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SECRETIONS ET BIOLOGIE FLORALE.
I. NATURE, ORIGINE ET ROLE DES SECRETIONS
DANS LA POLLINISATION ET LA FECONDATION :
REVUE DES DONNEES RECENTES

Pierre ZANDONELLA, Christian DUMAS et Thierry GAUDE

Histophysiologie de la Sécrétion, 43, boulevard du 11-Novembre 1918, Lyon I, F-69622 Villeurbanne
Cedex

RESUME

Au cours des dix derniéres années, les aspects morphologiques liés a la biologie florale ont été com-
plétés par des données concernant des aspects plus dynamiques. Les roles des sécrétions dans la pollinisa-
tion et la fécondation ont été précisés et le mécanisme de ces sécrétions partiellement élucideé.

Cette mise au point résume les données récentes concernant les nectars, les odeurs, les sécrétions pol-
liniques, tapétales et pistillaires.

La composition des nectars, la structure des nectaires, les processus de sécrétion sont trés largement
abordés.

La production d’odeurs attractives pour les pollinisateurs par les cellules du périanthe ou par des
osmophores est également envisagée. Les substances émises sont essentiellement des terpénes et des ami-
nes.

Les stigmates, de type humide ou sec, et les exsudats stigmatiques sont évoqués tant pour leur rdle
dans la pollinisation que dans la fécondation. Les autres sécrétions pistillaires liées a la fécondation sont
également citées.

Enfin, les grains de pollen véhiculés par les pollinisateurs sont entourés d’un manteau (« pollen coat »)
qui intervient dans les mécanismes d’adhésion pollen-pollen et pollen-pistil.

Des sécrétions spécifiques font partie des processus qui concourent & assurer la fécondation croisée
chez les Angiospermes. Elles sont de deux types. Les unes interviennent au cours de la pollinisa-
tion, transport du pollen, de ’étamine au stigmate. Ce sont les nectars, les odeurs qui associées aux cou-
leurs contribuent a attirer I’animal vecteur du pollen. On ne les rencontre généralement que chez les espé-
ces zoogames. Les autres jouent un réle essentiel dans ia seconde phase que I'on peut qualifier de féconda-
tion, comprenant I’adhésion du pollen sur le stigmate et les mécanismes qui aboutissent a la syngamie.
Elles se situent au niveau des grains de pollen et de divers tissus du pistil.

Plusieurs ouvrages généraux récents, parmi lesquels nous retiendrons ceux de FAEGRI et Van der PuL
(1971) et de FRANKEL et GALUN (1977), témoignent d’un regain d’intérét pour la biologie florale. Si les
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structures impliquées dans la pollinisation ont fait objet de multiples études déja anciennes, la connais-
sance de la biochimie des substances sécrétées (voir HARBORNE, 1977) et de la cytologie des glandes (voir
FAHN, 1979 b) est d’acquisition récente. Les divers processus impliqués dans la phase de fécondation ne
sont que depuis peu P'objet de recherches approfondies. Ils s’avérent complexes mais d’un intérét
insoupgonne.

La présente mise au point ne concerne que les données les plus récentes et ne fait référence qu’aux tra-
vaux des dix derniéres années, sauf dans le cas ou ils manquent. De nombreux travaux antérieurs sont fon-
damentaux et sources des recherches actuelles. Cependant, leurs données bien connues, car de nombreuses
fois analysées, ne seront pas reprises ici.

1. LES NECTARS

Ce sont des solutions sucrées sécrétées par des glandes que I’on peut regrouper sous le terme général
de nectaires.

a) Composition

Des analyses nombreuses ont été publiées plus ou moins complétes et précises selon les techniques
utilisées. Les compositions sont complexes dans le détail. Nous en référons a I’analyse bibliographique de
FAHN (1979 b).

Nous en retiendrons ce qui peut étre généralisé. Cela concerne surtout les sucres qui constituent I'es-
sentiel de la matiére séche des nectars. Le saccharose, le glucose et le fructose dominent, ces deux derniers
sucres sont toujours associés et en quantités équilibrées. Leurs proportions relatives sont connues chez plus
d’un millier d’espéces et trés variées. La plupart des nectars sont des mélanges des trois sucres, mais cer-
tains ne possédent que du saccharose d’autres que du glucose-fructose. Différents types peuvent coexister
chez des espéces trés voisines, comme HARBORNE (1977) le signale chez Rhododendron. Outre ces sucres
dominants, de nombreux oses ont été identifiés, au moins sous forme de traces. La chromatographie en
phase gazeuse permet depuis peu de révéler la complexité de certains nectars par rapport a d’autres (12
sucres chez Epipactis purpurea : Pals et CHAVEs DAs NEVES, 1980; saccharose seul chez Thunbergia lau-
rifolia : ZANDONELLA et ProLAT, 1981).

