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CYTOTAXONOMIE DE LA FLORE
FRANCILIENNE

Nous avons publié deux tomes pour décrire la flore francilienne (JAUZEIN & NAWROT, 2011 et 2013) ; le premier
basé sur des fiches décrivant les 1 600 espéces, permettant une approche par comparaison a des photos de chacune
d’entre elles ; le second stucturé autour d’une clé de détermination illustrée par des dessins. Deux tomes s’adressant
a deux publics ; malgré le caractére ludique de la détermination d’une plante, I’accés au deuxiéme tome nécessite
un effort conséquent d’assimilation du vocabulaire botanique. Seul un public déja averti, et sans doute passionné,
peut y trouver matiére a se perfectionner. Mais ce tome distille déja des remarques plus scientifiques aptes a susciter
des recherches, et ouvre des voies pour inciter les plus motivés a perfectionner la connaissance taxonomique de
notre flore. Cependant, il n’y a rien de révolutionnaire dans cette « Flore d’fle-de-France » qui se veut avant tout
plus compléte, plus efficace et plus moderne que les documents jusqu’alors disponibles. En conséquence, nous
avons souhaité franchir une étape supplémentaire, en faisant un pas vers la cytotaxonomie dans le cadre de ce
troisieme opus concernant la flore d’Tle-de-France. .

JAUZEIN P. & NAWROT O., Flore d’Ile-de-France I. Ed. QUAE, 970 p., 2011 | JAUZEIN P. & NAWROT O., Flore d’Ile-de-France Il : clés de

détermination, taxonomie, statuts. Ed. QUAE, 608 p., 2013.
La cytotaxonomie est une discipline qui utilise toutes les données cytologiques (issues de 1’étude des cellules) pour la résolution de problémes
de classification des organismes, tout en essayant de préciser les connaissances sur les taxons : description de leur biodiversité et recherche de
leurs origines.

Elle recouvre un panel de techniques concernant, en particulier, les chromosomes : depuis un simple comptage, jusqu’a une cartographie
génomique tres précise. Nous centrerons nos propos sur le seul domaine accessible au non-spécialiste — que nous nommerons « cytotaxonomie
appliquée » - restreint au simple comptage des chromosomes. Ces comptages ne sont possibles qu’a des phases de condensation : blocage
nécessaire en métaphase de la division des cellules.

Depuis déja longtemps, nous nous sommes intéressé a la cytotaxonomie, comme outil important de diagnostic.
Certains arguerons que ce domaine tient plus de la recherche fondamentale que de la botanique appliquée. Or, nous
sommes arrivé a une double conclusion en essayant d’approfondir ce sujet. D’une part nous constatons avec
désespérance les vastes lacunes qui caractérisent la connaissance floristique francaise. D’autre part, il nous semble
urgent de jeter des passerelles sur I’abime qui s’élargit entre appliqué et fondamental. Force est de constater que la
limite a glissé, et que la cytotaxonomie telle que nous la présentons ici fait maintenant partie de 1’approche de
terrain. En France, ce domaine s’avére largement dépassé avant méme d’avoir existé !

Dans nos commentaires, méme si nous nous permettons quelques digressions vers la génétique évolutive, nous
restons ancré dans une approche pragmatique. Grace au perfectionnement des matériels optiques et des procédés de
fixation, I’opération de comptage des chromosomes est devenue accessible a tout amateur possédant un microscope
optique, au moins chez les végétaux possédant un petit nombre de gros chromosomes.

Dans la suite de cet ouvrage, nous nous efforcerons de décrire, dans une premiéere phase, les différents processus
responsables de 1’évolution rapide des nombres de chromosomes. Nous avons essay¢ de trouver un compromis entre
précision des termes utilisés, et richesse ésotérique du vocabulaire scientifique spécialisé.

Une fois acquise cette étape indispensable de compréhension terminologique, le lecteur peut accéder a la liste
commentée de tous les taxons d’ile-de-France. Diverses publications internationales proposent des listes de
nombres ; elles n’ont que peu d’intérét sorties de leur contexte évolutif. Nous espérons que ces données permettront
aux botanistes franciliens, non seulement de mieux comprendre la flore régionale, mais aussi de réaliser a quel point
ces recherches en sont a leurs prémices.

Ces commentaires permettent en tout cas de détailler la composante génétique indispensable a la résolution des
niveaux taxonomiques, et donc d’étayer les options prises dans notre flore pour délimiter espéces et sous-especes.
L’obligation de prendre un grand recul, pour percevoir les taxons dans 1’ensemble de leur aire et pour essayer
d’homogénéiser 1’approche quel que soit le groupe de végétaux, conduit a rester modeste dans 1’ambition de
classification des organismes vivants ; nombreux sont les taxons ambigus qui illustrent la continuité de 1’évolution,
et qui rendent un peu dérisoire 1’obstination de certains spécialistes dés qu’elle se déconnecte d’une approche
pratique.

Dans une deuxiéme partie, nous avons extrait de cette liste exhaustive les cas particuliers encore mal résolus, pour
inciter les botanistes a étudier en priorité ces quelques sujets concernant la flore francilienne.






Geéneralités : déefinitions des
phénomenes induisant une variabilité
des nombres de chromosomes



Avertissement

Un probleme récurrent est la grande variabilité des acceptions des
principaux termes utilisés dans les publications de différents
auteurs. Chacun a sa propre définition ; nous ne dérogerons pas a
la régle, car I'important est de s’entendre sur une définition valable
au moins dans le cadre de cette publication.

Dans la suite du texte, X représente le nombre de base virtuel d’un
taxon issu d’un raisonnement, et n le nombre effectivement compté
sur les gametes.

Convention

La lettre x, qui correspond donc au nombre haploide originel
(théorique !) d’un groupe donné, subit fréquemment une évolution
marquée par des étapes dérivées que nous nommerons x’, x”’...
Ces changements marquants découlent souvent d’une duplication ;
nous avons cependant utilisé x> pour des exemples de dysploidie,
chaque fois que le nombre sert de base a une diversification
majeure.

Polyploidie

On parle de polyploidisation dés qu’il y a duplication
de I’ensemble du génome (WGD = whole genome
duplication des anglosaxons). Ce phénoméne, trés
fréquent chez les plantes, aboutit a une augmentation

brutale du nombre de chromosomes.
Le niveau de ploidie indique le nombre de fois ou une telle
duplication a eu lieu ; pour désigner ce niveau on utilise un préfixe
numérique. Ainsi, chez une espéce ayant des gametes a n
chromosomes, les cellules somatiques on un niveau diploide (2n) ;
une duplication conduit a des cellules tétraploides (4n); une
nouvelle duplication permet d’atteindre un niveau octoploide
(8n)...
FAwceTT J.A. & VaN DE Peer Y., Trends Evolutionnary Biol.
2(e3) : 16-21, 2010 | SoLTis P.S. & SoLTis D.E., Annual
Review Plant Biol. 60 : 561-588, 2009 | SoLTis P.S. & SoLTis
D.E., Polyploidy and Genome Evolution — Ed. Springer : 415
p., 2012 | WenpEeL J.F., Plant Molecular Biol. 42 : 225-249,
2000.

La généralisation de ce phénoméne dans le monde
végétal s’explique par son efficacité dans la
spéciation. En effet, 1’apparition d’une nouvelle
espéce par hybridation reste rare, & moins d’une
rapide modification climatique qui isolerait les
populations hybridogenes. Sinon, la difficulté vient
d’un équilibre délicat entre la nécessité de barriéres
génétiques faibles pour permettre 1’hybridation et
garder une certaine fertilité, et la nécessité de
barriéres suffisamment nettes pour permettre un
isolement des parents. Le gain de compétitivité
présenté par certains hybrides (hétérosis) peut jouer
un réle important en éliminant localement les parents.
Une spéciation au méme niveau de ploidie
(homoploide) nécessite donc des conditions tres

particulieres, et souvent beaucoup de temps.
GRross B.L. & RieseGerG L.H., J. Heredity 96(3) : 241-252,
2005.

Par contre, s’il y a doublement du nombre de
chromosomes de I’hybride, celui-ci bénéficie
automatiquement et donc instantanément d’un
isolement génétique (stérilité des rétrocroisements
triploides) et d’un avantage compétitif assuré par
I’hétérosis (complémentarité des génomes).

ENDOPOLYPLOIDIE

Sur un individu donné, une polyploidie peut toucher
diverses cellules, générant une variabilité du nombre
suivant le tissu analysé. Cette endopolyploidie
s’observe particuliérement sur des tissus spécialisés
qui contiennent parfois un mélange de cellules de
ploidie différente (mixoploidie). Cette
endopolyploidie touche plus particuliérement les
espéces diploides ; il faut y voir un avantage dans
I’efficience cellulaire, stimulée par la polyploidie.
Une telle multiplication des chromosomes peut
apporter une compensation localement nécessaire au
bon fonctionnement des cellules. Elle semble plus
fréquente chez les especes a petits génomes. La
fréquence du phénomene varie considérablement
suivant les familles botaniques : répandu chez les
Amaranthacées ou les Cruciféeres..., rare chez les
Labiées ou les Renonculacées... Dans de rares cas
(Orchidacées), I’endoréplication peut ne concerner
qu’une partie du génome.

BrRowN s. & al., in GRunwALD D. & al., Cycle cellulaire et

cytométrie en flux — Ed. Lavoisier : 282 p., 2010.

Nous n’allons pas énumérer tous les cas, trop
nombreux, mais simplement donner quelques
exemples illustrant la diversité de ces phénoménes
chez les plantes.

Des cellules tétraploides se forment souvent en
périphérie de I’apex racinaire. Ainsi, chez Acer
platanoides elles abondent dans une zone de
divisions cellulaires appelée péribleme ; a environ 1
mm de I’apex, une cellule sur deux est tétraploide.
Sur un individu accidentellement triploide (gaméte
non réduit), le péribléme possede des cellules

hexaploides.
MEURMAN O., Hereditas 18 : 145-172, 1933.

On observe chez Arabidopsis des cellules tétraploides
au niveau du pavement des épidermes et de la
pilosité dérivee ; par contre, les cellules de garde des
stomates restent diploides. Les cellules bulliformes
des graminées, cellules spécialisées placées sur la
face supérieure des limbes au fond des espaces
internervaires, montrent une forte polyploidie. Chez
les ray-grass, tous diploides, on y observe aucune
cellule diploide, mais des cellules 4x-8x et parfois

16x.
GRIFFITHS P.D. & al., New Phytologist 128 : 339-345, 1994.

Les cellules polyploides sont fréquentes dans les
cotylédons. Les cotylédons charnus  des

Légumineuses peuvent présenter jusqu’a 128x.
MarciNIAK K., Acta Societatis Bot. Poloniae 60(3-4) : 273-
284, 1991.

Certaines excroissances portées par des fruits et des
graines contiennent  des  cellules  hautement
polyploides : caroncules ou élaiosomes adaptées a
un transport par les fourmis (myrmécophilie : voir
Scilla bifolia).

L’exemple le plus spectaculaire concerne les tissus
de mise en réserve de la tomate chez laquelle les



cellules sont visibles a 1’ceil nu (environ 1mm) ; elles
possedent souvent un génome multiplié par 16 (32x),
et peuvent aller jusqu’a environ 256x ! Mais les
records s’observent dans les cellules de 1’albumen,
avec 1536x notés chez la feve (neuf cycles de
duplication successifs). Ces tissus de réserve peuvent
développer une cellule embryonnaire atteignant une

ploidie de 24576x chez Arum maculatum.
ErsricH P., Osterreichische Bot. Zeitschrift 112 : 197-262,
1965 | NaGL W., Canadian J. Bot. 70 : 1997-2004, 1992 |
SWIERCZYNSKA J. & al., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot.
47(1) : 123-127, 2005.

Les nodosités des Légumineuses présentent une forte
endoréplication. Elles hébergent des colonies de
bactéries fixatrices d’azote ; le plus étonnant est le
phénoméne d’induction de 1’endoréplication sur les
bactéries elles-mémes, soumises a une différenciation

endogene.
VAN DE VELDE W. & al., Science 327 : 1122-1126, 2010.

Polyploidie somatique

Théoriquement des individus polyploides pourraient
naitre a partir de telles cellules endopolyploides.
Expérimentalement, les chercheurs ont effectivement
régénéré, a partir de méristemes, des plantes
tétraploides. Mais la confirmation de cette voie dans
la nature semble exceptionnelle; a rechercher
cependant chez les plantes vivaces présentant une
série polyploide. On obtient alors des populations
autopolyploides strictes dont la faible variabilité ne
permet pas d’assurer un avenir durable (voir

paragraphe « Séries euploides » p. 13).

Incidence sur les comptages

Cette endopolyploidie ne perturbe en rien le nombre
fondamental (nombre de chromosomes transmis de
génération en génération par une majorité des
gameétes) caractéristique de chaque taxon ; il s’agit
simplement de garder une grande prudence dans
I’analyse cytologique. Deux zones privilégiées
permettent de trouver le nombre fondamental en
limitant le risque d’erreurs: soit les anthéres
immatures ou les grains de pollen en formation
possedent le nombre gamétique (n), soit les
méristemes des apex racinaires pour Vvérifier le
nombre somatique (2n). Dans les deux cas, il faut
veiller a compter plusieurs cellules pour éviter les
polyploidies accidentelles (gamétes non réduits) ou
fonctionnelles (cellules différenciées de la racine). En
cas de doute, il vaut mieux confirmer un nombre
somatique par le nombre gamétique. Dans la suite,
nous éliminerons autant que possible les cas
d’endopolyploidie, et privilégierons le nombre
somatique fondamental 2n, méme si les auteurs n’ont
étudié que les nombres gamétiques.

10

PALEOPOLYPLOIDIE

Au cours de I’évolution des végétaux, les
phénomeénes de duplication se sont répétés, chaque
fois compensés par des phénomeénes de réduction du
nombre de chromosomes. Les remaniements
chromosomiques qui suivent souvent une étape de
duplication finissent par masquer a terme le
doublement du nombre. Cependant, les méthodes
modernes d’analyse du génome permettent, grace a
des séquences particulierement conservées, de
retrouver ces événements, méme s’ils sont trés
anciens. Ainsi, il semblerait que la plupart des phases
de diversification des grandes familles botaniques ont
pour moteur une duplication particulierement
efficace, conférant au taxon bénéficiaire un avantage
sélectif déterminant (sans doute dans des conditions
environnementales difficiles). En remontant dans le
temps, on reléve des traces de duplication a la base
des dicotylédones, des monocotylédones, et des
plantes a fleurs... Une terminologie diachronique a
été proposée pour tenir compte de I’age des
duplications. La paléopolyploidie concerne, au sens
strict, les duplications trés anciennes; ce terme
s’applique le plus souvent au niveau des familles (ou
a un niveau supra-familial). La mésopolyploidie
correspond a des duplications plus récentes et déja
plus faciles a repérer ; s’applique surtout au niveau
des genres et sous-genres. La néopolyploidie
concerne les duplications tres récentes et évidentes :
touche surtout les especes et la variabilité
infraspécifique. Nous simplifierons en regroupant
sous le terme de paléopolyploidie toutes les
duplications situées a la base d’unités taxonomiques
supraspeécifiques, suffisamment anciennes pour que
les ancétres concernés par le doublement soient
éteints, ou trés modifiés par 1’évolution des espéces.
Geénétiquement parlant, le génome dupliqué a déja
subi suffisamment de remaniements (dysploidie,
diploidisation) pour masquer partiellement le
doublement.

Dans les Salicacées, les deux genres franciliens sont basés sur
x’=19. L’analyse des génomes suggere une paléopolyploidie. Or,
d’aprés I’arbre phylogénétique, cette famille dériverait des
Flacourtiacées, au point qu’un regroupement est envisagé. Or, dans
le genre Flacourtia existent des especes a 2n=22-20-18. Au sens
large, la famille aurait donc un nombre de base de x=11, a partir
duquel une paléotétraploidie associée a une dysploidie conduisent

au nombre de base de I’ancétre commun aux genres Populus et
Salix.

Il résulte de ces considérations phylogénétiques que
toutes les plantes sont polyploides, ce qui remet en
cause la notion méme de diploide. Dans la pratique,
méme si nous signalons dans la suite les cas probables
de paléopolyploidie (parfois trés ambigus), nous ne
raisonnerons  généralement que sur la
néopolyploidie ; c’est-a-dire sur des duplications
récentes, faciles & mettre en évidence par simple
comptage, ayant entrainé une variabilité du nombre &
I’intérieur d’un genre ou d’une espéce. Un taxon
diploide peut donc se définir par un nombre de
chromosomes gamétique inférieur ou égal au nombre



de base du groupe auquel il appartient ; ce nombre de
base caractérisera en général un genre.

DETERMINATION DU NOMBRE
DE BASE Xx

Dans la mesure ou 1’évolution se poursuit en continu,
empilant  successivement  les  chromosomes
dupliqués, la notion de nombre de base a une
composante arbitraire. Il n’est pas évident que fixer
une date pour séparer paléo- et néo- suffise a
consolider la composante scientifique de cet exercice
de détermination de X ; la vitesse d’évolution varie
trop entre les groupes de végétaux. A partir du
moment ou les comptages ont été plus performants et
plus nombreux (nous avons fixé 1950 ci-aprés),
certains auteurs (par exemple LOVE) ont suggéré de
prendre pour nombre de base le plus petit commun
multiple entre les nombres trouvés chez les
différentes espéces d’'un méme genre. Cette méthode
a abouti a la désignation de nombres de base tres bas.
Une telle méthodologie ne tient pas compte de la
phylogénie, car elle est totalement faussée par les
phénomeénes de dysploidie descendante (voir
paragraphe « Dysploidie » p. 17). Nous pensons que,
comme pour la définition des taxons, I’arbre
phylogénétique doit étre respecté, et que le nombre
de base d’un genre doit étre le nombre de
chromosomes de I’espéce qui a donné naissance a ce
genre. Or, souvent, I’espéce en question n’existe plus.
Son nombre ne pourra étre approché qu’en comparant
les taxons les plus ancestraux, en espérant que
certains aient pu préserver, avec leurs caracteres plus
archaiques, le nombre originel. Cette autre approche
aboutit souvent a des nombres nettement plus élevés.
Prenons I’exemple des consoudes (Symphytum). S. officinale est
sans conteste basée sur x=12. Or, environ le tiers des especes de ce
genre suit effectivement une série basée sur 12 : 2n=24 diploide a
2n=120 décaploide. Cependant, si I’on augmente le panel
d’especes, les nombres se diversifient : n=12-16-18-20-24-30-32-
36-40-42-48-60... Deux séries se télescopent : celle basée sur 12
ou 6 (n=12-18-24-30-36-42-48-60), et une apparemment basée sur
16 ou 8 (n=16-24-32-40-48) ; les deux montrent des incohérences.
Dans la premiere série, les nombres correspondant aux niveaux 3x-
5X-7x s’expliquent souvent par des hybridations, mais
caractérisent cependant des especes stables, ce qui incite a choisir
6 comme nombre de base. Certains autres nombres originaux
correspondent sans doute a une origine hybride : n=20 provient de
16 x 24 (voir a S. officinale), mais semble stabilisé chez S.
peregrinum a 2n=40. Dans la deuxiéme série, le niveau diploide
2n=16 n’existe pas : il aurait pu disparaitre ! Il reste a résoudre la
fagon dont on passe d’une série a 1’autre par des phénomenes de
dysploidie, sachant que les nombres 24 et 48 sont communs aux
deux séries. Nous ne pouvons conclure dans ce cas complexe, car
il est indispensable de faire appel a I’arbre phylogénétique, aux
caryotypes et a des méthodes d’analyse des génomes plus
fondamentales. Sur un plan pratique, nous adopterons la position
sage des auteurs ci-dessous de choisir x=12 comme nombre de
base, car, méme si ce nombre est secondaire, il convient pour une
majorité d’espéces du genre qui en ont certainement dérive.
GADELLA W.J. & KLIPHUIS E., Proc. Roy. Neth. Acad. Sci.,
Amsterdam, Ser. C, 81(2): 162-172,1978 | GRAU J.,
Mitteilungen Bot. Staatss. Miinchen 9 : 177-194, 1971.

Un autre probleme fondamental obscurcit cette
estimation : celui des variations trés rapides des
nombres de chromosomes. Les phases de forte
diversification font souvent suite a une duplication.
D’une part, cette duplication ne touche pas forcément
I’espéce-souche (du groupe monophylétique), mais a
pu s’opérer un peu plus tard au sein du groupe
ancestral. D’autre part, suite a une duplication, les
restructurations chromosomiques peuvent modifier

trés vite le nombre.

Si ’on prend I’exemple des Cruciféres ; le genre le plus proche de
la souche serait le genre Aethionema, le seul a avoir précedé la
duplication responsable de la diversification de cette grande
famille. Une dysploidie descendante trés brutale a ensuite eu lieu.
En théorie, le nombre de base de la famille pourrait s’approcher du
nombre de base du genre Aethionema, toutes les autres Cruciféres
étant alors polyploides. Dans la pratique, il vaut mieux proposer un
nombre de base dérivé (x°), plus élevé, pour I’ensemble des genres
sauf Aethionema. Cependant, la rapidité des phénomeénes de
dysploidie dans cette famille rend cette détermination incertaine. ..
On constate le méme phénomene chez les Légumineuses ou la
majorité des tribus archaiques ont pour nombre de base x’=14,
certainement paléotétraploide. Or le genre Cercis posséde 2n=14,
et pourrait alors correspondre au seul génome réellement diploide
de la famille, et donc au seul genre ayant échappé aux duplications.

Certains auteurs ont proposé des logiciels d’analyse
de ces bouleversements complexes et rapides,
laissant aux ordinateurs le soin de proposer
« objectivement » un nombre de base. Mais les
connaissances génétiques sont trés insuffisantes, ainsi
que la compréhension des multiples facteurs
intervenant dans cettte évolution et de leur
hiérarchisation. La base scientifique est beaucoup
trop fragmentaire ; I’imprévisibilité des
restructurations, souvent dictées par le hasard,
conduit a un fort risque d’erreur qui ne peut étre
atténué que par le raisonnement de spécialistes.
L’ordre des Alismatales, et plus précisément la famille des
Aracées, ont fait I’objet d’études particuliérement complétes. Peu
de familles ont bénéficié d’analyses aussi abouties. Les auteurs ci-
dessous montrent bien qu’a partir d’un ancétre basé sur x=9 ou x=8
(nombre retenu par le logiciel développé par les auteurs pour les
Alismatacées : voir a cette famille pour privilégier x=7 qui nous
parait plus vraisemblable sur la base des caryotypes), s’est produite
une duplication a x’=18-16 a I’origine de la diversification des
Aracées. Une dysploidie a x’=15 a sans doute touché I’ancétre de
la famille ; le nombre x’=15 peut donc raisonnablement étre choisi
comme nombre de base. Mais les auteurs reconnaissent la
difficulté d’interprétation des données supra-génériques. Des
méthodes de fluorescence (FISH) viennent en appui pour tenter de
comprendre certaines restructurations. En particulier, rien ne
permet aujourd’hui d’expliquer le nombre x’’=20 de la sous-
famille des Lemnoidées (lentilles d’eau): peut-étre un cycle
duplication/dysploidies propre a cette branche ? Méme si cette
étude laisse de nombreuses questions, elle montre vers quoi il
faudrait aller, en alimentant ces logiciels avec des données de plus
en plus précises.

CUSIMANO N. & al., Annals Bot. 109 : 681-692, 2012 | SOusA

A. & RENNER S.S., Bot. J. Linnean Soc. 177 : 15-26, 2015.

En conséquence, méme si nous avons suggéré des
nombres de base pour les familles, cette notion de
nombre de base a du mal a se justifier a un niveau
supragénérique. Un jour peut-étre, les données
concernant la composition des génomes seront-elles
suffisantes pour préciser 1’évolution des nombres
dans chaque famille... Nous sommes donc de I’avis
que le nombre de base d’une famille n’a qu’une
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valeur anecdotique ; trop de variations ont été subies
depuis la date de diversification des familles (souvent
au cours du crétacé : ordre de grandeur d’une centaine
de millions d’années) pour certifier le nombre de base
ancestral. Mais méme au niveau des genres, les cas

ambigus ne manquent pas.

La famille des Labiées fait partie des plus diversifiées et donc des
plus difficiles a comprendre au niveau de I’évolution de ses
nombres chromosomiques. Un nombre ancestral de x = 8-9 a sans
doute existé mais sans qu’il soit possible de le situer par rapport a
la souche. Un nombre dupliqué de 17 serait possible, en commun
avec les Verbénacées ; mais on peut aussi penser a une répétition
de phénomeénes de duplication sur chacun des phyllums de la
famille. Il n’est pas non plus impossible que se soient succédés
plusieurs cycles duplication-dysploidie ? La méme question se
pose ainsi pour la plupart des genres de la famille. Les
germandrées, par exemple (proches de la souche de la famille), ont
pour la plupart des nombres basés sur x=17. Mais une étude de
phylogénie moléculaire a montré qu’un petit groupe d’especes
pouvait représenter un ensemble diploide ancestral basé sur x=8 ;
toutes les autres germandrées seraient alors polyploides ! Dans un
tel genre, ’analyse du niveau de ploidie a ainsi plus de sens quand
on raisonne sur chacun des grands phylums infragénériques en leur
attribuant un nombre dérivé : 16 et 13 pour les espéces régionales.
Sur un genre plus spécialisé de la famille, les thyms, on retrouve
une méme interrogation. Beaucoup de thyms ont un nombre basé
sur x=14, nombre qui suggere une polyploidie dérivée de x=7.
Cependant, les espéces les plus ancestrales auraient x=15. Les
serpollets a x=14 sont donc plus vraisemblablement dérivés de
x=15 par dysploidie (ensuite suivie de 13, puis 12). Dans ce cas, la
paléopolyploidie pourrait s’avérer nettement plus ancienne et
englober d’autres genres.

AUTOPOLYPLOIDIE

Le cas le plus simple est le doublement du génome
d’un taxon donné, appelé autopolyploidie. Ce
doublement s’obtient trés aisément; une premicre
illustration étant I’endopolyploidie (voir paragraphe
« Endopolyploidie » p.  9).  Artificiellement,
différentes techniques permettent de doubler les
génomes, et de générer des individus polyploides : la
plus classique consiste a traiter une culture de cellules
par une solution de colchicine. Mais un simple séjour
a haute température (de 1’ordre de 40°C) permet
d’obtenir des embryons polyploides. Les chercheurs
en amélioration des plantes ont  testé
I’autopolyploidie chez la plupart des espéces
cultivées. Elle permet souvent d’augmenter la
biomasse végétative, souvent au détriment de la
production de semences. La commercialisation de
cultivars polyploides concerne donc les especes
cultivées pour leurs parties végétatives : plantes
fourragéres, mache... Dans la nature, cette auto-
duplication se produit avec la méme facilité. Aprés
avoir écarté ’endopolyploidie, si fréquente, qu’en
est-il du doublement du nombre fondamental d’un

taxon ?
BARKER M.S. & al., New Phytologist 210 : 391-398, 2016.

Avantages et inconvéenients
Cowmal L., Genetics 6 : 836-846, 2005.

On peut citer comme avantages majeurs :
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- I’augmentation de biomasse

- ’amélioration de la capacité de multiplication
végétative

- parfois la perte de Iautoincompatibilité,
permettant alors une autofécondation

- une meilleure capacité de réparation des
mutations (mutations délétéres masquées par la
redondance des génes)...

Les deux premiers criteres conférent aux taxons

polyploides un accroissement de leur compétitivité.
Chez I’Avoine élevée (Arrhenatherum elatius), les populations
diploides originelles se localisent étroitement a des pentes
rocailleuses supraméditerranéennes, ou elles ont presque partout
été supplantées par les tétraploides. A partir de ces populations
tétraploides, deux types de populations ont colonisé les plaines
tempérées, ¢élargissant considérablement I’aire de I’espéce. Elles
correspondent a deux stratégies évolutives ; dans un premier temps
des populations prairiales ont valorisé leur potentiel compétitif vis
a vis des autres graminées de prairies de fauche (Arrhénathéraies),
dans un second temps des populations se sont adaptées aux milieux
perturbés grace a la tubérisation des entre-nceuds de la base des
tiges (plateau de tallage) qui rehausse fortement les capacités de
multiplication végétative.
Chez Centaurea stoebe, existent en France deux types de
populations : des populations diploides (correspondant a « C.
maculosa Lam. ») a cycle bisannuel, a larges rosettes de premiére
année et a gros capitules, et des populations tétraploides introduites
(type de I’espéce) pérennantes, plus élancées, a feuilles et capitules
plus petits. Ces derniéres présentent une capacité d’expansion
nettement plus grande, au point de devenir invasives en Amérique
du Nord. Le niveau tétraploide confére donc a cette plante une
meilleure capacité végétative, au détriment d’une reproduction
sexuée plus faible. Mais les tétraploides ont surtout une
compétitivité globale qui leur permet de supporter la présence
d’autres végétaux, et de s’installer dans des milieux de friches et
de talus rudéralisés non accessibles aux diploides : ces milieux
souvent issus de déprise anthropique facilitent, par leur fréquence,
la migration de Centaurea stoebe. Par contre, les taxons diploides
restent confinés a des milieux tres ouverts, généralement sans
végétation (sables ou rochers), isolant de petites populations
soumises a une évolution endémique. Attention cependant a ne pas
subordonner ces changements au seul doublement du nombre de
chromosomes : se reporter au paragraphe « Allopolyploidie » p.
13, car des études plus fines pourraient mettre en évidence une
allopolyploidie !

HeNeErY M.L. & al., J. Ecology 98 : 800-813, 2010.

Par contre, un des inconvénients majeurs de
I’autopolyploidie s’observe lors des divisions
cellulaires : les chromosomes homologues ont
tendance a se reconnaitre et donc a s’agglomérer lors
des divisions cellulaires pour former ce que ’on
appelle des multivalents. lls perturbent la fluidité du
processus de division, et diminuent ’efficience de la
reproduction sexuée. Ce frein a une incidence
suffisante pour provoquer une réaction sélective.
Déja il semble qu’existe souvent un systeme de
régulation des divisions limitant la formation de
multivalents ; en effet, le nombre de multivalents
observés, méme sur des polyploides expérimentaux,
est souvent inférieur au nombre théorique attendu.
Mais au-dela, s’institue un processus de
diploidisation progressive : des restructurations
chromosomiques  permettent d’augmenter la
proportion de bivalents, et d’effacer a terme le
handicap représenté par 1’autopolyploidie.

Davies A. & al., Chromosoma 99 : 289-295, 1990 | SoLTIs

D.E. & al., Taxon 56(1) : 13-30, 2007.



Les Ptéridophytes constituent un exemple remarquable. Les préles
(genre Equisetum) possedent toutes 2n=216 chromosomes.
L’¢tude des divisions cellulaires ne met en évidence que des
bivalents : ces espéces fonctionnent donc comme des diploides. Or,
le nombre de chromosomes de base est certainement trés inférieur ;
I’ancétre commun de ces préles devait donc étre multi-ploide.
L’ancienneté de cette famille explique que la diploidisation ait
réussi a masquer les duplications successives. Cette multiplication
du génome a pu permettre une survie de ces plantes archaiques face
a la concurrence sévere des plantes a fleurs. Dans la famille des
Ophioglossacées, le nombre de base du genre Ophioglossum serait
x=60, mais peut étre porté a x=120 pour les espéces francaises ; or
le nombre originel supposé de ce groupe devrait correspondre a
Xx=15! Les especes frangaises dérivent donc d’un ancétre commun
paléo-octoploide, parfaitement diploidisé. Chez Ophioglossum
vulgatum, existe en plus une polyploidie infraspécifique, avec des
populations possédant de 2n=240 (« diploides ») a 2n= environ
1020 chromosomes !

Cas particulier des centromeres

delocalisés

Dans quelques genres, les généticiens ont observe des
chromosomes sans centromére visible, et participant
a des divisions cellulaires trés originales. Cette
délocalisation des centroméres facilite la fission ou la
soudure entre chromosomes, le phénoméne pouvant
toucher tout le génome. Des termes particuliers ont
ainsi été proposés : agmatoploidie quand il y a
doublement du nombre de chromosomes par
scissions (pour une méme quantit¢ d’ADN),
symploidie quand il y a soudure des chromosomes.
Mais en fait ce phénoméne ne concerne que tres
rarement ’ensemble du génome (voir le genre
Luzula), et n’intervient généralement que de facon
partielle. Aussi n’est-il pas utile de maintenir cette
terminologie ; nous avons cependant utilisé
ponctuellement ces termes pour attirer 1’attention sur
ce cas particulier, mais ils peuvent trés bien étre
inclus dans les notions d’ancuploidie ou de
dysploidie.

Bacic T. & al., Taxon 56(1) : 129-136, 2007.

Séries euploides

L’autopolyploidie conduit le plus souvent a la
création de populations tétraploides qui, suivant leur
compétitivité, peuvent rester accidentelles ou au
contraire s’imposer localement jusqu’a parfois
supprimer le parent diploide. Une situation fréquente
résulte de cette dynamique : le cytotype (ensemble
des individus d’une espéce ayant un méme nombre de
chromosomes) tétraploide étend son aire de
répartition grace a ses capacités nouvelles, et relegue
le cytotype diploide a une aire restreinte originelle
voire relictuelle. Les taxonomistes utilisent trop
aisément 1’argument d’isolement génétique des
tétraploides pour proposer des sous-especes, alors
qu’il y a un simple doublement du génome sans autre
processus de spéciation. N’oublions pas la facilité
avec laquelle ce doublement peut étre obtenu

artificiellement.

Dans la famille des Aspléniacées, trois especes franciliennes
illustrent bien ce schéma classique ; seules des populations
tétraploides existent dans notre région. Chez A. ceterach, les

diploides s’étendent de I’Italie a la Turquie ; chez A. ruta-muraria,
quelques populations diploides persistent dans le Sud-Est de la
France, ressemblant strictement & des individus juvéniles du
tétraploide ; enfin, chez A. septentrionale, il faut aller au-dela de
I’Europe jusqu’au Pakistan pour trouver les diploides.

Il arrive que ce phénomene se répéte plusieurs fois,
donnant naissance a plusieurs cytotypes dont le
nombre de chromosomes correspond a un multiple
exact du nombre de base ; cet ensemble est appelé
série euploide (une fois éliminées les déviations
aneuploides — voir paragraphe « Aneuploidie » p. 16
— accidentelles), chaque niveau pouvant étre décrit
comme autant d’espéces, SOUS-€SPECES OU Vvariétés...
Dans la majorit¢é des cas, malgré 1’isolement
génétique si souvent mis en exergue, ces cytotypes ne
méritent méme pas une différenciation taxonomique.
Le niveau variétal nous semble le plus approprié si un
cytotype acquiert une différenciation morphologique
suffisante — pour assurer sa détermination — doublée
d’une différenciation écologique ! Dans une série
euploide, chaque multiple du nombre de base
correspond & un niveau de ploidie, aussi appelé
valence chromosomique. Chaque niveau de valence
est exprimé en fonction du nombre de stocks de base :
taxon triploide = 3x — tétraploide = 4x — pentaploide
= 5X...

De nombreuses plantes vivaces possédent ainsi une série euploide,
entretenue par multiplication végeétative. A titre d’exemple, on peut
citer le Roseau commun (Phragmites australis) dont les
populations peuvent présenter les nombres suivants de
chromosomes : 2n=(24)-36-48-72-96-120-144 basés sur x=12, ce
qui correspond a une série atteignant le niveau dodécaploide ! Le
succes de ces cytotypes varie considérablement ; deux d’entre eux
dominent en France : le cytotype octoploide (2n=96) répandu dans
le Midi, et surtout le cytotype tétraploide (2n=48), sans doute le
seul présent en lle-de-France. Malgré ces différences de
répartition, les criteres morphologiques ne suffisent pas a
caractériser des taxons infraspécifiques pertinents.

ALLOPOLYPLOIDIE

Il y a obligatoirement un continuum entre auto- et
allopolyploidie. Les phénoménes conduisant a la
duplication restent trés proches dans les deux cas : un
événement de fécondation-hybridation associé a un
doublement. Le processus peut sans doute s’opérer
dans les deux sens : d’abord hybridation suivie d’une
duplication résultant de la division anormale de
cellules de I’hybride ; ou d’abord doublement dans le
cas de l’intervention de gameétes non réduits. La
différence entre auto- et allo- traduit simplement la
distance génétique entre les deux parents. On parle
ainsi  d’autopolyploidie quand les parents
appartiennent a un méme complexe plus ou moins
interfertile. On distingue 1’allopolyploidie quand les
parents sont nettement différenciés et génétiquement
isolés : sous-espéces ou espéces. Une terminologie
que nous éluderons permet de désigner les cas
litigieux intermédiaires : polyploidie segmentaire...

BARKER M.S. & al., New Phytologist 210 : 391-398, 2016 |
RAMSEY J. & ScHEMSKE D.W., Annual Review Ecol. Syst. 29 :
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467-501, 1998 | SoLTis D.E. & al., New Phytologist 161 : 173-
191, 2003.

Avantages et inconvénients
Cowmai L., Genetics 6 : 836-846, 2005.

En plus des avantages signalés pour les
autopolyploides, s’ajoute I’¢largissement du spectre
écologique. De plus, ’allopolyploidie supprime plus
ou moins I’inconvénient majeur de 1’autopolyploidie
consistant en la formation de multivalents. Les
nombreux avantages s’expriment d’autant plus que
les parents sont éloignés :

- plus les parents sont éloignés et plus
I’allopolyploide fonctionne comme un diploide,
avec formation exclusive de bivalents lors des
divisions cellulaires

- plus les parents sont éloignés et plus les
fonctionnalités des génomes sont
complémentaires ; on peut traduire cette
constatation par une meilleure gestion de
I’hétérozygotie

- plus les parents sont éloignés et plus instables
sont les hybrides, avec augmentation des
divisions cellulaires anormales, et donc des
possibilités d’apparition de cellules dupliquées.

Le degré d’¢éloignement des parents est ainsi source
de dynamisme. Ces avantages indéniables conférent
au nouveau taxon une potentialité évolutive
considérable. On peut ainsi supposer que toutes les
paléopolyploidies ayant précédé la diversification des
grandes familles sont des allopolyploidies. Chez les
plantes cultivées, le constat permet d’évacuer tous les
arguments qui contestent cet avantage sélectif dans
diverses publications scientifiques; les cultures
allopolyploides sont les seules qui fournissent de
nouveaux cultivars & potentialités nettement
supérieures : 1’évolution des rendements potentiels
entre les blés en est un exemple criant, depuis
I’épeautre diploide, en passant par le Blé dur
tétraploide, pour arriver au Blé tendre hexaploide et
ses 100 quintaux par hectare !

Quant aux inconvénients, ils résident peut-étre dans
I’incompatibilité de certains génomes éloignés. On
peut parler d’une dérégulation du fonctionnement
cellulaire, nécessitant une période d’adaptation, alors
que ce fonctionnement a bénéficié, chez les parents,
d’une longue sélection aboutissant a son
optimisation. Parmi les nombreux essais tentés en
permanence dans les populations végétales sauvages,
beaucoup avortent sans doute, pour ne retenir que de
rares combinaisons viables et parfois efficaces.
Certains taxons allopolyploides n’ont pas la chance
de bénéficier d’une bonne complémentarité, et ne
peuvent alors assurer une réelle expansion.

Les lamiers annuels comprennent trois especes diploides
parentales : deux ont un trés large spectre édapho-climatique, L.
amplexicaule et L. purpureum, la troisieme gardant une aire tres

méditerranéenne, L. bifidum. Dans tous les cas, les taxons
allopolyploides issus de ces espéces n’acquierent pas de
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potentialités suffisantes pour supplanter les parents. Ainsi, L.
molucellifolium, formé a partir des deux especes les plus
ubiquistes, L. amplexicaule et L. purpureum, reste-t-il confiné a
I’Europe du Nord. A partir du couple bifidum/purpureum, s’est
diversifié un ensemble de tétraploides constituant le complexe
encore méconnu de L. hybridum; ce complexe illustre bien
’origine parfois (pour ne pas dire souvent) polyphylétique des
taxons allotétraploides. Le taxon linnéen classique (L. hybridum)
pourrait déja s’avérer polyphylétique car plusieurs variétés y ont
été décrites, toutes plus proches du parent purpureum. Mais
d’autres taxons de ce complexe se différencient nettement par un
port plus robuste et un casque fortement émarginé, plus proches
donc du parent bifidum : « L. cyrneum » localisé en Corse, et « L.
gevorense » localisé en Espagne. L’historique de ces taxons
permettra de préciser leur niveau taxonomique ; mais il ne faut pas
donner a ces entités des rangs trop élevés, d’une part a cause de
leurs génomes identiques, d’autre part pour éviter la prolifération
de microtaxons chez tous les allopolyploides. En Tle-de-France, L.
hybridum reste bien moins fréquent que les deux autres lamiers
annuels et se cantonne a des sols décalcifiés ou siliceux, en
particulier sur argiles a meuliére.

Au contraire, certains taxons allopolyploides
dominent leurs géniteurs, au point éventuellement de
les éliminer. La plupart des exemples sélectionnés par
I’évolution et faisant partic de la flore banale
montrent bien ce dynamisme issu de la

complémentarité des potentialités parentales.

Un des exemples les plus spectaculaires est fourni par une des
espéces les plus communes de la flore : Trifolium repens. Dans
I’état actuel des connaissances, cette espece serait issue de deux
parents diploides actuellement tres séparés : T. occidentale, présent
uniquement sur des pelouses aérohalines du littoral atlantique, et
T. pallescens des pelouses alpines sur substrats siliceux. Tout aussi
remarquable est Poa annua subsp. annua, taxon allotétraploide
associant les génomes de la subsp. exilis (= P. infirma), taxon
diploide sub-médit.-atlantique a cycle printanier fugace, et de la
subsp. supina (= P. supina), écologiquement trés éloignée car
taxon diploide des pelouses alpines humides. Un autre trio peut
compléter ce tableau : le complexe de thérophytes nitrophiles de
Stellaria media. La sous-espece type serait issue de ’hybridation
entre la subsp. neglecta, plante rudérale sub-méditerranéenne
affectionnant les taillis riverains dans le nord de son aire, et la
subsp. pallida, plante de milieux perturbés en expansion grace a
I’eutrophisation généralisée. Comme pour les paturins cités ci-
dessus, il s’agit d’une des rares espéces végétales apte a produire
plusieurs générations dans 1’année. Terminons par une autre
banalité : Sonchus oleraceus. Le montage hypothétique est
confirmé par les nombres : 2n=32, issu de la somme entre 2n=18
de S. asper et 2n=14 de S. tenerrimus. Les deux parents pourraient
avoir une origine littorale ; cependant, S. asper a développé des
écotypes a cycle court trés répandus car indifférents au sol et a la
saison. Un des parents possede donc déja une trés large répartition.

Il faut bien reconnaitre que la plupart des cas
d’allopolyploidie gardent une origine secréte,
souvent sujette a caution ; peu d’auteurs ont réussi a
vérifier, par des croisements et le déclenchement
artificiel de duplications, quels candidats pourraient
le mieux expliquer la synthése du taxon. Un énorme
travail reste donc a faire pour confirmer les diverses
hypothéses avancées dans notre bilan raisonné.



Diploidie

Si I’on donne une définition trop étroite du terme, on
aboutit a deux extrémes. D une part, il est quasiment
prouvé que I’ensemble des plantes a fleurs a subi une
duplication originelle du nombre de chromosomes ;
ces plantes sont alors toutes polyploides. Ces
phénoménes de duplication se sont répétés lors de
I’évolution des végétaux, rendant trés complexe
I’évolution du nombre de chromosomes. On peut
ainsi concevoir qu’il n’existe aucune plante diploide !
A Tinverse, certains généticiens adoptent une
définition  fonctionnelle ; sont diploides les
organismes chez lesquels la méiose ne fonctionne
qu’avec des bivalents. Or, chez les plantes, un
contr6le génétique des divisions cellulaires permet
d’éviter la formation de multivalents, et a terme, un
phénoméne de diploidisation permet aux taxons
polyploides de devenir fonctionnellement diploides.
Selon cette définition, la plupart des plantes sont
diploides. Ainsi, ces auteurs préconisent d’éviter le
terme «allopolyploide » et de le remplacer par
«amphiploide ». La encore, nous préférons adopter
une terminologie raisonnablement simplifiée et
adaptée a notre approche pratique. Nous restons dans
le cadre de la néopolyploidie (on oublie la
paléopolyploidie), et nous préservons le terme
allopolyploide, trés parlant et utilisé par la plupart des
auteurs botanistes.

La seule approche pour maintenir le terme de
« diploide » consiste a se référer au nombre de base
fondateur de chaque genre ; nous verrons tout au long
de ce document la difficulté de fixer ce nombre de
base. Les plantes diploides regroupent alors toutes les
especes du genre (ou du sous-genre) possédant ce
nombre de base, ainsi que toutes les especes
possédant des nombres dérivés par dysploidie : le
plus souvent inférieurs, obtenus par dysploidie
descendante (voir ci-dessous paragraphe
« Dysploidie » p. 17).

A titre d’exemple, tous les épilobes a 2n=36 sont admis comme
diploides, alors que le nombre a certainement subi une
paléopolyploidie. Sont considérés comme polyploides ceux dont le
nombre est un multiple de 36, ce qui ne concerne que Epilobium
angustifolium.

Les cas les plus ambigus concernent les genres ayant bénéficié
d’une duplication ancienne sur une des branches de leur arbre
évolutif. D’un c6té peut persister un groupe archaique originel a
nombre de base x. De I’autre, la duplication conduit a environ 2x,
mais peut évoluer rapidement par dysploidie (2x-1; 2x-2...)
jusqu’a retrouver des especes évoluées revenant a x ! A partir de
quel niveau faut-il les considérer comme diploides ? L’exemple
des cirses illustre bien ces ambiguités (voir explications au
paragraphe « Dysploidie » p. 17). A partir d’un ancétre peut-étre
africain a x=9, s’est produite une duplication a x’=18, puis une
réduction a x’=17, puis migration en Amérique ou une dysploidie
descendante partant de 17 aboutit a x’’=9 ! On retrouve le méme
nombre aprés un cycle complet duplication / dysploidie. Qui est
diploide? La méme problématique touche certaines
Légumineuses. Si I’on part du nombre de base de la famille x’=14
(déja paléotétraploide a partir de x=7!), une dysploidie conduit a
x’=11 qui sert de nombre de base a toute une série de tribus
anciennes. Certaines tribus intermédiaires présentent des
dysploidies descendantes de 11 a 8... jusqu’a une stabilisation du

nombre de base x”’=8 par exemple chez les Galégées. Ainsi, la
plupart des astragales eurasiatiques possedent 2n=16. Mais, un
taxon tétraploide a migré en Amériques ou les espéces dérivent
donc de 2n=32 ; une dysploidie descendante s’y est produite : 15-
14-13-12-11-8, conduisant a une majorité d’especes qui retrouvent
x’”’=11 des tribus ancestrales, voire quelques espéces a x’’’=8
rejoignant ainsi les astragales les plus archaiques ! Ou sont les
diploides ? Le mot n’a de sens que si ’on adopte les nombres de
base dérivés les plus déterminants indiqués ci-dessus par x-x’-x"’-
X7,

GOLDBLATT P., in POLHILL R.M. & RAVEN P.M., Advances in

Legume Systematics : 427-463, 1981.
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Autres variations

Il existe un grand nombre de variations des nombres
de chromosomes, moins brutales que la polyploidie.
Elles ont fait I’objet d’une profusion lexicale
inaccessible au profane. Dans un objectif
pédagogique, nous reconnaissons la nécessité de
désigner par des termes scientifiques les phénomenes
les plus déterminants, mais recherchons une
simplification de la terminologie pour garder un
minimum d’accessibilit¢ du propos. Nous ne
considérerons que trois cas, reliés par des
intermédiaires, et diversement désignés dans la
littérature  suivant les  définitions  (parfois
phénétiques, parfois fonctionnelles) et suivant le
degré de simplification des auteurs. Ces trois cas
correspondent a trois niveaux d’analyse.

CHROMOSOMES B

Il est fréquent, chez les végétaux, de rencontrer des
éléments chromosomiques de petite taille (dans de
nombreux cas on pourrait parler de débris) dont le
nombre est instable au sein d’une population, et qui
en général ne participent pas a toutes les étapes des
divisions cellulaires. Ces petits morceaux ont un role
fonctionnel souvent négligeable ; preuve en est la
fertilité et la vitalité comparable des individus qui ne
les portent pas. Ils peuvent étre trés nombreux : voir
certaines Graminées, Crepis capillaris... Nous les
appellerons globalement chromosomes B (par
opposition aux chromosomes A qui constituent le
génome de base). Normalement, nous avons exclu
ces types de chromosomes des comptages, ne les
signalant que quand ils ont été source d’erreurs ou

dans les cas ou ils sont particulierement nombreux.
BaTTAGLIA E., Caryologia 17(1) : 245-299, 1964 | BOSEMARK
N.O., Hereditas 43: 236-297, 1957 | Jones R.N., New
Phytologist 131 : 411-434, 1995.

Quelques exemples de plantes pouvant posséder de nombreux
chromosomes B :

-de 0 &4 9 chromosomes B chez Centaurea scabiosa

-chez Crepis capillaris, 0 a 3 chromosomes B dans les parties
végétatives (nombre stable au niveau individuel), mais augmentant
a 2-6 pour les lignées cellulaires a ’origine des organes sexués
(alors qu’il n’y a que 3 paires de chromosomes A)

-de 0 & 11 chromosomes B chez Scorzoneroides autumnalis

-de 0 a 8 chromosomes B chez Phleum phleoides

-de 0 a8 chromosomes B chez Listera ovata, dont deux plus grands
et assez stables.

Parmi les cas intermédiaires, on peut citer les
situations ou, bien que peu stables, ces morceaux
participent aux divisions et se stabilisent alors & des
nombres pairs : cas probable des raiponces, et peut-
étre des pulicaires. Au-dela, chaque fois que des
chromosomes éventuellement surnuméraires
s’apparient normalement, et paraissent assez stables
dans la descendance, nous renvoyons au cas Ci-
dessous : aneuploidie si la variabilité n’entraine
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aucune modification notable, voire dysploidie si le

nombre total caractérise un taxon précis.
Le cas d’Euphorbia amygdaloides mériterait des Vérifications ; la
présence d’une paire de tres petits chromosomes fait hésiter entre
2n=18 + 2B ou 2n=20. Le comportement normal de cette paire lors
des divisions conduit & les considérer comme des chromosomes
normaux. Cette situation se retrouve chez les rhinanthes ; aux 7
grands chromosomes s’associent 4 petits chromosomes. La
stabilité des petits chromosomes, partagée par toutes les especes de
rhinanthes, oblige a considérer 11 chromosomes de base. Chez
Crepis sancta, le caryotype varie fortement entre les individus ; ce
polymorphisme pousse a une grande prudence dans I’utilisation
des caryotypes ! Mais existent également des individus possédant
un ou deux chromosomes surnuméraires. Les caryotypes montrent
bien que la taille de ces chromosomes correspond environ a celle
des chromosomes A ; d’autre part, ces chromosomes sont
impliqués dans les divisions cellulaires. Il ne s’agit donc pas de
chromosomes B, mais d’un phénomene de duplication d’un
chromosome A (individus trisomiques ou tétrasomiques): a
classer dans I’aneuploidie, au sens strict.

DiMITROVA D., in KAMARI G. & al., Flora Medit. 6 : 312-317,

1996.

La différence n’est pas toujours facile a faire quand
le génome présente de nombreux petits
chromosomes. Chez certaines Orchidées a caryotype
trés asymétrique, avec une grande quantité de petits
chromosomes (Cephalanthera, et  surtout
Limodorum) la taille des chromosomes A ne permet
pas de distinguer d’éventuels chromosomes B :
obligation de vérifier les appariements lors des
méioses.

ANEUPLOIDIE

Ce type de variabilité se situe plutdt au niveau
population. Le terme est utilisé de fagon tres variable
suivant les auteurs, certains 1’utilisant au sens large
pour englober ’ensemble des variations du nombre
de chromosomes vrais. A I’inverse, certains auteurs
utilisent un sens tres strict ne couvrant que les cas de
duplication ou de soudure dun ou quelques
chromosomes : cas de trisomie, tétrasomie... Nous
préférons, par défaut (faute d’avoir les données
génétiques suffisantes expliquant 1’origine de la
variation), lui attribuer une acception intermédiaire
entre ces deux extrémes. Nous parlerons donc
d’aneuploidie pour toute variation du nombre,
impliquant les vrais chromosomes, mais instable
(tout au plus stable au niveau d’une population) et ne
modifiant en rien les caractéres morphologiques ou
écologiques de 1’espéce. En général, ces nombres
voisinent un nombre euploide dominant.

Dans les cas les plus proches de la dysploidie
(paragraphe suivant), un cytotype peut se stabiliser &
I’échelle d’une région (Génistées par exemple), mais
sans modifier 1’aspect de la plante.

Les deux cytotypes diploides des amarantes pourraient
correspondre a des restructurations chromosomiques. Mais des
études chez I’espéce collective A. hybridus semblent montrer
qu’un des chromosomes s’est dupliqué, ce qui correspond mieux a
une aneuploidie. Cependant, les deux nombres 16 ou 17 se
stabilisent pour la plupart des autres espéces ; il faudrait vérifier si
’origine de 17 est toujours la méme, mais nous classons alors cette



divergence dans la dysploidie par défaut, selon la définition
adoptée au paragraphe suivant.
GREIZERSTEIN E.J. & P0OGGIO L., Cytologia 59(1) : 25-30,
1994,

Chez les molenes, il ressort de la bibliographie une variabilité
importante du nombre de chromosomes des espéces diploides :
2n=30 a 36. Méme si une bonne partie de cette variabilité peut étre
imputée a des approximations de comptage (voir au paragraphe sur
les erreurs liées a la petitesse des chromosomes), il semble acquis
qu’existe une aneuploidie chez la plupart des especes. Par contre,
le nombre dominant semble différer suivant les especes : 2n=30
pour V. blattaria ou V. nigrum, 2n=34 pour V. lychnitis et V.
phlomoides, 2n=36 pour V. densiflorum et V. thapsus... Ces écarts
entre especes peuvent-ils étre la conséquence d’une dysploidie, ou
ne sont-ils qu’une stabilisation divergente de I’aneuploidie,
établissant alors une barriere génétique entre especes: les
fréquents hybrides observés dans ce genre perdraient alors en
grande partie leur fertilité. 1l est pour I’instant impossible de
répondre, car les minuscules chromosomes ne permettent pas de
dresser des caryotypes analysables. Sur un plan pratique, on peut
temporairement adopter I’hypothése d’une dysploidie divergente a
partir de x’=16, descendante a 15 pour certaines especes, et plus
souvent ascendante a 17 puis 18 pour d’autres especes.

Un autre exemple pourrait servir de modéle, car trop peu étudié :
celui de Galium aparine. Le genre Galium présente un nombre de
base x=11. KLIPHUIS a effectué de nombreux comptages sur les
populations européennes de la subsp. aparine, et ne trouve en
Europe occidentale que le niveau hexaploide ; les nombres
s’échelonnent entre 2n=61 et 2n=66 ! La plante étant certainement
allo-hexaploide, avec trois génomes différents mais provenant sans
doute de parents tres proches, les chromosomes sont presque
homologues ; leur supplémentarité permet une perte de certains
chromosomes sans pour autant compromettre le fonctionnement de
I’individu. Cependant, on pourrait s’attendre a une prédominance
du nombre euploide 2n=66 ; pourtant, 80% des plantes ont 2n=64 :
hypohexaploides ! On peut tres bien interpréter ce nombre comme
résultant d’une simple aneuploidie, avec perte de deux
chromosomes homologues, et stabilisation a 64. 1l y a cependant
une autre explication. Un des parents est certainement la subsp.
spurium ; ce taxon diploide possede 2n=20. Au niveau diploide, le
passage de 22 a 20 c’est certainement opéré par des restructurations
chromosomiques sans perte d’information ; il s’agit donc d’une
dysploidie descendante stabilisée a x=10. Mais, si la subsp.
aparine hexaploide contient 1 ou 2 génomes dysploides, associés
a au moins un génome euploide (& 2n=22), on comprend alors que
puisse se maintenir une instabilité au niveau hexaploide.

KuipHuls  E.,  Proceedings  Koninklijke Ned. Akad.

Wetenschappen, Ser C, 83(1) : 53-64, 1980.

Si nous nous situons généralement, dans le cadre de
la cytotaxonomie appliquée, au niveau de différences
entre populations, il ne faut pas oublier que
I’aneuploidie peut concerner d’autres niveaux
d’observation qui ont volontairement été éludés dans
cet ouvrage : niveau intra-populationnel, niveau de
I’individu aneuploide par rapport aux individus
dominants, voire au niveau individuel la cellule
aneuploide. Ainsi, dans les tissus de certaines
espéces, peuvent cohabiter des cellules a nombres
variables autour du nombre normal : on parle alors
d’aneusomatie (ou endoaneuploidie).
D’AwmaTo F., Caryologia 48(2) : 85-103, 1995.

Chez les lentilles d’eau, le phénomene touche tous les niveaux
d’observation : aneuploidie populationnelle, individuelle ou
cellulaire. Ainsi, chez les individus généralement tétraploides a
2n=40 peut-on trouver des cellules hypo-4x a 2n=36-38. Chez
Ranunculus sceleratus, théoriquement tétraploide a 2n=32, un
auteur chinois a trouvé dans les apex racinaires plus de 40% de
cellules aneuploides. Ces cellules pouvaient non seulement
présenter des variations proches du nombre normal (2n=26-28-30),

mais aussi des différences de ploidie avec plus de 10% de cellules
3x, voire 2x (polyhaploidie).
Li D., Acta Agriculturae Univ. Jiangxiensis 25(1) : 117-119,
2003.

Cas particulier des centromeéres

délocalisés (voir aussi p. 13)
GUERRA M., Genetics Molecular Biol. 39 : 492-496, 2016 |
Luceno M. & GuErRrRA M., Caryologia 49(3-4) : 301-309,
1996 | MeLTERs D.P. & al., Chromosome Research 20 : 579-
593, 2012 | MoLA L.M. & PapescHI A.G., J. Basic Applied
Genet. 17(1) : 17-33, 2006.

Ce mode de division des cellules favorise I’apparition
d’aneuploides ; le nombre de chromosomes varie
ainsi autour d’un nombre euploide. Mais non
seulement ce cas semble tres rare chez les plantes,
mais I’interprétation méme de la variation change
suivant les auteurs. Ainsi, en dehors de certaines
espéces de Cuscuta ou Drosera, ce type de
chromosomes ne s’observe que chez les Joncacées
(quelques especes de luzules) et surtout chez les
Cypéracées. Ainsi, une majorité d’auteurs mettent sur
le compte des centromeéres délocalisés les oscillations
des nombres comptés chez les Carex ; s’il s’agit de
cas de ruptures ou de soudures, la quantité d’ADN
devrait rester stable (effectivement vérifié par des
chercheurs japonais). Cependant, d’autres auteurs
comme FAULKNER (voir le groupe de C. elata)
minimisent ce phénoméne en adoptant le nombre
supérieur comme valable, et en considérant que les
nombres inférieurs découlent de la formation de
trivalents ou quadrivalents & la méiose, difficiles a
repérer a cause de I’extréme petitesse des
chromosomes ; on sort alors d’un cas d’aneuploidie !
Pour le genre Carex, nous avons indiqué la gamme
des nombres observés pour chaque espéce, tout en
mettant en valeur les nombres les plus fréquents, sans
spéculer sur leur origine.

DYSPLOIDIE

Ce concept se positionne au niveau espece ou sous-
espéce. Il s’agit d’une modification du nombre,
divergente du nombre euploide, mais stable ! Elle est
le plus souvent liée a des restructurations entre
chromosomes, mais nous y incluons, la aussi par
défaut, des cas de soudures ou fragmentations a partir
du moment ou le cytotype se stabilise sur une aire
assez large, et se distingue nettement par sa
morphologie ou son écologie. En théorie, la
dysploidie se caractérisant par des restructurations
dites Robertsoniennes n’entraine aucune
modification de la quantit¢é d’ADN: comme le
passage réversible d’un chromosome métacentrique a
deux chromosomes télocentriques. Contrairement a
I’aneuploidie stricte qui se caractérise par des
duplications plus ou moins localisées ou par des
pertes de chromosomes impliquant un changement de
quantité d’ADN. Cependant, sur un plan pratique, ces
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définitions vers lesquelles il faudrait tendre sont
inapplicables faute de données précises. Nous avons
ainsi adopté une définition « appliquée » faisant
intervenir, pour distinguer ces deux notions, un
niveau différent d’observation et une stabilité des
modifications, et ne collant pas toujours a la

définition idéale énoncée ci-dessus.
JonEs K., Bot. Review 64(3) : 273-289, 1998.

Ce phénomeéne de dysploidie, absolument
fondamental, participe a 1’isolement génétique et
expliqgue de nombreux cas de spéciation. Méme si
certains cas de dysploidie ascendante semblent
documentés, ce phénomene implique le plus souvent
une réduction, parfois trés rapide (a I’échelle des
temps géologiques) du nombre de chromosomes. Ces
dysploidies descendantes interviennent presque
systématiquement aprés une duplication. Ainsi,
I’évolution la plus classique fait succéder des phases
brutales de doublement et des phases progressives de

diminution.

Si ’on reprend I’exemple des Cruciféres, une duplication est
intervenue sur une branche postérieure au genre Aethionema,
initiant la diversification des Cruciféres. Quel que soit le nombre
de base secondaire, une dysploidie descendante s’est alors produite
et a vraisemblablement abouti a un nombre hypothétique de 5. S’en
est suivi une triplication a I’origine de la diversification de la tribu
des Brassicées dont le nombre de base s’éléverait alors a 15. La
dysploidie descendante qui en résulte fournit une remarquable
série dans le genre Brassica pris au sens large : 15-14-13-12-11-
10-9...

Un phénomene comparable touche les campanules. Dans le genre
Campanula pris au sens large, le noyau principal des espéces
européennes dérive d’une duplication qui a généré le nombre de
base secondaire x’=17. Ainsi, diverses campanules ancestrales
possedent 2n=34 chromosomes (C. trachelium par exemple).
L’évolution de ce genre a suivi une dysploidie descendante tout
aussi remarquable que chez les choux : depuis x’=17 jusqu’a x’=8
(C. glomerata avec 2n=30; C. rapunculus avec 2n=20; C.
persicifolia avec 2n=16).

Dans une autre grande famille, celle des Composées, on peut citer
les crépis dont le nombre de base serait x=7. En Tle-de-France, nous
trouvons C. foetida avec 2n=10, C. setosa avec 2n=8, puis C.
capillaris avec 2n=6, nombre le plus bas pour la flore régionale.
Un autre exemple remarquable, dans cette grande famille,
concerne la tribu des Carduées. Prés de la souche, les ancétres
devaient posséder x=10-9, commun avec les liguliflores. Une
duplication a ensuite conduit a x’=18. La commence une dérive
dysploide avec x’=17 a la base des Carduinées (Onopordum,
Silybum), x’=16 puis 15 a la base des Centauréinées, x’=12 a la
base du genre Centaurea ; chacune de ces étapes correspond a une
diversification qui, dans plusieurs phylums, suit une dysploidie
descendante. Ainsi, a partir de x’=17, les cirses américains
descendent jusqu’a 9 (retour aux origines) ; chez les centaurées, a
partir de x’=12 le nombre descend a 7 !

18

Difficultes
d’interpretation

Mettons-nous dans la situation ou, aprés divers aléas
liés a la méthodologie (voir le paragraphe « sources
d’erreurs » p. 24), apparait sous 1’objectif du
microscope une cellule parfaite permettant de
compter le nombre de chromosomes sans ambiguité.
Comment interpréter ce nombre ? Isolé du contexte,
ce nombre n’a pas de sens. Il doit étre confronté aux
autres comptages effectués sur le méme taxon, puis
aux comptages signalés chez les especes voisines, et
enfin reporté sur 1’arbre phylogénétique du groupe
considéré.

LES DIFFERAENTES ORIGINES
D’UN MEME NOMBRE

Partons d’un nombre somatique 2n=16. Ce nombre
peut étre diploide si le nombre de base du groupe est
x=8, tétraploide si le nombre de base est x=4,
dysploide si le nombre de base est par exemple x=10
(nombre descendant 20-18-16).

Chez les Ombelliféres, on peut hésiter entre deux nombres de
base : 8 et 11. Curieusement, les deux genres plus archaiques que
sont Eryngium et Sanicula, trés originaux par leur inflorescence en
cyme multipare de capitules, possédent souvent x=8. Peu importe
si ce nombre est effectivement ancestral ou a dérivé de x=11 ; il est
apparu tres tot, pres de la souche de la famille, alors que x=11
correspond sans doute au nombre de base des Ombelliféres
modernes a ombelles. Beaucoup plus tard, diverses dysploidies
descendantes ont touché plusieurs branches de la famille, générant
des taxons & x=8 bien plus récents (Anthriscus, Sison, Torilis,
Turgenia: 4 exemples sans doute indépendants). Un méme
nombre 2n=16 peut donc, dans une méme famille, avoir des
origines trés diverses, avec éventuellement un retour récent a un
nombre ancestral ayant subi de multiples remaniements. Voir
également le cas spectaculaire de Campanula persicifolia cité au
paragraphe « Dysploidie » p. 17 ci-dessus : cette espéce possede
2n=16 malgré sa position tres évoluée, nombre sans doute issu
d’une dysploidie descendante depuis x=16 ou 18 !

A un niveau d’approche plus précis, pour un nombre
de base de x=4, 2n=16 peut découler d’une
autopolyploidie (doublement d’un stock), d’une
allopolyploidie (association de deux génomes &
2n=8), d’une scission d’un stock de 8 chromosomes ;
dans les deux premiers cas, la quantité d’ADN double
par rapport au diploide, dans le dernier cas, cette
guantité reste stable ! Encore plus précisément, si les
espéces voisines, voire certaines populations de la
méme espéce, possédent 2n=14, 1’écart d’une paire
de chromosomes peut s’expliquer par la scission
d’une paire (discernable grace au caryotype), ou par
le doublement d’une paire (tétrasomie). En suivant
les définitions fonctionnelles, le premier cas peut
correspondre a une dysploidie, et le second a une
aneuploidie ; mais, en adoptant les définitions
pratiques utilisées dans ce document, peut importe le
processus : c’est la stabilité de cette modification qui
importe (dysploidie quand le phénomeéne est fixé). En



général, les deux approches se rejoignent, car la
scission a plus de chances de se stabiliser qu’une
tétrasomie ; dans de rares cas, les auteurs concluent &
une tétrasomie, comme dans le genre Amaranthus
(cité dans le paragraphe « Aneuploidie » p. 16).
Des travaux trés complets effectués dans le genre Linum ont
montré que les lins a 2n=18 chromosomes, comme L. leonii,
seraient dérivés de lins a 2n=16 par duplication du chromosome
n°8. Cette conclusion a nécessité 1’observation des caryotypes,
assez bien corrélés aux groupes phylogénétiques, et la vérification
de ’emplacement de certains génes par hybridation in situ. Le Lin
cultivé dérive aussi de 2n=16, mais apres duplication de tout le
génome (allotétraploidie), suivie d’une dysploidie a 2n=30.
MURAVENKO O.V. & al., Russian J. Genetics 46(10) : 1182-
1185, 2010.

Résoudre ces problémes n’est donc pas a la portée de
I’amateur éclairé. Il faut impérativement franchir le
pas de l’interprétation du caryotype pour confirmer
Iorigine de 1’évolution d’un nombre; 1 autre
solution, encore plus fondamentale, consiste a doser
les quantités d’ADN, méthode qui n’aboutit a des
résultats que si les modifications sont récentes.

MORPHOLOGIE
DES CHROMOSOMES
ET QUANTITE D’ADN

Différentes  méthodes  permettent  d’estimer
quantitativement I’ADN d’une cellule. La plus
simple dérive d’un perfectionnement du comptage de
chromosomes ; moyennant un microscope plus
perfectionné et un logiciel d’analyse des
chromosomes, il est possible de faire un caryotype,
c’est-a-dire un schéma des différents chromosomes
lors de la méiose. La position des centroméres et la
longueur des bras des chromosomes permettent des
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comparaisons entre especes. Attention a bien
homogénéiser la méthodologie, car certaines
subtances utilisées pour condenser les chromosomes

modifient ces valeurs.
Chez les luzules, les chromosomes délocalisés permettent une
agmatopolyploidie par scission des chromosomes; 12
chromosomes longs, 24 chromosomes moyens et 48 chromosomes
courts ont la méme quantité d’ADN.

Bacic T. & al., Taxon 56(1) : 129-136, 2007.

Chez les pyroles (Ericacées), la méme configuration pourrait
expliquer I’évolution du nombre mais avec des chromosomes
normaux. Ainsi le nombre x=13 de Chimaphila et Moneses
passerait a x=19 chez Orthilia, puis x=23 chez Pyrola par scissions
car les chromosomes diminuent en taille. Chez les Coniferes, la
dysploidie ascendante du nombre de base x=12 s’explique par des
scissions, comme le montrent les caryotypes. Le nombre x=13 de
Pseudotsuga correspond a la scission d’un chromosome: 11
chromosomes  métacentriques  plus  deux chromosomes
télocentriques ! Le nombre x=22 de Pseudolarix correspond a la
scission de 10 des 12 chromosomes ! Le méme principe peut
s’appliquer aux Alismatacées. La configuration du génome
d’Alisma, caractérisé par 5 chromosomes métacentriques associés
a 2 télocentriques, suggére un nombre originel de 6 chromosomes
avec scission d’un des chromosomes. Le genre Sagittaria qui
possede 1 seul métacentrique pour 10 télocentriques dériverait
alors d’une scission de 5 des chromosomes originels. Dans le genre
Hypochaeris, la détermination du nombre de base s’avére difficile

a déterminer, les espéces ayant des nombres variables : n=3-4-5-
6! En couplant I’analyse de I’arbre phylogénétique et celle des
caryotypes, on peut montrer que les nombres 2n=6 sont dérivés de
2n=8 par dysploidie. Une majorité de porcelles possédent 2n=8,
nombre exclusif pour les espéces d’Amérique du Sud. Mais, en
Europe, pusieurs espéces montrent un caryotype presque
symeétrique (bras des chromosomes presque égaux) avec 2n=10.
Or, souvent, le degré de dissymétrie des chromosomes augmente
au fur et a mesure de I’évolution du génome. Les taxons de
porcelles a chromosomes symétriques ont donc plus de chances
d’approcher le caryotype ancestral. En suivant cette logique, le
nombre de base du genre serait x=5, suivi d’une dysploidie a x=4,
avec diversification a ce niveau, et migration postérieure en
Amérique du Sud ou les caryotypes sont les plus asymétriques.
L’arbre phylogénétique confirme cette migration plus récente : les
especes américaines semblent parentes de H. angustifolia de
I’Atlas marocain. Mais, seules des méthodes plus sophistiquées
permettent d’approcher une interprétation des restructurations
nécessaires a cette diversité de structure des chromosomes. La
méthode FISH (hybridation in situ en fluorescence), en localisant
certains genes, fait partie de ces moyens modernes d’interprétation
des restructurations.

TReMETSBERGER K. & al., Molecular Phylogenetics Evol. 35 :

102-116, 2005.

D’autres méthodes modernes permettent d’obtenir
des résultats plus précis tout en évitant la
méthodologie de comptage: en particulier la
cytométrie de flux. Cette technique a 1’avantage
d’étre utilisable sur n’importe quel morceau de
plante, et en particulier sur des échantillons
d’herbiers. Par contre, elle ne permet pas une
détermination du nombre précis de chromosomes,
mais simplement une estimtion du niveau de ploidie
par rapport & une référence standard. Ces données,
encore trés disparates, permettent en particulier de
déterminer les processus qui ont conduit a une
modification du nombre des chromosomes. Y a-t-il
eu simples restructurations sans changement de la
quantité (dysploidie), ou y a-t-il eu des duplications
locales ou des pertes de morceaux de chromosomes
(aneuploidie) ?

Chez Limodorum (Orchidacées) le grand nombre de chromosomes
fait penser a une polyploidie. Mais ce genre, dérivé des
Céphalantheres, posséde surtout un tres grand nombre de petits
chromosomes avec une quantité globale d’ADN plus faible que

chez Cephalanthera, ce qui suggére alors un phénomene de
scissions répétées.

Malheureusement, certains phénomeénes minimisent
I’intérét de ces estimations : en particulier I’évolution
rapide de la quantité chez certains végétaux,
indépendamment des processus de fusion ou fission
de chromosomes. A tel point que la cytométrie de
flux permet tout au plus de juger du niveau de ploidie
quand deux taxons se sont séparés depuis peu de
temps. L’évolution la plus rapide de cette quantité
s’observe chez les néopolyploides. Seuls des
allopolyploides tres récents (exemple des salsifis) ont
une valeur additive par rapport aux deux parents. Tres
rapidement s’effectuent des ajustements, en
particulier pour limiter la supplémentarité de certains
génes dupliqués : aprés doublement s’opére une
élimination différentielle de certaines séquences. En
conséquence, le nouvel allopolyploide acquiert une

quantité¢ d’ADN inférieure a la somme des parents.
BLanc G. & Woire K.H., The Plant Cell 16 : 1679-1691,
2004.
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Malgré un nombre de chromosomes trés stable dans la famille des
Pinacées, la quantité d’ADN varie de 1 a4 ! Cet ordre de grandeur
de variation se retrouve dans de nombreux groupes de végétaux.
La variabilité a un méme niveau de ploidie étant tres supérieure a
la différence induite par une duplication, ’interprétation des
valeurs devient trés délicate. Ainsi, chez les Graminées, deux sous-
familles ont fait I’objet d’estimations suffisantes ; on trouve, chez
les Pooidées diploides une variation de taille du génome allant de
2 a 18 picogrammes, et chez les Panicoidées une variation de 1 a 9
pg. Cette inflation correspond a divers phénomenes : prolifération
des rétrotransposons, répétition de diverses séquences... En tout
cas, son ampleur masque aisément un doublement lié¢ a une
polyploidie !
GauT B.S., New Phytologist 154 : 15-28, 2002.

Globalement, on observe une certaine stabilité
infraspécifique de la quantit¢ d’ADN, sauf chez les
espéces polymorphes qui comprennent plusieurs
sous-espéces. Les espéces phylogénétiquement
voisines ont souvent des quantités comparables. Par
contre des groupes d’espéces d’un méme genre
montrent parfois des quantités trés différentes,
souvent corrélées a I’arbre phylogénétique, mais dont
I’ampleur et le sens d’évolution ne suivent pas de
logique évolutive; d’ou une grande difficulté
d’utilisation de ces données.

Les porcelles ont fait I’objet d’études trés poussées ; 1’estimation
de la quantité d’ADN a été tentée afin de comprendre 1’évolution
de leur génome. Or, les variations sont énormes, allant d’environ 2
picogrammes (pour une espéce dysploide a n=3) a plus de 8 pg
(pour une espéce a n=5), et ceci par répétition de séquences : un
rapport de plus de 4 chez des taxons tous diploides. La
superposition a 1’arbre phylogénétique suggére que cette quantité
a évolué de fagon divergente suivant les phylums de ce genre :
parfois en diminuant, parfois en augmentant fortement. Cette
technique ne peut alors nullement résoudre le probleme posé, et en
particulier n’apporte aucun élément pour décider du nombre de
base du genre (3-4-5-6 ?).

CerBAH M. & al., Heredity 82 : 261-266, 1999.

En restant dans les Composées liguliflores, les études sur les
quantités d’ADN des Crepis débouchent sur des résultats
improbables. La seule tendance est une légere diminution globale
au niveau nucléaire, depuis les espéces vivaces ancestrales
jusqu’aux espéces annuelles plus spécialisées. Mais la corrélation
entre le volume des chromosomes et le nombre de base (variant de
7 a 3) ne marche pas; impossible d’en déduire le mode de
dysploidie. La aussi, les importants changements de quantité
d’ADN masquent totalement le sens de 1’évolution du nombre de
chromosomes.
JONES R.N. & BROWN L.M., Heredity 36(1) : 91-104, 1976.

Pour conclure sur les difficultés d’interprétation du
nombre de chromosomes et de détermination du
nombre de base, balayons un trés mauvais réflexe :
celui de privilégier la solution qui parait la plus
simple, sur la base d’un supposé déterminisme dicté
par un maximum de parcimonie : voie évolutive qui
requiert le plus petit nombre de changements
évolutifs ! Cet état d’esprit domine dans les travaux
d’écologie, et surtout de phylogénétique. Ainsi, les
arbres généalogiques sont-ils générés statistiquement
en grand nombre; ne sont retenus que ceux
présentant ce maximum de parcimonie. Or, si
I’évolution des génomes est aussi chaotique que celle
des chromosomes, nombre de ces arbres mériteraient
d’étre abattus ! Cette remarque nous rend trés méfiant
— dans 1’état actuel des connaissances — sur la
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possibilité de déterminer un nombre de base par un

logiciel statistique.

Comment expliquer le nombre x=11 de Calendula arvensis, plante
tétraploide sur cette base. L’analyse de 1’arbre phylogénétique
suggére un nombre ancestral de x=10 ; quoi de plus simple que de
penser a une dysploidie ascendante passant de 10 a 11 ? En fait,
l’arbre indique plutdt une origine allotétraploide de Calendula
arvensis. Le nombre originel x=10 aurait subi une dysploidie
descendante 10-9-8-7. Au niveau x=8, une duplication peut
conduire @ x’=16, suivie par une dysploidie a x’=15. Une
hybridation entre le niveau x=7 et x’’=15 accompagnée d’un
doublement permet d’obtenir un allotétraploide basé sur x’*’=22,
nombre observé chez C. arvensis ! Il faut donc totalement oublier
x=11 qui n’a pas de sens. En fait, il faut adopter 22=(10-3)+(((10-
2)x2)-1), ce qui montre combien la solution la plus simple est loin
d’étre la bonne !



Quelques cas
particuliers

POLYPLOIDIE ET APOMIXIE

Une autopolyploidie, méme partielle (forte
homologie entre certains chromosomes), conduit &
I’apparition de multivalents lors des divisions ; ce
phénomeéne ralentit sans doute le bon déroulement de
la méiose, et impacte éventuellement la fertilité. Mais
I’apomixie permet de palier & ces difficultés, et de
maintenir ainsi une polyploidie qui n’aurait, dans la
nature, que peu d’avenir.

Chez les orobanches, une hypothése probable d’évolution serait un
nombre de base x=20 (caractérisant le genre Cistanche), suivi
d’une dysploidie a x=19 pour le genre Orobanche au sens strict...
et éventuellement x=12 chez les orobanches du « groupe ramosa ».
Or, les espéces basées sur x=19-20 présentent de nombreuses
irrégularités lors des divisions cellulaires. Ces multivalents
résultent sans doute d’une paléopolyploidie mal résorbée :
phénoméne de diploidisation défaillant. Or, certains auteurs
suspectent une apomixie facultative chez les orobanches. Cette
apomixie permettrait sans doute de maintenir une forte fertilité
malgré le manque de fluidité des divisions cellulaires ; elle pourrait
également en étre la cause en bloquant le processus de
diploidisation (probleme de I’ceuf et de la poule).

Pazy B., Bot. J. Linnean Soc. 128 : 99-103, 1998.

L’apomixie permet méme de stabiliser des cytotypes
théoriquement infertiles, en particulier triploides :
divers cas chez les Composées, comme Chondrilla,
Erigeron annuus, Hieracium, Taraxacum. Il est
étonnant que ce soit préférentiellement le cytotype 3x
qui domine dans tous ces exemples, au point d’étre
exclusif sur une grande partie de 1’aire de répartition.
L’apomixie supprime les inconvénients des 3x
(infertilité), tout en maintenant les avantages :
hétérosis éventuelle, capacité de masquer ou de

réparer les geénes déléteres. ..
Chez Chondrilla ou Taraxacum, les populations triploides
dominent ; les populations diploides fertiles ont des aires
relictuelles : absentes de France pour Chondrilla juncea. Dans les
zones ou cohabitent 2x et 3x, des hybridations permettent de
restaurer une diversité génétique. Une fois installée, la triploidie
s’auto-entretient ; ’accumulation de geénes déléteres a proximité
des geénes d’apomixie peut conduire a une l1éthalité des grains de
pollen haploides. Les tétraploides qui peuvent se former dans les
deux genres ne sont pas particulierement sélectionnés car ils
apportent une redondance peu utile, voire peut-étre excessive, des
geénes. Dans les régions ou n’existent que des triploides strictement
apomictiques, une variabilité s’installe par mutations : la triploidie
permet une survie des génotypes bien adaptés en masquant les
éventuelles mutations délétéres.

Van DuK P.J., Phil. Transactions Royal Soc. London, B, 358 :

1113-1121, 2003.

POLYPHYLETISME
DES ALLOPOLYPLOIDES

Nous avons vu combien la polyploidie se réalise avec
facilit¢ chez les plantes. Le fait quun processus
d’autopolyploidie se répete ne pose pas vraiment de
probléme fondamental, car il s’agit toujours du méme
génome, dans un cadre interfertile. Mais plus on
s’¢loigne de ce cadre, vers une allopolyploidie faisant
appel a des parents trés différents, et plus s’intensifie
le probléme d’une origine plurielle des taxons
allopolyploides. Or, suivant le mode de formation du
polyploide, suivant les caractéres des populations
parentes (éventuellement tres variables chez les
especes polymorphes), suivant les conditions
environnementales qui guident la post-adaptation du
nouveau taxon, ces formations indépendantes
peuvent avoir des profils différents. Dans beaucoup
de cas, ces divergences peuvent ne toucher que les
caractéristiques écologiques ou physiologiques,
induisant une variabilité des populations compatible
dans sa dimension avec une variabilité classique. Par
contre, si apparait un hiatus morphologique net,
obligatoirement doublé d’une disjonction d’aire liée
a la zone d’origine de 1’événement d’hybridation,
alors la politique du monophylétisme idéologique
titille les spécialistes qui auront beau jeu de décrire
des espéces nouvelles, en prenant pour argument
I’ascendance plurielle de ces taxons. Or 1’intérét
pratique de cette démarche reste a démontrer. D’une
part, cette quéte est sans fin car de trés nombreux
taxons  allopolyploides sont sans  doute
polyphylétiques ; ce qui assure pour les « splitters »
un avenir grandiose. D’autre part, pourquoi
privilégier des caractéeres morphologiques dont la
valeur sélective n’a pas encore €té démontrée, au
détriment de caractéres écologiques certainement
plus importants mais généralement méconnus ?
Prenons du recul : il s’agit du méme génome !
Dr’ailleurs, I’histoire des paléopolyploidies nous
montre combien cette quéte est futile. Plus on
s’éloigne sur 1’échelle des taxons supraspécifiques, et
plus on constate le petit nombre de polyploides qui
ont réellement réussi, et qui ont vraiment impacté la
biodiversité. La plupart ont péri, broyés par
I’implaquable compétition entre les végétaux. Y a-t-
il un seul exemple de deux polyploides issus des
mémes parents qui auraient donné naissance & deux
phylums ?

En se plagant a un niveau intermédiaire, infrafamilial, le nombre
d’allopolyploides demeure parfois important. Chez les sénegons,
la plupart des espéces possedent 2n=40, au point de penser a un
nombre de base x’=20. Cette option reste peut-étre valable pour
plusieurs groupes de sénegons trés homogenes (lividus-sylvaticus-
viscosus) ; mais en fait diverses espéces considérées comme
ancestrales ont 2n=20 : niveau diploide issu du nombre de base
x=10. Le passage polyploide a 2n=40 a eu lieu de facon répétée et
indépendante jusqu’a obtenir une majorité de taxons tétraploides ;
ce polyphylétisme des polyploides pourrait, dans d’autres genres,
étre masqué par la disparition des diploides et laisser croire a un
monophylétisme.
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Compte tenu des connaissances actuelles, la réponse
est difficile a trouver. Tout ¢a pour recentrer ce débat
sur le seul périmétre de la néopolyploidie ; au sein de
quelques groupes de plantes, s’opére effectivement
un brassage parfois complexe dont, a terme, ne
sortiront vainqueurs que quelques rares taxons.
Restons objectifs en gardant ces ensembles sous des
chapeaux relativement larges... et laissons

I’évolution faire son ceuvre de sélection.

MavropIev E.V. & SoLTis D.E., Taxon 50(2) : 469-474, 2001.
La surmédiatisation d’un groupe peut conduire & des exces. Ainsi,
chez les Orchidacées, I’analyse trés poussée s’oppose a
I’impossibilité d’appliquer cette analyse dans la pratique, et induit
donc une instabilité désolante de la nomenclature. Dans le genre
Dactylorhiza, un ensemble polyphylétique de taxons tétraploides
s’est formé a partir de deux espéces de base : D. incarnata et D.
maculata. Nous avons pris ’option synthétique de regrouper sous
le méme binome, D. majalis, la totalité de ces allopolyploides
ayant le méme génome. Différentes « especes » ont été décrites sur
la base de critéres morphologiques ténus, parfois soutenus par une
phylogénie moléculaire de détails qui confirme [’origine
polyphylétique : « brennensis », «elata», «praetermissa »...
Notons en passant que ces taxons sont logiquement impossibles a
séparer, sans comptage chromosomique, des hybrides primaires
diploides !
Un exemple classique, trés documenté par les travaux de
MuNTzING, est fourni par Galeopsis tetrahit, espéce allotétraploide
bimodale ; on peut morphologiquement y distinguer deux groupes
de populations que nous avons séparées en deux sous-especes : le
type plus proche du parent G. pubescens, et la subsp. bifida plus
proche du parent G. speciosa. Les expériences de croisement ont
permis de recréer la subsp. tetrahit, mais ont aussi montré I’origine
différente de la subsp. bifida. L’Ortie royale s’avére donc au moins
biphylétique ! Indépendamment du montage génétique plus ou
moins complexe, des résultats de phylogénie moléculaire ont
confirmé la séparation et suggéré une origine a partir de deux sous-
especes de G. speciosa. La variabilité d’un parent s’exprime ainsi
dans la variabilité de I’allotétraploide.
Un exemple remarquable est présenté par le genre Tragopogon
dont plusieurs especes européennes ont été importées en Amérique
du Nord, donnant lieu a I’apparition de deux nouvelles espéces
allopolyploides. