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I. - INTRoDUCTIoN.

Les phénomènes de morphogénèse qui accompagnent le développement des
végétaux supérieurs ont fait l'objet de nombreuses recherches au cours des zo
dernières années. Peu de travaux sont consacrés aux végétaux inférieurs. Pourtant
le matériel qu'ils fournissent semble propice. (Voir à ce propos Hâmmerling (1934)
Kùhn et Moewus (rq+o)).

C'est pourquoi nous avons songé à aborder I'étude du développement et de la
morphogénèse chez les végétaux en utilisant des organismes simples chez lesquels ces
phénomènes sont bien visibles dès les rers stades.

Monsieur le Professeur Bouillenne nous a suggéré de prendre comme matériel
une Muscinée.

On sait que ces végétaux se présentent, au cours de la vie du gamétophyte, sous
deux formes différentes. La germination de la spore donne un ensemble de filaments,
le protonéma, sur lequel apparaissent plus tard des tiges feuillées.

Nous nous sommes fixé le but de rechercher les facteurs qui interviennent dans la
formation de la tige à partir du protonéma filamenteux.

Il s'agit d'abord de connaitre comment se présente le protonéma au cours de sa

croissance et de repérer si certains phénomènes n'y précèdent pas la formation des

tiges.
Cette partie de notre travail fait l'objet de la présente note.
Selon les auteurs, le protonéma revêt plusieurs aspects. Il y a deux écoles (Ta-

bleau I).
L'École de Murrrn-Tnunceu (1874) envisage l'existence d'un sporen-uorheim,

ensemble de filaments issus de la spore. Le sporen-vorkeim comprend des filaments
verts à parois transversales droites (pour Müller, c'est le protonéma proprement dit)
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et des filaments bruns à parois transversales obliques que MÜrrrn désigne, sous le

nom de rhizoides. Parallèlement au sporen-vorkeim, MÛrrcn distingue tn zueig-uor-

heim, ensemble de filaments en connection avec les tiges. Le zweig-vorkeim comporte

des filaments principaux à parois transversales obliques, desquels partent des ramifi-

cations disposées selon un ordre bien défini. Les filaments de protonéma sont donc

classés par Murrrn selon leur origine (sporen et zweig-vorkeim), la forme variant

avec celle-ci.
Tesroeu I

Mur.rrn-Tnunceu ( 1874)

< S!>orenuorheim »

: tout filament issu de Ia spore

' oénètre
brotofréfia + - ->rhczoraes,dans le sol

r) Cloisons traosversales per- r) Cloisons transversales

pendiculaires à l'axe de obliques sur I'axe de

croissance. croissance.
z) ûlaments chlorophylliens. z) filament non

chlorophyllien.

« Zueiguorheirn »

: des ûlaments erl connection
avec la Tige qui lui servent de
rhizoïdes, mais Peuvent aussi
assurer la propagation végétative.

r) cloisons transversales obliques
disposées cl'une certaine façon
(th. de lvlüller).

z) disposition spéciale des ramifica-
tions le long du ûlament.

ConnrNs (1899)

Protonéma: l'ensemble de tout ce qui est ûlamenteux.

Chloronéw.a.

r) cloisons transversales perpendicu-
laires à l'axe.

z) nombreux chloroPlastes bien
formés.

3) les membranes ne brunissent pas'

Rhizoîdes.

r) cloisons transversales obliques sur
l'axe.

z) très petits chloroplastes ou leuco-
plastes.

3) les membranes brunissent avec

1'âge.

Toutes
les lorrnes
inlermé-
diaires
sont possibles

Wrsrenorlcx (rgo7)

Pvotonéma

r) cloisons transversales perpendicu-
laires à l'axe de croissance.

z) membrane non colorée.

3) le filament entier rempli de chloro-
plastes.

4) les ramifications de la grosseur du
filament principal.

Rhizoides.

r) cloisons transversales obliques par
rapport à l'âge de croissance.

z) les membranes se colorent en brun
ou eû rouge.

3) les extrémités des filaments sans

couleur remplis de ProtoPlasme'
4) Leucoplastes petits et allongés.

5) les ramifications souvent plus ûnes
que le tlament princiPal.

BeaucouP
de formes
de passage

D'où

-- les z formes exbêmes il'une même chose

I
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L'autre école, celle de Connpxs (IBSS), contrairement à la première, ne tient aucun

compte de l'origine des filaments. Ceux-ci se présentent sous deux aspects ruorpholo-
giques bien définis : le chloronénta, filaments verts à parois transversales droites, et
les rhizoïdes, filaments bruns à parois transversales obliques, entre lesquels tous les
intermédiaires existent. Il n'y a pas de correspondance entre l'origine et la forme des
filaments.

