sera bon d’étudier ce qu’on entend
par chondriome dans la cellule animale : en effet la notion de chondriome
a pris naissance, somme toute, dans la cellule animale et il apparait done
indispensable de savoir comment s’est établie et comment se présente
actuellement la question du chondriome pour les zoologistes.

b) Le chondriome des zoologistes.

C’est 4 MEVES, comme nous l'avons vu, que I'on doit les premiers tra-
vaux d’ensemble précis et exacts sur les mitochondries animales : avant
Tui ALTMANN et BExXDA avaient surtout décrit des granula. MEVES montra
I'importance des formations filamenteuses, les chondriocontes. ReGcaup
étudia les mitochondries au moyen de la méthode qui porte son nom (fixa-
tion au mélange formol-bichromate, suivie ou non de postchromisation),
Lui et d’autres auteurs comme FAvurg-FrEmier, MAYER et SCHEFFER
précisérent la constitution chimique des mitochondries. On découvrit
bient6t I'existence de mitochondries dans les tissus et dans les groupes
systématiques les plus divers. En'méme temps se développaient les études
vitales, surtout dans les cultures de tissus, (Lewiss, G. Levi) apportant
la preuve que les mitochondries n’étaient pas des créations artificielles
dues aux fixateurs, mais qu’elles avaient une existence réelle.

La notion de chondriome en tant qu’appareil constant et permanent de
la cellule ne s’est pourtant pas imposée sur le champ. En effet les méthodes
dites « mitochondriales » employées pour mettre en évidence le chondriome,
n’ont rien-de spécifique. Dés lors on est exposé & confondre des formations
trés différentes les unes des autres et n’ayant de commun entre elles que
la propriété de se colorer de la méme facon par I’hématoxyline apres fixa-

(1) La théorie de GurLLiErMoND de la dualité du chondriome est actuellement cri-
tiquée de différents cotés en Amérique et ailleurs (NEWCOMER, 1946 ; SoroxIN, 1941;
G. da Cunna, 1945),
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tion « mitochondriale». Or, ¢’est bien ce qui s’est produit & maintes reprises.
On ne s’expliquerait pas en effet 'extréme variété des dispositions attri-
buées au chondriome s’il s’était agi toujours d’une méme formation. La
disposition en réseau, particulierement, est encore attribuée au chondriome
par Cowpry (1924-25), alors qu'on sait aujourd’hui que cette structure
appartient le plus souvent, soit au vacuome, soit a 'appareil de Golgi (1).
Beaucoup de granula de la cellule animale, se colorant comme des mitochon-
dries et classés comme tels pour cette raison, appartenaient sans doute au
vacuome.

Ce qui montre bien que des idées tant soit peu exactes sur le chondriome
de la cellule animale ont eu beaucoup de mal & s'imposer, ¢’est le grand
nombre de travaux consacrés au role élaborateur ou constructif des mito-
chondries. Comment s’expliquer en effet que tant d’histologistes compé-
tents aient décrit avec tous les détails la transformation des mitochondries,
les unes en globules graisseux, (DusBrevIL,1911) les autres en produits de
séerétion des glandes rhagiocrines, les autres en globules vitellins et en gra-
nules pigmentaires (PrRENANT, 1913). Sans compter nombre d’auteurs gui
affirmaient la participation du chondriome a la genése des myo- ou des neu-
rofibrilles (DvesBERG, 1910). 11 est done vraissemblable que des éléments
trés divers ont pu étre confondus, par suite d’une interprétation trop large
du concept mitochondrie et d’une confiance exagérée dans des méthodes
non spécifi ques. 2

Une réaction contre le chondriome ainsi entendu s’est manifestée a la
suite des travaux sur les vacuoles et le vacuome végétal (P. A. DANGEARD).
Le chondriome qui, sous impulsion de GuiLrierMoxD, semblait devoir
tenir une place prépondérante dans la cellule végétale comme dans la cel-
lule animale, devait céder la place au vacuome, au moins en ce qui concerne
Porigine et la génese dans la cellule végétale des corpuscules métachroma-
tiques, des pigments anthocyaniques et des tannins. Ce recul du chon-
driome eut certainement sa répercussion en cytologie animale, ou nombre
d’auteurs se mirent 4 douter de I'activité vraiment démesurée attribuée
jusqu’alors au chondriome. La découverte d’états filamenteux et réticulés
du vacuome montra que ces dispositions ne sont pas spécialement carac-
téristiques du chondriome. D’autre part,’étude des grains d’aleurone de
la cellule végétale (P. Dancearn, 1923) pouvait suggérer une analogie avec
les éléments vitellins de la cellule animale et divers granula, plus ou moins.
rattachés jusque la a I’évolution des mitochondries.

Viennent ensuite les travaux de PArar et de ses collaborateurs (1925-
1930), zoologistes, qui ont marqué leur influence en cytologie animale en
s'inspirant des travaux sur les vacuoles végétales. En effet PARAT a montré
Pimportance, jusque la méconnue dans la cellule animale, du vacuome.
D’aprés P;\R,\T,d’ail]e}lrs, ¢’est sous la dénomination d’appareil de Golgi

(1) Cependant Parat, HosseLET (1929) ont déerit plusieurs exemples de chondriome
réticulé qui peut étre coloré vitalement par le vert Janus. La disposition en réseau n’est
donc particuliérement caractéristique d’aucune formation cellulaire. Il semble cepen-
dant qu’elle soit trés rare en ce qui concerne le chondriome.
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que le vacuome aurait été partiellement reconnu dans la cellule animale.
Une autre partie du vacuome a pu é&tre confondue avec des éléments du
chondriome, exactement comme dans la cellule végétale. Cependant les
idées de Parar ont été trés discutées, surtout en ce qui concerne le ratta-
chement de I'appareil de Golgi au vacuome (voir p. 470 et seq.).

11 résulte de cet exposé que la notion d’un vacuome et celle d’un appareil
de Golgi sont venues restreindre la conception initiale trop large et mal
définie du chondriome, surtout dans les attitudes élaboratrices qu’on lui
prétait. En tenant compte des travaux de la période récente, ainsi que de
ceux des histochimistes qui ont précisé la constitution chimique des mito-
chondries, nous pouvons mieux juger de ce que représente aujourd’hui ce
chondriome tant discuté.

Nous examinerons tout d’abord comment se présente la-question du
chondriome dans les travaux de PAraT et de ses collaborateurs. de Firnor,
de JacquierT et de NouverL : pour eux la cellule animale renferme le plus
souvent un chondriome formé de grains ou de filaments ou des deux a la
fois. mais cet ensemble n'est qu’assez rarement homogéne et seulement
dans les cellules peu différenciées. Partout ailleurs et surtout dans les
cellules élaboratrices se manifestent des différences physiologiques et mor-
phologiques”qui conduisent & distinguer un chondriome inactif et un chon-
driome actif. Des formations nouvelles apparaissent en relation avec 'acti-
vité accrue du métabolisme : réseau de Golgi. dictyosomes, lépidosomes.
D’aprés Fiouor les lépidosomes ne seraient autres que des chondriosomes
transformés et jouant un role dans la secrétion.

Ces recherches récentes ne sont guere favorables a I'idée qu'il existe dans
la cellule animale des appareils autonomes et distincts sans lien génétique
entre eux. Cependant la conception d'une zone de Golgi,suivant PArar, est
trés discutée en cytologie animale et certains anteurs comme VoiNov eonsi-
dérent tout simplement « comme un mythe » les lépidosomes de Parar.
Il semble bien établi par les zoologistes que les dictyosomes, ou corps de
Golgi, n’ont aucun rapport direct avec le chondriome. L’existence d’une
dualité dans le chondriome animal (chondriome actif et chondriome inac-
tif) est donc fort loin d’étre prouvée.

¢) Comparaison entre les mitochondries animales et végétales.

En tenant compte de ces travaux récents sur le chondriome de la cellule
animale nous pouvons essayer d’interpréter plus exactement les résultats
obtenus dans la cellule végétale. L'ensemble des caractéres morphologiques
et histochimiques montre qu’il s’agit d’une formation semblable dans I'un
et autre Régne, avec cependant des différences de détail : ainsi la forme
chondrioconte est certainement beaucoup plus fréquente dans la cellule
animale quedans la cellule végétale , d’autre part, des formes réticulées du
chondriome ont été décrites a diverses reprises dans la cellule animale
(ParaT, dans la cellule pancréatique du Triton; Hossever, 1929; Cow-
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pRry, 1924). Les cytologistes ameéricains R. et H. Lewiss ont vu sur le
vivant les chondriosomes, d’ahors libres,se souder irrégulierement, puis se
séparer. Ils forment par moment des systemes ramifiés assez compliqués,
et méme des réseaux. Dans la cellule végétale, au contraire, ces états réti-
culés du chondriome n’ont pas été déerits, sauf chez les organismes infé-
rieurs (Volvocales, Péridiniens, Algues filamenteuses) (fig, 32).

Le noircissement plus ou moins marqué par I'acide osmique, parait éga-

Fia. 32. L’appareil de Golgi et le chondriome des Volvocales :
A, Chlorogonium euchlorum ; B et C, Chlamydomonas sp. vus laté-
ralement et par le pdle supérieur; N, noyau; py, pyrénoide ;
G, corps de Golgi; Ch, chondriome réticulé : x 4.500 (D’apres
A. HoLLANDE, 1942).

lement un caractére du chondriome de la cellule animale qui fait défaut
pour les mitochondries végétales. La transformation de chondriocontes en
grains alignés (chondriomites), la fusion de mitochondries granuleuses pour
reconstituer un filament, que divers auteurs décrivent ou admettent dans
la cellule animale,sont des phénoménes sans équivalent dans la cellule
végétale (1).

(1) Voici comment par exemple J. SoxorLska (1931) déerit I'évolution du chon-
driome dans les cellules femelles de Liobunum rupestre Herbst : « les chondriocontes se
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Les différences relevées sont, comme on le voit, assez minimes et elles ne
peuvent pas nous empécher de conclure, avec la majorité des cytologistes

que le chondriome représente une formation cellulaire commune aux Végsé-
taux et aux Animaux.

d) Le chondriome en tant que formation cellulaire.

La valeur du chondriome, en tant qu’appareil cellulaire constant et auto-
nome, peut maintenant étre envisagée. Le fait que le chondriome a été ren-
contré dans les cellules les plus diverses ne saurait prouver en effet que les
mitochondries ne peuvent pas apparaitre de novo dans le cytoplasme. Sans
doute on connait des images indiquant pour les mitochondries une multi-
plication par voie de bipartition, mais les faits de ce genre ne sont pas tel-
lement nombreux : en dehors des observations de FAurg-FrEmIeT sur les
Infusoires et des observation vitales sur des tissus animaux cultivés in
oitro (R. et H. LEwiss), nous pouvons citer les données dues & EMBERGER
(1928) qui déerit les mitochondries se divisant transversalement, soit par
étranglement progressif, soit par une rupture brusque. Ce cytologiste n’a
jamais observé la division longitudinale signalée par de nombreux auteurs,
surtout dans les cellules animales. [’exemple cité a diverses reprises de la
division des mitochondries dans un siphon de Vauchérie, telle qu’elle résul.
tait des premiers travaux de MaNGeNoT (1922) provient, comme on le sait
aujourd’hui, d’une confusion avec des physodes et il nous semble que c’est
bien a tort que la figure correspondante a ces divisions de physodes est
encore reproduite récemment par GuiL.iermonp (1934, p. 87 ; 1938,
p. 113-114) comme exemple de chondriodiérése. Méme si 'on admet dans
tous les cas une multiplication des mitochondries par voie de division cela
n’exclut pas évidemment la possibilité d’une formation de rnovo dans cer-
taines circonstances. Beaucoup de cvtologistes ont admis et admettent
encore cette possibilité. Nous rappellerons enfin que nous avons montré
plus haut (voir p. 60) que la formation de novo des mitochondries pouvait
#tre considérée comme démontrée dans certains cas.

Les mitochondries, par conséquent, s’apparenteraient plutot a des grains
«de métaplasme ou de paraplasme et I'on s’expliquerait de la sorte leur
abondance dans les cellules jeunes et leur raréfaction, ou méme leur dispa-
rition compléte, dans les cellules agées. De toutes fagons le chondriome doit
étre envisagé comme une sorte de réserve de substances lipo-protéidiques
affectant dans la cellule la forme de grains, de batonnets ou de filaments,
wléments susceptibles de jouer un réle important dans le métabolisme.

La conception du chondriome & laquelle nous nous sommes arrété est
susceptible d’entrainer des conséquences importantes au sujet des plastes
végétaux : c’est pourquoi nous examinerons maintenant quel est le bien-

transforment en chondriomites, qui donnent naissance aux mitochondries granulaires ».
Les mitochondries granuleuses se transformeraient ensuite, d’aprés 'auteur, en sphé-
rules de vitellus qui finiraient par se colorer par le rouge neutre ; mais I'évolution du
witellus et son origine est une question des plus controversée en cytologie animale.

E. B. XXVI 7
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fondé du rattachement des plastes aux mitochondries suivant la théorie
de GuiLLiermonp dite de la dualité du chondriome. Or Pincorporation
des plastes dans le chondriome ne nous parait nullement s’imposer. Voyons
comment se comportent les différents groupes de Végétaux a cet égard.

[I. — PLASTES ET CHONDRIOSOMES
DANS LA SERIE VEGETALE

a) Les Champignons.

Les Champignons occupent une place a part a ce point de vue chez les
Végétaux : en effet on y rencontre une seule catégorie d’éléments constitués
par des grains, des batonnets ou des filaments et
les cytologistes sont d’accord pour voir dans ces
¢léments des chondriosomes et non des plastes :
les Champignons apparaissent donc comme dé-
pourvus de plastes, méme incolores. Le chondrio-
me des Champignons a été décrit pour la premiére
fois par GuiLLIERMOND (1911) dans I'asque des As-
comycetes, puis retrouvé dans les Mucoracées, les
Levures, les Basidiomyceétes, chez les Saprolegnia
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Fie. 33. — Chondriome & 1716. 34. -— Chondriome chez les Myxomycétes (Fu
d’un  Ascomycéte pri- ligo seplica) : a, mitochondries et noyaux dans un
mitif, 1"Ascoidea &d'a- jeune aethalium x 1.700 ; b, mitochondries dans les
prés VARITCHAK, 1931). spores mures x 2.640 (D’aprés LEwitzxy, 1924).

et les Peronospora, les Urédinées (Mme Moreav), Ascoidea rubescens (Va-
riTcHAK ) (fig. 33), les Myxomycetes (Lewrrzky, N. H. Cowpry), ete. Le
chondriome a pu étre observé vitalement, particuliérement chez les Sapro-
legnia et les Mucoracées ; il se présente chez les Saprolegnia sous forme de
longs filaments (chondriocontes) (fig. 17 p. 52) se déplagant a I'intérieur du
cytoplasme et modifiant facilement leur forme suivant les pressions subies.
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En somme les chondriosomes chez les Champignons semblent présenter des
caractéres physico-chimiques analogues a ceux des Plantes Supérieures.
On relévera cependant que les mitochondries observées chez les Myxomy-
cetes (fig. 34) semblent particuliéres, car elles résistent aux fixateurs ren-
fermant une proportion notable d’acide acétique. Un autre caractére par-
ticulier du chondriome chez les Ascomycetes et les Basidiomycetes est la
production sur le trajet des chondriocontes de vésicules particuliéres el
chez les Phalloidées de cristaux de caroténe (Mme R. Herm, C. R. Ac. Sc.
1946, 223, 1354). Ces vésicules pourraient faire penser & un role élaborateur ;
cependant, jusqu’ici, aucun role de cette nature n’a pu étre attribué avee
certitude au chondriome des Champignons (M!'¢ Ducnaussoy, 1936) et
I'on sait aujourd’hui que les principales substances du métabolisme ren-
contrées chez les Champignons, comme la métachromatine, le glycogéne,
les corps gras, se forment indépendamment de toute participation du
chondriome (Voir & ce sujet chap. X1V, p. 493).

b) Les plastes et les chondriosomes chez les Algues.

Chez les Algues les plastes conservent en général, durant tout le dévelop-
pement, des caracteres permettant de les identifier facilement et de Jes
séparer des mitochondries. Dans les cas relativement rares ou les plastes se
dépigmentent, ils deviennent des leucoplastes qu’il est impossible de con-
fondre avec des mitochondries. HoLLANDE (1942) cite un cas de ce genre
chez I’ Antophysa vegetans ou le leucoplaste est décrit sous le nom de « ban-
delette buccale ». Dans le Flagellé incolore, Polytoma uvella, d’aprés VoL-
konsky (1930), il existerait un gros leucoplaste réticulé ayant conservé
sensiblement les mémes caractéres morphologiques qu'un chloroplaste de
Chlamydomonas. 11 est vrai que, d’apres HoLLaNDE (1942), ce soit disant
leucoplaste représenterait en réalité le chondriome, le Polytoma étant dé-
pourvu de plastidome (1). On sait en effet que chez les Flagellés incolores
I’absence de pigment peut étre due, soit & une décoloration des plastes, trans-
formés ainsi en leucoplastes, soit a la perte des plastes eux-mémes, comme il
arrive dans les formes dites « apo- ou aplastidiées». Parmi ces derniéres figu-
reraient diverses Euglénes incolores et les Astasia, le Chilomonas Paramac-
cium et peut-étre certains Polytoma. Les Flagellés incolores du genre Monas
ne seraient que des Chrysomonadines aplastidiées (ALEXEIEFF, 1911).

On commence depuis peu a connaitre le chondriome des Algues infé-
rieuress, ¢’est en effet seulement d’une maniére récente que 'on a décrit un
chondriome réticulé chez les Péridiniens (MU¢ Biecuerer, 1934) et aussi
chez les Volvocales des genres Chlamydomonas. Eudorina, Pandorina, Vol-
vox, Dunaliella, etc. (Hovasse, 1936-1938). Les données de Hovasse on!
été confirmées par A. Horranpe (1942). Elles montrent que le chondriome

(1) Des observations récentes de Cuaperaup (1944) donnent raison cependant a
I'interprétation de VorLkonsky et il n'est pas douteux, d’aprés les figures de 'auteur,
que l'on doive admettre 'existence d’'un plastidome incolore chez les Polyfoma. Ce

plastidome, formé de rubans relativement larges et anastomosés, semble bien difTé-
rent d’un chondriome.
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des Volvocales est parfois constitué par un réseau mitochondrial superficiel
du & I'anastomose d’une « série de lignes paralléles, plus ou moins ondu-
leuses, irrégulierement dilatées par place » (Chlamydomonas) ; chez le Chlo-
rogonium euchlorum il n’existe pas de réseau continu, mais tous les passages
« entre de trés longs chondriocontes isolés et épais et des chondriocontes
plus gréles et fortement anastomosés les uns aux autres » (fig. 32). Chez les
Eugléniens il existe des chondriocontes, simples ou ramifiés et parfois des
batonnets ou des granules, mais on ne les a reconnus avec certitude que chez
les hétérotrophes. Parmi les autres Phytoflagellés dont nous connaissons
depuis peu le chondriome, figurent les Cryptomonadinées, qui possédent
de « petits chondriocontes extrémement nombreux » et répartis d’une ma-
niére dense sous les téguments.

Parmi les Algues proprement dites, chez les Diatomées, nous avons pour
la premiére fois signalé des chondriosomes observés in vivo (1931) et ceux-ci
ont été décrits ultérieurement par GEiTLER (1937) et par CHADEFAUD (1939):
ce sont principalement de minces batonnets et des filaments parfois trés
allongés (fig. 35). Chez certaines especes, toutefois, CHADEFAUD a soutenu
I'opinion qu’il y aurait deux sortes d’éléments mitochondriaux : d’une part
des chondriosomes inactifs et d’autre part des éléments vésiculeux qu’il
compare au chondriome, dit actif,de PAraT. On sait d’ailleurs que CHADE-
FAUD interpréte le chondriome dans un sens large et qu'il y rattache,entre
autres, des éléments comme les physodes des Phéophycées.

1. — CHLOROPHYCEES.

Chez les Chlorophycées les chloroplastes atteignent souvent un degré
élevé de différenciation (chromatophores) (fig. 24). 1ls répondent au type
archaeoplastidié de CHADEFAUD et sont surtout bien représentés sous cette
forme complexe dans le groupe des Conjuguées. On consultera a ce sujet
avec profit les travaux de Scumitz (1882), N. Carter (1920), Czurpa
(1928), Cuaperaun (1935). En opposition avec ce plastidome différencié,
le chondriome des Conjuguées est connu sous la forme de grains minus-
cules et de batonnets et il ne saurait étre question de confondre ces deux
formations. A coté du chondriome s’observent, chez les Conjuguées, de
minuscules granula (P. DANGEARD, 1924).

Plus récemment les chromatophores des autres Algues vertes (Proto-
coccales, Siphonocladales, Siphonales) ont donné lieu a des observations
nouvelles, surtout au sujet de la constitution des pyrénoides et ces travaux
mettent en évidence leur structure complexe (voir & ce sujet p. 66). Ainsi
dans I'Eremosphara viridis (Protococcale) les pyrénoides se composent
d’une « coque d’amidon, de pyrénosomes et d’un pyrénophore, celui-ci rat-
taché & un systéme de centrioles (fig. 23) (CuapEFAUD, 1941). Les chondrio-
somes, en forme de fins filaments, sont fort différents de ces chromato-
phores complexes.

Chez les Chaetophorales (Draparnaldia, Stigeoclonium, Chaetophora), il
résulte des observations de CHADEFAUD (1935) que le chondriome y est du
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type filamenteux et ramifié (fig. 36). Les Ulvales et les (Edogonium posse-
dent un chondriome trés analogue. Il faut prendre garde de ne pas con-
fondre ces fins filaments du chondriome avec des fils cytoplasmiques et,
pour cela, s’assurer que leurs extrémités se terminent librement. Nous ne
saurions aflirmer que les observations de CHapEFAUD offrent toutes garan-
ties de ce coté. En tous cas aucune confusion n’est possible avec le plasti-
dome, sauf dans certains cas
dont nous parlerons plus loin
(poils incolores des Chaetopho-
racées par exemple).

Chez les Siphonocladales,
le plastidome est générale-
ment d'un type complexe,
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Fic. 36. — Cellules d'un Sti-

geoclonium (Chlorophycée) thalle de Draparnaldia glomerala (Chlo-
montrant le plastidome rophycée) montrant les chloroplastes
(ponctué) avec pyrénoides avec des pyrénoides et le chondriome
complexes(en noir, entourés réticulé-filamenteux. b, plastidome. et
de possibles dictyosomes) chondriome réticulé dans un Bulbochaete
(D’aprés CHADEFAUD, 1941). (Chlorophycée). (Jn vivo, d’aprés CHADE-

FAUD, 1935)

eonstitué par des éléments irréguliers réunis les uns aux autres par de
minces filaments, le tout formant une sorte de réseau coloré en vert et
pourvu de pyrénoides multiples. Les éléments constitutifs du réseau plas-
tidial peuvent étre entiérement soudés les uns aux autres, sans délimitation
nette, ou bien conserver une certaine indépendance et se relier les uns aux
autres sans fusionner, par accolement, ou par I'intermédiaire de trabécules
filiformes incolores (Siphonocladus, Anadyomene, Cladophoropsis). Tous
les termes de passage s’observent entre ces deux dispositions dans le genre
Cladophora (J. FxLpmanN, 1938). Chez les Anadyomene o le plastidome,
tout en étant continu, est cependant composé d’éléments bien distincts,
pourvus de pyrénoides ou non, et reliés les uns aux autres par de fins tractus,
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CuApEFAUD (1941) propose d’appeler pseudoplastes chacune de ces pla-
quettes discoidales, polygonales ou étoilées (fig. 38). Chaque pyrénoide
dans cette Algue est rattaché a un grain cinétique, ou centriole pyrénoidien.
Le chondriome des Siphonocladales, contrairement au plastidome, parait
assez mal connu.

Chez les Siphonales, le plastidome parait assez différent de celui des
‘Siphonocladales. 11 est du type a plastes indépendants (métaplastidié). Chez
les Caulerpes on trouverait, d’aprés Czurpa (1928) deux sortes de plastes :
des chloroplastes verts et des amylo-
plastes incolores. La structure de ces
plastes est complexe et comporte,
d’apres CuADpEFAUD (1941), I'existence
de pyrénoides avec pyrénophore, pyré-
nosomes et centrioles pyrénoidiens

FiG. 38. — Portion du plastidome Fia. 39. — Plastes de Caulerpa race-
de I’Anadyomene stellala, aprés mosa I, chloroplaste ; 11, Leuco-
fixation et conservation dans plaste : p, partie principale du
I’eau de mer formolée, puis colo- plaste ; py, pyrénophore ; ps, pyré-
ration par iode. On reconnait nosome protidique ; a, amidon
les pseudoplastes, les pyrénoides (D’apreés CHADEFAUD, 1936).

et l'amidon (en noir) (D’aprés
CHADEFAUD, 1941).

(fig. 39). D’aprés le méme auteur, les Halimeda auraient le méme caractére
hétéroplastidié que les Caulerpa.

Nous sommes mal renseignés sur I'état du plastidome dans I'ccuf ou
zygote des Chlorophyeées : on sait seulement que les plastes y sont conser-
vés sous une forme incolore et qu’ils reparaissent & la germination pourvus
de leur pigment vert et avec leur disposition caractéristique ; il est bien
improbable, en tous cas, que les plastes des Algues vertes puissent, méme
dans I'ceuf ou ils sont décolorés, montrer une ressemblance quelconque avec
des mitochondries. Il ne peut étre question d'une régression compléte ni
d’un retour a I'état mitochondrial dans I'ceuf des Chlorophycées. Dans les
Algues vertes différenciées, ou des poils incolores ou presque incolores se
développent (Chaetophoracées, Draparnaldia, etc.), les chloroplastes se
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dépigmentent, mais gardent une taille plus élevée que les éléments dw
chondriome avec lesquels’ils ne se confondent pas.

Les Hétérokontées ou Xanthophycées possédent assez souvent un plas-
tidome plus simple que celui des Chlorophycées et dépourvu de pyrénoides.
Cependant, il n’y a la rien d’absolu et certaines Algues de ce groupe (Botry-
dium) ont des chloroplastes possédant des pyrénoides. Chez les Vaucheria.
qui peuvent étre, avec doute, rattachées aux Xanthophycées, les plastes sont
ordinairement d'un type simple et dépourvus de pyrénoides ; cependant,
comme nous ’avons montré récemment, certaines espéces marines ou
d’eaux saumdtres possedent des chloroplastes avec pyrénoides typiques,
bien que n’élaborant pas d’amidon (P. DANGEARD, 1937-1939).

1l existe chez des Algues méme peu différenciées, comme les Vaucheria.
des exemples de la régression et de la décoloration des plastes, par exemple
dans les rhizoides : c’est ainsi que, chez ces Algues, on assiste, dans les fila-
ments rhizoidaux, & une décoloration des plastes et a une diminution consi-
dérable de leur taille, de sorte qu’ils arrivent a une ressemblance presque
compléte avec des mitochondries. Cependant cette ressemblance ne saurait
faire illusion, car elle correspond a une régression dont il est facile de suivre
toutes les étapes et il ne saurait étre question d’y trouver une preuve de la
parenté entre plastes et mitochondries (P. DANGEARD, 1939).

2. — PHEOPHYCEES.

Parmi les Algues brunes, les plus élevées en organisation, comme les.
Fucacées, possédent des plastes bruns reconnaissables a tous les stades du
dév loppement : dans I'ceuf lui-méme, il existe des plastes allongés en fuseau
et pigmentés, bien distinets des chondriosomes (MANGENoT, 1921), lesquels.
sont au contraire de tous petits granules chromatiques. Dans la cellule
apicale des Fucus s’observent également des plastds bruns allongés (phéo-
plastes) nettement plus gros que les chondriosomes en forme de grains mi-
nuscules.

L’anthéridie des Fucacées évolue aux dépens d’une cellule-mére qui con-
tient des phéoplastes : mais, au cours du développement, ceux-ci perdent leur-
pigment normal, puis finalement élaborent du caroténe rouge orangé :
chacun d’eux devient ainsi le corpuscule coloré de I’anthérozoide connu sous-
le nom de stigma et qui représente en réalité un plaste porteur de carctene.
D’aprés MEVES (1918), les mitochondries se grouperaient & la partie posté-
rieure de I'anthérozoide pour donner un corps, d’abord en batonnet, puis
finalement ‘globuleux et, d’aprés MaNGENOT, un groupe de mitochondries
persisterait dans ’anthérozoide mir au voisinage du noyau.

Les phéoplastes des Ectocarpales ont fréquemment, comme ceux des.
Fucacées, une forme discoide ou rubanée. Chez certains Ectocarpus (E. con
fervoides), les plastes sont en rubans anastomosés, par conséquent relative-
ment complexes. Ces plastes, comme chez les autres Phéophycées, n’él:-
borent pas d’amidon, mais ils possédent cependant des corpuscules assimi-
lables, dans une certaine mesure, a des pyrénoides dépourvus de coque-
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amylacée ; contrairement a la disposition habituelle, ces pyrénoides ne sont.
pas inclus dans la substance plastidiale, mais suspendus aux chromato-
phores ; aussi a-t-on pu douter parfois de leur véritable nature. D’apres
CrADEFAUD (1941) ils seraient assimilables aux pyrénoides des Chlorophy-
cées : il est possible d’y reconnaitre, en effet, les différentes régions constitu-
tives d’un pyrénoide typique telles que centrioles pyrénoidiens, pyréno-

FiG. 40. — Phéoplastes et pyrénoides d’Eclocarpus siliculosus mon-
trant les centrioles pyrénoidiens, les pyrénophores et les pyréno-
somes (D’aprés M. KNigur, 1928 ; tiré de CHADEFAUD, 1941).

phore et pyrénosomes. Cependant ils ne donnent pas toutes les réactions
des protides comme les pyrénoides des Algues vertes (fig. 40).

3. — RHODOPHYCEES.

Les Algues rouges ont des représentants d'un2 organisation tres simple
et d’autres plus différenciés qui comptent parmi les Algues les plus com-
plexes. Dans le groupe trés primitif des Bangiacées il n’a pas été possible,
jusqu’a présent, de mettre en évidence des chondriosomes : mais, partout
ailleurs, le chondriome est connu avec ses aspects habituels, tandis que les
plastes colorés en rouge (rhodoplastes) peuvent affecter des aspects trés
divers, depuis la forme globuleuse ou lenticulaire, jusqu’a celle de longs
filaments ou de rubans irréguliers et parfois ramifiés (cellules internodales
des Ceramium par exemple). Dans les Floridées pourvues de tissus diffé-
renciés, il y a lieu de distinguer les cellules extérieures, ou situées a une faible
profondeur comme les cellules corticales et dont les plastes assimilateurs
sont colorés en rouge, et les cellules des tissus profonds qui peuvent étre
parfois tout & fait incolores. Néanmoins les cellules incolores des Floridées,
appartenant aux tissus abrités de la lumiére, conservent des plastes bien
reconnaissables par suite de leurs dimensions plus élevées que celles des chon-
driosomes. C'est ce qu’il est facile de constater, par exemple, dans les longues
cellules tubuleuses axiales des Asparagopsis, des Bonnemaisonia, ou bien
encore chez diverses Rhodomélacées dans le siphon central.

Dans I'étude consacrée par ManceNor (1922) a diverses Floridées comme
les Gracilaria, les Delesseria, les rhodoplastes sont décrits comme prenant
naissance aux dépens d’éléments mitochondriaux typiques; mais il suffit
d’examiner les figures données par cet auteur pour se rendre compte que
les « éléments mitochondriaux typiques » dont il s’agit, ont tous les carac-
teres de longs plastes filiformes ou encore vésiculeux et qu'on ne saurait
les confondre avec des mitochondries. Méme dans les Lemanea ou les cel-
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lules carpogoniales, d’aprés MANGENOT, posséderaient un ensemble indiffé-
rencié de grains et de filaments, il semble probable qu’une analyse attentive
permettrait de distinguer les plastes et les mitochondries.

¢) Characées.

Les Characées, que beaucoup d’auteurs rangent dans les Algues,ont été
particulierement étudiées cytologiquement par MaANGENoT (1922). D’apres
' ce cytologiste, la cellule initiale, dans
les Chara, renferme de petits plastes
légérement colorés en vert, tandis que
le chondriome est représenté surtout
par des grains et de courts batonnets.
Nous avons fait également, a diverses

F16.42. — Anthérozoide de

Fi6. 41. — Chara [ragilis, ()(ignnc L
jeune vu en coupe. Dans la cel- Chara fragilis % 1.000
lule-ceuf les longs chondriocon- (D’aprés Sasaxi, 1934).

tes représentent les futurs
plastes amyliféres, d’aprés MAN-
GENOT

reprises, des observations (non publiées) sur la cellule apicale de divers
Chara et nous avons vu que les petits chloroplastes de cette cellule sont
porteurs de minuscules grains de caroténe qui deviennent ensuite plus
abondants dans les cellules différenciées. Par conséquent les Chara, bien
qu’ayant des chloroplastes petits et peu colorés dans leurs cellules initiales
-gout un bon exemple de I'indépendance du plastidome et du chondriome.
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Pourtant, d’aprés MangeNor, la cellule-ceuf renfermerait un ensemble de
grains et de petits filaments parmi lesquels il ne serait pas possible de dis-
tinguer ce qui appartient aux chondriosomes et ce qui appartient aux
plastes (fig. 41). Dans la suite, 'oosphére se développe, puis élabore une
grande quantit¢ d’amidon aux dépens de leucoplastes trées allongés (mito-

plastes, amyloplastes). Les anthérozoides sont complexes et rappellent
ceux des Bryophytes (fig. 42).

d) Bryophytes.

Les Mousses se comportent sensiblement comme les Characées en ce qui
«concerne les plastes et les mitochondries. Déja SCHIMPER, autrefois, avait
montré, dans plusieurs genres de
Muscinées, que la cellule apicale
«de la tige contient de petits chlo-
roplastes ; cependant il avait
signalé aussi 'exemple des Spha-
gnum dont la cellule initiale ren-
ferme des leucoplastes. Dans la
cellule-ceuf, d’aprés lui, les chro-
matophores sont remplacés par
des leucoplastes, ou parfois par
«des chloroplastes tres faiblement
colorés. Comme pour les Algues
qui forment des anthérozoides, les
chloroplastes disparaissent au
cours du développement des ga-
meétes pour se transformer sans
doute en leucoplastes.

I’évolution des plastes chez les

Fic. 43. — Archégone complétement

Bryophytes a été suivie, depuis
‘ScuiMPER, par différents auteurs.
Dans I'Hépatique Anthoceros Sa-
PEHIN (1911) et ScHERRER (1913),
ont montré I'existence d'un seul

développé d’Anthoceros Husnoti (Hé-
patique) montrant que l'oosphére et
la cellule de ventre du canal renfer-
ment un chromatophore distinct en
forme de croissant et des chondrioso-
mes (envir. X 2.400) (D’aprés SCHER-
RER, 1915).

gros chloroplaste dans toutes les

cellules et dans 'oosphére elle-méme, de sorte que nous avons, dans I’his-
toire de ce Végétal si particulier, un exemple parfait de la continuité
génétique des plastes et de leur indépendance (fig. 43 et 44). Dans le Mar-
«chantia polymorpha, autre Hépatique, au moment de la fécondation, I'00s-
phere renfermerait, d’apres P. A. DANGEARD (1924), les trois formations
cellulaires, du plastidome, du cytome (chondriome) et du vacuome. Enfin,
dans les paraphyses de Mnium cuspidatum, ALvaripno (1923) a montré
Pexistence de plastes filamenteux qu'il considére comme des chondrio-
contes, mais cette opinion est peu vraisemblable, car, comme nous I'avons
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indiqué (1925) dans les poils foliaires de Polytrichum formosum, les plastes:
peuvent prendre I'apparence de filaments incolores sans devoir étre inter-
prétés pour cela comme des chondriocontes : ce sont simplement des leuco-
plastes filamenteux (mitoplastes).

D ans la thése de MorTE (1928) nous trouvons encore une étude d’ensemble
de la cytologie des Bryophytes ou I'auteur confirme que pour un certain
nombre de Muscinées, la cellule apicale de la tige renferme de petits chloro-
plastes légérement verts et nettement différents des chondriosomes granu-
leux qui coexistent a coté d’eux (Mniwm punctatum, Hypnum flui-

Fic. 44. — Coupe dans le point de végétation de 1’Anthoceros Hus-
noti montrant le chromatophore unique de la cellule apicale dont
la division (fig. 2) précede la division nucléaire (fig. 3). D’aprés
A. ScHERRER (1915).

tans Cependant, chez d’autres espéces comme le Gasterogrimmia crinita
et le Rhyncostegium megapolitanum, la cellule initiale contiendrait un
ensemble de grains, de béatonnets et de filaments appartenant tous,
d’apres I'auteur, au chondriome, sans que le systéme des plastes soit repré-
senté. C’est seulement ultérieurement que les plastes se différencieraient.
aux dépens des chondriosomes. Rappelons, & ce propos, que nous ayons mon-
tré, chez le Fontinalis antipyretica, I'existence dans la cellule apicale de la
tige de petits plastes nettement distinets des mitochondries granuleuses
(P. DANGEARD, 1925).

La sporogéneése chez les Bryophytes est encore, cytologiquement, peu
connue. Un exemple classique est celui des Anthoceros étudiés par STrAs-
BURGER autrefois, puis par ScHERRER (1914) ; la cellule-mére des spores y
renferme un seul plaste lequel se divise successivement deux fois avant que
le noyau lui-méme ne subisse les deux cineses de maturation ; quant aux
fuseaux de la deuxiéme division méiotique, ils sont orientés de telle sorte
que les plastes en occupent les poles; ainsi, lorsque les spores s’isolent et se
séparent les unes des autres chacune d’entre elles contient un noyau et un
seul gros plaste.

Dans les Mousses proprement dites, la présence d’un plaste unique et
volumineux dans chaque cellule du tissu archésporial jeune parait étre
caractéristique. L’évolution des plastes a été suivie par SApEnIN (1915) et
par E. WEIER (1931) qui a conclu de ses recherches sur le Polytrichum com-
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mune & la permanence et a la continuité du plastidome pendant tout le
«cours du développement des spores. Les plastes du tissu archésporial mon-
treraient une structure analogue a celle des corps de Golgi, puis ils acquer-
raient, dans les cellules-méres des spores et au cours de la méiose, un état
-granuleux. L’auteur trouve qu’il existe un parallélisme entre cette évolu-
tion des plastes et celle de Pappareil de Golgi des animaux pour la méme
période du développement. Aucune relation n’existe, d’aprés WEIER, entre
le plastidome et le chondriome au cours de la sporogéneése. Les résultats
obtenus par SENJANINOVA (1928) chez I’ Atrichum undulatum et par MoTTE
{1928) chez les Funaria et les Gasterogrimmia sont, par contre, trés diffé-

Fi16. 45. — Plastes et chondriosomes chez les Mousses : a, cellule-
ceuf d’'un Bryum (fixation Regaud et color. hémat.) ;: b, cellule-
apicale d’un protonéma de Funaria hygrometrica ; ¢, cellule ar-
chés oriale de Funaria hygrometrica (D’aprés SAPEHIN, 1913).

rents des précédents : pour ces auteurs en effet, les plastes feraient défaut a
«certains stades de la sporogénese et ils seraient remplacés par des mitochon-
dries, ce qui parait au moins trés douteux. Il serait a désirer que cette étude
'soit reprise sur des exemples favorables.

1’oosphere, dans les Mousses (et aussi dans les Hépatiques) renfermerait,
d’aprés MorTE, un ensemble d’éléments tous de méme nature qualifié de
.chondriome et les plastes seraient toujours absents dans I'ceuf mur ; mais il
est permis de douter de ce résultat qui aurait besoin d’étre confirmé. (Cf.
fig. 45, d’aprés SapenIN. En particulier I'idée exprimée par MoTTE que les
plastes résultent d'une différenciation de mitochondries ordinaires ne parait
pas acceptable : ¢’est une conception qui ressemble tout & fait a celle que
GUILLIERMOND a soutenu dans ses premiers travaux et qu’il a abandonnée
plus tard. Elle n’a plus guére de défenseurs aujourd’hui.

L’évolution de P’anthéridie chez les Bryophytes a été trés diversement
interprétée au point de vue cytologique : il y a Ia en effet un sujet trés déli-
cat. L’anthéridie, au début de son développement, est formée de cellules
chlorophylliennes, mais la couleur verte disparait peu a peu de sorte que les
cellules-méres des anthérozoides sont complétement incolores. Nous savons
mal ce que deviennent les plastes et les mitochondries au cours de la forma-
tion des gametes males : dans les Hépatiques comme le Marchantia poly-
morpha, GAvAuDAN (1930) décrit un plastidome et un chondriome indépen-
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dants a 'intérieur des cellules spermatidogénes, mais, dans la suite du deve-
loppement des anthérozoides il ne peut préciser la destinée du chondriome,
tandis que le résidu d’un plaste persisterait dans I'anthérozoide mir & I'ar-
riere du corps du filament spermial. Cuaraup (1928), chez le Fossombronia
pusilla, observe dans les spermatides une « petite spheére » de 1 p, 5 de dia-
meétre « 4 contours extrémement réguliers » : ce corps serait analogue a la
limosphére de M. WiLson (1911) et de ALLex (1917, p. 288). D’aprés Cha-
LAUD cette sphére ne serait autre qu'une simple gouttelette d’huile. Enfin
le protoplasme de la spermatide renfermerait probablement un vacuome
et un chondricme, mais pas de plastome (plastidome). L’opinion de Cra-

Fie. 46. — Quelques stades de la spermatogénése chez le Polytri-
chum juniperinum (Mousse): a, androcyte avec le blépharoplaste
en haut et a gauche ; b, le blépharoplaste s’est allongé et la limos-
phére a fait son apparition ; ¢, la limosphére s’est divisée et elle a
donné le corps apical ; d, le noyau s’incurve et s’applique dans sa
région antérieure contre le blépharoplaste : e, apparition d’un cil:
f, anthérozoide achevé ; x 3.800 (D’apreés Cu. E. ALLEN, 1917).

LAUD au sujet de la limosphére parait bien douteuse si 'on en juge d'apres
ce qui se passe dans I'androgénese -des Muscinées.

Chez les Mousses la spermatogénése a surtout été étudiée par M. WiLsox
(1911), C. E. AvLex (1912-1917), Bowen (1926, 1927), J. Morre (1928),
E. WErier (1930, 1931) (fig. 46). Sous le nom de limosphére, M. WiLsox montra
Pexistence dans la spermatide d’un corps sphérique particulier lequel,
d’aprés ALLEN (1917), se diviserait pour donner, d’une part le corps apical
et d’autre part un résidu qui disparait avec la vésicule cytoplasmique pos-
térieure de 'anthérozoide. Sapenin (1915) avait déja suggéré que la limos-
phére pourrait correspondre & un plaste. Plus tard E. Werer (1931) dans le
Polytrichum commune et le Catharinea undulata, montre qu’il existe bien des
plastes dans les cellules spermatidogénes (cellules androgonales de 1'auteur)
et que la « plaque kinoplasmique », déecrite par ALLEN, correspond en réalité
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a un ensemble dé plastes ; ceux-ci ne tardent pas a réduire leur nombre, de
sorte que ¢’est un plaste unique qui persiste dans les dernieres divisions des
cellules spermatidogenes. Dans la spermatide (androcyte), ce plaste unique
donnerait naissance, en se transformant, a la limospheére. Enfin cette for-
mation produirait, par sa division, le corps apical qui occupe la région anté-
rieure de 'anthérozoide, tandis que le restant émigrerait & la partie posté-
rieure, avee un peu de cytoplasme, pour donner une masse vacuolisée (vési-
cule cytoplasmique). D’aprés WEIER, le comportement de la limosphére et
du corps apical serait tout a fait comparable a celui de 'acroblaste (idiozome)
et de Pacrosome dans la spermatogénese animale. C’était déja I'opinion
exprimée par E. B. WiLson dans son Traité ou il assimile la limosphere a
'acroblaste et a 'appareil de Golgi. Nous verrons qu’il est possible de tirer
argument de cette évolution du plastidome dans les Mousses pour rappro-
cher les plastes végétaux de 'appareil de Golgi.

Par contre les travaux de Morrte (1928) sur la spermatogénese des Mus-
cinées donnent une interprétation tout a fait différente. Pour cet auteur
les chloroplastes, qui existent au début dans 'anthéridie des Mnium, se
fragmentent, perdent leur chlorophylle et se transforment en grains mito-
chondriaux dans les cellules anthéridiennes. Ces grains d’origine plasti-
daire se confondraient alors avec les mitochondries préexistantes pour don-
ner un état de chondriome homogéene : tous les grains mitochondriaux
fusionneraient ensuite en un seul « corps mitochondrial » appliqué contre le
noyau de l'anthérozoide ; ce corps. mitochondrial correspondrait au re-
benkern de certains auteurs et a la limosphere de M. WiLso~. Dans la sper-
matide le corps mitochondrial prolongerait le noyau étiré et finalement il
donnerait la vésicule postérieure renfermant quelques grains d’amidon.

Les travaux de MotTe sont pris en considération par GUILLIERMOND
dans son Traité, car il voit, dans 'évolution des plastes décrite par cet auteur
un nouvel exemple du retour de ces éléments a un état indifférencié ou mito-
chondrial : cependant ces travaux n’ont pas été confirmés par GAvAUDAN
(1930) et ils paraissent difficilement conciliables avec les travaux de
1. WEIER que nous avons exposés plus haut. De nouvelles recherches ne
seraient pas inutiles (1).

e) Cryptogames vasculaires.

Chez les Cryptogames vasculaires les travaux de ScuimMper ont fait con-
naitre quelques points particuliers de I'évolution des plastes ; ce savant
signale en effet la présence de chloroplastes dans les spores des Equiséta-
cées, des Osmundacées et des Hyménophyllacées. Dans les points de végé-
tation il observe parfois des chloroplastes, comme par exemple dans la cel-
lule apicale des racines d’ Azolla caroliniana o ils sont bien visibles, quoique
de petite taille ; plus souvent,ce sont de petits lencoplastes qui occupent

(1) Rappelons aussi que Bowex (1927) avait décrit 'origine de la limosphére aux

dépens de plaquettes osmiophiles, opinion qui ne peut pas étre retenue comme
E. WEeIER (1931) I'a montré.
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les meéristemes, ou des chromoplastes, comme dans les ;;ousses fertiles de
I’Equisetum arvense. Dans les organes abrités de la lumiére (racines, rhi-
zomes) des leucoplastes se rencontrent, exactement comme chez les Phané-
rogames. D’une maniére générale 'évolution des plastes chez les Crypto-
games vasculaires serait comparable, selon ScuiMPER, a celle des Phanéro-
games.

On doit ensuite a SApEHIN (1911) et @ P. A. DANGEARD (1920) une étude
des plastes et des mitochondries chez les Sélaginelles, ou les cellules méris-
tématiques de la tige renferment un seul plaste incolore filamenteux (mito-
plaste) accolé au noyau. De ce plaste dérivent, par division, les chloroplastes
des cellules foliaires et caulinaires. SAPEHIN et P. A. DANGEARD ont conclu
de leurs recherches a I'indépendance des plastes et des mitochondries.

Le premier travail d’ensemble sur le cytoplasme des Cryptogames vas-
culaires est di & EMBERGER (1921), qui a décrit 1'évolution des plastes et
des mitochondries, au cours du développement, chez les Fougeres, les
Préles et les Sélaginelles. Dans 'anthéridie de I’ Adiantum Capillus-Veneris,
ce savant décrit la régression des chloroplastes pendant la spermatogénése :
en se réduisant de taille ils deviennent des batonnets légérement allongés
qui ne se distinguent pas des mitochondries, a c6té desquelles ils coexistent
dans les cellules-meéres d’anthérozoides (spermatides). Il existerait alors,
dans les spermatides,un chondriome homogene dans lequel il serait impos-
sible de faire une distinction entre ce qui revient aux plastes et ce qui doit
étre attribué aux mitochondries ordinaires. I.’anthérozoide miir se compo-

serait d'un corps anthéridien enroulé autour d’un petit amas de mitochon-
dries granuleuses : celles-ci seralent ensuite transmises a4 la future vésicule.
Depuis les travaux d’EMBERGER. un savant japonais Yuasa (1937), a fait
une étude assez complete de la spermatogénése de nombreuses Fougéres :
il décrit, dans le cytoplasme des cellules anthéridiennes, des leucoplastes
élaborateurs d’amidon qui augmentent de taille au cours de I'évolution de
ces éléments. Ces plastes sont ensuite rejetés,avec la vésicule cytoplasmique,
au cours de la nage de I'anthérozoide. Les chondriosomes ne subissent pas
de modifications au cours de la spermatogénése et ils sont éliminés, soit au
moment de la mise en liberté des anthérozoides, soit pendant la vie libre
et nageante de ces gamétes males. Ces recherches du savant japonais,
tout en confirmant, d’'une maniére générale 1'évolution cytoplasmique des
gametes décrite par EMBERGER ne vérifient donc pas les vues de ce der-
nier sur un retour des plastes a I’état mitochondrial au cours de I’évolution
de I'anthéridie des Fougeres. L.a production d’amiden, qu’il est facile de
constater au cours de la spermatogénése des Fougeres, indique la présence
de plastes fonctionnels pendant cette période ; aussi est-il trés probable
que les plastes ne se confondent aucunement avec les mitochondries pen-
dant la spermatogénése. Envisageant la question des relations entre plastes
et mitochondries, 'auteur japonais conclut a une compléte indépendance
génétique de ces deux formations (1939). Les plastes ont presque toujours
une taille supérieure & celle des mitochondries et ils ne prennent pas le vert
Janus en coloration vitale.
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Dans P'anthérozoide mir il subsisterait encore, d’aprés EMBERGER, des
mitochondries reconnaissables, mais celles-ci seraient exclusivement du
4ype granuleux ; on les trouverait disposées en deux rangées le long de la
spirale nucléaire et espacées régulierement. L’auteur ne dit rien du sort
futur de ces grains mitochondriaux.

L’ceuf d’Adiantum renfermerait, d’aprés EMBERGER, des plastes ayant
subi une régression telle qu’ils se confondent désormais avec les mitochon-
«ries ordinaires. I.’oosphére mire contiendrait ainsi un chondriome homo-
géne constitué par de trés nombreux grains mitochondriaux et de courts
batonnets parmi lesquels il serait impossible de distinguer ce qui correspond

Fic. 47. Cellule apicale de la racine d’Athyrium Filix-femina
montrant les plastes (P) et les chondriosomes (M)Q: 2 et 3, plastes
et mitochondries plus fortement grossis (D’aprés EMBERGER).

aux anciens chloroplastes transformés et aux mitochondries. Cependant,
dés les premiers développements de I'ceuf fécondé, les plastes peuvent étre
distingués des mitochondries par leur propriété d’élaborer de I'amidon et
ils sont évidemment a l'origine des plastes de diverses sortes rencontrés
dans la plante feuillée. Dans le sporophyte des Fougeres on peut distinguer
en effet, dans la cellule apicale de la racine (fig.47), des plastes élaborateurs
d’amidon et des mitochondries; dans le point de végétation de la tige, la
cellule initiale posséde les mémes caractéres que celle de la racine, ¢’est-a-
“dire qu’elle renferme également des amyloplastes et des chondriosomes. Si
la distinction entre plastidome et chondriome est ainsi bien évidente dans
les méristémes de Fougeres, il n’en serait pas de méme dans le tissu sporo-
géne ol, d’aprés EMBERGER, les cellules-méres primordiales et les spores
jeunes renfermeraient un chondriome entiérement granuleux et homogéne.

Ies spores mures des Fougeres sont, tantot incolores, tantot bien colorées
en vert par la chlorophylle (Osmunda regalis, Todea superba, Trichomanes
spectosum). Dans le premier cas elles renferment probablement des leuco-
plastes qui verdissent dés le début de la germination, tandis que dans le
deuxiéme, la présence dans les spores de nombreux chloroplastes est tres
avidente. La différence n’est peut-étre pas essentielle si 'on admet que les
spores d’Osmonde verdissent avant de germer, tandis que les spores de la

E. B, XXVI 8
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plupart des autres Fougeres ne deviennent chlorophylliennes qu'au moment.
de leur germination. L’étude de la sporogénése vaudrait d’ailleurs la peine:
d’étre reprise pour établir si vraiment, pendant cette période, il y a un pas-
sage des plastes par un stade pseudomitochondrial.

Les Préles rappellent les Fougéres pour la constitution du eytoplasme
dans les divers organes de la plante et, chez ces Végétaux, EMBERGER a
décrit la présence d'un chondriome formé de plastes et de mitochondries
plus ou moins semblables, aussi bien dans la cellule apicale de la racine
que dans celle de la pousse feuillée. Cependant,les plastes, dans la cellule
apicale de la tige, se distingueraient par leur taille un peu plus élevée que

FiG. 48. — Sommet végétatif de la tige d’Equisetun: maximum mon-
trant de petits chloroplastes faiblement colorés et des microsomes
(mi) dans la cellule apicale et dans les cellules qui en dérivent
(observ. vit. x 1,500).

celle des chondriocontes. lL'observation vitale, que n’a pas pratiquée
EMBERGER, confirme cette opinion et elle permet bien d’affitmer (P. D.
observ. inéd.) la présence de petits chloroplastes légérement verdatres, en
forme de batonnets ou de fuseaux, dans la cellule apicale de la tige chez
I’ Equisetum mazimum (fig. 48). Dans le tissu sporogéne, EMBERGER a décrit,
comme chez les Fougeres, un chondriome homogeéne, composé de chondrio-
contes, de batonnets et de grains, dans les cellules-méres primordiales.
Lewitsky (1925), dans I'Equisetum palustre, a décrit la fragmentation du
plastidome en granules aux mémes stades. Or, les spores mires comme I'on

sait, sont nettement vertes et renferment des chloroplastes bien développés ;
* il faudrait donc supposer que ces chloroplastes se sont différenciés au cours.
de la sporogénése aux dépens d'une partie de ce chondriome homogeéne:
il est peut-étre plus simple d’admettre que les plastes n’ont perdu leur
individualité & aucun moment de cette évolution du tissu sporogéne, mais
qu’ils passent momentanément par un stade fragmenté. Citons encore,
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pour I'étude cytoplasmique des Equisetum.le travail de Bowex (1929) qui
distingue nettement le plastidome et le psendochondriome.

Chez les Sélaginelles, EMBERGER a confirmé,en les étendant, les observa-
tions de SAPEHIN et de P. A. DANGEARD au sujet de I'évolution du plasti-
dome dans le méristéme de la tige. L.e méme cycle des plastes et des ¢hon-
driosomes s’observerait dans la racine de ces plantes. I.’évolution du spo-
range est caractérisée par la présence constante d'un seul plaste qui persiste,
méme dans la spore, a coté de mitochondries en forme de grains et de courts
batonnets. Les liycopodes, qui ont fait seulement I'objet jusqu’a présent
d’une étude spéciale d’EMBERGER (1923) renferment, d’aprés cet auteur,
de petits plastes verts dans le méristéme apical de leurs tiges, mais, dans
les archéspores et dans les tétraspores,les plastes manqueraient (ceci en
désaccord avec les données Ce SiPEHIN qui avait, a ce stade, figuré des
plastes en croissant volumineux).

L’ensemble des travaux que nous venons de résumer sur les plastes des
Cryptogames montre clairement que ces éléments sont distincts des mito-
chondries. Qu’il s’agisse des Algues ou des Cryptogames vasculaires, les
plastes ne se confondent jamais avec le chondriome. Les quelques exemples
relevés dans le développement des Bryophytes ou des Fougeéres, ou les
plastes et les mitochondries ont été décrits comme morphologiquement
semblables, auraient besoin d’étre étudiés a nouveau sans idées précongues.
D’ailleurs il n’est pas juste de considérer les plastes et les chondriosomes
comme des éléments de méme nature sous prétexte qu'ils possedent une
certaine ressemblance morphologique & un instant tres limité du cycle évo-
lutif. EMBERGER a trés nettement montré d’ailleurs, chez les Cryptogames
vasculaires, que les deux formations étaient génétiquement indépendantes
et Pexemple des Sélaginelles a ce point de vue est typique. Ce savant a done
vu juste et ses travaux sont a l'origine, semble-t-il, de la théorie de Gurr-
LIERMOND sur la dualité du chondriome. Pourtant, écrivant en 1922 & une
époque ou le chondriome opérait comme un mot magique, il n’a pas pu
éviter de concevoir les plastes comme une « catégorie spéciale de mitochon-
dries », idée qu'il est devenu, a notre avis, beaucoup plus difficile de défendre
aujourd’hui. Nous allons voir que I'étude des plastes pendant le cycle évo-
lutif des Phanérogames conduit également & rejeter la conception dualis-
tique du chondriome.

f) Phanérogames.

Chez les Phanérogames, I'évolution des plastes est comparable a celle
que nous avons déja vue chez les Cryptogames vasculaires et c’est seule-
ment dans les méristémes, dans les organes incolores et dans les cellules
reproductrices que la distinction entre plastes et chondriosomes peut deve-
nir la source de quelques difficultés. En étudiant cette question, cependant
il ne faut pas perdre de vue que de trés petits plastes se confondent facile-
ment avec des chondriosomes dans une préparation fixée et colorée suivant
les techniques usuelles, alors que ces mémes plastes, dans le méme tissu
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examiné in ¢ivo, pourront étre parfaitement distincts des mitochondries :
il suffit pour cela par exemple qu’ils possédent une légére teinte verte due
a la chlorophylle, ou qu’ils possédent, comme il arrive souvent, une réfrin-
gence spéciale ; 'un et 'autre de ces caractéres manque évidemment dans
les préparations fixées. On est done trés exposé a confondre les plastes et les
mitochondries lorsqu’on fait un usage trop exclusif des méthodes mito-
chondriales classiques. C’est un fait qu’on ne connait pas de méthode histo-
logique permettant, dans un tissu donné, de distinguer avec certitude les
mitochondries et les leucoplastes. Les leucoplastes, sans doute, sont un
peu plus résistants que les chondriosomes aux fixateurs contenant de I’acide
acétique, mais les résultats n’ont pas une netteté suffisante pour étre vrai-
ment utiles. Les colorations vitales au vert Janus ou au violet Dahlia per-
mettent bien, parfois, une bonne distinction ; mais I'emploi de cette méthode
ne peut guere avoir lieu que dans les conditions de 'observation vitale,
o’est-a-dire dans des cellules presque toujours superficielles, alors qu’il fau-
drait pouvoir I'appliquer, 1 ou elle serait le plus nécessaire, ¢’est-a-dire dans
les tissus profonds des méristemes.

1. —< ORIGINE DES CHLOROPLASTES DANS LES ORGANES AERIENS.

On sait aujourd’hui que dans les méristemes des Phanérogames les
plastes peuvent étre d’une grande variété et qu’il est possible d’y trouver
des leucoplastes, des amyloplastes et méme des chloroplastes. ScHIMPER,
déja, avait noté la présence de plastes chlorophylliens dans les points de
végétation de certaines racines (Hydrocharis par exemple) et dans 'extré-
mité apicale de certaines tiges. Dans d’autres cas, il avait noté existence de
plastes amyliféres dans ces mémes régions. Depuis ScHiMPER il n’y a pas eu
d’étude d’ensemble sur ce sujet ; cependant il y a lieu de citer parmi les
recherches sur 'origine des chloroplastes celles de Lewrrzky (1910), de
Rupovrpu (1912), de GuiLLierMoND (1912), de RAnpborru (1922). LEwiTzKY,
dans les jeunes feuilles d’Asparagus, a décrit la transformation des chon-
driosomes en chloroplastes. RANporprH, dans la plantule du Mais, a observé
le développement des chloroplastes a partir de minuscules proplastides, a
la limite de la visibilité, qui augmentent de taille progressivement et se
chargent de chlorophylle.

GurLLierMoND a étudié plus particulierement 1'origine des chloroplastes
dans la gemmule d’Orge et dans quelques autres plantes et surtout dans
I'Elodea canadensis ot les résultats obtenus par ce savant sont devenus
classiques. Cependant il est bon de rappeler que la description de GurLLIER®
MOND n’a pas été admise par tous les auteurs qui ont repris ce sujet ; par
exemple Noack (1921) a prétendu que le point de végétation de la tige
d’Elodea renfermait déja de petits plastes chlorophylliens, reprenant ainsi
une ancienne idée d’A. Mever. Cette opinion, il est vrai, ne s’explique
gubre, car il est incontestable et il est facile de vérifier que le point végétatif
du bourgeon d’Elodea est normalement complétement incolore et que la
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chlorophylle fait seulement son apparition dans les premiers mamelons
foliaires. On peut supposer, toutefois, que d’une maniére exceptionnelle
et dans certaines conditions ce point de végétation puisse verdir comme le
font certaines racines normalement incolores, mais jusqu’ici la preuve n’en
a pas été fournie. ,

D’aprés GuiLLIERMOND, les cellules les plus jeunes du bourgeon d’Elodea
renfermeraient seulement des mitochondries sous la forme de grains, de
batonnets ou de filaments allongés (chondriocontes). Les chloroplastes
tireraient leur origine des chondriocontes qui prendraient la forme d’hal-
téres par suite de la formation d’un amincissement séparant deux extré-
mités plus épaisses. Dans les stades qui suivent, les deux tétes de I'haltére
grossissent peu & peu puis s’isolent I'une de 'autre et deviennent chacune
un gros chloroplaste adulte, ovale ou sphérique.

Cette origine des chloroplastes aux dépens des extrémités renflées de certains
chondriocontes a été décrite dans d’autres exemples par GuiLriermoxp et il
semble qu’a un moment donné se savant ait considéré ce mode de formation
comme trés général. C’est ainsi qu’il écrivait en 1912 « on sait que les chloro-
plastes dérivent toujours de chondriocontes ». Dan¢ I’étude de la gemmule
d’Orge (1912) il décrit des chondriocontes se séparant en batonnets mitochon-
driaux, lesquels se groupent autour des noyaux, puis donnent des chloroleucites
avec grains d’amidon. Dans les bourgeons d'une espéce de Tropaolum.il décrit
encore (1912) la dérivation des chloroplastes aux dépens de chondriocontes pré-
sents dans le méristéne terminal. On peut penser que, dans tous ces exemples,
les chondriocontes ne sont que des leucoplastes allongés (mitoplastes), ou bien
enccre des Jeucoplastes qui présentent une forme en haltére parce qu’ils sont en
voie de se diviser en deux par étranglement.

