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Abstract

Kissling P. 1993. Heteroindumentum.-. trichomes of different taxons on the same plant.
Bot. Helv. 103: 83-99.

In the complexes Quercus pubescens-petraea and Onosma taurica-arenaria, intermediate

individuals have a heteromorphic indument: the population of the nonglandular
trichomes of the same leaf shows a segregation and a correlation of the specific characters.

This phenomenon has been pointed out in other groups of dicotyledons but seems

neglected. It would offer an avenue for research on genetic control of differentiation and
could stimulate thought about a taxonomy of characters rather than of individuals.

Key words: trichome - heteromorphism - hybridization - differentiation - Quercus

- Onosma

Introduction

Amis botanistes, la figure 1 ne vous surprend-elle pas? L'ecole nous enseigne que
toutes les cellules issues d'un zygote possedent le meme bagage genetique (Tobler 1972,

p. 4-8). La seule variation frequente est l'amplification du DNA qui accompagne sou-
vent la differentiation tissulaire (Evans et van't Hof 1975, Nagl 1985). Alors comment
se peut-il que sous une feuille, dans le meme millimetre carre, on puisse trouver des poils
rappellant ceux d'une espece classique, des poils typiques d'une autre espece et des
intermediaires varies?

Le cas des chenes intermediaires entre Quercus pubescens Willd. et Quercus petraea Liebl.

La morphologie des poils tecteurs de la face inferieure du limbe compte parmi les

meilleurs caracteres differentiels de ces deux especes (Kissling 1977, p. 8-9). Un indument

de type petraea se rencontre ä l'etat pur sous le limbe de nombreux chenes medioeu-
ropeens. Les arbres ne presentant que des poils de type pubescens sont assez rares et
probablement limites a la region mediterraneenne, mais ils existent (ibid., p. 6). On
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trouve tres souvent un indument heteromorphe entre les deux especes. Parmi cinq arbres

etudies, deux sont presentes ici: l'un est plus proche de Q. petraea (fig. 1), Fautre de Q.
pubescens (fig. 3).

Biometrie

Le poil est un faisceau de 2 ä 4 rayons unicellulaires. Quatre caracteres sont observes ä l'ecran
du microscope electronique ä balayage (MEB) pour chaque rayon:
- la longueur;
- une evaluation de Tangle entre la base du rayon et la surface du limbe;

- l'epaisseur des verrues cuticulaires de type petraea vers la base du rayon (c'est-a-dire au double
de la hauteur des sutures basales):

0 pas de verrues visibles (Kissling 1977, fig. 3 b)
1 verrues visibles de face, mais trop minces pour apparaitre sur le profil du poil (ibid., fig. 4c,

rayon de gauche)
2 verrues visibles de profil, mais d'une epaisseur n'excedant pas le dixieme de leur longueur

(ibid., fig. 4c, rayon de droite; et aussi 4b)
3 verrues fortes, d'une epaisseur depassant le dixieme de leur longueur (ibid., fig. 2b; et aussi

4b)
Meme observation aux deux tiers de la longueur du rayon, puis totalisation des deux chiffres

dans l'indice «verrues» (qui varie done de 0 ä 6);

- evaluation des stries helicoidales de type pubescens vers la base du rayon (au double de la hauteur
des sutures) ä des grossissements superieurs ä 1000 x :

0 pas de stries (cuticule lisse ou verruqueuse)
1 stries helicoidales faibles, la profondeur des sillons paraissant plus faible que leur ecarte-

ment
2 sillons helicoidaux profonds (ibid., fig. 1 b)
Meme observation aux deux tiers de la longueur du rayon, puis totalisation des deux chiffres

dans l'indice «cannelures» (de 0 ä 4).

Premiere facette de l'heteromorphisme: la segregation partielle

Sous le limbe des figures 3 et 4, on remarque d'abord la diversite:

- les longs poils dresses, passablement canneles, peu ou pas verruqueux, rappellent Q.

pubescens. Au vu de la forte pilosite des rameaux et des petioles, on n'en est pas surpris:
il s'agit d'un arbre ou les caracteres de Q. pubescens dominent.

- mais il est etonnant d'y decouvrir des poils etoiles courts, appliques sur le limbe, sans
cannelures et verruqueux, typiques de Q. petraeal

- enfin de nombreux poils peuvent etre taxes d'intermediaires. La segregation des cha-

racteres n'est done que partielle.
L'existence de poils intermediaires entre les poles de la segregation laisse supposer que

la morphologie de toute la population de poils releve d'un meme groupe de genes,
autrement dit que les poils tecteurs des deux especes sont homologues. Or I'homologie est

4
Fig. 1 a 3. Induments heteromorphes de chenes intermediaires entre Quercus petraea et Q. pubes¬

cens. Face inferieure de la feuille, MEB.
1. Q. petraea > pubescens, Vaud, Moiry, 675 km, leg. Kissling, 10.VI.1975 (rel. 109, spec. 10).

Limbe, 150 x Noter les poils secreteurs uniseries, petites chaines des 3-4 cellules collapsees. - 2.

Meme feuille, nervures primaire et secondaire, 45 x - 3. Q. pubescens > petraea, Bouches-du-

Rhöne, La Sainte Baume, leg. Kissling, 17.X.1974 (rel. 322, spec. 6). Limbe, 150 x
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une condition de l'heteromorphisme: ce dernier terme designe une variation qui depasse
l'oscillation normale autour d'une moyenne, entre des organes homologues chez un
meme individu (par exemple Trapp 1988, Tucker 1988).

II n'y a pas lieu de s'etonner de la juxtaposition frequente de poils tecteurs et de
secreteurs (par exemple fig. 1) car ils ne sont pas homologues. Toutefois en decouvrant
des poils mixtes (tecteurs-secreteurs), Goodspeed (1954, fig. 25 e-h), Seithe (1979,
fig. 23.2.32 et 23.4.106-108) et Werker et al. (1985, fig. 4ghj) ont relativise cette dichoto-
mie. D'autre part il est frequent qu'une espece porte deux types de poils secreteurs non
homologues ä determination ontogenique precoce (voir Mahlberg 1985). Le melange de
deux types de poils tecteurs non homologues est moins frequent si Ton en croit l'abon-
dante litterature traitant des trichomes (voir Excerpta Botanica, chorologica et phytota-
xonomica, sous «Anatomia»), mais il existe. Par exemple Encelia virginensis, presumee
hybride de E. actoni et E. frutescens, porte sur ses feuilles un melange des deux formes
de poils tecteurs des parents (Ehleringer et Cook 1987, fig. 1); mais l'un des types a un
pied unicellulaire et l'autre un socle pluricellulaire, et ceci suffit ä mon avis pour conclure
ä une Ontogenese non homologue, c'est-ä-dire relevant de cellules initiales et de loci
genetiques differents. Done toute heterogeneite de l'indument n'est pas necessairement un
heteromorphisme!

Deuxieme facette: la correlation des caracteres

Les caracteres de cette population de poils (fig. 4) varient de fagon graduee entre les
valeurs relevant des especes-pöles. Mais surtout ils ne varient pas independamment: on
ne trouve ni poil court dresse, ni poil long applique ä la surface du limbe, ni poil court
cannele. Les caracteres sont done correles, ce qui se manifeste par la pente des essaims
de points dans les diagrammes de dispersion.

Dans les cinq arbres etudies, la verrucosite est mal correlee aux autres caracteres (voir
aussi flg. 5). La superposition des deux ornementations specifiques est frequente sur des
poils d'arbres proches de Q. pubescens (Kissling 1977, fig. 4 b).

Comment ne pas evoquer ici une analogie frappante? Segregation partielle, gradation
et correlation des caracteres sont les proprietes du fuseau de recombinaison de Anderson
1949 (repris dans Kissling 1980). Ainsi du point de vue biometrique la population des
poils heteromorphes d'une feuille se comporte comme un essaim d'individus indepen-
dants hybrides F2-F3 entre deux especes.

Troisieme facette: les gradients topographiques

La Photographie de la figure 1 est prise ä l'ecart des nervures primaire, secondaires
et intercalaires. On n'y voit que deux longs poils fascicules, alors que dominent les poils
etoiles courts de type petraea. Par contre sur la nervure mediane et les secondaires les
poils ressemblent plus au type pubescens (flg. 2). Ce phenomene est constant et visible ä

<
Fig. 4. Biometrie d'une population de poils d'un Quercuspubescens > petraea Specimen de la figure

3. 135 rayons de 42 poils pris au hasard. Codification des caracteres sous «biometrie».

