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Resume: De la baie juste nouee jusqu'au stade de la maturite, des changements importants interviennent au niveau des tissus 
de la paroi carpellaire: hypoderme et pulpe. Les cellules de l'hypoderme ont des parois epaisses et la plupart sont des cellules 
tanniques. Elles evoluent progressivement en cellules de pulpe, c'est-a-dire en cellules qui deviennent tres grandes et non tanniques, 
et dont les parois s'amincissent considerablement. Les faisceaux vasculaires qui, en debut d'evolution, sont situes au milieu de la 
paroi carpellaire deviennent par le grandissement de la baie des faisceaux peripheriques. Ils finissent par etre inclus dans la pulpe, et 
ne marquent done plus lalimite interne de l'hypoderme. 

Les baies millerandees grandissent tres peu et n'ont pas de pepins. Elles sont caracterisees aussi par I' absence d'individualisation 
d'une pellicule, !'absence de formation d'une pulpe typique, la repartition des tanins vacuolaires dans toute l'epaisseur de la paroi 
carpellaire et des faisceaux conducteurs qui ne grandissent pas. 

Vitis vinifera L. var. Merlot noir berries. New aspects upon hypodermis and flesh of normal and shot berries 

S u m m a r y : From the very young berry, just after ovary fertilization until the stage of maturity, major structural changes 
occur in the carpellar tissues: hypodermis and flesh (or pulp). Hypodermal cells have thick cell walls and most of them are tannin 
cells. They evolve gradually in cells of flesh, i. e., in cells which enlarge enormously and are devoid of tannins; their walls thin down 
considerably. At the beginning of evolution, vascular bundles are in the middle of carpel. During grape growth, vascular bundles 
become localized in the periphery of the berry. They finish by being included in the flesh, and therefore, they do not mark the internal 
boundary of the hypodermis. 

Shot berries fail to grow and enlarge; they are seedless berries. They are also characterized by the absence of individualization 
of grape skin, the absence of formation of a typical flesh, the presence of vacuolar tannins in the carpels and no increase of vascular 
bundles. 

K e y w o r d s : Vitis vinifera, berry, growth, structure, hypodermis, flesh, vacuolar tannins, morphology. 

Introduction 

Dans un precedent travail, nous avons decrit des 
anomalies qui peuvent survenir au cours des premiers stades 
du developpement des ovaires et des ovules et entrai'ner la 
cou1ure, c'est-a-dire empecher la formation des baies 
(FouoERE-RIFOT et BoUARD 1992). Dans l'accident connu 
sous le nom de millerandage, la nouaison se produit, mais 
hi croissance des baies est entravee (FouoERE-RrFoT et al. 
1994). Ces baies restent petites et depourvues de pepins. 
Elles sont frequentes, a Bordeaux, dans 1es grappes de 
Merlot noir et susceptibles d'entrainer une perte de pro
duction importante, ainsi qu'une modification de la com
position des mouts (RABION et al. 1986). En outre, leur 
structure presente des particularites que nous n'avons pu 
interpreter qu'apres avoir de developpement des tissus des 
baies normales et, plus particulierement, celui de 
l'hypoderme et de la pulpe. On considere generalement, a 

la suite de BONNET (1903) et VrALA et VERMOREL (1910) 
que la limite entre ces deux tissus est marquee par les 
faisceaux libero-ligneux superficiels et que l'hypoderme 
est constitue de plusieurs assises cellulaires (VIALA). 
Cependant, pour CoNSIDINE et KNox (1979), seule la 
premiere assise sous-epidermique constitue l'hypoderme, 
le reste de la paroi carpellaire constituant les mesocarpes 
externe et interne separes par un reseau de faisceaux 
vasculaires. 

Materiel et methodes 

A partir du 10 Juin etjusqu'a l'epoque des vendanges 
(25 Septembre ), des prelevements de baies sur des grappes 
de Vitis vinifera L. var. Merlot ont ete effectues 
regulierement, toutes les semaines, dans une meme parcelle 
du domaine viticole de Couhins (Centre INRA de Bor
deaux). 

Correspondance a: Prof. Dr. J. BouARD, Laboratoire des Sciences de la Vigne, Universite de Bordeaux I, Avenue des Facultes, 
F-33405 Talence cedex, France 
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Les echantillons ont ete immediatement disseques sous 
une loupe binoculaire, puis fixes par une solution 0,1 M 
de glutaraldehyde dans le tampon phosphates de Sorensen 
a pH 7 ,2, pendent 90 min a 4 °C. Apres plusieurs lavages 
dans le meme tampon, les objets ont ete postfixes par une 
solution de tetroxyde d' osmium dans le meme tampon et 
dans les memes conditions. Ils ont ensui~e ete rinces 
plusieurs fois et deshydrates par l'alcool ethylique, puis 
impregnes et inclus dans une resine epoxy (epon). Apres 
polymerisation dans une etuve a 56 °C, ils ont ete coupes a 
l'aide d'un ultramicrotome Reichert. 

Les coupes semi-fines ont ete soit colorees parle lugol 
et le bleu de toluidine, soit traitees par le test PAS qui 
permet de localiser les polysaccharides presentant des 
fonctions alcools primaires sur le cycle osidique. Ce test 
colore l'amidon et les polysaccharides parietaux tels que 
les pectines, cellulose et hemicelluloses, mais la callose 
ne peut etre mise en evidence par cette technique. Les 
tanins, du moins ceux qui subsistent apres la double fixa
tion aldehyde-osmium, sont fortement colores en bleu som
bre par le bleu de toluidine et en gris-brun par le PAS. 
Quant aux parois cellulaires, elles sont bleu clair dans le 
premier cas et rouge vif dans le deuxieme. 

Les coupes fines ont ete contrastees par le citrate de 
plomb et !'acetate d'uranyle (REYNOLDs 1963) et observees 
au Centre de Microscopie electronique de Bordeaux I 
(microscope JEOL lOOS). 

Resultats et discussion 

1 - L' h y p o d e r m e e t 1 e p a r e n c h y m e 
nterne de la paroi carpellaire juste 

a p r e s 1 a n o u a i s o n (Fig. 1 et 2): Apres la 
fecondation 1' ovaire s' arrondit et, sur une coupe trans
versale, une tres jeune baie de diametre inferieur a 2 mm 
apparait constituee d'une paroi carpellaire prolongee par 
la columelle, cloison partageant le centre de la baie en 
deux loges carpellaires biovulees. 

La paroi carpellaire est nettement formee de deux zones 
concentriques emboltees, d'egale epaisseur (ea. 150 flm 
chacune) delimitees sur coupe par un cercle de faisceaux 
vasculaires. La zone externe comprend deux tissus: 
l'epiderme et l'hypoderme. La zone la plus profonde forme 
le parenchyme interne de la paroi carpellaire (Fig. 1). 

L' epiderme ne comporte qu'une seule assise de cellules 
regulieres, isodiametriques, surmontee de la cuticule et des 
ecailles de cires epicuticulaires (BESSIS 1972); chaque 
cellule renferme quelques petites vacuoles a tanins (Fig. 1 
et 2). 

L' hypoderm e est d'abord forme d'environ 10 
assises de cellules. Ce nombre passera a environ 15 en 4 
jours. Ces cellules sont isodiametriques, Iegerement plus 
grandes que les cellules epidermiques (15 flm environ), 
jointives, sans meats, a parois rigides, polysaccharidiques 
(PAS positives). La plupart renferment une unique et im
mense vacuole tannique (Fig. 1). 

Sur les coupes observees apres la double fixation 
glutaraldehydique et osmique, les tanins sont sous forme 

Fig. 1-5: 1 - Coupe transversale dans une baie immediatement 
apres la nouaison. La paroi mesure environ 300 11m d'epaisseur 
et est partagee en deux par un cercle de faisceaux vasculaires. A 
l'exterieur, l'hypoderme est forme de cellules riches en tanins 
vacuolaires, tandis que vers l'interieur, les cellules du parenchyme 
interne possedent des tanins plus disperses. Remarquer les plages 
de cellules sans tanins (asterisques) et les macles d'oxalate de 
calcium (tetes de fleches) dans !'assise cellulaire situee sous 
l'epidern1e interne. 2- Coupe transversale dans une baie nouee 
prelevee 4 d apres celle de la Fig. 1. Comparer les deux tissus 
separes par le cercle. de faisceaux conducteurs avec ceux de la 
Fig. 1; remarquer notamment, les changements apparus au niveau 
des tanins du parenchyme interne et dans la taille des cellules. 
Des amyloplastes sont presents (fleches). 3 - Coupe transversale 
au niveau de la columelle dans une baie nouee. Les faisceaux 
vasculaires columellaires sont cernes par deux demi-manchons 
de cellules tanniques (fleches). 4 - Coupe transversale dans une 
baie en croissance. Les cellules tanniques sont concentrees en 
peripherie. Les faisceaux conducteurs sont au milieu de cellules 
de pulpe. Remarquer la localisation des amyloplastes (fleches) 
dans des plages de cellules sans tanins et dans quelques cellules 
tanniques ainsi que dans des cellules de la pulpe la plus externe. 
5 - Coupe transversale dans une baie a l'epoque de la veraison. 
Les cellules d'hypoderme les plus externes s'aplatissent et les 
tanins vacuolaires sont moins abondants que dans le stade 
precedent. L' ami don des plastes a disparu. 
+--: amyloplaste C: cuticule CT: cellule tannique E: epiderme 
Ee: epidern1e externe de la baie Ei: epiderme interne de la baie (= 
epiderme des loges carpellaires) F: faisceaux vasculaire H: 
hypoderme LC: loge carpellaire <: macle d'oxalate de calcium 
N: noyau cellulaire n: nucleole NU: nucelle 0: ovule (ou pepin) 
P: paroi cellulaire Pi: parenchyme interne de la baie *: plage de 
cellules sans tanins PL: plaste sans amidon PU: pulpe T: tono-
plaste VT: vacuole tannique ZN: zone de necrose cellulaire. 