Depuis ces recherches de GuiLLiERMOND sur 'origine des plastes chloro-
phylliens, trés peu de travaux se sont occupé de la question. On sait cepen-
dant que les plastes, dans V' Elodea canadensis, pourraient ne pas avoir tou-
jours la méme évolution et que, dans certains bourgeons, des leucoplastes
distincts des mitochondries pourraient étre déja présents dans les plus
jeunes cellules du cone te-minal. C’était d’ailleurs déja l'idée de ScHIMPER
qui avait méme vu que le méristéme de la tige d’Elodea renfermait de petits
grains d’amidon formés dans des plastes. D’apres les observations que nous
avons pu faire sur le bourgeon d’Elodea canadensis la présence d’amidon
dans les plus jeunes cellules du sommet apical est fréquente, sinon cons-
tante ; ces grains sont trés visibles dans les cellules vivantes grace a leur
réfringence, mais le plaste qui leur sert de support reste peu distinet. I.’exis-
tence d’amyloplastes déja différenciés dans les cellules initiales d’Elodea
montre que 'amidon précede 'apparition de la chlorophylle dans les plastes,
au moins dans certains cas ; (en effet il faut tenir compte de ce que I'amylo-
génese n’a pas toujours la méme intensité dans les différents bourgeons).
L’existence par contre dans le méristéme d’éléments filamenteux tels que:
des mitoplastes (ou des chondriocontes destinés a se transformer en chlo-
roplastes) est sans doute exceptionnelle, car nous n’avons jamais pu vérifier
ce mode d’évolution. Lorsque de 'amidon est produit dans les cellules de
méristéme, ce qui semble assez général, ¢’est toujours a 'intérieur de plastes



14 CYTOLOGIE

relativement peu allongés et n’ayant pas le caractére de chondriocontes.
L'état décrit par GUILLIERMOND nous parait avoir un caractéere inhabituel.
1l n’a été vérifié par aucun cytologiste depuis 1912. La question semble
donc mériter d’étre reprise a tous les points de vue.

Il serait intéressant a notre avis de rechercher la présence d’amyloplastes
dans les points de végétation de la tige des Phanérogames en général. Nous
pensons que cette étude montrerait 'existence fréquente de plastes ainsi
différenciés dans les cellules les plus jeunes.

Autrefois (1923), nous avions montré que les plus jeunes cellules situées
au sommet de la tige de diverses Coniféres possédaient de petits plastes
réfringents faciles a identifier dans 'observation sur le vivant. Ces petits
leucoplastes doivent, probablement presque toujours, leur réfringence & une
¢laboration trés précoce d’amidon. Dans plusieurs plantes aquatiques que
nous avons étudiées plus récemment, nous avons trouvé des grains d’amidon
parfois assez gros dans les cellules initiales du méristeme de la tige (Pota-
mogeton, Ceratophyllum, Myriophyllum). 1’amidon semble done, 1a encore,
précéder 1'apparition de la chlorophylle dans les plastes. Sans prétendre
qu'il en est toujours ainsi, il semble bien pouvoir étre affirmé que les chlo-
roplastes, dans les méristemes de la tige des Phanérogames, dérivent, non
de mitochondries, mais d’amyloplastes ou de leucoplastes.

2. — ORIGINE DES PLASTES DANS LES RADICULES.

L’évolution des plastes dans les racines des Phanérogames a fait I'objet
principalement des recherches de GurLLiErMonD (1912-1921), de MEevEs
(1916), de Morrier (1918), de GavrHERET (1935). Si 'on met & part cer-
taines racines dont les méristémes renferment déja, soit des amyloplastes
différenciés, soit méme des chloroplastes (exemples cités par W. ScHIMPER),
on constate que les points de végétation des radicules renferment des leuco-
plastes trés petits sous forme de grains, de batonnets ou de filaments allon-
gés. Ces éléments ne différent pas, bien souvent, des mitochondries qui les
accompagnent, de sorte que les tissus jeunes des racines sont souvent
décrits comme renfermant un chondriome homogene.

GurLLiermMonp (1913) a particulierement étudié 1'évolution des plastes
dans la racine de Ricin. Dans les cellules trés jeunes du sommet de la racine,
les plastes (en majorité a I’état de chondriocontes) seraient a peu preés impos-
sibles a distinguer des chondriosomes. C’est seulement & une petite distance
du sommet végétatif que les plastes, commencant & produire de 'amidon a
leur intérieur, peuvent étre distingués par leur activité élaboratrice ; les
autres chondriosomes demeurent inactifs. Cette évolution a lieu surtout
pour les cellules- du péribléeme, car dans toutes les cellules du plérome et
méme du cylindre central, les leucoplastes ne subissent pas de grands chan-
gements et restent toujours difficiles & séparer des chondriosomes. Les leu-
coplastes des cellules procambiales allongées subissent cependant eux-
mémes un allongement et ressemblent a des chondriocontes typiques. A
U'époque oul étaient faites ces recherches sur I'origine des amyloplastes dans
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les racines, GUILLIERMOND pensait que ceux-ci dérivaient de certaines mito-
chondries qui évoluaient en plastes ; plus tard le méme savant est d’avis
que déja, dans le méristéme, il existe deux lignées indépendantes n’ayant
entre elles aucun lien génétique, mais toutes les deux feraient partie du
chondriome. I.'idée qu'il existe, dans les cellules trés jeunes de la racine,
deux catégories distinctes d’éléments peut étre considérée comme certaine,
d’aprés ce que I'on sait par ailleurs, mais il faut reconnaitre que jusqu'iei,
aucune preuve directe n’a pu étre fournie. ]

Dans un sujet aussi difficile que I'évolution des plastes dans les racines
on concoit d’ailleurs que les opinions diverses aient pu s’affronter. MEVES
(1918) qui a suivi le développement des chloroplastes dans les racines
aériennes de Chlorophyton Sternbergianum 7y voit les plastes dériver de
chondriocontes présents dans les cellules les plus jeunes, tandis que des
grains, présents dans les mémes cellules, ne subissent aucun changement et
sont considérés par MEVEs comme des grains de métaplasme.

Morrier (1918), qui a étudié également I’évolution des plastes (racines
de Pois, de Pin maritime) admet que ces éléments sont distincts. a I'origine,
des mitochondries dont ils se différencient par une taille un peu plus élevée :
aux éléments destinés a se transformer en plastes, il donne le nom de pri-
mordia des leucoplastes et des chloroplastes et le titre méme de son travail
indique bien que, pourlui,'indépendance de ces primordia et des mitochon-
dries est un fait reconnu. Bowex et Buck (1930), qui ont suivi évolution
des structures cytoplasmiques chez les Gymnospermes (genre Pinus), con-
cluent également & I'indépendance du plastidome et du pseudochondriome
dans les radicules.

Il est possible que les exemples étudiés par MoTTiER et BowEN soient
plus favorables que d’autres a la distinction entre plastes et chondriosomes,
mais I'on doit reconnaitre que la plupart des racines renferment dans leur
méristéme terminal un ensemble d’éléments cytoplasmiques dans lequel
il apparait fort difficile d’établir une démarcation. Il faut convenir égale-
ment que le nombre et la petitesse des éléments mitochondriaux des méris-
témes radiculaires ne permet pas d’affirmer qu’aucun d’entre eux ne puisse
se former de novo par une différenciation a Iintérieur du cytoplasme,
comme certains auteurs continuent a admettre (1).

3. — LLES PLASTES DANS LE TISSU EPIDERMIQUE.

Les épidermes, étant incolores la plupart du temps, représentent des
objets trés favorables pour I'étude des leucoplastes, en méme temps qu'ils

(1) Les recherches récentes de GaurnereT (1935) sur la différenciation des chloro-
plastes dans certaines racines, ont montré que dans les racines de Lupin ou d’Orge il
est possible, en réalité, de distinguer déja dans les méristémes, les leucoplastes des chon-
driosomes; enfin, dans les racines de Lupin ou d’Avoine dont le verdissement peut étre
provoqué, les plastes peuvent étre déja différenciés dans les méristémes, ou ils ont la
taille et la forme des chloroplastes. On peut donc penser que, si les plastes sont ordinai-
rement difficiles a distinguer des mitochondries dans les méristémes radiculaires, c’est
parce qu’ils n’élaborent pas et que leur taille trés réduite les rapproche des chondriosomes
sux-mémes trés petits. Nous savons aussi que, dans les Lupins, le méristéme radiculaire,
dans 'embryon avant maturation de la graine, contient de nombreux chloroplastes.
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permettent I’étude vitale et la comparaison entre ces éléments et les chon-
driosomes. Les épidermes des jeunes pieces florales ou des jeunes feuilles
&’Iris ou de Tulipe, sur lesquels GuILLIERMOND a fait porter ses recherches,
permettent, par suite de leur transparence, un examen facile de leurs cons-
tituants cellulaires. Ceux-ci sont représentés par des plastes incolores fila-
menteux et trés allongés que GuiLLIERMOND décrit comme des chondrio-
contes, mais que nous interprétons comme des leucoplastes un peu particu-
liers, étirés en longueur (mitoplastes) .Leur forme et leur taille plus élevée per-
mettent en général de les distinguer facilement des chondriosomes enforme
de grains ou de béatonnets. Les mitoplastes de ces cellules épidermiques,.
observés dans les cellules vivantes, subissent constamment des change-
ments de forme ;ils se courbent dans divers sens et sont entrainés d’autre
part dans les courants du cytoplasme. La forme de plaste allongé filamen-
feux n’a rien du reste de caractéristique pour ces épidermes car, suivant
les régions, les leucoplastes des cellules épidermiques peuvent étre filamen-
teux ou globuleux, par exemple dans les jeunes feuilles d’Iris. Chez des
Monocotylédones, comme les Iris ou les Tulipes, les plastes des cellules épi-
dermiques, dans les feuilles,ne produisent pas d’amidon: mais il apparait
souvent, a leur surface, de nombreuses gouttelettes huileuses qui semblent
élaborées par la substance du plaste (1) ; les gouttelettes lipidiques peuvent
aussi se trouver a l'intérieur de la substance plastidaire et, si la cellule a
subi la moindre altération elles s’y montrent animées d’un vif mouvement
brownien, le stroma plastidaire s’étant évidemment liquéfié.

L’épiderme des écailles bulbaires d’Allium Cepa est,lui aussi,un objet
classique pour I’étude des leucoplastes que 1'on trouve fréquemment grou-
pés autour des noyaux et dont la forme trés irréguliére est souvent rubanée:
filamenteuse et méme ramifiée. Ces éléments sont trés sensibles a la moindre
altération cellulaire, & la suite de laquelle ils s’arrondissent et deviennent
globuleux ; ils se transforment encore,avec facilité, en vésicules sous I'in-
fluence des milieux hypotoniques. Dans 1’Oignon, les plastes de I'épiderme
des écailles bulbaires sont trés faciles & distinguer des chondriosomes par
suite de leur taille plus élevée et de leurs formes. Ils semblent constitués par
une substance assez fluide, car on les voit se déformer d'une maniére inces-
sante et de fagon variée a lintérieur du cytoplasme de la cellule vi-
vante (fig. 3, p.10). Il en est de méme dans I'Orchis ustulata (fig. 49, c).

Dans I'épiderme d’autres feuilles de Monocotylédones comme les 7Tra-
descantia, et surtout dans nos diverses Orchidées indigeénes (fig. 49), les leu-
coplastes peuvent étre au contraire globuleux et relativement gros : Jeur
taille, dans le Serapias lingua et chez divers Orchis,n’est pas inférieure a
celle des chloroplastes ordinaires et ainsi se trouve prévenue toute confu-
sion possible avec des chondriosomes. Chez le Serapias et chez plusieurs
Orchis les leucoplastes renferment une inclusion réfringente incolore dont la

(1) L'épiderme des écailles bulbaires d’une Tulipe renferme, par contre, de 'amidon
dont on peut observer la disparition et la digestion progressive pendant le développe-
ment des bulbes : les amyloplastes se transforment. alors en leucoplastes le plus souvent
filamenteux.
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nature est inconnue (fig. 49) ; mais toute inclusion peut faire défaut, comme-
dans Pépiderme des feuilles d’Ophrys scolopaxz ou de certains Bulbine.
L’exemple de I’épiderme des 7Tradescantia et des autres Monocotylédones
montre que les plastes dépourvus d’activité et n’élaborant en particulier
ancune trace d’amidon ne font pas retour nécessairement a un état de
« mitochondrie ». La transformation des plastes en un stade indifférencié,
réduit, « mitochondriforme » si I'on veut, est incontestable, dans certains.

Fia. 49. — Leucoplastes et chondriosomes dans 1'épiderme des Or-
chidées : a, Serapias lingua ; b, ¢ Orchis ustulala; 1, 2, 3, 4, le
méme leucoplaste dessiné a difiérents intérvalles (les leucoplastes
renferment des inclusions réfringentes arrondies et les noyaux
montrent des chromocentre) (Obs. vit. x 1.500).

cas, mais elle n’a rien d’obligatoire et c¢’est une erreur de dire qu’un plaste:
non fonctionnel ne peut pas étre distingué d’une mitochondrie (1).

4, — PLASTES ET MITOCHONDRIES
DANS LES GRAINS DE POLLEN ET DANS LES ELEMENTS SEXUELS.

L’étude des mitochondries et des plastes dans les spores des Cryptogames
vasculaires et dans les grains de pollen des Phanérogames a été faite par
différents auteurs (GuiLLIERMOND, LeEwrtzry, 1925; WaenNer, 1927 ;
Mle Py, 1932). D’aprés Mme Hurer-Py, les cellules-méres primordiales
des microspores et les cellules-meres définitives jusqu’aux divisions réduc-
trices renfermeraient un ensemble de mitochondries et de plastes dans

(1) L’étude de I'albumen de Ricin que nous avons reprise récemment apporte une
preuve supplémentaire a cette propriété des plastes : c’est ainsi que les cellules d’albu-
men, incolores et ne produisant pas d’amidon, possédent néanmoins des plastes globu-
leux assez g;os et bien distincts des chondriosomes. Lorsque nous les avions décrits
dans notre These, GurLLIERMOND n’avait pas pu se persuader que notre description
était exacte et il avait supposé que nous avions observé des plastes altérés et vésicu-
lisés sous I'influence de I'eau ; or il n’en, est rien et les plastes en question s’observent
parfaitement dans les cellules intactes (P. DaANGEARD, 1938).
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lequel il ne serait pas possible de faire de distinction ; puis, certaines mito-
chondries, 4 ce moment, évolueraient en plastes (protéoplastes, d’apres 'au-
teur) ; on assisterait ensuite a une disparition de ces plastes et au retour du
chondriome a un état presque entiérement granuleux. Lorsque les cellules-
filles des tétrades sont individualisées, les plastes commenceraient a élabo-
rer de ’amidon et a se transformer en amyloplastes. Ce schéma, donné par
Tauteur, est susceptible d’ailleurs de grandes variations : ¢’est ainsi que chez
le Ginkgo biloba, les cellules-meres du pollen, les cellules provenant de leur
division, ainsi que les microspores miires possedent des plastes trés souvent
amyliféres ; chez le Gentiana cruciata le pollen mir renferme des plastes
amyliferes bien distinets des chondriosomes ; il en est de méme chez le
Digitalis purpurea. Le cas du Vincetoxicum officinale est assez particulier,
car, dans cette plante, il existe, dans les jeunes grains de pollen, des mito-
chondries et deux sortes de plastes trés gros qui ne produisent pas d’amidon
et que I'auteur considére comme des protéoplastes (éléments déja signalés
par GuieNarp, en 1922, dans les tubes polliniques). L’auteur établit une
comparaison, qui semble assez discutable, entre ces protéoplastes et les
lépidosomes de PArArT.

Il semble résulter de ces recherches que les plastes sont le plus souvent
nettement distincts des mitochondries dans les microspores : ce serait seu-
lement dans les stades précédant la formation de ces grains que la distinc-
tion pourrait étre parfois difficile. Il peut étre nécessaire d’ailleurs d’utiliser
toutes les ressources de la cytologie pour reconnaitre les caractéres spé-
ciaux des plastes : c’est ainsi que RunrLanp et WErzeL (1924) sont parve-
nus & mettre en évidence de trés petits chloroplastes dans les grains de pol-
len de quelques plantes (Narcissus, Crocus, Lupinus) au moyen, en particu-
lier, de la réaction de Movriscu (voir p. 79).

On est encore assez mal renseigné sur les constituants cytoplasmlqueq
des cellules males et femelles chez les Phanérogames au moment de la fécon-
dation et sur le role du cytoplasme male. Cependant on sait que SCHIMPER
a indiqué la présence d’amyloplastes dans la cellule-ceuf (Daphne, Hyacin-
thus), fait confirmé plus récemment par LuBrLINEROWNA (1925) chez le
Podophyllum peltatum ou I'ceuf renferme une grande quantité de - grains
d’amidon. Il parait également bien établi que les cellules males, dans le tube
pollinique, sont des cellules complétes et qu’elles renferment des chondrio-
somes et sans doute aussi de petits plastes (ANpERsoN, 1936-1939) ; il y a
done lieu de supposer que ces éléments sont encore présents au moment
de la fécondation et certains faits semblent méme indiquer qu'ils accom-
pagnent les noyaux méles au moment de leur pénétration dans le sac em-
bryonnaire ; mais il est possible et méme probable qu’ils ne jouent pas de
role et qu'ils dégénérent sur place apres I'acte fécondateur. La non-trans-
mission par le pollen de certains caracteres plastidaires, constatée généti-
quement & diverses reprises, est en faveur de ce comportement : elle expli-
querait par exemple I’hérédité purement matrocline de certaines bigarrures
ou panachures des Belles de nuit (Mirabilis) attribuées & une anomalie
plastidaire (CorreNs). Le fait serait un peu comparable a ce qui se passe
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dans la fécondation des Algues Zygnema et Spirogyra, ou 'on observe la
dégénérescence du chloroplaste male dans 'ceuf. Cependant on ne saurait
généraliser et il se peut que, dans certains cas, le cytoplasme méle, avec ses
constituants, passe dans 'ceuf et dans sa descendance, car on connait des
panachures, dont I’hérédité n’est pas mendélienne et qui sont transmises
par les deux sexes (Pelargonium zonale). Chez les Gymnospermes, il est
prouvé que le cytoplasme apporté par le gaméte male pénétre bien au som-
met de 'oosphére, mais on ne voit jamais de mitochondries méles accompa-
ener le noyau fonctionnel autour des pronuclet en voie de fusionnement :
il est done nécessaire d’admettre que le cytoplasme male ne prend aucune
part & la constitution de I'embryon (MaNGENoT, 1938).

III. — LES CONSTITUANTS CYTOPLASMIQUES
DANS LES CELLULES GERMINALES
DES ANIMAUX (LE CHONDRIOME)

Dans la lignée male on sait que I’évolution des cellules germinales con-
siste dans une multiplication des cellules sexuelles males (spermatogonies),
suivie de la succession des deux divisions de maturation s’effectuant dans
les spermatocytes, puis du modelage des spermatozoides aux dépens de leurs
cellules-meres ou spermatides. La premiere partie de cette évolution cons-
titue la spermatogénése proprement dite, tandis que la derniére -phase, ou
transformation des spermatides en spermatozoides, porte le nom plus par-
ticulier de spermiogénése (spermioteleosis). Nous aurons en vue principale-
ment le sort des éléments du chondriome au cours de cette évolution : or
ceux-ci se comportent d’une maniére trés remarquable et il a été possible
de suivre,d’un bout a I'autre, leurs modifications depuis les premieres sper-
matogonies jusqu’aux spermatides et aux gameétes méles définitifs.

Sans vouloir entrer dans des détails qui n’auraient pas leur place ici, nous
indiquerons qu’en général, dans les spermatogonies animales, le chondriome
est représenté par de trés nombreuses mitochondries granuleuses qui sont
souvent groupées autour des centres et de I'idiozome (voir p. 469); dans les
spermatocytes, ces chondriosomes sont souvent répartis d’'une maniére
réguliére au cours des divisions de maturation (chondriocinése). Ils peuvent
d’autre part, a ce stade, demeurer a I'état de grains, ou bien s’agréger et
méme fusionner ensemble, pour constituer des amas (corps mitochondriauz,
nebenkern).

Dans les spermatides, le chondriome se retrouve sous forme, soit de mito-
chondries dispersées (fig. 50), soit avec I'aspect d’un ou plusieurs corps
mitochondriaux (neben%ern). Chez les Insectes et les Myriapodes le corps
mitochondrial se compose, non seulement de mitochondries, mais aussi de
reliquats fusoriaux constituant le centrofusome (Hirscurer, O. Tuzer).
‘Chez les Scorpions (Centrurus, Buthus), il prend la forme d’un anneau dans
Iés spermatocytes et il se répartit dans les spermatides aprés s'étre divisé.
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Dans le spermatozoide, les mitochondries contribuent & former, d’une ma-
niére générale, avec le cytoplasme persistant, une gaine autour du fila-
ment axial : elles peuvent alors constituer, en se soudant les unes aux autres,
un long filament qui s’enroule en spirale dans
la partie du spermatozoide comprise entre le
centriole proximal et le centriole distal (piéce
intermédiaire). Enfin il est parfois possible
de mettre en évidence, autour du noyau qui
va constituer la téte du spermatozoide, des
plaques osmiophiles constituées par des lipoi-
des (tégosomes). Ces tégosomes, chez les Mol-
lusques, ou les ont décrits Grassi et O.
Tuzer (1930), finissent par former une gaine
lipoidique autourde la téte du spermatozoide.
En dernier lieu, dans le spermatozoide mir,
une partie du cytoplasme, non utilisé,
Fio, 50, — Spérmatide de s’écoule,. avec divers résidus (reliquats de

Batracien  (Geotriton) Pappareil de Golgi, ete.) le long du flagellum

d’aprés TERNI (1914). et se trouve éliminé.

Les chondriosomes sont 5 - - . -

en batonnets dispersés Les centrinles et 'appareil de Golgi subis-

et a la base du flagelle & SVO-

observe 1laiozomic: seqt, au cours dg la spermatogénes_e, une €vo
= lution paralltle a celle du chondriome. Nous

donnerons un apercu de cette évolution dans les chapitres consacrés a ces
deux formations (voir p. 306 et p. 472).

IV. — CONCLUSIONS SUR LES RAPPORTS
ENTRE PLASTES ET MITOCHONDRIES

L’étude comparative du plastidome et du chondriome chez les Phanéro-
games conduit a des conclusions en accord avec les données obtenues par
Iétude des Cryptogames. Sans doute, les deux formations semblent plus
voisines I'une de I'autre, quand on les observe & certains stades de I'évolu-
tion, chez les Phanérogames que-chez les Cryptogames; mais la ressem-
blance entre le chondriome et le plastidome dans certains organes des
Plantes Supérieures ne va jamais jusqu’a une identité compléte et il ne nous
parait pas possible de souscrire a I'idée d’un chondriome homogéne dont
certains éléments évolueraient en plastes et les autres en mitochondries
ordinaires. Il nous semble bien prouvé, au contraire, que les mitochondries
et les plastes évoluent séparément et qu’ils n’ont entre eux aucun lien géné-
tique. On ne voit pas en effet comment cette conclusion, bien démontrée
comme nous I'avons vu pour les Cryptogames, pourrait étre inapplicable
aux Phanérogames qui en dérivent dans I’évolution. Toute I'histoire des
plastes et des mitochondries dans la série végétale nous montre & I'origine,
chez les Algues en particulier, deux systémes tout & fait indépendants et,
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lorsque ees deux systémes se rapprochent I'un de I'autre, ¢’est toujours
par suite d’une évolution du plastidome vers la simplification. On voit par
conséquent combien 1'étude des Cryptogames se révéle essentielle en vue
d’interpréter les rapports entre plastidome et chondriome. La seule étude
des Phanérogames ne pourrait conduire qu’a des erreurs. En fait, I'étude
trop exclusive des Plantes Supérieures a conduit, bien a tort, de nombreux
auteurs A faire dériver les plastes des mitochondries, tandis que si nous
tenons compte des données phylogénétiques, nous arrivons & une toute
autre conception au suiet de I’évolution du plastidome.

L’histoire phylogénétique des plastes a été esquissée, depuis I'ouvrage
magistral, mais ancien. de ScuimpER, par divers auteurs, en particulier
par EMBERGER (1929) et plus récemment par CHADEFAUD (1935-41) qui
envisage surtout le probléeme chez les Algues (1).

EMBERGER a formulé d’intéressantes considérations sur les formations
cellulaires qui pouvaient, chez les Organismes primitifs, représenter le chon-
driome actuel et il admet, contrairement a 'opinion commune, que la dua-
lité du chondriome originel n’est rien moins que prouvée. Il est, dit-il,
« plus rationnel de croire & un chondriome primitif unitaire » et les plastes
seraient dérivés de ce chondriome indifférencié et simple. Nous sommes
d’accord avec EMBERGER pour rejeter I'idée d’un chondriome double dés
Porigine, mais rien n’empéche, a notre avis, d’admettre que les Végétaux
primitifs possédaient a la fois un chondriome et un plastidome déja indépen-
dants. Dire en effet que les plastes dérivent d'un chondriome homogéne
ancestral, c'est précisément adopter d’emblée ce qu’il faudrait en réalité
démontrer, & savoir la parenté entre le chondriome et le plastidome : or nous
ne sommes pas convaincu de cette parenté d’aprés 'examen de la nature
actuelle. Aussi sommes-nous d’avis que, partant d’une base aussi contes-
table, I'évolution des plastes telle que la congoif EMBERGER est peu vrai-
semblable. Nous allons, quant & nous, tenter d’esquisser le schéma de cette
évolution, tout en reconnaissant la grande part d’hypothése que comportent
nécessairement de semblables spéculations.

Il est certainement trés délicat de tirer des conclusions phylogénétiques
a partir des Protistes d’une maniére générale et a partir de leur constitution
cellulaire en particulier, car beaucoup de ces Protistes, loin aujourd’hui de nous
apparaitre primitifs. semblent eux-mémes le résultat d’une longue évolution.
Cependant il n’est pas plus déraisonnable d’établir la dérivation d’un consti-
tuant cellulaire 4 travers la série évolutive que de 'envisager pour I'organisme
entier. Ou bien il faut renoncer a toute spéculation phylogénétique, ou bien il
faut Fadmettre aussi bien pour I"organisme entier que pour ses constifuants.

Nous ignorons, sans doute, cemment était constitué le plastidome des
Organismes primitifs ; cependant il semble logique d’admettre qu’il pouvait
étre comparable a celui des Algues actuelles du groupe des Volvocales par
exemple, puisque ce groupe d’Algues parait représenter la souche des Chlo-

(1) GuiLLiermonD (1938, p. 118 en note) considére, par contre, que « la phylogénie

des chloroplastes nous échappe complétement » et qu’en cytologie toute considération
de cet ordre doit étre rejetée.
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rophycées et partant, des Végétaux chlorophylliens (Chlorophytes) dansleur
ensemble. Bien entendu, le chloroplaste des Volvocales ne saurait corres-
pondre & un état vraiment archaique lequel devrait étre recherché dansune
maniére de chromatoplasma analogue a celui quiformela région assimilatrice
des Cyanophycées actuelles. On peut concevoir que la délimitation et I'indi-
vidualisation d’une partie de ce chromatoplasma ait pu conduire d’emblée a
un type de chromatophore de grande taille et en forme de plaque pariétale
assez voisin de celui des Chlorophycées. Ceci étant admis, le chloroplaste
complexe pourvu d’une région différenciée constituant le pyrénoide, comme
il se rencontre chez les Chlorophycées actuelles, pourrait étre pris pour type
du plastidome primitif dont il serait possible de faire dériver les formes, en
général plus simples, rencontrées dans les Végétaux plus évolués. Cette
dérivation n’est pas une simple vue de I’esprit : elle se fonde sur un grand
nombre d’états transitionnels rencontrés, entre les plastes pourvus de pyré-
noides et ceux qui en sont dépourvus, entre les plastes volumineux, com-
pliqués morphologiquement et ceux dont I'apparence est celle de simples
disques ou de rubans chlorophylliens. Il n’est pas douteux que le plastidome
a évolué vers un état morcelé et simplifié, atteint finalement chez les Vége-
taux Supérieurs, on il ne garde plus trace, semble-t-il, de la constitution
primitive. L’évolution a conduit également du chloroplaste au leucoplaste
et non inversement, et ceci est trés important, car I’état du plastidome dans
les organes incolores nous parait dérivé et non primitif comme beaucoup
d’auteurs ont eu le tort de 'admettre.

Lorsqu’on étudie les méristemes des Phanérogames, on est naturellement
amené a considérer les chloroplastes des cellules adultes comme provenant
des petits leucoplastes des cellules embryonnaires ; maisil ne faut pas perdre
de vue qu’il s’agit la d’une évolution morphologique et actuelle et non phy-
logénétique et ancienne. Sa valeur explicative est trés limitée. On sait
d’ailleurs que, dans les tissus d'un Végétal Supérieur, les plastes, sont sus-
ceptibles, suivant les circonstances, de subir aussi bien la transformation
de chloroplaste a leucoplaste que le changement inverse. Méme au cours du
développement, il peut étre inexact d’attribuer aux leucoplastes le caractére
de primordia vis-a-vis des chloroplastes, et il est parfois aussi vrai de dire
que les leucoplastes dérivent des chloroplastes au cours de I'évolution des
tissus. Si les plastes sont généralement de petite taille et dépourvus de
chlorophylle (leucoplastes) dans beaucoup de méristémes, ¢’est probable-
ment en raison des caractéres propres a ces tissus dont les cellules sont en

.voie d’active prolifération ; cette circonstance entraine une multiplication
rapide des plastes, donc leur maintien & I'état d’éléments petits et nombreux.
Dés que la prolifération cellulaire cesse, ou se ralentit, les plastes com-
mencent & s’aceroitre et a se différencier. Leur état est donc fonction de
celui de la cellule. Comme ies tissus incolores et les tissus embryonnaires
tirent souvent leur origine, en derniére analyse, de tissus colorés et de tissus
adultes. lesquels sont engendrés eux-mémes par des tissus incolores et des
meéristémes, on voit qu’il est tout aussi naturel de considérer les leucoplastes
comme des chloroplastes réduits que d’admettre Pinverse.
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Un exemple emprunté aux Phanérogames nous montrera comment 'ap-
plication un peu rapide de la loi de récapitulation peut conduire a des erreurs-
Chez les Papilionacées comme le Haricot ou le Lupin, embryon, observé
au cours de son premier développement dans la graine avant maturité, est
d™an beau vert et toutes ses parties, régions initiales comprises, renferment.
des chloroplastes. Par contre la chlorophylle disparait dans la graine mire
et, dans la graine en germination, la radicule en est dépourvue : son méris-
téme ne contient que des leucoplastes ou de petits amyloplastes. Si Pon
ne tenait pas compte du développement embryonnaire précédant la matu-
ration, on pourrait supposer que les plastes des cellules adultes dérivent
toujours de petits leucoplastes ou méme de chondriosomes. En réalité, dans
les radicules, Jes méristémes n’ont pas un caractére primitif et ils se sont
différenciés secondairement au cours du développement embryonnaire. La
notion de méristéme ne semble pas applicable, d’ailleurs, aux premiers états
de Pembryon qui est formé tout d’abord par un groupe de cellules toutes
semblables, dont les caractéres ne sont pas nécessairement ceux qu’on attri-
bue généralement aux méristemes. C'est ainsi que I’ceuf lui-méme et les pre-
miers éléments qui en dérivent peuvent fort bien renfermer de grandes
vacuoles et des amyloplastes.

Une conclusion s’impose au sujet de 1'évolution actuelle du plastidome
dans les organes et dans les tissus : c’est qu’elle est conditionnée par I'état
physiologique des cellules et qu’il faut renoncer & y voir une récapitulation
de Vévolution phylogénétique.

La portée des considérations tirées du développement actuel des plastes
étant ainsi réduite a sa juste valeur, revenons a I’étude de la série évolutive
des Végétaux : or celle-ci nous montre que les plastes incolores et de petite
taille ont di étre précédés, au cours de I'évolution, d’un plastidome chlo-
rophyllien et différencié tel que celui des Algues. L’évolution, dans ce cas, a
été simplificatrice et, si certains s’en étonnaient, nous pourrions rappeler
que la cellule des Organismes inférieurs posséde ordinairement une organi-
sation plus complexe que celle des Végétaux Supérieurs. Comme nous le
faisions remarquer il y a quelques années (1), I'absence de structure pluri-
cellulaire chez les Protophytes se trouve compensée par une différenciation
a Pintérieur de la cellule. Vis-a-vis des Protistes, et au point de vue cellulaire
s’entend, les Végétaux Supérieurs apparaissent en quelque sorte simplifiés.
Si Pon admet ce point de vue général, il ne semblera pas surprenant que le
plastidome des Algues soit plus complexe que celui des Plantes Supé-
rieures.

Le plastidome a donc évolué dans la série végétale sans liaison aucune
avec le chondriome. Cette derniére formation a d’ailleurs elle-méme fort
peu évolué, car elle a conservé des caractéres & peu prés semblables chez
tous les Végétaux. Peut-étre pourrait-on tenir compte d’une fréquence plus
grande chez les Algues et les Organismes unicellulaires des états filamenteux
et réticulés du chondriome et considérer ces états comme primitifs, mais la

(1) Traité d’Algologie, 1933, p. 359,
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différence parait peu marquée ; d’autre part il ne manque pas d’exemples,
méme chez les Phanérogames, de chondriosomes longuement filamenteux
et méme ramifiés. On peut donc dire que le chondriome a manifesté un pou-
voir évolutif relativement faible comparé a celui du plastidome. C’est que
le chondriome est, en définitive, sans relation aucune trés probablement
avec le systéme des plastes. Il differe du plastidome notamment par sa
faculté de régénération a partir du eytoplasme et cette possibilité d’une for-
mation de novo rapproche les mitochondries des éléments du paraplasme,
tandis qu’elle les éloigne nettement des plastes dont la continuité génétique
semble fermement établie. En face de ces résultats, les caractéres communs
ou les analogies de constitution physico-chimique entre plastes et mito-
chondries ne sont sans doute que le témoignage d’une origine cytoplasmique
commune.
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CHAPITRE IV

Le noyau cellulaire.

I. — MORPHOLOGIE ET STRUCTURE

Le noyau est un élément important de la cellule : certains disent méme,
non sans raison peut-étre, le plus important de la cellule. Ce qui est certain,
c'est que toute cellule posséde un ou plusieurs noyaux (a part certaines
exceptions notables, mais limitées aux Bactéries et aux Cyanophycées et
qui sont d’ailleurs discutables).

Le noyau apparait dans la cellule vivante comme une vésicule ordinaire-
ment sphérique ou oblongue limitée par une fine membrane et dans laquelle
on distingue généralement une ou plusieurs vésicules plus petites les nu-
cléoles (fig. 51). On peut désigner sous le nom de nucléoplasme (karyoplasma
de FLEMMING), la substance nucléaire & 1'exclusion des nucléoles, envelop-
pée par la membrane. Nous verrons que le nucléoplasme est une substance
complexe dans laquelle on distingue au moins deux éléments : la chromatine
et la caryolymphe ou suc nucléaire.

La forme, la taille du noyau, varient dans des proportions importantes et,
d’une maniére générale, le noyau, a cet égard, se comporte comme la cellule
dans laquelle il se trouve, s’allongeant considérablement dans les cellules
longues et gardant une forme globuleuse dans les cellules isodiamétriques.
Ces rapports de forme et de taille entre le noyau et le cytoplasme ont con-
duit a penser qu’il existait un rapport nucléoplasmatique plus ou moins cons-
tant (cf. p. 160).

La forme du noyau peut présenter des dispositions anormales dans cer-
taines cellules (fig. 53) sans cause définie parfois, mais également aussi en
relation avec I'activité sécrétrice des cellules ou avec leur état pathologique
(cellules parasitées, cellules & mycorhizes) (fig. 52).

a) La membrane nucléaire.

Avant d’étudier la structure du noyau proprement dite, nous devons
parler brievement de la membrane nucléaire, dont I'existence en tant que
parol distincte a pu étre mise en doute par certains cytologistes : ce seul
fait indique qu’il s’agit d’une pellicule d’'une minceur extréme au sujet de
laquelle les données d’observation sont naturellement insuffisantes ; mais,
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Fic. 51. — Image synthétique et
demi-schématique d’'un noyau
cellulaire : nu, nucléoles; c. a.,
corps annexe nucléolaire ; mi,
micronucléoles ; c¢hr, chromo-
centres ; re, réticulum de chro-
matine figuré ici sous forme
d’éléments arqués, indépen-
dants ; car, caryolymphe dans.
les intervalles du réticulum.

Fi1c. 52. — Noyaux ramifiés a l'intérieur des
pelotons mycéliens des cellules & mycorhizes.
d’Ophrys aranifera (D’aprés P. A, DANGEARD
et ArRMAND, 1897).

Fie. 53. — Noyaux déformés
et lobés dans I'épiderme des
écailles bulbaires d'un Nar-
cisse : x 1.500, in vivo.

Fic. 54. — Noyaux « vésiculisés »
A’Allium Cepa a la suite d’un
traumatisme: A, B, noyaux mon-
trant une vésicule claire limitée
par une fine membrane ; C et D.
un méme noyau a deux stades
successifs de l'isolement de la
vésicule, x 1.500.
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par divers procédés, il est possible de montrer la réalité d’une membrane
nucléaire distincte (1). '

Tout d’abord les expériences de microdissection (CHAMBERS) ont montré
«qu’il existait, a la limite du territoire nucléaire, une paroi résistante et élas-
tique s'opposant a la pénétration de I'aiguille & micrurgie. Cette membrane,
isolée mécaniquement dans un milieu physiologique, montre une texture
relativement ferme ; dans la cellule vivante, cet état physique est plus
Jdifficile a déterminer. D’autre part certains traumatismes peuvent produire
4/la surface du noyau la séparation entre la membrane et la substance du
Kkaryoplasme (fig. 54) ; il en résulte la formation d’ampoules ou de vési-
«cules ; parfois, dans ces conditions, la membrane nucléaire a pu étre déla-
minée en deux couches et il est possible parfois d’obtenir son isolement
(P. DANGEARD 1943). Les noyaux vésiculeux, observés par Moriscu (1901)
dans certains laticiferes, mettent également en évidence une membrane
nucléaire distincte. Sans doute tous les faits de ce genre ne sont pas égale-
ment probants, surtout lorsqu’on fait intervenir des données de la patho-
logie cellulaire, néanmoins la plupart des cytologistes admettent aujour-
d’hui que le noyau est bien enveloppé par une paroi propre, dont la nature
exacte nest pas précisée, et qui est difficilement séparable du karyo-
plasma (2).

La membrane nucléaire n’a qu’une existence transitoire dans la vie des
noyaux, car elle disparait, comme 'on sait, en général, au cours de la mitose
pour se reformer ensuite (voir ch. V) : ce n’est done pas un constituant
mucléaire permanent.

b) La strueture du noyau au repos : le nucléoplasme.

Le noyau est un élément permanent de la cellule, ¢’est-a-dire que tout
noyau provient d’un autre noyau par voie de division : il y a 14 un fait cyto-
logique depuis longtemps établi. Dans les tissus jeunes, onl la multiplication
cellulaire est intense, les noyaux se divisent eux-mémes activement et, pour
cette raison, il est impossible de les trouver autrement que dans un état de
division, ou dans I'état de court repos compris entre deux divisions et qu’on
appelle Pinterphase ou intercinése. Dans les tissus un peu éloignés des foyers
de multiplication active, les noyaux ne se divisent plus ou ne le font qu’'a
des intervalles éloignés. Ces noyaux sont dits a I’état de repos et ils sont
appelés encore noyaua quiescents. Malgré cette appellation, ces noyaux ne
doivent pas étre considérés comme inactifs, bien au contraire, car ils pren-

(1) Il faut mettre a part certains cas trés exceptionnels comme celui des noyaux d’un
Foraminifére du genre Iridia dont la membrane est apparemment formée de deux
couches distinctes : la plus externe, qui est aussi la plus épaisse (0,8 p) est formée d’une
substance réfringente, anhiste, faiblement colorable, tandis que la plus interne, trés
mince, se colore fortement « et posséde les mémes aflinités tinctoriales que les nucléoles »
{Le CaLvEz, 1939).

(2) La membrane nucléaire se signale encore par sa double réfringence (MoNNE,
1939-1942) dans certains cas, comme dans les ovocytes et les spermatocytes des Pul-
monés. STRUGGER (1938) a signalé qu’elle se colorait vitalement par la rhodamine B,
<e qui pourrait étre di a sa teneur en lipoides.
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nent alors une part importante au métabolisme de la cellule ; ¢’est pourquoi
cette période de la vie des noyaux est parfois appelée la phase métabolique ;
¢’est encore le « resting stage » des auteurs de langue anglaise. Bien que la
structure des noyaux au repos définitif et celle des noyaux interphasiques

ne semblent pas bien souvent différer essentiellement, il est préférable,

Fi16. 55. — Divers types de noyaux de cellules végétales observés
dans les poils radicaux : A, B1¢, in vivo ; B, Orge, carmin-acétique ;
C, Vicia Faba, montrant le nucléole et plusieurs chromocentres.
carmin-acétique ; D, Mais, fix. Benda-Meves : E, Mais, carmin-acé-
tique : F, Haricot, in vive; G, Haricot, montrant divers chromo-
centres fixés sur le nucléole ou répartis contre la paroi nucléaire,
carmin-acétique ; H, Courge, in vivo ; I, Courge, carmin-acétique :
J, le fond nucléaire a été figuré trés finement granuleux et les
chromocentres montrent des prolongements filiformes, carmin-
acétique ; K. Sinapis nigra, carmin-acétique; L, Tropaeolum
majus, in vivo ; M, Cyclanthera pedata, carmin-acétique; N, Ipomaea
purpurea, carmin-acétique ; x 1,200.

quand on le peut, avee la majorité des cytologistes, de distinguer soigneuse-
ment ces deux états du noyau.

Le noyau au repos, comme le montre I’'observation vitale ou I'observation
apres fixation, est constitué, le plus souvent, d'une sorte de réticulum ou de
charpente de chromatine (1) dans un milieu plus fluide et achromatique

(1) La charpente de chromatine présente, suivant les régions, de grandes diflérences

- d’affinités pour les couleurs basiques d’aniline : aussi a-t-on distingué depuis longtemps
une basichromatine qui fixe fortement ces colorants et une oxychromatine (linine, achro-
matine) qui se colore au contraire par les colorants acides. Cette distinction est le plus
souvent abandonnée aujourd’hui, sans doute par suite de I’emploi, devenu trés restreint,
des « doubles » ou des « triples colorations » faisant intervenir en combinaisons des colo-
rants acides et basiques. Au sens moderne, la chromatine correspond, pour beaucoup
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la caryolymphe (encore appelée enchyléme) ou suc nucléaire. Suivant la plus
ou moins grande abondance de caryolymphe, le noyau pourra sembler plus
ou moins dense, ou parfois méme presque vésiculeux. Tous les noyaux cepen-
dant ne sont pas apparemment pourvus d’un réticulum ou d'une charpente
de chromatine réguliére ; certains d’entre eux semblent trés pauvres en
chromatine, laquelle se trouve principalement localisée dans certains cor-
puscules qu'on appelle des chromocentres ou des prochromosomes (euchro-
mocentres). Dans les noyaux de ce type, dont la structure exacte est d’ailleurs
encore discutée, toute la chromatine, ou presque, peut paraitre rassemblée
dans les chromocentres, le reste du noyau étant occupé par un nucléo-
plasme (1) sans structure visible ; ou bien les chromocentres sont reliés évi-
demment entre eux par un réticulum, de sorte qu’il existe tous les inter-
médiaires entre les noyaux a réticulum de chromatine et sans chromo-
centres et les noyaux a chromocentres nettement distincts et paraissant
indépendants (fig. 55). Mais, avant de pousser plus loin I'étude de la struc-
ture du noyau, nous devons dire un mot des méthodes employées pour la
connaitre : comme pour le cytoplasme_en effet il convient d’étre trés pru-
dent dans l'interprétation des résultats.

1. — METHODES CARYOLOGIQUES.

Certains cytologistes ont attribué a Paction des fixateurs les structures
observées dans le noyau (structure réticulée, granuleuse ou réticulée-gra-
nuleuse) ; ils ont soutenu que le noyau était homogene a I'état vivant et
que, sous l'influence d’un fixateur se produisait inévitablemen’ une coagu-
lation des substances colloidales du nucléoplasme, responsable des structures
observées. Par exemple ScuaeDE (1926) pense que les structures réticulées
et alvéolaires des noyaux au repos morts, et surtout des noyaux au repos
fixés, sont des dispositions artificielles. Sur le vivant, la structure serait
le plus souvent celle d’un sol et, par la mort ou la fixation, il se ferait une
transformation en un gel dans lequel les gouttelettes de caryotine (2),
précédemment dispersées, fusionneraient et s’anastomoseraient pour donner
une sorte_de treillis ou de trame. Dans certains cas cependant, il admet que
le noyau vivant pourrait représenter un gel. Les chromocentres pourraient
étre des artefacts nés de la fusion de gouttelettes de karyotine.

STRUGGER (1930, 1932) a développé une interprétation analogue du noyau
en se placant au point de vue de la chimie colloidale. Dans le noyau au repos

de cytologistes, a la substance colorable du noyau, les nucléoles exclus, et qu’elle soit
basophile ou oxyphile (WiLson, 1928, p. 90). Pour certains auteurs, enfin, la chromatine
ne doit étre définie, ni par ses propriétés tinctoriales, ni par sa nature chimique, mais
elle doit étre considérée comme la substance destinée a former les chromosomes. Nous
verrons plus loin (p. 204) qu’on est revenu récemment a une séparation entre euchroma-
tine et hétérochromatine qui n’est pas sans rappeler la vieille distinction entre basichro-
matine et oxychromatine. -
(1) Nous continuerons a employer le terme de nucléoplasme dans le cas de ces noyaux
a chromocentres, en lui attribuant, comme on voit, un sens plus restreint que pour les
noyaux du type courant.

(2) Le mot de caryotine est un terme & peu prés synonyme de chromatine créé par
LUNDEGARDH (1912).
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il y aurait, en dehors des nucléoles, deux complexes de phases, & savoir la
caryolymphe et la caryotine. La caryolymphe représenterait le milieu de
dispersion pour le deuxiéme constituant, la caryotine (1). Suivant que cette
derniére serait dispersée d'une maniére amicroscopique dans le suc nucléaire,
ou bien coagulée, le noyau apparaitrait homogéne ou sous forme d'un réti-
culum. Enfin rappelons que, d’apres Bank (1941), le noyau pourrait étre
assimilé a un systéme coacervé.

Cette facon de comprendre la structure nucléaire, en I'assimilant a celle
d’un simple systéme colloidal, appelle de nombreuses réserves. Il est bien
certain que les noyaux sont formés de substances a I'état colloidal et que
par conséquent la fixation détermine une coagulation de ces substances;
mais on ne saurait nier 'existence dans les noyaux d’une structure préexis-
tante a la fixation, puisqu’on I'observe déja trés souvent dans les noyaux
vivants et que les chromocentres également peuvent étre vus dans les noyaux
intacts. Il est donc nécessaire que nous indiquions maintenant les condi-
tions d’une bonne observation vitale des noyaux et les résultats obtenus
dans des recherches de ce genre.

—~ (OBSERVATIONS VITALES.

L’observation vitale des noyaux peut donner prise 4 certaines critiques
et il importe de se mettre a I'abri des causes d’altération possibles au cours
de I'examen des cellules vivantes. Pour entrainer la conviction, les recherches
de cette nature doivent étre poursuivies sur des organes intacts, vivants,
autant que possible dans les conditions naturelles. C’est pourquoi les re-
cherches vitales classiques sur les poils staminaux de 7Tradescantia (TELE-
zinsk1, 1930 ; BELar, 1929) n'ont pas toujours satisfait les cytologistes,
d’autant plus que ces auteurs ont admis que la structure du noyau pouvait
changer sous I'influence de trés minimes actions comme la pression, I’hy-
potonie, I'éclairage intense, ete. (1).

Parmi les recherches qui tiennent le mieux compte des nécessités de
I'observation vitale, nous citerons de préférence celles du eytologiste belge
MarTENS (1927-1929) qui n’a négligé aucune précaution en vue d’échapper
aux critiques habituelles et d’arriver a obtenir des résultats incontestables :
c’est ainsi qu'il a pratiqué I'observation sur des radicules encore rattachées
ala plante, ou encore, dans les mémes conditions, sur des stigmates plumeux
de Graminées.

Ces observations, d’un caractére minutieux, ont montré que beaucoup
de noyaux, loin d’étre homogenes, avaient une structure finement réticulée,
in vivo. Cette structure est tout a fait comparable a celle qui résulte de
Pemploi des bons fixateurs sur le noyau, et par conséquent, ces recherches
ont montré que la fixation. suivie de coloration, méthode souvent indispen-

(1) Dans cet ordre d’idées on cite souvent I'expérience relatée par KLeps (l;nter—
such. bot. Inst. Tith., 1883) d’aprés laquelle une simple pression sur le novau d’une
Eugléne peut rendre celui-ci momcntanément homogeéne.
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-sable des études nucléaires, donnait des résultats plus fidéles qu’on aurait
pu le croire.

GuiLLiERMOND et GAUTHERET (1936), plus récemment, ont observé les
noyaux des poils radicaux de Blé et de Radis sur des plantules développées
dans des boites de Pétri munies d’une fenétre en verre mince. 11 est possible,
avec cette technique, d’examiner aux plus forts grossissements des poils
radicaux intacts. Une méthode tout aussi rigoureuse et encore plus simple
a été employée par nous : elle consiste a faire croitre des radicules dans I’eau
«entre lame et lamelle, sans les séparer des plantules : les poils absorbants se

Fi1a. 56, — Schéma du dispositif trés simple permettant ’'observa-
tion vitale des poils absorbants de diverses plantules et I"action
de divers facteurs sur la structure cellulaire.

développent bien dans ces conditions et leur vitalité ne peut étre mise en
doute (P. Dangeard, 1941) (fig. 56).

I.’observation vitale des noyaux, comme nous venons de le voir, a donné
lieu a des recherches d'un caractére particulierement délicat : il était en
effet nécessaire de répondre a certaines critiques par une technique aussi
rigoureuse que possible. Cependant il est permis de se demander s’il est tou-
jours nécessaire de s’entourer de précautions aussi séveéres pour éviter I’al-
tération des noyaux. Autrement dit est-on bien certain que les noyaux sont
toujours trés sensibles aux moindres variations de milieu et qu’ils sont
exposés a subir des changements de structure appréciables du fait de
minimes changements de ce milieu ? Il est certain qu’il ne peut y avoir
d’inconvénient a s’entourer dans l'observation vitale de garanties méme
superflues, cependant on aimerait savoir jusqu’a quel point elles sont indis-
pensables ; or les recherches poursuivies récemment nous permettent de
conclure a une stabilité de la structure des noyaux beaucoup plus grande
qu’on ne I'imagine d’ordinaire : c’est ainsi que les noyaux dans les poilg
absorbants de Zea Mays ne modifient pas leur structure visible au cours
d’un séjour de plus de 24 heures entre lame et lamelle, sur des lambeaux de
tissu radiculaire isolés avec précaution. On peut noter aussi, ce qui est trés
important, que le noyau ne modifie pas sa structure sensiblement, tant que

E. B. XXVI 10
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la circulation eytoplasmique est conservée. Ceci n’est pas de nature & faire-
négliger les précautions habituelles dans ce genre d’observation, mais nous-
renseigne utilement sur le degré de résistance du noyau aux causes d’alté-
ration.

L’observation vitale des noyaux permet de se rendre compte déja qu’il
existe des types assez divers de structure nucléaire. Alors que certains
noyaux (poils absorbants des plantules de Blé, stigmates de Graminées, etc.)
montrent in vivo une structure évidemment réticulée ou granuleuse ;
d’autres noyaux (Radis, Courge, certains tissus d'Elodea, ete.) semblent
dépourvus de tout réseau et apparaissent homogeénes et hyalins.

D’autre part, dans la cellule animale, les noyaux vivants, dans les
meilleures conditions d’observation, se montrent souvent tout a fait homo-
génes et sans structure apparente. C'est surtout a propos de ces noyaux,
dits homogenes, que les cytologistes ne sont pas d’accord, car ils permettent
toutes sortes de suppositions en ce qui concerne leur structure réelle. 11 ne
faut pas oublier que I'observation vitale des noyaux est difficile et qu’elle
nous renseigne trés imparfaitement, et que, d’autre part, 'absence de struc-
ture peut résulter d’une réfringence semblable des divers constituants du
nucléoplasme. Ne voit-on pas, assez souvent, les nucléoles impossibles a
distinguer in ¢ivo, alors qu’ils existent pourtant de toute évidence.

Certains noyaux, homogenes in vivo, ne ldissent rien distinguer en dehors des
nucléoles et de la membrane (noyaux d’Elodea, de Cyclanthera, de Pavot, etc.) ;
d’autres, tout en ayant un nucléoplasme homogéne, montrent des chromo-
centres ou des prochromosomes en nombre variable et généralement d’une ob-
servation délicate (Courge, Radis, Arum italicum, Haricot, Capucine, etc.).
L’un des meilleurs objets pour cette démonstration est le noyau de la Courge,
surtout dans les poils aériens ou les chromocentres sont trés clairement visibles
et particulierement gros; certains d’entre eux sont rattachés aux nucléoles
(fig. 55, 1, 5). Mais, en dehors de quelques exemples favorables, le nombre et la
forme des chromocentres sont trés difficiles & apprécier par la méthode vitale
et nous serons obligés de revenir sur cette question en étudiant les noyaux fixés
et colorés,

[’observation vitale des noyaux s’est donné comme but dans ces der-
nieres années de vérifier une théorie générale, née de I'étude de la division
nucléaire, la théorie du chromonéma. Comme cette théorie ne peut pas étre
séparée de I'étude des chromosomes, qui sera faite dans le chapitre suivant,
nous n’examinerons pas ici dans quelle mesure une structure chromonéma-
tique peut étre retrouvée dans le noyau au repos (voir p. 219). Il est trés
exceptionnel, d’ailleurs, que les chromosomes soient reconnaissables comme
tels et & peine modifiés dans le noyau au repos. FERNanNDEs (1939) a
décrit une de ces anomalies dans Jaquelle un chromosome est resté visible
dans un noyau quiescent, n'ayant pas subi les transformations habituelles.

Nous venons de voir quelles sont les conditions requises pour une obser-
vation vitale rigoureuse des noyaux et nous avons exposé les résultats
apportés par cette méthode dans I'étude de la structure nucléaire. La mé-
thode expérimentale combinée avec l'observation permet, comme nous
allons le montrer, de pénétrer plus avant dang I’étude des propriétés carac-
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téristiques des noyaux. Certaines données expérimentales semblent en effet
montrer la possibilité, pour le noyau, de modifier sa structure dans les
limites d’une vitalité pleinement conservée ou seulement diminuée momen-
tanément. Les changements obtenus dans la deuxiéme alternative cor-
respondraient a ce que BEckER (1938) appelle des modifications dans les
limites de la « pathologie curable ».

3. — CHANGEMENTS DE STRUCTURE REVERSIBLES
DANS LE NOYAU.

11 ne manque pas d’observations sur des changements de cette sorte dans
lesquels la structure du noyau peut étre modifiée par voie expérimentale
d’une maniére réversible, mais nous établirons, parmi ces observations,
une distinction qui nous parait indispensable : en effet les changements de
structure réversibles n’ont pas la méme signification suivant qu’ils ont lieu,
ou non, dans une cellule incontestablement vivante. Or les auteurs n’ont
pas toujours pris soin de s’assurer que les cellules modifides étaient capables
de reprendre ultérieurement I'état d’entiére vitalité.

Les résultats obtenus par Birar (1930), que nous examinerons tout
d’abord, ne nous paraissent pas répondre toujours & cette condition de
vitalité conservée. Ce savant a décrit en effet, chez le Tradescantia virginica,
un changement de structure réversible du noyau et du protoplasme a la
suite d’une action mécanique (pression, voisinage d’une blessure) ; le noyau
et le protoplasme deviennent plus réfringents et la structure est rendue
homogeéne, mais la récupération de I’état initial est possible et le phénoméne
est qualifié de « reversible entquellung ». On peut trouver beaucoup d’ana-
logie entre cette expérience et celle de KLess (1883), déja citée, sur le noyau
des Euglénes qui peut étre rendu homogene, d’une maniére réversible, au
moyen d’une pression ménagée entre lame et lamelle. Cependant, pour
I'expérience de Krews, il faut le reconnaitre, le critérium de vitalité est
assuré par 'observation de la reprise des mouvements chez I’Eugléne, tandis
que cette preuve manque chez le Tradescantia.

D’autres modifications du noyau de 7Tradescantia, comme I'accentuation
de la structure, la formation d’une auréole autour du nucléole, peuvent,
d’aprées BELar, faire retour a I'état antérieur par la plasmolyse, mais la
cyclose ne reparait pas. La réversibilité de ces changements d’états colloi-
daux n’est done pas ici strictement vitale (1).

Les modifications du noyau observées par BELAR n’appartiennent donc
pas toujours sans doute au domaine de la vie, bien qué ce cytologiste leur
ait appliqué le nom d’ « artefakt vital ». Il aurait fallu en effet limiter ’'em-
ploi de ce terme aux cellules capables de reprendre I'état antérieur de pleine
vitalité.

Les premiéres observations précises sur des changements de structure

(1) La formation d’un espace clair autour des nucléoles (auréole périnucléolaire), qui
est un signe précoce de 'altération d'un noyau, serait due, d’aprés MArRTENS (1929), non
a une contraction du nucléole, mais a4 une rétraction du nucléoplasme.
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réversibles dans les noyaux semblent dues & des zoologistes dans des tra-
vaux qui sont restés peu connus des botanistes : d’aprés Ze1Ger (1935), on
devrait ces observations, que lui-méme confirme, & Van HERVERDEN (1924).
Ce savant, en traitant les cellules épithéliales de larves vivantes de Gre-
nouille par de I'acide acétique dilué, a montré que les noyaux, invisibles
in vivo, deviennent trés apparents, puis disparaissent de nouveau par le
retour dans 1’eau de conduite ; les structures que I'acide acétique fait appa-
raitre sont d’abord la membrane nucléaire, puis des grains de chromatine
et finalement une structure réticulée faiblement marquée. Van HERVERDEN
attribue ce phénomene a la formation d’un gel réversible de certains col-
loides nucléaires, lequel gel se transformerait en un coagulat irréversible
par action plus prolongée du traitement acétique. ZEIGER, en reprenant
ces expériences sur les larves d’Amphibiens, montre que I'acide acétique
dilué (0,05-0,1 9%, rend visible tout d’abord la membrane des noyaux, puis
les nucléoles, et finalement des corpuscules que I'auteur assimile aux netzk-
noten de Flemming. Toutes ces structures sont totalement réversibles et
peuvent disparaitre, dans I'ordre inverse, par retour dans I'eau de conduite.
Des observations de méme nature ont été enregistrées pour diverses
cellules végétales. Ainsi, d’aprés StroHMEYER (1935), dans les noyaux
d’Elodea qui sont, presque sans structure, on pourrait noter la présence d’une
sorte de structure filamenteuse au moyen d’une coagulation réversible par
'acide acétique dilué (1). Il serait donc possible, d’aprés cet auteur, de pro-
voquer un certain changement de structure dans le noyau, sans que ce der-
nier, ou la cellule elle-méme, n’aient rien perdu de leur vitalité. Un peu du
méme ordre sont les données apportées par Suinke (1937) pour les cellules
stomatiques de Tradescantia, oli 'apparence des noyaux changerait suivant
I'état physiologique de ces cellules, c¢’est-a-dire suivant leur taux d’hydra-
tation. Cet auteur admet aussi I'existence de changements de structure
réversibles. Plus récemment citonsles travauxde CaamBERS et BLack (1941).
Les constatations précédentes ne sont pas absolument une nouveauté :
la plupart de ceux qui ont fait des observations vitales prolongées ont vu
les noyaux subir parfois, & la longue, certains changements de structure.
mais ces changements, il faut le reconnaitre, précédent presque toujours de
peu la mort des noyaux. Dans le Vicia Faba nous avons observé a plusieurs
reprises que les noyaux des poils absorbants apparaissaient granuleux dans
I'eau de conduite et qu’ils pouvaient prendre un aspect homogéne, par suite
d’hydratation, quelques instants avant la destruction des poils. 11 est cer-
tain que des noyaux incontestablement vivants peuvent montrer des chan-
gements de structure légers, dont la cause est sans doute d’ordre physiolo-
gique, mais il est trés difficile de faire une distinction entre ces changements
et ceux d’ardre pathologique, a plus forte raison reconnaitre ceux qui sont
des altérations momentanées et pour ainsi dire fugitives. Il est permis éga-
lement de penser que les structures différentes présentées par un méme

(1) 11 vaudrait mieux sans doute ici parler de floculation réversible, car on admet, en
général, que la coagulation d’un milieu a I'état colloidal est irréversible.
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noyau, suivant le milien dans lequel il est placé, proviennent d’un change-
ment dans les conditions de visibilité de certains constituants cellulaires,
plutot que d’un remaniement total de I'organisation nucléaire comme serait

Fic. 57. — Structure d’un noyau a chromocentres (poils épider-
miques de Bryonia dioica) : D, in vivo montrant les chromo-
centres comme des masses floues, irréguliéres, anastomosées, re-
liées au nucléole ; E, aprés ’action du carmin acétique ; F, noyau
dont le nucléoplasme est devenu granuleux et dont les chromo-
centres, par contre, ont pris une apparence homogéne aprés un
traitement par de I’eau acétifiée a 1 p. 100 durant trois minutes ;
les modifications observées se sont montrées réversibles. x 1200
(D'apreés P. D., 1941).

une coagulation. Nous en voyons une preuve dans ce que nous dit Mar-
TENs (1929) au sujet des noyaux microsporocytaires de T'radescantia vir-
ginica, lesquels sont optiquement vides dans une solution isotonique, ou

Fi16. 58. — Changements de structure réversibles dans les noyaux
des poils staminaux de Tradescantia : A, le noyau normal observé
in vivo ; B, le méme noyau apreés 1’action de I’acide acétique dilué ;
C, le noyau, aprés lavage, récupére peu a peu sa structure anté-
rieure.

hypotonique de saccharose et, par contre, laissent voir une structure granu-
leuse ou filamenteuse, aprés immersion dans le liquide de Ringer. Ces modifi-
cations sont réversibles et toute la cellule reprend son aspect primitif si le
nouveau milieu est remplacé par de I'eau sucrée. D’aprés MARTENS, le
liquide de Ringer soumet la cellule & « une déshydratation légére qui, sans
doute par modification des indices de réfraction, permet la mise en évidence
de corps figurés matériellement préexistants ».
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On peut tenir compte également de ces considérations pour les change-
ments de structure réversibles que nous avons décrits récemment dans
divers noyaux (Cucurbita, Bryonia, Tradescantia, ete., fig. 57). En effet
nous avons toujours pris soin de décrire ces changements dans les conditions
d’une vitalité cellulaire pleinement retrouvée. Ils sont donc dans les limites
de la ¢ pathologie curable » et nous sommes entiérement de I’avis de BECKER
(1938, p. 451) lorsqu’il pense qu'une plasmolyse modérée, ou une floculation
transitoire par Pacide acétique dilué, ne changent rien d’essentiel au plan
de la structure nucléaire. Nos résultats dans cette voie peuvent donc étre
comparés a ceux que nous avons cités plus haut de STrRoHMEYER et de
SuinkE. Nous distinguerons ici le cas d'un noyau du type a structure accen-
tuée (T'radescantia) et celui des noyaux optiquement vides (n. euchromo-
centriques). Or, chez les Tradescantia, dans les poils staminaux, le noyau
peut étre profondément modifié sous 'action de I'eau acétique diluée : il
devient grossierement réticulé et prend l'apparence d’'un noyau mal fixé
(fig. #8) ; pourtant ce noyau peut ensuite récupérer I'état antérieur d’as-
pect dense et finement granuleux dans une cellule a cyclose retrouvée
(P. DanGeArD, 1941). La structure chromonématique (1), dont on a de
bonnes raisons de supposer I'existence dans les noyaux au repos de 7'rades-
cantia, se montre donc extrémement modifiable. Les observations de méme
ordre, que nous avons faites sur les noyaux des poils de Courge traités par
Pacide acétique dilué, montrent également la possibilité de provoquer un
changement de structure réversible de ces noyaux. L'interprétation des faits
est peut-étre cependant un peu plus délicate, étant donné qu’il s’agit, dans
cet exemple, de noyaux du type homogene (euchromocentrique), dans les-
quels beaucoup de cytologistes n’admettent pas la présence d'un réseau de
chromatine. L’apparition d’une structure, sous I'action de I'eau acétique,
pourrait donc étre due a une floculation réversible dans la caryolymphe ou
bien encore, plus probablement, a la révélation d’'une structure préexis-
tante, invisible auparavant pour des raisons physiques. On sait en effet que
le taux d’imbibition des colloides dépend pour une grande part du pH et
Paction de I'acide acétique peut ainsi s’expliquer par un effet direct sur la
teneur en eau des constituants nucléaires. Il est méme probable, et ce sera
notre conclusion, que 'acide acétique (et les fixateurs en général) déter:
minent dans le nucléoplasme deux sortes de modifications : 12 la révélation
d’une structure invisible ou peu visible auparavant et 2° une floculation
suivie d’'une coagulation des divers constituants colloidaux. De la sorte,
dans toute fixation, il y a deux parts : la mise en évidence et I’accentuation
d’une structure réelle, naturelle, et la formation de détails artificiels par con-
traction, précipitation ou eoagulation.