Les descriptions présentées par MurrBn et ConnBNs, ainsi que par l'ensemble des
auteurs qui les suivent (Wrsrrnorlx r9o7 ; Sonvnrrlz, rgr3; Cxarauo, rg32) sont
fort imparfaites. Elles constituent certes des classifications commodes pour donner
un nom à tel ou tel objet qu'on a sous les yeux ; mais elles ne permettent pas de se

rendre compte du moment auquel le protonéma se présente sous tel ou tel aspect
au cours de sa vie.

Ce n'est pas l'effet du hasard : cette imprécision résulte des méthodes d'observa-
tion.

Les anciens cultivent sur du terreau, les modernes sur de l'agar, mais les uns et les
autres prélèvent les filaments des cultures sans noter l'âge de ces cultures, nil'end.roit
otr le prélèvement a été effectué. Il en résulte qu'on mêle dans une même prépa-
ration, sans s'en rendre compte, des f,laments jeunes à des filaments vieux.

La seule méthode d'observation qui nous parait rigoureuse et légitime consiste à
suivre sa.ns rien déranger la croissance des filaments depuis la germination jusqu'à
l'apparition de la tige, dans des conditions bien déterminées.

C'est ce que nous avons fait.
Nous avons réalisé des cultures pures de FuNaRre HycRoMETRrca L (r) en boîte de

Pétri et en Erlenmeyer sur gélose additionnée de la solution qu'El. et Em. Marchal
mirent au point en 19o6 (z). Les cultures ont été disposées en serre et nous avons
observé à travers le couvercle des boîtes de Pétri la croissance des filaments. Nous
avons ainsi repéré sur le vivant un certain nombre de phénomènes caractéristiques
qui marquent les étapes du développement. Chaque aspect a été étudié ensuite, sur
le vivant, au fort grossissement (préparation à l'eau), lorsque sa localisation dans le
temps et dans l'espace avait été enregistrée. Toutes les cultures en boltes de Pétri et
en Erlenmeyer montrent les mêmes stades.

(r) Les cultures sont obtenue selon les techniques de culture de tissus mises au point par
Gautheret. Les sporanges sont passés à l'alcool, on les ouvre ensuite et on ensemence aseptique-
ment.

(z) La solution de Marchal contient pour r litre d'eau distillée :

Nitrate d'ammonium r gr
Sulfate de potassium o,5 gr
SuUate de magnesium o,5 gr
SuUate de calcium o,5 gr
Phosphate d'ammonium o,5 gr
Sullate de fer o,or gr
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LES STADES MoRPHoLocIgUES DU DÉyEL9PPEMENT DE FUuenre HYGROME-

TRICÀ L. DE LA SPORE A LA TIGE.

Immédiatement après la germination de la spore et pendant une vingtaine de jours,

le protonéma consiste en un ensemble de filaments verts, ramifiés peu abondamment

et irrégulièrement. Chacun de ces filaments est issu des divisions successives d'une

cellule apicale unique et est constituté de cellules identiques disposées les unes

derrière les autres. Les parois qui séparent les celules sont perpendiculaires à l'axe de

croissance du filament, ou très légèrement obliques. Si on observe les cellules sur le

vivant, sans coloration, les noyaux sont invisibles ou à peine discernables, même

dans celles qui contiennent relativement peu de chloroplastes' Ces derniers sont gros,

aptatis, elliptiques. Ils sont appliqués contre la membrane et forment une véritable

gàine (frg. ietà; t"irs.rrt au centre un espace qui paralt être occupé Par une vacuole.

La membrane est hYaline.
Nous proposons à'appeler l'ensemble de ces fiIaments chloronéma du nom utilisé

pa. ConnrNi pour désigner des filaments intensément verts, qui paraissent être du

même type (gros chloroplastes, parois transversales droites)'

L, chiironJ*a est incàpabte d,e laire des tiges. On peut, dans certaines conditions,

le conserver en culture jusqu'à la mort (8o jours) sans que les tiges feuillées se

forment. Dans les conditions de culture normales, en serre, à Ia lumière naturelle,

le chloronéma cesse de grandir au bout de zo à 45 jours. A ce moment, la plupart de

ses cellules dégénèrent, se vident et brunissent, les chloroplastes disparaissent (Fig'

3,4,5).Cepenàant, certaines cellules apicales restées vivantes et bien vertes changent

à" ior."", puis se divisent rapidement, constituant un filament principal qui se rami-

fie fortement et régulièrement (Fig' 6, Z' 8, et zr)'
La nouvelle formation qui s'organise est fort différente du chloronéma: el'le est

seule capable d.e d.onner naissance à des tiges (fr'g. zz). Pour cette raison, nous proposons

de I'appeler Caulonéma. La cellule apicale du filament principal de caulonéma est

très chùrophyllienne, mais les chloroplastes y sont petits et ronds, toujours beaucoup

plus nombieux à l',apex qu'ils bourrent (Fig. 9, Io et rr)' Le noyau est bien visible

sur Ie vivant. Il est volumineux, muni d'un gros nucléole hyalin, et situé en

général dans la partie centrale de la cellule.

