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Evolution anatomique et phylogénése chez les

plantes vasculaires
par Paul AuQUIER (¥)

Introduction

“A mesure que les études anatomiques ont progressé, des
liens sont apparus entre les espéces, montrant ainsi de plus
en plus nettement leur unité structurale. On peut alors
constater que les espéces ne sont, de fait, que des variantes
de détail d’un type unique en voie d’évolution. C’est pré-
cisément ’ultime objet des études d’anatomie que de retracer
les wvoies suivies par cette évolution. L’Anatomie végétale
ne doit donc pas étre un but en soi, il ne s’agit pas seulement
d’une science descriptive, pas plus que les autres disciplines
de la Botanique, comme la systématique par exemple. Il
Saut retrouver la phylogénie des espéces en recherchant [en-
chainement des caractéres et ceci doit étre le but supréme
vers lequel doivent tendre tous les efforts de ’anatomiste.”
(Boureau, 1954, p. 2).

La flore terrestre actuelle est constituée, d’une maniere générale,
par des groupes qui représentent des aboutissements de phylums,
ayant souvent entre eux des affinités difficiles a saisir. La paléobo-
tanique, d’une part, en étudiant les nombreux chainons éteints,
tend a retracer 'enchainement réel de ces diftérents groupes. D’au-
tre part, I’étude des espéces vivantes contribue elle aussi a mettre
en évidence les relations précises de ces groupes en vue d’établir

leur filiation.

(*) Université de Liége, Département de Botanique, Service de Botanique systémati-
que et de Phytogéographie, Sart Tilman, B-4000 Liége.
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Nous voudrions montrer ici toute I'importance des criteres fournis
par les éléments vasculaires, qui définissent les Trachéophytes,
caractéres que ces deux voies de recherches phylogéniques utili-
sent largement. Loin de s’opposer aux données tirées des organes
reproducteurs, le critére anatomique se superpose généralement
a celles-ci et les renforce souvent en apportant d’autres informations.
Le théme développé ici sera de tenter une synthése mettant en
paralléle I’évolution suivie par la morphologie interne des plantes
vasculaires par rapport a leur morphologie externe et a leur bio-
logie.

L’anatomie végétale a trop souvent été considérée comme une
science statique, essentiellement descriptive, alors qu’elle ne trouve
en fait sa pleine justification et son plein essor que dans des études
dynamiques, notamment d’ordre phylogénique. Sous cet angle,
elle renforce d’ailleurs les théses des néo-darwiniens, en montrant
Iimportance considérable prise par les niveaux d’organisation et
les architectures dans les phénomenes vitaux.

Nous dresserons d’abord un schéma général de la classification
des plantes vasculaires, qui constituera en quelque sorte la toile de
fond des notions qui seront présentées par la suite. Nous rappellerons
ensuite les principaux caractéres du tissu vasculaire des Trachéo-
phytes, en dégageant surtout ’évolution, ontogénique et phylo-
génique, des éléments ligneux et libériens (¥). Nous terminerons
en tentant de montrer comment les tendances évolutives se sont
manifestées au sein des plantes vasculaires primitives et, partant
de la, nous nous attarderons a quelques réflexions sur l’origine
lointaine des Angiospermes actuels.

1. Conspectus général de la classification des Trachéophytes

Il est hors de propos de discuter ici des mérites ou des faiblesses
des différents systémes taxonomiques proposés pour les unités supé-
rieures des Trachéophytes. Nous établirons simplement un conspec-
tus, inspiré des synthéses plus ou moins récentes de ZIMMERMANN
(1959), Crongquist, TaknTAjAN & ZIMMERMANN (1966), Banks
(1968), Lanjouw (edit.) (1968), DuvicNeaup & VaN BockstaL
(1968) et BierHORsT (1971). On trouvera dans celles-ci des infor-

(*) Nous pourrons limiter cet exposé a certains aspects importants au point de vue
phylogénique, une bonne synthése relative 4 1’anatomie des bois des Spermatophytes
ayant été publiée tout récemment, dans ce méme bulletin, par Hem (1971).
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EMBRANCHEMENTS ET EVENTUELLEMENT
SOUS-EMBRANCHEMENTS OU CLASSES

1. Rhyniophyta (= Psilophyta)

2. Psilotophyta

3. Lycopodiophyta

4. Equisetophyta (= Sphenophyta)

5. Polypodiophyta (= Pteridophyta
s. str., = Pterophyta)

6. Pinophyta (= Gymnospermae)
Subdiv. Cycadophytina

Subdiv. Pinophytina

(= Coniferophytina)

Subdiv. Gnetophytina
(= Chlamydospermae)

7. Magnoliophyta (= Angiospermae)

ORDRES (*)

Rhyniales, Zosterophyllales

Psilotales

Asteroxylales, Lycopodiales, Protolepido-
dendrales, Selaginellales, Lepidodendrales,
Isoétales

Hpyeniales, Pseudoborniales, Sphenophyllales,
Equisetales

Protopteridales
Cladoxylales
Coenopteridales
Archaeopteridales
Ophioglossales

(Primofilices)

Marattiales
Osmundales (« Fougéres»
Filicales actuelles)
Marsileales

Salviniales

Pteridospermales
Caytoniales
Cycadales
Pentoxylales
Bennettitales
Ginkgoales L
Cordattales

Pinales

Taxales }(Coniféres s. str.)

Gnetales
Ephedrales
Welwitschiales

Cl. Magnoliopsida (= Dicotyledonae) [nombreux ordres]

Cl. Liliopsida (= Monocotyledonae)

[nombreux ordres]

_

Y

nEZrPQOREZ> I

(*) Les ordres connus uniquement a 1’état fossile sont indiqués en caractéres italiques.

NEZFPQO0HTTO

VEHBHEPECQ® S «
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mations complémentaires, ainsi qu’éventuellement des notes sur
quelques groupes fossiles mal connus, que nous avons négligés.

La caractérisation détaillée de chacun des groupes des Trachéo-
phytes sort du cadre de cette étude. Nous préciserons cependant,
dans la clé dichotomique suivante, les traits saillants des différents
groupes de Phanérogames s.1., auxquels nous ferons surtout allusion
dans la suite de ’exposé.

1.

o
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Ovules enfermés dans un ovaire généralement surmonté d’un ou de
plusieurs styles et stigmates collectant le pollen ; enveloppe florale, simple
ou double, généralement présente ; double fécondation (embryon a
2n et albumen 4 3n chromosomes), avec présence d’un tube pollinique
(= siphonogamie) ; bois secondaire typiquement pourvu de vaisseaux

Magnoliophyta (= Angiospermae)
Ovules nus, directement accessibles au pollen, éventuellement enserrés
par des enveloppes d’origine bractéale ou a4 tégument développant un
pseudo-stigmate ; enveloppe florale absente ou rudimentaire ; féconda-
tion simple ou trés rarement double fécondation spéciale

[Pinophyta) i ¢ % o5 o5 2
Ovules développant un tube micropylaire (« pseudo—stlgmate ») d’orlgme
tégumentaire ; bois secondaire pourvu de vaisseaux; fécondation si-
phonogame

Gnetophytina (= Chlamydospermae)
Ovules dépourvus de tube micropylaire ; bois secondaire toujours dé-
pourvu de vaisseauX ax e e & m € % @ % Groas ok B B ow & 3
Macrosporophylles isolées ; fécondation vraisemblablement toujours
(représentants presque tous fossiles) par anthérozoides ciliés (= zoi-

dogamie) ; : 3 e & o+ oz ow 4
Macrosporophylles generalement réunies en « cdnes» ou en « inflorescen-
ces» denses . . e G )
. Macrosporophylles redu1tes en forme de pedlcelle elarg1 son sommet ;
feuilles rubannées a flabelliformes
Ginkgoales
Macrosporophylles pennées; groupes fossiles . . . . . . . 5

. Macrosporophylles & ovules de dimensions variables, non réunis en sores ;

feuilles tres découpées, semblables 4 des frondes de fougeres
Pteridospermales
Macrosporophylles & ovules petits et réunis en sores ; feuilles pennées a
palmées
Caytoniales
Macrosporophylles réunies en « cones» ou « inflorescences» simples ;
fécondation paraissant toujours zoidogame i ou i s w7
Macrosporophylles réunies en « cones» ou « 1nﬂorescences » composées ;
fécondation sans doute zoidogame (Cordaitales) ou siphonogame . . 9

. Ovules densement insérés sur un réceptacle et entremélés d’écailles

fortement cutinisées 4 leur sommet ; feuilles pennées a entiéres ; groupe
fossile
Bennettitales

Ovules non entremélés d’écailles . . . . . . . . . . . 8



8. Feuilles simples ; « inflorescences» @ ressemblant a celles de ’ordre pré-
cédent ; groupe fossile
Pentoxylales
Feuilles typiquement pennées, rarement entiéres (fossiles) ; inflorescences
Q en codnes plus typiques, parfois trés laches
Cycadales
9. Sacs polliniques 3-6 ; inflorescences @ en grappes; feuilles typiquement
rubanées ; groupe fossile

Cordaitales
Sacs polliniques 2 ; inflorescences @ en cones; feuilles aciculaires ou
squamiformes =: s & & o« B % % % e v e @ o® & s @ . .« 10
10. Cones @ bien développés; graines non arillées; présence de canaux
sécréteurs
Pinales
Cones @ réduits ; graines arillées ; absence de canaux sécréteurs
Taxales

N

Signalons encore pour mémoire une notion chére a certains au-
teurs francais, en particulier 2 EMBERGER. Il s’agit de la distinction,
a coté des Gymnospermes sensu stricto et des Angiospermes, d’un
groupe plus ou moins autonome des Préphanérogames, renfermant
les Pteridospermales, les Caytoniales, les Cycadales, les Cordaitales et les
Ginkgoales.

Ceux-ci sont en fait des Gymnospermes au sens large qui dissé-
minent des ovules et non des graines. Jusqu’en 1942 (EMBERGER),
on assimilait les ovules des Préphanérogames a des graines. Rappe-
lons que la graine est un organe qui se développe a partir d’un ovule
fécondé et consécutivement a la fécondation. Apres celle-ci, des
transformations comportent toujours la mise en réserve de matériaux
fournis par la plante-mére et la différenciation d’un tégument.
Chez les Préphanérogames, les tissus (téguments et réserves) dans
lesquels se développera ’embryon sont formés avant la fécondation ;
celle-ci ne modifiera en rien cette architecture. Alors que consécu-
tivement a la fécondation, un ovule de Phanérogame se transforme,
on ne peut distinguer extérieurement ’ovule vierge d’un Cycas ou
d’un Ginkgo d’un ovule fécondé, méme lorsque celui-ci posséde un
embryon. Méme si la fécondation de ’ovule des Préphanérogames
est encore réalisée sur la plante-mere, il n’y a plus de relations
effectives entre celle-ci et 'ovule fécondé, quien est déja séparé
physiologiquement.

Les relations physiologiques entre gamétophyte et sporophyte
rappellent donc celles des Ptéridophytes, par exemple celles des
Selaginellaceae. Bien que cette distinction soit intéressante a souligner,
la prise en considération d’un groupe autonome des Préphanéro-
games n’a rencontré qu’un succes tres limité aupres des phylogénistes,
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car elle accorde un poids taxonomique exagéré a un seul caractére
face aux nombreux autres critéres qu’il importe de prendre en
considération ; elle risque de ce fait de masquer plus que de mettre
en évidence des parentés réelles.

On peut d’autre part souligner que les Chlamydospermes différent
des autres Gymnospermes par leurs ovules captant le pollen par le
tégument ovulaire qui se prolonge en un pseudo-stigmate. Les
Chlamydospermes marquent ainsi, & ce point de vue, un palier
évolutif intermédiaire entre les Gymnospermes typiques et les Angio-
spermes. Nous verrons par la suite que les caractéres du tissu vascu-
laire, tant6t gymnospermiens tantdt angiospermiens, confirment
ce niveau évolutif, sans bien entendu que cela implique une filia-
tion directe de Gymnospermes a Angiospermes passant par ce
groupe.

2. Evolution morphologique de I'axe primitif
chez les plantes vasculaires

On admet généralement que ’avénement et 1’évolution des plan-
tes vasculaires sont en relation étroite avec le passage de I’habitat
aquatique vers la colonisation du milieu terrestre. L’installation
progressive dans un habitat strictement terrestre a impliqué une
série d’adaptations nécessaires : amenée de I’eau du sol jusqu’aux
lieux de photosynthese, développement du systéme de soutien,
conduction longitudinale rapide des éléments photosynthétisés,
prise directe du dioxyde de carbone atmosphérique. Ces adapta-
tions ont été rendues possibles grace a une répartition des activités
physiologiques entre les différentes cellules et au développement
subséquent d’organes spécialisés.

En partant des végétaux vasculaires primitifs pour aboutir aux
Phanérogames, on note un synchronisme souvent frappant entre
I’évolution morphologique des membres végétatifs, I’anatomie et
I’histologie des tissus. Par souci de clarté de ’exposé, nous envisage-
rons d’abord les grands paliers de I’évolution morphologique de
I’axe primitif. Nous constaterons ensuite (§ 5) que cette évolution
morphologique se concrétise simultanément par I’apparition d’élé-
ments vasculaires de plus en plus évolués.

Les végétaux vasculaires les plus primitifs, les Rhyniophytes, sont
constitués par une succession d’organes identiques, associés en un
ensemble dichotomique. La structure de ces membres, indifférenciés
morphologiquement, rappelle les tiges et on leur a donné le nom de
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cauloides (LiGNIER) ou encore de télomes (ZIMMERMANN).
Ressemblant aux Bryophytes par I’absence de racines et de véritables
feuilles, ces plantes sont cependant des Ptéridophytes incontestables
puisqu’elles possedent dans leurs axes des steles nettement différen-
ciées. Au cours de I’évolution, ces axes archaiques se sont modifiés
et diversifiés, anatomiquement et physiologiquement, en racines,
tiges et feuilles.

Les télomes souterrains sont, de toutes les parties
du végétal, ceux qui se sont le moins modifiés au cours des temps.
Ils ont conservé une structure a symétrie rayonnante, structure
«attardée» et largement dépassée parcelle desorganes aériens, comme
I'ont mis particuliérement bien en évidence les travaux de Cmau-
VEAUD sur ’ontogénie des plantules. Chez les racines, qui ont con-
servé une structure de type caulinaire adaptée a la fonction d’ab-
sorption, I’évolution a porté sur le passage de la protostele a I’actino-
stele (voir § 4) ; celle-ci a subi ultérieurement quelques modifica-
tions, dont la transformation d’un bois polyarche en un bois oligarche
et diarche, c’est-a-dire la structure classique que nous connaissons
dans les racines des Phanérogames (*).

¢ D000

Fic. 1. — Les deux types extrémes de phyllophores (d’aprés EMBERGER, 1960, mo-
difié). A, type primitif a rachis principal de nature caulinaire; B, type évolué, de
nature entiérement foliaire

(*) Dans sa constitution, la racine présente des éléments souvent plus primitifs que
ceux des autres organes. On y trouvera par exemple des tubes criblés primitifs, a parois
terminales trés obliques, alors que des tubes criblés évolués se rencontreront dans les
feuilles, tiges et rhizomes ; une constatation analogue peut étre faite en ce qui concerne
les éléments ligneux (voir § 5).
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Quant a la feuille, on peut l'interpréter comme un axe
foliarisé a symétrie bilatérale mais que lon distinguera surtout
de la tige par sa fonction physiologique. En effet, certaines tiges
(ex.: Huperzia selago) et racines (ex.: différentes espéces d’Isoétes)
sont affectées de symétrie bilatérale également.

P. BERTRAND a désigné sous le nom de phyllophore lor-
gane qui, chez les Fougéres modernes, est le rachis principal de la
fronde (donc foliaire), fixé sur le stipe ou le rhizome. Cet organe
est caulinaire chez de nombreuses Fougéres anciennes (cf. fig. 1).

Les Zygopteridaceae (Coenoptéridales paléozoiques) illustrent une
étape importante conduisant a la fronde des Fougéres modernes.
La phyllophore n’est plus entiérement caulinaire et les divisions
ultimes sont parfois unies par une palmure : on y voit 'origine du
limbe de la fronde des Fougeres (cf. fig. 2).

Fic. 2. — Schémas montrant comment on peut faire dériver la feuille d’un systéme
d’axes (d’aprés EMBERGER, 1960, modifié). Le noir plein indique les parties caulinaires.

En ce qui concerne la morphologie de I’appareil végétatif, on
peut assez simplement reconnaitre au sein des Trachéophytes quatre
grands types.