4. — COLORATION VITALE DU NOYAU.

La coloration vitale des noyaux a été tentée a diverses reprises depuis les
travaux de Iaméricain CAMpBELL (1888) qui employait le violet Dahlia et la

(1) Pour le sens du terme de chromonéma voir p. 219 et seq.
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mauvéine sur des noyaux en mitose de Tradescantia. Beaucoup d’autres colo-
rants ont été employés encore, avec plus ou moins de succeés, comme les
¢osines, la fuchsine, le rouge neutre et le bleu de méthyléne. Le nucléole est
I’élément nucléaire le plus facile a colorer. STrRuGGER (1938) a coloré la
membrane nucléaire avec la rhodamine B, la chromatine avec des colorants
basiques et le suc nucléaire avec des colorants acides ; plus récemment
(1940) le méme auteur a signalé que ’akridinorange colorait les chromo-
somes sans troubler le déroulement de la mitose (1), dans les poils staminaux
de Tradescantia : la mitose ne serait méme pas ralentie et conserverait la
méme vitesse sensiblement que dans les cellules normales. Une coloration
incontestablement vitale parait encore avoir été obtenue par GICKLHORN
(1930) qui a coloré les chromosomes vitalement avec des solutions d’éry-
throsine et d’éosine additionnées de petites doses d’acide acétique ou bo-

rique. Les mitoses pouvaient méme se poursuivre ainsi pendant un certain
temps.

Rappelons que nous avons signalé autrefois la coloration vitale des chromo-
somes par le rouge neutre dans les cellules-méres du pollen de Ginkgo biloba
{1923). BEckERr et SkupriENskI ont observé la coloration vitale des noyaux du
Basidiobolus ranarum par le rouge neutre (1935) et STrRuGGER (1941) a cultivé

le Didymium nigripes a partir de myxamibes dont le plasma et le noyau étaient
colorés vitalement.

Cependant de nombreux cytologistes sont demeurés sceptiques au sujel
de la possibilité d'une véritable coloration vitale du noyau. Pour eux il ne
saurait étre question pour le noyau que de coloration post-vitale. Les essais
dans cette direction doivent en effet étre soumis a une critique sérieuse ef
tout d’abord il s’agirait de savoir ce que 'on entend au juste par noyau
vivant, noyau parfaitement normal, noyau légérement altéré : un grand
nombre de eytologistes ont considéré que le noyau était encore vivant, si la
cellule était elle-méme encore plasmolysable, ou bien encore ils se sont basés
sur le fait d'une cyclose conservée dans le cytoplasme. Cependant, étant
donné qu’une cellule énucléée conserve son mouvement cytoplasmique et
garde la faculté d'étre plasmolysée, il est difficile de garantir I'intégrité du
noyau d’aprés ces deux propriétés cellulaires : en effet rien n’empéche d’ad-
mettre ’existence d'un noyau nécrosé dans un cytoplasme encore parfaite-
ment vivant (2).

Il est donc nécessaire de faire intervenir, si possible, d’autres preuves de
la vitalité des noyaux : I'absence d’un changement de structure dans le
noyau n’est pas un élément décisif, car le noyau peut étre altéré et méme
tué sans subir des modifications de structure toujours trés appréciables,
comme on le voit dans certaines fixations par les vapeurs d’acide osmique ;

(1) Cette coloration n’est visible qu’avee I'aide du microscope a fluorescence.

(2) A dire vrai on n’est pas trés fixé sur les possibilités d’existence d’un noyau mort
«dans une cellule a vitalité conservée et il est possible qu'un noyau nécrosé soit le siége
d’une diffusion de substances toxiques pour le reste de la cellule. Ainsi le cas d’une cel-

lule privée de noyau n’est pas exactement comparable a celui d’une cellule contenant
un noyau mort.
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on en arrive 4 ne tenir pour normaux que des noyaux susceptibles de se divi--
ser, mais il est difficile de s’astreindre & une régle aussi sévere, car le eytolo-
giste a souvent I'occasion d’étudier des noyaux de cellules différenciées qui
ne se divisent plus ou ne se divisent qu’a de longs intervalles.

Nous pensons toutefois que la coloration du noyau, obtenue aveec cer-
taines précautions, par le violet dahlia, est bien vitale au début, mais qu’elle:
ne tarde pas a entrainer une altération, de sorte qu’elle devient rapidement
post-vitale. La cyclose disparait assez vite, mais la plasmolyse reste possible:
dans les cellules dont le noyau est coloré post-vitalement. Parmi les résultats:
d’une coloration franchement vitale nous citerons la coloration du nueléole
par le rouge neutre et celle du nucléoplasme par le violet dahlia. Autrefois.
(P. DaNGEARD, 1923) nous avions montré que les noyaux en état d’activiteé
amoindrie, comme ceux des cellules d’albumen de la graine au repos, se colo-
raient par le violet dahlia d’une maniere élective et dans la cellule apparem-
ment vivante. Il ne semble pas que cette idée d’une différence, vis-a-vis des
colorants vitaux, entre noyaux actifs ou dormants, ait été reprise depuis
cette époque. Nous avons enfin récemment observé la coloration du noyau
des anthérozoides d’Osmunda regalis par le rouge neutre, et nous avons cons-
taté que les gamétes méles, ainsi colorés, demeurent trés mobiles. A ce propos,.
on peut rappeler que CaMPBELL. (1888) a coloré les anthérozoides de Nitella,
de Chara, et de diverses Fougeres par le violet de méthyle, le violet Dahlia,
la mauvéine et qu’il a observé leur motilité conservée pendant un certain
temps dans ces conditions. Nos observations confirment done, sur un point
important, celles de CampBELL, dont I'exactitude avait pu étre mise en doute
et elles en soulignent I'intérét. Il n’est plus possible aujourd’hui de refuser au
noyau la propriété de fixer les colorants vitaux dans certaines circonstances.

5. — LLES PROCEDES DE FIXATION DU NOYAU.

’observation vitale, dans les conditions les plus favorables, se révéle:
malgré tout insuffisante dans I’étude des noyaux ; d’autre part elle est d’un
maniement délicat et surtout elle s’applique seulement & quelques cbjets
spécialement choisis. I’emploi des méthodes de fixation suivies de colora-
tions s’impose done, malgré ses inconvénients, dans la plupart des cas.

Il existe de nombreuses formules de liquides fixateurs préconisées pour-
I'étude des noyaux: mais un petit nombre seulement sont retenues par la
majorité des cytologistes. Le degré de confiance accordé a ces divers fixa-
teurs a beaucoup varié suivant les époques et suivant les écoles : il y a une
trentaine d’années le liquide de Flemming, le picro-formol de Bouin, I’alcool-
acétique de Carnoy ralliaient la majorité des suffrages et actuellement encore
ces fixateurs, surtout les deux premiers, sont encore trés employés. L’alcool
et les mélanges déshydratants contenant de I’alcool sont bien souvent reje-
tés (DArLINGTON, 1933). L’acide acétique, malgré ses qualités pénétrantes,
est également suspect, car on lui reproche d’altérer les structures délicates.
et le liquide de Flemming modifié par suppression de I'acide acétique, ou
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par une diminution de sa teneur en cet acide (type hxateur de Benda), est
actuellement en faveur.

Il y a quelques années certains auteurs ont tenté méme d’introduire en
caryologie les fixateurs dits cytoplasmiques ou mitochondriaux, comme le
liquide de Regaud ou de Helly (Ercanorn, DourreLiGNE). Cependant le
Regaud semble bien constituer un fixateur nucléaire imparfait (P. Dax-
GEARD, 1937), car nous avons observé qu'il rend homogene la plupart des
noyaux, méme ceux qui possédent une structure certaine, reconnaissable
in vivo. Le formol seul agit de méme, en rendant homogene le nucléoplasme
(Mascrg, 1927). Etudiant I'action de divers acides employés seuls ou asso-
ciés au formol sur les noyaux au repos, cet auteur fait remarquer que les
acides, employés seuls, font apparaitre une structure réticulée ; avec ces
acides mélés au formol, ces mémes noyaux apparaissent avec une structure
granulaire ou parfois méme presque homogene. Le formol aurait donc pour
effet de détruire le réseau des noyaux au repos. Cette action du formol est
indiscutable, comme nous avons pu 'observer dans divers exemples.

11 faut d’autre part noter qu’a I'opposé des cytologistes précédents qui ont
recherché les milieux fixateurs doux et nuancés, d’autres auteurs assurent
avoir obtenus de bons résultats au moyen de fixateurs d’une toute autre
conception, comme le carmin-acétique suivant Belling (1923) (1) ou la
« Koch-méthode » de Heitz (1926) qui consiste essentiellement & traiter le
matériel cytologique par du carmin-acétique a chaud. Ces méthodes, parti-
culierement la derniére, s’expliquent par 'intention d’obtenir, en plus de la
fixation, une macération des tissus qui, jointe & une pression exercée, disso-
_cie les cellules et en permet 'examen, sans étre obligé de recourir a I’habi-
tuelle méthode des coupes apres inclusion. Elles s'appliquent également a
I'examen du contenu des anthéres par la méthode des frottis (smear-me-
thods).

Beaucoup d’auteurs pensent que les méthodes au carmin-acétique con-
viennent surtout & la mise en évidence et & la numération des chromosomes
et qu’elles ne sauraient donner une idée exacte de la structure nucléaire dans
les diverses phases de la division et pendant le repos. Cependant GEITLER
(1938), tout en reconnaissant que ces méthodes produisent des structures
artificielles, est d’avis que ces artefacts sont « significatifs » et indispensables
dans P’étude fine des noyaux et particulierement de leurs chromoméres. De
fait. les travaux de BerLrinG (1928-1932) sur les Liliacées, ou la structure
chromomérique est particulierement décrite, ont été poursuivis au moyen
de ces méthodes, et la réalité des chromomeres que décrivait BELLING est,
semble-t-il, incontestable.

Les résultats, en apparence contradictoires, que nous venons d’énumérer
a propos des fixateurs, ne le sont peut-étre pas autant qu’on pourrait le croire
si I'on tient compte du fait que les fixateurs du type carmin-acétique,
pénetrent trés rapidement et fixent par conséquent d’'une maniére presque
instantanée, ce qui a 'avantage d’éviter les altérations bien connues pro-

(1) A signaler également I'orcéine-acétique préconisé récemment par La Cour (1941).
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duites par l'introduction lente de certains autres liquides théoriquement
supérieurs.

Un moyen d’apprécier directement I'action des fixateurs sur le noyau a
été développé dans une série de travaux du cytologiste belge MARTENS sous
le nom de méthode de la fixation contrdlée : il consiste a réaliser la fixation
sous Pobjectif, I'ceil ne quittant pas un instant 1’oculaire, en introduisant le
liquide fixateur sur le bord de la lamelle. MArTENS (1927) conclut de ses
observations que le fixateur (en I’espéce le picroformol de Bouin ou le liquide
de Benda) n’entraine aucun bouleversement, aucun déplacement des élé-
ments figurés que contient le noyau et celui-ci, une fois fixé, « garde donc le
méme aspect général filamentenx-réticulé que décelait Pexamen vital.

Les travaux de MarTeENs ont apporté un appui appréciable aux cytologistes
en démontrant que les images du noyau obtenues avec les fixateurs usuels ne
sont pas tellement loin de la réalité. Cependant on peut faire 4 la méthode de la
fixation contrdlée une objection qui ne nous semble pas sans valeur. En effet
Pintroduction d’un liquide fixateur sur le bord d’une préparation (montée dans
I’eau préalablement, ou dans un milieu isotonique) fait arriver au contact des
éléments vivants un liquide déja modifié et certainement trés dilué ; on peut
done penser que l'effet produit sur les noyaux risque d’étre différent de celui
qui serait déterminé par I'immersion directe dans ce fixateur. Les résultats
obtenus par MARTENS ne peuvent donc pas, a notre avis, étre considérés comme
donnant une idée tout a fait exacte de ’action d’un fixateur de formule fixe et
bien précisée.

f

¢) Nucléoles et micronucléoles.

Les nucléoles sont de petits corps ordinairement globuleux insérés dans
“la masse du noyau et souvent directement reconnaissables par suite de leur

réfringence un peu plus élevée que celle du caryoplasme. Le nombre des
nucléoles est variable suivant les types de noyaux : assez souvent il n'existe
qu'un seul nucléole et ce nucléole unique peut étre parfois trés volumineux.
Aucune régle bien nette, quoi qu’on ait pu dire, ne semble présider a la dis-
position des nucléoles ; quant a leur role, il est toujours trés discuté, néan-
moins on s'accorde pour voir dans la substance nucléolaire une sorte de
réserve utilisée au moment de la division nucléaire. Il n’est pas possible
d’ailleurs d’apprécier ce role autrement qu’en fonction du cycle nucléaire
total, comme nous le verrons plus loin.

La substance nucléolaire (pyrénine, nucléoline, plastine), nettement diffé-
rente de la substance du réseau (réticuline) ou des chromosomes (chroma-
tine), doit étre soigneusement distinguée des formations chromatiniennes du
noyau au repos, tels que chromocentres, pseudonucléoles, prochromosomes ;
la réaction de Feulgen peut étre utilisée dans ce but, car les nucléoles sont
Feulgen-négatifs (1) et I'on n'y trouve jamais d’acide thymonucléique. Les

(1) Les données contraires telles que celles apportées par deux auteurs japonais
Yamana et SuemaTsvu (1936) ne sont guére probantes et eiles n’ont pas pu étre con-
firmées. MiLovipov (1940) qui a employé concuremment la méthode d’isolement des
nucléoles par centrifugation suivant NEmMEc etla technique de Feulgen est formel a cet
égard. Cependant l'existence, dans certains cas, d’enclaves Feulgen-positives au sein
.des nucléoles parait bien établie.
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nucléoles doivent étre composés de protides et vraisemblablement de pro-
tides phosphorés (Gerscu, 1940).D’autre part ils seraient riches en albumi-
noides d’un type basique (histones). Il est probable que les nucléoles ren-
ferment également une certaine proportion d’acides nucléiques, lesquels
seraient du type & ribose, c’est-a-dire comparables aux acides nucléiques
cytoplasmiques (CaspERrssoN, J. BracueT). La plus ou moins grande abon-
dance de ces acides pentosenucléiques permettrait de rendre compte des
différences constatées entre les nucléoles sous le rapport de la basophilie (1).
En effet; s’il est bien connu que les nucléoles fixent en général les colorants
acides, cette propension a 'oxyphilie n’a rien de caractéristique, puisqu’on

voit des nucléoles, suivant le fixateur employé, se montrer tantot oxyphiles
et tantot basophiles. D’apres nombre de cytologistes il faudrait établir des
distinctions entre les nucléoles suivant leur nature et suivant leur évolution
au cours de la mitose. Ces questions seront envisagées plus loin (p. 191), ouen
relation avec I’évolution des Organismes inférieurs. Chez les Protistes en effet,
le nucléole présente souvent une évolution particuliére et sa substance peut

méme se trouver associée parfois, & certains stades, avec celle des chromo-
SOmes.

Le nucléole est souvent accompagné de corpuscules plus petits qui lui sont
adjacents, ou qui semblent reliés par un prolongement a la masse nucléo-
laire. Certains auteurs ont réservé le nom de micronucléoles & ces formations,
entendant ainsi qu’il s’agit d’éléments dérivés du nucléole par fragmentation
ou bourgeonnement. C’est ainsi que dans les noyaux du Cotonnier, Eicn-
noRrN déerit un gros nucléole sphérique et central auquel est accolé trés régu-
lierement un granule chromatique de petite taille. Le Sinapis nigra présente
également, d’aprés le méme auteur (1933),a la périphérie du nucléole, une
petite protubérance qui constitue, a n’en pas douter, une excr oissance locale
du nucléole. D’apres lui, le corpuscule paraissant accolé au nucléole fait, en
réalité, partie intégrante de ce dernier et il ne serait, en définitive, qu’une
petite protubérance de ce nucléole. Il en serait de méme dans le Lupin.
GavaupaN et Yu-Curn-Cuaen (1936), Mme Errimiv-Henr (1937), ont déerit
de ces corpuscules sous le nom de micronucléoles dans le Haricot et dans les
Cucurbitacées. Nous en avons nous-méme signalé quelques exemples (1937).

I’existence de protubérances nucléolaires, de sortes de bourgeons formés
a la surface du nucléole n'est pas douteuse ; il peut s’agir dans certains cas
d’une sorte de lobation du nucléole ou de 'amorce d’une division trés inégale
du corps nucléolaire. D’autres fois, ce qu’on a appelé micronucléole se pré-
sente comme un corpuscule parfaitement sphérique et trés petit relative-
ment a la masse du nucléole au contact duquel il se trouve situé ; ces micro-
nucléoles ne sont pas généralement isolés, mais souvent multiples, et on les
a vus parfois se détacher et venir a I'occasion occuper les poles du fuseau
de division, comme §’il s’agissait de centrosomes.

11 est difficile, dans I’état actuel de nos connaissances, de formuler un

(1) Silon détruit en eflet les acides pentosenucléiques par un traitement a la ribo-

nucléase 1a basophilie du nucléole disparait (J. BRACHET) et cette perte de basophilie
est bien due, semble-t-il, a la disparition ¢élective de I’acide ribonucléique.
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jugement au sujet des protubérances nucléolaires et des micronucléoles..
Sans aucun doute, des formations différentes ont pu étre confondues sous un
méme nom, car il est parfois délicat de s’assurer de la véritable nature des
corps annexes nucléolaires ; il est méme probable que plusieurs soi-disant
micronucléoles ne sont rien d’autres que des chromocentres adjacents au
nucléole. Guimpu (1930) en figure chez I’Hordeum bulbosum et il note que
leurs réactions sont les mémes que celles de la chromatine. D’aprés nos
observations (1937), et celles de beaucoup d’autres auteurs, la présence de:
corps annexés aux nucléoles et de nature chromocentrique est fréquente:

b 0oy u
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Fic. 59. — Attachement des chromocentres (en noir) sur les nucléo-
les (contour pointillé) dans le Fontinalis antipyretica (Muscinées)
méth. de Feulgen (D’aprés MiLovibov, 1940.

(fig. 59) et ce fait doit étre attribué a la persistance, dans le noyau au repos
ou en interphase, d’une région chromosomique (chromocentre) en relation
avec le nucléole. Cette question se rattache a celle des chromosomes parti--
culiers qui jouent un rdle dans I’élaboration des nucléoles ou qui, tout au
moins, leur sont liés au cours de la mitose (voir p. 215). Leur nombre corres-
pond & celui des chromosomes particuliers satellitiféres. Nous reviendrons.
sur cette question a propos des noyaux a structure chromocentrique ou pro-
chromosomique. En tous cas, afin d’éviter toute confusion dans les termes
nous réserverons ici le nom de micronucléoles aux corps annexes de méme
nature que le nucléole principal et qui peuvent étre tangents a sa surface ou
sans relation avec lui (fig. 70, 12 et 13).

d) Etat physique du noyau.

Le noyau correspond a une partie relativement dense de la cellule, comme
le montrent les expériences de centrifugation. On peut en effet, par la force
centrifuge, déplacer le noyau a l'intérieur de la cellule et constater qu’il
g’agit d'un corpuscule nettement plus lourd que le reste du cytoplasme.
NemEec (1929) a fait des expériences classiques a ce sujet, montrant en outre
que le nucléole et le réticulum sont plus lourds spécifiquement que le suc
nucléaire. Gréce a cette propriété, la déformation du réticulum a la suite de
la centrifugation, peut étre mise en évidence dans des noyaux tels que ceux
du Mais. Cette expérience semble bien montrer que le réticulum est préformé,
bien qu’il soit invisible dans les noyaux cbservés vivants.

On notera toutefois, & propos de cette expérience, que les noyaux dans le
Mais, dont le nucléoplasme est sensiblement homogeéne in ¢ico, n'appar-
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tiennent pas pourtant au type des noyaux vraiment homogénes et & pro-
chromosomes. Il serait trés intéressant d’appliquer la méthode de Nemec
A la mise_en évidence d'un réticulum dans des noyaux de ce dernier type

17999 §¢
199800

Fi1ac. 60. — Effet de la centrifugation sur des noyaux euchromo-
centriques : 1a rangée du haut correspond au Cucumis salivus, celle
du bas a Cucurbita Pepo. % 1.000 env. (D’aprés MiLovinoyv, 1940).

(Lupin, Courge, Haricot, Ricin, etc.j. MiLovinpov (1940), précisément, a
soumis derniérement des noyaux de plusieurs Cucurbitacées a 'action d’une
force centrifuge suffisante pour déplacer le nucléole et méme pour extraire

F16. 61. — Effet de la centrifugation sur le noyau d'une cellule
d’Allium Cepa : le noyau est venu s’aplatir contre la paroi cellu-
laire et une vésicule claire entourée d’'une membrane s’est déta-
chée (D’aprés LuveT et Ennst, tiré d KUSTER).

de la cellule au travers de la membrane nucléaire étirée par son passage
(fig. 60). Les figures qu’il donne ne révélent aucune trace d’un réticulum,
méme apres coloration (hématoxyline ou méthode Feulgen). On pourrait en
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conclure a 'absence, tout au moins, d'un réseau chromatique développé dans
ces noyaux. On remarquera cependant que les recherches dont il vient
d’étre question n’étaient pas faites en vue de résoudre ce probléme de struc-
ture et que, dans ces conditions, un faible réticulum aurait pu rester ina-
percu. Dans un autre type de noyaux (Allium) Luyer et Ernst (1934) ont
réussi a séparer, par centrifugation, une partie plus dense (nucléoplasme et
nucléoles) et une partie plus liquide et plus légére (suc nucléaire) (fig. 61).
Toutes ces expériences font donc apparaitre le noyau comme un systéme
physiquement hétérogéne. Les différences constatées, suivant les noyaux,
semblent dues aux variations qui existent dans les proportions relatives et
dans I'importance respective du réticulum et du suc nucléaire. Des faits
analogues ont été mis en évidence au moyen de la microdissection.

Dans les expériences de microdissection, en effet, les noyaux se compor-
tent d’une maniére assez différente suivant les cas : tantdt le noyau parait
avoir une consistance trés ferme, au point qu’il est possible de le débiter en
tranches et de le découper comme une matiére épaisse, tantot au contraire,
au moins en état de repos, il se présente comme un corps aisément défor-
mable, presque fluide (CnaMBERS) et, a la suite d'une piqure, le contenu
liquide est violemment projeté par l'orifice et il se disperse avant d’avoir
eu le temps de se coaguler (observation de Scarru, 1927, sur les noyaux de
Spirogyra). _

On peut penser que ces différences tiennent & la plus ou moins grande
abondance de suc nucléaire ou caryolymphe ; le nucléoplasme, dans les
noyaux de Spirogyra dont le contenu se comporte comme un liquide, doit
étre formé surtout de caryolymphe et I'on sait par ailleurs que ces noyaux
sont pauvres en chromatine et ne laissent voir aucune structure 72 givo.

Le noyau est donc un globule d= matiére hétérogéne et souvent assez
compacte, ce qui ne 'empéche pas d’étre capable, en général, de subir des
déformations dans la cellule vivante : on a cité de nombreux exemples des
changements de forme subis par le noyau et qui peuvent aller jusqu’a I'éti-
rer en filaments ; les noyaux des basides peuvent ainsi passer au travers de
stérigmates trés étroits pour se rendre dans les basidiospores et le noyau
des Leviires passe, en s’étirant, dans le canal trés fin qui relie la cellule-mere
au bourgeon nouvellement formé. On a signalé également, a diverses
reprises, les déformations parfois extraordinaires subies par les noyaux de
certains tissus parasités, ou celles des noyaux multilobés et aranéiformes des
cellules pénétrées par un Champignon endophyte dans les Orchidées (fig. 52)
(DANGEARD et ARMAND).

La nature assez dense toutefois de la substance, ou plutot des substances
nucléaires, s'oppose a ce que ces déformations se fassent rapidement, sauf
cas exceptionnels et de méme on comprend que 'intérieur du noyau ne soit
pas le siege, en général et en dehors de la période mitotique, de déplace-
ments bien apparents des éléments figurés : autrement dit on n’observe pas,
dans le noyau, de cyclose comparable a celle du cytoplasme. Le cas d’une
cyclose intranucléaire, signalé par M!U¢ BiecneLer (1935) chez les Péridi-
niens, correspond a la période prophasique et se trouve par conséquent lié au
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phénomene mitotique ou, nécessairement, se produisent des mouvements &
I'intérieur des noyaux ; dans le cas des Péridiniens signalés, ces mouvements
seraient simplement plus rapides et plus intenses que d’ordinaire.

Dans les noyaux quiescents des Plantes supérieures le seul exemple de change-
gements d’état appréciables 4 ’observation ordinaire semble étre celui qui a été
indiqué par MaLvesin-Faere (1941 Jet par nous-méme chez I'Arum italicum
(fig. 62), on la configuration des chromocentres composés subit des modifi-
cations relativement rapides dans les noyaux vivants. Par contre, dans les

Fic. 62. — Observation, & divers intervalles de temps, d’un méme
noyau d’une cellule de la gaine foliaire de I’Arum italicum, mon-
trant les changements d’aspects du réseau chromocentrique (au
voisina%e des chromocentres s’observent deux nucléoles) in vivo ;

% 1.200.

cellules animales, nous pouvons relever I'observation de Smiwaco (1926) qui, en
photographiant des noyaux vivants de lymphocytes de Grenouille, & quelques
secondes d’intervalle, a constaté des changements trés notables dans leur char-
pente nucléaire. Nous pensons que des observations de ce genre pourront étre
multipliées, & condition de s’adresser a des noyaux de structure approprice,
comme les noyaux a réseau chromocentrique. Des mouvements browniens de
certaines particules ont été parfois signalés dans le noyau vivant, mais le fait
est rare sans conteste, & supposer méme qgu’il ne soit pas toujours de nature
pathologique et causé par la création de vacuoles artificielles au sein du nueléo-
plasme.

II. — ROLE DU NOYAU

Le role du noyau dans la cellule est important et complexe, et tout d’abord
la précision avec laquelle se trouve répartie la chromatine au cours de la
division nucléaire, démontre amplement Pexistence, dans le noyau, d’une
substance dont les fonctions sont absolument nécessaires a la vie de la cel-
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Tule et & la transmission des propriétés particuliéres d’ott découle 'hérédité.
Cep endant le noyau n’est pas seulement, par sa chromatine et par ses chro-
m osomes, le support matériel des qualités particulieres de I’organisme (pro-
priétés héréditaires), mais il joue encore certainement un réle important
dans le métabolisme. Un certain nombre de faits bien constatés ne laissent
aucun doute sur la participation du noyau aux phénomenes de synthése
dont la cellule est le siege : néanmoins, le mode d’action du noyau en liaison
avec le cytoplasme est encore peu connu.

L’attention a été attirée, depuis HABERLANDT, sur la place occupée par le
noyau dans certaines cellules, place qui parait en rapport avec une activité
spéciale dans la cellule (croissance localisée, épaississement de la mem-
brane). Dans les poils absorbants des racines le noyau, d’aprés HABER-
raNDT (1877), se tiendrait au voisinage de 1’extrémité, ce qui prouverait
son action sur la croissance, celle-ci ayant lieu surtout dans la région api-
cale. Dans beaucoup de cellules qui épaississent localement leur membrane,
le noyau peut étre observé au voisinage de la région épaissie. O’ en a conclu
que le noyau intervenait particulitrement dans les phénoménes de syn-
these dont la membrane est le siege.

La régle de position donnée par HABERLANDT se trouve malheureusement
trés souvent en défaut : dans les poils absorbants le noyau se trouve bien,
presque toujours, situé dans la région apicale, mais il peut aussi demeurer
constamment dans la partie basale chez certaines plantes (Hydrocharis
morsus-ranae). Lorsque le noyau se trouve placé dans la région apicale, il
n’oceupe pourtant jamais le sommet lui-méme, mais se tient & une distance
variable et qui parait assez constante pour une plante donnée. Il serait dési-
rable,pour expliquer des faits de ce genre, que la zone de plus forte croissance
soit exactement déterminée pour les divers poils radicaux, ce qui ne semble
pas étre le cas.

a) La mérotomie et la vie du eytoplasme énueléé.

On a cherché depuis longtemps a se rendre compte de I'importance du
noyau dans le fonctionnement cellulaire, en obtenant par différents moyens
des cellules privées de noyau. Pour les Protozoaires, les célébres expériences
dites de mérotomie, dues a Barsiant (1889), ont montré que si 'on découpe
un gros Infusoire (tel qu'un Stentor) en plusieurs troncons, seuls les frag-
ments pourvus d’'un noyau (ou d’une partie du noyau) sont capables de sur-
vivre et de régénérer un individu complet : les fragments sans noyau, aprés
avoir vécu un certain temps sans s’accroitre ne tardent pas a périr.

Avec des Amibes soumises a la mérotomie on a obtenu des fragments
sans noyau, chez lesquels la mort survient plus ou moins vite et naturelle-
ment le noyau n’est jamais régénéré. Avec les Gromies, d’aprés P. A. Dan-
GEARD (1895, p. 225), il peut y avoir ingestion de proies par des fragments
énucléés. Les expériences de nucléophagie, dues a P. A. DanceArp (1895),
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semblent indiquer une plus longue survie du protoplasme en I’absence du
noyau que dans les cas de mérotomie : ainsi une Amibe dont le noyau a été
détruit par un parasite endocaryen (Nucleophaga amebae), peut encore
vivre longtemps en ingérant des proies, les digérant et continuant a émettre
«des pseudopodes. Le sort final des Amibes ainsi parasitées n'a pas été mal-
heureusement poursuivi ; leur survie dans tous les cas parait étre de longue
durée. G. Lavier (1935) a décrit encore, récemment,l’effet du parasitisme
d’un Nucleophaga sur les noyaux de ' Entamoeba ranarum. Les noyaux para-
sités s’hypertrophient et la cellule elle-méme voit sa taille augmentée en
méme temps que son activité est accrue par la capture de proies plus nom-
breuses et plus grosses.

Derniérement Comanpon et pe FomBrune (1939) ont réussi a extirper le
noyau chez une amibe au moyen du micromanipulateur pneumatique et ils ont
constaté la survie des cellules énucléées pendant plusieurs jours, mais la motilité
est fortement diminuée dés le début et Pintensité des courants internes s’amoin-
drit. La greffe nucléaire rétablit les courants cytoplasmiques et la reptation nor-
male chez une amibe énucléée depuis peu. Les résultats obtenus rappellent ceux
de C. V. Tavror (1923).dans des expériences analogues, chez un Infusoire Cilié
«du genre Euplotes.

Dans les cellules entourées d’'une membrane, ¢’est généralement en em-
ployant la plasmolyse qu’on s’est efforcé d’obtenir des fragments cellulaires
sans noyaux. En soumettant a une solution plasmolysante concentrée
diverses cellules favorables (poils radicaux, tubes pelliniques, cellules
d’Elodea, Algues Spirogyra) divers auteurs ont obtenu des portions de pro-
toplasme (protoplastes) dépourvues de noyaux et ils ont contrdlé la survie
de ces fragments pendant des jours et parfois pendant des semaines : le
mouvement de circulation cytoplasmique est conservé, 'assimilation chlo-
rophyllienne et I'utilisation de ’amidon pourraient encore se produire, mais
le fragment énucléé ne s’entoure pas d’une membrane nouvelle, différant
-en cela du fragment pourvu d’un noyau lequel ne tarde pas a sécréter une
membrane cellulosique (Kress, 1887, 1888 ; HaservanpT, 1887). Les frag-
ments énucléés, d’aprés ces auteurs, ne pourraient effectuer ni la synthése
de la cellulose, ni celle de 'amidon (1). :

Cependant des observations plus récentes n'ont pas permis de vérifier
la généralité de la régle posée par KLess et HABERLANDT : ainsi d’aprés
les travaux de Pavra (1889, 1890, 1904, 1906) et d’Acqua (1891) des frag-
- ments de protoplastes énucléés, dans les tubes polliniques, peuvent se revétir
d’une membrane cellulosique. Coupin, plus récemment, a méme prétendu
(1909) que des poils radicaux a noyaux dégénérés s’'accroissaient encore;
mais les noyaux trés déformés que Coupin considére comme dégénérés
sont susceptibles encore sans doute d’apperter leur contribution a la vie
cellulaire. Il n’est pas douteux que les résultats plus ou moins contradie-
toires de différents auteurs au sujet des possibilités vitales d’un fragment

(1) D’aprés Karic (cité par KiisTter, 1937) des fragments de cellules sans noyau
peuvent produire du tanin et de 'anthocyane. Les facultés de synthése d’une cellule
privée de noyau ne sont donc pas complétement abolies.

E. B. XXVI 11
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sans noyau n’infirment en rien cette regle générale de la nécessité du noyau
on peut supposer que seul le noyau, ou I'ensemble noyau-cytoplasme, est
capable de produire certaines substances indispensables aux synthéses,
mais qu’en Pabsence de noyau le cytoplasme peut, pendant un certain
temps, utiliser les réserves existant avant I’énucléation.

Nous avons pu récemment (P. DANGEARD, obs. inéd ) obtenir des frag-
ments de cellules sans noyau chez certains objets favorables au moyen
d’une section appropriée : ainsi,dans I'Hydrocharis morsus ranae, les poils
radicaux, dont la taille est relativement élevée, gardent toujours leur noyau
dans la partie basale au niveau de J'assise pilifére, ce qui permet facilement
de séparer, au moyen d'un scalpel, la région apicale dépourvue de noyau :
or celle-ci peut vivre un certain temps dans ces conditions avec une cyclose
conservée ; au bout de quelques heures cependant le mouvement cytoplas-
mique se ralentit beaucoup et la cellule meurt plus ou moins vite. Cette
méthode, par ablation, ne parait pas avoir été pratiquée fréquemment ; elle
présente certains avantages sur la méthode classique de la plasmolyse
comme de permettre I'étude de la réparation des membranes.

Nous citerons encore,dans le méme ordre de recherches, les travaux de
Gerassimov et de Vax Wisseringu (1909) qui ont obtenu des cellules pri-
vées de noyaux chez les Conjuguées (Spirogyra) en faisant agir les basses
températures. LLe méme résultat peut encore étre obtenu chez les Plantes
Supérieures par I'emploi des anesthésiques (NEMEC).

Chez les Algues Siphonées du genre Acetabularia, HammeRLING (1934-
1939) a montré que le noyau, unique et trés gros, se trouvait placé dans la
région fixatrice du thalle, ce qui permet de I'éliminer facilement ; or les
thalles privés de noyau peuvent vivre plusieurs mois et méme s’accroitre,
sans toutefois régénérer la partie reproductrice, ¢’est a-dire le chapeau. La
grefle, sur I’ Acetabularia mediterranea ainsi énucléé, da noyau d’une espéce
difiérente (A. Wetlsteini) a permis d’obtenir un chapeau du type de cette
derniére espéce, ce qui met en évidence le role important du noyau dans la
morphogénese. Cette action du noyau pourrait étre due a des substances qui
diffuseraient au travers de la membrane nucléaire aprés avoir pris naissance
aux dépens d’une sorte de collaboration entre le noyau et le cytoplasme.
Ces substances diffusibles pourraient étre appelées des « nucléohormones ».
D’aprés J. Bracuer (1938) P'action morphogénétique du noyau s’exercerait

par des substances dérivant des nuecléoprotéides. Tout ce domaine est encore
assez conjectural.

b) La part du noyau dans le métabolisme.

Si on a pu étudier assez facilement 'évolution du eytoplasme en I'ab-
sence de noyau, il n’en a pas été de méme pour Pautre alternative, qui con-
siste a suivre la destinée d’un noyau privé de son entourage normal de cyto--
plasme. Or 'on connait une circonstance ot des noyaux expulsés naturelle-
ment du cytoplasme qui les renfermait semblent survivre assez longtemps..
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¢’est, comme nous 'apprend C. Sauvvacrat (1921), dans les oogones des
Cystoseira : les noyaux surnuméraires dans 'oogone (ici au nombre de 7)
sont éliminés de la fature oosphére, et on les retrouve dans le liquide exté-
rieur ont ils se maintiennent en bon état pendant un certain temps. Cette
expérience naturelle. malgré tout son intérét, est difficile a interpréter étant
donné qu’il n’existe pas de critérium bien certain de la vitalité d’un noyau
isolé et que, d’autre part, il est toujours difficile d’affirmer qu’un noyau
n’emporte pas avee lui un peu de cytoplasme. Néanmcins, rien n’empéche
d’admettre qu'un noyau privé de cytoplasme puisse survivre assez longue-
ment.

L’importance du noyau dans le métabolisme, ressort, comme nous I'avons
vu, des expériences de mérotomie, d’apres lesquelles la part du noyau dans
lactivité cellulaire semble dirigée surtout vers les formos les plus hautes
de ce métabolisme qui englobent les syntheéses, I"assimilation la eroissance
et la reproduction. La partie la plus banale de ce métabolisme (par exemple
la respiration, la digestion, certaines synthéses) peut s’exercer en 'absence
du novau. Ces fonctions de la vie végétative gni persistent daps le eyto-
plasme énucléé, peuvent sans doute se maintenir aussi dans le noyau isolé ;
mais, si I'on en croit certaines expériences encore peu nombreuses (J. Bra-
cirr, 1938), elles y semblent trés réduites et trés diminudes en absence de
eytoplasme. Le noyau ne semble pas, en particulier, étre un lien d’activité
respiratoire intense et il n’apparait pas comme le centre privilégié des oxy-
dations de la cellule. comme on I'a cru autrefois ; il ne serait pas non plus un
fover d’actions diastasiques spécialement développé.si 'on en juge d’aprés
le comportement de vésicules germinatives isolées de leur eytoplasme. Le
noyau, privé de son cytoplasme, semble donc encore plus ¢ infirme » que le
cytoplasme sans noyau.

Le role du noyau dans le métabolisme cellulaive, d’apres certains cytolo-
gistes, se signalerait d’une facon particulicrement évidente, dans certains
cas, par I'émission, au travers de la membrane nucléaire, de corpuscules
figurés destinés & émigrer dans le cytoplasme. Sans parler ici des formations
chromidiales dont il sera question ailleurs (voir p. 274), il faudrait admettre
par exemple, dans certaines circonstances, la production de véritables subs-
tances de réserve cytoplasmiques aux dépens des constituants nucléaires et
surtout des nucléoles. La participation active du noyau a la sécrétion a été
ainsi soutenue par de nombreux auteurs: citons, par exemple, le cas des che-
nilles de Lépidoptéres ou les nucléoles sortiraient du noyau des cellules séri-
cigénes pour se transformer en boules de sécrétion. Cependant Grassi et
LespEroN (1934) ne trouvent aucune preuve, dans leurs préparations, de la
réalité de pareilles extrusions. La question des extrusions nucléolaires est
done loin d’étre réglée, comme le pensait déja Wrrson (1925). On sait encore
que Porigine du vitellus de certains oocytes a été attribuée a des corpuscules
de nature nucléolaire, déversés au sein du cytoplasme aprés avoir traversé
la membrane nucléaire, et dernierement encore deux éléves de I'école de
Dublin, Sixei, B. M. et Boyre, W. (1940) ont déerit la formation du wtellus
chez le Gasterostens aculeatus aux dépens d’extrusions nucléolaires.
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11 est incontestable que, dans bien des cas, I'activité sécrétoire d'une cel-
lule peut étre mise en paralléle avec des changements trés perceptibles du
volume ou des propriétés chromatiques des constituants nucléolaires. De la
a voir une relation directe entre ces changements et les phénomeénes séeré-
toires il n’y a pas loin. Nous attirons I'attention ailleurs sur les
variations subies par les chromocentres au cours de certains phénomeénes
(voir p. 168); on pourrait faire les mémes remarques au sujet des nucléoles
dont on a remarqué, maintes fois, le plus grand développement dans les
cellules séerétrices ou élaboratrices. Mais que les changements ainsi mani-
festés puissent se traduire par des extrusions nucléaires ou nucléolaires a
I'intérieur du cytoplasme, ¢’est ce qui ne semble pas démontré a la plupart
des cytologistes. D'une maniére générale on n’admet guére, a tort ou a rai-
son, le passage de corpuscules figurés au travers d’une membrane nucléaire
intacte et c’est sous la forme d’échanges plus discrets, constitués par des
substances solubles que s’établiraient pense-t-on les relations métaboliques
entre les noyaux et les eytoplasmes.

I1l. — LES VARIATIONS DANS LA TAILLE DU NOYAU
ET LE RAPPORT NUCLEO-PLASMATIQUE

Nous avons dit plus haut qu’on avait de bonnes raisons de penser que les
variations dans la taille des noyaux, suivant les tissus, pouvaient étre dues
assez souvent a la plus ou moins grande abondance de la caryolym phe ;
cependant tel n’est pas certainement le mode unique de variation dans la
taille des noyaux ; d’autre part,le probléme de I'augmentation du volume
nucléaire, ou de sa diminution, peut se poser de bien des maniéres différentes
et dans ces derniéres années plusieurs ordres de recherches ont envisagé les
changements quantitatifs de la substance nucléaire. Les travaux de MAIGE
(1922-23) sur les variations du volume nucléaire en fonction de la nutrition
sont a citer ici. D’apres ce savant, dans les tissus en inanition, le noyau est
susceptible de subir une diminution considérable de son volume. I’auteur
se place strictement au point de vue physiologique et il ne cherche pas a
déterminer quels sont les constituants nucléaires dont la diminution est
principalement en cause dans ce phénomeéne. 11 étudie aussi I'influence de la
température sur la décroissance du noyau par inanition. '

Tout autres sont les préoccupations de cytologistes,comme GEITLER,
(1939-40) qui voient dans les changements de volume subis par les noyaux,
soit la conséquence d’une polyploidie somatique (voir p. 237), soituneffet de
I'accroissement de la caryolymphe, soit encore le résultat d’'une angmenta-
tion de taille des chromosomes.

[.’action du noyau dans la cellule se manifeste d’'une maniére assez frap-
pante dans un rapport significatif que I'on a crutrouver; dans certains cas,
entre le volume du noyau et celui du cytoplasme, ce que R. HErrwic (1903)
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a nommé, le rapport nucléoplasmique(1).Cerapport est évidemment difficile &
évaluer, car si le volume du noyau est assez facile a obtenir, celui du cyto-
plasme ne peut étre estimé que d’une maniére trés approximative, surtout
dans une cellule largement vacuolisée. Le volume dunoyau, d’autre part, tient
a des causes complexes (voir p. 241) et pas seulement a la quantité plus ou
moins importante de chromatine ou d’éléments chromosomiens, mais sur-

tout, bien souvent, a Pimportance plus ou moins

grande du suc nucléaire; de sorte que certains

auteurs ont cru devoir tenir compte dans I'éta-
e blissement du rapport nucléoplasmatique de
la masse des chromosomes et non de celle du

Fia. 63. — Noyaux de Fi6. 64. — La relation nucléoplasma-
tailles différentes dans tique dans les cellules de Spirogyra
des cellules voisines bellis ayant 1'une, le nombre normal,
chez la plantule de I'autre, le nombre doublé de chromo-
Pinus maritima ; le somes (D’aprés GERASSIMOFF).

noyau géant appar-
tient a un tube sécré-
teur x 1.500.

noyau pris dans son entier (BarLey, 1920). On se contentera donc le plus
souvent de considérations sur le rapport du volume du noyau comparé a
celui de la cellule entiére : c’est le rapport cutonucléaire de certains auteurs
(SixnotT et TROMBETTA, 1936 ; TROMBETTA, 1939).

Un fait qui semble bien établi, ¢’est que le rapport nucléoplasmatique
varie grandement suivant le type cellulaire envisagé : dans les méris-
temes. le noyau est relativement trés important par rapport a la masse
cytoplasmique et, tout au contraire, les cellules adultes a larges vacuoles ont
un cytoplasme relativement abondant par rapport a la taille du noyau. Le

(1) On dit encore nucléoplasmatique,
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rapport nucléoplasmatique pourrait donc représenter une propriété assez
caractéristique d’une catégorie cellulaire donnée. Pour cette raison ce rap-
port peut figurer parmi les indices remarquables groupés sous le nom de
constantes cellulaires.

L'influence du noyau, et surtout de sa constitution chromosomique, sur
la taille des cellules, est hors de doute dans certains cas, comme dans celui,
qui est classique, des cellules de Spirogyra étudiées par GErassivmow (lig. 64)
L/un des exemples les plus typique nous est encore offert dans les Mousses
polyploides (voir p. 354) dont les cellules augmentent degrosseur réguliere-
ment suivant 'importance du stock chromosomique. Fr. V. WETTsTEIN a
donné de ces faits une démonstration particulierement probante. On connait
de nombreux cas o cette loi se vérifie chez les plantes polyploides. La gros-
seur des grains de pollen et de leurs cellules-meéres peut se trouver en relation
directe avee le nombre des chromosomes comme dans les diverses espéces du
genre Myosotis, d’apres GerrLer (1936). La grosseur des cellules de méris-
teme varierait dans le méme sens. Dans le genre Lycoris, la taille des cellules-
méres du pollen et celle des grains de pollen serait, d’aprés INARYAMA (1934)
proportionnelle, non pas au nombre des chromosomes, mais & la quantité de
substance chromosomienne. La taille des cellules épidermiques et surtout
des cellules stomatiques suit encore la méme loi de correspondance avee
P'état des noyaux chez les plantes polypleides (Cf. p. 355).

IV. — CONSTITUTION CHIMIQUE DES NOYAUX

Les noyaux formant toujours un systeme hétérogéne ne sont pas consti-
tués par une substance définie, mais par divers matériaux agencés suivant
une structure particuliere. On est ainsi conduit & distinguer, suivant une
premiére approximation, la substance nucléolaire, la substance chromoso-
mique, c’est-a-dire la chromatine (1) représentée par le réticulum ou les
chromocentres du noyau au repos et la substance de la caryolymphe. Il ne
peut étre question d’opérer cette distinctioa lorsqu’on procéde a des ana-
lyses globales (2), mais, comme la chromatine représente la plus grande partie
de la substance nucléaire, au moins a certains stades, on est arrivé néan-
moins par des méthodes purement chimiques 4 des précisions intéressantes
sur la constifution de la substance chromosomique.

(1) On ne s’entend guére au sujet de 'acception du terme de chromatine, car, depuis
sa création déja ancienne par FrLEmMing (1879), il a été diversement interprété. D’apres
BELAR (cité par DarLiNGgTON, 1935) la signification du mot chromatine devrait se fon-
der, non sur des propriétés de coloration ou de morphologie, mais sur la morphogéné-
tique ; autrement dit la chromatine serait essentiellement la substance des chromo-
somes, ou encore la substance qui, dans le noyau au repos, est destinée 4 donner les
chromosomes. Cette conception est celle qu’avait adoptée Bovert autrefois, mais elle
ne parait pas s’¢tre imposée. Dans I'acception la plus courante la chromatine est le
partie du noyau qui est fortement colorable par les couleurs basiques et qui constitue
une part notable des chromosomes ou du réticulum destiné a les former. La localisation
de la chromatine coincide d’autre part avec celle de I'acide thymonu eléique, uu moins
dans 'ensemble (chromatin vraie de certains auteurs).

(2) Cependant il semble qu’on ait réussi a isoler des chronosomes, en vue de les
analyser, au moyen de la centrifugation (A. CLAUDE et J. S. PorTer, 1943, Mirsky
et PoLLisTER, 1943).
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) Les constituants chimiques fondamentaux : nueléoprotéides
et acides nueléiques.

Lorsqu’on soumet & Panalyse des organes ou des tissus composés en
- . . .
grande partie de noyaux (thymus, organes lymphoides des Vertébrés,
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Fia. 65. — Configuration probable de 1’acide thymonucléique.
Dans chaque nucléotide le désoxyribose (sucre en C5) est uni & une
base, soit purique, soit pyrimidique et a 1’acide orthophospho-
rique (il y a alternance des purines et des pyrimidines) D'aprés
Gurick, 1941k, .

clandes méles de certains Poissons):on ohtient une classe de corps appelés
nucléoprotéides, déja notés a propos du cytoplasme, mais qui, dans le cas
des noyanx, tiennent certainement une place plus importante. Dans la malé-
cule des nucléoprotéides interviennent les acides nucléiques en combinaison
avec des substances protéiques basiques du type des protamines ou des his-
tones, ou plus complexes ; quant aux acides nucléiques, nous les connaissons
depuis les recherches de Kosser (1911) et de LEvENE comme formés par 'union
de quatre acides plus simples, ou nucléotides, chaque nucléotide résultant
de 'union de I'acide ortho-phosphorique, d’un sucre (pentose) et d’une base
organique purique ou pyrimidique : ce sont done des tétranucléotides. Des
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acides nucléiques ont pu étre extraits également de la Levure de biére, du
germe de Blé, de différentes Bactéries, des phages et des virus.

Or il y a lieu de distinguer,en particulier,l’acide nucléique retiré de la
Levure de biére et du grain de blé (acide zymonucléique) et I'acide nucléique
retiré du thymus et des glandes mdles des Vertébrés (Poissons), ou acide
thymonucléique (1). Le premier comprend dans sa molécule un pentose, le
d-ribose, tandis que pour le second le sucre correspondant est le d-2-ribo-
desose ou thyminose (il s’agit d'un désoxypentose dans lequel 'oxydrile OH,
fixé sur 'un des carbones, est remplacé par un atome d’hydrogeéne). Les acides
nucléiques des noyaux sont principalement du type de Pacide thymonu-
cléique, mais les acides pentosenucléiques n'y font pas défaut (nucléole et
méme chromosomes) ; les acides a ribose se rencontrent néanmoins surtout
en dehors du noyau, dans le cytoplasme, comme dans le cas de 'acide zymo-
nucléique de la Levure. Ce sont eux également qui constituent les subs-
tancés basophiles du cytoplasme dans certaines cellules animales (oocytes,
cellules glandulaires, etc.).

I’acide thymonucléique n’avait été caractérisé chimiquement, jusqu’a
une date récente, que dans les noyaux des cellules animales. Un travail de
FevLGEN, BEHRENS et Mapuinassan (1937) a signalé pour la premiere fois
'acide thymonucléique dans les noyaux des cellules végétales (germes de
Seigle). o

Parmi les acides nucléiques entrant dans la composition des noyaux le
plus connu est I'acide thymonucléique, extrait en particulier du thymus,
mais que I'on a retiré également du sperme de Poissons, des Levures et des.
Bactéries et dont les bases organiques des quatre nucléotides sont respecti-
vement I'adénine, la thymine, la guanine et la cytosine. L.’acide nucléique
retiré du pancréas est plus compliqué, car il comprend, en plus de I'acide
thymonucléique, de I'acide guanilique dont la base organique est la guanine.

Des acides nucléiques particuliers entrent done dans la composition des
noyaux o ils représentent plus spécialement, au moins pour une large part,
la substance des chromosomes (2). Aussi leur a-t-on attribué une grande

(1) On a aujourd’hui des données assez précises sur la chimie spatiale de I'acide thy-
monucléique. La molécule minima est un tétranucléotide de Pm. 1254, mais une molé-
cule, en solution fraichement extraite, apparait hautement polymérisée, avec un Pm.
de 500.000 ou de 1.000.000 équivalent a 500 fois environ la molécule minima, soit
2.000 nucléotides. Cette super-molécule est longue et mince (6 24 7.000 A sur 15 x 7,5A).
Les nucléotides, dans cette molécule géante, sont étroitement empilés les uns sur les
autres (fig. 65).

(2) 1l résulte des travaux récents de STEpMAN E. et ELLEN (1943) qu’il existe dans les
noyaux, en dehors de la protamine et de I'acide desoxyribose-nucléique, un-type nou-
veau de protéine (chromosomine) qui serait le principal constituant des chromosomes et
s’identifierait avec la chromatine. La chromosomine a été obtenue a partir de sperme
de poisson et elle est caractérisée par une grande proportion de triptophane ; elle a une
acidité marqudée ; elle est soluble dans les alcalis et elle est précipitée de ces solutions par
les acides. Elle est colorée en bleu par 'hématoxyline et d’une maniére caractéristique
par la méthode de Feulgen. Dans sa molécule entrent, pour 25 9, des acides aminés
basiques (lysine, arginine, histidine). La propriété des chromosomes de se colorer par les
colorants basiques et par le réactif de Feulgen serait due, plus a la chromosomine qu’au
contenu d’acide nucléique. Cependant H. G. Carran (1943), T. CAspERssoN (1944)
et J. Bracuer (1946) ont maontré, par les faits expérimentaux que la critique de-
StEDMAN concernant Iaction de la méthode de Feulgen n’était pas fondée.
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importance, comme aux chromosomes d’ailleurs. Aujourd’hui on croit
moins, en général, & 'importance exclusive des acides nucléiques, au sein
des chromosomes, et les généticiens sont plutdt amenés a situer ailleurs le
support des genes. C’est qu’en effet les acides nucléiques ont une constitu-
tion trop uniforme pour former le point d’appui de particules aussi actives
“que les genes. Il vaudrait mieux admettre, suivant certains, que les génes
sont fixés sur de longues chaines de polypeptides, sous forme de chaines laté-
rales, et que les acides nucléiques, constituants de la chromatine, ne repré-
sentent qu’une substance exactement moulée sur la précédente. Ainsi la
localisation de la chromatine conserverait bien I'importance qu’on lui a
reconnue depuis longtemps en Cytologie, mais cette importance ne tiendrait
pas au fait qu’elle serait elle-méme la substance des génes, ou le support des

genes, mais au fait qu’elle accompagnerait dans ses moindres détails cette
substance elle-méme.

FrEY-WyssLings (1938) a formulé une hypothése ingénieuse pour expli-
quer cette localisation des acides nucléiques au voisinage des génes pendant
la mitose : d’apres lui, en effet les acides nucléiques s’amasseraient sur I’em-
placement occupé par les génes (figurés par les groupements latéraux le long
des chaines de polypeptides) de facon & les masquer et a neutraliser leur acti-
vité au cours de la caryocinese.

D’aprés Caspersson (1939),il y aurait une corrélation entre la production
d’acides nucléiques et la multiplication des genes, et le chromonéma, ou
filament chromosomique fondamental. serait le lien de la synthése des
acides nucléiques, plus ou moins active suivant les régions. Notons cepen-
dant que, suivant J. Bracuer (1944), 'acide thymonucléique pourrait étre
un constituant constant des genes, contrairement & ce que pensent en géné-
ral les généticiens.

1. — REGHERCHE ET DISTINCTION DES ACIDES NUCLEIQUES.

11 résulte de la constitution des acides nucléiques intra-nucléaires (acides:
thymonucléiques) qu'une faible hydrolyse suffit & y séparer les bases puri-
ques de Pacide thymique. Ce dernier corps, dont le glucide constituant
est le d- ribodésose, & des propriétés aldéhydiques qui peuvent alors étre
caractérisées par la réaction de Schiff (coloration violette par la fuchsine,
sulfureuse). C’est le principe de la méthode de Feulgen et Rossenbeck (1924)
connue encore sous le nom de réaction nucléale et qui rend les plus grands
services en Cytologie. )

Les acides nucléiques prenant part a la constitution des chromosomes, et
plus précisément I'acide thymonucléique, peuvent done étre caractérisés
au moyen de la méthode de Feulgen et Rossenbeck. Souvent cette réaction
est considérée comme étant caractéristique de la chromatine ou substance
chromosomique, mais ce n’est pas tout a fait exact : en effet, d’aprés divers
auteurs, il existerait de la chromatine dépourvue d’acide thymonuecléique
(euchromatine) et ne donnant pas, par conséquent, de réaction nucléale posi-
tive. ScHAEDE (1936) qui adopte pour la chromatine le terme de karyotine,.
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créé par LuNpeGarpH, distingue trois sortes de karyotine suivant que cette
substance se montre nucléale, oligonucléale ou anucléale. Nous reviendrons
sur cette question dans le chapitre suivant (p. 204).

Plusieurs auteurs ont signalé des noyaux qui ne donnent pas la réaction
nucléale : par exemple les noyaux sexuels femelles, comme les noyaux des
ceufs de nombreux animaux pendant le grand accroissement, ou les noyaux
du sac embryonnaire des Liliiflores. SHINKE et SHIGENAGA (1933) et PETTER
(1933) ont noté un résultat négatif de la réaction nucléale chez les Spiro-
gyra ; cependant GerTLER (1935) a coloré les chromocentres dans les noyaux
de plusieurs especes. Chez les Foraminiféres, comme lindique LE CaLvEez
(1939), la méthode de Feulgen ne colore bien souvent aucune région du
noyau. Boas et BiecneLe n'ont obtend qu'une réaction négative ou dou-
teuse chez I'Elodea canadensis, mais, par contre, Mizovinov (1936) a signalé
une réaction positive, typique et élective dans les jeunes bourgeons d’Elodea
densa, tandis que le résultat serait beaucoup moins net dans les cellules
agees. D’apres cet auteur,l’absence de réaction nucléale constatée a diffé-
rentes repris es, tiendrait, soit & une technique défectueuse, soit a un temps
d’hydrolyse insuffisant, soit a la présence de corps tels que les tanins ca-
pables de géner ou d’empécher la réaction. En réalité on ne sait pas trés bien
pourquoi, dans certains noyaux, ou a certains stades de I'évolution des

noyaunx, comme dans les oocytes, la réaction nucléale se montre néga-
y B!
tive (1).

Dans un autre ordre d’idée, on a indiqué la coloration par la méthode de Feul-
gen d'éléments cellulaires autres que le noyau (membrane, plastes) ; mais, dans
tous les exemples de ce genre, il est probable que la réaction violette du réactif
de Schiff ‘se fut produite également sans hydrolyse préalable. Le fait a été
démontré, en tous cas, pour la membrane des Lycopodes, Sélaginelles et Lygo-
diwm (MiLovinov, 1940). Le blépharoplaste, malgré ses rapports avec les cel-
lules reproductives, se montre Feulgen-négalil, d’aprés Yuasa (1936), ce qui
d’aprés cet auteur. prouverait qu’il n’y a pas de connection génétique entre le
novau et le blépharoplaste. Il reste, 4 notre connaissance, I’exemple de I’appa-
reil parabasal des Flagellés qui, d’aprés Durosco et Grassg, manifeste une
réaction nucléale positive. Finalement, nous voyons que la méthode de Feulgen
peut servir a caractériser la substance chromosomienne dans la plupart des cas
{chromatine a ribodésose).

Une autre méthode pour localiser les acides nucléiques du noyau est la
spectroscopie en lumiére U. V. qui a été employée récemment par CASPERS-
son (1936) Elle repose sur le fait que ces acides, par suite de la présence
d’un groupe pyrimidine dans leur molécule, absorbent fortement les
radiations ultra-violettes dont la longueur d'ondes est aux environs de
2600 A. 11 est donc possible de distinguer les acides nucléiques, d’étudier
leur répartition dans la cellule et méme de'les doser, au moyen de I’absorp-

(1) D’aprés un travail récent de J. Bracugr (1940), sur la localisation de I'acide
thymonucléique pendant 'oogénése et la maturation chez les Amphibiens, la colora-
bilité des éléments nucléaires par la méthode de Feulgen se conserverait en réalité
pendant toute la durée de I'oogénése, bien que son intensité soit réduite au milieu de
cette période, par suite de la grande dispersion de la chromatine. Cette conclusion
semble pouvoir étre étendue a d’autres cas d’oogénése.
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tion en lumiére ultra-violette. Dans ce but la cellule étudiée est photogra-
phiée avec I'aide d’un microscope a ultra-violet ; on mesure au microphoto-
métre le noircissement de la plaque, ce qui permet de connaitre le coefficient
d’absorption des différentes régions de la cellule. La méthode de CaspErs-
soN peut s’appliquer & de trés petits détails cellulaires, mais elle a le désa-
vantage de nme pas permettre une distinction entre les différents acides
nucléiques.

La méthode montre que les chromosomes, pendant la division, sont asso-
ciés & une forte proportion d’acide nucléique. Quand le noyau se prépire a
la division la quantité d’acide nucléique augmente. On a pu étudier aussi les
chromosomes géants de la Drosophile et montrer que la structure en bandes
provient de ce que les chromosomes sont formés, alternativement, de bandes
pauvres et de bandes riches en acides nucléiques. Par un procédé de diges-
tion au moyen d’enzymes spécifiques, on peut isoler les disques et voir qu'ils
sont formés d’acides nucléiques.

La méthode d’attaque des constituants nucléaires par diverses diastases,
dans un but d’analyse, a été souvent employée en se fondant sur la propriété
des acides nucléiques de résister a la digestion pepsique : c’est ainsi que
Mazia et JArGER (1939) ont montré que les chromosomes de la Drosophile
étaient entierement dissous par la trypsine, tandis qu’ils résistaient a I'ac:
tion de la pepsine, ce qui montre qu'ils sont formés en grande partie par des
acides nucléiques. Frorova (1941) a étudié la structure fine des chromo-
somes aprés une action enzymatique (nucléase et pepsine). J. Bracmer
(1940-41) a préconisé U'emploi de la ribonucléase, enzyme spéeifique qui dis-
sout les acides ribonucléiques. Il est avantageux de combiner cette action
de la ribonucléase avec celle d’un colorant (1).

2. — IJEMPLOI DES COLORANTS
ET LA CHROMATINE DES HISTOLOGISTES.

Un probléme assez difficile est celui de savoir comment les divers élé-
ments dont nous venons de parler sont répartis danslenoyau. Laméthode de
Caspersson, utilisant 'absorption en lumiére U.V. peut étre précieuse dans
ce but, mais il faut le plus souvent se contenter de I'analyse eytochimique
et de 'emploi, de réactifs colorants : or ceux-ci réagissent en fonction du
caractere plus ou moins basique des protéines nucléaires et suivant aussi le
pH dessolutions. On a reconnu depuis longtemps queles nueléoles étaient en
général oxyphiles, comme le cytoplasme, et se coloraient par les colorants
‘acides d’aniline (éosine, fuchsineacide, vert lumiére) ; la chromatine, aucon-
traire, ou du moins cette partiedelachromatine qu'onappellela basichroma-
tine, est basophile et se coloreintensément parlescouleurs basiques d’aniline

(1) Récemment, une nouvelle réaction nucléale a été préconisée par J. TURCHINI,
P. CasTEL et Knau Vanx Kien (1944) : elle consiste dans 'emploi des fluorones qui ont
la propriété de donner, avec les sucres, des réactions colorées, et, particuliérement avec
le ribodésose, une coloration bleu violacé ou violette aprés hydrolyse. Cette technique
permet de localiser et de distinguer les acides thymo- et zymonucléiques.
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(safranine, vert de méthyle, violet de gentiane, fuchsine basique). Sur ces
propriétés, bien connues des cytologistes, sont fondées les techniques de
double ou de triple coloration dont le type est la triple coloration de Flem-
ming (safranine, violet de gentiane, orange G), ou la double coloration vert
de méthyle-fuchsine acide.