1 - A berry in cross section, just after fruit is set. The fruit wall 
measures approximately 300 !liD thickness and is devided in two 
by a circle of vascular bundles. Under epidermis, hypodermis is 
constituted by cells which contain important vacuolar tannins, 
while more deeply, inner parenchyma cells possess more dis
persed tannins. Note: areas of cells without tannins (asterisks) 
and druses of calcium oxalate (heads of arrows) in the cellular 
layer situated under inner epidermis. 2- Cross section of a young 
berry after fruit is set. This berry was taken 4 d after that of Fig. 
1. Compare the two tissues which are separated by the circle of 
vascular bundles with those seen on Fig. 1; changes appeared in 
the tannins of the inner parenchyma and in the size of cells. 
Amyloplasts are present (arrows). 3 - Septum in cross section in 
a berry after fruit is set. Vascular bundles of the septum are sur
rounded by two half muffs of tannin cells (arrows). 4 - Cross 
section of a berry in growth. Tannin cells are concentrated in the 
periphery. Vascular bundles are in the middle of fleshy cells. 
Note: the location of amyloplasts (arrows) in areas of tanninless 
cells and in some tannin cells as well in cells of the most outer 
flesh. 5 - Cross section of a berry at the time of veraison. Most 
of the outer hypodermis cells flatten and vacuolar tannins are 
less abundant than in the preceding stage. Starch has disappeared 
from plastids. 
+--: amyloplast C: cuticle CT: tannin cell E: epidermis Ee: 
outer epidermis of the berry Ei: inner epidermis of the berry ( = in
ner epidermis of carpels) F: vascular bundle H: hypodermis LC: 
carpellar space <: druse of calcium oxalate N: cell nucleus n: 
nucleolus NU: nucellus 0: ovule (or seed or pip) P: cell wall Pi: 
inner parenchyma *: area of tanninless cell PL: starchless plastid 
PU: pulp (=flesh) T: tonoplast VT: tannin vacuole ZN: 

area of cell necrosis. 
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de granules, le plus souvent tres nombreux et tres fins, 
agglutines et enfermes dans la vacuole. La concentration 
en tanins decroit nettement de l'exterieur vers l'interieur 
de l'hypoderme (Fig. 1 et 2). D'autres cellules totalement 
depourvues de tanins sont regroupees en plages (Fig. 1 et 
2, asterisques) qui constituent un reseau irregulier et 
anastomose. 

Immediatement apres la fecondation, les cellules de 
l'hypoderme, qu'elles soient tanniques ou non tanniques, 
sont presque toutes depourvues d'amyloplastes (Fig. 1); 
1' amidon apparait en quelques jours et, lorsque la baie est 
nouee, la plupart des cellules de l'hypoderme, avec ou sans 
tanins, renferment des amyloplastes PAS positifs (Fig. 2, 
fleches). 

Fig. 6-9: 6 - Coupe transversale dans une baie a I' epoque de la 
veraison. L'opposition entre les cellules de l'hypoderme et celles 
de la pulpe est tres nette. La couche d'hypoderme devient de 
plus en plus mince; les cellules s'aplatissent dans le sens tangen
tiel tandis que les cellules les plus profondes evoluent en cellules 
de pulpe; les faisceaux vasculaires sont dans la pulpe. 7 - Coupe 
transversale dans une baie a maturite. Les cellules de l'hypoderme 
poursuivent leur aplatissement et renferment de moins en moins 
de tanins vacuolaires. Il subsiste des plages de cellules sans tanins 
(asterisques). 8 - Coupe transversale dans une baie millerandee 
a I' epoque de la veraison. Remarquer: I' epaisseur modeste de la 
paroi carpellaire comparee a celle de la baie juste nouee de la 
Fig. 1 au meme grandissement; la repartition des tanins 
vacuolaires dans I' ensemble de la paroi carpellaire; I' absence 
d'une pulpe typique (deja normalement formee au meme stade: 
voir Fig. 6 au meme grandissement); les restes des ovules non 
evolues en pepins: nucelle racomi et teguments ovulaires decolles 
du nucelle et decolles entre eux (cf. FouGERE-RIFOT et al. 1993 b). 
9 - Coupe transversale dans une baie millerandee a maturite. La 
paroi carpellaire a peu grandi; les tanins vacuolaires sont presents 
dans toute 1, epaisseur de la paroi carpellaire. Il subsiste des plages 
de cellules sans tanins (asterisques); les macles d'oxalate decal
cium sont presents (tetes de fleches) mais moins nombreux que 
dans une baie normale. Des degats cellulaires sont a noter (grande 

tete de fleche).- Abreviations et symboles voir Fig. 1-5. 