— le type psilopside montre une organisation tres simple :
absence de racines, ramifications dichotomiques, feuilles
absentes ou peu différenciées (Rhiyniophyta et Psilotophyta) ;

— le type lycopside présente des racines et des tiges ; les
feuilles sont des microphylles opposées ou spiralées (Lycopo-
diophyta) ;

— letype sphénopside ades tiges plus ou moins articulées
et des racines ; les feuilles sont des microphylles, verticillées
aux nceuds comme les ramifications (Equisetophyta) ;

380



— le type ptéropside, pourvu de tiges et racines, s’indi-
vidualise par une stele caulinaire morcelée par les bréches
foliaires et par le fait que les feuilles sont des macrophylles
(Polypodiophyta modernes, Pinophyta et Magnoliophyta).

Au sujet des feuilles, précisons que les microphylles sont
simples et généralement de petite taille. Elles sont vascularisées
d’habitude par une seule nervure non ramifiée, dont la trace foliaire
ne morcele pas la stéle caulinaire a son départ (cf. fig. 3, A et A’).

Les mégaphylles ou macrophylles, feuilles de
Fougeres par exemple, sont généralement plus développées que les
précédentes. Leur nervation complexe et les bréches qu’elles occa-
sionnent dans la stele caulinaire les distinguent fondamentalement
des microphylles (cf. fig. 3, B et B’).

Fic. 3. — Segments schématiques de tiges (d’aprés BoLp, 1967, modifié).
A, tige avec microphylle ; B, tige avec macrophylle. A’ et B’ représentent les schémas
des sections transversales correspondantes.
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3. Structure du bois primaire des Trachéophytes

3.1. LE PROTOXYLEME

On désigne sous ce terme le bois primaire qui se développe le
plus t6t et qui comprend des trachées diftférenciées hativement
pendant la période d’élongation de 'organe. Ces éléments dévelop-
pent souvent leurs membranes secondaires en une série d’anneaux
(trachées annelées) ou en une bande spiralée (trachées spiralées).
En coupe transversale, ils se distinguent généralement des éléments
du métaxyléme par leur taille plus petite.

3.2. LE METAXYLEME

Il s’agit du restant du bois primaire, qui poursuit sa différenciation
apres que ’organe, dans lequel il apparait, ait cessé de s’allonger (*).
Les cellules du métaxyléme ont d’habitude des membranes secon-
daires plus intensément développées ; celles-ci apparaissent comme
une série de barres (vaisseaux ou trachéides scalariformes) ou de
réticules (vaisseaux ou trachéides réticulés) ou encore leur dévelop-
pement plus important ne laisse subsister que des ponctuations (vais-
seaux ou trachéides ponctués). Les limites entre proto- et métaxy-
leme sont souvent difficiles a établir.

3.3. LE SENS DE LA DIFFERENCIATION DU BOIS PRIMAIRE

La direction de la maturation des cellules procambiales durant
la différenciation du bois primaire est d’une trés grande importance
en anatomie végétale. Dans les racines des Trachéophytes actuels,
les premiéres cellules de protoxyléeme (= pointement de protoxy-
léeme) qui acquierent des membranes secondaires apparaissent vers
Pextérieur du cylindre procambial ; ces cellules établissent la diffé-
renciation future qui apparait centripéte par rapport a I'axe de la
plante. Le bois primaire de ce type est dénommé exarche
et est considéré comme une condition primitive chez les plantes
vascularisées (cf. fig. 4, A).

(*) Pour certains auteurs, le métaxyléme comprend également les cellules ligneuses
du bois secondaire. Nous réserverons ici le terme de métaxyléme a des cellules d’origine
procainbiale, souvernt bien disunctes des cellules du bois secondaire issues de Pactivité
cambial€, tant en € qui concerne leur organisation que les types cellulaires.

On a généralernent tendance, a4 ’heure actuelle, 4 parler de phloéme et xyléme pour
désigner les éléments vasculaires primaires et 4 réserver les termes de liber et bois aux
formnations secondaires. D’autre part, les praticiens (forestiers, utilisateurs, ,..) ne parlent
dé bois qu’en tant que matiére premiére, utilisable par ses qualités et sa quantité, et
fournie seulement par les « résineux» et les « feuillus».

382



Dans les tiges des plantes & graines modernes, au contraire, le
protoxyleme commence son développement a partir des cellules
procambiales situées contre la moelle et le processus de diftférencia-
tion du bois primaire apparait centrifuge par rapport a I’axe de la
plante. Ce type de bois primaire est dénommé endarche

et est considéré comme la condition la plus évoluée (cf. fig. 4, B).

Fic. 4. — Schémas des divers types de poles ligneux.

A, pdle exarche ; B, pole endarche ; C, pole central ; D et E, poles mésarches. Les
fleches indiquent le sens de la différenciation vasculaire.

Les paléobotanistes frangais C.-E. BERTRAND & CornNAILLE (1902)
ont montré que chez les tiges et surtout les frondes de nombreuses
Fougeéres, le bois primaire possede un troisieme type de structure.
A partir du pointement de protoxyléme, deux lames de métaxyléme
se différencient ; au lieu de rester appliquées 'une contre I'autre,
elles s’écartent, divergent plus ou moins, d’oll le nom de diver-
gent donné a cet ensemble. Aprés s’étre étalées latéralement,
en direction tangentielle, elles se rabattent souvent vers l'intérieur,
en direction centripéte et ’ensemble prend la forme d’un U ou d’un
fer & cheval. Il arrive méme que les deux extrémités du divergent
se rejoignent et forment un ensemble fermé, les deux ailes de méta-
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xyléme entourant complétement le pole de protoxyléeme. A cette
structure, caractéristique de nombreuses frondes de Fougeres, on
donne le nom de mésarche (cf fig. 4, D et E).

I1 existe en outre un type de stele trés simple avec un seul pole de
protoxyléme central: stele 3 podle central (= haplostele)
(cas des Rhyniophyta, rhizophores des Sélaginelles) (cf. fig. 4, c).

La distinction entre xyléme exarche, endarche et mésarche appa-
rait donc étre d’une importance considérable, non seulement parmi
différents groupes de plantes vasculaires mais aussi entre la racine
et la tige de la méme plante. Comme le bois des plantes fossiles est
souvent bien conservé, la connaissance du sens de la différenciation
du xyléne est d’une signification considérable dans les interpréta-
tions paléobotaniques.

4. La théorie stélique

Un bon nombre de groupes de plantes vasculaires d’aujourd’hui,
comme les Psilotaceae, 1a majorité des Lycopodiophyta, les Equisetophyta
et la plupart des Fougéres sont dépourvues d’activité cambiale.
Dans ces organismes, comme dans la plupart des Monocotylédones,
le systéme vasculaire est entierement primaire et dérivé du procam-
bium.

Selon Van TiecrEm & Dourlor (1886), la structure primaire
de la tige et celle de la racine sont fondamentalement semblables
et consistent en une stele centrale enveloppée par le cortex, dont la
couche la plus externe constitue 1’épiderme.

Le terme stele était jadis utilisé au sens de Van TiecHEM & Dou-
LIOT, pour désigner non seulement les tissus vasculaires mais aussi
les tissus conjonctifs avec lesquels ils étaient associés: péricycle,
rayons vasculaires et tissu médullaire lorsque celui-ci est présent.
Aujourd’hui, on réserve le nom de stéleal’appareil libéro-
ligneux continu qui constitue le systéme
conducteur primaire axial d’une plante vas-
culaire (GavyraL & Vinpt, 1961).

On admet généralement que, d’un point de vue aussi bien phy-
logénique qu’ontogénique, le type le plus primitif de stéle est la
protostele (cf fig. 5, A), qui est caractérisée par ’absence de
colonne médullaire centrale. Dans sa forme la plus simple, la proto-
stele est une plage centrale de bois primaire ou le plus souvent de
plusieurs poles ligneux mésarches entourés par une couronne de
phloéme. Cette forme particuliére de protostele, souvent appelée
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protostéle s. str. ou haplostéle, représente le type
de systeme conducteur caractéristique des Rhyniophyta primitives
comme Horneophyton et Rhynia. Les haplosteles apparaissent aussi
communément dans les tiges des jeunes sporophytes de nombreuses
Fougeres, qui développent plus tard dans leur ontogénie un type
de stéle médullée (I’ontogénie rappelant ainsi la phylogénie).

L’actinostéle estune variante de la protostéle ot les podles
ligneux occupent une position périphérique (cf. fig. 5, B). Auxsillons
de la masse ligneuse plus ou moins lobée sont juxtaposées des plages
de phlo¢me ; suivant le nombre de poles, on parlera d’actinostele
monarche, diarche, triarche, ... C’est ce type de stele que I'on ren-
contre généralement dans la racine des Trachéophytes actuels ;
on le retrouve également dans les axes de certaines plantes fossiles,
notamment chez Asteroxylon.

Il existe un autre type plus spécialisé de protostéle, que ’on appelle
plectostéle (cf fig. 5, C). En coupe transversale, ce type
montre des bandes de xyléme et de phloéme en alternance. Il
s’agit en fait d’une variante d’une actinostéle polyarche; on ren-
contre en effet des structures intermédiaires entre ’actinostéle
typique et la plectostéle. Ce type particulier caractérise 'appareil
conducteur de diverses Lycopodiaceae.

Une stele avec une colonne centrale de moelle est considérée, d’un
point de vue phylogénique, comme une évolution dans le dévelop-
pement anatomique ; on 'appelle siphonostele (cf. fig. 5,
D). Les siphonostéles s.l. sont caractéristiques des tiges de la plupart
des Ptéridophytes.

Une différence considérable d’opinion a prévalu parmi les morpho-
logistes quant a l’origine phylogénique et au développement d’une
moelle. Une théorie défendue par ’anatomiste américain JEFFREY
(1917) veut que la moelle soit toujours extra-stélique a l’origine et
qu’il y ait inclusion ultérieure du tissu fondamental dans le xyléme.
Le point de vue opposé prétend que la moelle est stélique a I’origine
et représente des éléments trachéens dégradés. Un argument en
faveur de ce concept est fourni par I’existence de protosteles dans
lesquelles la région centrale consiste a la fois en trachées et en cellules
parenchymateuses. Aujourd’hui il y a de bonnes raisons de penser
que les steles médullées ont une origine double. En d’autres termes,
des siphonostéles apparemment identiques peuvent provenir de
Pinclusion graduelle de plages de parenchyme cortical ou résulter
de la réduction phylogénique des éléments vasculaires originels
et de leur remplacement par du parenchyme.
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La coupe transversale d’une siphonostéle montre des couronnes
concentriques de xyléme et de phloéme entourant la moelle cen-
trale. Lorsque le xyléme est entouré par une seule couronne externe
de phloéme, on a affaire & une siphonostele ectophloique.

'
£
0

C
€
¢
(

Fi1c. 5. — Schémas des principaux types de stéles

et des sections transversales correspondantes.
A, protostéle s.s. (= haplostele) ; B, actinostéle ; C, plectostéle ; D, siphonostéle cla-
dosiphonique ; E, solénostele ; F, dictyostéle ; G, eu-stéle ; H, atactostele.
f, fenétre foliaire ou raméale ; fll, faisceaux libéro-ligneux ; me, méristéle ; mo, moelle ;
tr, trace foliaire.
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Si le xyléme est inséré entre deux couronnes de phloéme, la sipho-
nostele est dite amphiphloique. Une telle siphonostéle
est souvent prise comme exemple pour supporter la théorie que
la siphonostele est apparue par invasion du bois par les tissus extra-
vasculaires : c’est-a-dire endoderme, péricycle et phloéme. Dans
certaines familles d’Angiospermes hautement spécialisées, comme
les Asclepiadaceae et les Solanaceae, le phloéme interne est développé
a la périphérie de la moelle. Cependant il est trés probable que
la condition amphiphloique, dans ce cas, est une marque de spécia-
lisation anatomique plutét qu’un exemple de persistance de struc-
ture stélique semblable a celle des Fougeres. Plus communément
dans les plantes & graines modernes, la stéle de la tige est formée
uniquement de plages externes de phloéme juxtaposées aux bandes
de xyléme (ectophloique).

Chez les plantes a2 microphylles qui présentent des siphonostéles,
les seules bréches (fenétres) sont raméales ; il n’y a pas de bréches
foliaires. Les siphonosteles dépourvues de vraies bréches foliaires
ont été appelées siphonostéles s. str. ou siphono-
steles cladosiphoniques, par opposition avec le ca-
racttre phyllosiphonique des siphonostéles des Ptéri-
dophytes (JEFFREY, 1917).

Le plus souvent la siphonostéle est ajourée par des bréches foliaires
et on a affaire 2 une dictyostele (cf fig. 5, F). En coupe
transversale, ce type de stele est composé d’une série de fragments
de stele que 'on nomme méristeéles. Les bréches foliaires
représentent les lacunes plus ou moins importantes laissées dans le
cylindre conducteur par le départ d’éléments vasculaires (= traces
foliaires) allant irriguer les feuilles ; de la méme maniére, la stéle
caulinaire peut étre ajourée par des fenétres raméales laissées par
le départ d’éléments vasculaires vers les rameaux.

La solénostéle est un cas particulier d’une dictyostele
dont la coupe transversale ne montre jamais plus d’une seule bréche,
les départs foliaires étant peu nombreux (cf. fig. 5, E).

L’étude des Trachéophytes fossiles montre que la dictyostéle
des plantes actuelles représente 1’aboutissement d’un long enchai-
nement évolutif a partir de la protostele des premieres plantes vas-
culaires. D’autre part chez certaines Ptéridophytes d’ascendance
lointaine (Osmundales par exemple), on assiste, au cours du dé-
veloppement, au passage de la structure protostélique a la structure
dictyostélique. En d’autres termes, au cours du développement
ontogénique d’une espéce, on découvre les étapes évolutives par-
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courues par ’appareil vasculaire chez les espéces ancestrales (*).
Chez d’autres Ptéridophytes d’origine plus récente, ainsi que chez
les Phanérogames s.1., on voit d’emblée I’établissement d’une dictyo-
stele, expression d’un stade évolutif plus avancé. Selon la théorie
de I’évolution de I’appareil vasculaire de Cuauveaup (1911), on
dira que ces derniéres ont une ontogénie accélérée,
tandis que celles des Ptéridophytes d’ascendance trés ancienne ont
une ontogénie ralentie.

En fait, la dissection d’une siphonostéle ectophloique a abouti,
dans I’évolution, a une eu-stele (cf fig. 5, G). Ce type de
systéme vasculaire, trés rare chez les Ptéridophytes (certaines Fili-
cales), est largement répandu chez les Spermatophytes. Les plages
qui la composent ont été appelées faisceaux collatéraux;
chacun de ceux-ci consiste en une plage de xyleme a laquelle le
phloéme est juxtaposé extérieurement. Quand ce type de steéle
présente du phloéme interne (= phloéme périmédullaire), les plages
vasculaires ont une structure bicollatérale et chacune consiste en
une plage de xyleme flanqué de part et d’autre par du phloéme
(faisceaux bicollatéraux).

Pour bien comprendre la vascularisation actuelle des Angiosper-
mes (eu-stélie), il faut considérer la dictyostéle typique des Ptéri-
dophytes évoluées et imaginer que l’émission des feuilles entame
plus profondément la stele caulinaire, créant ainsi des bréches plus
importantes et faisant disparaitre finalement toute vascularisation
d’origine caulinaire propre. Seules subsisteront les traces foliaires,
dont les faisceaux en s’anastomosant et en se ramifiant assureront
la vascularisation de toute la tige. L’évolution de I’appareil vascu-
laire fait ainsi disparaitre ’autonomie anatomique de la tige. Forte-
ment influencée par les émissions foliaires, la tige acquiert une
structure anatomique qui reflete sa fonction fondamentale : celle
de porter les feuilles.

Certains auteurs ont voulu séparer la stéle formée de nombreux
faisceaux, ’atactosteéle, des Monocotylédones (cf. fig. 5,
H) de l’eu-stele des autres Phanérogames. Il n’existe pourtant
pas de différence fondamentale, a ce sujet, entre les Monocotylédones
et les autres Phanérogames, si 'on considére le fait que, chez les
premiéres, les nombreux faisceaux sont loin d’étre a proprement

(*) Exemple de la loi biogénétique fondamentale de SERREs-MULLER (loi de récapi-
tulation ontogénique et phylogénique). D’autres cas illustrant cette loi sont signalés
dans I’exposé.
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parlé dispersés, comme on le croit trop souvent, mais consistent en
réalité en un emboitement de nombreuses traces foliaires. Alors
que, chez les autres Phanérogames, les faisceaux foliaires sont sou-
vent peu nombreux et s’anastomosent rapidement entre eux dans
la tige, les Monocotylédones montrent au contraire des traces
foliaires formées de nombreux faisceaux qui descendent le long de
plusieurs entrenceuds avant de s’anastomoser. Nous insisterons
d’ailleurs par la suite sur le fait que la stéle développée par les
Monocotylédones est en rapport étroit avec le port généralement
herbacé de ces plantes. Ce type peut d’ailleurs aussi étre retrouvé
chez certaines Dicotylédones herbacées.