Aujourd’hui, dans la technique des caryologistes, on emploie plutdt
I'hématoxyline de Heidenhain qui se fixe fortement, aprés mordancage par
PPalun, sur les chromosomes et les nucléoles ou bien le violet de Gentiane de
Newton, ou encore la double coloration safranine-vert lumiére (1). Il existe
d’ailleurs un grand choix de méthodes pouvant étre utilisées dans la colora-
tion des noyaux et celles dont I'emploi est le plus simple donnent parfois.
d’excellents résultats, comme les colorations par le vert de méthyle-acétique
ou le carmin-acétique. On peut méme considérer, dans une certaine mesure,
la méthode rapide au carmin-acétique comme pouvant remplacer la mé-
thode de Feulgen pour la mise en évidence dela chromatine riche en acide
thymonucléique. Les nucléoles restent généralement incolores et ne fixent
pas le carmin.

Les méthodes histologiques fondées sur I'emploi des colorants n’ont
qu’une valeur assez limitée au point de vue histochimique ; néanmoins elles
conduisent a certaines distinctions tres utiles au sujet des constituants
nucléaires. Elles ont, par contre, I'inconvénient de fixer I'attention sur des
particularités de coloration qui ne sont pas forcément essentielles : c’est
ainsi qu’on a fait jouer, pendant longtemps, un role excessif a la substance la
plus chromatique du noyau (basichromatine), alors qu’on tend a admettre
aujourd’hui que cette chromatine serait peut-étre un simple revétement de
la substance des génes localisée dans les chromosomes. Les variations sou-
vent considérables de cette chromatine, suivant I’état physiologique, ne par-
lent pasen faveur de son role comme substance héréditaire, et comme aujour-
d’hui la méthode de Feulgen a permis de s’assurer que la basichromatine
des anciens s’identifiait plus ou moins avec la chromatine thymonucléique ;
il en résulte que ce qui est valable pour I'une est sensiblement valable pour
Pautre. Or il existe certains noyaux au repos particulierement riches en
chromatine, a I’état de chromocentres nombreux et de grande taille, sans
que ce fait puisse évidemment étre en rapport avec une activité génique
particuliere (noyaux dans les cellules séerétrices, noyaux du tissu des galles,
noyaux du tapis de 'anthére, ete.) (fig. #6). Dans les Drosera, d’aprés Rosex-
BERG (1904), le nombre et le volume des chromocentres varieraient d’une
maniére importante suivant I'état physiologique. Dans de tels exemples
la chromatine semble se comporter comme une substance de réserve banale
et posséder un role trophique. Le contraste apparait marqué entre cette
activité d’ordre métabolique et le réle de substance héréditaire auquel la
destinaient les anciens cytologistes. GerrLer (1938), qui rapporte certains.

(1) Signalons aussi la double coloration vert de méthyle-pyronine employée par
J. BracueT dans ses études sur 'oogénése des Amphibiens et qui lui a permis de faire
une distinction entre I'acide thymonucléique qui prend le vert de méthyle et I'acide
ribonucléique qui fixe la pyronine.
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de ces faits relatifs a I'augmentation de la chromatine thymonucléique
dansles noyaux au repos, reconnait leur caractére inexpliqué jusqu’a présent.

De nouvelles recherches sont néces-
saires dans cette direction. D’apres
Caspersson (1941) la richesse en
acide nucléique caractériserait les
cellules ou se fait une synthése im-
portante d’albuminoides, et l'acide
thymonucléique dans les noyaux
serait lié, d'une certaine maniere, a
la reproduction de la charpente pro-
téidique caractéristique des chromo-
somes. Les acides nucléiques et méme
thymonucléiques n’apparaissent plus
en tous cas aujourd’hui aux cytolo-
gistes que comme des substances
accompagnant parfois fidélement la
matiére des genes dont le support
serait I'hypothétique  genonema.
Nous reviendrons sur la constitution
des différentes parties du noyau a
propos de la mitose. Le noyau est en
effet un systéme dynamique, et il est

Fic. 66. — Différents aspects du
noyau dans les glandes annexes

séricigénes de 1'Hydrophilus
pistaceus : la chromatine est en
noir ; la pyrénine en gris (fix.
subl. acét.; méth, de Mann, x
3.000) (D'aprés LESPERON).

impossible d’en donner une image compléte sans tenir compte des chan-
gements opérés au cours de la caryocinese,

b) Les constituants chimiques accessoires des noyaux.

En dehors des nucléoprotéides qui forment une partie importante du réti-
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Fig. 67. — Cristalloides intranucléaires

observés in vivo dans 1’épiderme des
feuilles de Lathrea clandestina ;: n, nu-
cléole. % 1.500.

culum de chromatine et des chromosomes, et qui se rencontrent aussi sans

doute dans le suc nucléaire et
dans les nucléoles, les noyaux
renferment certainement d’autres
protéides et aussi des lipo-pro-
téides. Ces derniéres pourraient
étre réparties a la périphérie, sur-
tout peut-étre comme consti-
tuants de la membrane nucléaire.
La caryolymphe, les nucléoles,
semblent formés en majorité de
protéines plus simples. Parfois
ces protéines, dont le role est
probablement surtout trophique,

se présentent a I'état cristallisé, sous forme de cristalloides protéiques (fig.67),
soit a la place du nucléole, soit encore dans le suc nucléaire. De nombreux
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exemples ont été cités de ces cristalloides intranucléaires, surtout chez les
Végétaux (voir & ce sujet TiscuLER, 1934 ; ZiMMERMANN, 1896), mais aussi
chez les Animaux. Enfin W. Berc (1935) a déerit récemment Iexistence
d’inclusions graisseuses ou pigmentaires dans les noyaux des cellules hépa-
tiques humaines. Ces gouttelettes se trouveraient le plus souvent dans le
nucléole. La nature lipidique de certaines substances nucléaires se trouve
confirmée d’ailleurs par des observations récentes de Hirscurer (1942) sur
la réduction de 'acide osmique par les noyaux : pour ce savant, des traces

de lipoides s’observeraient dans les chromosomes et sans doute dans les
chromomeéres.

¢) Constituants minéraux des noyaux.

Le phosphore est, bien entendu, important. Le chlore fait défaut. Le
sodium est trés douteux et le potassium n’a pas été observé avec certi-
tude. Par microincinération, des cendres d’alcalino-terreux ont été cons-
tatées dans le noyau (Povricarp). Le calcium et le magnésium sont done
trés probables. La présence de fer est trés discutée; s’il existe, comme cons-
tituant d’enzymes telles que des catalases ou des peroxydases, ¢’est sans
doute a I'état de traces. Les cendres de noyaux et de chromosomes sont
incolores et ne présentent pas la coloration des oxydes de fer.

V. — LES DIVERS TYPES DES NOYAUX
CHEZ LES PHANEROGAMES

On a depuis longtemps remarqué la diversité des structures nucléaires
chez les Phanérogames : nous signalerons par exemple que ZIMMERMANN,
des 1896, mettait bien en évidence, au moyen de réactifs colorants, comme
le mélange fuchsine-vert d’iode, les structures nucléaires fort différentes
dans des plantes telles que la Jacinthe, la Féve, la Courge, le Ricin, les
Stapelia, les Begonia , I'importance du réseau et des chromocentres était
parfaitement appréciée. Cependant, le fait méme de cette diversité de strue-
ture n’a pas toujours obtenu 'attention qu’il mérite, car un grand nombre
d’auteurs ont choisi de préférence comme objets d’étude les noyaux les plus
gros, comme ceux des Monocotylédones ; or, dans ces plantes, particu-
litrement chez les Liliiflores, les noyaux sont d'un type assez uniforme.
Au contraire, chez les Dicotylédones, les types nucléaires sont plus divers
et ils semblent reliés les uns aux autres par toutes sortes d’intermédiaires.
11 n’y a done pas lieu de s’étonner que plusieurs auteurs, anciennement,
aient cherché a établir un classement des noyaux d’apres leur structure.
Déja RosenserG (1904) avait distingué un type Capsella, caractérisé par
des grains chromatiques présents dans le noyau au repos et assimilés par lui
a des chromosomes véritables et un type Fritillaria, dépourvu de ces grains
chromatiques ou n’en possédant que de trés petits sur un réseau bien déve-
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loppé. Plus tard, Luxpecarpu (1912) croyait pouvoir distinguer quatre
catégories de noyaux : 10 le type Fritillaria-Allium dépourvu de chromo-
centres ; 20 le type Vicia ressemblant au précédent, mais présentant des
chromocentres ; 39 le type Capsella-Cucurbita correspondant aux noyaux a
prochromosomes qui, d’aprés 'auteur, seraient en nombre constant égal a
celui des chromosomes ; 40 le type Drosera. Cet essai de classification avait
I'inconvénient d’établir un groupe particulier pour une seule plante, le Dro-
sera, alors que la structure des noyaux, dans cette plante, est en relation évi-
dente avec I'état physiologique. Pour établir un classement valable il est
nécessaire en effet de laisser de coté les structures nucléaires nettement
déterminées par un métabolisme spécial (cellules des glandes et des tissus
séeréteurs, cellules modifiées par le parasitisme, ete.).

Eicunory, plus récemment, a distingué tout d’abord (1930) deux catégo-
ries de noyaux : ceux qui, in vivo, montrent 'existence d’un fin réticulum
granuleux (Jacinthe, Oignon) et ceux qui paraissent optiquement vides
(Iris faux Acore, certaines Orges, la Courge ou le Melon, la Pomme de terre,
le Pois ou le Haricot), mais cet essai était basé sur des observations insuffi-
santes; ainsi le Pois n’a pas des noyaux optiquement vides. Plus tard
(1934) le méme auteur a proposé de distinguer quatre types de noyaux :
10 les noyaux a réseau simple (Viecia, Allium, Hyacinthus, Cyclanthera,
Ginkgo, ete.); 2°lesnoyaux a prochromosomes caractérisés par I'absence de
tout réseau et la présence des prochromosomes (Cucurbita, Thladiantha,
Bolbostemma, Sinapts, Azolla) ; 3° les noyaux comportant un réseau, et des
chromocentres (Coniféres, Pinus); 4° les noyaux dépourvus de réseau, mais
possédant des chromocentres (Fasthedera, Gossypium, Lunaria). Cet essai
d’Ercarory, comme le précédent, a I'inconvénient d’étre basé sur des obser-
vations encore incomplétes.

Dans un travail sur les divers « types » de structure nucléaire et de mitose
somatique, Mm® J . DourreLIGNE (1939) a montré qu’il existait des noyaux
a chromocentres particuliers, les euchromocentres (1) et que ce type des

, hoyaux euchromocentriques était trés répandu (Broméliacées, Coffea, Gos-

sypium, s'ajoutant aux plantes étudiées par elle en 1933). D’autre part,
examinant la valeur du classement fait par Ercunory, elle est amenée a
nier I'existence des noyaux a fond homogene et pourvus de chromocentres
distingués rar cet auteur ; elle montre également que le type Pinus n’a
rien de particulierement caractéristique. Finalement il n’y aurait lieu,
d’apres elle, de. retenir que deux types de noyaux, comme le fait également
GuiLLiermonD (1937) : le type « réticulé » et le type « euchromocentrique »,
avee, il est vrai, des ‘cas intermédiaires et des variantes. Nous voila en

(1) Les euchromocentres, ou chromocentres. véritables, se distinguent, d’aprés Gni-

GOIRE (1931), par leur situation a la périphérie du noyau contre la membrane nucléaire

et par leur nombre qui peut étre égal ou légérement inférieur au nombre spécifique des
chromosomes, mais ne le dépasse jamais. La concordance plus ou moins marquée entre
le nombre des euchromocentres et celui des chromosomes rapproche les euchromo-
centres des prochromosomes (cf. p. 196 et seq.). La connaissance plus compléte quenous

avons maintenant des euchromocentres ne permet sans doute plus une application stricte:
de la définition originelle du savant belge.
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somme ramené & notre point de départ, ce qui ne nous parait pas une solu-
tion trés satisfaisante et nous pensons tout de méme qu’il est possible d’éta-
blir d’autres distinctions, malgré les difficultés actuelles de cette entreprises
mais, avant de faire cet essai, nous dirons encore un mot de la conception de
Herrz. /

[’auteur allemand avait déja, en 1929, distingué diverses catégories de
plantes suivant la structure de leurs noyaux : ¢’est ainsi qu’il reconnaissait
des plantes sans chromocentres et a petits chromosomes (Cannabis, Melan-
drium, Silene, Papayer, ete.), puis de trés nombreuses Dicotylédones ayant
4 la fois des chromocentres et de petits chromosomes (Peperomia, Pilea,
Procris, Aristolochia, Cerastium, Mirabilis, Lupinus, Impatiens, Viola,
Phaseolus, Oxalis, ete.), enfin des plantes dépourvues de chromocentres et a
grands chromosomes (Pisum, Nigella, Delphinium, ete.). En 1932, le méme
auteur établit, non plus, & proprement parler, un classement des structures
nucléaires, mais un classement des chromocentres suivant leur nature : on
pourrait évidemment tirer de la une répartition des structures, mais comme
il v a parfois deux, ou méme trois sortes de chromocentres dans un méme
noyau il devient difficile d’appliquer ce critérium. Cependant une classe de
noyaux est distinguée d'apres la position des chromocentres : ainsi les
noyaux qui ont leurs chromocentres groupés a I'un des péles du noyau sont
désignés comme « kappenkerne » c¢’est-a-dire « noyaux a calottes » par les
cytologistes de D'école allemande (Gerrier, 1937) (noyaux de Collinsia
bicolor, Hordeum vulgare, Polemonium ceruleum), tandis que les noyaux a
chromocentres « microchromosomiques » correspondraient aux noyaux
euchromocentriques de GREGOIRE. ScHAEDE (1936) distingue aussi des
« kappenkerne » (Scorzonera hispanica, Pastinaca sativa, Collinsia) qui ont
leur chromatine polarisée et des « tripchenkerne » (Alliam Cepa, Picea
excelsa) : ces derniers sont les noyaux réticulés de beaucoup d'auteurs,
terme cependant jugé impropre par GEITLER qui lui substitue le mot de
« chromonemakerne » (type Tradescantia).

En 1937 nous avions décrit certains types de noyaux qui nous paraissaient
nouveaux, comme ceux de Lathrea clandestina, d’ Arum italicuam, de Rhi-
nanthus (fig. 68, 70) et nous avions fait une tentative pour grouper les structures
nucléaires suivant leurs affinités probables. A cette époque nous étions déja
persuadé d’avoir ébauché un classement treés provisoire : ¢’est pourquoi nous
pouvons aujourd’hui revenir sur ce sujet et examiner les principes sur les-
quels on peut s’appuyer en vue d’établir une hiérarchie des structures.

[’observation vitale, comme nous I'avons vu, permet tout d’abord de dis-
tinguer deux grandes catégories de noyaux : ceux qui apparaissent pourvus
d’une structure reconnaissable (aspect granuleux ou réticulé-granuleux du
nucléoplasme) et ceux qui ne montrent aucune structure du nucléoplasme
et semblent par conséquent homogeénes. Dans ces noyaux homogenes se
voient généralement un ou plusieurs nucléoles et parfois aussi, mais diffici-
lement, des corpuscules particuliers (chromocentres ordinaires, ou euchro-
mocentres).

Cette distinction que 'on peut faire in ¢ivo, et qu'il est bon de signaler, est
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cependant trés insuffisante. Sa valeur méme est discutable, car rien ne
prouve qu’'un noyau homogene, in ¢ivo,n’'a pas tout de méme une structure.
11 est méme probable qu’il en est bien ainsi : certains noyaux du type réti-
culé, comme ceux du Mais, peuvent se présenter in ¢ivo a I'état homogene.
D’autre part les noyaux homogénes dans 'observation vitale ne sont pas
toujours, comme on I'a dit, les noyaux a euchromocentres : ainsi I'Elodea

S, () .

Fi6. 68. — 1,2, 3, 4, noyaux somatiques de Lathraa clandestina trai-
tés par la méthode de Feulgen : 1, 2, 3, aprés fixation Nawaschin ;
4, aprés fixation Benda-Meves. Le nucléole, rosé dans le premier
cas, jaundtre dans le second, a été laissé en blanc: en noir, sont
figurés les chromocentres colorés en rouge vif. Grossis. 2.000.

canadensts, dont les noyaux ont une apparence souvent homogene, est pour-
tant dépourvu d’euchromocentres.

Nous pouvons maintenant, en tenant compte non plus seulement des obser-
vations vitales, mais également de I'examen des noyaux fixés, essayer d’éta-
blir au moins un classement pratique des principales structures nucléaires.
Si l'on en eroit J. DOUTRELIGNE, il serait sage de ne distinguer que deux
sortes de noyaux : les noyaux euchromocentriques et les noyaux réticulés
et de faire abstraction en quelque maniére de tous les états intermédiaires
ou de transition. Mais nous ne partageons pas cette maniére de voir qui con-
duirait & élargir beaucoup la notion d’euchromocentre et qui ne peut étre
somme toute qu'une position d’attente, laissant le probléme non résolu. Or,
dés maintenant, nous connaissons certains noyaux dont les caractéres sont
suffisamment marqués pour qu’ils puissent servir de « chefs de file » ; autour

d’eux pourront étre groupés les noyaux a structure analogue ou voisine (1).
Nous distinguerons ainsi :

10 Les noyaux réticulés, & charpente de chromatine constituée par un
réseau trés dense, dont les éléments juxtaposés figurent & premiére vue des
granulations ou de minuscules batonnets : d’ou I'aspect d’ensemble granu-
leux, de ces noyaux. On peut citer ici les 7radescantia, Tulipa, Hyacin-
thus, des Graminées comme le Blé, I’Arrkenaterum, des Orchidées. Ce
type de noyaux est trés répandu ; d’apres I'étude vitale, la structure a été
considérée comme finement granuleuse, réticulée-granuleuse, ou filamen-
teuse-réticulée. L’observation attentive a montré cependant que ces noyaux
sont -en réalité constitués par une agglomération tres dense de filaments
réunis sans doute par de fines anastomoses (TeLEzINSKI, 1930, chez Trades-
cantia). Les éléments filamenteux intervenant dans la structure seraient les

(1) Tout récemment C. DELAY (1944) a publié un essai de classification des types de

structure nucléaire en se fondant sur I'importance plus ou moins grande du « réseau »
elle distingue ainsi des noyaux euréticulés, réticulés, semi-réticulés et aréticulés.

E. B. XXVI 12
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chromonémas (1) ; ces chromonémas seraient tres [ichement et trés irrégu-
lierement enroulés et entremélés. Par suite de cette interprétation beaucoup
d’auteurs pensent que I’expression de noyaux réticulés est impropre et qu’il
conviendrait de désigner cette catégorie de noyaux sous le nom de noyaux
chromonématiques (Kuwapa, 1937 ; GerrLer, 1937). Cependant, comme il
semble bien exister des anastomoses entre les chromonémas, nous pensons
que I'expression de noyaux réticulés ou réticulés-filamenteux peut étre con-

Fi1G. 69. — Vicia Faba, type de noyau réticulé a chromocentres.

servée : elle a 'avantage d’étre indépendante de toute idée précongue au
sujet des chromonémas (2).

Lles noyaux réticulés sont encore caractérisés par la faible proportion
de caryolymphe. Leur apparence granuleuse pourrait étre due, en partie, & la
visibilité des chromoméres. \

20 Les noyaux réticulés, trés analogies aux précédents comme structure
d’ensemble, mais possédant surle réseau des amas chromatiques plus impor-
tants qui se détachent du reste et qui ont recu le nom de ckromocentres.
Dans cette catégorie, nous trouvons les noyaux d’Allium Cepa, de Pinus
maritima, de Vicia Faba (fig. 69), de Zea Mays, pour ne citer que les plus
connus,

Les noyaux de Brimeura amethystina (Liliacées), récemment étudiés par
Buvar (1942), semblent également devoir étre classés ici : ils sont caractérisés
par la présence de trées volumineux chromocentres bien individualisés dans un
réseau dense et homogéne.

3° Les noyaux que nous classons ici peuvent étre rattachés aux préceé-
dents, en supposant que les chromocentres prennent une grande impor-
tance, tandis que le réseau, au contraire, se réduit a peu prés a des filaments
d’union entre les divers chromocentres : on aura ainsi un type de noyaux a
chromocentres unis entre eux en un réticulum, comme dans les Arum et
beaucoup d’Aroidées, la Bryone, la Jusquiame. Ces noyaux peuvent étre
encore interprétés comme des noyaux réticulés dans lesquels la caryolymphe

(1) Le chromonéma est une partie fondamentale du chromosome se présentant comme
un filament chromatique, souvent enroulé en une spire trés serrée a certains stades de
la division nucléaire. Cette notion de chromonéma parait bien établie aujourd’hui. Nous
I’exposons dans le chapitre consacré a la mitose (voir p. 219).

(2) NeBEL (1939) affirme qu’on n’admet plus guére aujourd’hui I'existence d’anas-
tomoses entre les chromonémas dans le noyau interphasique ; cependant il fait une
réserve pour le noyau au repos proprement dit ; or ¢’est du noyau au repos qu'il s’agit
surtout ici dans ce chapitre et nous avons vu plus haut (p. 146) que certaines expériences
sur les noyaux de Tradescantia étaient favorables a I'existence d’un réseau de chroma-
tine.
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a pris un développement important, de sorte que la partie chromosemienne
du noyau s¢ trouve [ragmentée et répartie en chromocentres plus ou moins
gros. Les chromocentres s’y montrent fréquemment composés de granula-
tions (chromomeres) (fig. 70).

A ce type de noyaux se rattachent étroitement ceux de Vicloria regia
var. eruztana, connus depuis une étude de Herrz (1932), et quise distinguent
par leurs gros chromocentres composés. On trouve également de ces chro-
mocentres composés, ¢’est-a-dire résultant de la fusion de plusieurs chro-

Fic. 70. — Arum italicum, type de noyau a chromocentres compo-
sés; 12 et 13, noyau intermitotique ; 14-19, prophase. Dansles [i-
gures 12 et 13 on voit des micronucléoles.

mocentres élémentaires (sammelchromocentren), dans le Collinsia bicolor
(HEerrz, 1932) et dans le genre Agapanthus (GerrLer, 1933). Dans le genre
Alectorolophus, Wrrscu (1932) a indiqué que les noyaux au repos renfer-
maient trois ou quatre tres gros chromocentres appliqués étroitement contre
la paroi nucléaire ; il pensait qu’il s’agissait d’une structure créée artificiel-
lement par les fixateurs. Cependant il n’en est rien comme nous l'avons
montré (1937) et les Alectorolophus (Rhinanthus) doivent étre considérés
comme des plantes & chremocentres composés ; ceux-ci forment souvent de
véritables plaques pariétales trés chromatiques. Les noyaux de Bryoniz
dioica paraissent avoir une structure assez analogue.

Le Lathraea clandestina, que nous avons particulierement étudié, fournit
aussi un trés bel exemple de cette structure remarquable du noyaun : les
chromocentres sont en nombre assez variable dans les tissus somatiques,
mais ce nombre est toujours trés inférieur au chiffre diploide des chromo-
somes ; certains.chromocentres ne sont pas pariétaux (fig. 71) : d’autres sont
rattachés au nucléole. Les noyaux de Lathraza ne sont donc pas du type
euchromocentrique, mais du type & chromocentres composés. L'étude de la
mitose, faite plus loin, permet d’en fournir la démonstration (p. 200).

Certains de ces noyaux, a chromocentres composés, rappellent les noyaux
euchromocentriques par la situation périphérique de leurs chromocentres et
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I’absence d’un lien visible entre les chromocentres, qui paraissent ainsi
parfois indépendants. Cette disposition établit un passage avee la catégorie
suivante.

40 Noyaux possédant des chromocentres penphenques ou en majorité
périphériques, appliqués contre la membrane nucléaire, & réseau non visible
sur le vivant : noyaux périchromocentriques.

Dans ce groupe, exceptionnellement, certains chromocentres peuvent étre

Fi6. 71 a, b, ¢, d, ¢, noyaux somatiques de Lathraea clandestina au
repos ou intermitotiques, vus en coupe optique, pour montrer le
nucléole relié aux chromocentres, dont certains ne sont pas parié-
taux (a, ¢, d, e) ; f, h, noyaux n’ayant qu'un petit nombre de chro-
mocentres de tailles trés inégales (ceux-ci tous figurés en noir ou en
pointillé) ; g, noyau dont le nucléole, dérangé par le rasoir, em-
porte avec lui deux chromocentres; fig. i, noyau du tapis de
I'anthére dont tous les chromocentres sont représentés, soit en
noir (plan de la figure), soit en pointillé ou par un simple contour
(autres plans) : on voit aussi un corps annexe arrondi sur le nu-
cléole ; fig. j, k, un méme noyau prophasique vuau plan supérieur
et en coupe optique ; fig. [, noyau somatique a chromocentres
petits et relativement nombreux (tous représentés aux diflé-
rents plans) ; fixation Nawaschin. Grossis. 2.000.

disposés dans I'espace compris entre le nucléole et la membrane et il existe
aussi des chromocentres périnucléolaires ; mais le plus grand nombre des
chromocentres est réparti sur le pourtour du noyau, parfois méme la tota-
lité s’y trouve localisée (plusieurs noyaux de Broméliacées décrits par
J. DOuTRELIGNE, etc.). Les noyaux qui rentrent dans cette catégorie sont
tous, d’autre part, des noyaux « homogeénes » in ¢ivo. Ils correspondent aux
noyaux sans réseau des auteurs et, dans I'ensemble, représentent les noyaux
euchromocentriques au sens large, ou bien encore les noyaux dits & prochro-
mosomes. Pour marquer la différence cependant, et pour montrer 'impor-
tance attachée a la disposition périphérique des chromocentres, nous les
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appellerons périchromocentriques. 11 s’agit d’un vaste ensemble dans lequel
nous établirons les subdivisions suivantes :

a) noyaux dont le nombre des chromocentres égale celui des chromo-
somes, ou bien s’en rapproche beaucoup: n. isochromocentriques. Ex. : Radis,
Brassica, Capsella.

b) noyaux dont le nombre des chromocentres est toujours inférieur et,
souvent trés inférieur a celui des chromosomes, par suite de 'absence d’hété-
ropyenose pour certains chromosomes : n. oligochromocentriques. Ex. :
Ricin, Haricot, Courge, Capucine, Dattier (fig. 55, p. 138).

11 nous resterait & examiner dans quelle mesureil est possible également,
chez les Protistes et dans les cellules animales, de distinguer des catégories

Fra. 72. — Noyaux dans trois espéces de Spirogyra montrant de
nombreux petits chromocentres dans une substance fondamentale
en apparence homogeéne et « vide » : a et b, Sp. maiuscula ; ¢, d,
Spirogyra non dénommés. D’aprés GEITLER, 1942,

nucléaires. Pour les Organismes inférieurs, nous en parlerons dans un pro-
chain chapitre (voir p. 362 et seq.) ; certains de leurs noyaux paraissent étre
“dutyped chromocentres (fig. 72); pour les cellules animales, la question nous
parait encore peu avancée: cela tient sans doute & ce que les cellules des
Métazoaires se prétent moins bien que celles des Métaphytes a I'observation
vitale ; or celle-ci, comme nous l'avons vu, joue un grand réle pour la défi-
nition des différents types nucléaires. D’aprés le simple examen des figures
données par les cytologistes, nous pouvons déja cependant nous assurer
qu’il existe un type de structure nucléaire tres répandu sans doute dans les
cellules animales, c’est celui d’un réseau avec de forts empéitemants chro-
matiques (chromocentres) aux points d'intersection des mailles : les noyaux
de divers tissus des larves de Salamandre en fournissent un excellent
exemple et 'on notera que la comparaison la meilleure serait a faire avec
les noyaux des Arum, dans la cellule végétale, (noyaux a chromocentres com-

rcin.org.pl



178 CYTOLOGIE

iplexes unis en un réticulum). Mais il existe certainement dans la cellule
animale d’autres types de noyaux et, par exemple, d’aprés GerrLer (1938),
les noyaux des Diptéres se rattacheraient au type « Tradescantia », tandis
que ceux des Gerris (Hétéropteres) pourraient étre assimilés aux noyaux a
« prochromosomes » des Végétaux. Si I'on tient compte du fait que dans la
cellule animale les noyaux ont été décrits trés souvent comme étant homo-
génes in vivo, il ne serait pas impossible que le type nucléaire a euchromo-
centres ou & « réseau léger » y soit trés répandu. De nouvelles recherches
pourront sans doute répondre a cette question.

st
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‘CHAPITRE V

La mitose ou caryocingse.

Les noyaux peuvent se présenter sous deux aspects : celui du repos, en
Tabsence de toute activité cinétique et celui de la division dans laquelle le
noyau subit des transformations caractéristiques en vue de son partage en
deux noyaux-fils. L.a division nucléaire vraiment essentielle par son dérou-
lement, ses résultats et sa généralité, c'est la division, dite indirecte, ou
caryocinése, ou plus simplement mitose ; 'importance du phénomeéne est
soulignée par son caractére quasi-universel, aussi bien chez les Végétaux que
chez les Animaux et méme chez les Organismes inférieurs. Certes il existe
de nombreuses variantes de la mitose, depuis celle de I’Amibe et du Péridi-
nien, jusqu’a celle des globules rouges de Triton ou des poils staminaux de
Tradescantia. Cependant certains caractéres communs a toutes ces mitoses
montrent qu’il s’agit d’'un phénomeéne foncierement de méme nature : ces
caracteéres sont, tout d’abord, la manifestation au cours du cycle mitotique
de batonnets ou de filaments, fortement colorables par les couleurs basiques
d’aniline, les chromosomes. La division longitudinale, ou clivage, de ces
mémes chromosomes et leur distribution égale entre les deux noyaux-fils
n'est pas moins remarquable (1), de sorte que la mitose apparait comme un
mécanisme d’'une admirable précision assurant la répartition égale de la
substance des chromosomes, ou chromatine, au cours de la reproduction
nucléaire. Cette division permet la transmission égale, qualitative et quanti-
tative, de la chromatine, dans les générations nucléaires successives du soma
ou corps végétatif, d’ott son nom de caryocinése ou mitose somatique. Les
divisions nucléaires réductrices qui aménent, dans la lignée reproductrice,
la diminution de moitié du nombre des chromosomes ne sont, comme nous
le verrons, que des mitoses modifiées.

Les mitoses somatiques se succédent, & une cadence rapide, dans tous les
tissus jeunes, dans les méristemes, au cours de I'édification des organes.
I’examen d’une coupe dans une extrémité de racine permet done, en géné-
ral, d’observer des noyvaux aux divers stades du cyele mitotique ; or ces
stades se succedent d’'une maniére continue, mais, pour la commodité de la
description, il a été convenu, depuis fort longtemps, d’établir dans ce cycle

(1) 11 résulte d’une controverse entre Ed. van BENEDEN et L. GUuIGNARD, au cours
de 'année 1889, que FLEmMING et GuiGNArD ont découvert, en 1883, le dédoublement

des chromosomes dans la division nucléaire, I'un chez les Animaux, 'autre chez les
Végétaux.
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certaines subdivisions qui ont re¢u les noms de prophase, métaphase, ana-
phase et télophase (STRASBURGER, 1884 ; HEIDENHAIN, 1894). D’autre part,
entre la télophase et la prophase de la division suivante, le noyau reprend
une structure assez semblable a celle d’'un noyau au repos proprement dit :
c’est la période dite de I'intercinése, ou de 1'interphase ou de Vintermitose
(MALVESIN, 1946). :

[. — DESCRIPTION GENERALE DE LA MITOSE
DANS LE TYPE NUCLEAIRE DES LILIACEES (fig. 73)

Il est avantageux de décrire tout d’abord la mitose somatique en prenant
pour type les noyaux a grands chromosomes tels que ceux des Liliacées
(Trillium, Paris, Allium, Jacinthes, Fritillaires, etc.), ou d’autres familles
(7T'radescantia, Vicia Faba, Podophyllum peltatum, etc.). Les noyaux de ces*
plantes, par leurs dimensions, constituent des objets de choix dans I'étude
du cycle mitotique ; aussi les descriptions classiques de mitoses chez les Végé-
taux sont-elles toujours plus ou moins basées sur un petit nombre de ces
plantes qui ont été reconnues particulitrement favorables comme dans les
travaux de MarTens (1922-25), de Suare (1929), de DarringTon (1935),
de MensiNkAr (1939) qui peuvent servir de point de départ pour une des-
cription générale du phénoméne mitotique. Aprés avoir donné ce schéma
d’ensemble, nous verrons dans quelle mesure les recherches les plus récentes
ont permis d’apporter des précisions et d’effectuer certains progres. Il faut
reconnaitre d’ailleurs que, depuis une dizaine d’années, les travaux sur la
mitose se limitent le plus souvent & I'étude d’une période particuliere de la
division, ou a la solution d’un probléme volontairement restreint, ce qui
s’explique, car on peut admettre que les grandes lignes du cycle mitotique
sont maintenant suffisamment connues. Par contre il reste encore beancoup
a faire du coté des plantes a petits chromosomes ou & noyaux d’'un type
différent ou nouveau. Le point de vue morphologique dans ces études, sans
avoir perdu de son importance, se trouve d’autre part, aujourd’hui, largement
dépassé assez souvent par des préoccupations concernant la physiologie
ou la mécanique des déplacements chromosomiques au cours de la cinése.
Dans ce courant de recherches s'inscrivent les noms de BeLAr et de ses dis-
ciples, de DArRLINGTON et de son école, des eytologistes japonais (Kuwapa, ete.)
et américains (NEBEL).

Au cours de la mitose un probleéme fondamental a toujours été celui de la
permanence, sous une forme ou sous une autre, de I'élément chromosomique
dans I'intervalle entre deux divisions. Dans 'impossibilité ot 'on a été long-
temps, et ou I'on est encore d’ailleurs assez souvent, d’envisager une conti-
nuité fondée sur des images cytologiques, on a fait appel a des preuves
indirectes, ou d'un ordre particulier, comme dans les travaux de Boveri
sur le genre Ascaris. Une théorie qui a bénéficié autrefois d’une certaine
faveur, celle de I'alvéolation, et qui a trouvé son expression dans les travaux
de I'école de Louvain (GREGOIRE, DE LiTARDIERE), rendait compte imparfai-
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tement de cette persistance par une série de transformations qui incorpo-
raient les chromosomes au réseau généralement reconnu dans le noyau au
repos. Ces vues sont a peu pres abandonnées aujourd’hui, et la pérennité
des chromosomes dans le cycle nucléaire mitotique est attribuée désormais,

F16. 73. — Schéma d’ensemble de la mitose dans une plante a
grands chromosomes : A, intermitose ; B, C, D,E, prophases ; E,
fin de prophase ou métacinése ; I, métaphase ; G, début d'ana-
phase ; H, anaphase; I, J, K, télophases. La région d’insertion

est visible le long du chromosome a la métacinése et surtout a

. la métaphase comme une partie plus claire ; en g, sont représeu-
tés deux chromosomes au début de 1’anaphase, 'un a insertion
médiane, 'autre 4 insertion terminale ; 4 la télophase noter 1'ap-
parition des nucléoles, la formation de la plaque cellulaire (J), les
bourrelets membranogeénes (K). N. B. Lefuseau, dans les figures F,
G, H, I, a été représenté par un peintillé, bien qu’il se montre
fréquemment fibrillaire aprés fixation,

par la plupart des cytolbgistes, & un constitnant fondamental de ces mémes
chromosomes, 1'élément chromonématique dont I'évolution est suivie a toutes
les phases de la cinese. Nous commencerons par donner une description
générale de la mitose, indépendamment de toute interprétation théorique,
quitte & revenir ultérieurement sur la notion de chromonéma.
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La prophase débute, dans le noyau qui s’appréte a se diviser, par un gon-
flement, dii sans doute & une hydratation de la caryolymphe. L.’augmenta-
tion de volume du noyau est donc le premier symptome d’une entrée en
mitose. Le noyau, qui présentait un réseau trées dense a I'état de repos
(fig. 73, A), se modifie de telle sorte que des parties du réseau se séparent
les unes des autres par suite de la rupture de certaines fines anastomoses.
Ces éléments du réseau, des qu’ils ont acquis une certaine indépendance,

Fi16. 74. — 1, noyau au repos d’Allium ascalonicum paraissant
constitué par des filaments granuleux entremélés plutdot que par un
réseau; 2, jeune prophase montrant des filaments spiralés trés
allongés; 3, chromosomes a I'anaphase ayant une apparence mo-
niliforme due a I’enroulement spiral de deux chromatides ; remar-
quer la dualité des extrémités de certains chromosomes; 4, télo-
phase montrant nettement la double structure spirale des chromo-
somes a ce stade (D’aprés Kosny, 1933) x 3.400,

montrent le caractére de filaments trés fins, sinueux, ou méme parfois spi-
ralés, qui sont les chromosomes prophasiques. Ces ébauches chromoso-
miques, a ce stade de filaments trés longs, minces et entremélés, ont recu le
nom de dolichonemas (Korrericu, 1930) (fig. 74, 2).

La prophase consiste donc essentiellement dans I'apparition de chromo-
somes aux dépens d'un réticulum de chromatine, ol les chromosomes avaient
visiblement perdu leur individualité et ou il n’était méme plus possible d’as-
signer & chacun d’eux un territoire déterminé dans le noyau. Les chromo-
somes prophasiques sont, au début, eux-mémes assez mal délimités : étant
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trés longs et courbés dans divers sens, souvent & angles aigus et parfois
emmeélés en une sorte de peloton, leur ensemble a pu étre considéré autrefois
comme un filament continu ou spiréme, filament qui se découperait ensuite
transversalement en chromosomes distinets. Ce stade spiréme résulte d'une
fausse apparence et il ne semble pas avoir d’existence réelle.

Or, & un certain moment de la prophase, parfois dés le début, les chromo-
somes longs et fins apparaissent fissurés longitudinalement, de sorte que le
noyau, a ce stade, est parcouru par de longs éléments chromatiques compo-
sés de deux filaments disposés parallelement cote a cote, ou, plus souvent,
comme tordus ensemble en une spire relachée (1).

Les chromosomes, durant la prophase, subissent ensuite un raccourcisse-
ment progressif accompagné d'un épaississement; en méme temps leur
caractere chromatique s’accentue ; leur structure propre devient ainsi
moins apparente et méme leur caractére d’éléments doubles, fissurés longi-
tudinalement, peut s’obscurcir et devenir indistinct parfois en fin de pro-
phase.

La fin de la période prophasique se signale par la présence de chromosomes
nettement plus courts et pouvant dés lors étre reconnus et distingués les uns
des autres par leurs caractéres individuels ; ils sont souvent constitués alors
par deux filaments (chromatides) lachement tordus ensemble (enroulement
« relationnel » ou réciproque) ; mais, ce qui caractérise plus spécialement ce
stade c’est, d’'une part, la disparition de la membrane nucléaire et I'appari-
tion d’une formation nouvelle le fuseaw achromatique (fig. 73), d’autre part
la disparition du, ou des nucléoles, dont la taille avait jusque-la diminuée
progressivement au cours de la prophase.

Avant la disparition de la membrane nucléaire et I'apparition du fuseau
il est possible déja de constater une orientation générale des anses chromo-
somiques suivant le grand axe nucléaire. MARTENSs (1929), qui a observé ce
fait sur le vivant, attribue & une tension bipolaire se manifestant au sein du
suc nucléaire. Par ce phénomene, les portions chromosomiques qui occupent
I’équateur du fuseau, « perdent leurs sinuosités et deviennent plus droites
et plus strictement paralléles ».

Le fuseau achromatique est une figure caractéristique de la métaphase
et de I'anaphase ; comme son nom lindique, il s’agit d’une formation dé-
pourvue d’affinités pour les colorants. Son apparition,en fin de prophase,
débute généralement par deux sortes de capuchons, dites calottes polaires
(fig. 75), situées en deux points opposés du noyau en division. Lorsque la
membrane disparait le fuseau se compléte en s'étendant au travers de la
région occupée par les chromosomes, prenant ainsi la forme d’une sorte de
tonnelet. Les chromosomes, qui jusqu’alors se trouvaient dispersés, se rap-
prochent les uns des autres pour se disposer a I'équateur du fuseau, déter-
minant par leur présence une figure caractéristique qui mérite assez souvent

(1) Cette torsion a été considérée comme caractéristique, dans la théorie chromonéma-
tique que nous exposerons plus loin, sous le nom de spirale résiduelle (voirp.‘224_ et seq.);
elle représenterait un héritage de I’enroulement existant précédemment a la télophase,
d’olt son nom ; en ce sens, la prophase continue, au moins pour une part, la télophase.

-
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le nom de plaque équatoriale. Ce stade correspond a la métaphase et le stade
qui précede immédiatement la métaphase, alors que les chromosomes sont
encore en peloton, re¢oit le nom de métacinése, ou de prémétaphase : c’est
encore la période dite de « tassement équatorial » (1).

Les chromosomes métaphasiques (fig. 76) peuvent étre contenus tout
entiers dans le plan équatorial (auquel cas leur ensemble constitue bien une
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Fia. 75. — Noyau pro- Fi1G. 76. — Groupes de chromosomes anaphasiques de
phasique de Hyacin- tailles trés inégales chez deux Liliacées, I’Eucomis
thus montrant les undulata (A et B) et le Beschorneria yuccoides (C
calottes polaires,d’a- et D) (D’aprés M=me¢ J. KarprERICH, 1930).
prés Rosyns (fix. et
color.).

sorte de plaque) ou, le plus souvent, surtout s’il s'agit de chromosomes
allongés, ils touchent seulement a ce plan par un point déterminé qui peut
se trouver par exemple vers leur extrémité, ou bien encore dans le voisinage
de leur région médiane ; ce point correspond & une région bien définie du
chromosome, comme nous le verrons plus loin ; le reste du corps chromoso-
mique s’étend d’un c6té ou de 'autre du plan équatorial ; toutefois il demeure
au sein de la substance fusoriale et ne s’en écarte pas, comme certaines figures
trop schématiques qui ont été données de ce stade tendraient a le faire
croire.

Les chromosomes métaphasiques sont généralement trés chromatiques,
de sorte qu'a moins de traitement spécial on ne leur reconnait. aucune struc-
ture ; ils apparaissent a ce moment fissurés dans le sens longitudinal et les
deux moitiés, si elles sont situées dans le plan équatorial, sont exactement
superposées. (Cest a ce stade métaphasique qu’il est le plus facile de compter
les chromosomes dans une vue polaire de la plaque équatoriale ; 'arrange-

(1) Un caractére du noyau en fin de prophase, surtout dans les cellules allongées, est
le changement de forme dans le sens de 'allongement qui lui fait prendre I'aspect d’un
fuseau aux extrémités amincies, en relation parfois avec des fibrilles cyvtoplasmiques
(‘ibrilles préfusoriales). Cet allongement du noyau peut étre acquis dés les premieres
manifestations prophasiques, dans les cellules étroites.
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'ment des chromosomes les uns par rapport aux autres s’y montre, en géné-
ral, tout a fait queleonque et M. Nawascuin (1936) a montré que les chro-
mosomes, dans une plaque équatoriale, étaient disposés au hasard les uns
par rapport aux autres et non groupés par paires homologues, comme cer-
‘tains auteurs ont cru 'observer parfois (observations sur les Crepis, confir-
mées par ScHAEDE, 1937, sur le Galtonia candicans) (1).

Le début de I'anaphase est marqué par la séparation des deux moitiés
chromosomiques (chromatides), qui se détachent 'une de I'autre tout d’abord

Fia. 77. — Schéma de la métacineése : a, apparition des calottes po-
laires ; b, les chromosomes, dont les régions d'insertion étaient
tournées vers le pdle (p), émigrent vers la région équatoriale ;
d, le stade métaphasique est atteint (D’aprés BELAR, 1930).

au niveau de leur région d'insertion sur le fuseau. Cette séparation s’ac-
centue et, lorsqu’elle est totale, chaque chromatide, qui est devenue un
chromosome-fils, gagne respectivement les poles opposés; chacune d’elles,
pendant cette migration, parait réunie au péle fusorial par un filament
achromatique qui prend appui sur cette partie du chromosome ‘dont nous
avons déja reconnu 'existence en plaque équatoriale et qu'on peut appeler
la région d’insertion au fuseau. Ces sortes de fibrilles, déja présentes a la
métaphase, se manifestent d’une maniére plus apparente a 'anaphase,
- donnant au fuseau un aspect strié caractéristique, surtout avec certains
fixateurs (fig. 77, C). .

Le point d’attache des fibrilles achromatiques, & la métaphase et & 'ana-
phase, suit des regles trés précises qui sont toujours les mémes pour un chro-
mosome donné : tantot cette région est médiane et le chromosome semble
attiré en son milieu, tantot cette région est terminale ou subterminale
(fig. 73). De ces différents modes résultent des figures différentes des chro-
mosomes filamenteux, au cours de cette partie de 'anaphase qu’on appelle
parfois V'ascension polaire, et pendant laquelle les chromosomes-fils sont
orientés et dirigés vers les poles fusoriaux,

I.e point d’union d'un chromosome avec I'équateur du fuseau (qui coin-

(1) On connait cependant des exemples exceptionnels de chromosomes somatiques
régulierement associés par paires homologues. Ce phénoméne constitue ce qu’on appelle
«'appariement somatique », observé particuliérement chez les Diptéres. EEn outre, dans
fes plaques métaphasiques groupant des chromosomes de tailles trés différentes, les
petits chromosomes sont généralement groupés au centre (fig. 78).
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cide avec le point d’attache des fibrilles anaphasiques) est souvent marqué
par une constriction, dite constriction d’insertion,et, dans certains cas, par
la présence d'un corpuscule colorable trés petit. Ce rétrécissement et ce
grain chromatique marquent 'emplacement du centromére ou kinétochore
sur lequel des travaux récents ont attiré I'attention (1). L’anaphase débute
par la division de ce corpuscule dont le role semble particuliérement impor-
tant (fig. 73).

La télophase (fig. 73 et 74, 4) commence lorsque les chromosomes, arrivés.

3z
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1'16. 78. — Plaques métaphasiques dans la radicule de I’Eremurus
spectabilis (Liliacée) montrant pour quelques chromosomes un
appariement somatique. x 2.500 (D’aprés Upcorr, 1936).

aux poles, se rapprochent les uns des autres et subissent diverses transfor-
mations qui conduisent a la reconstitution de deux noyaux-fils. I se produit
d’abord ce qu’on appelle le tassement polaire (GREGOIRE et WyYGAERTS,
1903), phénomeéne de mise en contact des chromosomes, suivi bientdt de leur
éloignement (2) ; quant a I'évolution des chromosomes eux-mémes elle a
été souvent déerite comme une sorte de creusement, d’alvéolisation de leur
substance qui, jointe a la formation d’anastomoses entre les différents chro-
mosomes, reconstitue un réseau nucléaire complexe (réseau de réseau). Il
semble qu’en réalité, ce qui se passe est, dans ses grandes lignes, I'inverse
des phénomeénes prophasiques; c’est-a-dire que les chromosomes perdent
peu a peu leur chromaticité et laissent voir a leur intérieur les filaments
chromatiques minces qui forment leurs constituants essentiels (fig. 73). La -
caryolymphe reparait, ainsi que les nucléoles, et la membrane nucléaire se
reforme. Les filaments chromatiques se déroulent et s'unissent par des
anastomoses pour reconstituer un réseau. Par suite de la réapparition de la
caryolymphe et du gonflement qui en résulte, les noyaux-fils se gonflent et
reprennent peu a peu le volume primitif. Lie noyau passe dans I'interphase.
En somme, si I'on s’en tient aux grands traits du phénomene, la télophase
nous fait assister a une sorte de désintégration du matériel chromosomique
(catachremase) qui s’oppose A la phase constructive de la prophase (arachro-

(1) Le terme de kinélochore & été proposé par Suare (1935) ; cette méme région a
¢té appelée cenfromére par DarLiNgToN (1935). Une discussion s’est engagée entre plu-
sieurs cytologistes au sujet de I’expression la plus convenable. Il semble que le terme de
centromere soit préférable, car il a I'avantage de rappeler le mot de centrosome, cor-
puscule a rdle cinétique trés comparable et antagoniste.

(2) Certains auteurs ont considéré le tassement polaire comme une structure artifi-
cielle. 11 est certain que ce phénomeéne est plus ou moins accentué, mais sa réalité a été
prouvée par des observations vitales (MARTENS, 1926).
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mase). Les deux termes que nous venons de citer soulignent le fait d'une
augmentation de la chromaticité dans un cas et de sa diminution dans
I'autre. Ces variations sont en relation avec la teneur en acides nucléiques
(jui, apres avoir augmenté réguliérement au cours de la prophase, diminue
symétriquement pendant la télophase.

_Quant a l'interphase, encore nommeée I'intermitose, elle ne correspond pas
a une période de la division comparable aux autres : ce n’est en somme que
le point de rencontre entre la fin de la télophase et le début de la prophase,
dans une succession de divisions rapides comme ¢’est la régle dans les méris-
temes. Les cytologistes distinguent en général, pour cette raison, les noyaux
interphasiques des noyaux au repos proprement dits. Ils ont d’ailleurs
encore une autre raison de le faire, car les noyaux interphasiques, dérivant
de noyaux télophasiques polarisés, ¢’est-a-dire dont les régions d’insertions
chromosomiques sont toutes situées d’'un méme coté du pourtour nucléaire,
conservent ordinairement leur orientation caractéristique (c’est la l'origine
des noyaux a chromatine polarisée ou Kappenkerne, dont nous avons déja
parlé). En outre, dans les noyaux prophasiques qui leur font suite, il sera
possible, assez souvent encore, d’observer une orientation des chromosomes
en direction de l'ancien péle télophasique. Cette persistance de I'orientation
des chromosomes, a I'intérieur du noyau, depuis la télophase jusqu’a la pro-
phase, en passant par I'interphase, est une preuve, souvent indiquée, de la
permanence des chromosomes a travers le cycle mltothue

Finalement, si nous voulons résumer les principaux mouvements qui
affectent les chromosomes au cours de la mitose, nous sommes conduit a
distinguer tout d’abord les déplacements complexes qui les aménent a se
disposer en une plaque équatoriale au stade de la métaphase et ceux, plus
frappants peut-étre, mais plus simples, qui leur succeédent pour les conduire
en direction des poles. Pour analyser ces mouvements il parait avantageux
de les décomposer dans les phénomeénes suivants, reliés les uns aux autres
et qui ont recu des noms spéciaux ; c¢’est ainsi qu’on parle, suivant la termi-
nologie de DARLINGTON, de congression, pour le déplacement qui amene les
centromeres & se disposer a égale distance des poles a I'équateur du fuseau ;
d’orientation. pour le mouvement qui dispose les centromeéres-fils a I'opposé
I'un de I'autre par rapport aux poles de la figure achromatique ; enfin, sous
le nom de distribution, on peut entendre la dispersion et I'étalement cote a
cote et & peu pres régulierement, des chromosomes et de leurs centroméres
en plaque équatoriale. Aprés la métaphase, enfin, viennent la dissociation
dicentrique des chromatides, I'ascension polaire des chromosomes-fils et le
tassement polaire suivi d'un écartement télophasique.

La division nucléaire que nous venons de décrire correspond a une caryo-
cinese dans une cellule végétale : dans ses grandes lignes elle pourrait s’ap-
pliquer a une cellule de Métazoaire, ce qui atteste I'unité des phénoménes
cellulaires dans les deux Régnes; cependant nous ferons observer que les
mitoses, dans les cellules somatiques des Métazoaires, ont lieu généralement.
avec le concours de centrosomes (divisions dites, pour cette raison, amphias-
trales, par opposition aux divisions anastrales des Végétaux); en outre, les
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mitoses dans la cellule animale sont caractérisées par la position centrale
du fuseau et par la disposition des chromosomes qui, a la métaphase, for-
ment, non pas une plaque, mais une couronne équatoriale. Ces différences,
on le voit, sont assez secondaires et elles ne modifient en rien les caractéres
essentiels de la caryocinése sur lesquels nous allons revenir maintenant pour
les analyser de plus pres.

1I. — ETUDE PARTICULIERE DE LA MITOSE

La description que nous venons de faire est en effet assez schématique.
Dans le détail apparaissent de nombreux points qui auraient besoin d’étre
préeisés ou qui font 'objet de controverses. Clest le cas notamment du cli-
vage longitudinal des chromosomes, qui se manifeste ordinairement d’une
maniére nette au cours de la prophase, mais qui parfois aussi ne peut pas
étre reconnu, sinon fout a fait en fin de prophase, ou méme seulement a la
métaphase ; il arrive d’ailleurs que la dualité des chromosomes se montre
clairement au début de la prophase, puis devienne indistincte peu avant la
métaphase (1). Le moment exact de ce clivage est encore matiére a discus-
sion, certains auteurs admettant un clivage précoce effectué a la télophase
ou méme & la métaphase ou a la prophase dela division précédente (2).

Cette idée est d’ailleurs en relation étroite avec la théorie du chromonéma
que nous exposerons plus loin.

a) Le ITuseau achromatique.

La nature du fuseau achromatique, sa structure et la réalité de ses fibrilles
donnent lieu également & diverses interprétations : les cytologistes sont
d’accord en général pour attribuer, dans une large mesure, a la caryolymphe
la genese de la substance fusoriale, ou plus exactement on admet que la
substance fusoriale et la caryolymphe ne sont quune seule et méme subs-
tance. Les calottes polaires, par lesquelles débute souvent le fuseau, ne
seraient que de la caryolymphe ayant filtré au travers de la membrane
nucléaire au moment ou le noyau se contracte dans cette région ; ainsi se
créerait un espace correspondant a4 'emplacement primitif du noyau et on

(1) Les fixateurs dont 'action est gonflante, comme le picroformol de Bouin, pro-
voquent souvent l'oblitération de la fente de clivage, rendant ainsi impossible la dis-
tinction des chromatides.

(2) Kuwapa et NAkAMURA (1933-34), DarLINGTON {1937), admettent que le clivage
a lieu pendant I'interphase (mais pour les premiers auteurs ce serait 'interphase de la
division précédente), Certains méme, comme GoopspeeD, UBER et AVERY (1935) et
surtout NeBEL (1939), pensent que le clivage se produirait trois cycles mitetiques avant
que la séparation des chromatides ne devienne ecffective. Il semblerait d’autre part
assez naturel que le clivage se produisit pendant la période du plus grand allongement
des chromosomes, c’est-a-dire pendant 'interphase: mais on tend a penser aujour-
d’hui que la métaphase réalise les conditions les plus favorables par suite de I'aben-
dance des acides nucléiques a ce stade.
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s’accumulerait la substance fusoriale. Cette description résulte principale-
ment des travaux de RoByns (1924-29),sur les Hyacinthus, confirmés par
MarTENS (1929) sur le Tradescantia et par d’autres cytologistes ; mais on ne
saurait en conclure que ce schéma de la formation du fuseau achromatique
s’applique & tous les cas de mitose ; en particulier les calottes polaires ne
s'observent pas dans les microsporocytes. L’idée exprimée par RoByns
{p. 434) que le fuseau normal ne saurait apparaitre dans les mitoses soma-

Fic. 79. — La mitose observée in vivo dans les poils staminaux de.
Tradescantia virginica ; les stades figurés vont de I’anaphase (A,
B, C) alatélophase (D) ; remarquer ’absence de fibrilles fusoriales,
sauf en C ol se montre la plaque cellulaire (D'aprés BELAgr, 1930).

tiques sans étre précédé par un stade de calotte polaire ne se vérifie pas
d’une maniére générale dans 'étude des méristémes. Quoiqu’il en soit, la
substance du fuseau parait bien étre, pour une large part, d’origine nucléaire
et, suivant toute probabilité, elle serait constituée par I'enchyléme nucléaire
plus ou moins modifié au contact du eytoplasme. Pour éviter I’emploi de
deux termes différents, K@rpEricu (1930) a méme proposé la dénomina-
tion commune de substance parachromosomique.

La substance fusoriale n'a pas évidemment un cycle fermé, car, en télo-
ph ase, au moment de la reconstitution des noyaux-fils, il en reste une partie
qui joue un role, semble-t-il, dans I'élargissement du fuseau et qui finit par
disparaitre sans avoir été utilisée dans les nouveaux noyaux. Le phragmo-
plaste, ou partie médiane élargie du fuseau, serait cependant, pour certains
auteurs (BEckEer, 1938), un produit cytoplasmique (Voir & ce sujet p. 514).
D’aprés Wapa (1932-35), le fuseau se composerait d’une substance fibril-
laire et d’une substance interfibrillaire : la premiére seule entrerait dans la
co nstitution des noyaux-fils dont elle formerait la caryolymphe, la seconde
formerait le phragmoplaste. Conarp (1939) distingue également, dans le
fuseau, une partie correspondant a la caryolymphe et une partie correspon-
dant a ce qu’il nomme « I'appareil lamellaire » et qui serait d’origine cyto-
plasmique. I1 est certain d’ailleurs que le fuseau se transforme constamment
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au cours de la mitose et qu’il est nécessaire de faire le départ entre le fuseau,
tel qu’on l'observe & la métaphase, celui qui est constitué & 'anaphase et
enfin celui qui subsiste a la télophase (1).

On a souvent discuté au sujet de I'aspect strié, fibrillaire, du fuseau achro-
matique, car, dans I’observation vitale, 'apparence de cette figure fusoriale
est homogene (Rosyns, 1929 ; MarTENs, 1929) (fig. 79) ; on a donc cer-
taines raisons de penser que les fibres du fuseau seraient, au moins en partie,
produites sous I'action des fixateurs et représenteraient une structure artifi-
cielle. Cette structure, toutefois, ne serait pas sans signification et, d’apres
BerLar (1927-28), RoByns (1929), Daruingron (1937), elle traduirait une
structure préexistante orientée dans le sens longitudinal. On pourrait penser
a des sortes de canaux,séparés par des intervalles d’hydratation différentc.
I1 semble bien prouvé d’ailleurs que le fuseau se contracte plus énergique-
ment dans le sens transversal que dans le sens longitudinal, sous I'effet
déshydratant des fixateurs. Le fuseau présente donc des propriétés diffé-
rentes, suivant les directions, vis-a-vis des agents susceptibles de 'imbiber :
il posséde une anisotropie de gonflement. Au lieu de fibrilles, certains
observent plut6t des lamelles dont I'ensemble constitue « 'appareil lamel-
laire » (Conarp 1939, dans I'exemple des Spirogyra).

Les expériences de microdissection ont montré, par ailleurs, que le fuseau
était formé d’une matiere assez dense, résistante, qui s’oppose & la pénétra-
tion facile d’une aiguille ;mais la consistdnce du fuseau varie notablement
au cours de la division. Ces expériences ne s’opposent pas d’ailleurs a I’exis-
tence d’une structure fibrillaire, au moins dans la région polaire du fuseau.
comme 'admet Wapna (1935). L’ascension polaire anaphasique des chromo-
somes s’accompagnerait d’une liquéfaction progressive de la région médiane
du fuseau. L’existence de ces changements physico-chimiques de la subs-
tance fusoriale, au cours de la mitose, sont encore mis en évidence autrement
dans les observations de W. J. Scamint (1939) en lumiere polarisée. D’apres
cet auteur, les fibres du fuseau ont une réalité que souligne leur caracteére
biréfringent ; ce seraient des « fibres protéiques » biréfringentes. Par contre
le corps intermédiaire qui se développe pendant I'éloignement des groupes
anaphasiques (fibres interzonales) aurait une origine tout autre que celle
des fibres fusoriales en raison de son absence de toute biréfringence.

En résumé la figure achromatique de la mitose varie dans sa constitution
au cours de la cinése ; des éléments différents prennent part a sa formation
et lui donnent un caractére hétérogéne (fig. 80), bien que la plus grande
partie de sa substance soit de nature nucléaire et dérive de la caryolymphe.

L’intérét des études récentes sur le fuseau nucléaire tient au réle qui lui
est attribué par beaucoup d’auteurs dans les mouvements anaphasiques des
chromosomes (voir a ce sujet BeErLAr, 1929). Wana (1935) admet encore
récemment que les chromosomes anaphasiques sont entrainés par la con-

(1) Dans les divisions spermatocytaires des Insectes, des restes du fuseau peuvent
persister sous forme de faisceaux de fibrilles. Rattachées aux centrosomes d’une part
et aux chromosomes de I'autre, ces fibrilles constituent le nucléofusome d'HiRsCHLER
(1932) (cf. p. 294).
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traction de fibrilles fusoriales. On pense aujourd’hui qu’il est nécessaire de
faire intervenir,non seulement le fuseau, mais surtout les mouvements et
les attractions propres des chromosomes et la répulsion réciproque des cen-
tromeéres. Le fuseau se comporterait plutét comme un guide que comme un
élément actif de la mécanique chromosomique, mais ¢’est un guide indispen-
sable, car, en I'absence de fuseau orienté, les chromosomes demeurent sur

A

)
.
.
.
'
'
.
.
’

Fic. 80. — Comparaison entre les formations fusoriales anapha-
siques dans la cellule animale (A) et dans la cellule végétale (B).

place (mitoses colchiciniques, voir p.201) et toute la cinése s’en trouve
modifiée. Nous reviendrons plus loin sur le role du fuseau dans Je méca-
nisme de la mitose.

b) Le nueléole et son eomportement.

Le role du nucléole (ou des nucléoles), au cours de la mitose, est encore trés
problématique : leur disparition au cours de la prophase et leur réapparition
en télophase ont conduit beaucoup d’auteurs a y voir des éléments de nature
trophique, dont la substance constituerait une sorte de réserve utilisée au
cours de la division. Cette utilisation pourrait étre plutdt d’ordre énergé-
tique que d’ordre substantiel, car il est difficile d'admettre que la substance
nucléolaire puisse étre utilisée directement pour 1'élaboration des maté-
riaux chromosomiques, comme certains auteurs I'ont soutenu a diverses
reprises. Les images ou I'on a décrit la substance nucléolaire « s’écoulant »
sur les chromosomes pour contribuer a leur formation, ou s’incorporant au
spiréme a la prophase (Vax Cawmp, 1924 ;: ZirkLe, 1931, ete.) sont trés pro-
bablement cytologiquement exactes, mais elles ne doivent pas étre inter-
prétées sans doute d’'une maniére aussi simple, et comme une preuve d’un
passage ou d’'un échange direct de substance entre chromosomes et nu-
cléoles. Les rapports peuvent étre, certes, topographiquement trés étroits
entre nucléoles ou substance nucléolaire et chromosomes, surtout chez les
Organismes inférieurs (voirchap. VII, p.266) et ¢’est pour des cas de ce genre
qu’on a créé le terme de « nucléole de chromatine » ou de caryosome ; mais
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les études précises ont toujours montré que I'expression était impropre et
que les mnucléoles, prétendus chromatiniens, résultaient d’un enrobement
momentané de la chromatine par la substance nucléolaire, ou bien encore
d’une confusion des chromosomes avec la masse nucléolaire treés dilatée,
au.sein de laquelle ils se trouvent comme masqués.