Fig. 5. Biometrie des pils sous la feuille d'un Quercus petraea > pubescens. Specimen des figures 1

et 2. Rayons de 50 poils observes sous le limbe, loin des nervures, et de 19 poils observes sous la
nervure primaire. Codification des caracteres sous «biometrie».
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l'oeil nu chez les chenes proches de Q. petraea. La biometrie le confirme (fig. 5): la
population des poils du limbe (points noirs) - qui montre la diversite et les correlations
evoquees precedemment - a son centre de gravite pres du domaine de Q. petraea, tandis

que la population des poils de la nervure mediane derive vers Q. pubescens.
Mais tant que l'on reste a plus d'un millimetre des nervures principales, la population

est isotrope: la repartition des formes est aleatoire. En particulier les poils tendant au type
pubescens ne sont pas concentres le long des nervilles (fig. 1, ä droite en haut) comme on
pourrait l'imaginer en extrapolant le gradient topographique des nervures principales.

Le cas du complexe d? Onosma «helvetica»

Dans ce complexe de taxons anciens (conserves par Flora Europaea), la taxonomie
recente (Hess et al. 1972) distingue deux poles, Onosma taurica Willd. (plus continental)
et Onosma arenaria W. et K., discrimines par la presence d'une couronne de rayons
entourant la base des poils et par des nombres de chromosomes differents. Les autres
taxons seraient des essaims d'intermediaires presumes issus d'hybridation.

Les trichomes des taxons-pöles

II existe des plantes presentant exclusivement l'un des types de trichomes. Des mesu-
res faites sur deux specimens extremes permettent de situer les poles dans les diagrammes
de la figure 10 (cercles noirs et trangles noirs):

Specimen extreme de
Onosma taurica (fig. 6-7)
Poil dominant pas tres long
(environ 1 mm),
orne de nombreuses vermes
coniques-hemispheriques
de pres de 10 d'epaisseur,
jaillissant d'un socle

proportionnellement large
compose de 3-4 niveaux
de cellules
et portant une couronne
de 10-15 rayons longs
de 0,2 mm environ.

Specimen extreme de

Onosma arenaria (fig. 8)
Poil dominant plus long
(1,5 ä >2 mm),
lisse,

jaillissant d'un socle

proportionnallement etroit
compose de 1-2 assises
de cellules
sans couronne de rayons
peripheriques.

Fig. 6 ä 9. Trichomes du complexe Onosma «helvetica» s.l. Face superieure des feuilles, limbe, MEB.

6. O. taurica, Valais, Saillon, 480 m, leg. M. von Rochow, 16. VII. 1956. Feuille caulinaire moyenne.
a: indument typique, 90 x, b: socle ä 4 niveaux de cellules, base des rayons (ä gauche) et du poil
dominant (en haut), 360 x. 7. O. taurica, Valais, Derborence, leg. L. Gapany, 15.VI.1929. Feuille
caulinaire moyenne, verrues d'un poil dominant, 900 x - 8. Indument typique de O. arenaria, Vaud,
Ollon, leg. Leresche, 28.V.1878. Feuille caulinaire moyenne, 90 x. - 9. Indument d'une plante
intermediaire O. taurica-arenaria, Vaud, Ollon, leg. E. Rambert, VI. 1852. 90 x a: apex d'une feuille

radicale fig. 10: losanges). b: apex de la derniere feuille caulinaire fig. 10: carres).
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Heteromorphisme chez les intermediates

Les figures 9 et 10 (figures blancs) analysent l'heteromorphisme d'un intermediate
taxonomique. On retrouve les trois memes facettes:

1. La segregation partielle: sur la meme plante certains trichomes rappellent O.
taurica (comme celui de droite de la figure 9 a, avec son poil dominant fortement ver-
ruquex, son socle ä 3 niveaux de cellules et ses 5 rayons peripheriques de longueur
reduite), d'autres sont du type arenaria (fig. 9 b), d'autres encore sont intermediaires.
Puisqu'il existe de intermediaires varies entre les trichomes typiques des deux taxons, il
est vraisemblable que ces trichomes intermediaires se forment sous l'influence combinee
de genes des deux taxons; et par consequent que les trichomes des deux taxons relevent
de memes loci, autrement dit sont homologues.

2. La correlation des caracteres: si Ton considere les trichomes de la plante globale-
ment (les cinq figures blancs de la fig. 10), chaque caractere presente au moins 3 degres
differents sinon une gradation continue et les 7 caracteres sont en general correles
(lorsqu'un caractere tend vers une espece-pöle, les autres aussi, avec une certaine infide-
lite).