Remarques

— Les anciens auteurs réservaient le nom de stéle a tout en-
semble d’éléments vasculaires délimité par un endoderme
et considéraient comme polystéliques les plantes caractérisées
par une dictyostéle. Puisque la stéle représente ’ensemble
du syst¢éme conducteur primaire axial, il ne peut donc étre
question dans ce cas de polystélie.

— Chez quelques Ptéridophytes (Preris, Platycerium, Pteridium
aquilinum, ...), on a parfois affaire 2 une stéle polycy-
clique: Cclest-a-dire a deux ou plusieurs systémes vascu-
laires (et non des stéles) emboités et anastomosés. Chez de
telles plantes d’ailleurs, 'ontogénie montre que les structures

polycycliques se développent toujours a partir d’une dictyo-
stele typique.

5. Histologie et évolution des éléments vasculaires

A la suite du travail fondamental de BaiLey & Tupper (1918),
différentes recherches ont mis en évidence les principales lignes
générales de D’évolution du bois secondaire des Trachéophytes.
La corrélation entre ces traits généraux et d’autres caractéres évo-
lutifs permet de considérer que I’étude de I’évolution du xyléme
secondaire constitue certainement une des grandes découvertes
botaniques de ce siecle (cf. Evpe, 1971). Nous passerons volontaire-
ment sous silence des résultats partiels et nous nous en tiendrons
aux traits saillants de 1’évolution des éléments vasculaires.

Le tissu vasculaire est composé d’éléments conducteurs accom-
pagnés d’éléments mécaniques. Les éléments conducteurs du bois
(ou xyléme), constitués par les trachées, les trachéides et les vaisseaux,

389



conduisent la séve brute. Les éléments du liber (ou phloéme) sont
représentés principalement par les cellules et les tubes criblés (gril-
lagés) qui conduisent la seve élaborée. Les éléments non conduc-
teurs (mécaniques) englobent les fibres, les parenchymes ligneux
et libériens, le tissu de transfusion, ...

5.1. LE BoIs

Rappelons que le tissu ligneux peut provenir soit de la différencia-
tion de plages procambiales —il constitue alors le xyléme
(bois primaire) — soit de la différenciation de cellules nées d’un
cambium, formant alors le bois proprement dit (bois
secondaire par opposition au bois primaire des auteurs).

5.1.1. Les éléments conducteurs

Les cellules conductrices dans le bois sont des cellules souvent
tres allongées, dépourvues de protoplasme et dont les membranes
sont diversement ornées. Rappelons d’abord la constitution de la
membrane cellulaire (cf. fig. 6).

Lalamelle mitoyenne seforme par dépots de substances
protidiques et pectiques a l'équateur du fuseau achromatique.
Cette membrane, qui constitue une sorte de ciment reliant entre
elles les cellules voisines, se gélifie aux angles des cellules ou appa-
raissent alors des méats.

La membrane primaire apparait hiativement sous
forme d’un dépot pecto-cellulosique de part et d’autre de lalamelle
mitoyenne et s’accroit en conservant une certaine élasticité ; dans
certains cas, elle peut étre trés épaisse (certains collenchymes).

La membrane secondaire apparait chez la cellule
adulte sur la face interne de la membrane primaire sous forme de
couches successives de cellulose orientées suivant les différentes
parois (on y distingue généralement trois assises distinctes) (*).
Certains éléments cellulaires issus du cambium peuvent étre en outre
pourvus d’épaississements spiralés (spirales tertiaires de certains
auteurs), qui renforcent la membrane secondaire. La plupart des

(*) La membrane végétale est, comme nous venons de l’indiquer, essentiellement
pecto-cellulosique. Il arrive fréquemment cependant qu’elle subisse des modifications
résultant d’une transformation de certains constituants ou de I’imprégnation par des
substances nouvelles. Nous citerons surtout la lignine, qui peut envahir la lamelle
mitoyenne ainsi que les membranes primaire et secondaire. D’un point de vue micro-
chimique, la cellulose est colorée par les colorants acides, tandis que la lignine fixe les

colorants basiques.
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16. 6. — Structure de la paroi de la cellule végétale (d’apres Bouriau, , modifié).
F1c. 6. — Structure de | de la cellule végétale (d’aprés Boureau, 1954, modifié)

ca, cellulose amorphe ; che, chaines de cellulose ; fl, fibrille ; Im, lamelle mitoyenne ;
m, micelles ; mf, microfibrilles ; mp, membrane primaire ; ms, membrane secondaire

[ae, assise externe; ai, assise interne ; am, assise moyenne;.

parenchymes peu différenciés et certains collenchymes n’ont pas
de membrane secondaire.
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51.1.1.Ornementations

Les ponctuations correspondent a des plages de la paroi
cellulaire ou la lignine ne s’est pas déposée et dans lesquelles la
membrane primaire cellulosique est restée mince et perméable
(cf. fig. 7). A une ponctuation correspond généralement un dis-
positif semblable (mais pas nécessairement identique) dans la cellule
voisine et cette paire de ponctuations permet aux liquides de cir-
culer librement d’une cellule a ’autre. Quand a une ponctuation
ne correspond pas d’interruption dans la membrane secondaire
de la cellule voisine, on a affaire aune ponctuation borgne
(cf. fig. 7, A, pb).

Les parois cellulaires sans membrane secondaire ne possédent
pas de véritables ponctuations. Lorsque des cellules de ce type sont
encore vivantes, leurs parois sont pourvues de champs de ponctua-
tions primaires garnies de plasmodesmes (filets protoplasmiques)
mettant en relation les cellules voisines.

On distingue deux types de ponctuations :
— Simples

Chez ces ponctuations la cavité est généralement cylindrique ou
tronconique (fig. 7, A). Elles peuvent étre circulaires ou étirées
plus ou moins perpendiculairement au grand axe de la cellule
conductrice (scalariformes).

— Aréolées (bordées)

Dans ce type de ponctuation (cf. fig. 7, B et 8, A), la paroi secon-
daire de la ponctuation forme, de chaque coté de la membrane
primaire, un déme (aréole) terminé par un orifice rond ou plus ou
moins elliptique. En somme la ponctuation fait hernie a la surface
de la membrane primaire et y forme une double calotte, d’ou le
nom de ponctuation aréolée. Le décollement de la membrane
secondaire délimite, de chaque co6té de la membrane primaire,
une cavité (chambre) pourvue d’un orifice, dontle bord intérieur
(par rapport a la chambre) constitue 'ouverture dite externe de la
ponctuation et qui communique avec le lumen de la cellule par une
ouverture qualifiée d’interne.

Au centre de la ponctuation, la membrane primaire porte souvent
un épaississement lenticulaire de lignine : le torus. La perméabilité
n’est possible que dans la zone périphérique de ce disque ; sous I’in-
fluence d’une pression interne, le torus vient s’appliquer contre
Porifice de la chambre et empéche les liquides de diffuser d’une
cellule a l'autre.
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F16.7.—Les ponctuations, vues de face et en coupe (d’aprés Boureau, 1954, modifié).

A, ponctuation simple ; B, ponctuation aréolée ; G, ponctuation semi-aréolée.

a, lamelle mitoyenne ; b, membrane primaire ; ¢, membrane secondaire ; d, torus ;
e, anneau de la ponctuation ; oe, ouverture externe; oi, ouverture interne ; h, cavité

pb, ponctuation borgne. (d’aprés

de la ponctuation; mo, membrane obturante ;

Boureau, 1954, modifié).

Vue de face, la ponctuation aréolée apparait avec un double con-
tour : un cercle externe sombre correspond a la limite de la ponctua-
tion et un cercle interne plus clair limite I’orifice de la ponctuation.
Dans certains cas, on peut voir en outre le contour diffus du torus.
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Le type de ponctuation aréolée que nous venons de schématiser
se rencontre par exemple dans les trachéides des Pinales. Quand
on prend en considération d’autres groupes, on rencontre parfois
des formes trés différentes. C’est ainsi que les ponctuations aréolées
peuvent étre elliptiques, rectangulaires ou méme aussi scalariformes,
C’est-a-dire allongées perpendiculairement au grand axe de la
cellule, comme dans le bois homoxylé de certaines Magnoliales (*)
( Trochodendron, Tetracentron). Chez une méme espéce, les ponctua-
tions aréolées peuvent avoir un contour scalariforme dans le bois
initial et étre circulaires dans le bois final. Les ponctuations aréolées
peuvent étre dépourvues de torus (cas des especes paléozoiques et
de nombreuses Angiospermes) et, dans certains cas, il peut s’ajouter
un épaississement « tertiaire» spiralé ( Taxaceae par exemple).

La ponctuation aréolée décrite plus haut et dont 'ouverture est
circulaire constitue un type primitif. En considérant des groupes
de plus en plus évolués, on assiste a un étirement progressif de I’ou-
verture, qui devient de plus en plus elliptique et aboutit a une fente
étroite qui atteint et dépasse souvent le champ de la ponctuation ;
les ouvertures tres étroites sont souvent croisées dans la projection
d’une paire de ponctuations (ponctuations croisées). La chambre
de la ponctuation se réduit en méme temps et le diameétre de la
cavité peut étre tres inférieur au grand axe de I'ouverture interne
(cf. fig. 8, B).

Enfin, on connait aussi un type de ponctuation intermédiaire
entre les deux grands types que nous venons de décrire : c’est la
ponctuation semi-aréolée (cf. fig. 7, C), correspondant a une ponctua-
tion aréolée couplée a une ponctuation simple.

51.1.2. Etapes de la lignification de la mem-
brane secondaire

Les membranes secondaires ponctuées représentent le stade ultime
de la lignification de la paroi cellulaire des éléments conducteurs.
En effet I’épaississement secondaire intéresse dans ce cas presque
toute la paroi, qui reste seulement pecto-cellulosique et primaire
au niveau des ponctuations.

On peut retracer comme suit les différentes étapes de la lignifi-
cation, partant des premieéres trachées et aboutissant aux types de
membranes décrits plus haut (cf. fig. 9). Quel que soit I'organe,

(*) Trochodendrales de certains auteurs (cf. par exemple, TAkHTAJAN, 1969).
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Fic. 8.— La ponctuation aréolée.
A, types extrémes ; B, évolution.

ch, chambre de la ponctuation ; oe, ouverture externe ; oi, ouverture interne ; t, torus ;
m,, membrane secondaire.

qu’il s’agisse de la racine, de la tige ou de la feuille, I’élément & mem-
brane primaire entiérement cellulosique qui se différencie pour
former le premier élément conducteur est toujours de petit calibre

395



et trés faiblement lignifié. La membrane secondaire apparait sous
forme d’anneaux (élément annelé) plus ou moins rappro-
chés qui s’imprégnent de lignine. Entre ces anneaux internes, les
parois longitudinales restent cellulosiques, donc perméables et mal-
léables. Elles se prétent ainsi a 'allongement de l’or-
gane etaune intense circulation latérale avec
les cellules voisines. Lorsqu’on observe ces anneaux, ’organe étant
alors souvent différencié, ils apparaissent comme assez espacés
et chaque portion de cellule comprise entre eux affecte la forme
d’un sablier. L’anneau qui a gardé le calibre primitif de ’élément
parait dilater la cellule a son niveau, I’étirement ayant été postérieur
au dépot.
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Fic. 9. — Etapes de la lignification de la membrane secondaire.
A, élément annelé; B, élément spiralé ; G, élément rayé; D, élément réticulé; E,
élément ponctué.

Apres D'apparition des éléments annelés, d’autres cellules, jus-
qu’alors parenchymateuses, se différencient. Leur calibre est
encore tres faible mais le dépot de lignine se fait plus intense. Les
anneaux se rapprochent, certains se rejoignent : on a alors un é1¢ -
ment annelo-spiralé, puis spiralé Les portions
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cellulosiques de ces cellules sont encore perméables et malléables
et se prétent donc encore a [’allongement.

Plus tard, lorsque 'organe a terminé sa croissance, ce sont les
éléments du métaxyléme au calibre nettement supérieur a celui des
cellules voisines qui acquiérent un dépét de lignine si serré que
celui-ci forme des rayures transversales plus ou moins réguliéres :
Pélément est rayé (ou scalariforme).

Le diamétre des éléments qui se différencient ensuite augmente
encore considérablement ; les dépdts ne sont plus sculement trans-
versaux mais aussi longitudinaux. Les barres de lignine deviennent
plus nombreuses et plus irréguliéres ; le revétement lignifié prend
aspect d’'un réseau : I’élément est alors réticulé. Enfin le
diametre augmente encore et les dépdts sont si intenses que les
mailles du réseau se réduisent ; toute la paroi se lignifie, sauf en
certains points (ponctuations) restés cellulosiques: la cellule est
alors ponctuée.

Ajoutons enfin que, bien entendu, toutes les formes intermédiaires
entre ces stades de lignification existent.

5.1.1.3. Types d’éléments conducteurs

— Trachées

Dans tout organe d’une quelconque plante vasculaire, les éléments
ligneux qui se forment les premiers se distinguent toujours des €lé-
ments ligneux formés plus tard. Ils ont reculenomde trachées
(« premiers vaisseaux» ou encore « vaisseaux imparfaits») et leur
ensemble forme le protoxyléme (cf. 3.1). Ce sont des éléments
étroits, généralement allongés, n’ayant pas résorbé leurs parois
transversales, et pointus aux deux extrémités. Leur membrane
mince (cellulosique) est consolidée par des anneaux ou des spiri-
cules d’épaississements secondaires (trachées annelées, annelo-
spiralées et spiralées). Ces éléments se différencient dans les or-
ganes encore en cours d’élongation ; ils sont capables d’allongement
et peuvent ainsi suivre I’accroissement ultérieur de 'organe.

Les plages restées cellulosiques sont importantes, ce qui rend ces
éléments trés perméables et leur permet de communiquer facilement
avec les cellules voisines.

Les trachées se distinguent des autres éléments ligneux non seule-
ment par leur structure etleurs fonctions mais aussi
parla place constante et caractéristique qu’elles
occupent dans les divers organes, par I’époque hative de leur appa-
rition et par leur existence chez tous les Trachéophytes. Les trachées

397



marquent la place des poles de la différenciation ligneuse ; on appelle
pole ligneux lepoint ol se forme la trachée initiale et poin -
tement de protoxyléme le petit groupe de trachées for-
mées contre la trachée initiale.

— Trachéides

Il s’agit de cellules allongées longitudinalement et dépourvues de
protoplasme. Leurs parois sont lignifiées sur la plus grande partie
de leur surface, comme les fibres de sclérenchyme, mais elles présen-
tent généralement un plus grand lumen. Elles jouent un double
role : celui d’élément conducteur et d’élément mécanique de sou-
tien.

Les trachéides possédent des cloisons transversales ; la circulation
s’y fait donc « en chicane» d’un élément & P'autre. D’autre part,
les extrémités sont généralement en biseau et appliquées contre
les extrémités identiques des trachéides voisines. On en distingue
généralement trois types : rayées (scalariformes), réticulées et ponc-
tuées.

Les trachéides constituent la presque totalité du bois secondaire
des Gymnospermes (2 ’exclusion des Chlamydospermes) et de quel-
ques Dicotylédones trés primitives ( Trochodendron, ...). C’est pour
cette raison qu’on qualifie ce bois I’ «homoxylé», tandis que
la plupart des Angiospermes et les Chlamydospermes ont un bois
«hétéroxylé» (vaisseaux, fibres, ...). Chez les Ptéridophytes,
on ne rencontre généralement, outre le protoxyleme, que des tra-
chéides scalariformes. Quelques genres seulement (Dryopteris, Pte-
ridium, ...) possédent de véritables vaisseaux scalariformes, dont les
éléments ont leurs cloisons transversales pourvues de perforations (*)
scalariformes. On rencontre parfois des trachéides scalariformes
chez les Phanérogames mais elles sont toujours mélées a des éléments
plus évolués.

Chez les Ginkgoales, les Coniféres, les Chlamydospermes et dans
quelques familles de Dicotylédones, on peut aussi trouver, dans le
bois secondaire, des trachéides ponctuées avec des épaississements
membranaires hélicoidaux surajoutés (= spirale tertiaire des au-
teurs).

Les trachéides montrent parfois des zones épaissies de la lamelle
mitoyenne et de la membrane primaire, qui entourent principalement

(*) Dans une ponctuation subsiste encore la lamelle mitoyenne et la membrane pri-
maire, tandis que les perforations correspondent 4 des ouvertures complétes de la mem-

brane cellulaire.
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les ponctuations espacées : ce sont les crassules (= barres
ou anneaux de Sanio). Celles-ci ont souvent I’aspect d’un arc de
cercle ou d’un cercle complet entourant une ou plusieurs ponctua-
tions. Absentes chez les types anciens, leur présence est considérée
comme un caractére évolué.

I1 peut exister aussi des ponts étroits de lignine —les trabé-
cules — qui relient les parois des trachéides a travers le lumen.
Ces projections se retrouvent dans les bois de Gymnospermes et aussi
chez quelques Dicotylédones. Ne paraissant pas corrélée avec d’au-
tres caractéres anatomiques importants, la présence de trabécules

semble présenter peu de signification phylogénique.
— Vaisseaux

Les vrais vaisseaux sont des tubes formés par la réunion de cellules
superposées dont les cloisons transversales sont perforées ou ont plus
ou moins completement disparu. Dans les vaisseaux parfaits, la
circulation de la seéve se fait donc librement, alors qu’on avait un
systéme « en chicane » dans les trachéides.

Ces éléments n’existent que chez les Angiospermes, les Chlamydo-
spermes et chez quelques Ptéridophytes et leur formation est toujours
postérieure a celle des trachées. Au cours de la phylogéneése, il ap-
paraissent de plus en plus tot dans le bois secondaire et méme dans
le xyléme primaire chez les espéces évoluées.

Les parois longitudinales des éléments des vaisseaux portent des
épaississements de lignine et des ponctuations de mémes types que
celles des trachéides ; la différence entre ces éléments réside essen-
tiellement dans la perforation des membranes transversales des vais-
seaux. On connait plusieurs types intermédiaires faisant la tran-
sition entre la trachéide aréolée et le vaisseau parfait de type
primitif. C’est le cas notamment des vaisseaux trés primitifs de
quelques Ptéridophytes (Pteridium aquilinum par exemple) dont les
ponctuations scalariformes des parois transversales sont plus ou moins
perforées. Il est intéressant de noter que les éléments des vaisseaux
des Angiospermes primitives ressemblent plus aux trachéides scalari-
formes des Fougeéres qu’aux trachéides aréolées des Gymnospermes.

La perforation des vaisseaux est dite sim ple lorsqu’il ne sub-
siste qu’un vestige annulaire de la membrane transversale. La per-
foration est appelée multiple quand la membrane transversale
est percée de pores ; on peut en plus distinguer dans ce cas, selon le
nombre de pores, leur forme et leur répartition, les perforations
foraminées (quelques larges pores) (Chlamydospermes et
quelques cas de Dicotylédones), réticulées (Asteraceae, Bi-
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gnoniaceae, ...) et grillagées ou scalariformes (Magno-
liaceae, Betulaceae, ...).

Les éléments des vaisseaux les plus évolués sont larges et courts (*),
possédant des membranes latérales pourvues de petites ponctuations
alternes, présentant des cloisons transversales horizontales et & per-
foration simple (cf. fig. 10).
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Fic. 10. — Evolution des éléments du vaisseau (d’aprés Boureau, 1957, modifié).
ap, appendice ; pg, pore grillagé (ou scalariforme) ; ps, pore simple ; s, ponctuation
simple ; sc, ponctuation scalariforme.

En coupe transversale, on peut étudier en outre la distribu-
tion des vaisseaux, quipeuvent étre dispersés (bois poreux
diffus) ou plus ou moins groupés (bois a zones poreuses) (cf. fig. 11).
Le dernier type est considéré comme plus évolué car il accompagne
généralement d’autres caractéres anatomiques considérés comme
évolués. Enfin, ici encore, 'ontogénie rappelle la phylogénie : les
anneaux de croissance formé de bois a zones poreuses sont précédés,
dans le développement d’un individu donné, par des anneaux de
bois poreux diffus.

(*) Les éléments des vaisseaux de type archaique atteignent 2 mm de long ; ceux des
types évolués 100 a 200 u.
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Fic. 11. — Schémas de la distribution des vaisseaux (coupes transversales).
A, bois poreux diffus ; B, bois & zones poreuses.

5.1.2. Les éléments non conducteurs

5.1.2.1. Fibres
— Fibre-trachéide

Rappelons que les trachéides forment la majeure partie du bois
des Ptéridophytes et des Gymnospermes, a I’exclusion des Chlamydo-
spermes (cf. 5.1.1.3).

Chez les Dicotylédones primitives et chez les Chlamydospermes,
on rencontre des fibres encore trés voisines des trachéides conductri-
ces : les fibres-trachéides. Ces éléments n’assurent plus qu’un role
de support et ressemblent aux fibres par leur forme plus allongée.
Leurs ponctuations, plus rares et de type croisé, sont réparties sur
toutes les faces longitudinales. On les observe surtout, avec toutes
sortes d’intermédiaires, dans le bois secondaire de groupes plus ou
moins primitifs : Gnétales, Magnoliaceae, Amentiféres. Cette forme
de transition manque habituellement chez les Dicotylédones évoluées.

— Fibre simpliciponctuée (libriforme)

C’est la fibre caractéristique du bois secondaire des Dicotylédones.
Il s’agit de cellules mortes, souvent trés allongées, a parois épaisses
et 2 lumen étroit. Leurs ponctuations sont simples, petites et peu
nombreuses ; plus rarement, ce type de fibre posséde des ponctua-
tions aréolées croisées, a aréole peu développée. Elles atteignent,
au plus, 5 fois la longueur des initiales cambiales qui leur ont donné
naissance.

L’existence de nombreuses formes de transition entre la fibre-
trachéide vraie et la fibre simpliciponctuée permet de concevoir
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que I’évolution morphologique des trachéides a ponctuations aréolées
a abouti a4 des fibres a ponctuations simples et au rdle purement
mécanique.

— Fibre sclérenchymateuse

On la rencontre dans le phelloderme (fibres corticales), a la limite
du parenchyme cortical et du liber (fibres péricycliques), dans le
liber (fibres libériennes) et dans le bois des Angiospermes (fibres
ligneuses). Il s’agit de cellules mortes, trés allongées (jusqu’a 14 000
fois plus longues que larges), fusiformes, a extrémités effilées et a
lumen trés étroit ; elles sont comparables aux fibres simpliciponctuées
mais leur origine est différente. Leur membrane est percée de
ponctuations petites, arrondies, généralement peu nombreuses. Ces
ponctuations ne jouent aucun role dans la cellule adulte.

Les parois fortement épaissies sont le plus souvent lignifiées, mais
elles peuvent rester exceptionnellement cellulosiques (lin, ramie) (*).

Les fibres de sclérenchyme peuvent aussi étre groupées en massifs
isolés ou former un anneau continu. Chez les Monocotylédones,
ces massifs prennent un grand développement ; ils forment souvent
une gaine plus ou moins compléte autour des faisceaux libéro-
ligneux, comme par exemple chez les Arécales (= Palmales) :
chaque ensemble porte alors le nom de faisceau fibro-
vasculaire.

5.1.22. Parenchyme

En plus des éléments conducteurs et des fibres, le bois possede
des cellules parenchymateuses a parois souvent lignifiées, qui restent
longtemps vivantes. Leurs membranes sont généralement pourvues
de ponctuations, dont le type dépend de la nature de la membrane
(pourvue ou non d’une paroi secondaire) et de celui du tissu adja-
cent.

On distinguele parenchyme vertical (oulongitudinal)
etle parenchyme horizontal (= rayons).

— Parenchyme vertical

Ce type de parenchyme est formé de cellules vivantes, a peu pres
isodiamétriques, dont les membranes lignifiées sont pourvues de
ponctuations simples. Il joue un rdéle important dans 1’élaboration
et la mise en réserve de ’amidon, d’huiles et de différentes autres
substances organiques.

(*) Précisons a ce propos que seules les fibres a parois cellulosiques sont utilisées comme
textiles fins ; quelques fibres & parois en partie lignifiées peuvent étre également employées
comme textiles grossiers.

402



Les premiers Gymnospermes ont un bois primitif, formé essen-
tiellement de trachéides. Le parenchyme vertical apparait chez les
Coniféres s. str. du Jurassique, ou il tire son origine de trachéides
septées du bois final (bois d’été). Son apparition correspond a
celle des cernes de croissance dans le bois, liée a Palternarnce des
saisons ; les cellules du parenchyme vertical fournissent les éléments
nutritifs nécessaires a ’assise cambiale pour reprendre son activité
au printemps. Au cours de la phylogénése, on assiste a la diffusion
de ces cellules dans tout le cercle annuel. Enfin dans un stade
plus évolué, les canaux sécréteurs apparaissent aussi au sein de ce
parenchyme. Plusieurs genres de Coniféres actuels sont dépourvus
de parenchyme vertical dans leur bois (Araucaria, Pinus, Taxus, ...).

Chez les Angiospermes, les especes évoluées, au bois hétéroxylé,
ont plus de parenchyme que les espéces au bois secondaire homogéne.
On peut expliquer ce fait en considérant que les arbres a bois hété-
roxylé ont un métabolisme plus important ; les substances organi-
ques é€laborées en plus grande quantité doivent donc disposer
d’un parenchyme de réserve plus abondant. La disposition du
parenchyme vertical par rapport aux vaisseaux constitue un carac-
tére diagnostique important, en méme temps qu’un critére évolutif.
KriBs (1935) a montré que la diminution de la longueur des éié-
ments des vaisseaux, considérée comme le caractére anatomique-
guide au point de vue évolutif, s’associe d’une disposition du parei-
chyme dans un sens bien précis. Le parenchyme diffus (= apotra-
chéal, non en rapport direct avec les vaisseaux) accompagne géné-
ralement des vaisseaux primitifs, tandis que les espéces au bois
évolué montrent ce parenchyme en relation étroite avec les vais-
seaux (= paratrachéal, accompagnant les vaisseaux dans leur
distribution) (cf. fig. 12).

— Parenchyme horizontal

Ce type de parenchyme, issu du fonctionnement du cambium,
est constitué de rayons ligneux. Ilse présente sous forme
de files de cellules uni- ou plurisériées, allongées radialement ou
verticalement, allant du cambium vers le centre, & une profondeur
variable (*). Dans les bois évolués, ces cellules sont parenchyma-

(*) Ges rayons, propres au bois, sont parfois en continuité avec la moelle et, pour cette
raison, ont été appelés improprement rayons médullaires. On doit aban-
donner ce terme car bon nombre de rayons ligneux n’ont pas de rapport direct avec la
moelle ; ils peuvent méme se rencontrer dans des bois dépourvus de parenchyme médul-
laire. Le rayon ligneux, issu du cambium, se prolonge dans le liber en un rayon

libérien.
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F16. 12. — Evolution du parenchyme ligneux vertical.
f, fibres ; p, parenchyme; r, rayon ; v, vaisseau.

teuses mais elles peuvent avoir leurs parois lignifiées. En réalisant
des coupes longitudinales tangentielles, on peut déterminer la
hauteur des rayons (de 100 x4 jusqu’a plus de 50 mm) et leur
largeur (de quelques u jusqu’a plus de 500 u). Les rayons
ligneux croisent perpendiculairement les éléments du systéme ver-
tical.
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Les bois primitifs des espéces paléozoiques ont des rayons formés
seulement de trachéides a ponctuations aréolées. Chez les types
aux bois plus évolués, les trachéides des rayons ont été plus ou moins
compleétement remplacées par des cellules parenchymateuses vi-
vantes.

Les cellules du parenchyme horizontal jouent un réle trés impor-
tant dans ’accumulation de matiéres de réserves et dans le transport
radial de I’eau et de substances organiques entre le liber et le bois.
Leurs membranes sont pourvues de ponctuations simples au contact
d’éléments parenchymateux et de ponctuations semi-aréolées au
contact de trachéides.

Les ponctuations qui apparaissent dans les champs de croisement
(= surfaces de contact) entre les trachéides ou les vaisseaux longi-
tudinaux et les cellules parenchymateuses des rayons sont souvent
caractéristiques et différentes des ponctuations entre les éléments
conducteurs : ce sont les ponctuations de champs
de croisement. Ces ponctuations particuliéeres ont une
importance capitale pour la reconnaissance des bois
de Coniferes. Elles varient en effet de forme, de grandeur et en
nombre d’un groupe a I'autre et méme parfois d’une espece a I’au-
tre ; comme ces caractéres présentent une constance souvent re-
marquable, ils permettent de séparer les especes entre elles sur cette
base (*). Chez les Angiospermes, les ponctuations de champs de
croisement ont également en général des formes variées : aréolées
et petites, simples et grandes, ou encore méme réticulées. Leur in-
térét taxonomique est cependant plus réduit.

— Types de rayons ligneux

Selon les groupes systématiques et selon les espéces, les rayons
montrent, chez les Angiospermes Dicotylédones, des différences
notoires dans la forme et la répartition de leurs types cellulaires.
Du point de vue systématique est surtout intéressante la distinction
d’'un type homogeéne et dun type hétérogeéne (cf.
fig. 13). Dans le premier, toutes les cellules sont couchées, c’est-
a-dire allongées dans le sens du rayon. Dans le second, certaines
cellules sont courtes (= cellules palissadiques), plus ou moins
cubiques, de méme hauteur que les cellules couchées qui les accom-
pagnent mais beaucoup moins longues radialement.

(*) On trouvera dans Hemt (1971, p. 520, fig. 6) une illustration des principales
ponctuations de champs de croisement ; dans le texte et la légende de la figure 6, il faut
lire « taxodioide» a la place de « taxoide».
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Rayon héterogene

Fi1c. 13. — Types de rayons ligneux.

A, coupes tangentielles dans un rayon unisérié ; B, coupes tangentielles dans un rayon
plurisérié ; G, coupes radiales.

cc, cellules couchées ; cp, cellules palissadiques.
C’est encore KriBs (1935) qui a mis en évidence les différents types
de rayons du bois secondaire ; nous nous limiterons cependant a des
considérations générales concernant ces types extrémes, en signalant
toutefois que des types intermédiaires existent également.
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Les rayons hétérogeénes se rencontrent dans les formations secon-
.daires de nombreuses Ptéridophytes fossiles et chez les Phanéro-
games primitives (Ptéridospermales, Cycadales, Bennettitales).
C’est également ce type de rayon que ’on retrouve chez les Dico-
tylédones primitives homoxylées (Drimys, Tetracentron, Trochoden-
dron,...).

Chez une méme espéce d’ailleurs, le développement ontogénique
montre que des rayons primitifs, différenciés au début de la crois-
sance, sont remplacés progressivement par des rayons plus évolués
(rayons hétérogenes preés de la moelle, qui deviennent homogénes
dans le bois adulte). Chez les especes tres évoluées, I’évolution peut
étre accélérée, les stades primitifs étant supprimés. Cette propriété
que montrent les especes évoluées de « sauter» des stades primitifs
a déja été mise en évidence antérieurement a propos d’autres élé-
ments vasculaires.

Les espeéces évoluées d’un point de vue anatomique ont des
rayons de faible largeur (uni- ou bisérié), tandis que les espeéces
primitives ont des rayons trés larges (plurisériés). A cet égard, les
Coniferes actuels ont des rayons évolués, généralement unisériés.
Chez les Angiospermes actuels les moins évolués, on rencontre
encore souvent des rayons multisériés trés primitifs.

5.1.2.3. Tissu de transfusion

Il s’agit d’un tissu résiduel qui était bien représenté chez de
nombreuses Cycadophytina et Pinophytina et chez quelques Ptérido-
phytes ot il occupait la place du bois primaire centripéte.

Actuellement, on le trouve parfois associé aux faisceaux libéro-
ligneux chez les Gymnospermes (notamment dans la feuille des
Coniféres) et quelques Ptéridophytes, trés rarement chez les Angio-
spermes.

Par leur forme globuleuse et leur degré de lignification, les cel-
lules dont il se compose sont intermédiaires entre les cellules paren-
chymateuses et les trachéides. Le tissu de transfusion stocke l’eau
et le nom qui lui a été donné rappelle son role dans la circulation
des liquides entre les faisceaux vasculaires et les tissus parenchy-
mateux. Au cours de ’évolution, ce tissu a été plus ou moins com-
plétement remplacé par du bois centrifuge, mieux adapté & jouer
un réle dans la conduction de 'eau (Boureau, 1954).