Des protéines, des acides aminés, des enzymes, des lipides, des acides organiques, des phosphates, des
ions minéraux entrent également dans la composition des nectars. BAKER et BAKER ont, au cours de ces
derniéres années, identifié les acides aminés de nombreux nectars. Outre P'intérét taxonomique, la composi-
tion en acides aminés étant spécifique, ces auteurs ont montré que les nectars les plus riches en acides ami-
nés sont produits par les fleurs pollinisées par les animaux se nourrissant exclusivement de nectar (voir
BAKER, 1977). Les acides aminés, ainsi d’ailleurs que des cations — comme le potassium — a la présence
desquels on commence 4 s’intéresser, contribuent 4 la sapidité du nectar et lui conférent des qualités attrac-
tives ou répulsives. Il est curieux de noter qu’occasionnellement on a détecté la présence de substances toxi-
ques naturelles. Par ailleurs, on retrouve dans le nectar des concentrations non négligeables de pesticides
plusieurs jours aprés traitement, en particulier par les systémiques comme le montrent de nombreux tra-
vaux réalisés aux Etats-Unis depuis une quinzaine d’années (voir BARKER et al., 1980).

Des nectars peuvent étre riches en lipides (BAKER, 1977). Dans certains cas, des lipides seuls consti-
tuent ’appat (VOGEL, 1974).

b) Les nectaires

Des nectars peuvent étre riches en lipides (BARKER, 1977). Dans certains cas, des lipides seuls consti-
nectaires floraux ou de nectaires extrafloraux, ou, selon leur fonction, de nectaires nuptiaux ou de nectaires
extranuptiaux.

La notion de nectaires nuptiaux moins habituelle que celle de nectaires floraux nous semble particulie-
rement convenir au sujet traité ici. Il n’est pas rare, en effet, de constater ’intervention de sécrétions extra-
florales associées a des sécrétions florales dans le but d’assurer la visite de la fleur par le pollinisateur.
L’exemple de Thunbergia grandiflora (VAN der PUL, 1954) est particuliérement significatif. Des fourmis,
appatées par le nectar extrafloral, interdisent I'accés a 'extérieur de la corolle réguliérement percée en leur
absence par des prédateurs. Les insectes doivent alors accéder au nectar floral par Iintérieur de la corolle
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et, ainsi, contactent les organes reproducteurs. Le role des nectars extrafloraux dans la protection de la
plante par les fourmis, et, de la fleur en particulier, est généralement admis aujourd’hui (BENTLEY, 1977).

La structure des glandes a nectar est trés variée. Certains sites de sécrétion, essentiellement extraflo-
raux, ne se distinguent par aucune structure histologique en dehors d’une vascularisation et de stomates.
Mais, la plupart des nectaires sont structurés et constitués de cellules a caractéres glandulaires. Nous grou-
pons ces derniers en deux types histologiques : un type épidermique comprenant les épithéliums et les tri-
chomes, et un type parenchymateux constitué de nombreuses assises cellulaires (Fig. 1).

FiG. 1. — Types histologiques de nectaires structurés.
A : épithélium, B : trichome, C : parenchyme.
Le cytoplasme des cellules glandulaires est figuré en pointillés.
(Ep : épiderme, Pa: parenchyme banal, St : stomate.)

FiG. 1. — Histological types of structured nectaries.
A : epithelium; B : trichome; C : parenchyma.
Cytoplasma of gland cells are stippled
(Ep : epidermis; Pa : usual parenchyma; St: stoma).

¢) Modalités de la sécrétion

Il est admis, d’'une maniére générale, que le nectar trouve sa source dans la séve élaborée. Cette
conviction est basée plus particuliérement sur la connaissance de la composition de la séve et du nectar et
sur la relation existant entre la composition du nectar et le type de vascularisation (phloéme seul ou phloé-
me et xyléme) du nectaire. En ce domaine, tous les travaux récents font référence aux contributions fonda-
mentales de FREY-WISSLING, FREI, AGTHE, ZIMMERMANN, ZIEGLER, LUTTGE, KARTASHOVA, etc. (voir
FAHN, 1979 b).