3. Les gradients topographiques sont plus nuances et spectaculaires que chez les
chenes: la population de trichomes derive du pole taurica vers le pole arenaria lorsque
Ton passe
- des feuilles radicales aux bractees (suivre losanges-cercles-carres)
- de l'apex d'une feuille ä sa base (suivre cercles-etoiles-triangles)
- de la nervure mediane au limbe, ä la face inferieure des feuilles (non illustre).

L'examen rapide de quelques dizaines de specimens d'herbier de la vallee du Rhonepermet

d'affirmer que le cas decrit ici n'est pas exceptionnel.

Historique

Saluons en William Austin Cannon (1909, p. 12-13) un precurseur. Voici comment
il decrit les poils tecteurs d'hybrides Fj de Papaver somniferum x Orientale (fig. 11): «The
variance lies in the character of the peripheral cells. The distal ends of the peripheral cells,
which in the seed parent are appressed, but which project with much regularity in the
pollen parent, in the hybrid are extremely variable in their behaviour. In some instances
they do not project at all, in others the projection is well marked, perhaps accentuated
and frequently a middle condition was noted». Le seul doute qui subsiste dans ce texte
est de savoir si l'heterogeneite decrite concerne bien une meme plante ou plutot le lot total
des hybrides dont l'auteur disposait.

Russel (1919, p. 37 et planche IV. 15-17) publie des microphotographies des indu-
ments tecteurs des feuilles-pieges de Sarracenia, montrant le contraste entre les longs
poils de S. purpurea, les tres courts de S. flava et l'heterogeneite de longueur chez

Fig. 10. Biometrie des trichomes foliaires de trois specimens d'Onosma. O. taurica: echantillon de
la figure 7. O. arenaria: cf. figure 8. O. taurica-arenaria: specimen de la figure 9, dont 5 echantillons
ont ete pris ä differents endroits de la plante. 7 caracteres sont mesures en parallele sur 10 trichomes
pris au hasard. Chaque point represente un trichome, sauf les 3 gros figures, qui en cumulent 10.

L'epaisseur des verrues est mesuree sur la plus grosse verrue visible sur le profil du poil dominant.
La frequence des verrues est le nombre de verrues visibles sur un tronson de poil dominant de

longueur egale ä son diametre moyen et pris ä mi-longueur.
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\

Fig. 11. La plus ancienne observation d'un heteromorphisme des poils tecteurs (d'apres Cannon
1909, fig. 2)

Paperver somniferum: a: poil tecteur; b: detail des 3 dernieres cellules apicales. P. Orientale: c:
divarication de l'apex des cellules ä l'extremite du poil; d: idem ä mi-longueur du poil. P. orientate
x somniferum: e: apex d'un poil; f et g: detail de poils montrant le «comportement» inconstant des

cellules.

VWy-^
Fig. 12. Heteroindumentum (d'apres Boros 1925, pi. I—II, fig. 2,5,17). Poils tecteurs foliaires de
Verbascum (ä grossissement homogene), revue des formes de poils possibles sur la meme plante, a:

V. phoeniceum, b: V. lychnitis, 3 poils. c: V. phoenicum x lychnitis (hybride presume).

S. x catesbaei, leur hybride presume: «One may see how the hybrid shows a variety of
hair length inherited, and an intermediate degree of blending in the hairs».

Mais la paternite du concept revient probablement ä Adam Boros (1925). Longtemps
apres avoir interprets mes observations, j'ai trouve dans sa description des hybrides
presumes de molenes un echo saisissant (fig. 12). Le titre du present article lui rend
hommage. «Die Drüsenhaare der Simplicitrichomatosa bleiben bei den mit den Astrotri-
chomatosa gebildeten Hybriden erhalten im Gegensatz zu den Deckhaaren, welche mit
den verzweigten Haaren kombiniert werden. Diese Haare zeigen eine spärliche, unregelmäßige,

unvollkommen dichotomische Verzweigung; die Äste oft mehrzellig. Das Indu-
ment wird durch verschiedenartige Haare gebildet (heteroindumentum). Manche nämlich
der zwischen den beiden verschiedenen Haarformen denkbaren unzähligen Zwischenstufen

findet man an demselben Individuum. Analoge Erscheinungen kommen auch bei
Hybriden anderer Genera häufig vor. [. .] Der Umstand, daß die Drüsenhaare bei den
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Hybriden unverändert bleiben und nicht mit den Deckhaaren zusammenschmelzen, weist
darauf hin, daß jene mit den letzteren nicht ganz homolog sind».