I1 est d’ailleurs malaisé de savoir quel genre de transformations subit le
nucléole au moment de sa disparition, et si, par exemple il est seulement
dispersé au sein de la caryolymphe ou bien entiérement désintégré et ramené
4 des constituants plus simples. Les méthodes cytologiques habituelles ne
peuvent guére nous instruire a ce sujet: elles ne mettent en effet en évidence
que les substances nucléolaires suffisamment condensées et agglo mérées.
I’évolution chez les Plantes Supérieures, que nous avons ici particuliére-
ment en vue, montre que le nucléole, en se désagrégeant, semble fournir des
matériaux protéidiques utilisés au cours de la mitose, mais qu’il ne contri-
bue pas directement, ni a I’élaboration du réticulum, ni & celle des chromo-
somes ; il parait plus probable que la substance nucléolaire, avant la méta-
phase, est incorporée, au moins en partie, a la matiére fusoriale, puis qu’elle
s’en dégage de nouveau a la télophase. Actuellement, d’ailleurs, la tendance
serait plutét d’interpréter les rapports indéniables entre chromosomes et
nucléoles dans le sens d'une élaboration de ces derniers par les chromosomes,
mais cette opinion n’est pent-étre pas mieux fondée que la précédente (voir
a ce sujet p. 215). ot

Le cycle nucléolaire est d’ailleurs trés variable, surtout chez les Protistes

" (voir p.266); il I'est aussi, dans une certaine mesure chez les Métaphytes et
chez les Métazoaires ; en outre les formations nucléolaires ne sont pas tou-
jours homologables : c’est ainsi que Cuarron et O. Tuzer, dans la sperma-
togénése des Lombriciens, sont amenés a distinguer des « nucléoles vrais »
et des paranucléoles. Les premiers seuls sont permanents (voir p. 218).

En fait, au cours de la mitose, le nucléole disparait assez souvent, juste
avant la métaphase, pour reparaitre ensuite a la télophase, mais cette dis-
parition des nucléoles peut se faire plus ou moins tot et elle peut étre plus
ou moins brusque : c¢’est ainsi que, chez beaucoup de plantes, on a décrit
le nuclécole conservé a la métaphase et se divisant a 'anaphase trés irrégu-
lierement ; on peut trouver, a ce stade de la séparation des chromosomes, le
nucléole encore trés chromatique, en forme de larme ou bien en forme
d’haltére produisant deux parties inégales. La persistance du nucléole a la
métaphase, et sa division en méme temps que les chromosomes, semble plus
particuliérement étre le fait des noyaux a gros nucléole et & petits chromo-
somes (fig. 81). En dehors des observations déja anciennes de NEMEC,
MarTins MANo, LuNpEGARrDH, celles plus récentes de Guipu (1930) sur
les Acacia, de Gavaupax et divers collaborateurs (1935) sur les Phaseolus
et I’ Aesculus Hippocastanum, ont montré le comportement de ces nucléoles
particuliers. Chez les Acacias non australiens, d’aprés Gaimpu, le nucléole
se diviserait assez régulierement & la mitose, donnant deux globules nucléo-
laires dirigés respectivement vers chacun des poles. Le nucléole ne disparai-
trait donc & aucun moment et il aurait ainsi un cycle fermé ; cependant sa
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taille est fortement réduite a I'anaphase. DE LitArpIikRrE, cependant (1935),
n’a pas observé (chez Lupinus polyphyllus) que le nucléole puisse reconsti-
tuer directement le nucléole du noyau-fils. Chez diverses plantes a gros
nucléoles (Courge, Haricot, Lupin) nous avons observé assez souvent
(P. DANGEARD, 1937) le nucléole conservé a la métaphase, et méme se divi-
sant inégalement pendant I’anaphase, mais ensuite il y a toujours, d’apres
nous, disparition totale avant la reconstitution télophasique. On peut
admettre que, trés généralement, il en est ainsi et que le nucléole, méme
quand son existence se prolonge plus ou moins longtemps, finit par dispa-

A

F16. 81. — Stades de la division du nucléole a la métaphase et a
I'anaphase d’aprés Guimpu. A, plaque équatoriale d’Acacia hor-
rida ; B, anaphase : C, nucléoles occupant les pdles de la figure
mitotique chez I’ Acacia Farnesiana.

raitre complétement au cours de I'anaphase, pour reparaitre au cours de la
télophase sous forme de gouttelettes en relation ou non avec des chromo-
somes déterminés. Nous discuterons plus loin (voir p. 215) du rdle attribué
a certains chromosomes dans I'élaboration des nucléoles. Assez souvent la
substance nucléolaire apparait a la télophase en plusieurs régions diffé-
rentes ; puis, les petits nucléoles ainsi formés [usionnent ensemble pour don-
ner un gros nucléole unique dans le noyau interphasique.

¢) Durée de la mitose.

La durée de la mitose ne peut étre mesurée qu’au moyen d’observations
vitales : chez les Végétaux, les poils staminaux de 7radescantia constituent
un objet classique pour I’étude de la mitose sur le vivant ; ony atrouvé que
la mitose s'effectuait en 75 minutes & la température de 25° et en 135 minutes
a la température de 100 : sa vitesse est donc fortement influencée par la
chaleur. Dans les cellules stigmatiques d’Arrhenaterum, MAwTENS (1927) a
donné les durées suivantes & 19° : prophase, 36-45 min. ; métaphase
7-10 min. ; anaphase, 15-20 ; télophase, 20-35. L’ensemble de la division
exigerait 78-110 minutes. Dans les hématies de Triton, d’aprés JoLLy et
CoMANDON, la prophase dure environ 45 min., la métaphase 20 min., 'ana-
phase 15-20 min. et enfin la télophase 25 a 30 min., ce qui donne pour la
division compléte une durée de 105 a 115 min.
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d) Méeanisme de la mitose.

Le mécanisme de la mitose et son explication ont donné lieu a beaucoup
d’hypothéses dont aucune ne peut étre considérée comme satisfaisante.
Dans les premiers travaux fondamentaux sur le mécanisme de la mitose
QVAN BenepeN, HEmENHAIN, Biitscuri, Harrog, Bovery, R. LiLLig, ete.),
on invoquait des actions relativement simples (contraction de fibres, actions
électro-magnétiques, courants dans le protoplasme, ete.). Le premier qui
ait émis I'hypotheése de la contractilité des fibres du fuseau est VAN BeNE-
pEN (1887). StrasBURGER (1886) expliqua tout d’abord le déplacement
des chromosomes par leur motilité propre; plus tard (1905)il admit la con-
traction de fibres particulieres qu’il appela « zugfasern » ou fibres tractrices
et il établit une distinction entre elles et d’autres fibres, qui vont, dit-il, d'un
péle a I'autre et qu’il nomma fibres de soutien (stiitzfasern). Des fibres trac-
trices ont encore été décrites par Nassonov (1918), qui les compare a des
pseudopodes d’amibe capables de se rétracter, plutot qu’a des fibres muscu-
laires, car, dit-il, elles ne s’épaississent pas en se contractant. Plus récem-
ment encore deux savants russes, SHIwAGo et TrRoukHATCHEWA (1939-40)
ont repris les études de Nassoxov sur les « filaments de traction » qu’ils
mettent en évidence au moyen dune hydrolyse par de l'acide sulfurique
relativement concentré, suivie d'une coloration par ’hématoxyline ferrique.
Ces « filaments » tireraient leur origine d’une substance qui s’écoulerait des
chromosomes a la métaphase, vieille idée qui s’apparente a celle de BELar
(1929). On a pu opposer a I'opinion qui attribue un réle actif & des fibres
tractrices, le fait que certaines mitoses semblent avoir lieu malgré I'absence
de fuseau différencié : ce serait le cas pour la division de la cellule générative
dans le tube pollinique, si 'on en croit NawascHINE (1910) et de nombreux
auteurs qui 'ont suivi; mais les travaux récents n’ont pas confirmé cette
maniére de voir et il semble établi que la mitose du noyau générateur dans
le tube pollinique, bien que souvent déformée par suite de 1’espace restreint
est accompagnée parfois, d'un fuseau achromatique (Coorer, 1936 ; GEerr-
LER, 1941). Nous avons vu d’autre part que les travaux en lumiére polarisée
(W. J. Scumipt) parlent en faveur de I'existence, au sein du fuseau achro-
matique, de fibres protéiques biréfringentes et il serait séduisant d’attribuer
au raccourcissement de ces fibres (par plissement des chaines moléculaires
de polypeptides) une action tractrice sur les chromosomes a I’anaphase. On
.est done revenu aujourd’hui de divers cotés, sinon a reprendre P’ancienne
idée de Van BENEDEN et de STRASBURGER, du moins & redonner quelque
réalité et quelque role aux fibres fusoriales. Cette attitude est-elle justifiée ?
il semble que la réalité de ces fibres n’est rien moins quesprouvée, comme le
montrent les expériences de microdissection et, d’autre part, méme s'il est
légitime d’admettre une structure orientée du fuseau, il ne s'en déduit pas
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Texistence de fibres élastiques indépendantes, auxquelles seraient attachés
les chromosomes, comme le veut cette théorie.

L’action de forces électro-magnétiques a été invoquée par de nombreux
auteurs anciennement et tout d’abord par Livcie (1903) mais, plus récem-
ment, Kuvwapa (1928-29) et Mexsinka1 (1939) lui attribuent, non sans rai-
son, une certaine vraisemblance. D’aprés cette hypothése, on pourrait
admettre tout d’abord que les chromosomes, chargés négativement, se dis-
poseraient a égale distance des poéles en plaque équatoriale, par suite de la
répulsion des centrioles électro-négatifs tous les deux (ou des extrémités du
fuseau chez les Plantes dépourvues de centrosomes). Puis les chromosomes,
ou leurs centromeéres, acquerraient une charge électro-positive au contact
du cytoplasme (électro-positif), aprés la disparition de la membrane nu-
cléaire ; dans ces conditions les centromeéres, ayant subi leur division,
seraient attirés respectivement vers les poles demeurés électro-négatifs.
D’aprés ZirkLE (1928) qui se montre favorable a Iexplication de LiLLiE et
de Kuwabpa, le changement de signe de la charge électrique portée par les
chromosomes pourrait étre dii, dans le genre Zea, a I'incorporation dans ces
chromosomes de substance nucléolaire électro-positive ; mais ZIRKLE, en
1931, souligne certaines difficultés de la théorie « électrique » lorsqu’on
'applique & une division nucléaire avec de longs chromosomes comme dans
le genre Pinus : dans cet exemple, en effet, les chromosomes, a la métaphase,
sont, pour la plus grande part de leur longueur, en dehors du plan équato-
rial et certaines portions de ces longs chromosomes en forme d’U, se meu-
vent, & 'anaphase, non pas vers les poles, mais en sens contraire. L’énoncé
de cette difficulté montre, en accord avec les données modernes, qu'il est
nécessaire d’attribuer une charge électrique particuliére, non au chromo-
some dans sa totalité, mais a4 une région définie, active dans le mouvement,
la région centromérique. La théorie électro-magnétique ne pourrait done
étre adoptée aujourd’hui qu’avec d’importantes modifications dans son
énoncé et il est bien douteux qu’elle puisse, méme dans ce cas, apporter a
elle seule une solution satisfaisante au probléme infiniment complexe posé
par les déplacements des chromosomes.

Les mouvements propres des chromosomes seraient, pour d’autres auteurs,
le facteur principal qu’il faudrait faire intervenir dans la mécanique de la
cinése ; mais, alors qu’autrefois on pouvait songer & une motilité particuliére
de I'ensemble du chromosome, il ne peut étre question aujourd’hui d’attri-
buer ces propriétés qu’a une partie bien définie du chromosome, le centro-
meére : il est bien apparent en effet, dans le cas des chromosomes longs, que
les extrémités chromosomiques suivent passivement les déplacements
imprimés par le centromére ; en outre, on sait qu’en I'absence de région
centromérique un fragment chromosomique ne présente plus de mouve-
ments dirigés (fragment acentrique).

11 semble bien d’ailleurs que le centromere ne puisse pas étre considéré
comme un élément doué d’activité motrice propre, mais plutot comme le
point d’application d’une force extérieure au chromosome (émanant par
exemple d’une interraction centromeére-centriole). La théorie, dite du mou-

]

rcin.org.pl



196 CYTOLOGIE

vement propre des chromosomes, ne repose donc sur aucune base réelle et
elle ne peut pas étre retenue, méme en lui donnant une forme moderne et en
la restreignant & la région centromérique.

L’étude des mitoses anormales, comme des mitoses colchiciniques, a mis
au premier plan le role du fuseau dans les mouvements dirigés des chromo-
somes. En I'absence de cette formation,les chromosomes clivés ne subissent
pas la dissociation dicentrique et ils demeurent groupés. Les travaux récents,
en soulignant d’autre part 'importance du centrom?re, montrent sur quels
points et dans quelles conditions s’exercent les forces mises en jeu au cours
de la mitose : ¢’est déja, on en conviendra, un résultat appréciable. Par
contre, au sujet de la nature de ces forces, nous ne sommes guere plus avan-
cés qu’autrefois ; mais nous savons qu’il n’est pas superflu de faire appel &
différentes explications et de faire intervenir des actions qui conjuguent
leurs effets. Comme I'a déerit CoNkLIN (1912) « mitotic phenomena are com-
plex and they are doubtless due to several factors, rather than to a single
one ».

II. — LES MITOSES D'UN TYPE PARTICULIER

a) Mitose dans les noyaux ‘euchromocentriques.

Chez les Phanérogames, principalement Dicotylédones, les noyaux sont
fréquemment du type a chromosomes courts et a chromocentres périphé-
riques appliqués contre la membrane nucléaire, chromocentres dont le
nombre atteint sensiblement le nombre des chromosomes lui-méme. La divi-
sion dans ce type de noyaux, dits a enchromocentres (ou a prochromosomes),
différe, par de nombreux caractéres, de la mitose dans les noyaux ordinaires
du type réticulés. Aussi devons-nous envisager a part ce mode de division.

Les premiers travaux sur ces noyaux avaient abouti a des conclusions
erronées au sujet des éléments chromatiques persistant pendant la phase
de repos (1). En effet, ces prochromosomes étant relativement gros et possé-
dant sensiblement la méme forme et la méme taille que les chromosomes
métaphasiques, leur nombre, d’autre part, semblant correspondre & celui
des chromosomes, plusieurs auteurs en avaient conclu a une quasi-identité
entre eux et les chromosomes, les premiers donnant naissance directement
aux seconds dont ils auraient représenté simplement I’état persistant et
légérement modifié durant I'interphase. C'est 14 une opinion qui fut soute-
nue en particulier par RosexBerG (1904) a propos du Capsella bursa-pas-
toris. D’apres cet auteur en effet les grains de chromatine du noyau au repos
représentent les chromosomes eux-mémes. OvERrTON, étudiant les cellules-

(1) Iis furent décrits tout d’abord sous le nom de pseudonucléoles par RoseEN (1892 )
puis désignés comme des « nucleinkorper » par Zacuarias (1895) ; OverTon (1906) les
nomma prochromosomes et ScuiLLER (1928) « dauerchromosomen s en raison du role
qu’ils leur attribuérent.
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meres du pollen chez diverses Dicotylédones, admet, lui aussi, que les chro-
mosomes persistent dans Tintervalle entre deux divisions sous forme de
prochromosomes. La méme idée d’une persistance des chromosomes dans le
noyau au repos a été reprise et défendue par ScuiLLer (1928), par ErcEHORN
(1930). Au contraire GrEcoire (1917, 1931) et J. DourreELiGNE (1932),
Herrz (1932), P. DANGeEARD (1934) ont montré que les soi-disant prochro-
mosomes n’étaient que des portions de chromosomes persistant et demeu-
rant chromatiques dans le noyau interphasique. GuiLLIERMOND et GAv -
THERET (1936) dans le Raphanus sativus, M1'¢ JouveENEL-MarciLLac (1939)
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Fr6. 82. — Schéma de la mitose dans un noyau du type euchromo-
centrique: A, intermitose; B, C, D, prophase; £, métaphase en vue
polaire ; F, anaphase.

dans le Brassica campestris interpretent de méme les « prochromosomes »
de ces deux Cruciféres et ils décrivent I’évolution de ces noyaux au cours
de la mitose, sensiblement dans les mémes termes que M™¢ DOUTRELIGNE.
On voit finalement que la majorité des cytologistes n’a pas ratifié 'opinion
de RoseEnBERG et d’Overron. L'existence de vrais prochromosomes est
possible, mais elle reste encore a prouver. =

Les anciens débats au sujet des prochromosomes et des chromocentres
semblent done terminés aujourd’hui et Paccord s’est fait au sujet de la véri-
table nature des noyaux euchromocentriques ; d’autre part 1'évolution
mitotique de ces noyaux est suffisamment établie maintenant, mais elle ne
répond pas a un type unique. Nous pouvons la décrire tout d’abord comme
suit d’aprés les recherches de M™¢ DouTRELIGNE sur les especes du genre
Luffa.

L’évolution prophasique de ces noyaux est caractéristique (fig. 82) : les
euchromocentres, qui étaient jusque-la de petits amas de chromatine situés
contre le pourtour du noyau, grossissent légérement et s’adjoignent des
sortes de prolongements filamenteux différenciés aux dépens du fond
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nucléaire jusque-la peu chromatique et sensiblement homogene : il en
résulte que les chromosomes prophasiques, au lieu de se présenter comme de
longs filaments sinueux, apparaissent comme des filaments courbés et rela-
tivement peu allongés dans lesquels il est possible, au moins au début, de
distinguer une partie fortement chromatique correspondant au chromo-
centre et deux prolongements moins chromatiques dont les extrémités se
perdent dans le fond nucléaire. La portion chromocentrique est constituée
elle-méme de deux parties séparées par un étranglement et il apparait nette-
ment qu’elle représente la partie du chromosome placée de part et d’autre
de la constriction d’insertion. A mesure que la prophase s'avance, l'en-
semble du chromosome devient peu & peu uniformément chromatique, mais
les chromosomes de la prophase ne sont jamais représentés par de trés longs.
filaments irréguliers comme dans les noyaux de type courant ; ils se raccour-
cissent en fin de prophase et deviennent les chromosomes métaphasiques
en batonnets ordinairement courbés, situés dans le plan équatorial du fuseau.
Dans la télophase les chromosomes subissent une évolution inverse de I'évo-
lution prophasique pendant laquelle ils disparaissent en tant qu’éléments
chromatiques sauf en ce qui concerne une portion voisine de la région d’in-
sertion laquelle est conservée dans le noyau interphasique et constitue
Peuchromocentre.

Cette évolution nucléaire se retrouve, dlaprés M™e DOUTRELIGNE, chez
diverses Cucurbitacées, dans la Balsamine, et dans le Calycanthus floridus -
elle a été observée également chez deux espéces de Lupin, comme Lupinus
luteus et L. hirsutus (de Zeeuw, 1936), mais avec des différences comme
1’absence de prolongements chromatiques réguliers en prophase et I'absence
de constrictions d’insertion sur I'enchromocentre. Les noyaux du L. luteus
présenteraient méme, a la prophase, lindication de filaments chromoso-
miques minces et spiralés, correspondant aux dolickonemas des noyaux du
type réticulé. Enfin dans une étude plus récente de M™e¢ DOUTRELIGNE
(1939), celle-ci a retrouvé dans le Gossypium herbaceum et dans le Coffea
arabica une prophase comportant des « filaments fort ondulés ou zig-zagants,
voire spiralés » et elle admet, en conséquence, que les noyaux euchromo-
centriques peuvent présenter un stade typique de dolichorema.

b) Noyaux oligoehromoeentriques et noyaux divers.

Le cycle chromosomique des noyaux euchromocentriques, tel que nous
venons de le décrire, suppose que le nombre des euchromocentres corres-
pond exactement & celui des chromosomes. Or, si ce fait est probable pour
certains noyaux, il est au contraire certainement inexact pour d’autres, en
particulier pour ces noyaux dont les chromocentres sont moins nombreux
que les chromosomes et que nous avons appelés pour cette raison oligochro-
mozentrigues (voir p.177) ; il en résulte, pour ces noyaux, certaines particula-
rités de la mitose. Ainsi dans le Ricin et dans le Haricot (Phaseolus vulgaris)
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Fia. 83. — Schéma de Ja mitose dans un noyau du type oligo-

chromocentrique (type Haricot ou Ricin): A, intermitose ; B a D,
prophase (on remarque ’apparition en B de deux ébauches chromo-
somiques peu chromatiques sans relation avec des chromocentres
et qu’on retrouve en C); D, tous les chromosomes ou presque sont
devenus entierement chromatiques ; £, métaphase en vue pol aire :
F, anaphase (on note le nucléole conservé et se divisant en deux
parties inégales).
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Fia. 84. — Stades prophasiques de la mitose et métaphase dans un
noyau il()tgl_l')omocenlres composés de Lathrza clandestina (I’apres
P. D., 1937).
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(fig. 83), le nombre des chromocentres est inférieur au chiffre 2n des chro-
mosomes. La prophase, de ce fait, présente certaines particularités dues a ce
que la plupart des chromosomes sont en relation, chacun pour leur part,
avee un chromocentre du noyau interphasique, tandis qu’un petit nombre
d’autres sont indépendants et non reliés directement & un chromocentre ;
leur origine est toute entiére aux dépens du fond nucléaire (P. DANGEARD,
1937).

Le Lathreea clandestina, plante a chromocentres particuliérement gros,
subit une évolution un peu différente d’ou il résulte que plusieurs des gros
chromocentres possédés par ses noyaux sont en réalité des chromocentres
composés : en effet on assiste, pendant la prophase, a la séparation de ces
chromocentres en plusieurs fragments (fig. 84). Certaines figures étoilées ou
en H présentées par les chromocentres, au début de la prophase, corres-
pondent certainement & ces phénomeénes de séparation, mais d’autres
chromocentres évoluent différemment et ils appartiennent évidemment a
un seul chromosome, car ils donnent naissance & des chromosomes filamen-
teux, peu allongés, avec participation de la substance du nucléoplasme. Le
Lathraea clandestina posséde done dans ses noyaux deux sortes de chromo-
centres, les uns comparables & des euchromocentres, les autres qui sont des
chromocentres composés.

Dans tous ces noyaux du type euchromogentrique, ou s’y rattachant, le
clivage longitudinal, en regle générale, ne s’observe pas durant la prophase
et il ne se manifeste qu’assez tard, dans la période prémétaphasique ou
méme seulement a la métaphase. Cependant M™e DourreLiGNE (1939) a
signalé des indications plus ou moins nettes de la division longitudinale des
chromosomes au début de la prophase.

IV. — LES MITOSES PATHOLOGIQUES

La mitose peut étre influencée dans son déroulement par de nombreux
agents physiques et chimiques. Les faits de cette nature ont donné lieu &
des travaux trés nombreux, soit que les auteurs aient eu en vue d’analyser
de la sorte le mécanisme mitotique, soit, plus souvent, qu’ils aient cherché
par une perturbation de la division nucléaire, & obtenir des cellules anor-
males, privées de noyaux par exemple, ou bien au contraire binucléées. On
sait comment le savant russe GErassimow (1890-1905) avait réussi a obte-
nir, par Paction du froid, chez les Spirogyra, des cellules sans noyau, en
méme temps que des cellules binucléées ou dont les noyaux avaient doublé
leur masse. Un brusque abaissement ou une élévation rapide de la tempé-
rature, 'action d’un anesthésique ou d’un poison chimique, peuvent avoir
des effets trés divers comme de bloquer une mitose commencée, empécher
la séparation anaphasique des chromosomes, entrainer la reconstitution
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d’un unique noyau, dit « noyau de restitution », provoquer la formation de
cellules & deux noyaux (en empéchant la formation d'une cloison entre les
noyaux-fils), ou bien encore amener la formation de noyaux didiploides
(& 4 n chromosomes). Ces actions ont été appliquées de préférence aux cel-
lules sexuelles a I'époque des divisions de maturation (voir & cesujet chap.X),
mais aussi a des tissus en voie de développement tels que des méristémes.
Parmi les influences spécialement actives sur le déroulement de la mitose
nous citerons les actions chimiques : de ce nombre sont les poisons que
Dustin (1929) appelle caryoclasiques, parce qu’ils ont pour effet de détruire
le mé canisme cinétique des noyaux, comme I'arsenic. qui « a des effets extra-
ordinaires sur I'activité des cellules» et la trypaflavine, autre agent treés actif
sur les noyaux. Chez les Végétaux les actions dues au chloral ont été parti-
culierement étudiées : on sait ainsi, depuis les travaux de Nemec (1904).
que I’hydrate de chloral a un effet mito-inhibiteur en paralysant le méca-
nisme fusorial ; dans les extrémités de racines chloralisées, la destruction
plus ou moins compléte du fuseau provoque des mitoses anormales dont
les chromosomes ne se séparent pas aprés leur division et demeurent grou-
pés en amas hyperchromatiques ; on obtient ainsi fréquemment des cellules
didiploides. Le chloral a pour effet d’autre part de bloquer les mitoses tout
en les modifiant : on dit que son action est mitoclasique, mais cet anesthé-
sique a l'inconvénient d’étre trés toxique et d’avoir un seuil d’efficacité
trés voisin de son seuil de toxicité. La colchicine, autre poison mitoclasique,
dont 'influence sur la mitose a fait I'objet de nombreux travaux dans ces
derniéres années, ne présente pas les inconvénients du chloral et il s’est
révélé, grace a son action sur les cinéses, un excellent agent de polyploidisa-
tion, d’olt son emploi trés fréquent par les généticiens (voir a ce sujet chap. X,
p. 361). Nous n’envisagerons a cette place que son effet sur la mitose.
I’étude des mitoses colchiciniques, sur des radicules de plantes diverses,
Allium Cepa, Vicia Faba, Phaseolus, Orge, Blé, ete., soumises a des solu-
tions de colchicine de concentrations variant généralement entre 1 p. 5.000
et 1 p. 1.000, a été faite par de nombreux auteurs parmi lesquels nous cite-
rons : Dustin, HAavas et Lirs (1937) ; P. et N. GavAaupan (1937-1938) ;
Beams et King (1938) ; LEvan (1938) ; MangeEnor (1938-1942). D’autres
auteurs comme NEBEL (1937), NeBEL et RurtLE (1938), DERMEN (1938),
Erestr (1938) ont décrit les déviations de la mitose sous I'influence de la col-
chicine, dans les poils staminaux de Tradescantia ou de Rhwo discolor-
L’étude la plus poussée et la plus précise est celle faite par LEvAN dans la
racine d’Allium Cepa, complétée par celle de MANGENOT sur le méme objet.
Il résulte de ces recherches qu’'une mitose colchicinique présente une pro-
phase normale et une prémétaphase peu modifiée ; mais, par suite de la des-
truction du fuseau en tant que structure organisée et polarisée, les chromo-
somes clivés de la métaphase ne subissent ni le rassemblement, ni I'orienta-
tion en une plaque équatoriale ; ils demeurent éparpillés, constituant une
figure de pseudométaphase ; leurs chromatides ne se séparent que lentement
I'une de Pautre, et elles restent longtemps réunies entre elles par la région
centromérique, ce qui donne lieu a des figures en forme de huit ou en forme
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d’x (fig. 85) ; lorsqu’enfin le centromeére finit par se diviser, les deux chro-
matides, devenues des chromosomes-fils, restent disposées cote a cote, paral-
lelement en « paires de skis » (fig. 85, ¢y, ¢,). On peut donc dire que, dans une
mitose colchicinique, le stade caractéristique de I’anaphase est supprimé :
il ne peut étre question que d’une pseudo-anaphase et, par suite de la non-
séparation de groupes anaphasiques, un noyau & nombre chromosomique
doublé s’est constitué ; celui-ci pourra, au moyen d’une pseudo-télophase,
repasser a4 I’état de repos, et, dans certains cas, recommencer un nouveau
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F1G. 85. — Schémas montrant le comportement des chromosomes
a la mitose et a la méiose dans les conditions normales et sous 'in-
fluence de la colchicine : A, prophase ; B, métaphase ; C, anaphase
(D’aprés LEvan, 1939).

cycle mitotique semblable qui le rendra octoploide. Dans les cellules des
poils staminaux de Rheo discolor, DErRMEN (1938) a pu observer des cel-
lules démesurément renflées renfermant des noyaux hautement polyploides
ayant jusqu’a 384 chromosomes, ce qui correspond a la succession de cing
cycles mitotiques (64 n). LEvan, chez I'Allium Cepa et MANGENOT ont
observé dans les méristemes de racines colchicinées des noyaux énormes
dans lesquels on peut supposer I'existence de plus d’un millier de chromo-
somes (128 n = 1024). Le retour dans les conditions normales, apres action
d’un milieu colchicingé, entraine la formation de figures de rétablissement et
peut conduire a la reprise de mitoses normales.

On a montré que la colchicine affecte uniquement les cellules aptes a la
prolifération : ce serait, d’aprés DusTiN, un réactif de '« imminence caryo-
cinétique ». Dans la racine d’Oignon elle agit fortement sur les ébauches
radicellaires péricycliques (MaNGeENoT, 1942). Par suite des caractéres par-
ticuliers des cinéses modifiées par la colchicine, qui subissent un fort ralen-
tissement et méme un temps d’arrét en fin de prophase, Dustin (1938) a
proposé le terme de stathmocinése (de srafipo : arrét) pour désigner la mitose
colchicinique.
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La colchicine semble ne pas avoir d’action appréciable, méme a des doses
fortes, sur le développement des Bactéries et des Champignons, mais elle
a une action sur les Amibes (Comanpon et de FomBrung, 1942). Chez les
Algues on a montré qu’elle provoquait des segmentations anormales chez
un Chlamydomonas (GAvAUuDAN) et quelle provoquait la polyploidie chez
les ‘(Edogonium (TscHERMAK) ; par contre des Algues marines comme les
Ulva linza et U. lactuca paraissent insensibles a son action caractéristique
sur la mitose (LEvAN et LEVRING, 1942). Les prothalles de Fougeres sont
influencés a des doses fortes et la colchicine a permis de les polyploidiser
(cf. chap. X, p. 333).

On a encore peu de renseignements sur le mécanisme de cette action si
particuliere de la colchicine sur le fuseau achromatique : cependant, étant
donnée I'importance reconnue des changements de viscosité qui affectent
la substance fusoriale au cours de la mitose, on peut penser que l'alcaloide
agit précisément en modifiant le cours normal de ces changements. Or les
substances mitoclasiques diminuent la consistance du fuseau, comme
P’avaient montré déja les expériences de Nemec (1915) qui soumettait a la
centrifugation des racines normales et des racines chloralisées : dans le cas
des racines chloralisées, il observait que les chromosomes étaient comme pla-
qués contre la paroi cellulaire du coté de la force, tandis qu’ils résistaient
au déplacement dans les racines-témoins. NEMec en déduisait que le fuseau
forme un systéme rigide dans lequel sont insérés les chromosomes ; le chloral
et sans doute aussi la colchicine détruisent cette rigidité. Cependant, d’apres
MANGENOT (1941) qui interpréte certains résultats obtenus par Kostorr,
la déviation stathmocinétique de la cinése serait corrélative d'une viscosit?
acerue, c'est-a-dire d’une déshydratation. Il est difficile actuellement de
prendre parti entre ces opinions contraires. Il semble établi aujourd’hui que
la rigidité du fuseau ne s’oppose nullement aux mouvements des chromo-
somes et qu’elle leur est méme nécessaire. Par conséquent il semble plutot
que la colchicine entrave ces mouvements orientés en détruisant & la fois
la rigidité et la polarité du fuseau. On sait par exemple que la viscosité
protoplasmique augmente dans une cellule en instance de division et les
agents physiques et chimiques qui ont pour effet d’accroitre cette viscosité
stimulent en méme temps 'activité mitotique (HerLBruny, 1922 1928 ;
CuamBERS, 1919 ; Serrriz, 1936). La colchicine aurait un effet inverse de
ces substances et elle agirait peut-étre en diminuant la viscosité de la matiére
fusoriale et en modifiant I'état physique des chromosomes. Le mode d’ac-
“tion de la colchicine semble par ailleurs spécifique, car divers auteurs ont
montré qu’elle n’influencait pas I'état physique du cytoplasme, qu’elle ne
troublait pas la cyclose des cellules végétales ni les déplacements des Amibes
et qu’elle respectait les mitochondries (NEBEL et RurrLE, 1938 ; BrEAMS el
King, 1938-1940 ; Gavaupan, 1937).

.rcin.org.pl



204 CYTOLOGIE

V. — DIFFERENCIATION LE LONG
DES CHROMOSOMES ET DUALITE
DE LA CHROMATINE

Hétérochromatine et Euchromatine.

La structure des noyaux du type euchromocentrique et la structure des
noyaux & chromocentres d’une maniére générale ont regu une interpréta-
tion particuliere du cytologiste allemand HEeirz. Celui-ci base son explica-
tion des chromocentres sur I'existence de deux sortes de chromatine diffé-
rant par leur comportement au cours de la mitose et qu’il appelle I'une
I'euchromatine, I'autre 'hétérochromatine. Voici quelle est I'origine de cette
notion et. comment il est possible d’aprés Herrz et d’aprés GerrLer (1938)
d’en faire 'application aux noyaux a prochromosomes.

On sait depuis longtemps (MoxtcoMEeRY, 1904) que les chromosomes
sexuels des Insectes ont la propriété de rester a peu prés inchangés dans
I'intervalle entre deux divisions, alors que les autres chromosomes (auto-
somes) subissent la régression habituelle et « disparaissent » en tant qu’élé-
ments reconnaissables pendant le repos du noyau. Cette propriété a regu plus
tard le nom d’kétéropycnose (Gurnerz, 1907) (1), et 'on dit que les hétéro-
chromosomes sont hétéropycnotiques. Ceci a été montré également chez les
Végétaux, par exemple dans les Hépatiques (HeiTz, 1928 ; LorBEER, 1934).
D’autre part, chez des Hépatiques hermaphrodites, ’'hétéropycnose peut
affecter certains chromosomes non sexuels, ou non différenciés par ailleurs
en rapport avec la sexualité : ainsi chez le Pellia epiphylla cinq des neuf
chromosomes ne disparaissent pas a la télophase comme les autres. car ils
conservent des portions colorables dans I'intercineése ; pour I'un de ces chro-
mosomes méme, I’hétéropycnose est presque totale, alors que pour les autres
elle n’affecte qu’une petite portion de leur extrémité (Herrz, 1928).

Il a été reconnu un peu plus tard que chez beaucoup de plantes Angios-
permes les chromosomes non sexuels eux-mémes (autosomes) pouvaient
étre conservés dans le noyau au repos sous forme de corpuscules colorables,
mais ceux-ci, comme ’a montré HEirz, ne sont que des portions des chromo-
somes achevés. A la substance de ces parties de chromosomes qui se modi-
fient peu et qui restent chromatiques durant le repos, He1rz a donné le nom
d’hétérochromatine, le reste du chromosome étant formé d’euchromatine.

(1) GurHerz avail montré que le chromosome X du Grillon, Achela campestris L.
et du Lygéide Pyrrhocoris aplerus se colore en violet par la triple coloration d’Hermann-
Flemming, alors que les autosomes se colorent en rouge. R. Poisson (1936) a obtenu
les mémes résultats avec les chromosomes X de Velia et de Gerris. Toutefois cette dif-
férence de coloration entre hétérochromosomes et autosomes serait, d’aprés ce dernier
auteur, plutot d’ordre physique que chimique, car leur constitution parait identique, si
I'on s’en rapporte aux indications fournies par la méthode de Feulgen.
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Les portions hétérochromatiques des chromosomes sont assimilables aux
euchromocentres de GREGOIRE et aux prochromosomes des auteurs. On voit
donc que la théorie de Herrz rejoint ici la notion déja vieille des chromo-
centres et, si elle n’en fournit pas une explication, elle tend a intégrer cette
notion dans une autre plus générale, celle d’une différence entre deux sortes
de chromatine : il reste a savoir si cette distinction, toute empirique, répond,
4 une disposition fondamentale du support chromosomique.

L’hétérochromatine peut se trouver localisée a I'extrémité d’un chromo-
some, mais, le plus souvent, ¢’est au voisinage de la constriction d’insertion
qu’elle se rencontre, de sorte que cette région se conserve ordinairement
dans le noyau au repos en constituant un chromocentre (euchromocentre).
Dans les noyaux euchromocentriques, ces régions d’insertion se disposent
sur le pourtour des noyaux en télophase, ce qui explique la situation des
euchromocentres contre la membrane nucléaire lorsque le noyau passe dans
'interphase. Dans les noyaux ou les chromosomes sont orientés vers un
pole cinétique a la télophase, les régions d’insertion se trouvent toutes diri-
gées du méme co6té et il en résulte pour les enchromocentres un groupement
caractéristique vers 'un des pdles, dans le noyau interphasiqu: : la chroma-
tine s’y trouve polarisée. ou plutdt le noyau, au lieu d’étre uniformément
chromatique, montre, d’un c6té, une région plus fortement colorable : on
dit qu’il s’agit d’un noyau a calotte (Kappenkern), d’un noyau @ chromaticité
polarisée, suivant ’expression de Mme DourreviGNE. Mais tous les chromo-
somes ne sont pas nécessairement pourvus d’une région hétérochromatique,
et il existe des noyaux ou seuls certains chromosomes présentent cette parti-
cularité : on voit done que le nombre des régions hétérochromatiques, donc
des chromocentres, ne correspond pas foreément au nombre des chromo-
somes ; il peut lui étre égal, mais il peut aussi trés bien lui étre inférieur ou
supérieur. Dans le cas des noyaux dits « & prochromosomes » il y aurait con-
cordance entre le nombre des chromosomes et celui des chromocentres, ou,
si la concordance n’était pas absolue, les deux chiffres seraient du moins trés
voisins, ce qui suffit dans I'état actuel des choses pour qu’un noyau soit
qualifié de noyau « & prochromosomes » D’autre part comme il existe des cas
ou un chromosome peut avoir, a lui seul, plusieurs régions hétérochroma-
tiques, il est & prévoir que le nombre des chromocentres ne sera pas toujours .
lié au nombre des chromosomes par une relation simple. I.’erreur de cer-
tains spécialistes en prochromosomes a consisté & ne pas tenir compte de
cette possibilité.

I’idée qu’il existe deux sortes de chromatine (hétéro- et euchromatine) a
rencontré en général la faveur des cytologistes. Cependant nous ne saurions
trop souligner que cette distinction repose en somme, en grande partie, sur
les différences de colorabilité par les teintures histologiques observées le long
de certains chromosomes, fait assez banal en lui-méme et qui pourrait bien
relever de causes assez diverses. Il est compréhensible, dans ces conditions,
que la limite entre les régions hétérochromatiques et les régions euchroma-
tiques ne soit pas toujours nette. Dans une coloration a I'’hématoxyline de
Heidenhain, suivant la durée de la différenciation, I'étendue de la zone hété-

E. B. XXVI 14



206 CYTOLOGIE

rochromatique est sujette a varier. Sans doute I’hétérochromatine se définit.
par son évolution et pas seulement en raison d'une affinité plus ou moins
marquée pour les colorants; cependant, en pratique, ce dernier caractere
joue un roéle prépondérant. Mémes difficultés en ce qui concerne la réaction
de Feulgen et ses résultats : Herrz (1935, p. 409) avait soutenu que 1'hété-
rochromatine ne se distinguait pas de I’euchromatine au moyen de cette
réaction et GerrLer (1937) soulignait le fait que les deux sortes de chro-
matine étaient également « nucléales ». Or, sil'on en croit DARLINGTON el

F16. 86. — Schéma d’un chromosome somatique a la métaphase,
d’aprés 'interprétation de D. Kostorr (1939). Les chromatides
comportent deux filaments porteurs de chromomeéres et entrela-
cées: certains chromoméres sont plus grands et plus chroma-
tiques que les autres et ils déterminent par leur présence des ré-
gions hétérochromatiques le long du chromosome (de chaque coté
du centromére par exemple).

La Cour (1940), cet énoncé comporterait une erreur et I'hétérochromatine
se distinguerait, en fait, de I’euchromatine, par sa charge supérieure en
acide nucléique.

Une autre distinction faite par Heirz (1934), & propos des chromosomes
géants des Dipteres, de deux sortes d’hétérochromatine (qu’il appelle « et g)
n'est pas faite pour simplifier le probleme de ce que 'on entend sous le nom
d’hétérochromatine et nous en dirons autant des distinctions faites par
GerTLER (1938) chez les Sauromatum et par FErRNANDEs (1939) chez les Nar-
cisses. Le fait d’avoir cherché a définir deux sortes d’hétérochromatine sui-
vant le degré de condensation, ou suivant la constitution chromomérique,
montre simplement, & notre avis, qu’il existe tous les passages entre I’hétéro-
et P’euchromatine. Malgré donc les efforts entrepris récemment de divers
cotés (DarLiNGgTON, WHITE) pour arriver a définir I'hétérochromatine d’une
maniére plus précise, les obscurités subsistent. Aussi n’y a-t-il pas lieu de
s'étonner des discussions auxquelles donne lieu la nature véritable des
diverses chromatines (voir plus loin, p. 225 comment peut s’interpréter I'hé-
térochromatine en termes de chromonéma). On n’arrive pas non plus a s’en-
tendre sur le point de savoir si ’hétérochromatine est, oui ou non, pauvre
en génes (voir p.403). Il est curieux de constater d’autre part que la théorie
de Herrz manifeste une sorte de retour vers I'ancienne conception dualis-
tique de la chromatine et ’hétérochromatine ressemble parfois étrangement,
il faut bien I'avouer, a une vieille connaissance des cytologistes, la basichro-
matine de HeipExuAIN (1). En somnie bien des difficultés dans ce domaine

(1) D'aprés les recherches les plus récentes,l'hétérochromatine se distinguerait par
une teneur élevé en acide pentosenucléique et, de ce point de vue, montrerait une
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des chromatines proviennent d’un défaut de précision dans les termes et du
manque d’accord entre les données des histologistes et celles des biochimistes
et des cytochimistes modernes (1).

affinité incontestable avec la substance des nucléoles. Cette opinion est corroborée
rar les relations constatées, par exemple dans les noyaux géants des Diptéres, entre
’hétérochromatine et les nucléoles (voir a ce sujet p. 233). Il faut noter aussi que pour
certains cytologistes I’hétérochromatine correspond & une propriété des chromoméres
(fig. 86), tandis que pour d’autres elle affecte surtout la matrice (fig. 98, p. 223).

(1) D’aprés MATHER (1944-1945) I’hétérochromatine se distinguerait par une activité
(« polygénique »), ¢’est-a-dire par une action combinée des génes pour déterminer une
variation quantitative. Pour DARLINGTON (1941) I’hétérochromatine serait génétique-
ment inerte dans I'’exemple des extra-chromosomes, ou chromosomes du type B chez
le Mais et le Sorgho. Le cycle de I’acide nucléique est chez eux anormal (allocyclie).

.



CHAPITRE VI

Le stock chromosomique diploide
et la structure des chromosomes.

I. — LA STRUCTURE DES CHROMOSOMES

I'ensemble des chromosomes dans une division somatique d'un Végétal
supérieur correspond & un nombre pair qu’on appelle le chiffre diploide (2n)

e
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Frc. 87. — Stocks chromosomiques diploides de différents genres
et especes de Commélinacées : 1, 2, 3, 4, 6, 10, 11, espéces de Tra-
descantia ; 5, 7, Rheeo discolor ; 8, Spironema fragrans ; 9, Callisia
repens (D’aprés ANDERSON et Say, 1936).

et c’est seulement dans le gamétophyte que ce chiffre est réduit de moitié
et qu'il devient haploide (n). L’assortiment chromosomique (2n) apparte-
nant & une plante donnée est appelé encore la garniture ou le stock chromoso-
mique diploide (ckromosome complément des auteurs de langue anglaise). On
peut lui appliquer encore le terme de génome, si I'on admet qu’il groupe
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Pensemble des génes. Ce génome se compose souvent de chromosomes dis-
semblables qui peuvent étre distingués les uns des autres par lenr morpho-
logie (fig. 87 et 88). Ainsi, dans le Crepis virens, il y a trois paires de chromo-
somes de taillesinégales ; dans le Vicia Faba, cing paires courtes et une paire
de chromosomes longs; dansla Jacinthe du Cap (Galtonia candicans), cing
paires de longs chromosomes, deux paires courtes et deux paires de chromo-
somes de taille intermédiaire ; dans le Butomus umbellatus les vingt paires

YIS T
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Fic. 88. — Chromosomes de diverses Liliacées montrant des satel-
lites et des constrictions secondaires. 11, Aloe saponaria ; 12, Ha-
worthia cymbiformis, chromosomes de la métaphase ; 13, chromo-
i%gle)s d’un groupe anaphasique (2 n = 14) (D’aprés R. TAYLOR,

5

de chromosomes peuvent étre distinguées en six groupes différant par la
taille.

On se trouve donc amené a penser qu’'un Organisme est non seulement
caractérisé par le chiffre 2n de ses chromosomes, mais encore par la morpho-
logie individuelle de ces derniers telle qu’elle ressort de 'examen attentif
des plaques équatoriales. Comme il est naturel, les études les plus complétes
et les plus précises sur les ensembles chromosomiques caractéristiques ont
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Fic. 89. — Plaques métaphasiques de Yucca filamentosa (a g.)

(Liliacée), A gave virginica (i dr.) (Amaryllid.) montrant les analo-
gies du caryotype (D’aprés Mc KELVEY et Sax, 1933).

été poursuivies sur des plantes & longs chromosomes comme les Tulipes
(Upcorrt, 1936, Woobns et BamBrorp, 1937), les Trillium (WarvkE, 1937),
les Allium, les Narcisses (Nacao, 1929-33 ; FErnanDEs, A, 1937-39). Sur
les plantes a petits chromosomes il est naturellement beaucoup plus difficile
de différencier individuellement les chromosomes du stock, comme il arrive
par exemple dans les Datura et surtout dans les Nicotiana ; mais, lorsqu’il
s’agit de grands chromosomes, il n’est pas toujours facile non plus d’évaluer
exactement leur longueur et leur forme exacte. Entre ces extrémes, il existe
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des intermédiaires et la plaque équatoriale d’ailleurs, chez certains Orga-
nismes, peut étre composée a la fois de chromosomes longs et dec hromo-
somes courts ; dans ce cas, les grands chromosomes présentent souvent
une disposition constante & la périphérie du groupement métaphasique
(certaines Liliacées, les Yucca, les Reptiles et les Oiseaux) (fig. 89). Chez les
Diptéres, on a remarqué que les chromosomes homologues sont associés par
paires (appariement somatique) a la plaque équatoriale.

[Zétude de ces groupements poursuivie dans des plantes trés diverses

X
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Fig. ()O — Plaque équatoriale somatique de Puschkinia libanotica
(Liliacée) (2 n = 14) montrant I'enroulement réciproque des chro-
matides :Jau centre se trouve une paire de chromosomes 4 satellites
(D’aprés DanrrineToN, 1936).

conduit finalement & envisager la constitution chromosomique des Orga-
nismes comme nettement définie et & y voir sous le nom de caryotype (1),
un élément caractéristique d'une unité systématique. Ce caryotype est
défini, non seulement par le nombre et les différences de tailles, qu'on peut
relever entre les chromosomes, mais encore par les particularités morpho-
logiques distinctives de ces derniers (fig. 88-90). Or des progrés trés intéres-
sants dont nous allons parler maintenant ont été réalisés dans I’étude mor-
phologique des chromosomes.

a) Morphologie du chromosome.

La forme générale des chromosomes est susceptible tout d’abord de varier
dans d’assez fortes proportions : ce sont trés souvent des filaments ou des
batonnets & section circulaire ; plus rarement ils sont courts et a peine plus

(1) D’aprés M. NawAscHINE (1933-34) le terme de caryofype a été introduit dans
la science par DELAUNAY.
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longs que larges, on méme presque ponctiformes ; leur diameétre peut varier
<t ils sont parfois effilés en pointe a leur extrémité. Certains chromosomes,
enfin, peuvent avoir la forme d’un anneau fermé sur lui-méme, mais ceci
est beaucoup plus rare. L’extrémité libre d’un chromosome semble avoir
des propriétés particuliéres, d’ou le nom de télomére donné a cette région
par certains auteurs. Lorsque les chromosomes sont des batonnets ou des
filamentsils présentent souvent une courbure caractéristique, d’oi1 la forme
en V ouvert tres [réquente, abranches égales ou inégales. Cette disposition
est liée & un trait important de la morphologie chromosomique, la région
d’insertion, qui mérite une description (fig. 92).

1. — LA CONSTRICTION D’INSERTION ET LE CENTROMERE.

Il est possible en effet de distinguer, en un point du chromosome, une
région amineie (ou paraissant amincie) qui partage le chromosome en deux
bras égaux ou inégaux : on lappelle souvent la constriction d’insertion,
parce que ¢’est en ce point que se fait I'insertion sur le fuseau achromatique
(fig. 73, G, g). Nous avons vu que cette région, ou, pourmieux dire, une partie
de cette région, avait regu, en raison de sonrdledanslemouvement anapha-
sique des chromosomes les noms de kirétochore ou de centromeére. Elle est
encore désignée sous les noms de constriction primaire, ou de constriction
cinétique, pour la distinguer d’autres régions rétrécies qui sont sans relation
avee le fuseau, les constrictions dites secondaires ou acinétiques. Le centro-
mere apparait, d’aprés les travaux récents, comme un emplacement bien
défini d’'un chromosome donné. Suivant sa position, I'insertion peut étre
médiane, submédiane, terminale ou subterminale. Lorsque I'insertion a été
décrite comme terminale (chromosomes télomitiques),il y aurait d’ailleurs
toujours, si 'on en croit certains travaux, un fragment chromosomique
minuscule situé de I'autre coté du centroinére par rapport au corps princi-
pal du chromosome, de sorte que, pour beaucoup d’auteurs, il n’y aurait
peut-étre jamais, & proprement parler, d’insertion absolument terminale.

Nous examinerons un peu plus loin le cas de certaines anomalies qui font
exception a cette regle.

L.es chromosomes ont donc tous, normalement. une région d’insertion interca-
laire et suivant la position du centromeére qui peut étre plus ou moins rapproché
de Pextrémité du chromosome, celui-ci sera dit iso-hétéro- ou céphalo-brachial.
Trés exceptionnellement cependant et dans des cas bien définis qui semblent
relever de causes accidentelles, un chromosome peut posséder un centromeére
terminal : c’est ainsi que des chromosomes de ce type ont été observés a la suite
d’une cassure transversale du centromere, soit que cette cassure ait été produite
expérimentalement (action de I’irradiation), soit qu’elle ait eu lieu dans les con-
ditions naturelles a la suite d’une division anormale du centromére dans le
sens transversal (misdicision suivant la terminologie de DarLincToN). D’autre
part, il peut arriver qu'un chromosome devenu télocentrique, c’est-a-dire &
centromeére terminal, rétablisse la position intercalaire de son centromeére : en’
effet, dans une anomalie étudiée par DarrincgToN (1939), celui-ci a signalé
Pexistence de chromosomes & deux bras parfaitement semblables et symétriques
par rapport au centromeére (tsochromosomes) ; leur formation s’explique si I'on
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admet que dans un chromosome télocentrique il pourrait se produire, apres
clivage. un pivotement des chromatides autour de la région centromérique qui
reprendrait ainsi une situation intercalaire entre deux bras chromosomiques
équivalents (fig. 91).

Le role du centromeére a pu étre précisé par les expériences qui ont réalisé:
des cassures du chromosome a son niveau. On a constaté qu’un fragment

a alla
b bjjb & b b
(3 < <
d djjd
e effe
Fie. 91. — Schéma montrant comment peuvent se former des chro-

mososomes ayant deux bras identiques (isochromosomes) a la
suité: d’une division anormale du centromére (D’aprés SHARP,
1943).

chromosomique dépourvu de centromeére n’accomplit pas 'ascension polaire
& Panaphase, ainsi qu'il résulte de diverses observations ; mais, si ce frag-
ment conserve une portion du centromeére, la régularité de son déplacement
mitotique peut étre assurée. Ce dernier point a été constaté par Me Crin-

Fic. 92. — Interprétation de la région centrométrique dans un
chromosome ayant deux paires de chromonémas : a, d’aprés MaT-
SUURA (1941); b, d’aprés Suare (1934) et Scuraper (1939);
¢, d’aprés DArLINgTON (1939) et NEBEL (1939); d, disposition
anormale des micelles du centromére facilitant la cassure trans-
versale.

Tock (1935) chez le Mais, sur des chromosomes ayant subi une cassure au
niveau du centromeére sous 1'action des rayons X.

Le centromére semble done jouer un réle important dans la mécanique
de la mitose : ¢’est en ce point que les chromosomes-fils (chromatides) com-
mencent & se séparer & I'anaphase comme s’ils étaient tirés par une fibre

rcin.org.pl
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fusoriale fixée a cet endroit ; au point de départ de ces « fibres tractrices »
on a signalé parfois Dexistence de corpuscules colorables (leitkirperchen)
(Nawascuin, 1927, chez le Galtonia ; Traxkovsky, 1930 chez les Crepis ;
DarringTON, 1936 ; ScHrRADER, 1936, chez I'Amphiuma) (fig. 92, b) qui
feraient partie intégrante du centromere (1). La partie principale du cen-
tromeére est, tout au contraire, non colorable, achromatique et méme anu-
cléale, ce qui explique Papparence d'interruption, de coupure, qu’elle déter-
mine le long du chromosome : ainsi, celui-ci se trouve séparé en deux bras le
plus souvent inégaux. Nous verrons plus loin comment se comporte le cen-
tromére au cours de la méiose (p. 320).

Les chromosomes métaphasiques offrent done, dans presque tous les cas, une-
région bien définie et nettement circonscrite d’attache au fuseau. Cependant on
connait certaines exceptions intéressantes, chez les Protistes par exemple
(Coccidies), ou Pon a décrit un point d’attache au fuseau, non localisé, mais
diffus et qui intéresse toute la surface du chromosome a la métaphase (Scura-
pERr et Ris, 1941). Aprés une irradiation au moyen des rayons X qui provoque
des cassures de ces chromosomes, chaque fragment se comporte comme le chro-
mosome entier; il produit sa propre moitié de fuseau et il peutse perpétuer pen-
dant plusieurs générations cellulaires.

2. — LLES CONSTRICTIONS SECONDAIRES ET LES SATELLITES.

11 existe souvent, sur certains chromosomes, d’autres régions rétrécies
analogues d’aspect aux précédentes, mais qui ne jouent aucun réle pour
linsertion anaphasique : on les nomme constrictions secondaires. Lorsque
ces constrictions secondaires sont situées au voisinage de I'extrémité d’un
chromosome, la partie terminale, isolée par le rétrécissement, porte le nom de
satellite ou de trabant (fig. 90 et 93). L'existence desatellites a été observée
pour la premiére fois par S. NawascuiNe (1912) chez le Galtonia candicans,
sous forme de petits corpuscules de chromatine réunis par un filament a
Pextrémité de certains chromosomes. Le savant russe, 4 I'époque ou il
découvrait ces corpuscules, pensait qu’il s’agissait de chromcsomes particu-
liers, suspendus comme par des fils ténus aux chromosomes de taille normale
et telle est 'origine du mot de « satellite ». D’aprés NawascHINE le Galtonia
candicans devait avoir 18 chromosomes et non 16, les deux chromosomes
supplémentaires étant représentés par les satellites. On ne tarda pas cepen-
dant & découvrir que ces corpuscules constituaient seulement une particula-
rité morphologique de certains chromosomes auxquels ils sont attachés.
NewroN (1924), chez le Galtonia, montra en effet que les satellites ne sont
en réalité que de petits fragments chromosomiques séparés par une cons-

(1) Le centromére (désigné encore sous le nom de kinélochore) parait étre un organe
relativement complexe, si I'on en juge par les travaux récents (fig. 92). D’aprés
ScHRADER (1939) I’élément qui intervient directement dans la mitose est un globule
fusorial logé dans une masse commissurale en forme de coupe. La configuration du
kinétochore évoluerait d’ailleurs au cours de la mitose. DARLINGTON (1939) suppose
que le centromére a une double nature et qu’il se compose de deux substances, I'une
de caractére fibreux (centrogénes), l'autre fluide. Ce dernier élément se diviserait
brusquement, par une sorte d’explosion, en fin de métaphase dans une mitose (et a
}issue de la seconde métaphase dans une méiose).
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triction subterminale du corps principal du chromosome. Cette constriction
est méme, comme le souligne I'auteur, « in fact a very fine non chromatie
thread ». D’aprés R. Tayror, les satellites sont des corpuscules relativement
petits attachés a un chromosome « by a cord of considerable lenght ».
Cependant, si I'accord existe aujourd’hui au sujet de la véritable nature
de ces corpuscules, il faut reconnaitre que la notion de satellite est peut étre
moins nette actuellement qu’elle n’était autrefois lorsqu’on y voyait I'indi-
Fic. 93. Plaque équatoriale dans le méristéme radiculaire de
Narcissus polyanthos Lois. (fix. Naw. ; violet de gent. d’aprés

Z
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cation d'une structure trés exceptionnelle des chromosomes. On s’est a per¢u
en effet qu’il n’y avait aucune limite précise entre un satellite typique, et un
fragment de taille quelconque d’un chromosome réuni au corps principal
par un filament ou une constriction. Toute partie d’un chromosome isolée
par une constriction secondaire pourrait done, dans une certaine mesure,
étre qualifiée de satellite, mais il est bien certain qu’on s’éloignerait ainsi
beaucoup de la définition originelle. On s’accorde donc,en général, pour
limiter le terme de satellite & des corpuscules de petite taille, ordinairement
globuleux, rattachés a la partie principale du chromosome par un filament
étroit (ou par une constriction). Nous pouvons adopter le point de vue de
DarLiNgroN (1926) et considérer le satellite comme le résultat d’une cons-
triction sub-terminale particulierement accentuée.

Un satellite est presque toujours terminal, mais on en cite d’intercalaires, ou
plus rarement encore de latéraux. Tavror (1926) en a décrit qui sont disposés
I'un derriére Pautre « en tandem » chez I'Allium Cepa; mais ils n’ont pas été
retrouvés, et il est possible qu’ils caractérisent certaines races seulement. Des
études approfondies ont montré D’existence générale de ces corpuscules dans
certaines familles ou tribus : ainsi, sur 100 espeéces d’Aloinées examinées, toutes
ont montré des chromosomes satellitiféres, certains, il est vrai, d’une étonnante
petitesse relative, de sorte qu’un examen superficiel les négligerait certainement
(RESENDE, 1936). Partant de 1a, il est légitime de penser que les chromosomes
satellitiféres sont en réalité trés répandus, mais qu’ils échappent assez souvent
a Pobservation. 11 semble également qu’ils puissent disparaitre dans certaines
conditions pour reparaitre A nouveau : ce seraient des structures a éclipse. On
a recherché s’il n’existait pas de relation entre la présence d’un satellite et des
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particularités morphologiques de la plante (Stow, 1935), mais sans résultats
bien probants jusqu’ici. Par contre, il a été prouvé que les chromosomes a satel-
lites intervenaient dans la synthése des nucléoles.

b) Relations entre chromosomes et nueléoles : la région nuecléoligéne.

Les premiers observateurs des satellites et S. NAwAscHINE en particulier,
avaient noté que ces corpuscules pouvaient se trouver au contact des
nucléoles au début de la prophase. Depuis, de nombreux auteurs ont cons-
taté un rapport plus ou moins étroit entre les chromosomes porteurs de
satellites et les nucléoles. Ceci nous conduit a parler du role qui parait étre
assigné & certaines régions des chromosomes d’une maniére générale, dans
la formation de la substance nucléolaire. :

D’apres Herrz (1931)'un caractere de certaines constrictions secondaires
(mais non de toutes) serait d’étre liées a la formation des nucléoles. Si I'on
appelle SAT-chromosomes les chromosomes a satellites (1), comme le font
Herrz et la plupart des auteurs de langue allemande, on peut dire que ces
chromosomes particuliers sont formateurs de nucléoles, ou plutét conden-
sateurs de la substance nucléolaire, car, dans un neyau dépourvu de SAT-
chromosome, il se produit néanmoins une élaboration de substance nucléo-
laire, mais celle-ci ne s’agglomeére pas et elle reste divisée en de multiples
nucléoles, trés petits. L’exemple du genre Vicia, étudié par Heirz, peut ser-
vir de démonstration a ce role joué par les chromosomes porteurs de cons-
trictions secondaires actives, bien que, a vrai dire, chez le Vicia Faba et
chez les autres especes du genre Vicia les satellites ne soient pas typiques,
car ils correspondent & des fragments chromosomiques d’une longueur
appréciable. Or on voit, a la télophase, les nucléoles apparaitre sur I'’empla-
cement de la constriction secondaire, au niveau de la région achromatique
reliant le trabant (ici plus développé que d’ordinaire) au restant du chromo-
some. On ignore quelle est 'origine véritable de la substance nucléolaire au
moment de sa formation en télophase. Il se peut trés bien que le chromo-
some ne fournisse qu’un lieu de rassemblement pour cette substance ef
qu'il n'intervienne aucunement pour la synthétiser, ceci en accord avee
I"opinion la plus répandue qu'il n’existe pas de relation directe entre subs-

(1) L’expression de SAT-chromosome est tirée de la formule abrégée : Sine Acido
Thymonucleico ou S. A. T. Cependant, comme divers auteurs ont montré, contrairement
4 ceque pensait Herrz, que le filament reliant le chromosome au satellite était Feulgen-
positif, cette dénomination perd de sa raison d’étre. Il serait possible toutefois de la
conserver pour désigner les chromosomes satellitiféres sans référence a la nsture du fila-
ment, comme le propose A. FERNANDES (1937, p. 156). La question de savoir si le fila-
ment du satellite est « nucléal » ou non n’est peut-étre pas d’ailleurs résolue avec certi-
‘tude, étant donné la minceur de cette région chromosomique. On notera en outre que
I’expression de SAT- chromosome pourrait laisser supposer qu’il existe des chromo-
somes dépourvus d’acide thymonucléique, ce qui n’est pas. Finalement on peut con-
clure au rejet d’'un termé assez impropre et dont I'emploi n’est aucunement indispen-
sable. Il vaudrait mieux, selon nous, adopter le terme de chromosome nucléoligéne ou
chromosome Nlg (voir plus loin é) 218), ou plus simplement chromosome N pour le chro-
mosome ¢élaborateur d’un nucléole et reprendre ’expression de chromosome S, employé
autrefois par DELAUNAY (1922) pour désigner le chromosome porteur d'un satellite.
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tance nucléolaire et substance chromosomique (1). L’apparition des nucléoles.
en télophase, en une région définie de certains chromosomes, explique le fait
souvent constaté que des amas nucléolaires se répondent symétriquement,
a ce stade, d’un noyau-fils a Pautre (fig. 73, J).

Cette attache des nucléoles sur certains chromosomes qui se manifeste en
télophase, se conserve durant I'intercinése, ce qui peut expliquer les exemples
ou I'on a décrit des portions de chromatine (chromocentres) accolées aux
noyaux en repos ou interphasiques (voir p. 152). Cependant, tousles chromo-
centres ainsi fixés sur les nucléoles des noyaux en repos ne sont pas obliga-
toirement des satellites, car leur nombre parait étre variable dans certains
cas, de méme que leur taille et leur grosseur.