Le filament piincipal, provenant des divisions successives de la cellule apicale, a des

parois obliques sur fa*e (fig. 9 et rz). Chaque cellule est munie d'un petit nombre de

chloroptastàs. Le noyau, visible sur le vivant, est du même type que celui de la cellule

apicalË (tg. rz). Les parois brunissent avec l'âge mais on n'observe pas de phé-

ntmènes de dégénération semblables à ceux qui caractérisent le chloronéma (fiS' 8)'

Chaque cellule du filament principal porte une ramiûcation située toujours contre

la paroi transversale apicale (pig. Z et B). Les ramifications sont beaucoup plus chlo-

.oihy[i"rrn"s que le fiiament principal. Leurs membranes transversales sont droites

en général ; les noyaux invisibles sur le vivant (fiS. rE)'

Èlles portent elles-mêmes des ramifications secondaires qui à leur tour en portent

souvent de tertiaires, toutes du même type (Fig. 8)'
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Le caulonéma grandit pendant deux à trois mois, couvrant souvent à partir d'un

semi normal une surface de to à r5 cm. carrés. Vers le 6oe iour,les tiges apparaissent.

Elles se forment dans nos conditions de culture, à partir d'une cellule bien déterminée ;

la cellule de base de la ramification primaire du filament principal de caulonéma
(fiS.r+ et zz). Les tiges ne se forment donc pas n'importe oir sur le protonéma: une
seule cellule du caulonéma peut dans nos conditions d.e culture,leur donner naissance.

La première manifestation visible de la formation d'une tige consiste en une hernie
latérale qui gonfle fortement à partir de la cellule de base d'une ramification primaire
et se sépare par une paroi (suivre sur les f,g. -4, r5 et 16). La nouvelle cellule ne s'al-
longe pas selon un axe principal ; elle grossit et se divise par une cloison inclinée

à 45 degrés sur I'axe, paroi (r). La cellule supérieure a la forme d'une calotte sphé-

rique : elle garde cet aspect et bientôt une cloison y apparaît inclinée également
de 45 degrés sur l'axe, mais faisant avec la paroi (r) un angle de 6o degrés,

paroi (z). La 3e division de la cellule supérieure se fait encore selon un plan incliné
à 45 degrés sur l'axe ; ce plan fait avec chacune des parois (r) et (z) un angle de

6o degrés, paroi (3). On obtient ainsi au sommet une cellule (D) dont la paroi
supérieure est sphérique et dont les trois parois inférieures, toutes inclinées sur l'axe
d" 45o, font entre elles des angles de 6o degrés.

Dans la suite, les cellules extérieures A', A', B' , B', se multiplient rapidement,
sans qu'il soit possible de définir de règle stricte, et forment un grand nombre de cel-
lules fortement gonflées. En même temps, le cellule apicale se divise selon des plans

parallèles aux trois parois inférieures, d'abord à la paroi (r) puis à la paroi (z) et

ainsi de suite.
Le bourgeon se présente alors comme une petite boule dont la partie inférieure est

constituée de grandes cellules disposées un peu au hasard, tandis que la partie
supérieure, avec la cellule apicale en son centre, est formée de cellules plus petites et
agencées régulièrement (fig. 16).

Bientôt, certaines cellules de la base du bourgeon s'étirent ; une division par un
plan oblique se produit dans chacune d'elles, donnant des cellules apicales de filaments
rectilignes, à parois transversales obliques, peu ramifiées, croissant rapidement
vers le bas, mais dont Ia longueur ne dépasse pas r cm. dans nos cultures. Ces organes,

qu'il serait utile d'étudier en détail, sont propres à la tige et apparaissent avec elle.

Nous proposons de leur réserver exclusivement le nom de rhizoïdes (Fig. 16, zo et zz).
Ntts obseraations montrent que le déael'oPpemenl de FuNenIA HYGRoMErntc.r. L.

de la spore à la tige comporte quatre étapes morphologiqu,es successiaes : la spore, le
chloronéma, le caul,onérna, la tige porteuse de rhizoîd,es. Au stade chloronéma, cowrne

au stade caul,onéma, la rnousse revêt une lorme fi.lamenteuse à I'ensemble d.e laquelle

nous proposons d,'appliquer l'ancien terme: protonéma. Ainsi, l,e protonéma présente

d.eux stades : le chloronéma, auquel succède le caulonéma. Les tiges se lorment unique-
ment à partir du caulonéma qui ioue dans le processus wn rôle essentiel. Nous allons
nous attacher à rechercher les conditions de la prod.uction du caulonéma par le chloro-

néma.
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DrecneMrrls r - 
Courbe de croissance de deux curEures pures à la lumière naturelle.