Mais, le probléme de la sécrétion nectarifére n’est pas résolu pour autant, cette sécrétion n’étant pas,
dans la plupart des cas une simple exsudation de séve. La composition des deux substances présente sou-
vent des différences notables. La nature et le transit des produits issus de la séve élaborée, constituant le
pronectar, les mécanismes et les sites de leur remaniement et de Pexsudation du nectar sont I’objet d’hypo-
théses basées en grande partie sur les données de I’étude cytologique et parfois cytochimique des cellules
glandulaires. La encore, dans le cadre de cette revue nous passerons sous silence les contributions trés
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connues d’auteurs comme SCHNEPF, EYME, FIGIER, LUTTGE, etc. (voir FAHN, 1979 b) pour ne citer que les
plus récentes.

Le premier type d’informations concerne le trajet du pronectar qui peut emprunter la voie apoplas-
tique ou la voie symplastique. Un transport symplastique est vraisemblable dans de nombreux cas comme
I'indique par exemple 1'abondance de plasmodesmes (FINDLAY et MERCER, 1971; WERGIN ef al,, 1975;
GUNNING et HUGHES, 1976). Cela est peu contestable chez les glandes de type épidermique (Fig. 2 a). Par
contre, dans les parenchymes, a défaut d’indice net, on peut admettre, au moins pour une partie du pronec-
tar, ’hypothése de VAsIiLUEV (1969, 1971) d’un trajet apoplastique (Fig. 2).

FiG. 2. — Trajets possibles du pronectar.
A : nectaire de type épidermique, B : nectaire de type parenchymateux,
a : trajet apoplastique, b : trajet symplastique.

Fi1G. 2. — Possible ways of pronectar.
A : epidermis-type nectary; B : parenchyma-type nectary.
a : apoplastic way; b : symplastic way.

Le second type d’informations, 1ié au précédent, concerne les sites cellulaires de transit et de remanie-
ment éventuel. Il convient de souligner qu’il manque, dans la plupart des cas, la connaissance préalable de
la composition de la séve élaborée au voisinage du nectaire, du pronectar et méme du nectar en raison de la
difficulté de leur obtention. Les données récentes sont encore rares (ZAURALOV et PAvLINOVA, 1975;
BAKER et al., 1978). Elles apportent de précieuses informations sur les types de remaniement du pronectar
et permettent d’envisager avec plus de probabilité les sites de ces remaniements.

En raison de I’abondance fréquente du réticulum endoplasmique, FAHN et RACHMILEvVITZ (1970,
1975) considérent qu’il est le lieu de transit des précurseurs du nectar, ce que confirment plusieurs auteurs.
La mise en évidence par HEINRICH (1975) de plusieurs hydrolases dans le réticulum apporte un argument
de poids a cette thése. L’activité sécrétrice du golgi, souvent intense, a ét€ signalée par plusieurs auteurs
dont récemment BENNER et SCHNEPF (1975). Une continuité est aujourd’hui envisagée entre le réticulum et
le golgi (FAHN et BENOUAICHE, 1979; FAHN, 1979 a). Il s’agirait 1a d’un transit du nectar par une voie exo-
cytaire qui semble fréquente dans la cellule. La sécrétion est de type granulocrine.

Mais la présence de tels indices est loin d’étre générale, principalement dans les parenchymes (VasiLI=
JEV, 1969, 1971; ZANDONELLA, 1970, 1972; ZANDONELLA et PIOLAT, 1981). Dans ce cas, la sécrétion peut
étre de type eccrine. Le role du plasmalemme est alors essentiel. LUTTGE (1977) analyse les possibilités de
transport membranaire des sucres et acides aminés. Dans de nombreux nectaires de type épidermique, la
surface du plasmalemme est accrue de fagon considérable par le développement de protubérances pariéta-
les (voir SCHNEPF et Pross, 1976; FAHN, 1979 a).
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L’intervention des plastes n’a guére été envisagée. Dans bien des cas, ils ne contiennent que peu d’ami-
don. Quand cet amidon est abondant, il n’est pas toujours utilisé au cours de la sécrétion (ERIKSSON,
1977), mais il peut ’étre (ZANDONELLA et PioLAT, 1981) et constituer la source probable d’une partie des
sucres du nectar.