Puis l'heteroindument semble etre ignore. II est sous-estime par la bonne synthese de

Uphof (1962, p. 201-202), qui ne le designe pas nommement. Cependant les monogra-
phies des trichomes de Cannabis et autres celebrites fleurissent de meme que les typologies

systematiques des poils dans des Genres ou des Families. Ces regards encyclopedi-
ques ont deux interets:

- ils ouvrent les herbiers aux biologistes qui les ignorent. Quiconque pense savoir ce

qu'est un poil devrait risquer une incursion dans le monde baroque des Melastomataceae
(Wurdack 1986).

- ils font apparaitre le fait que les inventions ornementales de la cuticule ne sont pas
inepuisables et tournent autour des verrues et des stries longitudinales ou helicoi'dales
(par exemple Lersten et al. 1977); et que par consequent le complexe Quercus petraea-pu-
bescens est un cas privilegie puisque les deux ornementations y apparaissent.

L'heteromorphisme des poils refait surface a propos des chenes (Kissling 1977,

p. 14-15). II semble apparaitre aussi chez des individus intermediaires entre Quercus
cerris et Q. petraea (fig. 13 et ibid. echantillon No. 14). A lire Hardin (1979, p. 584) entre
les lignes - car son propos est autre: donner un atlas des espece classiques - le phenomene
serait frequent chez les chenes nord-americains: «Trichomes of putative hybrids generally
are a combination of the parental types». En particulier dans le complexe de Q. undulata,

presume essaim d'hybrides entre Q. gambelii (poils ä 2-4 rayons) et Q. turbinella (8

rayons ou plus), les poils ont en moyenne un nombre de rayons intermediaires (Tucker
et al. 1961), mais la publication ne donne aucune idee de la dispersion.

Si l'heteromorphisme de l'indument a ete sous-estime, on peut y voir deux causes:

- un regard trop specialise (soit systematique soit physiologique);
- l'opinion courante que les caracteres morphologiques, etant polygeniques, ne auraient
montrer de segregation au sein d'un hybride, contrairement aux proteines directement
determinees par les genes.

II existe aussi des contre-exemples. Les hybrides Ft entre Parthenium argenteum et P.

ligulatum presentent un indument apparemment homogene de poils intermediaires entre
les caracteres parentaux (Hashemi et al. 1988, fig. 4) de meme que les groupes «II» et

«III» du P. argenteum, presumes hybrides introgressifs du P. incanum, pour autant que
le champ etroit des photos de Mehta et al. (1979) permette d'en juger. Chez des populations

presumees hybrides d'Arabis americains, l'indument parait homogene et interme-
diaire entre les caracteres parentaux (Rollins 1983, fig. 2 et 4). Done si les hybrides -
artificiels ou presumes - sont un site privilegie pour l'heteromorphisme des poils, ils ne
le realisent certainement pas tous.

Conclusion

Somme toute Yheteroindument est une population de trichomes homologues et hete-
romorphes portes par un meme individu et montrant une segregation partielle, une
gradation et une correlation des caracteres differentiels de deux taxons-poles. U est le fait
d'hybrides ou de taxons intermediaires presumes hybrides. Mais tous les hybrides ne le

presentent pas. Les cas deceles concernent des poils tecteurs.
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Discussion et perspectives

Le probleme biologique

Les caracteres morphologiques differentials de tels trichomes se realisent ä l'etat pur
chez des individus que l'on peut identifier a des taxons. lis sont done vraisemblablement
hereditates. Des lors, comment peut-il se produire chez une plante issue d'un zygote une
segregation de ces caracteres dans des cellules homologues? L'expression differentielle des

genes (Church et Brown 1972; Knippers 1982, p. 299) n'entre pas en ligne de compte,
puisqu'elle est liee ä la differentiation tissulaire alors que nous avons ici des cellules
homologues. La variegation (Grant 1975, p. 289; divers articles dans Monk et Surani
1990) touche les mutations d'un seul gene ou d'un caractere etroit (comme un pigment)
alors que nous avons segregation de groupes de caracteres morphologiques non redon-
dants. Faudrait-il des lors invoquer la memoire de la provenance parentale des chromosomes

chez les hybrides (Heslop-Harrison 1990), la reduction somatique de Huskins (1948,
in Kasha 1974, p. 80) ou une modulation de l'expression des genes par une hormone (a
cause des gradients topographiques)? Autant de questions qui depassent les possibilites
du morphologiste. II semble qu'il y ait ici un champ de recherche interessant pour le

physiologiste et le geneticien.

Consequence pour la microtaxonomie

Le taxonomiste qui sue en pleine region mediterraneenne, sous un chene tomenteux
comme celui de la figure 3, peut avoir deux attitudes:

- En trouvant quelques poils etoiles rappelant Quercus petraea caches dans un to-
mentum de Q. pubescens, il se dit «Nul n'est parfait. C'est le centre de gravite de la
majorite des caracteres qui compte, et dans ce cas l'arbre est un Q. pubescens. Peut-etre
bien que c'est un hybride introgressif, mais il n'y a aueun moyen de le savoir et de toute
fafon il est rentre dans le sein de l'espece». II cueille cent rameaux de chenes tres poilus
dans des regions meridionales, montre que presque tous recelent quelques poils etoiles,
et l'opinion se repand que ces poils sont un caractere accompagnant habituel de Q.
pubescens. Ce raisonnement appartient au paradigme de la taxonomie des individus, dont
le «Operational Taxonomie Unit» est l'individu et qui admet tacitement que «a living
täxon is a reproducing population or system of populations of genetically related
individuals» (Benson 1962, p. 290). Cette maniere de penser prevaut actuellement.

- Ou bien il adopte comme hypothese heuristique le postulat de Hardin (1979,
p. 584): «Any trichome type not part of the normal complement can serve as a fairly
reliable clue to hybridization rather than to another cause of variation». Et il interprete
cet arbre comme proche de, Q. pubescens avec une composantepetraea. Qu'il en voie mille
semblables jusqu'en Calabre ne le persuadera pas qu'il ait rencontre Q. pubescens. Et
meme quand il trouvera un chene tomenteux sans aucun poil etoile court, il continuera
de penser qu'il n'y a aucun arbre dont on puisse dire «C'est un Q. pubescens»*car pour
lui le taxon est un groupe de caracteres qui apparaissent correles (dans des populations et

<4 :

Fig. 13. Heteroindument d'un chene intermediaire Quercus cerris-petraea Grande-Bretagne, Reading,

leg. M. Gratier, 29.VII.i977. Face inferieure du limbe. En haut: melange de poils ä plus de 4

rayons rappelant Q. cerris (Kissling 1977, p. 19) et de poils ä 4 rayons et parfois une ebauche de
symetrie bilaterale rappelent Q. petraea, 150 x En bas: un poil intermediaire (nombre de rayons

intermediaire, verrues de Q. petraea attenuees, socle rappelant Q. cerris), 2700 x
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dans la systematique abstraite) et qui correspondent ä un groupe de genes linkes sur des
chromosomes. II ne veut plus dire qu'un individu «est» de telle espece, lui «appartient»
ou s'y «rattache», mais plutot que l'individu porte l'espece et la realise, exclusivement ou
en melange avec d'autres bagages specifiques. Pour ce taxonomiste les caracteres ne sont
plus en priorite des moyens d'identifier un individu mais constituent l'objet meme de la
taxonomie. Autrement dit il appelle des ses vceux une taxonomie des caracteres, qui serait
une extension du principe des «R-techniques» (Sneath et Sokal 1973, p. 256) ä la prise
de donnee, ä l'echantillonnage et meme aux concepts. Cette permutation intellectuelle ne
serait-elle pas le moyen de penetrer dans les nuages d'OTUs et de depasser le tabou de
la «variation intraspecifique»?

Le Musee botanique cantonal de Lausanne a mis ses collections ä disposition. Monsieur le
professeur Dubochet et ses collaborateurs ont accueilli gracieusement cette recherche au Centre de
microscopie electronique de l'Universite de Lausanne, et Corine Cottier y a developpe les photographies.

Daisy Calame a traduit l'abstract. Christiane Zimmer-Kissling a critique et prepare le manu-
scrit. Merci de tout cceur. Cette etude est dediee aux chercheurs maudits, qui prennent les chemins
de traverse au risque de s'y perdre.
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