La flèche indique le moment oir apparaît le caulonéma. Juste avant la flèche, le plateau qui
fait suite à la période de croissance du chloronéma'

Chaque courbe représente Ia croissance d'une culture (culture 56 et culture 49).
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3. - 
RECHERCHE DES FACTEURS CAPABLES D,INFLUENCER LA PRoDUCTIoN DU

CAULONÉMA PAR LE cI{LoRoNÉMA.

Pour déterminer le moment précis de l'apparition du caulonéma dans les cultures
nous nous sommes servis des courbes de croissance du protonéma.

A la lumière naturelle, on peut établir ces courbes en mesurant à intervalles régu-
liers la surface occupée sur l'agar par le protonéma. Cette opération se fait à l'aide
d'un papicr cadrillé en mm2.

A la lumière artificielle, on mesure de la même manière la croissance du caulonéma.
Mais celle du chloronéma, qui, dans ces conditions, se dresse verticalement vers la
source de lumière, est étudiée à l'aide d'un cathétomètre. La croissance est donnée
dans ce cas, non en mm2, mais en mm.

A. Culture du protonéma à la l,umière naturelle

La courbe de croissance du protonéma, à la lumière naturelle, en serre, sur agar
additionné de la solution nutritive de Mancnnr, en culture pure, présente deux cycles
successifs séparés par un plateau (diagr. r, Tab. II). It y a d'abord entre le semi et
la germination une période de z à6 jours, puis le protonéma se met à croître, d'abord
si lentement qu'il est à peine possible de noter sa croissance, puis beaucoup plus
vite, jusqu'à atteindre une certaine surface (r5e jour pour les cultures Sr, 52, 53,
54, 56 et z4e jour pour les cultures 48, 49,50, 55), à laquelle il stationne pendant
3 à tz jours pour repartir au r8e et au 36e jour (Voir l'aspect des cultures âgées de

43-jours, fig. zr).
Les préparations microscopiques faites chaque jour montrent que le rer cycle

correspond à la croissance du chloronéma ; le second, à celle du caulonéma.
Si on suit sur Ie diagramme r, culture 56, on rencontre au départ une période

de croissance lente allant de la germination au r5e jour (rer cycle : chloroména) ;

puis un court plateau; puis au rSe jour une brusque reprise de croissance qui cor-
respond à la production du caulonéma (ze cycle, flèche).

La courbe de la culture 49 du diagramme I a la même allure que Ia courbe de la
culture 56, mais ici le plateau est très long.

Toutes les cultures à la lumière naturelle présentent les deux cycles et le plateau :

le chloronéma produit touiours du caulonéma entre le t8e et le 36e iour (Tableau II).

B. Culture du protonérna à la l,umière artificielle, à la caae.

a) Prernière expérience. - Culture en lumière artifi.cielle continue.

Si la culture se fait en lumière artificielle (r) continue, dans une cave parfaitement
opaque à la lumière naturelle, à une température constante de z3 degrés, sur agar

(r) On éclaire à I'aide de 6 lampes Philips de zoo Watt distantes des cultures de 75 cm
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additionné de la solution de MencnAL, on n'obtient pas de caulonéma pour autant
qu'on travaille en culture pure. Le chloronéma très phototropique, s'allonge vers
les lampes (Fig. r9 et zz) ; bientôt le palier est atteint : mais il n'y a pas de reprise de
croissance, il n'v a pas de caulonéma (Diagr. z; Tab. III).
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En lrait plein: courbe de croissance des cultures pures 15 à t7 àla lumière
artiûcielle : pas de caulonéma.

En pointitl,é: courbe de croissance <le la culture pure 56 en lumière naturelle. Dans ce cas,
(après la période de croissance du chloronéma et le plateau), reprise de croissauce et apparition
du caulonéma indiguée par la flèche.

L'observation microscopique confirme les conclusions tirées de la courbe.
On ne trouae ,jamais de caulonhna dans les cultures pures entreteil,ues à l,a I'umdère

ar li ficiel,le continue.

b) Deuxième expérience. - Alternance de périotles d'éclairage artifi,ciel et d.e périod,es

il'obscurité.

Il est possible que le caulonéma ne se forme pas dans l'expérience précédente
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