En conclusion, les processus sécrétoires sont diversifiés et complexes (LOTTGE et SCHNEPF, 1976;
SCHNEPF, 1977; FAHN, 1979 a et b) (Fig. 3). Il est pensable que plusieurs d’entre eux interviennent dans
I’élaboration d’un méme nectar. Le fait que des structures notablement différentes puissent produire des
nectars tout a fait voisins (ZANDONELLA et PIOLAT, 1981) est. en tout cas, remarquable et devrait entrainer
une nouvelle réflexion sur les rapports entre les structures et la sécrétion.

TUBE
CRIBLE CELL. GLANDULAIRES Sécrétion de
type
eccrine
SEVE PRONECTAR NECTAR

granulocrine

&
FIG. 3. — Trajet possible du pronectar et types de sécrétion (inspiré de SCHNEPF, 1977).
A : amyloplaste, D : dictyosome, RE : réticulum endoplasmique.
1 : trajet apoplastique; 2 a 4 : sécrétion eccrine avec éventuellement intervention des amyloplastes;
5 a 8: sécrétion granulocrine impliquant le réticulum endoplasmique et le Golgi,
seuls ou associés avec le plasmalemme.
F1G. 3. — Possible way of pronectar and secretion types (inspired from SCHNEPF, 1977).
A : amyloplast; D : dictyosome; RE : endoplasmic reticulum.
1 : apoplastic way; 2-4 : eccrine secretion with possible intervening of amyloplasts;
5-8 : granulocrine secretion involving endoplasmic reticulum
and Golgi apparatus, either alone or associated with plasmalemme.

2. LES ODEURS

Diverses odeurs sont émises au niveau des fleurs constituant des repéres pour les pollinisateurs. Cer-
taines d’entre elles nous sont agréables, d’autres désagréables. Les premiéres constituent les divers parfums
dus a I’émission de terpénes et composés aromatiques volatiles. Les secondes résultent essentiellement de
’émission d’amines et d’indoles et sont destinées a attirer les insectes a larves nécrophages ou coprophages.
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Il est également intéressant de signaler qu’il existe quelques cas d’émission de substances semblables aux
phéromones attirant les insectes males. HARBORNE (1977) analyse les divers travaux concernant les
odeurs.

Dans la plupart des cas, les cellules sécrétrices sont éparses sur le périanthe. Parfois, elles sont grou-
pées et portées par des organes floraux spécialisés appelés osmophores. On doit I’essentiel de 1a description
de ces glandes a VOGEL (1962). Les osmophores sont essentiellement caractérisés par un épiderme glandu-
laire riche en substances de réserves et sont alimentés par le phloéme.

3. LES SECRETIONS DU PISTIL
Elles se situent a divers niveaux : stigmate, style et ovule.

a) Le stigmate et la sécrétion stigmatique

Le stigmate correspond a la région du style recouverte de papilles. Sa position est soit terminale, soit
latérale. On considére aujourd’hui qu’il existe deux grandes catégories de stigmates : des stigmates humides
(« wet stigmas ») recouverts & Panthése d’un sécrétat liquide et des stigmates secs (« dry stigmas ») sans
sécrétat liquide (voir HESLOP-HARRISON et al., 1975 et DuMas, 1976). Les espéces a stigmates secs appar-
tiennent principalement a trois familles : Cruciferae, Caryophyllaceae et Compositeae.

HesLop-HARRISON et SHIVANNA (1977), a la suite d’une étude portant sur plus de 1 000 espéces, esti-
ment générale la sécrétion de protéines par les stigmates d’Angiospermes. Ces protéines de surface appa-
raissent trés t6t dans le bouton floral. Chez les espéces a stigmates humides, ces protéines sont présentes
avant méme la sécrétion de 'exsudat liquide. Chez les espéces a stigmates secs, les protéines de surface for-
ment une pellicule hydrophile extracuticulaire qui a été mise en évidence du fait de sa forte activité estéra-
sique non spécifique (Fig. 4).

PELLICULE CUTICULE

P e —

PLASMALEMME

F16. 4. — Coupe de la paroi externe d’une papille d'un stigmate de type sec
(d’aprés I'examen de Saponaria officinalis L.). Remarquer la discontinuité de la cuticule.

FIG. 4. — Section of the external wall of a papilla of a dry-type stigma
(according to the examination of Saponaria officinalis L.). Note the discontinuity of cuticle.