Le satellite est conservé dans 'interphase et il peut s’observer au contact du
nucléole sous forme d’un corps annexe, lorsqu’il est formé par de I’hétérochro-
matine ; mais tous les satellites ne sont pas hétérochromatiques, ce qui explique
I’absence de certains d’entre eux au contact du nucléole, sous forme d’un grain
colorable. Ce qui est certain c’est que les nucléoles, dans Je noyvau au repos,
se montrent souvent reliés a4 des régions bien définies de certains chromosomes
constituant le réticulum. A la prophase les nucléoles apparaissent souvent comme-
enchassés entre les deux segments chromosomiques inégaux d’un chromosome a
satellite sur Pemplacement de ia constriction secondaire.

Le filament qui relie le satellite au corps principal du chromosome est
généralement décrit comme étant trés peu chromatique (achromatique)

F16. 94. — Chromosomes a satellites chez le Narcissus tazella L.
var. Panizzianus Parl. montrant les rapports avec le nucléole (re-
présenté par un contour pointillé) (D’aprés FErRNANDES, 1937).

certaing méme (HEerrz, 1931) le disent anucléal. Cependant des travaux
récents ont montré qu’il ne fallait pas généraliser et que, dans certains cas
du rmoins, ce filament se comportait comme de la chromatine Feulgen-po-
sitive (FErNANDES, 1937) (fig. 94). D’autre part, au moyen d'une méthode

(1) Cependant un certain nombre d’auteurs font jouer un réle actif et direct a la sub-
stance matricielle des chromosomes dans 1'élaboration des nucléoles : cette substance,
ou du moins une partie de cette substance, se séparerait des chromosomes en télophase
pour s’accumuler en gouttelettes et constituer les nucléoles. D’autres cytologistes
admettent que la substance fusoriale contribue, au moins en partie, a la formation des

nucléoles.
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spéciale, RESENDE (1940) reconnait méme a ces filaments une largeur no-
table dans certains cas.

Le rdle joué par les chromosomes a satellites comme lieu de I'élaboration
des nucléoles a été vérifié par de nombreux auteurs. Néanmoins il ne peut
-8tre question de voir, dans ce procédé, un mode général de formation des
nucléoles : en effet il existe des plantes dépourvues de chromosomes satelli-
tiféres et, dans ce cas, les nucléoles peuvent prendre naissance sur I'emplace-
ment d'une simple constriction secondaire, ou parfois en relation avec

32w ﬁ
i

F16.95. — Prométaphase de division Fi1e. 96. — Schéma de la formation

somatique chez le Lobelia sessili-
flora montrant un nucléole n' en
relation avecl’extrémité d’un chro-
mosome tandis qu'unautrenucléo-
le n” est complétement indépen-
dant. On notera la présence d’'une
paire de chromosomes S qui ne
sont pas des chromosomes nuclé-
olaaroes (D’aprés Oxuno, 1937) X
3.400.

du pronucléole a gartir d’un chro-
mosome nucléoligene (Nlg):a gau-
che, lextrémité du chromosome
avec la chromatine en noir, le
germe nucléolaire cyanophile en
pointillé, la coiffe éosinophile en
clair ; 4 droite, le pronucléole sé-
paré du chromosome portant le
reste du germe (D’aprés CHATTON
et O. TuzeT, 1943).

I'extrémité d’un chromosome particulier. Inversement, on connait des chro-
mosomes a satellites qui n’ont aucune relation avec les nucléoles, alors que
d’autres chromosomes dépourvus de trabants les remplacent dans ce role
(Oxuxo, chez les Lobelia) (fig. 95). Mm¢ DouTRELIGNE, de ZEEUW, n’ont
pas trouvé de relation entre les nucléoles et des chromosomes définis chez
les noyaux euchromocentriques ; ils observent seulement que la substance
nucléaire apparait, en télophase, ou plus justement a la fin de I'anaphase,
sous la forme d’amas rattachés généralement a des chromosomes, ce qui
donne a ceux-ci un aspect de massue. DErMEN (1933) dans les genres Calli-
sta, Pzonia et Pinus arrive aux mémes conclusions, et GEITLER (1938) cite
des cas ou, comme chez certains Spirogyra,la substance nucléolaire ne
s’amasse pas au contact de chromosomes particuliers, malgré la présence,
dans le stock chromosomique, de satellites bien caractérisés.

11 ne semble pas d’ailleurs que, méme dans le cas des chromosomes satelli-
tiferes, ce soient les filaments des satellites, comme on I’a eru tout d’abord,
qui jouent un réle dans I’élaboration des nucléoles : 'exemple du Mais,
étudié par Me Crintock (1934) est a ce sujet particulierement instructif.
Dans cette plante, la région formatrice du nucléole n’est pas le filament
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achromatique de la constriction secondaire, mais une certaine partie épaissie
et chromatique située dans son voisinage immédiat a I'extrémité du chro-
mosome proprement dit. D’autre part, au moyen d’une double coloration
Feulgen-vert Lumiére, il est possible d’observer que les nucléoles appa-
raissent, en télophase, a I'endroit on s’attache le filament du satellite : ce
point du chromosome représenterait un organisateur nucléolaire (R. GATEs,
1939) ou une région nucléologénique (FErRNANDES, 1936). L’allongement du
filament du satellite pourrait étre di précisément a l'étirement de cette
région du chromosome sous l'effet de la croissance du nucléole. La région
nucléologénique n’'appartient pas nécessairement a un chromosome satelli-
tifere : elle peut étre formée par U'extrémité d’un chromosome de type nor-
mal (FErNANDES, 1936 ; MAaTsuura, 1935, Okuno, 1937) (fig. 95).

Tout récemment E. Cuarron et O. Tuzer (1943) ont observé, au cours de
la spermatogénése du Lumbricus Herculeus Sav. que le nucléole tirait son
origine de I'extrémité d'un chromosome particulier (appelé par eux, chro-
mosome nucléoligéne, ou chromosome Nlg) (fig. 96). Or, a I'extrémité de ce
chromosome formateur du nucléole, ils observent une masse (pronucléole)
composée de deux parties : une région centrale, cyanophile (germe nucléo-
laire) et une enveloppe éosinophile (coiffe éosinophile). Ce pronucléole a la
propriété d’engendrer un nucléole en se détachant de I'extrémité du chro-
mosome Nlg, mais, comme une partie du germe nucléolaire semble demeurer
sur le chromosome, le pronucléole peut étré ensuite régénéré. Le pronucléole
possede encore la propriété de bourgeonner des paranucléoles, corpuscules
que Cuarron et O. Tuzer distinguent du nucléole proprement dit par leur
destinée au cours de la mitose. Les paranucléoles sont, en effet, résorbés a la
prophase, ne laissant subsister, & la métaphase, que le seul nucléole et le
pronucléole. Les faits observés par E. Caarrox et O. Tuzer établissent
nettement les rapports entre le nucléole et un chromosome particulier qui
n’est pas d’ailleurs satellitifére. Leur pronucléole pourrait, semble-t-il,
correspondre a la région nucléologénique distinguée par d’autres auteurs
et dont il a été question plus haut, ou encore a I'organisateur nucléolaire
reconnu par Me Crintock dans le Mais. Cependant, comme le font remar-
quer les zoologistes francais, I'organisateur nucléolaire est intercalaire et,
le globule nucléolaire, apres avoir été élaboré, ne se détache pas. Des obser-
vations ultérieures montreront sans doute le degré de généralité des faits
signalés chez les Lombrics en ce qui concerne la genése des nucléoles, mais,
d’ores et déja, nous pouvons noter que ces phénomeénes attribuent un réle
important, non & un segment intercalaire, mais a I’extrémité d’un chromo-
some particulier dans la nucléologénése et ceci s’accorde, nous semble-t-il,
avec une théorie intéressante développée récemment par Marsuura (1938).

Le savant japonais fait remarquer que I’on ne trouve pas chez le Trillium
kamtschaticum, malgré des recherche s trés attentives, de SAT-chromosomes,
ni dans la méiose, ni dans les divisions somatiques. Dans ces conditions la
formation des nucléoles siége a 'extrémité de certains chromosomes. Partant
de ces faits, 'auteur esquisse une hypothése au sujet de la naissance des
chromosomes a satellites : primitivement tout chromosome aurait la pro-
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priété de produire un nucléole a ses extrémités; mais la valence de chaque
chromosome serait & cet égard variable, de sorte qu'une prédominance se
serait établie concernant une paire ou plusieurs paires chromosomiques.
Enfin les chromosomes satellitiferes auraient pris naissance a la suite d’une
inversion ou d'une translocation intéressant un fragment de la partie ter-
minale d’un chromosome : le nucléole serait ainsi devenu intercalaire et
Penroulement spiral chromonématique aurait été interrompu sur Pempla-
cement du filament de réunion du trabant avec le restant du chromosome.
Nous serions assez favorable a ’hypothése dont nous venons de résumer les
points essentiels. En effet, comme nous I'avons vu, de nombreux faits
peuvent venir lui préter appui et nous pensons que d’autres s’y ajouteront
dans 'avenir (1).

¢) La structure fine des chromosomes: la théorie ¢hromonématique (2)

Les chromosomes, pendant une partie de leur eycle (métaphase, ana-
phase), ont le plus souvent I'apparence d'éléments homogénes, dépourvus
de toute structure ; dans les préparations colorées, ils se montrent fortement
et uniformément chromatiques et, dans la cellule vivante, ils ne laissent
voir aucun détail a leur intérieur ; ils semblent constitués par une substance
homogene réfringente. Cependant les cytologistes modernes sont arrivés &
concevoir les chromosomes comme des éléments possédant une structure
bien définie : a ce sujet toutefois accord est loin d’étre obtenu.

Les anciens auteurs supposaient, d’aprés des vues théoriques et d’apres
quelques rares faits d’observation, qu’il y avait, dans chaque chromosome,
d’une part une substance peu colorable & laquelle ils avaient donné le nom
de linine et d’autre part une substance colorable composée de grains (chro-
momeéres), disposés en file a 'intérieur du boyau lininien. Ces idées, avec la

(1) D’aprés Aurens (1939) on observerait des chromosomes nucléolaires, avec nu-
cléoles en position terminale, au cours de I'oogénése de Mylilicola intestinalis. 1)’autre
part, on observe au point de contact des chromosomes avec les nucléoles des granules
a contour net et fortement colorables, auxquels I’auteur réserve le nom de nucléoloméres.
Leur signification est inconnue. ‘

(2) Nous aurions voulu pouvoir exposer ici, avec détails I'intéressante théorie de
Ch. HoLLANDE (1937-1944) sur le noyau en général ; mais comme cette interprétation
rouvelle nous parait d’'une application encore délicate, dans le cas surtout des Plantes
Suépérieureset des Animaux, nous n’en donnons ici qu'un simple aperc¢u qui sera com-
plété dans le chapitre traitant des Organismes inférieurs (Cyanophycées et Bactériacées).
D’aprés HoLLANDE, I'élément primitif, actif et constant de I'appareil nucléaire est le
nucléosome, corpuscule basophile et sidérophile. Les nucléosomes se multiplient par
division et ils présentent entre eux des filaments de réunion ou desmoses plus ou moins
persistantes ; ils se groupent en des cenires nucléosomiens accompagnés de paranucléo-
somes et de métanucléosomes. Les organites nucléosomiens constituent par leur associa-
tion avec des éléments étrangers les grains de chromatine des auteurs. Dans le noyau
en mitose apparaissent des formations tubulées hyalines, les spirémoides a la surface
desquels adhérent les grains de chromatine. Les chromomeéres correspondraient a la
réunion de grains de chromatine et les chromonémas aux tractus internucléosomiens.
La théorie de HoLLANDE est le fruit d’observations trés minutieuses auxquelles on
peut reprocher toutefois d’étre basées sur des méthodes trés particuliéres de fixation
et de coloration. La mise en évidence, récemment, par A. Ch. et G. HoLLANDE, de
spirémoides dans les cellules vivantes en utilisant une coloration, vitale ou post-vitale,
demanderait a étre confirmée. -

»
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notion de chromomeres telle que I’avaient congue a I'origine BALBIANI et
Prrrzner, sont abandonnées aujourd’hui sous cette forme primitive ; néan-
moins, dans le langage des cytologistes actuels, le terme de chromoméres
est plus que jamais en usage et, malgré les réserves de certains savants a leur
égard, il parait difficile de mettre leur existence compléetement.en doute,
car on les observe avec une grande netteté pendant certaines périodes de la
vie des noyaux (1). L’étude des noyaux géants des Diptéresest venue égale-

Fic. 97. — Schéma d’un chromosome
anaphasique suivant linterpréta-
tion de B. P. Kaurmann (1936).
On note la présence d’une cons-
triction primaire sub-médiane ou
sont logés deux corpuscules ciné-
tiques se faisant vis-a-vis, I'un de
ces corpuscules est relié 4 une
« fibre » fusoriale. Les chromoné-
mas sont entrelacés et insérés dans
une matrice commune; une cons-
triction secondaire s’observe dans
le bras chromosomique le plus
long.

ment, sous une autre forme, apporter des preuves en faveur de la constitu-
tion chromomérique des chromosomes. Il n'en demeure pas moins que la
conception actuelle d’un chromosome différe grandement de celle des cyto-
logistes du temps de STRASBURGER et de GuiGNARD : on admet en effet que
les chromomeres sont de petits amas de chromatine disposés le long d’un
filament colorable long et mince le chromonéma. Le filament chromonéma-
tique serait le plus souvent enreulé en hélice et logé a I'intérieur d'un cy-
lindre d'une matiére différente, lui constituant une sorte d’enveloppe ou de
gaine, la matrice ou substance de fond, encore appelée kalymma (Herrz,
1935) ou hyalonema (Kuwapa). Les idées, disons-le tout de suite, ne sont
d’ailleurs pas bien fixées au sujet des rapports entre le chromonéma et la
matrice ; ainsi GuiLLiERMOND (1938) a donné de la théorie chromonéma-
tique une vue un peu différente : il expose en effet que les chromonémas
seraient des filaments chromatiques enroulés en hélice sur une substance
achromatique nommée matriz, celle-ci constituant de la sorte un élément
axial du chromosome. Or,la plupart des auteurs pensent plutét que la
substance matricielle enveloppe les chromonémas. Certains méme ont admis

(1) Il se pourrait cependant gue les chromomeres correspondent a4 un pelotonne-

ment dense du filament spiral (Ris, 1945).
.
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<jue la matrice formerait une pellicule rigide & P'intérieur de laquelle les chro-
monémas seraient obligés de s’enrouler et, d’aprés lauteur amérieain
NeBEL, la substance de fond accompagnerait fidélement le chromonéma
«dont elle suivrait toutes les inflexions et dont elle constituerait en quelque
sorte Pécorce. Une maniére de voir trés analogue semble adoptée par alle-
mand Straus. D’autre part la matrice ne représente pas forcément une
substance achromatique puisque, précisément, elle intervient, a certains
stades, pour empater et masquer le filament chromonématique (fig. 97).

I’énoncé de ces divers points de vue nous montre que,dans la théorie
«chromonématique, I'idée de matrice est assez mal définie et qu'elle demeure
assez obscure. « This is a substance of incertain history » écrit Suare (1934) ;
aussl certains auteurs, comme DARLINGTON (1936), ont-ils été amenés a reje-
ter cette notion : ils considérent le chromosome comme formé d’un élément
essentiel, permanent (chromonéma), accompagné de substances accessoires,
plus ou moins abondantes et plus ou moins chromatiques (richesse variable
en acides nucléiques), mais ne donnant pas lieu & un élément distinct, sinon
artificiellement et sous I'action des fixateurs. Cependant cette maniere de
voir ne s’est pas imposée et la plupart des cytologistes demeurent attachés
a I'idée de matrice. La réalité d’une substance de fond distincte pour les
chromosomes semble prouvée ; elle correspondrait a cette gaine qui a été
souvent signalée autour des chromosomes et qui masque leur structure véri-
table et il est bon de noter que DARLINGTON lui-méme admet I'existence
d’une sorte de pellicule autour des filaments chromosomiques. On sait éga-
lement que certaines fixations révelent la présence d’une écorce plus chro-
matique autour.des chromosomes et, d’aprés des observations récentes
’HirsurLer (1942), il y aurait autour des chromosomes une membrane
osmiophile (membrane périchromosomique) révélée par les méthodes d’'impré-
gnation osmique.

L’idée qu’on peut se faire de la substance matricielle. de sa constitution chi-
mique et de son role est donc trés imprécise. D’aprés NeseL (1939) la matrice
des chromosomes télophasiques contribuerait a la formation de la caryolymphe
et une autre partie serait dérivée pour la formation des nucléoles. Certaines
recherches histochimiques, d’autre part, semblent meontrer que la matrice
aurait une constitution particuliére et qu’elle serait riche en lipoides (Suice-
NAGA, 1933), tandis qu'un autre savant japonais SAkAmura (1927) a montré
que Peau bouillante détruisait cette substance en révélant ainsi le filament
spiral contenu a son intérieur. D’une maniére générale I’école cytologique japo-
naise considére la matrice, sous le nom de hyalonema, comme un congtituant du
«chromosome,associé au chromonéma, et dont le réle pourrait étre important dars
la mécanique.de la mitose.

Quoi qu’il en soit,tous les eytologistes sont d’accord pour attribuer un
role essentiel au filament spiral des chromosomes et non a la matrice et ¢’est
en faisant du chromonéma un constituant permanent que la théorie chro-
monématique s’est développée, surtout a la suite des recherches de Kavr-
MANN (1926), de Suare (1929), de TELEzZYNsKT (1930) et de ’école cytolo-
aique japonaise (Fuisir, SHiNke, KuwaApa). Elle a atteint aujourd’hui une

E. B. XXVI 15
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position dominante dans toutes les études chromosomiques, de sorte qu’elle
mérite d’étre exposée avec quelques détails. Des mises au point sur cette
question délicate de la structure chromosomique ont été fournies par SHArP
(1929-1934), MARTENS (1922-1924), Kaurmany (1936), GEITLER (1938),
StrAUB (1938-1943), NEBEL (1939) ; dans sa thése récente Le CALvEZ (1938-
39) en a fait un exposé intéressant, surtout en ce qui concerne la cellule ani-
male.

I’idée d'une structure chromonématique pour les chromosomes ne peut
pas étre considérée comme absolument démontrée, si I'on entend par la
que Pexistence du chromonéma devrait étre prouvée a tous les stades du
cycle nucléaire mitotique; néanmoins, et malgré les réserves de certains
cytologistes (GUILLIERMOND, 1938), on peut la considérer comme aussi bien
établie que le sujet le comporte. D’ailleurs, ce qui est de nature & entrainer
la conviction, la structure spiralée des chromosomes, & certains stades, a pu
étre observée vitalement dans les poils staminaux de 7Tradescantia (TE-
LEZYNSKI, 1930 ; Kuwapa et Nakamura, 1934), ou bien encoremicro pho-
tographiée (BELAR, NakaMURA). Pour ces observations les poils staminaux
¢taient généralement placés dans I'huile de paraffine, de fagon a prévenir
toute altération. La figure 99 p.224 donne une idée générale du cycle évolu-
tif du chromosome pendant la mitose suivant la théorie chromonématique.

L’existence d’une structure spiralée dans Ies chromosomes a été signalée pour
la premiére fois par BARANETZKY (1880) dans les chromosomes méiotiques de
Tradescantia qu’il extrayait de la cellule par une pression ménagée de fagon
a les observer dans I'eau ou dans une solution saline. Cette observation ne fut
pas appréciée pendant longtemps a sa juste valeur, et ¢’est seulement apreés les
travaux de BoNnNeviE (1908-1910 sur I’Ascaris et le genre Allium,que se déve-
loppa la nouvelle conception de la structure chromosomique. Puis, en 1912,
Veipowsky donna le nom de chromonema au filament spiral propre du chromo-
some que la plupart des auteurs supposent étre enroulé a lintérieur de la
substance fondamentale du chromosome,

La démonstration d’une structure chromonématique réguliére s’obtient
le plus facilement dans les chromosomes de la méiose, comme nous le verrons
a propos de ce dernier phénomeéne; cette structure est plus rarement et
moins indiscutablement constatée dans les mitoses somatiques ordinaires :
¢’est surtout dans les divisions post-méiotiques des Angiospermes qu’on a
pu jusquici démontrer une structure spiralée bien certaine (GErrLER, 1935).
On peut la mettre en évidence, d’aprés cet auteur, dans les divisions pro-
duites a lintérieur des grains de pollen, au moyen de carmin-acétique et
aprés avoir exercé une certaine pression sur les noyaux. Plus récemment
le méme auteur (1938) a observé la structure spirale des chromosomes ana-
phasiques dans le nucelle et dans le tégument des jeunes ovules de Paris
quadrifolia. MARQUARDT (1940) a déerit également des chromosomes soma-
tiques spiralés.

Dans les mitoses des plantes & longs chromosomes (Vicia Faba, Allium,
Podophifllum, Trillium, ete.), les filaments prophasiques & trajet en zig-zag-
_(dolichonémas) peuvent dtre considérés sans difficulté comme des chromo-
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némas a spires relachées et irréguliéres. Souvent, a la télophase et méme a
Pinterphase, les chromosomes peuvent présenter un filament chromatique
d’apparence spiralée. Cela se voit méme in ¢ivo.

Dans les préparations fixées, I'élément chromonématique des chromo-
somes anaphasiques et télophasiques a été décrit autrefois par MARTENS
(1922), chez le Paris quadrifolia, comme étant formé d’anneaux et d’élé-
ments spiralés irréguliers et discontinus. La plupart des auteurs modernes

Fic. 98. — Deux représentations schématiques du chromosome.
A, d’Aprés Suare (1943); B, d’aprés SCHRADER (1943);¢ et k,
centromére ; c¢h, chromonéma ; g, genonema ; h, hétérochroma-
tine ; m, matrice : p, pellicule ou gaine ; s, satellite. Le schéma de
gauche comporte un satellite ; celai de droite admet I'existence
d’une gaine périchromosomique.

voient au contraire dans le chromonéma un élément continu dont I'état
d’enroulement est variable (fig. 98).

L’interprétation des chromosomes somatiques ordinaires a la métaphase
a toujours été le point délicat de la théorie chromonématique, de sorte que
les représentations données par divers auteurs sont largement hypothé-
tiques (fig. 98). Les chromosomes, a ce stade, sont en effet d’apparence
homogene réfringente in ¢ivo et, apres fixation par les méthodes ordinaires,
ils se colorent fortement sans montrer aucune structure a leur intérieur ;
cependant, parfois, ils laissent voir en coupe une sorte d’écorce trés chroma-
tique entourant une région axiale peu colorée. Cette structure est
sans doute artificielle. On peut supposer que le chromonéma est devenu
invisible par suite d’un enroulement trés serré et d’une condensation de la
spirale ; en outre,on peut admettre qu’il serait alors masqué par 'abon-
dance et le caractére fortement chromatique de la substance matricielle.
Cependant, dans des expériences de microdissection, on a pu retirer de ces
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chromosomes un filament spiral que 'on déroule (Wapa, 1933). On peut
encore, dans certains cas difficiles, mettre en évidence la structure spirale
et provoquer le déroulement du chromonéma en faisant agir les vapeurs
ammoniacales sur les chromosomes (Kuwapa et Nakamura, 1934), ou bien
en fixant les noyaux par I'eau bouillante (Saxkamura, 1927). L’action préa-
lable de certains réactifs (prétraitement) est parfois nécessaire avant la fixa-
tion définitive. La nécessité de traitements aussi énergiques et variés
explique qu'un certain nombre de cytologistes sont demeurés longtemps
sceptiques quant & l'existence réelle de la structure spirale des chromo-
somes (1).

d) Description de la mitose en termes de chromonéma.

Nous avons déerit précédemment la mitose somatique sans faire d’hypo-
théses au sujet de la structure des chromosomes ; si 'on admet 'existence
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Fig. 99. — Cycle évolutif du chromosome somatique suivant la
théorie chromonématique : 1-6, prophase: 7, métaphase : 8, ana-
[{(l;ﬁ(; ; 9, télophase; 10, intermitose (D’aprés TELEZYNSKI,

d’'un chromonéma on voit que le eycle chromosomique au cours de la divi-
sion correspond, dans son ensemble, & un déroulement suivi d’enroulement
du filament spiral ; ¢’est ce que beaucoup d’auteurs qualifient de spiralisa-
tionetde déspiralisation (fig. 99).1Les chromosomes du début de la prophase
apparaissent comme constitués de chromonémas au maximum de I'allonge-
ment, tandis que, durant la métaphase et 'anaphase, les chromosomes con-
tiennent une spire trés condensée ; en outre les chromosomes prophasiques,
qui sont longs et gréles, différeraient des chromosomes métaphasiques ou
anaphasiques parce qu'ils seraient réduits & leur constituant permanent le
chromonéma, la matrice faisant défaut a ce stade, tandis que, dans la

(1) L’emploi de I'eau bouillante comme fixateur n’est pas aussi contre-indiqué qu’on
pourrait le supposer : cela tient a la rapidité de son action et, d’aprés T. NAXAMURA
(1934), ce traitement aurait bien pour eget de gonfler la matrice du chromosome, mais
le constituant chromatique du chromosome (chromonéma) serait fixé immédiatement
sans modification. Les résultats obtenus par cette méthode sont cependant trés irré-
guliers et ne concordent pas entre eux.
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prophase avancée, cette substance apparait et s'incorpore du chromosome
en masquant sa constitution exacte.

Cette évolution des chromonémas, au cours de la mitose, par la succes-
sion d’'un enroulement et d'un déroulement d'une spirale, ne va pas sans
difficulté. Dans le langage adopté par les cytologistes spécialisés il faudrait
distinguer les étapes suivantes dans ce phénoméne : le chromosome de la
métaphase somatique posséderait un enroulement en hélice caractéristique,
qualifié d’enroulement type ; cet enroulement standird, qui correspond
comme nous le verrons a la spire mineure distinguée au cours de la méiose,
pourrait persister a la télophase et parfois méme a I'interphase et au début
de la prophase : ainsi la persistance de I’enroulement chromonématique
pendant 'interphase peut étre supposé pour les régions hétérochromatiques
constituant les chromocentres. Dans le cas général, Jes spires seraient déten-
dues, mais enchevétrées, et les chromomeres devenues trés  visibles contri-
bueraient & donner Vaspect granuleux si fréquent dans l'interphase ; quant
a laspect réticulé, il pourrait étre di au développement d’anastomoses
entre les chromonémas aux dépens de la substance matricielle. En général
cependant ces anastomoses sont plutdt considérées comme dérivées des
chromonémas eux-mémes. Beaucoup d’auteurs pensent d’ailleurs que le
noyau interphasique pourrait étre constitué uniquement par des chromo-
némas enchevétrés dépourvus d’anastomoses. L’existence d’un réticulum
semble pourtant indiscutable pour le noyau au repos définitif.

Au cours de la prophase, les spires, déja détendues & Pinterphase, . accen-
tuent tout d’abord leur déroulement et disparaissent ; un enroulement dit
résiduel (« relic spiral ») peut subsister toutefois a I'état de vestige momen-
tané ; les filaments chromosomiques peuvent ensuite constituer de larges
boucles (super-spirales), tandis qu’une nouvelle bobination du chromonéma,
suivant une spire serrée et dense, conduit peu & peu vers un nouvel enrou-
lement normal et vers la disparition des super-spirales.

Ce cycle de spiralisation toutefois est susceptible de variations plus ou moins
considérables : ¢’est ainsi que, chez certaines plantes, les chromosomes de la
télophase gardent leur spire mineure relativement condensée, de sorte que
celle-ci, aprés &’étre conservée sans doute pendant Pinterphase, reparait tout au
début du stade prophasique (Berar, 1930, chez le Tradescantia ; MANGENOT,
1942, chez Allium Cepa) ; 'enroulement résiduel, dit au maintien, jusqu’en
prophase, d’une structure qui remonte & la télophase précédente est donc ici
particulierement marqué. La prophase, qui est la période la plus longue de la
division nucléaire, se distingue donc par la variété de ses aspects suivant I'état
d’enroulement de la spire chromosomique. Il n’est donc pas étonnant que cer-
tains auteurs, comme REesENDE (1940), aient cru pouvoir distinguer plusieurs
périodes, au cours de la prophase, d’aprés la nature de I’enroulement spiral.

On désigne enfin sous le nom d’enroulement relationnel (il serait préférable
de dire enroulement réciproque), le fait pour les chromatides de la prémé-
taphase (métacinese)d’étre entrelacées plus ou moins lachement (fig. 100,
101)) P'une avec 'autre. Cet enroulement, d’aprés DarviNagTroN (1936), se dé-
velopperait principalement & la suite de la tension imposée aux chromatides
par leur spiralisation propre.
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Pendant le cycle mitotique il est souvent possible de constater que les
chromatides de I'anaphase sont doubles, done déja formées par deux chro-
monémas : il en résulte que chaque chromosome apparait composé de quatre
parties, & partir de la prophase jusqu’a la métaphase. C’est au moins 'opi-

G

Fic. 100. — Nothoscordum fragrans. Divers chromosomes métapha-
siques montrant les régions d’insertion, I’enroulement réciproque
des chromatides et parfois une structure spirale évidente (D’aprés
KarpeRrICH, 1930).

nion la plus probable actuellement. Quant & la division longitudinale des
chromonémas elle aurait lieu, d’aprés certains, pendant I'interphase. Un petit
nombre d’auteurs, dont DARrvLiNGTON, considérent, par contre, le chromosome
comme une structure simple qui se dédouble & I'interphase ou au début de

e Qé;q

Fic. 101. — Cing chromosomes d’une Fritillaire (F. Elvesii) repré-
sentés au début de 'anaphase montrant les centromeéres et 1’en-
roulement réciproque des chromatides : L et R désignent la direc-
tion de la spire dans chaque bras («left » et « right »); x 2.200
(D’aprés DARLINGTON, 1936).

Ia prophase. Inversement, quelques auteurs, en particulier NeBeL et RurrLE
(1936), ont observé que les ehromosomes étaient composés de quatre parties
a tous les stades de la mitose somatique, sauf a la métaphase, ol se produit
un doublement du nombre des filaments chromosomiques. Un chromosome
somatique se composerait ainsi de deux chromatides, chacune de celles-ci
étant elle-méme divisée en 1/2 chromatides ou chromonémas proprement
dits. ;
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On a cherché a déterminer le moment exact du clivage des chromonémas (ou
des chromosomes) au moyen des rayons X : ceux-ci déterminent en effet des
cassures le long des filaments chromosomiques et il apparait que ces cassures,
suivant ’état de division de ces filaments, pourront &tre des cassures de chro-
matides ou de 1/2 chromatides. En observant des chromosomes ainsi traités, il
serait théoriquement possible de savoir quel était leur état de clivage au mo-
ment de I'irradiation. On pense que la brisure peut se produire pendant la phase
de repos et ne se montrer que dans la division qui suit : si 'on obtient des cas-
sures de 1/2 chromatides on en déduira que le chromosome, au moment de 'irra-
diation, était quadriparti ; les cassures de chromatides sont une preuve de I’état
biparti, mais les cassures de chromosomes ne prouvent pas du tout le fait
nverse, ¢’est-a-dire que le chromosome fut simple.

On a fait beaucoup d’hypotheéses au sujet du mécanisme de I'enroulement
des chromonémas et de ses causes. Nous pouvons omettre d’en discuter ici,
aucune d’entre elles ne paraissant sérieusement fondée. Il semble bien en
tous cas, que le raccourcissement des chromosomes entre la prophase et la
métaphase ne puisse pas étre expliqué par un simple enroulement (spirali-
sation) et qu'il soit nécessaire de faire entrer en jeu une contraction ou une
rétraction moléculaire des chromonémas. Parmi les hypotheses les plus
récentes, citons celles de NEBEL (1939) qui a fourni une interprétation per-
sonnelle de I'enroulement basé sur I'existence, le long du chromonéma, de
petites unités hypothétiques appelées némaméres (petites plaquettes rec-
tangulaires portant a I'un des coins une région x caractéristique).

e) Segments différentiels.

[’exposé que nous avons fait plus haut des notions d’hétérochromatine
et d’euchromatine nous a déja conduit a considérer le chromosome comme
différencié dans le sens de sa longueur. En développant cette idée, I'étude
des chromosomes au cours du cycle mitotique améne a penser qu'il existe,
le long du filament chromonématique, des segments particuliers dont 1'évo-
lution, a divers points de vue (enroulement spiral, charge en acides nu-
cléiques) se distingue de celle des parties voisines : ce sont les segments différen-
tiels (fig. 102), suivant la terminologie de DarviNgToN et La Cour (1938-40).
Chez diverses espéces de Liliacées des genres Paris et Trillium, ces auteurs
ont montré I'existence de tels segments, qui demeurent visibles dans les
noyaux au repos en raison de leur teneur importante en acides nucléiques :
ce sont donc des segments hétérochromatiques. Cependant, a la métaphase,
et si les mitoses ont eu lieu a basse température, ces segments se signalent,
d’une maniére inattendue, par leur faible teneur en acides nucléiques ; leur
diameétre diminue de moitié et leur spire chromonématique devient appa-
rente 4 la suite de leur dépouillement de la surcharge chromatique normale.
Les segments différentiels varient comme nombre, taille et situation, le long
des chromosomes suivant les espéces : ils peuvent étre terminaux ou inter-
calaires et un seul chromosome peut en posséder plusieurs. Une propriété
intéressante de ces segments spéciaux est 'absence fréquente, causée par le
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froid, de la séparation anaphasique des chromatides-sceurs & leur niveau.
ce qui entraine la formation de « ponts » chromosomiques en télophase.
DAarLinGTON et La Cour supposent que, dans certaines conditions de basse
température, la division nucléaire est possible, mais non la reproduction des
génes dans les segments déficients en acides nucléiques. Les segments diffé-
rentiels manqueraient, d’autre part, d'un apport normal d’acide nucléique-

Fia. 102. — Diagramme montrant I'aspect d'un méme chromo-
some suivant que les trois derniers tours de spires chromonéma-
tiques présentent ou non la « réaction différentielle » : C, centro-
mere ; D, région différentielle (D’aprés DArRLINGTON, 1938).

par suite de la présence, & leur niveau, de génes plus ou moins inertes, inca-
pables de concurrencer les régions voisines dans le cas d’un apport restreint
de ces substances indispensables & la division des génes.

Les segments différentiels de DArLiNGgTON et LA Cour semblent d’autre part
de méme nature que les « segments spéciaux » dont parle GerrLer (1940), et
dont la formation, chez I’Adoxa moschatellina, est conditionnée par des tempéra-
tures au voisinage du zéro. Les segments particuliers se forment, dans ces condi-
tions, non seulement dans la nature, mais aussi par 'action du froid obtenu
artificiellement en chambre réfrigérée ; on les observe dans toutes les mitoses
somatiques et aussi pendant la méiose. La notion de segments différentiels
chromosomiques est une notion a retenir ; elle ne se superpose pas a celle des
deux sortes de chromatine, mais elle I'englobe dans une conception plus large et
a ce titre elle doit lui étre préférée.

) Les chromomeéres et la strueture ehromomérique.

La théorie chromonématique semble, & premiére vue, inconciliable avec la
théorie chromomérique. Le chromonéma, tel que le décrivent beaucoup
d’auteurs, apparait en effet comme un fin filament uniformément chroma-
tique et de diamétre constant. Cependant on connait aussi des exemples
ou, sur le chromonéma, apparaissent une série d’amas chromatiques dispo-
sés & la suite les uns des autres et donnant au fil spiral un aspect monili-
forme ; c’est surtout pendant la prophase de la division méiotique que cet
aspect est fréquent (voir & ce sujet p.322)et les amas chromatiques, dont la
grosseur est variable suivant leur emplacement le long du filament, ont été
déerits comme des chromomeres, ¢’est-a-dire comme des éléments caracté-
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ristiques de la structure chromosomique (BeLuing, WENRICH, ete.). Malgré
cela, d’autres cytologistes cependant ne sont pas convaincus de I'existence
des chromomeéres, et ils font remarquer qu'un filament chromatique, enroulé
en hélice, peut donner facilement I'illusion d’étre constitué par des chromo-
meres espacés (R. Gares, 1938, etc.).

D’autre part, en dehors de la méiose et dans les divisions somatiques il
est beaucoup plus rare d’observer la présence de ces particules constitutives
du chromosome, sauf parfois a la prophase,ou plus rarement encore a la
métaphase ou a I'anaphase (GerrLER, 1929). Ces chromomeéres somatiques,
particulierement ceux de la métaphase, sont d’ailleurs relativement gros et
peu nombreux, de sorte qu’il est impossible de les homologuer avec les chro-
momeres de la prophase par exemple. On est donc amené a considérer plu-
sieurs sortes de ces éléments, les uns étant de vrais chromomeres, ou chro-
momeéres ultimes, les autres ayant une origine secondaire et résultant de la
soudure de plusieurs chromomeéres entre eux : ce seraient des chromomeéres
COMPpOses.

On a pu supposer, 3 un moment donné, que les chromomeres ultimes (chro-
momeres vrais) représentaient les génes ou particules héréditaires des géné-
ticiens et BELLING avait pu annoncer qu'il avait vu les génes, mais il est
admis aujourd’hui que ces derniers éléments ne peuvent étre qu’ultra-
microscopiques. Les chromomeéres ne font, peut-étre, que signaler leur empla-
cement. La relation entre génes et chromomeres n'est peut-étre pas d’ailleurs
absolument certaine ; certains auteurs comme D. Kostory, récemment,
(1939) ont soutenu, en se fondant sur le plus grand espacement des chromo-
meres dans les régions euchromocentriques riches en génes, que ces derniers
devaient étre situés dans I'intervalle entre les chromomeres : ce serait donc
pour le savant russe, non les chromoméres, mais les régions interchromomé-
riques qui correspondraient aux unités généticiennes.

' Par suite de leur espacement variable le long du chromonéma, la densité des
chromomeéres n’est pas partout la méme. Elle serait plus grande, d’aprés KosTorr
(1938), dans les régions hétérochromatiques et il faudrait voir dans ce fait la
raison de ’hétérochromasie. Le fait en lui-méme, cependant, est loin d’étre prouvé
et d’autres auteurs ont montré au contraire que certaines régions hétérochro-
matiques étaient pauvres en chromomeres. Si dans les régions hétérochroma-
tiques le chromonéma est plus condensé, s’il est enroulé en une spire plus serrée,
on concoit que la colorabilité de cette zone puisse augmenter, sans qu’une
densité plus forte des chromoméres le long du filament soit en cause. D’autre
part, il faut tenir compte de la différence de taille entre les chromoméres, qui est
une cause de différenciation (1).

(1) Pendant la méiose, surtout, le cas est trés net et les régions hétérochromatiques
peuvent se signaler le long du chromosome par la taille plus grande de leurs chromo-
meres, par exemple au pachynema (voir p. 323) en méme temps d’ailleurs que par leur
disposition plus serrée. Les segments hétérochromatiques se distingueraient ainsi par
leur plus forte condensation et par la production plus abondante des acides nucléiques,
au niveau de leurs chromomeéres.
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g) Les chromosomes polyténes.

La conception chromomérique des chromosomes, malgré ses faiblesses, est
adoptée par.de nombreux cytologistes. Elle repose, comme nous venons de

Fi6. 103. — A, Noyau d'une glande salivaire de Chironome (Dip-
tére) d’aprées BaLsiani (1881) ; B, la région de soudure entre les
divers chromosomes (chromocentre) dans le noyau d’'une glande
salivaire de Drosophila virilis (la région ponctuée correspond a de
I’hétérochromatine et les bandes transversales n’ont pas été figu-
rées sauf pour le petit chromosome globuleux).

le voir, sur une base d’observation assez fragile, mais elle répond trop bien
aux idées des généticiens pour étre négligée ou abandonnée. Enfin,elle o
" regu un appui trés sérieux, depuis peu d’années, de I'étude de certains chro-
amosomes géants observés dans les glandes salivaires des Diptéres. On sait,

Fig. 104, — Dillérents aspects des chromosomes polyténes de Simu-
lium virgatum (Diptére) montrant les différentes bandes, compo-
sées de chromomeres ultimes homologues disposés cite a cote et
plus ou moins distinets ; les chromomeéres sont réunis par des fi-
brilles trés ténues, surtout visibles dans la figure 2 (D’aprés PAIn-
TER, 1939).

depuis Barmrant (1881), qu'il existe dans les glandes salivaires de ces
Insectes des noyaux a structure trés particuliere (fig. 103) : on y observe, en
effet, une sorte de peloton formé par des chromosomes trés épais et allongés
atteignant jusqu’a cent fois la taille des chromosomes ordinaires. Par suite
de leur longueur et de leur épaisseur ces chromosomes laissent, voir distine-
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tement leur structure qui consiste dans une striation transversale trés régu-
Tiere (fig. 103 et104). Cette apparence striée est due & Pexistence,le long du
chromosome, d’une série de disques ou d’anneaux ¢ hromatiques, soit unifor-
mément colorés, soit composés de parties-distinctes. L’épaisseur des disques
chromatiques est variable, mais 'étude précise de cette structure a montré
qu’elle n’était pas quelconque, mais bien déterminée et constante pour un
chromosome donné, de telle maniére qu’elle se
retrouve exactement la méme dans deux chro-
mosomes homologues ; cette disposition est
d’autre part reconnaissable dans la cellule
vivante. L’idée s’impose donc d’une différen-
ciation de ces chromosomes dans le sens de la
longueur et chacune des stries chromatiques
serait due, en réalité, a la fusion ,
latérale de chromomeéres disposés
au méme niveau ; les chromoso-
mes géants des Diptéres peuvent
tre ainsi considérés comme des
chromosomes dont les chromoné-
mas multiples constitueraient des
sortes de faisceaux, ¢’est pourquoi
on les dit poluténes. 1.e nombre
des chromosomes prenant part a \
la constitution de ces faisceaux .- LIl
n’est pas parfaitement établi et

2 2 - i Fic. 105. — La région chromoce.ntrique
il est certainement variable sui- dans un UoyAY ?e glam’le sali\}f]alrté ctl:ez
: le Drosophila melanogaster,en haut chez

vant les Oblet’s ). le male,en bas chezla fen,mllc (D’apreés
Les résultats précédent,s furent PROKOFYEVA-BELGOVSKAYA 1934-1935).

établis, a peu prés enméme temps,

par HErrz et BAUER (1933) et par Parnter (1933), puis par Kosrorr (1934)
sur la Drosophile, ensuite par Kinc et Beams (1934) chez les Chironomus,
par GeITLER (1934) ehez les Simulium.

Chez la Drosophile état polyténe n’est révélé que par Paspect des bandes
transversales dans lesquelles on peut assez facilement dénombrer les chro-
momeres individuels (fig. 105) ; mais, chez d’autres Diptéres, comme les Si-
maulium,Vaspect est différent comme le montre la figure 104,1:chaque bande
observable est formée d’une ou plusieurs rangées de chromoméres et, dans
Vintervalle, s’observent de fines lignes longitudinales, disposées paralléle-
ment, ou plus ou moins entrecroisées et qui réunissent les chromomeéres

(1) Les uns, comme Hertwic, ont conclu, d’aprés des mesures comparatives des
volumes nucléaires, a la présence de 256 filaments pour les chromosomes des glandes
salivaires de Drosophila melanogaster : d’autres, comme BAUER, ont estimé ce nombre
4 plus de 200 pour les Chironomes ; mais, comme PAINTER (1939) Ia fait remarquer, les
chromonémas ont pu se multiplier par « division interne » sans que leur subdivision soit
toujours rendue apparente et il en résulte beaucoup d’incertitude au sujet du nombre
réel des chromonémas prenant part a la constitution de ces chromosomes géants. 11y @
tout lieu de croire que les fibrilles observables sont, non pas simples, mais composées,
de méme que les chromomeres repérables.
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d’une bande a lautre : ces filaments de réunion sont surtout bien
visibles dans les chromosomes ayant subi un léger étirement; d’aprés
BAUER, ces sortes de fibrilles seraient de vrais filaments et elles repré-
senteraient les chromonémas. Pour PAINTER et Grirren (1938) ces lignes
correspondraient plutot & des faisceaux de chromonémas. Merz (1939), au
contraire, nie la réalité des filaments reliant les disques et il les interpréte
comme ‘de simples structures artificielles causées par I’étirement des chro-
mosomes géants. Merz, d’autre part, fait intervenir le nucléoplasme dans la

Fic. 106. — 4, Partie d’un chromosome polyténe d’une larve hybride
de Drosophila melanogaster % D. simulans montrant comment
une trés petite inversion a séparé la bande I E 3-4 de melano-
gaster en deux composants /£ 3 et I E4 chez D.simulans; 5, 6,7,
les premiers stades du développement des chromosomes polyténes
chez le Simulium virgalum (Diptére) (D’aprés PAINTER, 1939).

constitution de ces chromosomes, car, fait-il remarquer, les ¢hromosomes
géants sont pelotonnés dans le noyau ou ils occupent pratiquement tout le
volume disponible « de sorte que la plus grande partie du nucléoplasme est
contenu dans les chromosomes ». D’aprés PAINTER (1939), qui défend la con-
ception du chromosome polyténe, les dimensions anormales de ces chromo-
somes seraient dues,en grande partie, a I’hypertrophie des chromonémas
individuels (et pas seulement & leur multiplication) ; il est bon de noter tou-
tefois que cette hypertrophie, suivant le savant américain, pourrait étre
causée par un procédé de « division interne » des chromoméres et des chro-
monémas. On peut voir, par ces quelques données, que 'exacte signification
des chromosomes géants n’est pas encore parfaitement établie. La concep-
tion de PArNTER des chromosomes polyvalents semble pourtant la plus pro-
bable : elle s’appuie d’ailleurs sur des études du développement de ces chro-
mosomes, chez les larves de Simulium, & partir des noyaux du type habituel
(PaintER et GriFreN, 1937) (fig. 106).

L’interprétation des différents chromosomes, dans les noyaux des glandes
salivaires, est également délicate. I.’ensemble des chromosomes, dans chaque
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«cellule, semble, au premier abord, constituer une sorte de « spiréme con-
tinu », mais il est possible, en réalité, de distinguer plus ou moins facilement
des cordons, en nombre haploide, correspondant a des chromosomes homo-
logues étroitement appariés : cet appariement somatique est une particula-
rité des noyaux des Diptéres. La soudure des paires chromosomiques est
d’ailleurs parfois incompléte et les deux constituants peuvent, dans certains
cas, se séparer sur une partie de leur longueur. Le long des cordons chromo-
somiques se trouvent annexés un ou plusieurs nucléoles, mais les disposi-

-

e

Seas et

P i O

Fi1c. 107. — Noyau complet de glande salivaire de Drosophila
funebris male, aprés que 'appariement est terminé : ch, région
de fusion des centromeéres : n, nucléole : x, extrémité inerte du
chromosome x; 2’, son extrémité distale; y, partie visible du
chromosome Y : m, paire chromosomique de taille réduite (D’a-
prés FrorLowa, 1935 ; tiré de DarniNgTON, 1937).

tions varient : c’est ainsi que chez les Sciara certaines régions, qui forment
des renflements le long des chromosomes, sont considérées comme de nature
nucléolaire, tandis que chez le Drosophila melanogaster, d’aprés KaurMANN
(1938), les régions organisatrices des nucléoles se trouvent dans I’hétéro-

chromatine des chromosomes sexuels (voir encore a ce sujet chap. XI,
p- 405).

On est souvent obligé, dans I’étude des différents chromosomes salivaires,
d’exercer une pression ménagée qui permet de séparer les chromosomes les uns
des autres et de procéder a 'analyse des plus fines particularités de leurs chro-
momeéres. Or, chez la Drosophile, tous les chromosomes sont unis ensemble, par
leurs régions centromériques fusionnées, en une masse centrale indifférenciée
qui a re¢u le nom de chromocentre (fig. 105 et 107, ch.). La constitution de ce
chromocentre est particulierement difficile & résoudre et, d’aprés FroLowa
(1937-1938) elle différerait suivant les espéces de Drosophile : chez D. funebris
le chromocentre est seulement formé par I'hétérochromatine du chromosome X,
fandis que dans le D. melanogaster, les différents chromosomes participent a sa
formation. D’autre part le chromosome Y, ou chromosome sexuel en forme
de crochet des mdles de Drosophila melanogester, n’est représenté, dans les
noyaux des glandes salivaires, que par un corps treés petit et entiérement hété-
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i

rochromatique (fig. 107, y). Ce fait serait en rapport avec le petit nombre de
chromomeéres reconnaissables sur ce chromosome et aussi a son inertie génique
constatée a maintes reprises (cf. p. 403 en note).

L’étudé morphologique précise des chromosomes géants a permis & PaIn-
TER et & Brinces (1935-1938) d’établir des cartes, non plus seulement chro-
mosomiques, mais chromomériques pour la Drosophile. C’est une véritable
chance, une circonstance trés heureuse, que précisément chez la Mouche
Drosophile, si étudiée au point de vue génétique, se soient trouvés des chro-
mosomes géants permettant d’étudier leur structure la plus délicate et ceci

Fie. 108. — Le petit chromosome globuleux de Drosophila virilis
observé dans quatre individus diflérents pour montrer la cons-
tance de nombre et de largeur des bandes chromomériques:a et b
p;g;r;’cnnent de males, ¢ et d de femelles ; x 1.800 (D'aprés Herrz,
B
a été mis a profit par de nombreux cytologistes américains. En effet des
changements chromosomiques tels que des déficiences, des translocations ou
des inversions, qui, autrement, auraient été trés difficiles, ou méme impos-
sibles a déceler cytologiquement, peuvent étre reconnus sous le micros-
cope (fig. 106).

Les chromosomes polyténes des Dipteres fournissent encore un matériel
trés favorable pour 1'étude, soit physico-chimique, soit submicroscopique ou
méme ultra-microscopique de la substance chromosomique. C’est ainsi
qu'avec I'aide de la photographie en lumiére ultra-violette 'analyse des.
chromomeéres peut étre poussée plus avant, et que des bandes qui semblaient
simples & 1'analyse microscopique ordinaire peuvent étre subdivisées, de
telle sorte que le nombre des chromomeres, dans les noyaux de la Drosophile.
devient trés considérable et qu’il peut étre évalué a environ 5.000. L’étude
microscopique en lumiére polarisée montre,d’autre part,que les chromo-
meres dans les chromosomes des glandes salivaires ont une biréfringence
négative caractéristique (Scamint, W. J., 1941) ; celle-ci s’observe pour les
chromosomes frais, non traités par les réactifs; mais I'alcool et les agents
déshydratants renforcent cette biréfringence de la chromatine qui est attri-
buée & la présence des acides nucléiques. Ce fait indiquerait une orientation
Jongitudinale des molécules d’acides nucléiques dans le chromosome (1). La
région interchromomérique, au contraire, reste sombre entre nicols croisés.

(1) Ces résultats de W. J. ScumipT sur la structure fine des chromosomes ne sont,
donc pas en accord avec la conception du chromosome élaborée par Miss WRINCH
(1936) : celle-ci en effet supposait que, dans un chromosome, les molécules d’acide
nucléique étaient disposées transversalement par rapport aux chaines de polypeptides.
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Enfin des expériences de micrurgie, combinées avec I'emploi de Ja lumiére
polarisée, ont été poursuivies par Prerrrer (1940), en vue d’analyser la
structure fine des chromosomes géants de Chironomus. Or ces chromosomes,

3

isolés au moyen d’aiguilles & micrurgie, se mon-
trent extensibles et aprés avoir été relachss, ils
se raccourcissent, mais sans recouvrer entiérement
la lgngueur originelle. [.’étude en lumiére polarisée
montre que, apres la contraction, les chromoméres
ont peu modifié leur longueur, tandis que les seg-
ments interchromomériques se sont allongés. Une
représentation du chromosome sous forme de chai-
nes plissées de polypeptides « (pour la région inter-
chromomérique), et de chaines paralléles de poly-
peptides 8 unies a des chaines d’acide nucléique
(pour la région chromomérique), suivant un schéma
donné par I'auteur, rendrait compte de ces faits
(fig. 109). Le déplissement des chaines de polypep-
tides au cours de I'étirement expliquerait I'exten-
sibilité du chromosome (1).

La méthode de Caspersson (1940), qui utilise le
dichroisme en lumieére ultraviolette pour apprécier le
degré d’orientation des molécules de I'acide thymo-
nucléique dans le chromosome, pourrait peut-étre
fournir des données plus précises encore sur ce sujef
délicat. Les résultats ne semblent pas jusqu’a présent
en accord avec ceux de Scumipt, car ils n’indiquent
aucune orientation appréciable des molécules d’acide
nucléique au niveau des chromomeéres. La structure
fine des chromosomes a donc bénéficié de circons-
tances exceptionnellement favorables dans son étude,
grace aux chromosomes géants. Ces recherches ont
permis d’établir une correspondance aussi satisfai-
sante que possible entre les résultats de la génétique
et ceux de la cytologie. Néanmoins, la connaissance de
la structure moléculaire des chromosomes ne peut étre
encore que trés schématique, et elle donne lieu a di-
verses hypothéses, sans qua’il soit toujours possible
d’arriver a4 quelque certitude en présence de résul-
tats souvent mal fondés ou contradictoires.

*r

[0
{

i
VLYYV

TR
i L

AV
AVY

Fi6. 109. — Schémade
la structure submi-
croscopique des chro-
mosomes larvaires des
glandes salivaires sui-
vant W. J. Scamipr
et H. PFEIFFER (1941).
Les chaines de poly-
peptides, disposées i
eu preés parallélement
es unes aux autres,
sont plissées dans les
régions interchromo-
mériques et rectilignes
dans les régions chro-
momériques (¢) ou leur-
sont adjointes des
molécules  filiformes.
d’acides nucléiques (n)
partiellement  orien-- .
Lées.

II. - LE CARYOTYPE ET SES VARIATIONS

Les chromosomes reparaissant fidélement & chaque mitose avec leur
forme caractéristique, il est relativement facile de les dénombrer, de les

(1) Comme autres objets constitués par de la chromatine et présentant in vivo une

biréfringence négative caractéristique en lumiére

olarisée, il faut citer, d’aprés

ScuMipT, les noyaux des isospores de certains Radiolaires et la partie chromatique de Ja
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analyser et de noter leur aspect morphologique. Cette étude, poursuivie sur
une large échelle, a fini par aboutir a la notion, qui n’est plus guére contes-
tée a I'heure actuelle, de la permanence et de I'individualité de I'élément
chromosomique.

Il est bien établi, comme nous I'avons vu, que le nombre des chromo-
somes est constant dans une espece végétale et que celle-ci peut étre carac-
térisée par I'ensemble de ses chromosomes observés dans la plaque équato-
riale (stock chromosomique haploide ou diploide, génome). Une espéce ou
une race se trouve ainsi caractérisée parson type chromosomique, son caryo-
type, figuré par un idiogramme, dans la définition duquel interviennent non

By, YATE
FEQd

Fre. 110. — Les chromosomes d’Allium Cepa : 1, plaque métapha-
sique ; 2, morphologie des 16 chromosomes du stock diploide (D’a-
preés MENSINKAT, 1940).
seulement le chiffre chromosomique, mais encore toutes les particularités
morphologiques, des chromosomes (exemple de I'Allium Cepa fig. 110) (voir
aussi fig. 88, p. 209).

I’étude du caryotype, entreprise dans une famille ou dans un genre, peut
d’autre part, apporter d’utiles renseignements sur I’évolution a I'intérieur de
cette famille ou de ce genre ; mais ¢’est surtout a propos de I’origine des mu-
tations,si fréquentes chez les plantes cultivées, que cette méthode s’est mon-
trée fructueuse (voir p. 356 ef seq.). Une entreprise de cette sorte rencontre
d’ailleurs de sérieuses difficultés, car il faut tenir compte d'une certaine
variabilité du caryotype ; certaines influences agissent pour modifier, dans
une certaine mesure, la forme, la taille ou le volume des chromosomes et
ces influences peuvent étre rattachées a la présence de certains génes. Ainsi
les chromosomes peuvent étre modifiés par les conditions générales dérivant
du génotype. Dans une Giroflée (Matthiola incana), MANN et Frost (1927)
ont observé deux races qui différaient par la longueur de leurs chromosomes
mesurés 4 la méiose et ils ont montré que cette particularité se comportait,
dans les croisements, & la maniére d’un couple allélomorphique mendélien,
done qu’elle dépendait d'un simple géne. Gornscumint (1932) a étudié
certaines races de Lymantria dispar qui différaient par la taille de leurs
chromosomes. D’aprés Deravnay (1931),le fait de soumettre au froid de

téte des spermatozoides. PFEIFFER (1942) ajoute a ces exemples les segments chroma-
tiniens des anthérozoides de Chara. Cette biréfringence, d’'une maniére générale, s’ex-
plique par un degré élevé d’orientation des composants d’acide nucléique inclus dans
«és objets. \
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jeunes plantules suffirait, dans certains cas, pour produire un fort raccour-
cissement de tous les chromosomes d’un stock.

Peut-étre pourrait-on rapprocher ces variations de celles qui corres-
pondent & des états du développement, comme il arrive lorsque la taille
des chromosomes est diminuée a la suite de divisions se suivant trés rapide-
ment. Les faits de ce genre sont d’ailleurs assez mal connus. Une influence
physiologique ou cytoplasmique semble bien étre en cause dans les exemples
oit I'on a signalé une différence de taille entre chromosomes appartenant &
des tissus différents. C’est surtout entre les chromosomes des cellules péri-
phériques et ceux des cellules centrales, dans les radicules, qu'une différence
de taille a été signalée (NawascuINE). Il pourrait s’agir, dans certains cas,
d'un effet de la fixation. Une telle variation est particulierement nette entre
chromosomes des cellules épidermiques et des cellules corticales dans la
plantule du Pin maritime (P. DANGEARD, 1941). Il semble bien que des chro-
mosomes, méme semblables a 1'origine, peuvent se trouver modifiés dans
leur forme, leur taille, leur volume, suivant qu’ils se trouvent en contact
avec tel ou tel cytoplasme.

Le phénoméne dit d’amphiplastie, signalé par Nawascmine (1928) dans les
hybrides de Crepis est une illustration de ce fait. Certains chromosomes a satel-
lites peuvent méme perdre leur caractere distinctif lorsqu’ils se trouvent asso-
ciés a des chromosomes d’origine différente a la suite d’hybridation : le trabant
perd toute visibilité, étant confondu avec la masse générale du chromosome. La
morphologie des chromosomes, pris individuellement, n’est donc pas aussi fixe
qu’on le dit communément. Elle est influencée par le milieu cellulaire ou ces
derniers se trouvent et ou ils agissent.

Le nombre des chromosomes chez les Végétaux varie de 2 (certains Cham-
pignons) & plusieurs centaines (Fougeres). Le nombre observé dans les divi-
sions somatiques est normalement un nombre pair (diploide, 2n): c’est le
chiffre correspondant, dans le cycle évolutif d’un Végétal, a la diplophase
(sporophyte). Les Plantes Supérieures conservent ce caractére d’avoir des
noyaux diploides, depuis I’ceuf dont elles sortent, jusqu’au moment de la for-
mation des spores ou se place la réduction chromatique ou méiose. 11 s’ensuit
que les chromosomes observés dans les divisions somatiques peuvent étre
classés en n paires de chromosomes homologues, dont I’origine remonte a leur
réunion dans 'ceuf au moment de la fécondation.

a) La polysomatie et la mixoploidie.

Le chiffre caractéristique haploide ou diploide de nombreux Végétaux
est maintenant parfaitement connu. Plusieurs auteurs ont publié a diverses
reprises des listes de ces nombres chromosomiques (1). Dans les plantes

(1) Les principaux auteurs ayant fourni des listes de nombres chromosomiques sont
TISCHLER (1921-22 ; 1927 ; 1931); IsHikawa (1916) ; Gaiser (1926-34) ; WiLsoN
{1925) ; Suciura (1936-1940); Mc CLung, C. E. (1940) : BowpeN, W. M. (1945) ; DAR-
LINGTON, C. D. et Janaxi, E. K. (1946).

E. B. XXVI 16
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cultivées, particulierement, ces nombres varient beaucoup dans une méme
espéce linnéenne, suivant les races ou les variétés, par suite de diverses cir-
constances telles que la multiplication du génome, la présence de génomes
incomplets ou excédentaires. Nous aurons & étudier ce phénomeéne dans un
chapitre spécial. C’est seulement dans I’'espéce sauvage, vivant dans les con-
ditions naturelles & l'intérieur de son aire géographique normale, que le
caryotype peut étre considéré comme pratiquement stable, comme peuvent
I'étre également les caracteres morphologiques utilisés par le systématicien.
Il est méme reconnu que le karyotype est plus constant que la plupart des
caractéres de la systématique. Cependant la constance du nombre chromoso-
mique dans le cadre de I’espéce n’a rien d’absolu et, de méme que 'espece
n’est pas immuable ¢t peut se subdiviser en variétés et races de nature et
d’origine diverses, de méme le caryotype peut varier parallélement a de
faibles modifications des caracteres spécifiques ou raciaux, ou méme seule-
ment, semble-t-il, de I'habitat. Le plus souvent il existe une relation entre
un changement chromosomique et une variation morphologique et I’étude
de ces faits constitue une partie importante d’une science nouvelle, la Cyto-
génétique (voir p. 345). Pour I'instant nous envisagerons seulement dans ce
chapitre, des variations du chiffre chromosomique normal a I'intérieur d’une
méme plante, variations limitées au soma et n’intéressant pas les cellules
germinales. Nous distinguerons parmi elles, des variations ayant en quelque
sorte un caractére exceptionnel et aboutissant a des sortes de chiméres chro-
mosomiques (mizoploidie) et, d’autre part, des changements chromoso-
miques en rapport avec la différenciation des tissus (polysomatie).

Les variations somatiques du nombre des chromosomes ont souvent le
caractere de simples anomalies ; sans que la cause en soit bien établie, il
n’est pas trés rare, parmi un grand nombre de mitoses diploides normales,
d’en trouver par exemple quelques-unes a 4 n chromosomes ; ces mitoses
didiploides peuvent étre plus fréquentes a P'intérieur de certains tissus. Ainsi
dans le Spinacia oleracea, Stomps (1910), puis de Litarpitre (1923), ont
observé certaines cellules corticales dont les mitoses possédaient régulie-
rement 24 chromosomes au lieu de 12, chiffre diploide. La cause de cette
anomalie serait due, d’aprés pE LITARDIERE, & deux clivages successifs des
chromosomes prophasiques. D'une maniére générale la polyploidie soma-
tique serait fréquente dans la famille des Chénopodiacées et MavpE (1940)
a pu observer dans une méme racine de Chenopodium album des cellules
diploides (a 18 chromosomes), tétraploides (36) et octoploides (72).

Derniérement nous avons observé régulierement dans les radicules de Melon
I'existence de mitoses & 4 n chromosomes localisées exclusivement dans cer-
taines assises du péribléme a Uintérieur de cellules nettement plus grosses que les
cellules normales. 1. origine des mitoses didiploides pourrait étre due, dans cet

exemple, 4 des fusions entre cellules voisines suivies de fusions nucléaires.
Ervin (1939) a signalé également la myxoploidie chez le Cucumis melo.