5.1.2.4. Autres €éléments

Dans certains bois, on peut encore rencontrer d’autres éléments
tels que des cellules sécrétrices isolées ou rassemblées en canaux
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sécréteurs, des laticiferes, ... La présence ou I’absence de ces élé-
ments secondaires n’a généralement qu’un intérét taxonomique
limité.

5.2. LE LIBER

Le phloéme ou liber est un tissu complexe par les éléments trés
différenciés qu’il renferme généralement. Les éléments cellulaires
restent souvent cellulosiques et se disposent en files verticales.

L’6lément criblé, le constituant essentiel de ce tissu,
assure la circulation de la seve élaborée (= descendante), riche en
substances organiques (glucides et protéines).

Le liber est un tissu en perpétuel remaniement. Ses éléments
principaux, aprés un temps de fonctionnement, s’écrasent progres-
sivement, se désagregent, pendant que de nouveaux éléments se
différencient. A cet égard, il existe donc une différence importante
entre les destinées du liber et celles du bois. Ceci explique le fait
que, chez des individus d’ages tres différents, la proportion de liber
soit quasi constante, ce qui contraste avec le bois, dont I’accroisse-
ment persiste quasi indéfiniment.

La constitution du liber varie suivant les groupes systématiques :

— Chez les Ptéridophytes et les Gymnospermes primitives,
on trouve des cellules criblées et du parenchyme.

— Chez les autres Gymnospermes, le liber est constitué de tubes
criblés, de parenchyme et de fibres de sclérenchyme. Les
Gnétales s. str. posseédent en outre des cellules compagnes et
tous les Coniféres des cellules albuminiféres.

— Les Angiospermes ont un liber de composition encore plus
complexe ; on y rencontre des tubes criblés, des cellules com-
pagnes, du parenchyme, des fibres libériennes, des cellules
sécrétrices,

Pour des raisons techniques et parce que le liber est mal préservé
chez les fossiles, ’étude de ce tissu est beaucoup plus complexe
que celle du bois. N’ayant fait ’objet que de peu de recherches
approfondies, son importance dans les problémes d’évolution appa-
rait actuellement bien moins grande que celle du bois. Nous don-
nerons cependant quelques renseignements concernant les princi-
paux éléments libériens dont I’intérét taxonomique a été démontré.

5.2.1. Les éléments criblés

Les éléments criblés sont les constituants essentiels du liber. On
distingue les tubes criblés, formés d’éléments superposés
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et disposés en files axiales, etles cellules criblées, réparties
¢a et 1a dans le liber. Ces éléments doivent leur nom aux cribles
dont leurs membranes sont perforées et au travers desquels les
échanges peuvent s’effectuer d’une cellule a l’autre.

Les perforations des cribles peuvent étre dispersées (cribles sim-
ples) ou groupées en plages (cribles composés ou plaques criblées).

La localisation des cribles revét une importance phylogénique
aussi considérable que la répartition des ponctuations sur les vais-
seaux. Chez les Ptéridophytes et les Gymnospermes, les cribles sont
localisés sur les parois latérales et terminales des cellules. Chez les
Dicotylédones ligneuses, les cribles disparaissent plus ou moins
complétement des parois latérales ; chez les Dicotylédones herbacées
et les Monocotylédones, les cribles sont localisés exclusivement sur
les parois transversales. Au cours de cette évolution dans la répar-
tition des cribles, les cellules criblées, isolées par des cellules paren-
chymateuses, se superposent progressivement les unes aux autres
pour former finalement de véritables tubes criblés continus.

On peut faire en plus des constations analogues a celles que révele
I’étude de I’évolution de la forme des éléments conducteurs du bois.
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Fic. 14. — Evolution des tubes criblés.
A, type des Gymnospermes ; B, type des Dicotylédones ligneuses ; G, type des Dicoty-
lédones herbacées.
pr, pores résiduels.
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En effet, parallelement a I’évolution de la répartition des cribles,
on assiste également a un raccourcissement des éléments des tubes
criblés, a une augmentation de leur diametre, en méme temps que
les cloisons terminales deviennent de moins en moins obliques pour
étre a peu pres horizontales chez les groupes herbacés évolués (cf.
fig. 14).

5.2.2. Les cellules compagnes

Les cellules compagnes (= cellules annexes) sont caractéristiques
des Angiospermes et du genre Gnetum. Elles sont étroitement asso-
ciées aux éléments criblés. Ces cellules vivantes peuvent, dans cer-
tains cas, se transformer en tubes criblés.

Zauur (1959) a relevé un caractére taxonomique important
de ces cellules : les types plus courts que les tubes criblés sont plus
primitifs que les types aussi longs que les tubes criblés.

5.2.3. Les cellules albuminiféres

Il s’agit de cellules vivantes, au contenu riche en protéines, qui
caractérisent le liber des Coniféres. Ces éléments sont homologues
aux cellules compagnes des Angiospermes. Les cellules albumini-
féres communiquent avec les éléments criblés par des ponctuations
ct, apreés un temps de fonctionnement, elles se vident puis sont
résorbées.

5.2.4. Les fibres

Les fibres libériennes sont des cellules allongées que 1'on rencontre
aussi bien dans le phloéme primaire que dans le liber secondaire.
Dans les fibres adultes, les membranes fortement épaissies peuvent
étre cellulosiques ou plus ou moins lignifiées.

Absentes chez les Ptéridophytes et rares chez les Gymnospermes,
les fibres libériennes se rencontrent chez les Angiospermes herbacées
et, plus rarement, chez les especes ligneuses.

Contrairement aux fibres du bois secondaire, qui dérivent phy-
logéniquement des trachéides, les fibres du liber secondaire ne
montrent pas d’affinité avec les tubes criblés. Leur importance
est donc de moindre intérét dans les problémes d’évolution, bien
qu’elles soient généralement caractéristiques du liber évolué.

5.2.5. Les parenchymes

En plus des cellules compagnes, le phloéme peut contenir aussi
des cellules parenchymateuses allongées verticalement et de formes
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variées. Celles-ci renferment des matiéres de réserve, du latex, des
tanins, des cristaux,

Dans le phloéme primaire, on ne rencontre que du parenchyme
longitudinal, tandis que dans le liber secondaire on trouve en outre
du parenchyme horizontal qui forme les rayons libériens (cf. note
p- 403).

Les Angiospermes primitives ont une quantité considérable de
parenchyme, tandis que les familles plus évoluées en possédent peu
ou en sont totalement dépourvues (cas de nombreuses Monocoty-
lédones).

5.3. PRIMITIVITE ET EVOLUTION DES CARACTERES ANATOMIQUES

VASCULAIRES DES PHANEROGAMES

Nous résumerons, sous forme de tableaux succincts, les évolutions
principales que l’on peut mettre en évidence lors de I’étude des
éléments conducteurs des Phanérogames. Comme nous I’avons vu
précédemment, il ne faut pas perdre de vue qu’il existe de nombreux
intermédiaires entre les types extrémes repris aux tableaux 1 et
2 (*). Pour mettre en évidence toute leur importance, c’est a I'in-
térieur des phylums qu’il faut appliquer les indices d’évolution tirés
des caractéres anatomiques (comme c’est d’ailleurs aussi le cas
pour d’autres critéres, morphologiques ou non). On ne rencontre
pas nécessairement en méme temps, dans un groupe donné, un en-
semble de caracteéres de méme niveau évolutif; généralement, a coté
d’une série de caractéres d’un niveau donné, on décéle d’autres
traits que I’on doit considérer comme plus primitifs ou plus évolués.

Dans le premier tableau, nous faisons figurer les traits saillants
des éléments vasculaires des Angiospermes et des Chlamydospermes,
dans le second ceux des éléments vasculaires des autres Gymnosper-
mes.

(*) Sans entrer dans les détails, nous signalerons qu’il faut encore considérer, pour
établir la signification phylogénique réelle d’un caractére, I’éventualité de pseudo -
cycles évolutifs; clest-a-dire qu’un caractére, absent primitivement, peut appa-
raitre dans un stade plus évolué, puis disparaitre ultérieurement., Le stade de départ et le
stade final sont apparemment semblables : 'un est pourtant primitif, ’autre surévolué.

411



TasrLEaU 1

Evolution des principaux caractéres anatomiques chez les Angiospermes
et les Chlamydospermes

Caracteéres Aspect dans les groupes Aspect dans les groupes
primitifs évolués
Bois

Eléments conducteurs trachéides vaisseaux

(outre les trachées)
Longueur des éléments longs courts
Diamétre petit grand
Contour transversal angulaire arrondi
Perforation multiple-scalariforme simple

Paroi terminale
Ponctuations latérales

Répartition
Fibres

Type

Ponctuations

Parenchyme vasculaire
Disposition

Rayons
Nature
Largeur

Liber

Tubes criblés
Longueur
Diamétre
Paroi terminale
Paroi latérale
Cellules compagnes

Parenchyme

Fibres

longue, trés oblique

scalariformes, peu nombreu-

ses, grandes ,sur une seule
file ou opposées
bois poreux diffus

fibres-trachéides
aréolées

peu abondant
apotrachéal

présents
hétérogénes
plurisériés

longs

petit

longue, trés oblique

avec cribles

plus courtes que les tubes
criblés

abondant

absentes

courte, horizontale
simples, nombreuses, petites,
alternes

bois a zones poreuses

fibres simpliciponctuées
simples

abondant
paratrachéal

souvent absents
lorsque présents, homogénes
présents,

lorsque unisériés

courts

grand

courte, horizontale

sans cribles

aussi longues que les tubes
criblés

réduit ou absent

présentes
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TaBLEAU 2

Evolution des principaux caractéres anatomiques chez les Gymnospermes
(Chlamydospermes exclus)

Caracteres Aspect dans les groupes Aspect dans les groupes
primitifs évolués
Bois
Trachéides
Ponctuations absentes, ornementation aréolées
scalariforme a réticulée
Aréoles trés serrées non serrées ou tres serrées
par surévolution
Crassules absentes présentes ou absentes par
surévolution
Parenchyme vasculaire absent présent
Rayons souvent absents présents
Nature lorsque présents, hétérogénes homogenes
Largeur lorsque présents, plurisériés  uni- ou bisériés
Parenchyme absent présent
Tissu de transfusion présent peu développé a absent
Liber
Eléments criblés cellules criblées tubes criblés
Cellules albuminiféres absentes présentes
Fibres absentes présentes

6. Le probléme de lorigine des Angiospermes

6.1. CONSIDERATIONS GENERALES

Les Angiospermes ont subi une longue évolution dans des condi-
tions écologiques des plus variées et ils ont atteint une diversité
morphologique extréme. Les groupes vivants ne représentent que
des phylums plus ou moins indépendants les uns des autres, issus
d’ancétres souvent fort anciens ; on doit évidemment les considérer
actuellement bien plus comme des états d’évolution, des paliers,
que comme des témoins de stades successifs d’une méme lignée
évolutive.

Selon certains auteurs (HuTcHINsoN, TAkHTAJAN, CRONQUIST, ...),
les Angiospermes auraient une souche commune et le groupe pri-
mitif de base des Dicotylédones serait les Dialypétales, tandis que
les Sympétales et les Apétales constitueraient des groupes évolués,
ayant acquis la sympétalie ou ayant « perdu» le périanthe au cours
de D’évolution. D’autres auteurs (Hacerup, Lam, Grecuss, Ewm-
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BERGER, ...), au contraire, réfutent cette origine commune et pro-
posent de rechercher les ancétres des Dicotylédones dans des groupes
différents, qui auraient donc évolués indépendamment les uns des
autres vers la réalisation d’un niveau d’évolution commun. C’est
ainsi que les Polycarpiques auraient une origine ptéridophytique,
les types a placentation centrale seraient issus des Coniferes, les
types a placentation pariétale proviendraient des Caytoniales,

Quant aux Monocotylédones, les auteurs partisans d’une origine
commune des Dicotylédones les font dériver de Polycarpiques pri-
mitives (HutcHinsoN, TAKHTAJAN) ou de certaines Fougeres (En-
GLER & PranTL). Les auteurs qui pronent le polyphylétisme des
Dicotylédones imaginent que certaines origines monocotylées sont
a rechercher chez diftérents groupes de Dicotylédones, tandis que
pour d’autres groupes le passage a I’angiospermie aurait pu se réa-
liser chez des Gymnospermes, ce qui aurait donné naissance a cer-
taines lignées de Monocotylédones sans passer par le relai des Dico-
tylédones (cf. notamment EMBERGER, 1968).

La théorie de I'origine commune des Angiospermes semble néan-
moins devoir prévaloir dans I’état actuel de nos connaissances. En
effet, la preuve du caractére naturel du groupe repose en premier
lieu sur un ensemble de particularités communes : structure des
gamétophytes, double fécondation, carpelles, ... L’origine indépen-
dante de ces divers caractéres dans différents groupes taxonomiques
est statistiquement improbable. Il ne faut évidemment pas perdre
de vue que les lignées sont trés anciennes, ce qui fait que les relations
entre celles-ci ne sont pas toujours faciles a établir. On pourrait
d’ailleurs citer a cet égard de nombreux exemples de types inter-
médiaires qui peuvent relier des groupes apparemment bien diffé-
rents entre eux.

6.2. L’APPORT DE L’ANATOMIE

L’anatomie peut-elle apporter des précisions et éventuellement
des arguments a I’appui de lorigine monophylétique des Angio-
spermes ?

Précisons dés I’abord qu’il ne faudra pas tenter de rechercher
lorigine des Angiospermes dans des groupes qui montrent des
caracteres plus évolués que les espéces primitives d’Angiospermes,
le passage de la trachéide des familles primitives homoxylées au
vaisseau des familles hétéroxylées étant par exemple irréversible.
I1 serait ainsi inconcevable de penser rechercher leur origine au
sein des Chlamydospermes, dont le bois est déja hétéroxylé ! Au
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contraire, il est logique de trouver la souche des Dicotylédones
dans des groupes moins évolués, dont le bois homoxylé présente
des trachéides a ponctuations scalariformes et des rayons ligneux
hétérogenes. Ces deux conditions, importantes d’un point de vue
phylétique, ne se trouvent pas chez les Coniféres, les Ptéridosper-
males et les Cordaitales, aux bois homoxylés, a trachéides évo -
luédes dans une voie nettement différente
(ponctuations aréolées souvent isodiamétriques) de celle des tra-
chéides des Dicotylédones primitives (ponctuations scalariformes).
Drailleurs, les Conifeéres présentent déja des rayons homogénes
plus évolués (unisériés, rarement bisériés), un liber dépourvu de
cellules compagnes mais avec des cellules albuminiferes, des réac-
tions microchimiques différentielles,

Ces faits nous obligent a penser actuellement que, sans exclure
pour autant la possibilité d’un « échelon gymnospermique», la
souche des Dicotylédones doit étre probablement
recherchée dans des Ptéridophytes évoluées : eu-stéliques, pourvues
de formations secondaires a rayons hétérogénes et a trachéides
encore peu évoluées. Les Equisétales primitives (Calamites), no-
tamment, présentent une anatomie évoluée : eu-stélie, trachéides
secondaires pourvues de ponctuations scalariformes ct aréolées,
éléments de soutien, parenchyme de réserves, formations secondaires
corticales. Il faut donc attendre la solution de ce probléme dans
de nouvelles découvertes paléontologiques. Les hypothéses doivent
étre émises avec prudence car les cas d’évolution paralléle sont
fréquents et on a souvent supposé des affinités entre certains groupes
qui étaient seulement affectés d’une convergence de caractéres
(cf., par exemple, le cas des Chlamydospermes et des Angiospermes).

C’est dans 'ordre des Magnoliales (au sens relativement
large d’HuTcHINSON) que ’on trouve les caracteéres anato-
miques les moins évolués chez les Angiosper-
mes, a coté d’ailleurs d’une structure florale primitive. Les Tro-
chodendraceae, les Tetracentraceae et les Winteraceae ont des plans li-
gneux homoxylés, formés uniquement de trachéides a ponctuations
scalariformes, les rayons ligneux, hétérogeénes et plurisériés, étant
d’autre part tres larges. D’autres Magnoliales sont hétéroxylées
mais les caracteres du bois secondaire sont encore trés primitifs.
Les rayons ligneux, dans ces familles, sont toujours analogues a
ceux rencontrés dans les trois familles homoxylées et les vaisseaux
sont tres primitifs : de faible diametre, effilés, pourvus de ponctua-
tions scalariformes et longs, comme d’ailleurs les trachéides qui les
accompagnent.
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L’étude du bois secondaire dans le groupe primitif des Magnoliales
peut fournir des indications sur la parenté des diverses lignées
issues de cette souche commune. Les Hamaméli-
dales, par des analogies particuliérement frappantes dans la struc-
ture de leur bois secondaire, dérivent vraisemblablement des Ma-
gnoliales par lintermédiaire de familles telles que les Trochoden-
draceae, Cercidiphyllaceae et Eupteleaceae. Les Hamamélidales ont pu
par ailleurs donner naissance a la souche de certaines Apétales.
Les Eucommiaceae, par exemple, ont de nombreux caractéres du
bois secondaire (type de vaisseaux, fibres, rayons primitifs, ...)
qui marquent une étape nette entre les Hamamélidales et les Urti-
cales (Trppo, 1940). Les Casuarinales, dont la spécialisation ex-
tréme les a fait séparer profondément des autres Angiospermes par
divers auteurs, ont des analogies avec les Hamamélidales, tant d’un
point de vue anatomique (MoseLEy, 1948) que pour d’autres ca-
ractéres morphologiques.

Dans les familles les plus primitives de Monocotylédones, les
vaisseaux sont absents, comme chez les Hydrocharitaceae, ou présents
seulement dans la racine, comme chez les Butomaceae et les Alisma-
taceae. CHEADLE (1953) pense que les vaisseaux auraient eu une
origine indépendante chez les Dicotylédones et les Monocotylédones.
Il conclut que ces éléments apparurent d’abord, au sein des Mono-
cotylédones, dans le métaxyléme des racines et, plus tard, dans les
tiges et les feuilles. CronqQuisT (1968) croit, au contraire, que la
souche qui a donné naissance aux Monocotylédones était déja
hétéroxylée et que ces ancétres auraient perdu leurs vaisseaux de
par leur habitat aquatique ; les familles dont seules les racines
sont hétéroxylées auraient donc des vaisseaux a I’état vestigial.
Quoiqu’il en soit, les ancétres vraisemblables des
Monocotylédones doivent étre recherchés du coté des
ancétres des Nymphéales actuelles, qui montrent de
nombreux caractéres primitifs : pollen monocolpé, ovaire apocarpe
ou pseudocoenocarpe (comme certaines Monocotylédones), placen-
tation laminale diffuse, absence de vaisseaux dans tous les organes, ...
L’ordre des Nymphéales, dérivant des Magnoliales, est représenté
par des types herbacés liés & I’habitat aquatique. Ce fait ainsi que
divers autres caractéres (anatomie du rhizome rappelant celle des
Monocotylédones, sans cambium, racine principale rapidement
disparue, réaction sérologique positive avec les Monocotylédones, ...)

A

conduisent divers auteurs a faire dériver les Monocotylédones

Y

d’une souche de Dicotylédones lies & I’habitat aquatique.
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Les Monocotylédones représentent en fait le type her-
bacé par excellence. La parenchymatisation de la tige
a atteint son stade maximum et les faisceaux libéro-ligneux par-
courent souvent plusieurs entrenceuds sans s’anastomoser (atacto-
stéle). Cet arrangement est en rapport avec le fait que ces végétaux
n’ont pas les structures secondaires typiques des Dicotylédones et
que leur rigidité est réalisée par les faisceaux libéro-ligneux forte-
ment sclérifiés. L’environnement aquatique a abouti dans la struc-
ture de ces plantes a une simplification générale des organes végé-
tatifs : suppression du développement de la racine principale,
systéme conducteur réduit, apparition de lacunes aériféres... Méme
les types de Monocotylédones apparemment ligneux ne sont en fait
que des types herbacés modifiés, la différence fondamentale entre
tiges ligneuses et herbacées n’étant pas liée a la consistance mais
avant tout a la structure. Les Arécales (= Palmae) et les Bambuseae,
dont les tiges sont formées en majeure partie par des tissus sclérifiés
(cf. faisceaux fibro-vasculaires, p. 402), sont en réalité des plantes a
structure de type herbacé. Signalons pour terminer que diverses
Monocotylédones ont un cambium non fonctionnel, ce qui constitue
un rappel ancestral évident montrant que les types primitifs de-
vaient posséder des assises cambiales actives.

Il reste a émettre quelques considérations au sujet des Chla-
mydospermes, que l'on a longtemps considérés comme
établissant le lien entre les Gymnospermes et les Angiospermes,
notamment en raison de leurs particularités anatomiques. Le
groupe posséde en effet du bois secondaire a trachéides et des vais-
seaux primitifs, certaines réactions microchimiques identiques
a celles des Angiospermes et du liber avec cellules compagnes chez
les Gnétales. La perforation foraminée des vaisseaux chez les Chla-
mydospermes a en fait une origine différente de celle des Angio-
spermes (méme dans les cas peu fréquents, ou elle est, chez ce groupe,
de type foraminé) et les ponctuations aréolées des trachéides sont
typiquement celles des Coniferes. L’hétéroxylie, comme d’ailleurs
les structures florales, montre qu’il ne s’agit en réalité que d’un
cas de convergence (par édification de structures plus ou moins
comparables) entre ces deux groupes, qui ont subi une évolution
distincte. La parenté phylogénique des Chlamydospermes, qui
constituent peut-étre d’ailleurs un groupe artificiel, doit étre cer-
tainement recherchée dans la lignée des Cordaites-Coniferes.
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7. Conclusions

L’étude systématique des éléments vasculaires chez les Trachéo-
phytes, fossiles et actuels, montre leur unité structurale anatomique.
Les espéces ne présentent en réalité que des variantes d’un type
anatomique au large potentiel évolutif et D'intérét des données
anatomiques est pleinement justifié dans la recherche des voies
suivies par cette évolution.

Partant d’éléments peu différenciés, qu’il s’agisse du bois ou du
liber, I’évolution se marque par une différenciation de plus en plus
grande des éléments et par une répartition du «travail»
dans I’accomplissement des différentes fonctions vitales. La trachéide
primitive, au double roéle de conduction et de soutien, assure une
circulation lente de la séve brute (circulation en « chicane» par les
ponctuations), tandis que les plantes hétéroxylées ont un métabo-
lisme plus important, la circulation de la séve brute s’effectuant au
travers des larges pores terminaux des vaisseaux. De la méme ma-
niére, les cellules criblées des plantes primitives conduisent la séve
élaborée d’une maniere beaucoup plus lente que ne le font les larges
tubes criblés des types plus évolués. Ainsi donc, on voit que 1’évo-
lution physiologique d’un végétal dépend étroitement de son évo-
lution morphologique. L’étude des niveaux d’organisation et des
architectures prend donc de ce fait une importance considérable
dans Dexplication des phénomeénes vitaux.

On a vu également que la prise en considération de l’ontogénie
de PI’appareil vasculaire s’avérait fort instructive. Celle-ci débute
toujours par des éléments simples, pour aboutir, plus ou moins ra-
pidement, a des structures plus complexes, la plante rappelant,
en quelque sorte, les traits ancestraux par lesquels son espéce a passé
au cours de sa phylogéneése. On peut méme noter, chez certaines
especes ligneuses, dans chaque cerne annuel, I’évolution des carac-
téres entre le bois initial aux caractéres primitifs et le bois final plus
évolué. Enfin, dans un dernier stade évolutif, ’ontogénie est accé-
lérée et il y a « télescopage», plus ou moins complet, des stades
primitifs.

A la lumiére des faits tirés de I’étude des plans ligneux et du tissu
vasculaire, le systématicien peut élaborer des schémas qui touchent
bien plus a la réalité des faits que ceux, anciens, batis sur la seule
base des caractéres floraux et inflorescentiels. Le systéme qui s’éla-
bore de la sorte se rapproche de la systématique naturelle a laquelle
toutes les disciplines de la botanique doivent évidemment coopérer.
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Etude de la végétation et des sites de nidification
du Bruant des roseaux Emberiza schoeniclus (Linné)

dans une parcelle-témoin de la Réserve de Genk ()

par
Claude Guior

Assistante a ’Université de Liége

Introduction

Au cours de ses travaux réalisés en 1958 dans la Réserve de Genk,
RUWET constatait dans une zone marécageuse a Mpyrica gale une
densité particulierement forte de Bruants des roseaux Emberiza schoe-
niclus (Linné) cantonnés lors de la période de reproduction.

Durant les mois de mars a juin 1971 inclus, nous avons effectué
dans cette méme zone précise de la Réserve une étude éco-éthologique
de cette espece afin d’en déterminer le comportement territorial.

Une étude botanique du site et plus particuliérement une étude
du site des nids s’est avérée nécessaire dans le cadre de notre travail
afin de déterminer les relations existant entre le milieu végétal et la
forte densité de Bruants nichant en cet endroit. On lira successive-
ment une esquisse de la végétation de la parcelle-témoin, puis une
analyse de la végétation des sites des nids.

Méthodes

Au départ, nous avons sélectionné sur ce terrain une parcelle maré-
cageuse de 7 ha située au nord de la Réserve et plus précisément a
Pest du Groote Huiskens Weyer et au nord du Streep. Une aulnaie
qui longe le drain d’alimentation du Groote Huiskens Weyer et le
chemin suivant la cloture de la Réserve limitent cet endroit respecti-
vement au nord et a I’est. Cette parcelle fut balisée et cartographiée
(Fig. 1).

Une carte physionomique de lavégétation dressée a I’échelle 1/500¢
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Fig .1. — Site de Genk.



fut réalisée et les contours des différentes associations végétales fu-
rent dessinés en prenant les piquets de balisage comme points de
référence (Fig. 2).

En tout, 22 relevés de végétation ont été effectués. Nous avons utili-
sé la technique de BRAUN-BLANQUET reprise par VANDEN BERGHEN
en 1966. La nomenclature est tirée de la flore de MULLENDERS et al.
(1967).

Ces différents relevés sont repris en fin de publication et leur loca-
lisation est indiquée sur la carte botanique. Ils se répartissent comme
suit dans le sens du plus humide au plus sec :

Association a Phragmites communis.

Idem: variante a Equisetum fluviatile.

Asqociation a Typha sp.

Zope a Baldingera arundinacea et Rumex hydrolapathum.
a:| Association & Funcus acutiflorus.

b: Idem_

G 00 N —

6. Idem : variante & Equisetum fluviatile.
7. a: Plage tourbeuse a Eriophorum angustifolium.
b: Idem.
c: Idem.
d: Idem.
9. a: Aulnaie marécageuse.
b: Idem.

10. Association a Mpyrica gale (hauteur inférieure a 1 m).
11. Association & Mpyrica gale (hauteur supérieure 2 1 m).
12. a: Association a Erica tetralix.

b: Idem.
13. a: Association a Calluna vulgaris.
b: Idem.

14. Association a Festuca gr. ovina.
14’ Idem (relevé situé hors du quadrat).
15. Association & Corynephorus canescens (hors du quadrat).

A. RELEVE DES DIFFERENTES ASSOCIATIONS VEGETALES SUIVANT
UN GRADIENT D’HUMIDITE

a. Végétation des sables acides : dune mobile et dune séche.

La plante typique de I’association de la dune mobile est Coryne-
phorus canescens. Entre ses touffes, on rencontre Festuca gr. ovina, Fa-
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ASSOCIATION A PHRAGMITES COMMUNIS
IDEM : VARIANTE A EQUISETUM FLUVIATILE

ASSOCIATION A THYPHA SP.

ZONE A BALDINGERA ARUNDINACEA
ET RUMEX HYDROLAPATHUM

ASSOCIATION A JUNCUS ACUTIFLORUS
IDEM : VARIANTE A EQUISETUM FLUVIATILE

PLAGE TOURBEUSE A ERIOPHORUM ANGUSTIFOLIUM

SAULAIE

AULNAIE MAREGAGEUSE

CARTE PHYSIONOMIQUE DE LA VEGETATION

EMPLACEMENT DES RELEVES PHYTOSOCIOLOGIQUES

10 ASSOCIATION A MYRICA GALE (<1m)
11 ASSOCIATION A MYRICA GALE (>1m)

ASSOCIATION A ERICA TETRALIX
ASSOCIATION A CALLUNA VULGARIS
ASSOCIATION A FESTUCA GR. OVINA
MOLINIETUM RE SUBSTITUTION

CHENAIE A BOULEAU, EN FORMATION

Figure 2.
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sione montana, Agrostis canina, ainsi que Polytrichum piliferum dans
les plages les plus basses (photo 1).

Puoro 1. — Vue de la dune mobile.

a

A Pavant-plan : végétation réduite & quelques touffes de Corynephorus canescens.
A Parriére plan : Calluna vulgaris en touffes plus dispersées ; au centre et a droite, des

massifs de Frangula alnus.

Spergula morisonii est disposé en plages dicontinues. Dans la dune
séche fixée, le sable se recouvre de lichens et de mousses. Les plages
de Spergula morisonii s’accumulent dans les endroits en légére dépres-
sion ; les touffes de Festuca gr. ovina alternent avec celles d’Agrostis
canina et A. arida. On note également quelques essences trés disper-
sées d’une hauteur ne dépassant pas 2 m. Citons Ilex aquifolium,
Quercus robur en jeunes pousses et Frangula alnus.

b. Assoctation a Calluna vulgaris.

L’association & Calluna vulgaris se localise principalement au sud-
ouest du balisage. D’autres surfaces plus petites s’étalent le long
du chemin traversant le quadrat.

Cette association trés pauvre du point de vue floristique, comporte
une strate herbacée quasi continue, constituée surtout par Calluna
vulgaris, ou se mélent Genista pilosa, G. anglica et Salix repens (photo 2).
La strate muscinale discontinue comprend différentes espéces de
mousses et de lichens. En I’absence de Calluna vulgaris, les plantes
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Puoto 2. — TraNsecT I : dune mobile dans le fond, & droite, précédée de la dune

fixée (non visible sur la photo) et de la vaste zone & Calluna vulgaris.
A Tavant plan : dune séche fixée.

caractéristiques de la dune fixée telles que Festuca gr. ovina, Carex
arenaria et Rumex acetosella apparaissent.

Par endroits, Molinia caerulea envahit la lande favorisée par la
pratique des feux. D’autre part, des essences pionniéres de la ché-
naie colonisent cette association par petits bouquets disséminés :
Betula pubescens, Sorbus aucuparia et Quercus robur. Une zone assez im-
portante de Betula pubescens se rencontre a ’ouest du drain d’alimen-
tation, reliant le petit au grand 'étang.

c. Association @ Erica tetralix.

La lande humide & Erica tetralix se rencontre au centre du quadrat
en larges plaques uniformes. Drosera rotundifolia envahit quelques
coussins de Sphagnum sp. d’otr émergent les touffes d’ Eriophorum angus-
tifolium. Funcus squarrosus, Potentilla erecta et Scirpus multicaulis appar-
tiennent 2 cette flore sensiblement plus riche que celle de la lande 2
callune.

d. Le marécage tourbeux : association & Myrica gale.

L’association caractéristique du quadrat, & Myrica gale, se compose
principalement de piment royal et s’étend depuis la limite des zones
paludicoles jusqu’aux landes d’Erica tetralix et de Calluna vulgaris.
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L3 3N 2 .
Proto 3. — SuITE DU TRANSECT I : vue de la tourbiére entourée d’un ourlet de Myrica

gale. A gauche, au sommet de la colline, zone a Calluna vulgaris.

A Parriére plan : saulaie longeant le chenal reliant le Streep situé a droite au Groote
Huiskens Weyer situé a gauche.

Les myricas atteignent parfois 1,50 m 2 2 mdehauteur, notamment
au sud-ouest du quadrat central. Mais en régle générale, ils dépas-
sent rarement 1 m sauf en bordure des plaques d’Erica tetralix ot
leur hauteur atteint environ 1,20 m.

La strate muscinale comporte différentes sphaignes qui manquent
parfois dans la zone a hauts myricas. Leur envahissement par Molinia
caerulea forme ainsi la strate moyenne de D’association. Quelques
arbustes dispersés tels que Frangula alnus, Salix cinerea et S. aurita,
Alnus glutinosa, ainsi que des bouquets de Betula pubescens appartien-
nent également a cette association.

e. Plages tourbeuses.

Les tourbiéres acides, d’étendue variable, constituées principale-
ment d’un tapis de sphaignes recouvert d’une strate herbacée de Carex
rostrata, Carex nigra, Funcus acutiflorus et Eriophorum angustifolium se
situent en bordure des étangs, dans le marécage tourbeux (Photo 3).
Molinia caerulea les envahit localement.

f. Association des hautes herbes paludicoles.

Plusieurs ceintures de végétation entourent les étangs recouverts en
leur centre d’unevégétation d’hydrophytes tels que Scirpustabernaemonta-
ni (Groote Huiskens Weyer) ou Nymphaea alba (de Streep) (Photos 4et5).
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F1G. 4. — A P’avant plan : dune fixée entourée de la callune.
Au centre de la piéce d’eau: Scirpus tabernaemontani.
En périphérie : une ceinture de roseaux.
A Tarriére plan: I’étang de Streep situé au Sud du balisage.

Puoto 5. — Plusieurs ceintures de hautes herbes paludicoles bordent le Groote Huis-
kens Weyer.

En partant de la gauche : la phragmitaie, suivie de la carigaie limitée a droite par le
marécage tourbeux constitué de Mpyrica gale.
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Autour de 'eau libre, se dressent des roselieres a Phragmites com-
munis, Typha latifolia et T. angustifolia dont les pieds baignent tou-
te 'année dans I’eau (Photo 6).

Proro 6.— A I’Est de P’étang de Streep.
A Davant plan : frange buissonnante constituée de Frangula alnis & gauche, et de My-
rica gale a droite.

Au centre : association & Typha latifolia et T. angustifolia.
A DParrig¢re plan: aulnaie marécageuse.

Dans les zones moins humides, la végétation se compose de Caiex
rostrata, Funcus effusus et surtout F. acutiflorus. Equisetim fluviatile
se rencontre également. Cette joncaie n’est inondée que pendant
une partie de année ; elle est envahie dans sa strate supérieure par
quelques fourrés de saules, de bourdaines et d’aulnes et est ceinturée
par la vaste étendue de Myrica gale.

g. L’aulnaie marécageuse.

IL’aulnaie marécageuse se rencontre le long des drains d’alimen-
tation : une zone au nord du quadrat et d’étendue assez importante,
une seconde au sud-ouest du balisage a ’ouest du Streep et une troi-
siéme au sud-est du secteur étudié, plus précisément a I’est du Streep.
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Au nord, dans la strate ligneuse, Alnus glutinosa domine et atteint
parfois une hauteur de 10 m. Le sous-bois constitué par Salix cinerea,
Salix aurita et Frangula alnus atteint 5 m environ.

Le long du drain qui relie le Streep au Grand Etang, nous ne trou-
vons comme peuplement ligneux que des saules et des bourdaines.

Dans la troisieme partie enfin, dépourvue de peuplement ligneux,
on retrouve les plantes caractéristiques d’une aulnaie marécageuse
typique : Solanum dulcamara, Lycopus europaeus, Calamagrostis canescens,
Poa trivialis, Eupatorium cannabinum. Cette zone trés inondée comporte
de nombreuses plantes paludicoles abondamment représentées. C’est
pourquoi nous’avons appelée«zone & Baldingera arundinacea et a Rumex
hydrolapathum ».

B. ZoNATIONS

a. Transects.

A chaque degré d’humidité correspond une association végétale
typique dont ’étendue dépend du degré d’inclinaison de la pente
(Ruwer, 1958). Afin de mettre cette donnée en évidence, nous avons
réalisé trois transects (Voir carte botanique).

— Le premier part des crétes élevées de la dune mobile et s’avan-
ce jusqu’au Groote Huiskens Weyer. Il relie un milieu sec a
un milieu humide en passant par toutes les différentes zones
d’associations végétales du site (Voir Transect I et Photos 2
et 3).

— Le second traverse d’ouest en est la grande zone marécageuse
située au centre du quadrat. Il est d’un intérét particulier
pour notre étude, car il montre I’étendue importante de la

zone a Myrica galelaquelle est due a lafaible déclivité du terrain
(Voir Transect II).

— Le troisieme traverse le centre du quadrat et reprend du nord

au sud les différentes associations végétales du site (Voir Tran-
sect III).
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b. Evolution du milieu.

Le tableau ci-aprés représente les relations existant entre les diffé-
rents milieux en évolution vers un climax.

Etang
Phragmitaie
Carigale Aulnaie marécageuse-|
Jongaie Plages tourbeuses

Association a Mpyrica gale

Association A Erica tetralix

(g

Association & Calluna vulgaris

D —

Association a Festuca gr. ovina Betulaie =—

2

Association a Corynephorus canescens Chénaie

Le marécage tourbeux formé de buissons & Myrica gale pouvant
atteindre une hauteur de 1,50 m recouvre en majeure partie le qua-
drat et il est notoire que son étendue dépend de la faible déclivité de
la pente.

En conclusion, nous considérons que cette vaste surface marécageuse,
unique dans la Réserve, est 4 ’origine de la forte densité nicheuse de
Bruants des roseaux. Notons qu’en débutant, nos prévisions les plus
optimistes n’escomptaient que 10 couples au maximum et qu’en
cours d’observation, nous en avons relevé 18.

c. Analyse de emplacement des nids du Bruant de roseaux.

Nous venons donc de décrire les différentes associations végétales
du lieu. Ci-apres, nous analyserons les sites de 22 nids repris dans un
tableau ad hoc.

Les vingt-deux nids étudiés se répartissent en trois groupes bien
distincts :
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— Deux nids dans I’association a Erica tetralix.

— Seize nids dans I’association & Mpyrica gale, dans le marécage
tourbeux : trois d’entre eux dans la zone de transition avec la
lande séche ou humide et quatre autres dans la zone de transi-
tion avec les ceintures & hautes herbes paludicoles.

— Quatre nids dans ’association & Funcus acutiflorus.

Nous constatons immédiatement que la majorité des nids se situe
dans le marécage tourbeux. Ces nids cachés dans une touffe de Moli-
nia caerulea sont normalement adossés a des buissons de Myrica gale.

Les autres couples dissimulent leur nid dans une touffe de Funcus
acutiflorus ou de Carex rostrata mélés le plus souvent a des cannes de
roseaux.

Les couples qui se rendent au nid utilisent les branches de saules,
de frangules ou de bouleaux comme relais d’acceés. Toutefois, un
grand nombre se perchent également sur les hauts myricas, les ham-
pes de roseaux et parfois méme, mais plus rarement sur les piquets
de balisage.

Nos conclusions concordent avec celles de Ruwer (1958) quant
aux constantes de biotope pour I’espéce étudiée ; & savoir : la pré-
sence requise d’un tapis herbacé pour dissimuler le nid et de per-
choirs soit pour accéder au nid, soit pour la défense vocale des fron-
tieres par le male.
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Initiation a I'étude de la végétation

par C. VANDEN BERGHEN (suite)

C. — SERIES EVOLUTIVES

Il est passionnant, pour I’écologiste, d’étudier les étapes de la
colonisation d’un sol vierge de végétation, d’assister a I’individua-
lisation d’associations végétales, de suivre les transformations que
celles-ci subissent et de tenter d’en comprendre les causes, éventuel-
lement de prévoir dans quel sens évoluera le tapis végétal.

1. — Les groupements végétaux pionniers

Les terrains limoneux récemment dénudés se couvrent rapide-
ment d’une végétation ouverte principalement composée de plantes
annuelles appartenant a de nombreuses espéces et fleurissant abon-
damment. Le tapis végétal de ces stations présente un aspect ba-
riolé et offre aussi le spectacle du plus grand désordre : une espéce
abondante ici manque ailleurs et ceci sans aucun motif apparent ;
deux surfaces voisines sont éventuellement colonisées par des végé-
tations dominées par des espéces différentes. Un examen attentif
permet de découvrir des plantules de plantes vivaces, peu apparentes
parmi les thérophytes a vitalité exubérante.

Ces espéces vivaces grandissent, se multiplient et prennent bien-
tot possession du substrat. Elles donnent une physionomie nouvelle
a la végétation. En été, les grandes feuilles du pas d’ane, Tussilago
Jarfara, forment souvent un tapis continu traversé ¢a et la par les
touffes de I’armoise, Artemisia vulgaris. Les espéces annuelles se sont
raréfiées. Celles qui subsistent sont habituellement représentées par
des individus peu vigoureux.

Si Iévolution de la végétation peut se poursuivre librement,
quelques plantes ligneuses apparaissent sur le terrain vague. Ce sont
principalement le saule marsault, Salix caprea, le tremble, des bou-
leaux, des ormes. Ces arbustes et ces arbres prennent progressive-
ment une importance de plus en plus grande. Ils finissent par

438



constituer des fourrés dans lesquels les héliophytes ne croissent plus
qu’avec difficulté.

a. — L’installation de la végétation.

Les végétaux qui apparaissent en premier lieu sur un substrat
vierge sont généralement des algues bleues, des cyanophycées,
microscopiques ou submicroscopiques. Ces organismes possedent
trés probablement la propriété de fixer 1’azote de I’atmosphére.
Ils créent un premier sol en agglomérant les particules minérales.

La présence des algues dans la pellicule superficielle du substrat
rend celui-ci apte a étre colonisé par des végétaux de structure plus
complexe : des mousses, des lichens, des fougéres, des plantes supé-
rieures. L’installation des pionniers se fait au hasard des apports
des semences, celles-ci étant généralement transportées par
le vent ou véhiculées involontairement par des animaux. Ceci
explique I’absence d’homogénéité dans le peuplement des aires
récemment colonisées par la végétation. On comprend que deux
stations voisines, semblables quant aux propriétés du substrat,
puissent éventuellement étre occupées par. des populations végétales
différentes.

Les effets du hasard dans I’installation de la végétation sont tem-
pérés par P’accessibilité du terrain a coloniser. Il faut, en effet,
que les diaspores des plantes pionniéres puissent atteindre la station
oll, le cas échéant, elles germeront. Certaines espéces, qui auraient
pu étre présentes, ont peut-étre été empéchées de participer a I’occu-
pation du substrat parce qu’aucun porte-graine ne végétait aux
environs du terrain a coloniser.

Toutes les graines qui tombent sur un substrat neuf ne donnent
pas naissance a une plante adulte. Une sélection sévere est opérée
par le climat et par les caractéres du substrat. Certaines graines
ne germent pas et finissent par mourir. L’avenir des plantes issues
des autres semences n’est pas assuré pour autant. En effet, nombreu-
ses sont les petites plantes qui disparaissent prématurément. La
sélection, parmi les premiers occupants du sol, prend méme souvent
les allures d’une hécatombe. C’est ainsi, par exemple, qu’en avril
1963 nous avons compté 240 plantules de nitrophytes annuels sur
une surface d’un meétre carré de sable enrichi de matieres organiques,
dans des dunes initiales de la Bretagne méridionale. Trois seulement
de ces plantules eurent la possibilité de se développer en individus
adultes et de fleurir vers la mi-aoiit.
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b. — L’extension des groupements.

La deuxieme étape dans la colonisation d’un substrat vierge est
la prise de possession d’une surface aussi grande que possible
par les espéces qui, les premieres, ont pu s’établir dans la station.
Les plantes annuelles produisent souvent des graines par centaines
ou par milliers. Les plantes vivaces étendent leurs colonies en for-
mant des rhizomes ou des stolons démesurément longs. Dans de
nombreux cas, un effet de masse intervient. Chaque espéce forme
des peuplements serrés et les peuplements d’espéces différentes ne
se mélent pas. Il en résulte que le tapis végétal prend I’aspect d’une
mosaique, chacune des piéces de celle-ci étant constituée par une
seule espece. Un couvert végétal de ce type est trés caractéristique
pour une végétation jeune. Dans certaines formations, I’aspect de
mosaique peut d’ailleurs subsister longtemps. C’est le cas notamment
pour une roseliére ou les peuplements du roseau commun, Phragmates
communis, de la massette, Typha latifolia, et du rubanier, Sparganium
ramosum, sont juxtaposés et ne se pénétrent pas.

c. — Concurrence et sélection.

Les plantes appartenant a2 une méme espece ou a des especes
différentes entrent en concurrence lorsque le couvert végétal se
ferme, lorsque les racines s’entremélent. Les organes souterrains
s’allongent alors pour chercher dans le sol ’eau et les substances
minérales ; les tiges se dressent ; les feuilles s’étalent de telle facon
qu’elles soient éclairées au maximum ; certaines espéces secrétent,
notamment par leurs racines, des produits toxiques. Une sélection
sévere élimine inexorablement les plantes délicates, les espéces
les moins bien adaptées au milieu ambiant. Seules subsistent les
plantes les plus vigoureuses, les espéces dont les exigences écolo-
giques sont en rapport avec les caractéres de ’environnement.

Une conséquence de la compétition qui s’établit entre les plantes
qui croissent sur une méme parcelle de terrain est I’apparition d’une
structure dans la végétation. Cette structure se manifeste dans
I’espace lorsque les organes aériens sont disposés en plusieurs strates
et que les racines exploitent le sol a des niveaux différents. Une
structure dans le temps est notée lorsque les différentes especes ont
des rythmes de développement distincts, ce qui se matérialise par
P’apparition d’aspects saisonniers contrastés.

La concurrence entre les espéces perd évidemment de son acuité
lorsque la végétation est structurée. Le couvert végétal ne subit plus
alors de métamorphoses rapides. Un tapis végétal qui étre qualifié
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de « miir» a remplacé, a ce stade, les groupements végétaux pion-
niers.

2. — Les séries évolutives et le climax

a. — Séries évolutives progresstves.

L’état de stabilité, d’équilibre relatif, dans lequel se trouve le
tapis végétal arrivé au terme de sa «jeunesse», n’est, en réalité,
qu’un palier dans un processus d’évolution qui se poursuivra & un
rythme plus lent. En effet, une végétation structurée transforme
progressivement le sol par des apports de matiéres organiques,
dont elle est la source. La végétation est ainsi responsable d’une
transformation progressive de la composition de la microflore et
de la microfaune. La présence d’un tapis végétal plus dense pro-
voque également DPapparition, au niveau du sol, d’un microcli-
mat distinct de celui qui existait auparavant.

La végétation réagit aux modifications apportées au milieu.
Des ruptures. d’équilibre se produisent dans le couvert végétal.
Certaines espéces ne sont pas adaptées aux nouveaux caractéres
de Penvironnement ; elles succombent et sont éliminées. D’autres
s’étendent et prennent une importance plus grande dans le couvert.
Des especes nouvelles s’introduisent dans le tapis végétal. Avec le
temps, un nouveau palier d’équilibre relatif sera atteint. A ce
moment, une association végétale nouvelle se sera formée et aura
remplacé I’ancienne.

Ainsi, d’étape en étape, et de plus en plus lentement, le couvert
végétal se transforme, évolue. Finalement, & 1’échelle de la vie
humaine, la végétation parait étre réellement stabilisée ; un état
d’équilibre parait s’étre créé entre le couvert végétal, le sol et le
climat. L’association végétale qui occupe alors le sol mir présente
souvent une structure complexe, aussi complexe que le permet le
milieu. En son sein, les phénomeénes de concurrence sont réduits
a leur plus simple expression, car chaque espéce exploite une partie
délimitée de D’espace disponible. Une pareille association porte
le nom de climax, d’un mot grec signifiant échelle, I’échelon le
plus élevé de celle-ci étant évidemment considéré ici. Ce climax
représente I’état optimal du couvert végétal, en harmonie avec les
conditions actuelles du sol et du climat régional.

L’ensemble des groupements végétaux qui se succédent sur une
méme parcelle de sol, depuis le groupement pionnier, qui colonise
le substrat nu, jusqu’au climax, en passant par des associations dont
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la structure est de plus en plus complexe, constitue une série évo-
lutive ou une sére. Dans le cas présent, la série évolutive, la sére,
est progressive car une association végétale de structure plus
complexe succéde a une association dont la structure est plus simple.

Les groupements végétaux qui constituent la série correspondent
aux paliers notés dans I’évolution de la végétation, laquelle présente
souvent un caractére discontinu. Ces groupements, en état d’équi-
libre précaire, représentent les différents stades d’une série.

A titre d’exemples, voici deux séries évolutives progressives sou-
vent reconnues en Europe occidentale. La premiére est une hydro-
sére car le stade initial est aquatique. La seconde est une xéro-
sére car les groupements pionniers colonisent un substrat sec. Les
fleches indiquent le sens de I’évolution. Les stades successifs sont
disposés de bas en haut.