Jusqu’a ces derniéres années, les connaissances permettaient essentiellement de distinguer chez les
stigmates humides, des sécrétions polysaccharidiques ou des sécrétions essentiellement lipophiles. Par
exemple, chez Lilium, la sécrétion abondante est constituée en majeure partie de polysaccharides de type
arabinogalactanes et d’acides uroniques (ASPINALL et ROSELL, 1978). Plus récemment, on s’est particulié-
rement intéressé a la présence de glycoconjugués. Ainsi, chez Gladiolus, KNOX et al., (1976) ont isolé des
glycoprotéines et des glycolipides. Les proportions relatives entre protéines, sucres et lipides sont respecti-
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vement de 20, 23 et 0,1. Chez Brassica, ROBERTS et al., (1979) ont mis en évidence une glycoprotéine par
électrofocalisation et GAUDE et DuMas (1980) ont révélé ’existence de glycoconjugués a 1’aide d’une lecti-
ne marquée. Parmi les sucres, liés ou non, on remarque la faible proportion de mannose et de galactose
(CLARKE et al, 1979).

L’étude cytologique des processus de la sécrétion a été réalisée chez quelques espéces et tout récem-
ment par KRISTEN (1977), VITHANAGE et KNox (1977), DumMas et al., (1978), SEDGLEY et BUTTROSE
(1978), TiLTON et HORNER (1980). Le type de sécrétion est tantdt eccrine, tant6t granulocrine. Mais, rares
sont les études associant aux examens cytologiques, ’analyse chimique de I’exsudat. Dumas (1977 aet b) a
montré que chez Forsythia 'exsudation essentiellement lipophile est le fait d’'un mécanisme de type eccrine.
Chez Aptenia, KRISTEN et al. (1979) ont observé des modifications du syst¢éme endomembranaire au cours
de la sécrétion de ’exsudat (sucres : 68 %, protéines : 8 %) le mécanisme €tant alors essentiellement de
type granulocrine.

b) Les sécrétions stylaires

Le style peut étre soit compact ou plein, soit creux, c’est-a-dire muni d’un canal faisant communiquer
la surface stigmatique et la cavité ovarienne (voir DuMas, 1976).

Comme le stigmate, le style est le siége de sécrétions. Les études d’ensemble sont rares (voir SEDGLEY
et BUTTROSE, 1978). GLEESON et CLARKE (1980) ont identifié des arabinogalactanes a la fois dans les stig-
mates et les styles de Lilium et Gladiolus.

De multiples travaux ont montré (voir LABARCA et LoEwus, 1973 et ROSEN, 1975) que le tube polli-
nique utilise des métabolites du pistil pour sa croissance, ce qui est confirmé par de récentes études autora-
diographiques (Miki-HIROSIGE, 1981).

c) Les sécrétions ovulaires

Des sécrétions micropylaires sont connues chez les Angiospermes (voir : CHAO, 1977 b). CHAO
(1977 a) a montré par cytochimie la nature pectique de I’appareil filiforme des synergides du sac embryon-
naire (cellules de transfert).

4. LES SECRETIONS POLLINIQUES ET TAPETALES

Elles se conjuguent pour la mise en place de la paroi du grain de pollen singularisée par I’exine riche
en sporopollénine enveloppée du manteau pollinique.

a) La sécrétion de la paroi pollinique

De nombreux travaux concernent ’ontogenése de la paroi pollinique. HESLOP-HARRISON et DICKINE
soN (1969) ont montré P’intervention du tapis staminal et de la microspore dans I’élaboration de la paroi
pollinique. Les données récentes confirment le réle du tapis qui produit des pro-orbicules de sporopollénine
et certains constituants du manteau pollinique a partir du réticulum endoplasmique et des plastoglobules
(WILLEMSE et REZNICKOVA, 1980; REZNICKOVA et WILLEMSE, 1980). Le dép6t majeur de sporopollénine
de I’exine semble s’effectuer juste aprés la lyse de ’enveloppe callosique de la tétrade (REZNICKOVA et al.,
1980), puis, aprés destruction du tapis (DICKINSON et BELL, 1976). La sporopollénine pourrait s’incorporer
par « accrétion » de globules et lamelles structurées analogues a des membranes (Fig. 5).

b) Le manteau pollinique ou « pollen coat »

11 a d’abord été connu sous forme d’un manteau huileux (« pollenkitt ») permettant I’agglomération des
pollens entomogames. On y a également trouvé des substances hydrophiles (tryphine).
Les substances lipophiles ou « pollenkitt »

La nature précise des constituants lipidiques n’est pas connue. Leur rdle ne semble pas étre exclusive-
ment ["adhésion entre grains de pollen. En effet, malgré la présence du « pollenkitt » certains pollens sont
pulvérulents.
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TAPIS STAMINAL (2n)
U U 0

SPOROPOLLENINE TRYPHINE POLLENKITT
s
POLLEN COAT

exine

SPOROPOLLENINE CELLULOSE PROTEINES

i L I

MICROSPORE (n)

FIG. 5. — Mise en place de la paroi et du manteau polliniques
et définition des domaines sporophytique et gamétophytique.