Ces faits d’anomalies chromosomiques ne sont pas isolés et Hrusy (1932),
qui leur applique le terme de mizoploidie (1) les classe en trois groupes :

(1) Le terme de mixoploidie a été créé par Nemec (1929) et le premier exemple en a
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10 le type sectorial, lorsque les cellules polyploides correspondent & un tissu
déterminé (Spinacia oleracea) ; 2° le type mosaique, ou les cellules poly-
ploides forment des ilots (Cicer arietinum d’aprés MiLovinov) ; 3° le type
dispersé dans lequel les cellules anormales sont disséminées irrégulierement
(Salvia). Karasana (1937), a observé également des cellules tétraploides
dans les radicules de divers Crocus. Lorsqu'un phénoméne de ce genre se
produit, non plus dans une racine, mais dans un bourgeon il peut conduire a
une mutation.

b) L’endomitose.

Plus spéciaux sont les faits signaiés ricemment par GerrLer (1937) dans
certains Hétéropteres (Gerris lateralis), on I'on trouve une variation trés
étendue du nombre chromosomique suivant les tissus, ¢’est-a-dire non seu-
lement des mitoses tétraploides, mais encore octoploides, 16 — ploides, ete.
11 s’agit alors d’une véritable polyploidie somatique a laquelle on peut appli-
quer le terme de polysomatie créé par Lancrer (1927). Dans les glandes
salivaires de Gerris lateralis, les noyaux énormes et multilobés pourraient
avoir, d’aprés GEITLER, leur chiffre chromosomique normal multiplié par
1024. Peut-étre en est-il de méme dans les cellules séricigénes de la larve de
Sericaria mort, ou LEspErRON (1935) note le polymorphisme et la lobation
des noyaux : ces noyaux géants ont perdu la faculté de se diviser et leur rdle
doit se borner a des actions physiologiques.

Les données obtenues récemment sur la polyploidie en rapport avec la
différenciation des tissus nous paraissent d’un grand intérét. L’origine de
cette découverte est due, en partie,a I'étude approfondie faite par divers
cytologistes des « chromosomes géants » dans les glandes salivaires des Dip-
teéres (voir p.230).Cependant, alors que les chromosomes polyténes des Dip-
teres s'expliquent au ‘moyen d’une multiplication de leurs chromonémas,
les noyaux somatiquement polyploides relevent d'un mécanisme qui semble
différent, appelé I'endomitose ou « innere teilung » (BERGER, 1937), et dont le
phénomene décrit autrefois, chez les Spinacia, par DE LITARDIERE pourrait
constituer le prototype. D’aprés les auteurs suédois GENTSCHEFF et Gus-
TAFSSON (1940) qui ont repris 'étude des Spinacia, les chromosomes dans
les mitoses polyploides de cette plante seraient appariés, groupés par deux,
et chacune des paires représenterait le produit d’une « division interne ».

Des observations déja anciennes de GuiGNArD (1882) ef de STRASBURGER
(1908) chez le Lilium Martagon sont a citer ici, car ces auteurs nous ont fait
connaitre un exemple classique d’une multiplication du nombre des chromosomes
dans les noyaux qui sont situés du coté chalazien, aprés la premiére division
méiotique du sac embryonnaire de cette Liliacée. Un double clivage des chro-

€té observé par cet auteur chez I’ Allium Cepa (1898). MiLovipov (1938) a récapitulé les

_nombreux cas signalés de ce phénomene et il a donné une énumération des facteurs

expérimentaux permettant d’obtenir la polyploidie. D’aprés cet auteur, dans les con-
ditions naturelles, la fanaison et la dessiccation joueraient un réle rappelant celui de la
plasmolyse, des basses températures ou des narcotiques.
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mosomes ne parait pas étre cependant la cause de ce phénomene étudié en
détail par StrassurcEr autrefois (1). D’autre part des zoologistes, comme
Hort, semblent avoir observé un phénomene d’endomitose caractérisé, des
1917 dans Dintestin des larves de Culer. ou des divisions répétées des chromo-
somes conduisent 4 la formation de cellules a chiffre chromosomique fortement
augmenté (72 ou 24 n). Au moment de la métamorphose, chez le C. pipiens,
d’aprés GrReLL (1946), se produiraient des divisions somatiques réductrices qui
rétabliraient le chiffre chromosomique normal.

Dans les années récentes les découvertes d’endomitoses se sont multi-
plies, au point que 'on peut se demander si ce phénomeéne n’accompagne

. . . Q :
|

2 3 4

Fig. 111, — Schéma de I’endomitose.dans les cellules diploides du
tapis de I'anthére chez le Spinacia oleracea d’aprés Witkus (1945) :
1, endoprophase ; 2, endométaphase : 3, endoanaphase ; 4, endo-
télophase.

pas d’une maniére constante la différenciation de certains tissus. Un point
particulierement intéressant est I'analogie qui existe, et qui est signalée par
les auteurs, entre le processus de I'endomitose et les mitoses colchiciniques.
Dans les deux cas les fuseaux de division font défaut et il en résulte 'ab-
sence d'un mouvement dirigé des paires chromosomigues avec comme con-
séquence la non-séparation des noyaux-fils. Récemment, une endomitose
caractérisée a été décrite dans les cellules du tapis de I'anthére dans le Spi-
nacta oleracea. e cycle endomitotique comprend des phases particuliéres
(endoprophase, endométaphase, endoanaphase et endotélophase, d’aprés
Wirkus, 1945) (fig. 111). :

I1 n’est pas possible ici d’entrer dans le détail de ces faits trés intéressants,
d’autant plus que I’endomitose ne parait pas répondre a un mécanisme uni-
forme: si 'on en croit, en effet, les travaux de Grarr (1940), chez!’Aroidée
Sauromatum guttatum, 'endomitose, au cours de la différenciation des tissus,
serait assez différente de celle qui se rencontre chez les Hétéropteres, car le
clivage des chromosomes-fils se produirait ici pendant I’état de « déspiralisa-
tion » du noyau.

Les noyaux des tissus agés et différenciés sont souvent trés gros par rap-

(1) En effet d’aprés BamBaciont et ses collaborateurs et d’aprés Coorer (1935) les
noyaux chalaziens, dans le sac embryonnaire des Liliacées (Fritillaire, Lis, Tulipes,
deviendraient triploides par la mise en commun des stocks haploides des trois noyaux
inférieurs du sac dérivant de la méiose.
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port & ceux des noyaux méristématiques. La polyploidie de ces noyaux,
démontrée dans certains cas, explique cette augmentation de taille ; mais if
ne faudrait pas généraliser et il semble certain que 'augmentation de taille,
pour certains noyaux, peut étre due a une simple augmentation du suc
nucléaire. Il existe aussi des tissus différenciés dont les cellules demeurent
diploides et dont les noyaux ne subissent pas d’augmentation de volume.
Chez les Hétéropteres, la polyploidisation somatique a été observée dans les
organes et dans les tissus les plus divers : tubes de Malpighi, cloisons testi-
culaires, épithélium folliculaire, corps adipeux, cenocytes des glandes sali-
vaires, tissu conjonectif et épithélial de l'intestin moyen (Gerrver, 1939).
Chez la Drosophile (D. melanogaster) les noyaux des cellules nourriciéres
de Yovaire ont un diameétre allant de 5 a 40 u et les plus gros de ces
noyaux seraient largement polyploides (512-ploides), d’aprés PAIiNTER et
Remnpore (1938). Cette polyploidie provient d'une série d’endomitoses qui
se sont succédées dans une méme cellule.

Chez les Végétaux la polyploidisation parait étre une étape normale duw
développement dans les grandes cellules aquiferes de la feuille de Rhwo
discolor, dans les grandes cellules de la paroi des ovaires (ou ovules) de I’ Epi-
dendrum vulgare, dans les trichocytes des racines de Trianea (GEITLER,
1940). i

On voit que la variation somatique du chiffre 2n peut conduire parfois &
de véritables chiméres cytologiques, par suite du caractére hétérogene pré-
senté par les différents tissus d’une plante ou d’un animal au point de vue
caryologique. Il s’agit d’ailleurs, en ce qui concerne la mixoploidie, de phé-
nomenes relativement exceptionnels, dont on ignore la signification et qui
ont une portée limitée, puisqu’ils n'influent pas sur le caryotype transmis &
la descendance par les cellules germinales. Ils peuvent cependant étre I'ori-
gine de plantes polyploides transmises par voie asexuée. La polyploidisation
élevée constatée dans certains tissus et qui dérive de la « division interne »
n’est peut-étre qu'um cas particulier du phénoméne précédent ; néanmoins
elle revét un aspect plus normal, plus régulier et elle semble caractériser
certains tissus & métabolisme intense (tissu glandulaire, ete.). Il est trop tot
sans doute pour interpréter exactement ce mode de différenciation propre
A certains tissus. De nouvelles observations sont nécessaires dans un do-
maine encore a peine exploré (1).

Nous pouvons faire les mémes réflexions au sujet des exemples peu nom-
breux o ’'on a signalé une variation dans la taille ou le volume des chromo-
somes en rapport avec la différenciation histologique. On sait quelataille des
chromosomes n’est pas toujours la méme dans les divers tissus d’'un orga-
nisme, mais le fait est encore peu connu et les renseignements précis font.
bien souvent défaut (voir a ce sujet DArLINGTON, 1937, p.52). D’autre part,
les causes de ces variations ne sont pas toujours bien évidentes. Les chromo-

(1) Un facteur peut-étre important de la différenciation nucléaire en rapport avec les
divers tissus est la ségrégation somatique signalée a diverses reprises (Joxes, Genetics,
1937). Elle pourrait étre due a une non-disjonction des chromosomes au cours des
mitoses comme Bripges (1914) I’a indiqué pour le cas de la Drosophile.
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somes peuvent d’ailleurs augmenter de volume de bien des maniéres, soit par
accroissement de leur substance propre, soit par simple gonflement. Le pro-

* bléme est loin d’étre simple et il dépend de I'idée que nous nous faisons du

chromosome et de sa reproduction. On doit admettre que le chromonéma,
élément différencié dans le sens longitudinal, peut s’allonger, ou se raccour-
cir, sans changer I'ordre linéaire de ses constituants essentiels, en méme
temps que des substances accessoires (matrice, substances parachromoso-
miques) peuvent se condenser autour de lui de fagon variable. Bien des
hypothéses sont possibles, mais, & vouloir les envisager toutes, nous risque-
rions de nous évader hors de la saine réalité.
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CHAPITRE VII

Les noyaux chez les Organismes inférieurs
et l'organisation cellulaire atypique.

I. — LES NOYAUX ET LES DIVISIONS NUCLEAIRES
CHEZ LES ORGANISMES INFERIEURS

11 était classique autrefois, au chapitre de la division nucléaire, de distin-
guer deux catégories de procédés : ceux de la division directe, ou amitose, et
ceux de la division indirecte, ou mitose, encore appelée la caryocinése. A ces.
deux procédés, considérés comme normaux, STRASBURGER (1882) ajoutait,
sous le nom de fragmentation, les modes de division, de caractére patholo-
gique ou anormal, conduisant, & plus ou moins bréve échéance, a une désor-
ganisation des noyaux. La question n’en resta pas la cependant, et bientot
vinrent encore s’ajouter divers modes de division classés comme intermé-
diaires entre la division directe et la caryocinése : haplomitose de P. A. Dax-
GEARD (1889-1902), promitose de NAGLER (1909), crypto-haplomitose d'A-
LEXEIEFF (1912), mésomitose de Cuarron (1910), eryptomitose de BELAR
(1926) ; plus voisins d'une mitose typique sont la paramitose et la parati-
nomitose d’ALEXEIEFF (1912) et enfin la mitose syndinienne décrite par
Cuarron (1921) chez les Péridiniens. Les noyaux eux-mémes, engagés dans.
ces divisions de type particulier,ont pu étre classés, snivant des degrés de
complication croissante, en protocaryons, mésocaryons et métacaryons
(Caarron, 1910). I1 pouvait donc sembler, & une certaine époque, qu’il
existait une série ininterrompue et graduelle entre des noyaux et des divi-
sions d’un type primitif (amitose, promitose) et les noyaux a caryocinese
des Organismes supérieurs. A ces derniers s’appliquent les termes de méta-
mitose (CuarTon, 1910) ou de téléomitose (DANGEARD, 1902).

Aujourd’hui les idées ont évolué et les Etres, dits inférieurs, nous parais-
sent beaucoup moins simples qu'on ne I'imaginait autrefois. et nous verrons
que les travaux récents ont conduit, d’'une maniére générale, & retrouver chez
ces Organismes des noyaux et des procédés de division qui ne différent bien
souvent par rien d’essentiel des noyaux et, des modes de division caractéris-
tiques des Métazoaires ou des Métaphytes. En tous cas, s’ils en difféerent, ce
n’est pas toujours, loin de 14, par une simplification.
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a) L’amitose.

L’amitose, tout d’abord, ou division directe, semble aujourd’hui avoir
beaucoup perdu de I'importance qu’on lui avait attribuée autrefois. L’évo-
lution de nos idées dans ce sens résulte des travaux de P. A. DANGEARD,

Fig. 112. — L’amitose dans une cellule lymphatique d’Axolotl,
observée in vivo : B, séparation des noyaux ; D, séparation des
cellules (D’aprés PRENANT, BouiN et MAILLARD).

ALEXEIEFF, CHATTON, sur les Amibes et les Flagellés, de BELAR, sur divers.
Protozoaires. Il est avéré aujourd’hui que les Protistes multiplient leurs:
noyaux par de véritables mitoses mettant en jeu des chromosomes et que
I’amitose est trés rare chez eux, sinon totalement absente.

L’amitose existe cependant régulierement dans la division du macronu-
cleus des Ciliés et sans doute dans les divisions végétatives de certains
Champignons (Moreau, 1913, chez les Mucorinées). La division directe
n’est d’ailleurs nullement limitée aux Protistes et certaines lignées cellu-
laires des Métazoaires et des Métaphytes peuvent multiplier leurs noyaux
par amitose (lencocytes des Amphibiens) : on peut rappeler en effet que
RANVIER, des 1875, observa sur le vivant la division directe du noyau dans
les cellules de la lymphe chez le Siredon pisciformis (et ceci nous enseigne
que les observations vitales se sont pratiquées trés anciennement); mais,
d’une maniére générale, les amitoses sont liées & des tissus spéciaux, dont
les fonctions sont temporaires ou limitées et elles sont exclues de la lignée

germinale ; d’autre part les amitoses ne sont pas suivies en général de cloi-
sonnement cellulaire (fig. 112).
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L’amitose correspond & une simple division du noyau, en deux moitiés
approximativement égales par un étirement suivi des éparation (fig. 112) ;
au cours de cette bipartition il n'y a pas trace de peloton chromatique ou de
chromosomes. La substance du noyau, au cours de l'amitose, se trouve
répartie en deux masses & peu prés identiques, tandis que dans le procédé
désigné sous le nom de fragmentation, il s’agit d’'un morcellement du noyau
en deux ou plusieurs masses souvent inégales et d'importance apparemment
quelconque : alors que 'amitose est encore un procédé régulier, la fragmen-
tation présente un caractére nettement anormal et méme souvent patholo-
gique. En réalité il n’existe pas de limite précise entre ’amitose et la frag-
mentation nucléaire. Les grandes cellules internodales des Characées four-
nissent; comme 1’on sait, un exemple classique d’amitose, ou plutot de frag-
mentation nucléaire, car il est prouvé que les fragments de noyaux qui se
séparent sont d’importance inégale.

Récemment, 'hypothése a pu étre émise que certaines amitoses pourraient
remplir le méme réle que les mitoses vraies au point de vue de la répartition des
chromosomes et de la substance héréditaire, si I'on admet qu’elles sont préce-
dées d’une division interne des chromosomes (endomitose). L’amitose, dans ce
cas, pourrail réaliser la séparation de deux lots chromosomiques équivalents
en nombre et qualité (GerrLer, 1942). Cependant, en I'absence de métaphase
et des conditions réalisées a ce stade, il est difficile de supposer que la réparti-
tion de groupes chromosomiques équivalents puisse se réaliser.

Chez les Infusoires Ciliés les noyaux sont de deux sortes qui difféereni par
la taille et par la structure et qui ont recu, pour cette raison, les noms de
micro- et de macronucleus ; ils différent aussi par leurs fonctions et par leur
mode de division, car il est établi que le micronucleus se divise par caryoci-
nese (DenorNEg, 1920 ; Ivanic, 1936), tandis que le macronucleus présente
une division par amitose caractéristique. On a supposé qu’il pourrait s’agir,
pour le macronucleus, d’'un noyau a « endomitose » dont I’accroissement
serait dit & une division interne de ses chromosomes (PiexArskr, 1941). Le
macronucleus semble jouer un role particulier dans le métabolisme : en son
absence la digestion des proies ne s’achéve pas (Scawartz, 1936). Le micro-
nucleus ne parait pas pouvoir le suppléer dans cette fonction végétative.
Pourtant, si I'on en croit Ivanic (1928-1933), les macronucleus des Infu-
soires auraient un caractére plus ou moins dégénératif : ils se montrent a
différents degrés d’évolution et lorsqu’ils sont encore en bon état leur divi-
sion peut étre assimilée & une promitose, tandis que plus tard il s’agit d’une
amitose proprement dite. On sait d’ailleurs que ces éléments se détruisent
régulierement au cours de la conjugaison et qu’ils sont ensuite régénérés
aux dépens du micronucleus.

b) Les noyaux et les divisions nucléaires ¢hez les Champignons.

Nous sommes mal fixés sur 'importance des phénoménes d’amitose chez
leés Champignons. En 1910 GuiLLIERMOND écrivait, il est vrai, les lignes sui-
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vantes : « I'amitose parait trés fréquente chez les Champignons et il parait
probable que ¢’est par ce processus que le noyau se divise dans le mycélium

végétatif de beaucoup de Champignonsy». En fait
'amitose, ou un procédé de division trés voisin,
a été décrite chez les Penicillium et chez I’ Ancy-
listes (P. A. DaNGEARD, 1903). Smitn, F. (1923)
a observé une amitose typique dansle myecélium
végétatif des Saprolegnia. Dans beaucoup de
groupes de Mycetes toutefois (Saprolégnées, Ba-
sidiomycétes, Entomophtorées, Mucorinées), le
noyau se divise mitotiquement dans les fila-
ments végétatifs et c’est seulement dans les
hyphes agées que I'amitose intervient (R. MAIRE,
F. Moreav). Les Urédinées, comme 'ont mon-
tré particulierement les recherches inaugurales
de Sappin-Trourry (1899), possedent des mi-
toses avec fuseau nettement visible et d’origine
cytoplasmique, mais les centrosomes font défaut
(fig. 113). Ceux-ci, par contre, peuvent étre
observés chez les Ustilaginées (fig. 114),

Chez les Ascomycetes, on a observé en géné-
ral des mitoses bien caractérisées et, d’apres

FiG. 113. — Les noyaux
a la méiose chez le Pu-
ccinia malvacearum : a,
diacinése; b, métaphase;
¢, fin d’anaphase dans
la baside (SAVILLE,
1939).

GuiLLIERMOND, celles qui se déroulent dans les asques appartiennent au
méme type que celles des Péronosporées et des Saprolégniées: elles s’effec-

Fic. 114. — Divisions nucléaires chez les Ustilaginales: 1, 2, 3, 4,
dans le promycélium (méiose) : 5, 6, divisions végétatives:on a
représenté au-dessous, 4 titre de comparaison, des stades de la
division nucléaire chez les Bangia (Protofloridées) (D’apreés
WanNG, D. 1. 1934 et d’aprés P. DANGEARD, 1927).

tuent entiérement dans l'intérieur de la membrane nucléaire dont la
paroi ne se résorbe qu’a la fin de la télophase. Le noyau, a I'état de repos,
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renferme un gros nucléole et un réseau chromatique formé de linine et de
granulations chromatiques.

Il nous faut examiner maintenant 'importante question, toujours con-
troversée, du mode de division nucléaire des Levures. L’amitose a été long_
temps considérée comme de régle au cours du bourgeonnement de ces Orga-
nismes (WAGER, 1898 ; GuiLLiErMOND, 1903) et récemment encore BEams,
ZeLL et ZuLkin (1940) ont conclu a Pexistence de I'amitose chez ces Asco-
mycetes au cours du bourgeonnement ; Banian (1937), décrit de son coté,

Fic. 115.—Division nucléaire chez une Plasmodiophorale (Ligniera
junei) d’aprés R. Coox, 1928. On note des stades « cruciformes »
(b-c), le dédoublement de la plaque chromati%ue (f) et deux
stades en «ancre double » (g, h). x 3.000, sauf fig. g, x 2.500.

chez diverses Levures, un noyau de structure primitive composé de deux
chromosomes recourbés entourant une partie incolore ; le nucléole ferait.
défaut. J. RExaur (1938) a contesté ces résultats : d’aprés lui, la structure
du noyau des Levures serait identique a celle du noyau des Ascomycetes
supérieurs et le procédé mitotique n’aurait pas le caractére de simplicité
que lui attribue BApran ; il conclut & la présence d’une mitose pendant le
bourgeonnement et met en évidence des centrosomes. Rappelons également
que, des 1898, Janssens et LEBLANc avaient déerit, dans certains cas, la
formation d'une sorte de plaque cellulaire et d’un fuseau chez le Saccharo-
myces Ludwigii. Dans les années récentes, le fait qu’on a réussi & obtenir des
Levures géantes, sans doute polyploides, au moyen de substances mitocla-
siques (Bauch, 1941), parle en faveur de I'existence de mitoses dans ce groupe ;
et, d’autre part, la présence de chromosomes semble avoir été reconnue avec
certitude dans les divisions méiotiques a I'intérieur des asques.

Méme des groupes primitifs comme les Plasmodiophorales et les Myxo-
mycétales ne sont pas dépourvus de mitoses vraies, au moins a certains
stades de leur cycle évolutif. Cela résulte, pour les Myxomycetes, des travaux
de Lister, JauN, Howarp, MIe G. DarLeux (1940). Chez les Plasmodio-
phoracées, d’aprés Maire et Tison (1908-1911), les divisions végétatives sont
d’un type primitif, caractéristique, dit « cruciforme », sans chromosomes
différenciés, mais, dans les divisions précédant la formation des spores, on
observerait de vraies mitoses. Les observations de MAIrE et Trsox sur les
Plasmodiophoracées ont été confirmées par Cooxk (1928) (fig. 115) qui voit dans
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les divisions végétatives du soma, non des amitoses, mais des promitoses : il
se forme, & la métaphase,un disque creux de chromatine se divisant ensuite
en deux plaques égales qui se déplacent vers les pdles; pendant ce temps
le caryosome s’étire et se sépare en deux spheres qui accompagnent la chro-
matine. Les deux divisions qui précédent la formation des spores ont le
caracteére de vraies mitoses (elles correspondraient a la méiose) et des chro-
mosomes sont présents, mais leur numération est impossible. Chez le Soros-
phaera Veronicae cependant, d’apres Wess (1935), de vrais chromosomes
seraient présents au cours des divisions végétatives : ils sont au nombre de
quatre et bien visibles a la prophase.

¢) Les Amibes (fig. 116).

La division nucléaire chez les Amibes, qualifiée autrefois d’amitose, est
en réalité bien plus complexe comme I'ont montré les travaux de VAuL-

F16. 116. — Phases de la division promitotique du noyau de 1I’A-
meeba mucicola : 1, noyau au repos ; 2, 3, prophase montrant 'al-
longement de ’endosome ; 4, 5, 6, stades de ’anneau équatorial
formé par la chromatine périphérique et division de I’endosome :
7, anaphase ; 8, 9, télophase (D’aprés CHATTON).

kAmpF, de HARTMANN, de NAGLER, de DorLEiN, de P. A. DANGEARD, de
Ed. CuAarroN. Mais, si I'amitose dans ce groupe des Amaebiens, « est excessi-
vement rare » suivant I’expression de P. A. DaxGeArD (1910), ou méme fait
défaut totalement, il n’en existe pas moins des types particuliers de mitose
différant les uns des autres surtout par la nature et le comportement du
nucléole et du fuseau achromatique. D’aprés DANGEARD, il faudrait distin-
guer le mode de division des Amibes du groupe limaz et celui des Amibes du
type de I’ Amaba Gleichenii. Dans le premier cas le nucléole se divise en deux
moitiés qui forment les deux calottes polaires du fuseau, tandis que des
grains chromatiques, représentant les chromosomes, se disposent en une
plaque équatoriale trés réguliere. Le deuxiéme cas correspond & une mitose
normale dans laquelle le nucléole disparait complétement & un certain
stade, en méme temps que se manifeste un spiréme accompagné d’un nombre
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fixe de chromosomes ; le fuseau est normal, sans corpuscules polaires nt
centrosomes. Ce méme mode de division se retrouve, en dehors de diverses-
Amibes, chez des Flagellés tels que Cercomonas, Monas, Anthophysa. Cest.
celui également du Polytoma uvella et des Chlamydomonadinées. I)’apres
P. A. DANGEARD, la caryocinése moins parfaite des Ameeba limax se retrouve
chez certains Flagellés (Bodo).

Chez les Amibes et chez divers Flagellés, 'importance exceptionnelle du
nucléole, I'impossibilité souvent de mettre en
évidence les chromosomes ou méme la chroma-
tine dans le noyau au repos, ont conduit divers
savants a faire jouer un réle prépondérant a
cet élément nucléaire. Sous le nom de caryo-
some, le nucléole a été ainsi considéré comme un
réservoir de chromatine et méme, allant plus
loin, HArTMaANN et Prowazex (1907) ont vu
dans ce caryosome un second noyau logé a I'inté-
rieur du premier ; ce noyau cinétique des Proto-
zoaires a été comparé au centrosome des Méta-
zoaires. Ainsi est née la théorie de I'amphicaryon.
11 semble bien établi aujourd’hui que le nucléole
des Protistes est un véritable nucléole et non
pas un carydsome et que la substance nucléo-
laire ne se transforme nullement en substance
chromosomique. Cependant, au cours de la mi-
tose, le nucléole peut abandonner tout ou partie
de sa substance au fuseau et aux chromosomes
qui deviennent plus chromatiques et partant
Fi1c. 117. — Schémas repré-  plus distinets. Lorsque le nucléole persiste en

Z"}','ﬁ?,'}fn}f“ d;;"sis]astl‘ﬁzf totalité pendant la division, il se divise simple-

renciation de l'appareil ment en deux moitiés qui s'éloignent I'une de

nucléaire et les types qui  1ay400  comme chez les Eugléniens, mais les

leur correspondent dans
Uinterprétation de Cuat-  chromosomes sont formés aux dépens dunucléo-

Ig?;‘,,‘e‘f’ },‘i{,,h{{;)sé’fﬁf‘};%: plasme. Si une partie du nucléole disparait,
“"W‘ﬁ{&t:g a:;o:?é?tm:;%?; ; comfne.cl.lez le.s Ameba limax, lfa restant conserve
mitose. son individualité pendant la mitose et se sépare
en deux parties pour donner les calottes polaires.

Cuarron (1910), en se fondant sur I'étude des Amibes, a distingué trois
degrés de la division indirecte qu’il désigne sous les noms de promitose,
mésomitose et métamitose (fig. 117). Dans la promitose qui s’observe dans les
Amibes du groupe limax (promitose de NAGLER), les poles du fuseau sont
occupés par des masses nucléolaires constituant les calottes polaires, mais il
existe une plaque équatoriale distincte : il ne s’agit donc pas d’une amitose
(fig. 117). Dans la mésomitose, qui s’observe dans les Entamibes, les poles du
fuseau sont tenus par des centrosomes, tandis que la masse nucléolaire dispa-
rait au cours de la division ; cependant le phénoméne mitotique se déroule:

a I'intérieur de la membrane nucléaire qui est conservée (le fuseau et le cen-
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trosome ont done une origine intranucléaire). Dans la métamitose, la figure
de division s’épanouit dans le eytoplasme et le centrosome est généralement
d’origine extra-nucléaire ; le nucléole disparait de fagon diverse au cours de
la métaphase. Si nous avons tenu a donner cette classification des types de
mitose inspirée des recherches sur les Amibes, nous devons reconnaitre que
celle-ci trouverait difficilement & s’appliquer aujourd’hui. Les différences
sur lesquelles se base cette distinetion nous apparaissent en effet moins
essentielles qu’autrefois : ainsi nous savons que chez certaines Métaphytes
le nucléole est conservé a la métaphase, tandis que chez certaines Amibes il
peut disparaitre entierement. La présence ou I'absence de centrosomes, le:

Fic. 118, — Les caractéres du noyau (protocaryon) chez les Amibes
du groupe Limax : 12, Ndgleria punctata DANGEARD montrant &
gauche le noyau au repos, et a droite le stade de la plaque équa-
toriale : celle-ci est formée par la chromatine périphérique et I'on
voit deux corps polaires qui sont caractéristiques de la promi-
tose; 3, Ndgleria limax (Duj. em. VAHLK.) ; le noyau est en pro-
phase montrant I'enrichissement de la chromatine périphérique
par des grains se détachant du caryosome. X 1.500 (D’apres
ALEXEIEFF, 1912).,

comportement variable du nucléole, méme la disparition ou la conserva-
tion de la membrane nucléolaire, ne sauraient rien changer de fondamental
au procédé mitotique qui consiste dans la formation de chromosomes, dans
lenr division équationnelle et dans leur répartition égale entre les noyaux-
fils. Il est donc permis de se demander si la promitose et la mésomitose
malgré leur apparence de mitoses primitives ne sont pas aussi perfection-
nées que la métamitose en ce qui concerne les dispositifs essentiels assurant
la permanence et la transmission du matérie’ chromosomique. Seule la peti-
tesse des images observées légitime encore, dans certains cas, I'incertitude
et le doute.

ALEXEIEFF (1912), adoptant en partie la terminologie de CuAaTTON, montre
que le noyau des Amibes peut se diviser par une promitose, mode de divi-
sion de la plupart des Amibes « limax », (fig. 118) par une mésomitose, ou par
une panmitese (mitose perfectionnée) ; quant a la division nucléaire du Sap-
pinia de DANGEARD, ce serait une variété de la promitose caractérisée parune
plaque équatoriale trés diffuse (protomitose de NAGLER). Sous le nom enfin
de paramitose simple, ALEXEIEFF désigne la mitose, complexe en apparence
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seulement, des Entamibes de Vertébrés, laquelle serait en réalité, d’apres
les dessins de I'auteur, trés voisine d'une simple amitose. Ce mode s’obser-
verait également chez les Opalines. Le noyau des Amibes serait donc,
d’aprés le savant russe, soit un protocaryon, soit un paracaryon, avec chro-
matine périphérique plus abondante et caryosome trés appauvri quant a sa
teneur en chromatine.

La division nucléaire de certaines Amibes limaxz (Vahlkampfiidées), qui
sont en réalité de véritables Flagellés, comme on le sait aujourd’hui, a été
reprise récemment par Bunting et WENRIcH (1929), puis par A. HOLLANDE
(1942) dont I'étude s’est appliquée plus spécialement au Tetramitus rostratus.
Tout en confirmant, dans les grandes lignes, les données antérieures, A. HoL-
LANDE montre que le soi-disant caryosome est un véritable nucléole, lequel
ne renferme pas a son intérieur de centriole (ce n'est donc pas un nucléolo-
centrosome) ; il n’est jamais imprégné de chromatine et sa réaction de Feul-
gen est négative. C’est & une conclusion semblable qu’aboutit J. LE CALVEZ
(1939) dans l'étude d’une Amibe nouvelle Vahklkampfia discorbini chez
laquelle, dit-il, la chromatine périphérique est seule responsable de 1'élabo-
ration des chromosomes. Il admet d’ailleurs qu’il n’en est pas toujours ainsi
et que, chez certaines espéces, le caryosome est un véritable réservoir de
chromatine comme I’avait admis Czarroxn en 1910.

Nous voyons finalement que la division nucléaire de ces Flagellés primi-
tifs, apparentés aux Rhizopodes, qu'on &vait désignée autrefois sous le nom
de promitose (et a laquelle il convient d’ailleurs de conserver ce nom), est
en réalité suffisamment complexe pour étre rattachée aux mitoses typiques
et cette conclusion confirme notre point de vue exprimé plus haut.

La division nucléaire chez les Amibes ne nous offre donc pas, d’une ma-
niére générale, de véritables types primitifs de la mitose ; mais, comme nous
I’avons exposé, I'étude de la division nucléaire dans ce groupe a joué un role
important dans I’évolution des idées sur la constitution du noyau. Cepen-
dant les Amibes et méme les Rhizopodes apparaissent aujourd’hui, non
comme un groupe primitif, mais comme un ensemble hétérogéne dérivé
d’une souche Flagellée : ¢’est pourquoi nous pouvons espérer trouver, chez
les Zoo- ou chez les Phytoflagellés, des noyaux ou des modalités de la mitose
d’un caractére primitif plus indiscutable. Or, la encore, les données incon-
testables font défaut. Méme chez les Bodo, ou divers protistologues ont déerit
une ¢« mitose imparfaite » (Daxcearp, 1910), une cryptohaplomitose
(ALEXEIEFF, 1911), une promitose (HARTMANN et CHAGAS, 1910 ; ALEXEIEFF,
1911) ou une cryptomitose (BELAR, 1926), I'e xistence d’une plaque équato-
riale et de chromosomes ne saurait étre exclue et A. HoLLanDE (1942), dans
une étude récente, réserve encore son opinion au sujet de la mitose appa-
remment particuliére du genre Bodo. D’autres Flagellés libres comme les
Cercobodo (Protomastigines) possédent une mitose d’un type élevé (DAN-
GEARD, 1910 ; BELAR, 1926) comportant la formation d’une plaque équato-
riale aux dépens de la chromatine périphérique, et les quelques renseigne-
ments apportés par A. HoLLaNpE (1942) récemment ne modifient pas cette
interprétation ancienne.
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d) Les Zoo- et les Phytoflagellés.

La division nucléaire chez les Ilagellés parasites a donné lieu & un nombre
«considérable de travaux. Bien que des différences notables puissent étre
relevées entre les types nucléaires, il est établi que les divisions qui les con-
-cernent sont de vraies mitoses, avec des chromosomes parfois trés petits et
confluents dont le dénombrement est difficile. L’origine de ces chromosomes
-est, il est vrai, assez souvent décrite en provenance du nucléole qui aurait
ainsi la valeur d’un caryosome : ainsi d’aprés Grassg (1926), chez le Tetra-
mastiz bufonis « la masse centrale du noyau (caryosome des auteurs) s’é-
miette tout entiére en granules qui émigrent sous la membrane nucléaire ».
11 se forme ensuite « un réseau treés délicat qu’aucun trait spécial ne diffé-
rencie de celui d'un noyau de Métazoaire en prophase. Chez les Proteromo-
nas, Grassg décrit un « spireme » qui se coupe en fragments (chromosomes)
-4 la métaphase. Les Trichomonas ont été étudiés par de nombreux auteurs,
en particulier par Koroin et Swezy (1915) : les chromosomes sont volumi-
meux et leur distribution dans les noyaux-fils parait suivre le mode d’une
mitose typique. 1

Chez les Phytoflagellés (Cryptomonadinées, Euglénidées, Dinoflagellés),
les données concernant le noyau et son mode de division sont particuliére-
ment contradictoires : ¢’est chez les Eugléniens, comme I'on sait, que P. A.
DANGEARD décrivit un mode simple de division nucléaire qualifié d’haplo-
mitose ; mais divers auteurs, comme nous le verrons, ont ultérieurement
contesté le caractére primitif de Ja mitose euglénienne. Les Cryptomonadi-
nées, comme le Chilomonas paramacium, possedent une division par caryo-
cinése d’un type élevé décrite par P. A. Daxcearp (1910), ALExererr (1911),
BEeLAR (1916) et tout récemment par }A. Horranpe (1942). Les chromo-
somes, petits et nombreux, forment une plaque équatoriale qui se scinde
réguliérement a l'anaphase. Contrairement aux conclusions de BELAR les
chromosomes tirent surtout leur origine de granules périnucléolaires et non
d’un caryosome véritable. Les Cyathomonas possédent également des noyaux
a chromatine périphérique disposés en petits bloes dans le nucléoplasme des
noyaux au repos, mais le stade de plaque équatoriale est fugace et les chro-
mosomes sont mal individualisés. Ce qui caractérise essentiellement la
mitose des Cryptomonadinées c’est, d'une part I'absence de centre ciné-
tique, d’autre part la constitution d'un fuseau en forme de lame trés mince,
et non de tonnelet, aux dépens de la substance nucléolaire.

Le noyau des Eugléniens est constitué par un corps chromatique central,
lequel, contrairement & I’opinion de certains cytologistes, semble bien étre
un vrai nucléole (DANGEARD, 1902, A. HoLLANDE, 1942), et par des granules
chromatiques périphériques situés dans le nucléoplasme. D’aprés DANGEARD
'aspect granuleux du nucléoplasme serait dit aux replis multiples de fila-
ments contournés ou chromospires. D’aprés HoLLANDE, il s’agirait d’un cordon
enroulé, ou spireme qui, tel un collier de perles serait granuleux. La division

E. B. XXVI 18
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nucléaire des Eugléniens,d’apres P. A. Dancearp (1902), fournit le type
d’une haplomitose : alors que dans une caryocinese normale la division des
chromosomes est longitudinale, chez les Eugléniens le spiréme reste simple
et la séparation des deux moitiés du peloton a lieu par division transversale
des chromospires. Ce schéma de la division nucléaire existerait, sans modifi-
cation appréciable, chez plusieurs genres et chez de nombreuses espéces.
sans qu'il y ait une seule exception rencontrée. I.’existence de I’haplomitose
a été confirmée par divers cytologistes, mais d’autres, assez nombreux,

*-.2 -
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Fia. 119, — Les chromosomes pendant la mitose des Eug]énes (en
supposant leur nombre réduit 4 quatre) :1 a 6, suivant I'interpré-
tation de R. P. Harr d’un clivage longltudmal 7 4 9, suivant
S. R. HaLw et (.o IDIES (ui admettent une dnnsxon transversale ;
les stades figurés vont de la prophase a I'anaphase (D’apreés
R. P. HaLw, 1937).

L)

. '
“©
o

© w

depuis Tscuenzorr (1916) et Harr, R. P. (1923), ont cru observer une divi-
sion longitudinale des chromosomes, ce qui raménerait la division nucléaire
des Eugléniens & une mitose typique, au moins en ce qui concerne ce détail
essentiel : en effet, d’aprés R. P. Havry, la plaque équatoriale de la méta-
phase serait formée par le dépliement de chromosomes en forme de V résul-
tant de la fissuration longitudinale ; par ce rabattement des branches du V,
les chromosomes se disposeraient tous parallélement les uns aux autres a la
métaphase pour se séparer définitivement a 'anaphase, donnant &,ce mo-
ment I'impression d’une coupure transversale (fig. 119). P. A. DANGEARD,
plus récemment (1938), a souligné la difficulté d’admettre ce schéma, étant
donnée la longueur considérable des chromosomes chez la plupart des
Eugléniens et A. HoLLANDE (1942) se rallie & cette opinion. Il n’en demeure
pas moins que la division longitudinale des chromosomes est une réalité
d’apres les recherches les plus récentes ; seulement la séparation des chroma-
* tides s’opérerait, sil'on en eroit HoLLANDE, non par une bascule et un retour-
nement, mais par un glissement dans une direction inverse et vers des poles.
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opposés. En fin d’anaphase, « aprés séparation compléte des chromatides,
les chromosomes correspondants les plus longs des deux poles opposés arri-
vent & se toucher par leurs extrémités libres dans la région médiane du
noyau, simulant une division transversale, un= haplomitose ».

En dehors des problemes essentiels qui se rapportent aux chromosomes,
la mitose des Eugléniens est caractérisée par la persistance du nucléole qui
forme toujours I'axe de la figure de cinése, prend une forme allongée en bis-
cuit, puis en haltére, et finalement se divise en deux moitiés par étirement

Fic. 120.— Stades de la mitose chez I'Euglena quartana: 1 et 2, té-
lophases montrant l’allongement et l'étirement de I’endoso me ;
3, métaphase (D’aprés A. HoLLANDE, trés grossi). ;

(fig. 120). I1 ne semble pas y avoir de centrosomes, ni d’asters,ni de fibres
fusoriales. On est done obligé d’admettre qu’apres clivage longitudinal des
chromosomes a la métaphase, les chromatides se séparent en glissant vers
deux directions opposées sans 'intervention de fuseau ou de centrosomes.
1l en serait de méme chez I’ Aulacantha.

Chez les Dinoflagellés,la division a été décrite maintes fois pour des
formes libres comme les Ceratium, en particulier par LAuTeErRBORN (1895),
Jorros (1910), Borgert (1910-11), Extz (1921), HaLL, R. P. (1925). Bor-
GERT et ExTz ont admis une division transversale des chromosomes a la
métaphase : pour eux il ne s’agit donc pas d’une vraie mitose, bien qu’ils
reconnaissent, & un certain stade, I'existence d'une fissuration longitudinale
des chromosomes. Les chromosomes dans les Ceratium sont trés nombreux
et trés longs, de sorte qu'ils ne peuvent pas former une véritable plaque
équatoriale. D’apres R. P. HaLL, enfin, la division nucléaire de C. kirundi-
nella se rameénerait & une mitose véritable, car les chromosomes, fissurés
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longitudinalement, se sépareraient & I'une de leurs extrémités, pour prendre
une forme de V et s’éloigner définitivement I'un de 'autre & 'anaphase. Ce
phénoméne qui simule, comme chez les Eugléniens, une coupure transver-
sale des chromosomes & la métaphase aurait été déerit, d’apres lui, pour la
premiére fois par CALkINS (1899) chez la Noctiluque ; il se retrouve d’apres
R. P. Havr (1925) dans ’'Ozyrrhis marina, Dinoflagellé trés primitif.
Comme I'a fait remarquer Ed. Caarron (1921), Pétude de la mitose chez
les Péridiniens libres et surtout chez les Ceratium est rendue tres difficile

5

6

Fic. 121. — Schéma de la mitose chez le Syndinium turbo (Dinofla-
gellé parasite) 1, noyau au repos montrant des chromomeres : 2 et
3, prophases montrant 5 chromosomes : en (3) vue polaire : 4 méta-
phase : 5, anaphase ; 6, télophase (D’aprés E. CHaTTON, 1921).

par le grand nombre des chromosomes et par leur enchevétrement. Les
mémes difficultés ne se rencontrent pas chez les Syndinium, Péridiniens
parasites des Copépodes, dont les noyaux ne renferment que 5 chromo-
somes « pliés en V treés aigu et dont le sommet est au pole de la mitose »
(fig. 121).11 y a clivage de ces chromosomes et séparation des deux moitiés
qui « basculent comme autour d’une charniére, et finissent par se mettre
en opposition ». Ainsi « le clivage transversal n'est qu’une apparence ; ¢’est
I'achévement du clivage longitudinal resté incomplet ». On ne peut manquer
d’étre frappé de I’étroite analogie entre cette mitose, dite syndinienne, et
celle décrite quelques années plus tard chez les Péridiniens libres par R. P.
Harr. Ce dernier cependant ne parait pas avoir connu alors les travaux de
CuATTON et il se réféere uniquement aux descriptions anciennes de CATKINS
sur la Noctiluque.

Alors que les auteurs précédents se sont efforcés de ramener & une mitose
normale la division nucléaire des Péridiniens, P. A. DANGEARD (1938) se
montre d’'un avis différent en soutenant que ces Flagellés se divisent par
haplomitose. L’haplomitose aurait méme, d’apres lui, chez les Péridiniens,
une « allure schématique » qui ferait défaut au méme degré chez les Euglé-
niens. Ainsi, d’apres ce savant, chez le Gymnodinium fucorum, le noyau est
constitué « par une centaine environ de sphérules toutes semblables et grou-
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pées en une sphére d’apparence muriforme». Ces sphérules ou chromoméres
sont associées en un chapelet qui s’enroule autour d’un corpuscule plus gros
qui est le nucléole. L’haplomitose, avec ce point de départ, ne comporte
nulle complication. Lors de sa division, le noyau augmente sensiblement
de volume ; le peloton de chromomeéres se scinde en deux moitiés, alors que
le nucléole s’est déja lui-méme divisé. Ce mode de division, désigné sous le
nom d’haplomitose caténiforme se retrouve chez I'Oxyrrhis marina, le Peridi-
nium cinctum et les Ceratium, avec cette différence que le nombre des chro-
momeres peut étre beaucoup plus élevé que dans le Gymnodinium fucorum-
Une haplomitose un peu différente, du type dit filiforme, se rencontrerait
dans les espéces du genre Glenodinium et surtout chez le Discodinium Pou-
cheti. DANGEARD n'exclut pas d’ailleurs la possibilité d’une division longi-
tudinale des chromomeéres qui assurerait le maintien, au moins approxima-
tif, de leur nombre dans une espéece donnée.

La division chez les Dinoflagellés pourrait donc ne pas répondre & un
schéma unique. On remarquera cependant qu'une des objections apportées
par P. A. DANGEARD a la « dinomitose » ou a la « mitose syndinienne » est
I'impossibilité ou la grande difficulté d’un retournement et d’une bascule
des chromosomes clivés. Or, dans certains Péridiniens libres, Mil¢ Biecne-
LER (1938), a montré I'existence d’une cyclose intranucléaire, phénomeéne
insolite qui pourrait précisément correspondre a cette phase et rendre

compte des mouvements nécessaires a I’établissement de ce type de divi-
sion.

Un type mitotique analogue a la mitose syndinienne se rencontre encore dans
certaines divisions sporogoniques des Coccidies (Aggregata) et aussi dans ce que
BeLar appelle la gamogonie des Radiolaires et qui n’est, comme CnarTon I’a
démontré, que la division de Syndinides parasites de ceux-ci. Dans la division
de ces parasites extra-capsulaires,chez un Collozoum, PaTAu (1937) a montré
I’existence d’un chromosome a satellite, en relation avec le nucléole ef aussi d’'une
structure spirale des chromosomes fort bien caractérisée.

Enfin L Carvez (1939), dans une These récente sur le cycle évolutif des
Foraminiféges, souligne les analogies des mitoses typiques de ces Orga-
nismes avec des dinomitoses. Nous pouvons, avec cet auteur, caractériser
les mitoses des Foraminiféres par les caractéres suivants : le fuseau a une
origine intra-nucléaire et la membrane nucléaire est persistante; enfin seule
une faible portion chromosomiale prend une position équatoriale avant
I’anaphase, de telle sorte que la séparation des chromatides a lieu précoce -
ment, 4 un moment ou les chromosomes occupent encore tout I'espace
nucléaire sous la forme d’un peloton. Les noyaux de Patellina corrugata,
pendant la premiére mitose schizogonique, montrent particuliérement bien
leur structure spiralée (fig. 122). Le noyau des Foraminiféres se signale en
outre par sa membrane souvent épaisse et parfois double (/ridia) et surtout
par la présence de trés nombreux nucléoles particuliers,ou endosomes, qui,
d’aprés Le CaLvez, ne contiennent pas de chromatine. Un trait singulier
de ces noyaux est la difficulté, ou méme I'impossibilité de mettre en évidence
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de la chromatine, dans les noyaux végétatifs, a I'intérieur du caryoplasme.
Celle-ci pourrait donc s’y trouver a I'état diffus.

La mitose d’assez nombreux Protistes se rapproche enfin, d’'une maniére
remarquable, de celle des Métazoaires ou des Métaphytes : citons par
exemple le type de division de la gamogonie des Grégarines, avec des cen-
trosomes extra-nucléaires ; celle de certains Héliozoaires, comme I’ Actino-
phrys sol, ou I'on observe aux poéles mitotiques des calottes de protoplasme
homogene (centrosphéres) ; celle d'une Myxosporidie (Sphzromyza) dont le

Fre. 122. — Figures de division de la premiére mitose schizogo-
nique de Patellina corrugata (Foraminif.) : A, Métaphase montrant
le début d’ascension des étranglements d’insertion et la dicentrie
des poles (Remarquer que dans ce type de mitose les chromatides
sont déja séparées & Ja métaphase): B, Anaphase montrant le
déroulement des chromosomes-fils dont on voit nettement la
structure spirale ; X 1.500 (D’aprés LE CALVEZ.)

noyau en caryocinése est d'un type élevé, mais dépourvu de centres diffé-
renciés.

L’étude du noyau et de la division nucléaire chez les Protistes a conduit,
comme nous 1’avons vu plus haut, & une théorie du dualisme nucléaire dont
les travaux ultérieurs de Cuarron et de P. A. DaNGEARD ont fait justice.
Elle a été également le point de départ d'une théorie qui a joui autrefois
d’une certaine vogue, celle des chromidies et de I'origine chromidiale de cer-
tains noyaux. Développée en 1902 dans un Mémoire de R. Herrwig, la
théorie chromidiale affirme que des granulations chromatiques disséminées
dans le protoplasme des Héliozoaires (Actinosphaerium) et désignées sous le
nom de chromidies, tirent leur origine du noyau et ne sont autres que des
émissions nucléaires. Retrouvées chez des Foraminiféres et chez des Amibes,
ces chromidies, souvent groupées en amas (réseau chromidial), pourraient
servir & reconstituer les noyaux sexuels, tandis que le noyau principal dis-
parait. Les chromidies représenteraient, pour les auteurs de 'hypothése
chromidiale, une chromatine particuliere de nature trophique (trophochro-
matine) s’opposant & une chromatine génératrice (idiochromatine). Chez cer-
tains Protistes, d’ailleurs, les chromidies pourraient étre exceptionnellement
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formées d’idiochromatine. La théorie chromidiale a été étendue & 1’ensemble
des noyaux qui, pour toute une école de cytologistes, ont pu étre considérés
comme ayant une nature double (conception de V'amphinucleus) ; par la
«cette théorie rejoint celle du dualisme nucléaire dont il a été parlé précé-
demment. 2

Les bases cytologiques de la théorie chromidiale étaient en réalité des
plus fragiles, aussi n’a-t-elle pas résisté a I'examen ecritique : on n'admet
plus guére aujourd’hui I’émission dans le protoplasme, par les noyaux, de
grains de chromatine ; encore moins peut-il étre question d’accorder créance
a une néoformation de noyaux d’origine chromidiale. Il a été démontré,
d’autre part, que chez nombre de Protistes,le nucléole n’est pas un réservoir
de chromatine spéciale (trophochromatine) et qu’il ne mérite pas la déno-
mination de caryosome : tantot en effet le nucléole des Protistes se comporte
comme un nucléole vrai, tantot la substance propre nucléolaire se trouve
bien, & un moment donné, plus ou moins mélangée a de la chromatine, mais
celle-ci ne differe aucunement de la chromatine périphérique et elle sert

dans la méme mesure a 'édification des chromosomes.

e) Les Algues.

Chez les Algues proprement dites, le noyau et la division nucléaire pos-
sedent, en général, des caractéres trés comparables a ceux des Métaphytes.
Méme chez les Unicellulaires (Chlamydomonadinées), la mitose ne le cede
en rien comme complexité & celle des Plantes Supérieures. Un cenfrosome
est souvent présent aux poles de la figure mitotique et la présence de ce
centre cinétique a été particulierement mentionnée dans les Diatomées
(LAuTERBORN), chez les Dictyota (MotTiER), les Fucus (STRASBURGER,
YamaxoucHi), les Sphacélariées (Swincre, 1907, Escovez, 1909). Le seul
cas peut-étre ou la division nucléaire chez les Algues typiques a pu étre
envisagée comme vraiment primitive est celui des Bangiacées : dans ce
groupe, inférieur & beaucoup d’égards, en effet, Iscurkawa (1921) avait cru
observer un mode de division intermédiaire entre la division directe et la
division indirecte. Or il n’en est rien et 'erreur s’explique sans doute par la
petitesse des noyaux et le nombre réduit des chromosomes, mais le mode de
division est bien une caryocinése comme le montre P'existence d’un fuseau
étroit avec centrosomes et la présence de deux chromosomes. Comme dans
toutes les figures mitotiques trés petites, I'origine des chromosomes et leurs
relations avec le volumineux nucléole est toutefois difficile a préciser
(P. DANGEARD, 1927). :

Si 'on doit renoncer sans doute & rencontrer I'amitose chez les Algues,
il est prouvé, par contre, que la caryocinése ne se poursuit pas dans tous les
groupes avec des caractéres uniformes. Les différences tiennent surtout au
comportement du nucléole. Les Cladophora, par exemple, se distinguent
par la persistance du nucléole au cours du cycle mitotique et par sa division
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en deux au moyen d’un étirement a I’anaphase (fig. 123). Chez les Conjuguées ..
le genre Spirogyra a souvent attiré 'attention des chercheurs en raison de
la présence, dans les noyaux, de volumineux nucléoles (caryosomes pour
beaucoup d’auteurs), tandis que Iespace périnucléolaire (nucléoplasme)
apparait comme trés pauvre en matériel chromatique ; au cours de la mitose,
les chromosomes semblent étre élaborés aux dépens du nucléole ; mais il
résulte des recherches les plus récentes de Czurpa (1922) et de GEITLER
(1930-35), que le nucléole ne prend aucune part,en réalité, a I'édification:

Fig. 123, — Noyaux de Cladophoracées, au repos (a, b)), a la
plague équatoriale (¢-e) et a I’anaphase (f-j) (GEITLER, 1936).

des chromosomes : ainsi chez le Spirogyra majuscula, d’aprés GerrLer (1930),
la division nucléaire montre le tableau normal d’une mitose. Chez d’autres
espéces la substance nucléolaire peut, a certains stades, masquer les chro-
mosomes par suite de son caractére chromatique accentué ; d’autre part,
au lieu de se fondre dans la caryolymphe pour former ensuite la substance
fusoriale, ou pour contribuer a sa formation, la substance nucléolaire accom-
pagne les chromosomes a la métaphase et a l'anaphase, rendant difficile:
leur distinction. A la prophase, les chromosomes, jusque-la incorporés au
nucléole, se dégagent dans le nucléoplasme pour acquérir leur indépen-
dance (fig. 12%). )

Chez une Floridée, le Lomentaria rosea, SYEpELIUS (1937) a montré qu’il
existait une évolution nucléaire tout a fait comparable a celle de certains
Spirogyra. C'est ainsi que les chromosomes de Lomentaria émigrent, durant
la prophase, au sein du nucléole, formant de la sorte ce que I'on peut appeler
un « noyau a caryosome » (fig. 125). D’autres Floridées présentent la méme
constitution de leur noyau et leur nucléole a été décrit comme un nucléole
de chromatine (Kyvrin, 1937). Les mitoses, au cours de la formation des
tétraspores apomictiques de Lomentaria rosea sont encore particulieres en
raison de I'absence de fuseau et de stade spiréeme. D'une étude sur les noyaux
des Rhodophycées, M. A. Westsrook (1935) a conclu qu’il n’y avait aucune
bonne raison d’admettre que les chromosomes, chez ces Algues, tiraient leur
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Fic. 124. — Mitose chez le Spirogyra seliformis: a, b, prophases avancées
montrant les chromosomes ui pénétrent dans la substance nucléolaire ;
¢, métaphase avec les chromosomes vus en bout et enrobésdansla substance
nucléolaire ; d, e, f, anaphases montrant I’épaississement progressif des chro-
mosomes et la disparition paralléle de la substance nucléolaire (D’aprés
GEITLER).

T16.125. — Les stades initiaux de la division nucléaire pendant la formation
des tétraspores chez le Lomentaria rosea (Floridée): a,le noyau au début
de la prophase renferme environ 20 chromocentres, un réseau faiblement
marqué et un nucléole au centre : b, les chromocentres (ou chromosomes)
commencent a émigrer dans le nucléole ; ¢, d, les chromosomes, tous logés
a Pintérieur du nucléole, sont au nombre d'une vingaine ; » 1.500 (D’apres
SvEDELIUS, 1937).
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origine du nucléole. Le fait qu’il existe des connexions plus ou moins étroites,
a certains stades, entre les chromosomes et les nucléoles ne saurait en effet
conduire a cette conclusion.

Des faits analogues, au sujet des nucléoles et de la chromatine, ont été
signalés chez certaines Diatomées comme la Nagicula radiosa on, d'aprés
GErTLER (1929), il existe dans les noyaux une accumulation centrale de
chromatine comprenant dans sa masse le nucléole ; le noyau simule un
noyau a caryosome et cette disposition pourrait faire croire, a tort, ala nais-
sance des chromosomes aux dépens du nucléole. D’autres Diatomées, comme
Eunotia formica, ont des noyaux a chromocentres dont le nombre d’ailleurs
n'est pas fixe.

La division nucléaire des Diatomées, qu’ont fait connaitre les recherches
classiques de LAUTERBORN (1896), se distingue des mitoses végétales ordi-
naires par le caractére du « fuseau central » ; & ce point de vue elle se rap-
proche au contraire des mitoses de Métazoaires. Les centrosomes, trés appa-
rents, occupent les poles de la figure mitotique et ils sont réunis, au travers
de la cavité du noyau, par une sorte de cylindre, parcouru par des fibrilles
paralléles (Zentralspindel), autour duquel se disposent les chromosomes. Ce
mode de division s’applique a des Diatomées Pennées appartenant aux
venres Pinnularia ou Surirella. La mitose est également du type « a fuseau
central » chez Nayvicula radiosa,.étudiée plus récemment par GerrLER (1929),
mais les centrosomes, si apparents chez les Surirella, font ici défaut.

Les noyaux de Spirogyra appartiennent a la catégorie des noyaux dont le
nucléoplasme apparait homogene in ¢ico. Il en serait de méme d’aprés Scuvrze
du noyau « géant » des Acetabularia. Dans ce type de noyau la réaction nu-
cléale de Feulgen donne parfois des résultats en apparence négatifs et divers
auteurs ont signalé le fait chez les Spirogyra. 11 résulte des travaux plus
récents de Suemartsu (1936) et de GEITLER (1935) que les noyaux de cette
Conjuguée renferment en réalité des chromocentres qui se colorent par la
méthode de Feulgen. Ce type de noyau euchromocentrique et pauvre en
chromatine semble relativement rare chez les Algues et les noyaux du type
granuleux ou réticulé (noyaux a chromonémas) s’observent chez la plupart
des Diatomées (Pinnularia, Gyrosigma, Nitzschia) et chez les Cladophora-
cées. Ces noyaux n'ont jamais I'apparence homogeéne in ¢ivo, mais présentent
une structure trés apparente qui, & premiere vue, semble finement granu-
leuse. Des régions plus colorables (hétérochromatiques) peuvent constituer
des echromocentres associés a un réticulum chez les Cladophora ou chez les
(Edogonium.

En somme il existe chez les Algues, comme le laissent prévoir des re-
cherches encore peu étendues, des types de noyaux tout a fait comparables
a ceux des Métaphytes : noyaux a chromocentres (et méme sans doute a
euchromocentres), noyaux réticulés, noyaux granuleux.
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1I. — L'ORGANISATION CELLULAIRE ATYPIQUE
CYANOPHYCEES ET BACTERIACEES

Les études eytologiques modernes ont mis en lumiére 'importance excep-
tionnelle du noyau et des chromosomes dans la constitution des Organismes.
Cette tendance a conduit certains cytogénéticiens et non des moindres a
une hiérarchie des valeurs cellulaires qui met en premiére place, et trés
au-dessus des autres constituants, les chromosomes et 'ensemble des génes
dont ils sont le support. Dans une cellule, il semble ainsi que les chromo-
somes et surtout les génes représentent I'é'ément prédominant, voire le lieu
exclusif des propriétés vitales essentielles, dont dépendent toutes les autres.
Pour certains cytologistes, la cellule est, par excellence, le réceptacle d'un
certain nombre de génes qui agissent au sein et par Pintermédiaire d'un
milieu variable et nettement subordonné comprenant le cytoplasme et ses
inclusions. Dans quelle mesure cette opinion est-elle fondée, c’est ce qu’il
est difficile de dire actuellement, car nous ignorons encore trop la nature
des geénes et leur action ? Cependant rien ne permet d’affirmer que Popi-
nion des généticiens touchant les chromosomes et les génes soit entachée
d’exagération ; mais ce n’est tout de méme qu’'une hypothése et qui ne sau-
rait rallier I'unanimité des cytologistes. Dans ces conditions il est particu-
lierement intéressant d’étudier les Organismes chez lesquels un noyau véri-
table n'a pu encore étre mis en évidence, ou dont les noyaux semblent
dépourvus de chromosomes et de caryocinese : tels sont les Cyanophycées
(Algues bleues) et les Bactériacées (Schizophytes).

a) Cyanophyeées.

Le caractére particulier de la cellule dans le groupe des Algues bleues a
été reconnu depuis longtemps, mais c’est seulement avec les progrés de la
technique histologique qu'il a fallu se rendre a I'évidence et renoncer a
retrouver purement et simplement chez les Cyanophycées 1'organisation
habituelle et commune aux Organismes cellulaires. C’est principalement
autour de 'existence d’'un noyau ou de I'équivalent d’un noyau que les
theses se sont affrontées, mais les discussions ont porté aussi parfois sur la
question des chromatophores et des mitochondries:il est difficile d’admettre
en effet, pour certains, qu’une cellule d’Algue puisse étre totalement dépour-
vue de plastes et de chondriosomes. Pourtant, aprés les travaux les plus
minutieux, il est permis d’affirmer aujourd’hui que la cellule des Cyanophy-
cées se distingue par I'absence de plastes et de chondriosomes et. qu’elle est
en outre dépourvue de noyau véritable ; le seul probleme qui reste en suspens
étant de savoir s'il existe dans. cette cellule un corps équivalent a un noyau
par sa constitution chimique et par son role. D’autre part,le fait que les
Cyanophycées sont dépourvues de plastidome et de chondriome semble
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bien établi : c’est la sans doute une exception unique chez les Végétaux
chlorophylliens et, dans la cellule des Algues bleues, le pigment assimilateur,
contrairement au cas général, semble imprégner le cytoplasme périphé-
rique, sans se localiser sur des corpuscules définis.

La cellule des Algues bleues apparait donc construite sur un type tout
différent de celui des autres cellules chlorophylliennes. Les différenciations
qu’on y observe sont d’ordre cytoplasmique et elles conduisent & distinguer
en premier lieu une région externe pigmentée (chromatoplasme) et une région
centrale incolore (centroplasme). Ces régions ont été nettement distinguées
par les anciens observateurs comme Biirscavr (1890) et Napsox (1895).
Le chromatoplasme est parfois assez nettement circonserit pour donner I'ap-
parence d'un chromatophore pariétal et certains auteurs ont conclu effecti-
vement & ]a présence d’un tel organe (FiscHER, en 1905, estimait la présence
d’un tel chromatophore aussi nettement démontrée que chez les Chlorophy-
cées, les Mousses et les Diatomées !) ; mais la majorité des algologues a con-
clu différemment et, sauf exceptions toujours possibles, nous devons ad-
mettre aujourd’hui que le chromatoplasme n’a nullement la valeur morpho-
logique d’un chloroplaste. Le pigment chlorophyllien, chez les Algues bleues,
se trouve done réparti uniformément dans la couche cellulaire corticale, soit
d’une maniére diffuse, soit sous forme de granulations microscopiques.

La distinction entre le chromatoplasme et le centroplasme n’est pas
d’ailleurs trés tranchée : il semble, dans bien des cas, y avoir un passage
insensible entre ces deux régions. D’autre part il parait bien exister des Cya-
nophycées chez lesquelles le pigment n’est pas uniquement localisé dans la
couche cytoplasmique externe, mais colore également la région centrale.
C’est la conclusion a laquelle arrive Miss Acron (1914) chez beaucoup de
Chroococcacées o, dans la majorité des espéces, il n’y a pas de démarcation
entre une région centrale et une région périphérique : la seule distinction
consisterait dans une accumulation de produits du métabolisme différent s.
qui seraient la métachromatine dans le premier cas et des granules de cyano-
phycine dans le deuxiéme.

Le cytoplasme, dans la cellule des Algues bleues, renferme diverses inclu-
sions sous forme de granulations particuliéres, ou bien encore des vacuoles
plus ou moins développées qui peuvent dans certains cas lui donner une
apparence alvéolaire. Les granulations les plus constantes sont constituées
par la substance réfringente de nature protéique, appelée cyanophycine par
Borzi: elles s’observent surtout dans la région corticale. Il semble exister
également, d'une maniére constante, des vacuoles, généralement petites et
nombreuses ; elles paraissent correspondre aux «Schleimkugeln » que PArra
(1893) colorait vitalement par le bleu de méthyléne, aux « grains rouges »
de Biitscurr et ala «substance centrale»de Zacaarias. Or ce dernier auteur
avait montré, des 1887, que le corps central des Cyanophycées présentait
certaines réactions caractéristiques des nucléines : la « substance centrale »
dont il étudiait ainsi les propriétés représentait ce que nous appelons aujour-
d’hui la métachromatine. Cette substance se trouve, comme ’on sait main-
tenant, en solution colloidale épaisse a l'intérieur des vacuoles; sous I'in--
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fluence de la coloration vitale les vacuoles se gonflent et leur contenu est

susceptible de précipiter sous forme de corpuscules métachromatiques

(P. A. DANGEARD, 1933 ; GuiLLiERMOND, 1926). Les vacuoles & métachro-
matine, d’aprés GuiLLIERMOND, seraient localisées principalement au voi-
sinage du corps central. A la longue et lorsque la coloration devient postvi-
tale, le corps central lui-méme peut fixer le colorant.

11 existe encore, dans la cellule des Algues bleues, des inclusions lipidiques,
sous forme de petites granulations graisseuses et parfois aussi du glycogéne. Ce
dernier corps est trés abondant dans certaines espéces, en particulier dans le
corps central (Massart, 1901). Pour Zacuarias (1900) le glycogéne s’observe-
rait tantot dans le corps central, tantot dans le plasma périphérique. Enfin on a
signalé chez certaines Cyanophycées des vacuoles a gaz.

C’est en 1879 que Scumirz signala I'existence, dans la cellule d'une espéece
de Gloeocapsa, d’'une masse centrale homogene, fortement colorable, qu'il
pensa étre un noyau. Cependant la question de ce corps central et de sa
nature représente encore aujourd’hui le sujet le plus controversé de la cyto-
logie des Cyanophycées : en effet, alors que beaucoup d’auteurs n'y ont vu
qu'un ensemble mal défini de substances du métabolisme, d’autres I'ont
interprété soit comme un noyau véritable, soit comme 1'équivalent d’un
noyau. Parmi les premiers nous pouvons citer A. Frscner (1905) pour qui
le « corps central » n’est nullement comparable & un noyau, mais représente
simplement la partie centrale incolore du contenu cellulaire, chargée de pro-
duits de Passimilation et de réserves. Au moment de la division cellulaire,
ce corps central se trouve comprimé, puis séparé en deux portions sensible-
ment équivalentes par le développement centripéte de la cloison membra-
naire. MassArT (1901), en se basant sur les résultats obtenus au moyen de
colorations vitales par 'e bleu de méthyléne, nie que le corps central puisse
figurer un noyau, méme d’un type simple. Zacuarias (1904) est également
d’avis que Ja partie centrale de la cellule des Cyanophycées est essentielle-
ment distincte des noyaux bien caractérisés des autres Organismes, et il
insiste sur le fait que le corps central est dépourvu de cette charpente
nucléaire caractéristique des vrais noyaux.

Dans ses recherches sur les Chroococcacées Miss Acron (1914) émet I'hy-
pothése d’un noyau primitif, mais de complexité graduelle : elle admet en
effet I'existence dans ce groupe, d'une série d’étapes au moyen desquelles
le corps central se compliquerait progressivement jusqu’a pouvoir étre envi-
sagé comme un noyau défini : c’est ainsi que, d’apres elle, dans la plupart
des espéces, il n'y aurait pas méme de corps central délimité, tandis que
chez d’autres, comme le Merismopedia elegans, cette région existerait sous
la forme d’une accumulation de chromatine, tandis qu’enfin, dans le Chroo-
coccus macrococeus, un « noyau » distinet du cytoplasme serait finalement
différencié. Etudiant I'’Anabena circinalis et le Gloeocapsa @ruginosa,
Haupr (1923) se range également parmi les partisans de I’absence d’un
noyau ou méme d'un « corps central » différencié chez les Algues bleues :
d’aprés lui, une substance fortement colorable et granuleuse occupe la
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région centrale des cellules et forme des masses fibreuses ressemblant parfois
a des chromosomes ; cette substance est homogéne et ne présente aucune
ressemblance avec un réticulum nucléaire.

Parmi les auteurs ayant admis I’existence d’un noyau ou d’un corps cen-
tral équivalent & un noyau, citons Biitscur (1902), HeEcLEr (1901), WAGER
(1903), (fig. 126) GuiLLiErmonD (1907-1926). Ce dernier savant avait admis
tout d’abord, dans ses premiéres recherches, que le corps central des Cya-
nophycées était comparable & un véritable réseau chromatique et qu’il

Fic. 126. — A gauche, corps central et sa division chez le Tolypo-
thrix lanata (Cyanoph.) (D’aprés WAGER, 1903) ; a, b, ¢, corps cen-
tral et sa division chez le Calothrix pulvinala ; d, chez un Nostoc ;
e, Bactérie en culture colorée par la méthode de Feulgen ; /, Bacté-
rie de tétard ; g, Sulfobactérie (D’aprés GuIiLLIERMOND et B.DE-
LAPORTE).

devait étre assimilé a un appareil chromidial, comme celui que décrivaient
les zoologistes de cette époque chez certains Protozoaires : mais la théorie
chromidiale de HERTWIG §’est révélée inexacte et son application & la cellule
des Cyanophycées ne saurait étre retenue. Aussi, dans ses recherches nou-
velles, GuiLLiErvonDp abandonne-t-il I'idée d’un appareil chromidial.
D’apreés lui il existerait, dans la cellule des Algues bleues, un corps central
ayant les caractéres d’un noyau d’organisation primitive « réduit & un pelo-
ton chromatique, sans membrane et par conséquent souvent mal délimité
du cytoplasme ». Ce corps central, au moment de la division cellulaire, subi-
rait une sorte de cinése, non sans analogie avec une mitose simplifiée et
« semblable & celle qu'on observe chez les Infusoires Ciliés, les Eugléniens
et certains Péridiniens ». Nous retrouvons, dans cette conception de GuiL-
LIERMOND, la notion souvent formulée d’un « noyau primitif » ; mais la diffi-
culté consiste & se représenter ce que peut étre la signification et le role d’un
noyau dépourvu de chromosomes, de nucléoles et de membrane ? Un fait
parait bien certain, c’est que la comparaison avec le noyau des Eugléniens
ou des Péridiniens ne saurait étre retenue, car nous connaissons suffisam-
ment aujourd’hui les noyaux de ces Protistes pour savoir qu’ils sont trés
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éloignés comme structure du corps central des Cyanophycées. Dans des
recherches encore plus récentes ce savant est revenu sur ce sujet du corps

central des Cyanophycées en insistant sur le fait qu’il présente avec une
grande netteté la réaction nucléale de Feulgen (1938). Il eritique d’autre
part I'opinion de Ch. HoLLANDE pour qui le corps centraln’est qu'un grou-
pement de substances de réserve, tandis que les vrais noyaux seraient repreé-
sentés par des grains minuscules passés inapercus jusqu’ici de tous les obser-
vateurs (nucléosomes) (1).

L’existence d’une réaction nucléale positive au niveau du corps central
représente, semble-t-il, un argument important en faveur de la nature
nucléaire du corps central, car I’acide thymonucléique n’a pas été rencontré
jusqu’ici en dehors des noyaux (sauf peut-étre dans certains blépharo-
plastes) et M!'¢ DELAPORTE, dans un Mémoire récent (1939), a souligné I'im-
portance de ce fait déja reconnu auparavant par PoLiansky et PeETrus-
cHEWSKY (1929). Pour elle la présence d’acide thymonucléique suffirait en
somme pour que 'on puisse affirmer la nature nucléaire d’un constituant
cellulaire qui en serait pourvu;mais sa définition d’un noyau fondée sur ce
caractére nous parait assez arbitraire et il serait imprudent d’accorder une
telle importance a I'acide thymonucléique. Nous pouvons done conclure
que la cellule des Cyanophycées, en I'état actuel de nos connaissances,
semble privée de noyau véritable et que le corps central en représente seule-
ment I’ébauche ou la forme primitive. Lia présence d’un noyau et de chromo-
somes ne parait d’ailleurs pas s’imposer dans un groupe qui se signale par
I’absence totale de sexualité.

b) Baetéries.

La cellule des Bactéries a donné lieu & des recherches exactement paral-
leles & celles qui ont été poursuivies sur les Cyanophycées. La structure cel-
lulaire dans ces deux groupes n’est pas d’ailleurs sans présenter certaines
analogies et 'absence de plastes et de mitochondries leur est un earactére
commun. Comme les Algues bleues, les Bactéries contiennent des vacuoles.
a métachromatine colorables vitalement et susceptibles de renfermer, aprés.
leur précipitation, des corpuscules sidérophiles, fortement chromatiques
(corpuscules métachromatiques). Comme autres substances du métabolisme
doivent étre signalés dans la cellule bactérienne, des granulations lipidiques,
du glycogene, des granules de soufre (Sulfuraires) (2).

C’est enfin surtout par 'absence de noyau différencié que les Bactéries.
se distinguent des autres Organismes et, malgré la petitesse de leurs cellules,
les cytologistes et les microbiologistes se sont efforcés depuis longtemps d’y

(1) Ch. HoLLANDE (1944) a développé depuis 'opinion que les cellules des Cyanophy
cées renferment les éléments cytologiques des cellules des Végétaux supérieurs, c’est -
a-dire que le corps central posséde un spiremoide, avec centres nucléosomiens chargés d ¢
mélanucléosomes ; certains de ces centres peuvent se charger de volutine (pour V'expli -
cation de ces termes cf. p. 219).

(2) Le microscope électronique a permis de constater que les cils des Bactérie s
étaient homogénes contrairement a ceux des Protophytes.
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retrouver un nucléome ou une formation équivalente. Il ne saurait étre
question, méme succintement, de retracer I’histoire de ces travaux, ni méme
d’énumeérer les opinions diverses formulées au sujet dela cellule bactérienne.
Retenons cependant, parmi les travaux anciens, ceux de Birscurr (1902)
et surtout ceux de Scuaupinn (1902), ce dernier ayant le plus contribué a
établir et & répandre la théorie dite du « noyau diffus »: dans cette opinion
le cytoplasme, dans la région centrale d’une cellule bactérienne, formerait
un réseau dont les nceuds seraient occupés par des granulations chroma-
tiques ; I'ensemble de ces grains chromatiniens dispersés représenterait
Péquivalent d’un noyau.

Les travaux récents sur la structure des Bactéries n'ont pas confirmé
I'idée d’un noyau diffus et il semble que les grains chromatiques du cyto-
plasme puissent, au moins en partie, représenter des substances de réserve
(métachromatine). Il n’existe pas non plus, au moins chez beaucoup de Bac-
téries, de masse centrale chromatique comparable au corps central des Cya-
nophycées. Cependant chez les formes rondes (Cocet) il existe, d’apres
MUe DeLaporTE (1939), une masse centrale et chez les formes en batonnets
(Bacilles), un filament rectiligne axial, ces formations n’étant pas sans rap-
peler le corps central des Algues bleues. Ces Bactéries différeraient cepen-
dant de ces dernieres par une moindre constance de ce corps central qui
serait susceptible de se [ragmenter en petites granules & certains stades du
développement. 5

Dansla période moderne, ¢'est plutot 'emploi de techniques spéciales (1) et
surtout applicationde la méthode de Feulgen qui ont apporté de nouvelles
données sur la constitution de la cellule bactérienne : ainsi a été démontré
Iexistence de nucléoprotéides du type de I'acide thymonucléique chez les
Bactéries. Des auteurs comme Prerscumany et Ripper (1931), MiLovinoy
(1935), Mie Perrer (1933) ont obtenu, chez les Bactéries, une coloration
nucléale diffuse ou localisée dans les spores. M!1® DELAPORTE, tout récem-
ment (1939), a beaucoup étendu ces observationset, d’apres elle, il existerait,
dans toute cellule bactérienne, un corps chromatique ayant le réle et la signifi-
cation d’'un noyau et donnant une réaction de Feulgen positive: il s’agirait
tantot d'un filament axial (batonnets), tantot d’un corps sphérique (Coc-
cacées). Ce corps chromatique entrerait dans la constitution dela spore et il
subirait une division par étirement en deux parties égales au cours de la
division cellulaire.

On peut se demander dans quelle mesure ces corps chromatiques décrits,
par B. DELAPORTE, sont comparables aux nuclévides de Piexarskr (1937),
ou encore aux nucléosomes de HoLraNpe (1932). Les premiers de ces élé-
ments, les nucléoides, ont été observés dans les cellules des paratyphus-et
coli-bacilles : ils se présentent comme des corpuscules bien délimités et
I’auteur les considére comme ayant « biologiquement et chimiquement » la
valeur de noyaux. Généralement au nombre de deux par cellule, ils se divi-

(1) La technique des microgrammes électroniques « a projection d’ombre » donne

de magnifiques images permettant de définir, avec son relief, la forme des corps bac-
tériens et de leurs flagelles.
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sent avant chaque bipartition cellulaire et contiennent une substance
Feulgen-positive. Dans le méme ordre d’idées StirLe (1937), dans une étude
des Bacilles du groupe Megatherium, montre qu’il existe, dans ces Microbes,
des constituants cellulaires doués de pérennité et remarquables par leur
.comportement régulier au cours de la division cellulaire et pendant la forma-
tion des spores. Ces caractéres, joints a ceux, positifs, apportés par la mé-
thode de Feulgen, parlent en faveur de la nature nucléaire de ces corpus-
cules. Ce sont peut-étre les mémes éléments que Bapran (1935) a considéré

A

Fic. 127. — Filaments végétatifs d'un Aclinomyces montrant ce
que I'auteur interpréte comme des chromosomes,isolés,ou venant
de se diviser (D’aprés Bapran, 1936).

comme ayant la valeur de chromosomes ; cette méme structure, avec
« chromosomes libres »,se retrouverait chez les Myxobactéries et chez les
Actinomycetes ; le méme auteur va jusqu'a admettre 'existence d'une
réduction chromatique avant la formation des spores (fig. 127). GEITLER
(1941) semble, avec raison, attacher peu de crédit & cette opinion ; NEu-
MANN (1941) cependant, retrouve les batonnets vus par BAp1AN et les colore
par la méthode de Feulgen chez plusieurs Bacilles et Bacterium, mais per-
sonne n'imaginera que leur nature chromosomienne puisse étre prouvée,
ipso facto, par ce résultat.

Les nucléosomes de Ch. HoLLANDE se présentent, chez les Microbes jeunes,
comme des organites constamment en division et présentant des desmoses
plus ou moins persistantes ; mais les nucléosomes ne sont, d’aprés cet auteur,
qu'une partie de 'appareil nucléaire des Bactériacées qui comprend encore
des corpuscules appelés paranucléosomes et métanucléosomes. D’aprés Hor-
LANDE, la théorie nucléosomienne doit étre étendue non seulement aux Cya-
nophycées, mais encore aux Organismes Supérieurs. Il est difficile pour
I'instant de formuler un jugement au sujet des nucléosomes et de leur signifi-
cation chez les Bactéries. La division réguliére de ces corps, par étirement en
deux parties égales, plaide en faveur de leur valeur morphologique; cepen-
dant des auteurs comme GuUILLIERMOND les tiennent pour des granulations
banales.

On voit, par ces quelques données, combien les vues des cytologistes
different encore au sujet de la structure nucléaire qu’il convient d’attribuer
aux Bactéries. Incontestablement aujourd’hui la théorie ancienne du noyau
diffus a perdu du terrain et I'attention se concentre sur de trés petits corps,
trés chromatiques, homogenes, se divisant par étirement en donnant des

E. B. XXVI 19
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figures en forme d’haltéres. S'il se confirme que ces trés petits corps (nu-
cléoides, corps chromatiques) donnent une réaction Feulgen positive et si
leur permanence au cours du cycle évolutif s’affirme, il sera possible d'y
reconnaitre les éléments d’'un appareil nucléaire d’un type primitif. Les tra-
vaux récents, sauf ceux de HoLLANDE, semblent d’autre part avoir creusé
une sorte de fossé entre les Algues bleues et les Bactériacées, les premiéres
étant pourvues d’un corps central, tandis que les secondes auraient un corps
chromatique trés petit et homogéne.

.
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CHAPITRE VIII 5

L'appareil centrosomien et la cinétide.

Les centrosomes sont des éléments cellulaires qui jouent un role impor.
tant au cours de la division, surtout chez les Animaux : en venant se placer
aux deux poéles de la figure mitotique, ils semblent en effet la diriger, lui
donner son orientation, d’ou le nom de sphéres directrices qui leur a été attri-
bué et, d’autre part,le fuseau achroma- i
tique dont nous avons vu la fonction
au cours de la mitose, semble, dans
certains cas, tirer son origine de fibres
astériennes émanant des centrosomes.
Si Von ajoute que, dans diverses cir-
constances, les centrosomes peuvent
intervenir dans la production des or-
ganes locomoteurs de la cellule (cils,
flagellums), on voit toute I'importance
de ces formations en relation surtout
avec les manifestations cinétiques de
la cellule.

Les centrosomes ont de bonne heure
attiré D'attention des cytologistes, et
déja, avant 1900, FLemMmING, MEvVEs, M
Guioxanp, HExXEouY, ont publié des  T'g 125 = Spermatogonic e 1o
revues sur ce sujet ou des travaux et la centrosphere; celle-ci est
d’ensemble. Nous rappellerons seule- e ’;%“f{,f:i

3 53 X a
ment que le terme de centrosomes a 6té PRENANT, BOUIN et MAILLARD).
créé par Bovert (1887) pour désigner
la partie centrale de la sphére attractive de VAN BENEDEN. Aujourd’hui
cependant les cytologistes s’accordent en général pour appliquer ce nom de
centrosome au corpuscule de trés petite taille, fortement colorable, situé au
centre de la sphére (centriole de Boveri). Le centrosome ainsi compris, c’est-
a-dire le corpuscule colorable, représente d’ailleurs 1’élément essentiel et
permanent de 'appareil centrosomien : tout le reste, ¢’est-a-dire la subs-
tance condensée qui ’entoure immédiatement et la sphere proprement dite
qui s’étend au deld, n'ont pas d’importance fondamentale, car elles sont
constituées par des_ différenciations cytoplasmiques souvent m omentanées
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et en rapport avec les conditions physiologiques. Au maximum de sa com-
plication ’appareil centrosomien peut donc se composer d'une sorte de
spheére, pourvue ou non de stries radiaires, et différenciée parfois en deux
zones, I'une claire au centre, 'autre granuleuse a la périphérie. Au centre
de cette sphére on reconnait un corps fortement colorable, parfois divisé en
deux, presque toujours homogene, c’est le centrosome (centriole) (fig. 128).
A la périphérie de la sphere peuvent se développer enfin des stries radiaires
qui s’étendent parfois fort loin dans le cytoplasme environnant : ce sont.
les fibres astériennes, dont I'ensemble constitue une figure étoilée caracté-
ristique, 'aster. La substance de la sphére et les « fibres » astériennes elles-
mémes semblent constituées par le cytoplasme spécial, en rapport avec la
motricité, auquel STRASBURGER avait appliqué autrefois le terme de kino-
plasma. On voit ces formations se développer dans certaines circonstances,
notamment pendant la mitose, puis diminuer de visibilité, et finalement.
disparaitre. Dans la cellule en période de repos, le centrosome n’est parfois
accompagné que d’une légére accumulation de cytoplasme plus dense, et
parfois méme cette condensation cytoplasmique peut se désagréger et dis-
paraitre (1).

Le centrosome est I’élément essentiel et le plus constant du complexe,
comme nous venons de le voir, mais la question de sa permanence a toutes
les phases de la vie cellulaire se pose cependant, et ce probléeme n’est pas
précisément facile & résoudre, car, en dehors de ses périodes d’activité, le
centrosome, par suite de sa petite taille, peut passer facilement inapergu.
D’autre part, chez la plupart des cellules végétales, le centrosome fait
défaut et les mitoses se déroulent suivant le type dit anastral. La présence
d’un centrosome n’apparait donc pas indispensable a Iaccomplissement
d’une caryocinese, et il est permis de se demander si, méme dans la cellule
animale, le centrosome a les caractéres d’un élément cellulaire doué d’une
certaine constance et autonomie.

Nous indiquerons successivement les caracteres et les propriétés du cen-
trosome en rapport avec la division cellulaire dans la cellule animale, puis
nous insisterons plus particuliérement sur ce que I'on sait de ce méme corps
dans la cellule végétale et sur les rapports des centrosomes avec I'appareil
ciliaire.

a) Caractéres et propriétés des cenfrosomes chez les Métazoaires.

Chez les Métazoaires, les centrosomes sont des granules trés petits (cen-
trioles), intensément colorables, qui interviennent d’'une maniére apparente
et active au cours des mitoses (fig. 29), mais qui, en dehors de cette période,

(1) Une formation qui peut étre rattachée aux centrosomes, au moins en partie, est
le fusome, terme créé par HirscHLER (1932) pour un constituant cellulaire particulier
observé dans les cellules sexuelles miles chez les Lépidoptéres. Le fusome se présente
sous l'aspect de faisceaux de fibrilles. D’aprés HirscHLER, il faudrait distinguer un
nucléo, et un centrofusome. Les mitochondries peuvent s’unir au fusome pour consti-
tuer le corps mitochondrial des spermatides chez les Insectes et les Myriapodes (cf. p. 119).
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sont parfois difficiles a identifier. Lorsque le noyau entre en prophase, les
«centrosomes, déja divisés préalablement, s’éloignent I'un de I'autre : entre
eux prend naissance, aux dépens du cytoplasme, un fuseau fibrillaire (fuseau
primaire) et la figure achromatique formée par le fuseau et I’ensemble des
deux asters partant des centrioles recoit le nom d’amphiaster. Pendant la
prophase avancée, la membrane nucléaire disparait et le fuseau primaire se
développe dans l'intérieur de la substance nucléaire pour donner le fuseau
définitif (fuseau central) dont les poles sont maintenant occupés par les cen-

Lo ———
X
@=6

AN

1. 129. — Schéma général du cycle mitotique dans un noyau ac-
compagné de centrosomes : R, repos ; P,, Pz, prophase ; M, méta-
phase: A,, A: anaphase; T, télophase (D’aprés DARLINGTON,
1937).

rioles entourés de leurs asters. Dans ce type de mitose amphiastrale, les cen-
trosomes se comportent comme des corpuscules permanents, dont la division
(affectuée généralement a la métaphase de la mitose précédente) et les dépla-
cements semblent servir de guide a la figure mitotique. D’autre part, la
figure achromatique toute entiére, et en particulier le fuseau, apparaissent
en relation étroite avec les centrosomes : ¢’est en effet a partir de leurs centres
colorables, les centrioles, que s’ordonnent les fibrilles du fuseau central et
les rayons des figures astérales. Le centrosome se comporte done comme un
centre cinétique. 11 est d’autre part entiérement extérieur au noyau (centro-
some extra-nucléaire), contrairement a ce qui se passe chez certains Pro-
tistes oul le centrosome, comme nous le verrons, peut étre intranucléaire.

‘Le lien qui existe normalement entre les centrosomes, les formations asté-
riennes et les noyaux, peut étre rompu dans certains cas : c¢’est ainsi que divers
auteurs (Boveri, Las, E. B. WiLson, etc.) ont obtenu chez des larves, notam-
ment celles d’Oursin, des centrosomes et des asters se multipliant indépendam-
ment des noyaux. WirLson a donné le nom de cytasters aux formations asté-
riennes qui se développent et se multiplient dans certains cas en 'absence de
noyaux et de centrosomes. Chez une Grégarine, Pterospora maldaneorum,
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Ed. Cuatron, de son coté, a observé une multiplication autonome des ceniro
somes en l’absence de toute participationdes noyaux. A ces formations cen--
trosomiennes entourées d’asters il réserve le nom d’achromocentres. Ces fails-
montrent que le mécanisme centrosomien peut fonctionner en I'absence d’une
participation des éléments nucléaires habituels.

b) Les eentrosomes dans la cellule végétale.

Chez les Plantes Supérieures, les centrosomes font défaut & toutes les-
phases de I'existence et les quelques exemples oii ’'on a cru les observer n’ont
pas recu confirmation : nous faisons allusion ici aux travaux de GuiGNARD
dans lesquels I'éminent cy-
tologiste avait décrit des
centres chez les Végétaux
Supérieurs. Enfin nous si-
gnalerons que, derniére-
ment encore, leur présence
a été signalée chez les Ca-
prifoliacées, par FeEnc (Le

Fi1c. 130, — Les centrosomes au cours de la Fig. 131. — Noyau d’Ha-
mitose chez le Surirella calcarata : a, stade lopleris sp. (Sphacéla-
de repos montrant la centrosphére (ce) riée) se préparant a la
dans une dépression du noyau : b, début division et montrant les
de prophase montrant le centrosome d’oul centrosomes avec des
partent des stries rayonnantes et sur le asters ; X 800 (D'apres
¢dté, un corps globuleux qui est I’ébauche SwINGLE, 1897).

du fuseau central ; ¢, anaphase, montrant
les deux groupes chromosomiques, le fu-
seau central et les centrosphéres d’otl par-
tent quelques stries ou fibrilles asté-
riennes ; X 800 (D'aprés LAUTERBORN,
1896).

Botaniste, 1932), a tort, semble-t-il, et par suite d’une confusion avec des
extrusions chromatiques banales ou des micronucléoles.

Les centrosomes existent par contre d'une maniére certaine chez les Végé-
taux inférieurs et, & certaines phases de la vie, chez les Cryptogames vascu-
Jaires et chez les Gymnospermes.

C’est chez les Diatomées (ou ils sont parfois visibles sur le vivant) que les
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«centrosomes ont été observés sans doute pour la premiére fois chez les Vé gé-
taux (Biirscuvi, 1891, chez une Surirella). LAuTERBORN (1896), peu apres,
«déerivit leur role dans la division (fig. 130). Chez beaucoup d’Algues les divi-
sions cellulaires sont accompagnées par la division des centrosomes, qui
occupent les péles du fuseau mitotique et sont souvent pourvus d’asters.
Les Sphacélariées (fig. 131), les Fucus, les Dictyota, diverses Floridées,en
fournissent des exemples. Chez les Fucus, Yamanouvcnr (1909) observe des
<centrosomes dans toutes les mitoses végétatives. Ces corps se voient égale-

Fic. 132, — entrosomes des Cryptogames : a, b, Polytrichum juni-
perinum (Mousse), derniére division précédant les androcytes, ou
cellules-méres d’anthérozoides, d’aprés ALLEN 1912 ; ¢, Marsilia
vestita (Hydroptéride), division précédant la formation des cel-
lules spermatogénes ; % 2.000 (ID’aprés BELAJEFF, 1899).

ment, aux poles du fuseau, au moment des divisions réductrices dans l'an-
théridie et dans Ioogone ; ils sont tout a fait minuscules, mais pourvus,
dans le dernier cas, d’'un aster bien développé ; il en est de méme dans la
premiére mitose de 'ceuf fécondé ; au moment de la fécondation, le gameéte
maéle apporte avee lui un centrosome qui s’ajoute a celui de 'oospheére et qui
prend part avee ce dernier a la premiére division de I'ceuf. Alors que le cen-
trosome parait étre un élément permanent de la cellule chez la Sphacéla-
riée Stypocaulon (SwincLE, 1897), il se formerait de novo, au début de chaque
mitose, chez les Polysiphonia, d’aprés YAmanouvcHr (1906).

La présence d’un centrosome parait trés générale chez les Champignons
Ascomycetes, particulierement dans les divisions des noyaux a I'intérieur
de 'asque. Ce seraient, d’aprés HARPER, des éléments cellulaires permanents.
Les centrosomes y occupent une situation intranucléaire, et le fuseau qui
prend naissance en relation avec eux se développe a 'intérieur de ’espace
circonserit par la membrane nucléaire (GuiLLiermonn, 1911).

Les cellules des Bryophytes sont normalement dépourvues de centro-
somes ; cependant divers auteurs ont observé ces corpuscules dans les cel-
lules spermatogénes ou dans les mitoses qui suivent la germination des
spores. I’existence de centrosomes parait bien prouvée au cours des divi-
sions dans I'anthéridie chez le Marchantia (Ikexo, 1903), et dans la derniére
mitose des cellules spermatogenes chez les Polytrichum (ALLEN, 1917,
WerER, 1931, ete.) (fig. 132). s
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Chez les Ptéridophytes (fig. 133),il résulte de nombreux travaux comme~
ceux de YAamanouvcni (1908) chez les Nephrodium, de Suaw (1898) chez
les Marsilia, de GuigNarp (1898), de BELAJEFF (1897) et de Suarp (1912).
chez les Equisetum, que des corpuscules ayant les attributs des centrosomes-
sont présents dans les derniéres mitoses au cours de la spermatogénése, -
mais, alors que chez les Marsilia toutes les divisions dans 'anthéridie se
font avec centrosomes, chez les Equisetum ces corps ne font leur apparition
que dans la dernitre division, celle qui produira les cellules-meéres des . anthé—

¥16.133.— Spermatogénése chez une
Fougeére Gymnogramme) d’apreés
BeLAJerr. A, deux spermatides
dans chacunedesquelles on observe
le noyau et un corps arrondi, trés
colorable, le blépharoplaste ou
centrosome. B, le blépharoplaste
s'étale en un croissant qui recou-
vre le noyau. C, le blépharoplaste
s’est allongé en une longue bande
cillifére. D, spermatozoide définitif
dont le corps cellulaire et le noyau
sont enroulés en tire-bouchon ;
sous les premiers tours de spire se
trouvent la bande ciliée et le blé-
pharoplaste sous-jacent et au der-
nier tour est appendu le résidu
du corps cellulaire.

rozoides. Les centrosomes semblent done, chez les Cryptogames vasculaires:
comme chez les Bryophytes, étre en voie de disparition et ne s’étre conser-
vés que dans les divisions destinées & produire les gamétes méles, ¢’est-a-dire:
des éléments ciliés ; comme, d’autre part, les corps en question interviennent
finalement dans la formation des cils des anthérozoides, un certain nombre-
d’auteurs leur ont refusé la qualité de centrosomes et n’ont voulu voir dans.
ces éléments que des formations en rapport avec l'appareil ciliaire (blé-
pharoplastes). Nous allons donc examiner quels sont les rapports entre cen-
trosomes et blépharoplastes chez les Bryophytes et les Ptéridophytes,! puis.
chez les Gymnospermes ayant conservé des gamétes males ciliés (Ginkgo,,
Cycadées).

¢) Les rapports entre les centrosomes et les blépharoplastes.

Au sujet de ces rapports deux opinions principales se sont affrontées :
pour les uns, comme IKENO, JAHN, SCHAFFNER, GUIGNARD, BELAJEFF,
Suarp, centrosomes et blépharoplastes sont des structures homologues.
Les corpuscules observés dans les divisions spermatogénes des Archégo-
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niates seraient de vrais centrosomes, comme le montrent leur propriété dese
bipartir, leur situation aux poles des fuseaux de division et la présence par-
fois d’asters bien développés. Dans les cellules-méres des anthérozoides ils
deviennent des blépharoplastes, c¢’est-a-dire des corps aux dépens desquels
se forment les cils des gametes.

D’apres d’autres auteurs, dont StrasBurcer et WEBBER, les blépharo-
plastes seraient des formations particulieres et nullement des centrosomes
transformés ; ces auteurs insistent, d’autre part, sur les différences qui
séparent ces corpuscules formateurs des cils, des vrais centrosomes.

L’opinion de WEBBER se base principalement sur I'évolution du blépha-

Fig. 134. — Centrosomes dans la cellule anthéridienne, représentés
a deux états successifs, dans 'extrémité d’un tube pollinique,
avant la fécondation, chez le Dioon edule (Cycadées) ; »x 237 (D’a-
prés CHAMBERLAIN).

roplaste pendant la spermatogénese des Ginkgo et des Zamia. Cette évolu-
tion est classique et nous la décrirons d’apreés cet auteur. Les Ginkgo et les
Cycadées (fig. 134) comme les Zamia, en raison de la grande taille de leurs
anthérozoides, sont en effet des objets particulierement favorables a la
démonstration d'une relation entre les flagelles des gamétes males et des
corpuscules appelés blépharoplastes, assimilés ou assimilables a des centro-
somes. En 1894, Hiraske avait observé, chez le Ginkgo,deux corps situés de
chaque ¢oté du noyau de la cellule anthéridienne et qu’il avait comparé
aux sphéres attractives. Plus tard, WesBe® (1897), retrouve ces mémes
corps et lesnomme blépharoplastes en raison de leur role dans la formation
des flagelles. Chez le Zamia (1897 et 1901), le méme auteur donne une des-
cription détaillée de la spermatogénese ; d’aprés lui les blépharoplastes
apparaissent de novo dans le cytoplasme sous forme de corpuscules sphé-
riques relativement gros (7 & 10 p de diamétre) qui s’entourent de stries
rayonnantes (asters), et sont situés de part et d’autre du noyau générateur :
ils ne prennent pas part a la formation du fuseau. Au cours de la mitose du
noyau générateur, ces blépharoplastes se vacuolisent, puis se résolvent en
granules, qui s’unissent en un ruban trés allongé disposé a la périphérie de la
cellule spermatogéne, dans la couche protoplasmique superficielle. Chaque
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blépharoplaste finit par constituer une bande enroulée en spirale de cing a
six tours, a la surface de laquelle poussent des filaments destinés a formerles
cils des gameétes. WEBBER soutient que le blépharoplaste des Zamia a pour
seule fonction de produire les cils vibratiles et qu’il n’est pas de nature cen-
trosomienne. Il differe en effet, d’apres lui, d’'un véritable centrosome par
sa taille, par le fait qu’il ne participe pas a la formation du fuseau, par son
_intervention dans une seule mitose (celle du noyau générateur), par sa frag-
mentation et son évolution trés spéciale en une bande ciliifere, enfin par son

Fia. 135. — La spermatogénese chez un Equisefum montrant par-
ticuliérement le comportement des centrosomes : a, centrosome
avec aster ; b, sa division : ¢, métaphase ; d, télophase de la divi-
sion précédant les cellules-meéres d’anthérozoides ; e, spermatide
au début de la fragmentation du blépharoplaste ; /, g, les gra-
nules blépharoplastiques s’ordonnent en un long filament ; noyau
et blépharoplaste allongés et courbés en spirale montrant le pre-
mier développement des cils sur le blépharoplaste ; i, anthéro-
zoide acheve, fixé par les vapeurs d’acide osmique montrant le
blépharoplaste ciliifére, le noyau homogéne et plus clair etle cyto-
plasme vacuolisé. x 2533 (D’apré SHArp, 1912).

role négatif au cours de la fécondation. 11 est prouvé en effet que I'anthé-
rozoide, au moment de la fécondation, abandonne la bande ciliée dans le
cytoplasme de I'ceuf, ou elle demeure inutilisée. On sait au contraire qu'un
centrosome véritable, introduit par le gaméte méle dans 'ceuf, joue un réle
important dans la premiére mitose de segmentation chez les Métazoaires.

La thése soutenue par WEBBER a été I'objet d’une critique serrée de la
part du cytologiste américain Suare (1912) ; comme le fait remarquer ce
savant, beaucoup des arguments avancés par WEBBER contre la nature cen-
trosomienne du blépharoplaste, perdent de leur force si.I'on considére com-
ment cet organe a évolué progressivement depuis les Bryophytes jusqu’aux
Gymnospermes, en passant par les Ptéridophytes. Alors que chez les Mar-
silia il existe des blépharoplastes dans toutes les cellules spermatogénes,
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ceux-ci sont localisés dans la derniére division de ces cellules chez les Cyca-
dées. Chez les Equisetum, comme le souligne Suare (1912), les blépharo-
plastes se comportent exactement comme des centrosomes au cours de la
derniére mitose dans I'anthéridie (fig, 135): ils sont pourvus d’asters et ils
occupent les poles du fuseau ; cependant leur évolution pour donner Je fila-
ment ciliifére est analogue a celle qui aboutit chez les Cyeas a la bande cilii-
fere des anthérozoides. Par une série d’intermédiaires nous voyons done
comment les centrosomes ont pu se transformer en un organe producteur
des flagelles ou des cils, le blépharoplaste.

La thése défendue par Smare et qui fait appel a la notion d’évolution des
organes en cytologie parait, & ’heure présente, comme la mieux fondée et
nous adopterons done, ainsi que la plupart des cytologistes actuels,
I'opinion qui voit dans les blépharoplastes des Archégoniates des centro-
somes transformés.

Les centrosomes et les blépharoplastes (ou tout au moins-certains d’entre
eux) semblent jouer un réle de premier plan au cours des cinéses. De quelle
nature est ce role et comment doit-on envisager I'intervention des centro-
somes dans la mécanique des cinéses ? Diverses hypothéses ont été formu-
lées, dont les unes établissent une comparaison entre les centres et les poles
d’attraction d’un champ magnétique, et dont les autres font appel a des
forces engendrées par D’affinité chimique et la nature des corps en présence
(voir aussi p. 195). 11 est certain que les figures formées par les astersautour
des centres cinétiques rappellent les lignes de force observées en direction
des poles dans un champ magnétique, mais n’y a-t-il 1a qu’une simple ana-
logie ? Pour en décider certains observateurs ont voulu savoir si les stries
rayonnantes autour des centres, si nettes dans les préparations fixées,
avaient bien une existence réelie : or il en est bien ainsi, tout au moins pour
les centrosomes et les asters de la mitose chez les Métazoaires, et lesexpé-
riences de microdissection, dues & CaamBERs (1917) ne laissent pas de doute
a ce sujet. D’aprés ce savant, les raies astérales seraient comparables & des
sortes de canaux parcourus par des courants convergents vers les centres,
tandis que les intervalles seraient occupés par du cytoplasme relativement
rigide et & I’état de gel. Si, par microinjection, on arrive a introduire des
gouttelettes d’huile de paraffine dans la région de Iaster, on voit ces goutte-
lettes s’étirer, prendre une forme allongée et conique, avec I'extrémité
étroite dirigée vers le centre de I'aster. Cette expérience montre qu'’il existe,
autour des centres, des variations localisées et orientées de la consistance
du cytoplasme. Dans I'ceuf fécondé d’Oursin, le développement des asters
est accompagné d’une augmentation de la viscosité du cytoplasme : ainsi
l'aiguille & micrurgie introduite dans ce cytoplasme orienté, rencontre
unerésistance marquée dans la région ou les raies astérales sont bien déve-
loppées.

Chez les Végétaux, par contre, les résultats de I’observation vitale sem-
blent montrer que les figures astérales sont artificielles et dues 4 action des
fixateurs ; les structures cytoplasmiques rayonnantes décrites autour des
blépharoplastes de Cycas revoluta dans les préparations fixées, ne sont aucu-
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nement visibles dans la cellule vivante (Kuwapa Y. et Maepa, T., 1929) ;
le cytoplasme y montre un état alvéolaire, sauf au voisinage immeédiat du
centre ou figure une aire hyaline dépourvue de microsomes. Des observa-
tions comparables ont été faites sur le Ginkgo. Il faudrait en déduire une
certaine différence d’action ou d’efficacité entre les centrosomes de la cellule
animale et ceux de la cellule Végétale.

d) Les centrosomes et les hlépharoplastes chez les Protistes
et chez les Thallophytes.

Nous avons provisoirement laissé de coté, dans cette comparaison entre
blépharoplastes et centrosomes, le cas des Organismes inférieurs: Algues,

Fic 136. — a, Euglena
gracilis montrant 1’or-
ganisation interne :
P, plastes avec pyré-
noides ; D, dietyoso-
mes ; Pa, grains de
paramylon; S, stigma.
% 2.500 ; b, Chlorogo-
nium euchlorum : G,
corps de Golgi ou dic-
tyoso>mes: M, chon-
driosomes filamenteux
< 4.000 (fix. et color.
hématoxyl.). A la bas
e des flagelles, les
mastigosomes (D’a-
prés P. P. GrassE et
A. HoLLANDE, 1941).

Champignons, Protistes {lagellés. En effet, chez ces Organismes, les flagelles
sont en relation, trés généralement, avec des corpuscules colorables, qui ont
recu d’ailleurs des noms divers (blépharoplastes, corpuscules basaux, mas-
tigosomes, ete.) (fig. 136) et dont l'interprétation est assez délicate : tantot
en effet il s’agit visiblement de corpuscules qui cumulent en quelque sorte
les fonctions de centrosomes et de blépharoplastes (centroblépharoplastes),
comme on le voit chez nombre de Flagellés et dans les zoospores des Myxo-
mycetes (Jaun, 1904), tantot les corpuscules basaux se montrent distincts
et nettement séparables des centrosomes ; ce dernier cas est également celui
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qu’on observe dans les épithéliums a cils vibratiles des Métazoaires. La ques-
tion apparait done comme particulierement complexe, surtout si I'on envi-
sage également les homologies possibles entre la cellule flagellée des Pro-
tistes et le spermatozoide animal.

StrAsBURGER (1892), qui avait été parmi les premiers a décrire des cor-
puscules colorables a la base des cils chez les zoospores des Algues ((Edo-
gonium, Cladophora, Vaucheria), considérait ces formations comme des
différenciations du cytoplasme dans la région de linsertion ciliaire ; elles
étaient pour lui en quelque sorte de nature cuticulaire et dérivées d'une
« hautschicht », dun épaississement local de la membrane plasmique ;
aussi STRASBURGER refuse-t-il, bien entendu, a ces corpuscules le caractére
de centrosomes, de méme qu'aux blépharoplastes des Plantes Supérieures
dont ils seraient I'origine. Tel n’est pas au contraire I’avis de BELAJEFF
(1906) pour qui les corpuscules basaux des Algues dériveat des centrosomes.
Cependant ce savant est amené finalement & I'idée que tous les blépharo-
plastes ne sont pas identiques, et qu’il est nécessaire d’établir entre eux
certaines distinctions ; il en donne le classement suivant qui suppose I'exis-
tence de trois sortes de ces corpuscules : 10 les blépharoplastes de nature
centrosomienne, comme ceux des Myxomycétes, des Bryophytes, Ptérido-
phytes et Gymnospermes ; 20'les blépharoplastes d’origine plasmodermique
comprenant ceux des Chara et de certaines Chlorophycées ; 3° les blépha-
roplastes d’origine nucléaire comme ceux de quelques Flagellés.

La variété du monde des Protistes flagellés a longtemps masqué I'unité
de T'appareil locomoteur et des formations cellulaires qui s’y rattachent ;
aussi de nombreux travaux ont-ils été nécessaires pour s’en faire une idée
approchée. Parmi les auteurs qui ont le plus contribué a la connaissance de
Pappareil flagellaire et de ses connexions citons P. A. Daxgearp (1899-
1901), M. HarTmany (1911), Kororp et Swezy (1915-1923), Extz (1918),
Berar (1921), Harn (1923-25), et tout particuli¢rement Cuatrox (1924).

D’aprés P. A. DaNGEARD on trouve chez le Flagellé Polytoma uvella, un
corpuscule colorable situé vers la base commune des deux cils ; ce corpus-
cule se relie d’autre part au moyen d'un filet chromatique, le rhizoplaste, a
un grain chromatique situé contre la surface du noyau et auquel est réservé
le nom de condyle (1). DANGEARD se rallie par ailleurs & P'opinion de STrAS-
BURGER et se refuse a toute assimilation entre le blépharoplaste et un cen-
trosome.

Un type analogue de structure a été retrouvé et déerit avec précision
chez la plupart des Phyto- et des Zooflagellés et, bien que la terminologie soit
encore assez flottante, on s'accorde en général pour désigner le corpuscule

(1) Il n’est peut-étre pas inutile de reproduire le passage ou ce fait est signalé : « Dans
nos observations sur les Chlamydomonadinées, nous avons déja attiré I'attention sur
Pexistence d'un mince filet chromatique qui, partant du blépharoplaste, se dirige dans
la direction du noyau : cette disposition se rencontre également dans le Polyloma. Nous
avons pu constater que cet organe se met, au moins dans certains cas, en relation
directe avec le noyau ; ainsi nous avons vu le filet chromatique ou rhizoplaste se ter-
miner sur la membrane nucléaire par un petit renflement chromatique ou condyle
analogue au blépharoplaste » (Le Botaniste, 1901, p. 18).
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juxtanucléaire sous le nom de centrosome et le grain basal des cils parle
terme de blépharoplaste, ou mieux de mastigosome. Le filament d’union, ou
rhizoplaste, devient le mastigomite dans la terminologie moderne de CHATTON
(1925-1931). D’ailleurs il existe des variations importantes de I'appareil fla-
gellaire : c’est ainsi qu'il existe des Flagellés o le grain basal des cils est &
la fois un corpuscule d’insertion flagellaire et un centrosome, car il occupe
les poles de la mitose au cours de la division (7'richomonas, Monas vulgaris).
Tout se passe comme si mastigosome et centrosome avaient fusionné (cen-
troblépharoplastes) ; lorsque le corpuscule d’insertion flagellaire est séparé
du centrosome, il peut étre complétement indépendant, par suite de 1'ab-
sence de toute connexion avec le centrosome et avec le noyau. Les variations
de I'appareil moteur, son importance comme constituant cellulaire, ses déri-
vés multiples et son importance dans I’évolution phylogénétique, ont amené
E. Caarron a proposer, pour I'ensemble des formations en relation avec cet
appareil, le nom de cinétide. Nous croyons utile de donner un apercu dece
que représente la cinétide chez les Protistes et dans les cellules flagellées
d’une maniere générale.

e) La cinétide chez les Protistes et dans les cellules flagellées.

La cinétide, comme la congoit le savant protistologue francais, est 1'unité
de structure flagellaire et elle se compose des flagelles, des corpuscules qui
leur donnent insertion directe ou indirecte, des connexions qui relient ces
corpuscules entre eux ou avec le noyau et enfin, dans certains cas, d’un
appareil annexe, le parabasal. Dans la nomenclature proposée par CHATTON
la cinétide comprend done, outre les flagelles, des centrosomes, des mastigo-
somes et des filaments de connection : centromite pour le connectif caryo-
centrosomien, mastigomite pour le connectif centro-mastigosomien. Les cen-
trosomes, corpuscules d’insertion flagellaire jouant un réle dans la mitose,
et les mastigosomes, corpuscules de méme sorte, mais sans intervention
dans la division, sont qualifiés de cinétosomes.

Dans la cinétide, I’élément essentiel, le seul durable en I’absence des autres,
est le cinétosome : tant6t ce corpuscule produit directement les cils ou fla-
gelles, tantdt il engendre au préalable un deuxiéme granule, le corpuscule
basal ou mastigosome, a partir duquel se développe I'organe locomoteur.
I’appareil parabasal, caractéristique de nombreux Zooflagellés, est repré-
senté par « une écaille, un cordon ou un batonnet de substance chromophile
auquel s’'accolent, soit une gouttelette, soit une ou plusieurs vésicules de
substance chromophobe » ; il s’agit d'un dérivé centrosomien d’aprés Cuar-
TON, mais DuBoscq et Grasse le comparent & 1'appareil de Golgi (idiozome)
des spermatozoides qui présente, a certains stades, les mémes rapports que
lui avec le centrosome et le flagelle (1). 11 est intéressant de noter que, dans

(1) Le perabasal des Zooflagellés représenterait, d’aprés Grasse et HoLLANDE, la
forme primitive de I'appareil de Golgi, sousforme d’undictyosome relié¢ au centrosome,
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Ja cinétide, les différentes parties peuvent acquérir une certaine indépen-
dance les unes par rapport aux autres et que les cinétides elles-mémes
peuvent se multiplier indépendamment de 1'énergide, ¢’est-a-dire de l'en-
semble noyau-cytoplasme. Dans les Trichonympha, la multiplication des
cinétides conduit a la formation d’un cinétome, dont les appareils ciliés sont
indépendants et équivalents. Chez les Holomastigotes, la multiplication des
éléments en série linéaire ameéne la formation d'un appareil ciliaire com-
plexe (cinétide composée, ou cinétie) dont les mastigosomes sont réunis
entre eux. L’appareil ciliaire des anthérozoides de Cycas, celui des zoospores
et des gametes d’Oedogonium et de Derbesia, peuvent étre assimilés a une
cinétie. Enfin, chez les Ciliés, les cinétides composées sont isolées et auto-
nomes et les centrosomes ont disparu : seuls se retrouvent leurs dérivés,
c’est-a-dire les mastigosomes. Les corpuscules basaux des cils sont eux-
mémes dédoublés, le plus souvent, et composés de deux éléments dont I'un
est argyrophile et permanent (cinétosome), I’autre transitoire et disparaissant
avec le cil (cinétoplaste). Le réseau argentophile des Infusoires ou argyrome
montre également des relations avec les corps basaux des cils. On voit jus-

qu’ou peut atteindre la complexité des cinétides et de ses dérivés centro-
somiens.

Deux sortes d’organes tres spécialisés, observés chez les Protistes, seraient,
encore des produits ou des dérivés de la cinétide, bien qu’ils n’aient plus en
apparence de relation avec la fonction locomotrice : ce sont, d’une part, les
cnidocystes de certains Péridiniens comme les Polykrikos et d’autre part les
trichocystes des Infusoires. Comme I'a montré Cuarrox (1907-1913), les
cnidocystes correspondent a un appareil flagellaire interne détourné de sa
fonction habituelle et devenu indépendant. Les trichocystes (CuaTron et
Lworr, 1930) sont formés par différenciation aux dépens de certains cinéto-
somes et par conséquent ils dérivent de la cinétide. Finalement nous admet-
trons que les cinétosomes ont, chez les Protistes, des propriétés élabora-
trices ou morphogénes d'une grande variété allant de la formation des fla-
gelles et des axostyles jusqu’a la production de trichites, de trichocystes et
de cnidocystes et enfin peut-étre de parabasaux.

Nous venons de voir les complications de la cinétide dans son évolution
chez les Protistes; mais il existe des états que 1'on peut appeler dégradés,
de la cinétide : ce sont les exemples des cellules qui ont perdu leur faculté
locomotrice entrainant la perte des flagelles et de leurs racines, tandis que
les centrosomes seuls peuvent étre conservés (cellules des Métazoaires, de
certaines Algues) ; un pas de plus et les centrosomes eux-mémes ont disparu
complétement (Métaphytes), ou ne sont plus conservés que dans certaines
mitoses privilégiées (Bryophytes, Ptéridophytes, Ginkgo, Cycadées). Cette
maniere de voir qui considére le cinétosome comme I'élément fondamental
dont dérivent toutes les autres parties dela cinétide, et méme le centrosome,
se trouve en accord avec la théorie de GUIGNARD-BELAJEFF et SuARrP sur

disposition qui s’observe encore aujourd’hui chez les E ponges et chez les Echinodermes
et qui a persisté dans la spermatide des Métazoaires.
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T’homologie du centrosome et du blépharoplaste, mais elle en renverse les
termes. Pour CHaTTON, en effet, ¢’est le centrosome qui dérive du blépharo-
plaste et non l'inverse et cette idée, pour séduisante qu’elle soit, n’est pas
sans entrainer quelques difficultés. D’aprés Suare (1912) il serait plus facile
de comprendre que le centrosome ait fait 'acquisition peu & peu d’une nou-
velle fonction, celle de produire des cils, que d’admettre un blépharoplaste
se transformant en organe directeur de la mitose. Dans cette question, tout
repose un peu sur I'importance que I'on accorde au centrosome dans la ciné-
tide. La position adoptée par CrarToN est indiscutablement forte, car elle
s’appuie sur la dérivation reconnue des cellules non motiles aux dépens des
cellules flagellées ou ciliées; mais I'élément essentiel de la cinétide est-il le
corpuscule d’insertion flagellaire, blépharoplaste ou mastigosome ? Nous ne
le pensons pas. D’autre part,si 'on prend comme élément fondamental de
I'appareil moteur un corpuscule mixte participant & la fois du centrosome
et du blépharoplaste, le cinétosome, on admet implicitement que les deux
fonctions étaient fusionnées a I'origine et, dans ces conditions, il n’est pas
plus exact de dire que le centrosome est un blépharoplaste transformé que
I'inverse. On pourrait peut-étre penser que, dans un appareil montrant a
I'origine la dualité centrosome-blépharoplaste, seul le centrosome aurait
subsisté dans certains cas, comme dans la cellule acinétique des Métazoaires.
La cellule flagellée avec centroblépharoplaste n’est pas en effet forcément
le type ancestral le plus primitif. En adoptant cette hypothése, nous allons
voir maintenant comment 'on peut interpréter I'appareil moteur des cel-
lules motiles des Métazoaires et en particulier des spermatozoides.

f) La cinétide des cellules motiles des Métazoaires.

Alors que la cinétide des cellules non motiles des Métazoaires apparait,
sinon comme dégradée, du moins comme réduite & son centrosome, dans la
cellule ciliée d’un épithélium vibratile, nous pouvons parfois observer a la
fois un appareil centrosomien et des granules d’insertion ciliaire.

C’est aux travaux d’HENNEGUY (1897) et de MEeves (1897), que nous
devons nos premiéres connaissances sur les rapports des cils vibratiles avec
les centrosomes. Ces deux savants ont été en effet parmi les premiers & mon-
trer que, dans la spermatogénése des Animaux, le filament axile de la queue
des futurs spermatozoides a pour origine « un filament flagelliforme se for-
mant en rapport avec le centrosome, apparaissant, soit de bonne heure dans
les cellules-méres des spermatozoides, soit plus tardivement dans les sper-
matidesy (1). Versla méme époque divers auteurs montraient que, dans cer-

(1) L’histoire compléte des centrioles au cours de la spermiogénése ne peut trouver
place ici : elle est en effet complexe, étant donné que, dans la spermatide, le centriole
se divise en deux parties qui se séparent et occupent des positions différentes. L’un de
ces centrioles seulement (centriole distal) se comporte comme blépharoplaste, soit
directement, soit aprés avoir subi une division, tandis que le centriole proximal subit
une destinée variable (fig. 138).
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taines cellules épithéliales, les cils sont en rapport avee des corpuscules com-
parables a des centrosomes qui se seraient déplacés vers la surface libre des
cellules. Signalant que les corpuscules colorables situés a la base des ecils,
dans les cellules a cils vibratiles (fig. 137), ont les mémes caracteres histolo-
giques que les centrosomes, HENNEGUY conclut que ces granulations repré-
sentent de véritables centrosomes (1898).
LENHOSSEK, & la méme époque, arrive a une
conclusion identique.

[’évolution des centrosomes, au cours de la
spermiogénése, montre que ces corps peuvent
se comporter comme des blépharoplastes au
moment de ['élaboration d’un élément fla-
gellé comme le microgamete. Sur ces bases,
on a cherché depuis longtemps, soit & com-
parer le spermatozoide animal a l'anthéro-

Fie. 137. — Schéma d’une cellule Fi6. 138, — Schéma d’un sperma-
vibratile : ¢, cil ; b, blépharo- tozoide d’aprés O. Duboscgo et
plaste externe; cb, blépharoplaste P.GrassE, 1933. n, noyau; ac, acro-
interne : r, racine cilaire (D’apres some ; m, corps mitochondrial ;
A. PrENANT, 1913). ca, centriole antérieur; ep, centriole

proximal ; cd, centriole distal; s,
stéréocil ; fp, flagelle proximal :
fe, flagelle caudal postérieur.

zoide des Chara ou des Cryptogames vasculaires, soit a trouver un rap-
port direct avec la cellule flagellée typique des Protistes. BELAJEFF (1897),
souligne 'homologie entre, d’une part le blépharoplaste, le filament qui en

‘dérive et les cils des anthérozoides, d’autre part le centrosome, la piéce inter-

médiaire et la queue du spermatozoide (fig. 138). P. A. DaANGEARD, un peu
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plus tard (1901), établit une comparaison entre la structure du Flagellé
Polytoma uvella et celle des spermatozoides. 11 conclut, non sans hardiesse
évidemment, que « appareil locomoteur des spermatozoides est identique a
celui des gametes du Polytoma uvella ». D’aprés LEGER et DuBoscq enfin, le
gamete méle représenterait un stade de retour a I'état flagellé ancestral,
tandis que CHATTON, de son e6té, arrive 4 une opinion trés voisine, en admet-
tant que le gaméte male est un élément dont la cinétide a été reconstituée
avec ses attributs complets (1) (Titres et trav. scient., p. 43).

Dans I’étude de I'appareil moteur nous avons vu qu’on pouvait considérer
la double structure centrosome-blépharoplaste comme 1'élément essentiel
de son organisation. Quelle est I'origine de cette double structure ? et s’agit-il
la d’un constituant cellulaire autonome ? telle est la question que nous
devons nous poser. De nombreux auteurs ont admis, depuis STRASBURGER,
que certains blépharoplastes pouvaient avoir une origine cytoplasmique
(blépharoplastes plasmodermiques), c’est-a-dire dériver d'une différencia-
tion de la couche cytoplasmique. Cependant, a supposer que cette origine
puisse étre prouvée dans certains cas, telle n’est pas certainement le mode
de naissance de la grande majorité des corpuscules basaux : ils se forment en
effet, tres généralement, aux dépens de corpuscules préexistants, centro-
somes ou cinétosomes lesquels dérivent eux-mémes assez souvent du noyau.
La dérivation cytoplasmique ou ectoplasmique des centrosomes ne saurait.
donc étre admise d’une maniére générale.

2) Origine des eentrosomes.

I ’origine des centrosomes, la question de leur permanence en dehors de la
période mitotique, ont donné lieu & bien des discussions. Il arrive parfois
que les centrosomes persistent entre deux divisions successives, par exemple
dans certaines cellules animales: aussides auteurs comme VAN BENEDEN et
Boverr avaient-ils considéré le centrosome comme un élément permanent de
la cellule (fig. 139) et O. HErTwIG avait admis que les centrosomes font partie
intégrante du noyau lui-méme. Ce savant supposait qu’il existait unlien géné-
tique entre les nucléoles et les centrosomes, idée qui a été souvent reprise
depuis. Cependant, dans la grande majorité des cas, semble-t-il, les centro-
somes disparaissent a la fin de la division pour reparaitre au début de la
division suivante. Les centrosomes ne sont d’ailleurs nullement constants
dans les cellules animales et, d’aprés HuerrNer (1933), ces corps manquent
dans les divisions de maturation des Arthropodes, des Vertébrés et de I’cenf
d’Ascaris (2).

(1) L’expression d’un retour a I'état ancestral appliquée au spermatozoide animal
n'est peut-étre pas trés adéquate, car, d'une maniére générale, 1'évolution se montre
irréversible et une structure disparue ne peut étre retrouvée dans la suite, semble-t-il,
que sous forme de vestiges conservés et non comme une réapparition. L’état flagellé des
gameétes males de Métazoaires devriit donc étre plutdt envisagé comme un témoin
d’une condition ancestrale, abolie partout ailleurs, que comme un retour pur et simple

a un état antérieur. ;
(2) L’origine de certains centrosomes ou centrioles surnumérzires, comme on en
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Chez les Plantes, les centrosomes manquent, ou bien ils ne font leur appa-
rition qu’a un certain moment du eycle évolutif ; le probléme de leur géneése
se pose donc naturellement. Le plus souvent le centrosome se montre tout
d’abord trés prés du noyau et au contact de la membrane nucléaire mais,
ordinairement, il n’est pas possible de préciser autrement son origine.
D’apres Suare (1912), chez I'Equisetum, le centrosome pourrait dériver
d’un granule cytoplasmique. Chez les Fougeres, Yuasa (1937-1938), croit
pouvoir affirmer que le blépharoplaste provient du noyau de la spermatide..

gzl A 3 E A

Fic. 139. — Les centrosomes et leur continuit¢ au cours de la mi-

tose chez le Drosophila melanogasler (Diptére) (D’aprés HUETTNER,
1933).

car on I'observe pour la premiére fois tout contre la membrane et comme
enchassé dans la substance nucléaire. Comme néanmoins le blépharoplaste
donne une réaction négative par la méthode de Feulgen, I'auteur suppose
que la substance nucléolaire contribue a sa formation, ou méme qu’il peut
étre engendré par le nucléole. Enfin.il est prouvé que, dans certains cas, le
centrosome fait partie intégrante du noyau, comme dans les mitoses qui se
déroulent & I'intérieur des asques ou des hyphes ascogénes. Le fuseaun a lui-
méme alors une origine intranucléaire. Il en est de méme dans la Diatomée
Surirella calcarata. On a vu d’autre part quel était le role du centrosome
dans la formation de la membrane des ascospores chez les Ascomycetes.
Chez les Organismes inférieurs, le centrosome s’observe assez souvent en
relation avec le noyau, on méme directement relié au nucléole par un fila-
ment. Chez les zoospores d'un Myxomyecete, I’ Amaurochaete atra, les flagelles

trouve dans la spermatogénése anormale de la Paludine (Vivipara), a pu étre rapportée
A des centromeéres ou Kinétochores qui seraient passés du noyau dans le cytoplasme out
ils se confondraient avec les centrioles normaux (PoLLISTER, 1939).
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poussent aux dépens des centrosomes qui occupent
les poles du fuseau pendant la division et ils restent
reliés, ainsi que ces derniers, au noyau, par une
formation conique qui correspond au reste du fuseau
de division (Jann, 1904) (fig. 140). D’aprés Yuasa
(1935-36), dans la germination des spores de Fuligo
septica, on peut voir le blépharoplaste se former en
relation avec le nucléole du noyau. Chez les Phytofla-
gellés, le centrosome peut étre observé & certains
stades comme un corpuscule intranucléaire. Une
comparaison a pu étre établie entre le centrosome et
le micronucléole.

En résumé, le centrosome et le blépharoplaste
sont des corpuscules de méme nature et compléte-
ment homologues qui different surtout par leur si-
tuation et leur role. Ils représentent la partie essen-
tielle de I'appareil moteur de la cellule ciliée. Lorsque
leurs roles respectifs sont fondus en unseul, la double

structure est remplacée par un

de 1"Amaurochaete
alra (Myxomycete)
montrant les rela-
tionsentrelenoyau
et 'appareil flagel-
laire : Gb, corpus-
cule basal: Vb,cone
de réunion coiffant
le noyau : », va-
cuole pulsatile. x
4.000 (D'apres
JAHN).

élément unique (centro-blépha-
roplaste ou cinétosome). L.’évo-
lution des structures cinétoso-
miennes compte, comme nous
I’avons vu, parmi les probléemes
les plus ardus de la cytologie
générale. Si nous admettons,
comme tout porte & le croire,

I'antériorité des cellules flagellées

et leur ancienneté, il n'est pas invraisemblable que la cinétide puisse
s’étre dégradée dans les cellules non motiles jusqu’a ne plus étre repré-
sentée que par un appareil centrosomial intermittant, ou méme, finale-
ment, par des corpuscules dépourvus de toute fonction directrice comme

le s micronucléoles.
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