6 - Cross section of a berry at the time of veraison. A clear-cut 
opposition is seen between hypodermal cells and those of the 
flesh. Hypodermal layer becomes more and more thin; cells flat
ten tangentialwise while the deepest cells evolve in fleshy cells; 
vascular bundles are located in the flesh. 7 - Mature berry in 
cross section. Hypodermal cells continue their flattening and 
contain fewer and fewer vacuolar tannins. It subsists areas of 
tanninless cells (asterisks). 8 - Cross section of a shot berry at 
the time of veraison. Note: the thinnest of the carpellar wall com
pared to that of the just set berry as seen in the Fig. 1, at the same 
magnification; the distribution of the vacuolar tannins in the 
whole carpelar wall; the absence of a typical flesh (in the ordi
nary course, the flesh is already formed: see Fig. 6, at the same 
magnification); the remains of the ovules which are not devel
oped into seeds: stunted nucellus and ovular integuments un
stuck from nucellus and unstuck between them (cf. FouaERE
RIFOT et al. 1973 b). 9 - Cross section of a mature berry. The 
carpellar wall has grown little; vacuolar tannins are present in 
all its thickness. It subsists areas of cells without tannins (aster
isks); druses of calcium oxalate are present (arrowheads) but 
they are less numerous than in a normal berry. Cellular damages 
are to be noted (great arrowhead). - Abbreviations and symbols 

see Fig. 1-5. 
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Du cote interne, l'hypoderme se termine, sur les coupes, 
par un cercle d'environ 30 petits faisceaux con-ducteurs 
assez regulierement disposes (Fig. 1 et 2). 

L e p a r e n c h y m e i n t e r n e , occupe toute la 
partie interne de la paroi carpellaire, situee a l'interieur du 
cercle des faisceaux conducteurs; il est constitue de cellules 
sans amyloplastes et dont les parois et I' agencement 
ressemblent a ceux de l'hypoderme. Ses cellules soot 
nettement plus pauvres en tanins vacuolaires que celles de 
l'hypoderme, et les tanins se presentent sous forme de gros 
granules de plus en plus gros avec le temps (Comparer les 
Fig. 1 et 2). 

La derniere assise cellulaire (epiderme interne ou 
epiderme des loges carpellaires) est formee de cellules 
plates, non tanniques, a cuticule epaisse. Des macles en 
oursin d'oxalate de calcium caracterisent les cellules de 
l'assise sous-epidennique (Fig. 1 et 2, tetes de fleches). 

La paroi carpellaire grandit tres vite: en 4 jours, son 
epaisseur passe de 300 (Fig. 1) a 500 Jlm (Fig. 2). 

Le parenchyme interne de la paroi carpellaire se 
poursuit dans la columelle (Fig. 3). Cette derniere, com
posee de deux demi-cloisons qui s'affrontent (grande tete 
de fleche) dans l'axe de la jeune baie au niveau d'un 
complexe de faisceaux conducteurs, a la meme organisa
tion cellulaire que le parenchyme interne; elle est formee 
de cellule jointives, sans amyloplastes, pauvres en tanins, 
sauf dans l'axe de la baie oil des cellules tanniques soot 
rassemblees en deux demi-manchons autour des faisceaux 
conducteurs columellaires. 

Les deux loges carpellaires contiennent chacune deux 
ovules dont !'insertion est situee a la base des loges et la 
vascularisation assuree par un faisceau funiculaire derive 
des faisceaux conducteurs columellaires. A ce stade du 
developpement, la baie ne comporte generalement plus 
qu'un ou deux ovules sains fecondes aptes a evoluer en 
pepins, les autres soot en cours de degenerescence plus ou 
moins avancee (BouARD 1978; FouGERE-RIFOT et BouARD 
1992; FouGERE-RIFOT et al. 1993 a). 

A u t o t a I , la paroi carpellaire de la baie juste 
nouee comprend deux tissus concentriques nettement 
separes par une trentaine de faisceaux vasculaires. Les 
tanins soot rassembles dans les tissus les plus externes, 
epiderme et surtout hypoderme. La region la plus interne 
de la paroi ainsi que la columelle soot des parenchymes 
nettement plus pauvres en tanins. 

2 - L' h y p o d e r m e e t I a p u I p e p e n
dant la phase de croissance de la 
b a i e (Fig 4): La phase de croissance s'etend de la 
nouaison a la veraison, c'est-a-dire environ du 15 Juin au 
15 Aout. La croissance de la baie est tn!s rapide: le diametre 
de lajeune baie passe progressivement de 1 ou 2 mm apres 
la nouaison a, parfois, 14 mm au debut de la veraison. 
Cette croissance s' accompagne de bouleversements 
internes decelables a l'echelle cellulaire et de transforma
tions plus specta-culaires, notarnment la formation d'une 
pulpe emballant les faisceaux conducteurs. 

La parois carpellaire accentue sa differenciation; les 
phenomenes les plus importants concernent l'hypoderme. 

L' hypoderm e devient une strate de 15-20 cellules 
legerement aplaties dans le sens tangentiel, plus grandes 
que les cellules epidermiques ( environ 50 a 100 Jlm de 
long), jointives, sans meats, a parois epaissies et rigides. 
Les tanins vacuolaires soot a I' etat soit de granules tres 
nombreux et tres fins (Fig. 12), soit de granules beaucoup 
plus gros (Fig. 13). Comme pour le stade precedent, la 
teneur en tanins decroit de I' exterieur de la baie vers la 
zone des faisceaux vasculaires (Fig. 4). 

Alors que le nombre de cellules separant I' epiderme 
externe du cercle de faisceaux conducteurs augmente 
legerement et que la taille des cellules augmente con
siderablement, le nombre de cellules tanniques ne cesse 
de diminuer et passe de 12 a 15 apres la nouaison a 6 ou 8 
en fin de croissance. 

Comme pour le stade precedent, il existe des plages 
de cellules sans tanins mais, seules les cellules les plus 
profondes contiennent encore des amyloplastes, les plus 
proches de I' epiderme en etant depourvues (Fig. 4). 

La double origine des cellules de 
la pulpe et les transformations de 
c e 11 u I e s d' hypoderm e en c e 11 u I e s de 
p u I p e : Les asises les plus internes de l'hypoderme 
evoluent lentement: les parois cellulaires s' amincissent, 
deviennent souples mais restent polysaccharidiques: les 
cellules perdent progressivement les attributs carac
teristiques des cellules d'hypoderme, c'est-a-dire des parois 
epaisses et des vacuoles tanniques dans la plupart des 
cellules, pour ressembler de plus en plus a celles de la 
pulpe qui se constitue a partir du parenchyme interne. De 
ce fait, les faisceaux conducteurs ne constituent plus la 
limite interne de l'hypoderme, mais soot integres dans un 
tissu dont les cellules deviennent pendant la croissance de 
la baie des cellules de pulpe. Pres des faisceaux, des 
amyloplastes (PAS positifs) soot encore presents essen
tiellement dans les cellules sans tanins (Fig. 4, fleches). 
Pour differents auteurs, amidon et tanins ne soot pas 
compatibles dans une me me cellule (SoRAUER 1915; 
MouscH 1921; DEBRAUX 1951), cependent, dans les stades 
jeunes de la baie et jusqu'a la fin de sa croissance, cette 
"incompatibilite" ne parait pas etre une regie absolue 
(Fig. 4). 

Le pare n chyme interne, situe a l'interieur 
du cercle des faisceaux vasculaires, evolue en pulpe. Le 
nombre des cellules augmente. La pulpe devient un tissu 
compose de grandes cellules (100 a 200 Jlm), largement 
vacuolisees, sans tanins et depourvues d'amyloplastes, aux 
parois remarquablement fines et souples. A proximite des 
loges carpellaires, les cellules atteignent 300 ou 400 jlm. 
L'epiderme interne s'aplatit et est toujours souligne par 
les cellules a macle d'oxalate de calcium de I' assise sous
epidermique. 

A u t o t a I , durant la phase de croissance de la baie 
de Merlot, i1 se produit un grandissement de la baie du en 
grande partie au grandissement cellulaire et pour une part 
plus modeste a la multiplication cellulaire. Les points 
essentiels soot la reduction du nombre des cellules 
tanniques et surtout la formation d'une pulpe aux depens 
des couches profondes de l'hypoderme et du parenchyme 
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Fig. 10-15: 10- Coupe transversale dans une baie rnillerandee a 
l'epoque de la maturite. Remarquer la presence d'importantes 
zones de necroses cellulaires entrainant des tassements tissulaires. 
Des plages de cellules sans tanins (asterisques) sont toujours 
presentes ainsi que les macles d'oxalate de calcium (tetes de 
fleches). 11 -Coupe transversale dans une baie a developpement 
normal a l'epoque de la veraison. Zone de passage progressif 
des caracteres de cellules d'hypoderme a ceux de cellules de 
pulpe: les parois cellulaires sont de plus en plus minces et les 
tanins vacuolaires de plus en plus fins jusqu' a finir par disparaitre. 
12 et 13 - Microscopie Electronique a Transmission (MET). 
Coupes transversales dans une baie en phase de croissance. Les 
cellules de l'hypoderme ont d'enormes vacuoles tanniques 
d'aspect tres different d'une cellule a l'autre. Les parois cellu
laires sont particulierement epaisses. 14 - MET. Coupe trans
versale dans une baie proche de la maturite. Secteur de cellule 
epidermique dont les tanins forment d' enormes agregats au sein 
des vacuoles. Les parois cellulaires sont tres epaisses. 15 - MET. 
Coupe transversale dans une baie proche de la maturite. Certaines 
cellules ont une charge tannique tres importante; les tanins 
vacuolaires presentent des aspects differents d'une cellule a 
l'autre. Les cellules sont encore vivantes (membranes nucleaires 
apparentes) mais presentent des signes de vieillissement ( cyto
plasme sombre et organites parfois difficiles a identi-

fier). - Abreviations et symboles voir Fig. 1-5. 

10 - Cross section of a shot berry at the time of maturity. Note: 
the presence of a great number of necrosis cells which entail 
crushing of tissues. Areas of cells without tannins (asterisks) are 
always present as well as druses of calcium oxalate (arrowheads). 
11 - Cross section of a berry which has a normal development at 
the time of the veraison. Area where the cells possess hypoder-

interne de la paroi carpellaire; de ce fait, les faisceaux 
conducteurs finissent par etre situes dans la pulpe. A partir 
de ce stade, il parait possible de definir cytologiquement 
la pellicule d'une baie comme constituee par les tissus les 
plus externes formes de cellules aux parois epaisses (epi
derme et restes d'hypoderme) par opposition aux cellules 
de pulpe aux parois devenues fines. 

3- L'hypoderme et la pulpe a 
1' e p o q u e de 1 a vera i s on (Fig. 5 et 6): Apres 
le 15 Aout, la croissance de la baie est presque terminee et 
les raisins acquierent progressivement leur couleur. 

Les evolutions amor~ees pendant les semaines de 
croissance vont s'accentuer pendant la veraison. Le fait le 
plus remarquable est la regression progressive des tanins 
vacuolaires des cellules les plus externes de la baie et la 
diminution de l'irtlportance de l'hypoderme par rapport a 
la taille de la baie. Ainsi, le rapport entre 1' epaisseur de 
l'hypoderme et l'epaisseur totale de la baie passe environ 
de 118 a l'epoque de la nouaison a 11100 en fin de veraison. 

L' h y p o d e r m e est soumis a deux regressions 
concomitantes qui se conjuguent et concourent a reduire 
1' epaisseur de ce tissu; d'une part, les assises les plus 
externes subissent un aplatissement tangentiel de plus en 
plus marque (Fig. 6) et d' autre part, la charge tannique de 
chaque cellule de l'hypoderme baisse; la teneur en tanins 
devient tres faible, voire nulle dans certaines cellules en 
fm de veraison. 11 en resulte une reduction du nombre des 
cellules tanniques (Fig. 5). 

Par ailleurs, les parois cellulaires s'amenuisent gra
duellement. Cet amincissement progresse de 1' interieur vers 
l'exterieur de la strate hypodermique, et, a l'echelle de 
chaque cellule, l'amincissement progresse dans le meme 
sens. Ainsi, les disparites de la paroi qui existent sur le 
pourtour d'une cellule situee a la limite de l'hypoderme et 
de la pulpe sont remarquables: la paroi situee du cote interne 
de la baie est nettement plus fine que celle du cote externe 
et les parois laterales ont des epaisseurs intermediaires (Fig. 
11 et 6). La nature et les rearrangements des constituants 
parietaux au cours de 1' evolution du pericarpe des baies de 
raisin ont ete analyses par CoNsiDINE et KNox (1979) et 
RAJAEI (1987). 

Ainsi, graduellement, les cellules de l'hypoderme 
accentuent leurs transformations; elles perdent une tres 

mal cell characters which become progressively fleshy cell char
acters: cell walls become thinner and thinner and vacuolar tannins 
thinner and thinner until they finish by disappearing. 12 and 13 -
Transmission Electron Microscopy (TEM). Cross section of a 
berry in phase of growth. Hypodermal cells have huge tannin 
vacuoles; these vacuoles have very different aspects from one 
cell to one another. Cellular walls are particularly thick. 14 -
TEM. Cross section of a berry near maturity. Sector of epider
mal cell whose tannins form huge aggregates inside vacuoles. 
Cellular walls are very thick. 15 - TEM. Cross section of a berry 
near maturity. Some cells have a large quantify of tannins; 
vacuolar tannins present different aspects frome one cell to one 
another. Cells are alive again (apparent nuclear membranes) but 
show signs of aging (cytoplasm is dark and cell organelles are 
sometimes very difficult to know.). -Abbreviations and symbols 

see Fig. 1-5. 
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grande partie des polysaccharides parietaux ainsi que la 
plupart des tanins vacuolaires et deviennent des cellules 
de pulpe. En outre, les amyloplastes sont de plus en plus 
rares. 

L a p u I p e est constituee de grandes cellules 
(certaines depassent 400 !lm), agencees enjeu de patience, 
aux parois minces et souples, depourvues de tanins et 
d'amyloplastes. Les faisceaux vasculaires, de plus en plus 
enfonces au sein de la pulpe, ne servent plus de limite a 
l'hypoderme ou a la pellicule. A l'epoque de la veraison, 
la pulpe est le resultat de I' evolution de deux tissus: les 
cellules du parenchyme interne de la paroi carpellaire et 
les cellules de l'hypoderme profond qui se sont trans
formees. Ces phenomenes deja amorces pendant la 
croissance ne font que s' amplifier. 

A u t o t a I , le changement de couleur de la baie 
s' accompagne de la perte de plus en plus importante des 
tanins vacuolaires, ou plus exactement de leur transforma
tion en anthocyanes, et de la preeminence de la pulpe au 
detriment de l'hypoderme. 

4 - L' h y p o d e r m e e t I a p u I p e p e n
dant la periode de maturation et a 
mat u r i t e (Fig. 7): Pendant la maturation des baies, les 
transformations amorcees pendant leur croissance ne font 
que s'intensifier. 

L' h y p o d e r m e : Les cellules les plus externes de 
la baie, celles de l'epiderme et des premieres assises de 
l'hypoderme poursuivent et accentuent leur aplatissement 
(Fig. 7). Ainsi, la pellicule reduite a l'epiderme et a 
l'hypoderme est devenue tres mince (ea. 100 a 150 !lm). 
L'epaisseur de cette couche ne cesse de diminuer et n'est 
plus que de 4 ou 5 cellules a maturite. De plus, les vacuoles 
a tanins changent d'aspect: les granules deviennent plus 
gros et moins nombreux, formant parfois un agregat mas
sif (Fig. 7, fleches et Fig. 14). La charge tannique de 
certaines cellules baisse regulierement et, a maturite, les 
vacuoles ne contiennent plus que quelques gros granules 
de tanins tandis que quelques autres conservent une teneur 
tannique importante (Fig. 15). Cependant, i1 subsiste des 
plages sans tanins (Fig. 7, asterisques). Les cellules 
d'hypoderme qui persistentjusqu'a la maturite conservent 
les caracteres propres a ce tissu en particulier, I' epaisseur 
appreciable des parois. La nature et I' epaisseur de ces parois 
sont identiques a celles d'un collenchyme selon CONSIDINE 
et KNOX (1979). 

L a p u I p e : La baie acheve sa croissance et atteint 
15 a 17 mm a maturite complete. Les cellules de pulpe 
continuent de grandir. Leurs parois s' arnincissent encore; 
elles sont souples et de plus en plus pauvres en poly
saccharides. Les faisceaux conducteurs ont une section plus 
importante que dans les stades precedents, mais leur nombre 
reste constant. 

A u t o t a I , la teneur en tanins vacuolaires de 
I' ensemble de la baie a encore diminue et la pellicule n'a 
plus qu'une importance relative tres faible par rapport a la 
taille d'une baie a developpement normal. La pellicule est 
formee par l'epiderme (ou epicarpe du fruit) et par 
l'hypoderme qui subsiste, c' est-a-dire la partie la plus 

externe et tres mince du fruit, tandis que la pulpe constitue 
la plus grande partie de la baie. Ainsi, la paroi carpellaire 
devenue le pericarpe est essentiellement formee par la 
pulpe. Un ou deux ovules seulement ont evolue en pepins. 

5- Les particularites des baies 
m i 11 e r a n d e e s (Fig. 8, 9 et 10): La croissance des 
baies est tres modeste. Selon les cas, leur taille passe de 1 
ou 2 mm a 3 ou 4, parfois 5, a l'epoque de la maturite 
contre 15 a 17 mm pour une baie a developpement nor
mal. Aucun pepin viable ne se developpe mais on trouve 
les restes rabougris et desseches des ovules. La paroi 
carpellaire ou pericarpe presente un certain nombre de 
particularites ou d'anomalies concernant: 

L'hypoderme, les cellules a tanins 
et 1' absence de p u I p e: Les anomalies les plus 
marquantes du developpement concernent l'accroissement 
du nombre des cellules renfermant des tanins et I' absence 
de formation d'une pulpe: de la nouaison a la veraison, les 
cellules de l'hypoderme interne, a proximite des faisceaux 
vasculaires, ne perdent pas leur faible charge tannique, mais 
au contraire, de nombreuses cellules acquierent des tanins 
vacuolaires (Fig. 8). De plus, les cellules situees a l'interieur 
du cercle des faisceaux conducteurs ne se transforment pas 
en cellules de pulpe, mais a !'inverse, progressivement, 
elles deviennent identiques aux cellules de l'hypoderme: 
leur teneur en tanins augmente lentement et, a maturite, la 
plupart des cellules de la paroi carpellaire possedent des 
tanins (Fig. 9). Cependent, la teneur en tanins des cellules 
internes reste plus faible; la charge tannique des cellules 
decroit regulierement de l'exterieur vers l'epiderme des 
loges carpellaires. Comme dans des baies normales, il 
subsiste des plages de cellules non tanniques (Fig. 9, 
asterisques). 

Les faisceaux vasculaires per~ 
p h e r i q u e s : Comme dans un developpement normal, 
ea. 30 faisceaux conducteurs formes tres tot, avant la 
nouaison, assurent la vascularisation peripherique de la 
baie; ces faisceaux demeurent peu differencies, restent 
petits et comparables a ceux du stade nouaison. 

L e s p a r o i s c e 11 u I a i r e s : Aucun changement 
marquant n'apparait dans l'epaisseur, la structure ou la 
composition des parois cellulaires au cours du developpe
ment de la baie; les parois restent identiques et comparables 
a celles d'un ovaire immediatement apres la fecondation. 
De ce fait, il n' est pas possible de delimiter la pellicule et 
la pulpe, ni par la nature des parois cellulaires, ni par la 
teneur en tanins vacuolaires, ni par la situation des faisceaux 
conducteurs. 

La morphologie et 1' agencement c e I
I u I a i r e s : La morphologie generale des cellules reste la 
me me; aucun grandissement cellulaire significatif n' a lieu; 
aucun aplatissement tangentiel ne se produit. De ce fait, 
l'epaisseur de la paroi carpellaire d'une baie millerandee 
a l'epoque de la veraison est comparable acelle d'un ovaire 
immediatement apres la fecondation (Comparer les Fig. 1 
et 8). Le nombre des cellules est Iegerement plus faible. A 
titre d'exemple, dans une baie millerandee, le nombre de 
cellules situees entre I' epiderme externe et les faisceaux 
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conducteurs et comptees le long d'un rayon passe de 12 a 
15 au stade nouaison a 9 ou 10 a la veraison, et me me 
parfois, a 5 ou 9 cellules seulement a la maturite. En fait, 
cette reduction est, peut-etre, le resultat de necroses 
cellulaires tres localisees qui entra1nent des zones de 
tasserrient cellulaire dans les parois carpellaires (Fig. 10). 
La destruction des enclaves vacuolaires, avec ou sans 
tanins, engendre la lyse cellulaire et des necroses tissulaires 
plus ou moins importantes. FELKER et al. (1984) signalent 
des localisations extra-vacuolaires de tanins dans les 
cellules de la chalaze de certains mutants d' Hordeum 
entra}nant la degenerescence cellulaire et un arret des 
apports de seve, ce qui a des consequences sur la taille des 
grains d'orge. 

L e s 1 o g e s c a r p e 11 a i r e s : Comme dans les 
baies a developpement normal, les loges sont delimitees 
par un epiderme d'aspect sain, souligne par l'assise de 
cellules a macle d'oxalate de calcium du cote de la paroi 
carpellaire et normalement sans oxalate du cote de la 
columelle (Fig. 8 et 9, tetes de fleches). Dans les baies 
millerandees, aucun ovule ne se transforme en pepin, et, 
au fil des semaines, les ovules se dessechent et se rabou
grissent; la plupart apparaissent vides: les teguments 
ovulaires sont necroses et le nucelle reduit a quelques 
cellules racornies (Fig. 8). 

A u t o t a 1 , les baies millerandees ne sont pas 
simplement remarquables par leur taille reduite et 1' absence 
de pepins, (les restes raccornis des quatre ovules subsist
ent), mais aussi, par I' absence d'une pulpe aux caracteres 
cytologiques bien definis (grandes cellules aux parois 
minces et souples, vacuoles immenses et sans tanins), par 
1' absence de pellicule typique, par la repartition des cellules 
a tanins vacuolaires dans tous les tissus de la baie 
millerandee avec une concentration plus forte en peripherie 
et, par la presence de faisceaux conducteurs qui restent de 
petite taille entra1nant une reduction sensible des debits de 
seve dans la baie. 

Conclusions 

Les methodes utilisees dans ce travail ne permettent 
pas de suivre les transformations biochimiques et le devenir 
des tanins vacuolaires; les pigments anthocyaniques ne 
peuvent appara1tre sur les coupes apres les fixateurs utilises. 
Selon MosKowrTz et HRAZDINA (1981), la couleur des baies 
parvenues a maturite est due a la presence exclusive de 
tres fortes concentrations d'anthocyanes vacuolaires dans 
les premieres assises cellulaires du fruit oil les vacuoles 
ont un pH particulierement acide (2,7 environ), mais la 
presence et les effets d'autres constituants vacuolaires sont 
discutes. 

Les transformations de l'hypoderme debutent pendant 
la croissance de la baie a developpement normal; pro
gressivement, les cellules de l'hypoderme profond se 
tnetamorphosent en cellules de pulpe. De ce fait, les 
faisceaux vasculaires situes en bordure de l'hypoderme, 
au stade nouaison, deviennent des faisceaux de pulpe pen-
9ant la croissance du fruit, et l'origine de la pulpe appara1t 
double (hypoderme profond denature et parenchyme interne 
dilate). 

A !'inverse, les baies millerandees acquierent des tanins 
dans pratiquement toutes les cellules de la paroi carpellaire: 
il ne se forme done pas une pellicule et une pulpe. Cet 
accident morphologique appara1t, entre autres, comme la 
traduction d'un accident physiologique du metabolisme 
cellulaire des tanins. 

Il est interessant de noter et de comparer l'impact de 
la teneur en tanins vacuolaires dans les deux grands acci
dents du developpement que subissent les gynecees des 
fleurs de vigne. Dans les baies millerandees, un exces de 
tanins vacuolaires affecte tous les tissus des baies alors 
que, a !'inverse, un deficit net et precoce est un indicateur 
de la coulure (FouGERE-RrFoT et al. 1993 bet c). 
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