11 faut souligner que la sporopollénine, au début de la microsporogenése a pour origine la microspore.
Les déplts suivants, les plus importants, sont d’origine tapétale. Des protéines d’origine diploide (tapis)
sont accumulées dans la tryphine. D’autres, localisées dans I’intine, sont d’origine gamétophytique (micros-
pore).

Devant la confusion engendrée par la littérature a propos des termes « pollenkitt » et tryphine, nous
suggérons dorénavant, de retenir uniquement le terme de manteau pollinique ou « pollen coat ».

FIG. 5. — Formation of the pollen wall and the pollen coat in their place
and definition of sporophytic and gametophytic areas.

It must be emphasized that sporopollenin at the beginning of microsporogenesis originates from the
microspore. The next deposits, the most important, originate from the tapetum. Diploid originated pro-
teins (tapis) are accumulated in the tryphin. Others, gametophytic originated, are located in intin.

Owing to the misunderstanding generated by literature concerning the terms « pollenkitt » and « try-
phin », we bereforth suggest to retain the single term of « pollen coat ».

Les substances hydrophiles ou tryphine

Elles ont pour origine le tapis et pourraient intervenir dans les mécanismes d’incompatibilité et dans
certaines allergies (KNox, 1979). Un examen plus précis des roles de ces composés dans P’adhésion et la
reconnaissance pollen-stigmate est envisagé par ailleurs (voir DumAs et GAUDE, 1981 a).

Parmi les composés présents dans la tryphine, il y a de nombreuses protéines, enzymatiques (VITHA=
NAGE et KNOX, 1977; p. ex.) ou non (KNoX, 1979), certaines de ces protéines pouvant étre des glycoprotéi-
nes a propriétés agglutinantes (GAUDE et Dumas, 1980).

Les termes « pollenkitt » et tryphine ont été définis lors d’études déja anciennes en microscopie photo-
nique. Par la suite, une certaine confusion a été introduite dans la littérature, en particulier du fait de I'utili-
sation du terme « pollenkitt » pour désigner ’ensemble du manteau pollinique. Nous pensons que le terme
« pollen coat » doit étre plus généralement utilisé.
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Cela permet de mieux saisir les travaux de HESSE (1979, 1980 a et b) chez qui nous rencontrons cette
confusion de termes. Cet auteur apporte d’intéressantes précisions sur l'ultrastructure du manteau polli-
nique et ses rapports avec le mode de pollinisation. La propriété collante du manteau pollinique est liée a
sa répartition plutdt qu’a son volume. Il présenterait une structure et une densité aux électrons homogénes
chez les espéces entomogames. Chez les espéces anémogames, le manteau pollinique serait plus dense mais
hétérogéne voire méme parfois absent. Des formes intermédiaires semblent, en outre, exister.

La présence de pigments pourrait guider les insectes pollinisateurs et agir comme écran protecteur
contre les rayonnements U.V. (voir : STANLEY et LINSKENS, 1974). Des huiles essentielles ou terpénes issus
du tapis (« odeurs alimentaires » pour les pollinisateurs) semblent injectés dans les cryptes de I’exine au
cours de la maturation finale du pollen.

5. SECRETIONS ET FECONDATION

Le role des sécrétions lors de la pollinisation est évident. Par contre, lors de la fécondation, les inter-
ventions de processus complexes et encore incomplétement connus, couplés a des sécrétions, demandent a
étre précisées. Ces interventions peuvent étre groupées en deux types.

Le premier type concerne les mécanismes complexes de 'adhésion et de la reconnaissance pollen-
pistil, objets d’une étude détaillée (Dumas et GAUDE, 1981 b).