Hydrosere
Chénaie a Quercus petraea
Fourrés et boqueteaux a Frangula alnus et Betula pubescens
Lande a Calluna vulgaris, sur la tourbe seche
Tourbiére en voie d’asséchement & Molinia caerulea et Erica tetralix
Tourbiére a FErica tetralix et Sphagnum papillosum
Végétation des cuvettes mouillées a Rhynchospora alba et Sphagnum recurvum
Végétation amphibie & Hypericum elodes, sur un substrat fangeux acide

A

Végétation aquatique a Potamogeton polygonifolius, dans des eaux calmes,
pauvres en éléments biogenes

Xérosere
Chénaie a Quercus petraea
Boqueteaux a Betula pendula

Lande a Calluna vulgaris et Genista pilosa, avec un dépét d’humus brut 4 la
surface du sable

Lande herbeuse a Calluna vulgaris et Festuca

Pelouse ouverte a Coryncphorus cancscens, sur du sable sec
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b. — Les théories du climax.

a. — L’hypothése du climax unique. Les groupements perma-
nents.

Les deux séries évolutives schématisées plus haut différent par
leurs stades initiaux. Elles aboutissent pourtant a la méme associa-
tion climacique, au méme climax, qui est la chénaie & chéne sessile.
De pareils cas de confluence ont servi d’argument a I’hypothése
du climax unique, ou monoclimax, proposée par CLEMENTS.
D’apreés 'auteur américain, toutes les séries évolutives notées dans
une méme région climatique aboutiraient, tot ou tard, au méme
climax, lequel est caractéristique pour la région considérée. Cette
¢évolution vers le climax unique est plus ou moins rapide. Dans
certains cas, une série évolutive progressive peut d’ailleurs s’arréter
durant un temps trés long avant d’arriver au climax. C’est ce qui
se produit, par exemple, sur une forte pente dans une vallée de
I’Ardenne ou la maturation du sol est inhibée par le rajeunissement
continuel du profil pédologique. Ce versant abrupt est occupé par
une érabliére alors que le climax régional, noté sur des pentes faibles,
est une hétraie installée sur un sol mar. Lorsque les circonstances
empéchent un groupement végétal d’évoluer vers un groupement
plus complexe, plus proche du climax, ce groupement est appelé
groupement permanent. L’érabliére ardennaise en est un exeri-
ple.

Une intervention humaine, répétée durant des siécles, est éven-
tuellement responsable de la pérennité d’un groupement végétal.
Celui-ci est considéré, par certains auteurs, comme un plagio-
climax. La plupart des landes de I’Europe occidentale sont des
exemples de plagioclimax. Ces formations, qui ont occupé des sur-
faces étendues, présentent, en effet, une apparence d’immuabilité.
En réalité, la cause du maintien de leur composition floristique est
le paturage par des troupeaux de moutons. Si cette pratique est
abandonnée, les landes se boisent spontanément. La suppression
d’une pratique pastorale extensive a donc pour conséquence une
évolution du tapis végétal qui se transforme en prenant une struc-
ture plus complexe.

B. — L’essaim climacique.

Il apparait actuellement que ’hypothése du monoclimax résulte
d’une généralisation abusive et qu’elle est infirmée par de nombreuses
observations. Dans les pays montagneux, par exemple, plusieurs
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groupements apparemment climaciques occupent un méme étage
de végétation, en rapport notamment avec ’exposition. Dans les
régions planes, des climax différenciés apparaissent sur des substrats
géologiques distincts, sur des sols ayant une évolution propre.
Les différents climax d’une méme région climatique constituent
ce qu’on appelle parfois un essaim climacique. Le chénaie 2
chéne sessile, notée sur les sols acides, la hétraie-chénaie, avec le
chéne pédonculé et la jacinthe des bois, qui se développe sur des
substrats limoneux, la hétraie a orchidées, avec notamment Cepha-
lanthera damasonium, apparaissant sur des sols superficiels dérivés de
roches calcaires, appartiennent a I’essaim climacique reconnu sur
les collines de la Moyenne Belgique et du nord de la France (*).

c. — Les différents types d’évolution de la végétation.
a. — Séries évolutives régressives.

A coté des séries évolutives progressives, aboutissant a un climax,
il est possible de reconnaitre dans la nature des séries évolutives
régressives. L’homme est souvent responsable de leur appari-
tion. En voici un exemple.

Une hétraie installée sur un substrat calcaire est clairiérée a
la suite d’une exploitation abusive. La forét détruite est remplacée
par des fourrés de noisetiers. Ceux-ci, paturés, sont de plus en plus
dégradés ; les espéces ligneuses sont progressivement éliminées.
Une pelouse occupe alors le substrat. Ce couvert végétal amenuisé
ne peut empécher le ruissellement des eaux de pluie ; I’érosion em-
porte, aprés chaque averse, des particules fines du sol. La roche-
mere apparait maintenant par places; des nappes de cailloutis
s’étendent sur de grandes surfaces. Celles-ci sont finalement occu-
pées par une végétation trés ouverte formée de quelques espéces
spécialisées. On constate que chacun des stades de cette série
évolutive régressive succéde a une association végétale de structure
plus complexe. Au terme de la série apparait un groupement tres
simple dont la structure est celle d’'une végétation pionniere.

(z) On attribue parfois le nom de paraclimax au groupement végétal le plus évolué
apparaissant sur un substrat de nature lithologique aberrante. La forét de chénes et de
bouleaux portée par les sables quartzeux du nord-ouest de I’Allemagne est un para-
climax. Le véritable climax de la région ne peut s’y développer par suite de la pauvreté
du substrat en éléments biogénes.
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B. — Séries évolutives complexes.

L’évolution de la végétation, dans certains cas, est complexe car
une série régressive peut se combiner avec une série progressive.

Il semble bien qu’une forét a orme lisse, Ulmus laevis, soit ’asso-
ciation climacique sur les alluvions des grandes vallées de I’Europe
centrale. Cette ormaie a été dégradée par ’homme sur d’immenses
surfaces et ne subsiste plus qu’en quelques sites privilégiés. Partout
ailleurs, elle a été soumise a une évolution régressive qui aboutit a
une prairie de graminées mésophiles. La composition floristique
de celle-ci se maintient, éventuellement durant des siécles, aussi
longtemps qu’elle est régulierement fauchée.

En cas d’abandon du traitement, la végétation de la parcelle qui
n’est plus exploitée subit trés rapidement une véritable métamorphose
par I’apparition d’espéces ligneuses. Une série évolutive progressive
débute alors sur un sol transformé par les activités humaines. Elle
se termine par une forét dont la composition floristique différe de
celle de 'ormaie primitive ; dans les conditions actuelles, ce groupe-
ment est fréquemment une frénaie.

y. — Séries évolutives cycliques.

La surface d’une tourbiére bombée typique présente souvent
un micro-relief chaotique par suite de la présence de bosses aplanies
et de dépressions éventuellement inondées. Les bosses sont princi-
palement formées de sphaignes hygrophiles, c’est-a-dire croissant
dans ’air humide, notamment Sphagnum rubellum et Sphagnum ma-
gellanicum. Leur sommet est fréquemment occupé par des éricacées,
notamment par la bruyére quaternée, Erica tetralix, en Europe occi-
dentale. La végétation des dépressions est toute différente. La cy-
péracée Rhynchospora alba y est enracinée dans des tapis de sphaignes
hydrophiles, aquatiques ; le fond de ces cuvettes est parfois tapissé
d’un feutrage formé des longs filaments d’une petite hépatique,
Cladopodiella fluitans.

OsvALD, un botaniste suédois, a expliqué ce paysage trés parti-
culier et mis en évidence le mécanisme de la croissance en hauteur
de la tourbiére. Les bosses de sphaignes hygrophiles, lorsqu’elles
atteignent une cinquantaine de centimétres de hauteur, cessent de
s’élever et s’assechent. Elles sont alors colonisées par les petits
buissons des éricacées. Pendant ce temps, les dépressions qui en-
tourent les bosses sont progressivement envahies par des sphaignes
hygrophiles a croissance rapide. De nouvelles bosses se dressent
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ainsi a ’emplacement des cuvettes. Leur sommet finit par dépasser
le niveau des bosses embruyérées et immobilisées. A ce moment,
Ieau des pluies s’accumule dans le creux nouvellement formé et y
reste stagner. Les éricacées meurent ; Cladopodiella fluitans étend ses
peuplements sur les restes des sphaignes hygrophiles ; des espéces
de sphaignes différentes des précédentes, hydrophiles, s’installent
dans la cuvette ol apparait bientdt Rhynchospora alba. La dépression,
a son tour, sera colmatée par de grosses sphaignes hygrophiles et
deviendra une bosse... Les groupements végétaux de la tourbiére
bombée forment ainsi une série évolutive cyclique qui peut étre
schématisée comme suit :

Ericetum tetralicis

Sphagnetum a Sphagnum/rubellum

et Sphagnum magellanicum
X y
Rhynchosporetum  sphagnetosum

D’autres séries évolutives cycliques ont été reconnues dans la
nature, notamment dans les landes a éricacées. Il se peut que cer-
taines associations forestiéres alternent également sur une méme
surface. Une rotation du type « hétraie == chénaie» se déroule
évidemment avec une trés grande lenteur et demande certainement

plusieurs siécles pour étre accomplie.
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M. L. BuvLE-JuNION & M. LaMBIOTTE : Récoltes de Mollusques terres-
tres et d’eau douces en Belgique — R. A. Van BELLE : Récolte et Pré-
paration des Chitons — Code éthique du Collectionneurs de Coquil-
lages.

Lacerta, 30¢ année, mai 1972.
J. A. WaGEMAKER : Richtlijnen voor het houden van kameleons, met
enkele notities over een vijftal soorten — A. J. ZWINENBERG : Austra-
lische reptielen VII: de gewone slangenhalsschildpad Chelodina longi-
collis.

Id., n° 9-10, 1972.
H. M. vaN MEEUWEN : Amfibieén en reptielen van Suriname — P.
ZwART : Ziekten van reptielen, III : aandoeningen van de maag, de
darmen, de lever, de geslachtsorganen en de nieren — M. Th. ]J.
GOEDINGS : Bouw en inrichting van een tropisch terrarium.

Lejeunia, N.S. n° 62, avril 1972.
V. DEMOULIN : Espéces nouvelles ou méconnues du genre Lycoperdon
(Gastéromycetes).

Id., n° 63, mai 1972.
A. FROMENT : La conservation de la nature en Belgique, son organisation
et ses lacunes.

Levende natuur (de), mei 1972.
D. M. DE Vriks en G. DE VRIES-SMEENK : Vogelrijkdom van onze
open landschappen in winter en broedtijd — H. P. GALLACHER : De
Leidse baan : het einde en het begin van een weg — Th. W. J. Ga-
DELLA : Ornithogallum divergens in Nederland — Chr. VAN ORDEN :
Meezen- en goudhaan-speculaties.

Monde des Plantes (le), janvier-mars 1972.
J. VivanT: Plantes vasculaires intéressantes récoltées aux Pyrénées :
occidentales frangaises — P. ViLLion : Une expansion récente de
Potasites fragrans dans le Bessin — G. Dupias : Apergu sur la végétation
des Ségalas (suite).
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LES NATURALISTES BELGES A.S.B.L.

But de I’Association : Assurer, en dehors de toute intrusion politique ou d’intéréts
privés, I’étude, la diffusion et la vulgarisation des sciences naturelles, dans tous
leurs domaines.

Avantages réservés a nos membres : Participation gratuite ou a prix réduit a nos
diverses activités et accés a notre bibliothéque.

Programme

Dimanche 22 octobre : Excursion ornithologique, dirigée par Mlle M. DE
RIDDER, en Zélande (Zuid Beveland). Départ a 8 h 30 précises de I’ancienne
JOC, au coin du boulevard Poincaré et de la place de la Constitution, dans
le quartier de la gare du Midi. Retour vers 19 h. Des bottes. Des jumelles,
si possible. Un peu d’argent néerlandais.

S’inscrire en versant, avant le 18 octobre, la somme de 170 F au C.C.P.
n® 2402 97 de L. DervosaLLE, avenue des Mires 25 — 1180 Bruxelles.

Mercredi 25 octobre : Projection de diapositives par C. VANDEN BERGHEN :
Aspects de la végétation en Rhodésie et au Natal. A 20 h, au Jardin botanique
national, 236, rue Royale, Bruxelles.

Mercredi 15 novembre : Causerie et projection de diapositives par M.
J. E. DE LANGHE : Paysages et fleurs d’Irlande. A 20 h, au Jardin botanique
national, 236, rue Royale, Bruxelles.

Mercredi 13 décembre: A 20 h, au Jardin botanique national, rue
Royale 236, Bruxelles : Projection de diapositives prises par nos membres. Séance
consacrée, plus particulierement, a la botanique.

Mercredi, 20 décembre: A 20 h, au Jardin botanique national, rue
Royale 236, Bruxelles: Causerie par M. J. LamBINON, professeur a I’Uni-
versité de Liege : Parcs et jardins de la Cote d’Azur. Projection de diapositives.

CONFERENCES A L’ INSTITUT DES HAUTES ETUDES
(Institut de Sociologie, av. Jeanne 44, Bruxelles 5, a 18 h 30)

7 novembre (mardi) : JuBerTHIE, Christian — Sous-directeur du laboratoire
du C.N.R.S. 4 Moulie: « La vie souterraine dans le Karst».

21 novembre (mardi) : VaLEMBOIS, Pierre — Maitre-assistant a I’Université
de Bordeaux : « Quelques aspects phylogéniques de la réaction d’incompati-
bilité aux grefles chez les Métazoaires».

28 novembre (mardi): NoLARD-TINTIGNER, Nicole — Aspirant du Fonds
National de la Recherche Scientifique: « La saprolégniose: un probléeme
mondial ».



5 décembre (mardi) : FERRAND, Raymond — Maitre-assistant de I’Université
de Nantes : « Etude expérimentale de la différenciation de I’adéno-hypophyse
chez Pembryon d’oiseau».

14 décembre (jeudi): TarDY, Jean — Maitre de conférences — Chef du
Département de Biologie appliquée a I’Institut Universitaire de Technologie
de la Rochelle : « Origine de la lignée germinale chez les mollusques opistho-
branches et études expérimentales de la régénération gonadique».

EDITIONS « LES NATURALISTES BELGES»

Géologie de la Belgique. Une introduction, par A. LOMBARD, avec une carte

géologique de la Belgique au 1:600 000, par P. pE BETHUNE . . 120F
L’eau et quelques aspects de la vie, par M. DE RIDDER . - . . 40F
Les Animaux filtrants, par P. VAN GANSEN . 5 : 7 . ; . 65F
Dissection de quatre Animaux de la mer. Le Calmar, la Raie, la Plie,

I’Anguille, par P. VAN DEN BREEDE et L. Papyn . s ’ . 60F

Faune élémentaire des Mammiféres de Belgique, par J.-P. VANDEN LECK-
HOUDT (ouvrage adopté par le Conseil de perfectionnement de I’enseigne-

ment moyen) s " . i : . . 20F
Flores anciennes et climats, par F STOCKMANS et Y. WILLIERE . . . 50F
Initiation a la Mycologie, par P. PIERART, 2¢ éd. . 2 2 . . . 65F
Champignons. Notions élémentaires, par H. BRUGE . 2 v - . 30F
Les Amanitées, par P. HEINEMANN, 3¢ éd. . . : . . . . 30F
Les Bolétinées, par P. HEINEMANN, 4¢ éd. . . « 25F
Les Lactaires, par P. HeiNEmANN, 2¢ éd. . - . o : o 20E
Les Russules, par P. HEINEMANN, 4¢ éd. . . . . . : . 30F
Les Lichens. Introduction & [’étude des Lichens de Belgique et des régions voisines.

Un volume de 196 pages, illustré de 56 figures, par J. LAMBINON . . 160 F
Les Gastéromycétes. Introduction & Uétude des Gastéromycétes de Belgique. Un

volume de 50 pages, illustré de 19 figures, par V. DEMouLIN . 3 « 90F
La photographie et le naturaliste, par J. P. VAN DEN EECKHOUDT e.a., 1969,

96 p. . . . . : : . p 50F
Introduction a I’étude de la Pedofaune par C MOREAU . = . . 20F
Pesticides et biocénoses, par J. Ramaur . 3 : > ; . . 60F
Les Migrations des Oiseaux, par M. DE RIDDER . 5 . ; s . 50F

Pour se procurer ces ouvrages, nos membres doivent en virer le prix au C.C.P. n°
1173.73 de la S.P.R.L. Universa, Hoenderstraat, 24, 2 9200-WETTEREN.
Les prix indiqués sont des prix de faveur dont nos membres seuls jouissent.

Notre couverture

La Renoncule a feuille de platane (Ranunculus platanifolius) est une espéce de I’Europe
centrale ; elle est limitée chez nous a I’Ardenne et a la Lorraine. La plaine alluviale
constitue un de ses biotopes préférés. La photo a été prise dans la vallée de ’Our.

(Photo M. DE RIDDER).
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