Le second type concerne la croissance et le cheminement du tube pollinique dans le pistil. Le tube pol-
linique, depuis le stigmate jusqu’au sac embryonnaire, effectue un parcours complexe. L’hypothése d’un
chimiotropisme a été émise et de nombreuses substances comme le calcium, le bore, ’AMPc et autres hor-
mones, etc., ont été testées. Aucune ne semble correspondre & I'agent chimiotropique universel (voir Mas<=
CARENHAS, 1975). 11 est évident, par ailleurs, que des voies de pénétration sont tracées dans le pistil (voir
DuMas et al., 1978) guidant la progression du tube pollinique. Des microtubules et microfilaments semblent
orienter les flux de vésicules a 'apex du tube pollinique (voir MASCARENHAS, 1975). Des mouvements
d’ions potassium et calcium liés a une dépolarisation des membranes (HERTH, 1978; p. ex.) ainsi que I’exo-
cytose polarisée des vésicules golgiennes, peut étre sous 'action d’un signal chimiotropique (hypothése
personnelle), pourraient expliquer les brusques changements de direction du tube pollinique.

Le tube pollinique utilise des métabolites du pistil pour édifier sa paroi (LABARCA et LOEWUS, 1973).
Cette notion établie chez les espéces a style creux semble pouvoir étre généralisée aux espéces a style plein,
du fait de la nature pectique des parois du tissu de transmission (LINSKENS, 1974 et MikI-HIROSIGE, 1981).

En conclusion, une succession de processus sécrétoires interviennent tout au long du cheminement du
gaméte méle vers le gaméte femelle chez les Angiospermes. Ils se manifestent au cours de deux phases dis-
tinctes. La premiére phase est celle au cours de laquelle le gamétophyte male, c’est-a-dire le grain de pollen,
est transporté depuis I’anthére jusqu’au stigmate. La seconde phase consiste dans le développement du tube
pollinique et son accés au sac embryonnaire.

Ces processus sécrétoires sont évidemment pro parte bénéfiques pour I’animal qui joue dans bien des
cas le role de vecteur du pollen et pour les Apidés, en particulier. Mais, leur finalité, pour étre saisie dans
son intégralité, doit étre replacée dans le contexte de la reproduction sexuée des plantes. Elle est alors
incontestablement de favoriser 4 tous les niveaux la fécondation croisée et parfois, en cas d’échec, "autofé-
condation.

La grande diversité des sécrétions impliquées a entrainé une étude particuliére de chaque type. Cer-
tains processus sont aujourd’hui partiellement élucidés. L’étude de certains autres en est encore a ses pre-
miers balbutiements. Les recherches actuelles portent particuliérement sur les phénoménes qui concourent
4 la mise en place, au niveau du pollen d’une part et du stigmate d’autre part, de substances de surface
assurant les contacts puis les reconnaissances et le choix génétique du gaméte méle par le gamétophyte et
le gaméte femelle. Ces phénoménes paraissent revétir une telle importance qu’ils reléguent a la seconde
place les sécrétions intervenant d’une maniére moins structurée dans le transport du pollen (revue in:
DuMas et GAUDE, 1981 b). Cette conception devrait marquer la recherche en Biologie florale des années &
venir et les résultats des investigations en ce domaine devraient étre la source de nouvelles conceptions tant
dans la recherche fondamentale qu’appliquée.

Regu pour publication en février 1981.
Eingegangen in Februar 1981.
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ZUSAMMENFASSUNG

SEKRETIONEN UND BIOLOGIE DER BLUTE. L. ART UND BEDEUTUNG DER SEKRETIONEN
BEI DER BESTAUBUNG UND DER BEFRUCHTUNG. NEUERE ERGEBNISSE

Im Verlaufe der letzten zehn Jahre wurden die morphologischen Aspekte der Bliitenbiologie durch
Ergebnisse mit vorwiegend dynamischen Gesichtspunkten ergénzt. Die Rolle der Sekretionen in den
verschiedenen Phasen der Bestdubung und der Befruchtung sowie die Mechanismen dieser Sekretionen
wurden teilweise aufgeklirt.

Diese Zusammenstellung bringt die neuesten Resultate iiber den Nektar, den Duft und die Sekretionen
des Tapetum, des Pollens und des Pistills.

Die Zusammensetzung des Nektars wurde unter Benutzung moderner Techniken der Analyse von
Zuckern und Aminosduren (insbesondere durch GC) genauer bestimmt. Die letzteren besitzen -eine
bemerkenswerte Spezifitit und kdnnen mit bestimmten Mineral-Tonen dem Nektar attraktive Eigenschaften
verleihen, welche das Verhalten der Tiere bei der Bestdubung lenken.

Mehrere cytologische und cytochemische Untersuchungen, die mit Hilfe der Transmissions-
Elektronenmikroskopie durchgefiihrt worden sind, haben wenigstens zum Teil die Sekretionsmechanismen
aufgeklirt.

Die Produktion von Diiften durch die Zellen des Perianths oder durch die Osmophoren, welche die
Bestduber anlocken, scheint vorwiegend auf der Emission von aromatischen Substanzen vom Typ der
Terpene oder von Aminen zu beruhen.

Die Sekretionen des Stempels erfolgen auf verschiedenen Niveaus : An der Narbe (Stigma), das die
Aufnahme des Pollenkorns gewihrleistet, am Griffel, in dem der Pollenschlauch wandert, und an der
Samenanlage. Die Narben werden in zwei Kategorien klassifiziert, feuchte und trockene, entsprechend der
Menge der Sekrete.

Die Proteine in den Exsudaten des Stigma scheinen bei allen Narbe generell vorzukommen. Diese
Proteine wurden durch die Intensitit ihrer nichtspezifischen Esterase-Aktivitdt nachgewiesen. Eine
zytologische und zytochemische Untersuchung des Sekretionsprozesses wurde in Angriff genommen, aber
die Resultate sind bisher noch unvollstindig.

Die neuen Ergebnisse fiihren zu einer klaren Beschreibung der Art und der Bedeutung der Sekrete des
Stempels und der Samenanlage, die in das Wachstum und in die Wanderung des Pollenschlauches
eingreifen.

Wahrscheinlich haben im Laufe der letzten Jahre diejenigen Arbeiten iiber die Sekrete die
interessantesten Informationen geliefert, die aus der Pollenhiille, dem « pollen coat », stammen (Proteine,
Glykoproteine, Lipide, Pigmente...).

Diese Substanzen gewihrleisten die Adhésion der Pollenkorner untereinander, vor allem aber sind sie,
zusammen mit den Sekreten der Narbe fiir das Phdnomen der Anheftung und der gegenseitigen
« Erkennung » von Pollen und Stigma (Narbe) verantwortlich. Diese Phinomene entscheiden iiber die
Kompatibilitdt zwischen den beiden Partnern, eine unverzichtbare Voraussetzung dafiir, dass aus der
Bestidubung eine erfolgreiche Befruchtung wird.

Heute ist das Hauptinteresse der Forschung auf die zelluldren und molekularen Wechselwirkungen
konzentriert, die wihrend der Bestdubung zwischen den beiden Partnern stattfinden und die fiir die sexuelle
Fortpflanzung verantwortlich sind : Der Pollen und das Pistill.

SUMMARY

SECRETIONS AND FLORAL BIOLOGY. I. NATURE AND PART
OF SECRETIONS IN POLLINATION AND FERTILIZATION. LATE DATA

During the last ten years, morphological aspects related to floral biology have been supplemented by
more dynamic aspects. Parts played by secretions in the different phases of pollination and fertilization
processes, as well as mechanisms of these secretions, were partly cleared up.
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This review the latest results dealing with nectars fragances, pollen, tapetum and pistil secretions.

Composition of nectars was determined by modern techniques of analysis of sugars and amino acids
(especially GC). The latter show a remarkable specificity and can, with certain mineral ions, confer
attractive qualities on nectar and thus guide the choice of pollinators.

Several cytological and cytochemical studies by means of electron microscope permitted to clear up
mechanisms of secretion, at least partly.

Production of pollinators-attracting fragrances by cells of perianth orf by osmophors seems to be
mainly due to the emission of aromatic substances of the terpene or amine type.

Pistil secretions take place at different levels : the stigma, that receives the pollen grain, the style where
the pollen tube progresses and the ovule. Stigma are classified in two groups, wet and dry, according
to the abundance of secretions. It seems to be possible to generalize the presence of proteins in the stigma
exudate to all stigmas. These proteins were detected by their high non-specific esterase activity. The
cytological and cytochemical study of the secretion process was approached but results are still
incomplete.

Recent data permit the nature and part of style and ovule secretions that interfere in growth and
progress of the pollen tube to be specified.

It is probably the research on secretion products located in the pollen wall and the formation of pollen
coat (proteins, glycoproteins, lipids, pigments) that gave the most interesting informations during the
recent years. Indeed these substances ensure the possible adhesion of pollen grains among them but,
jointly with stigma secretions, they are responsible overall for pollen-stigma sticking and recognition
phenomena. These phenomena manage the compatibility between both partners which is absolutely
necessary in order that pollination results an efficient fertilization.

The primary research is now centred on cellular and molecular interactions that occur during
pollination between both partners responsible for sexual reproduction : pollen and pistil.
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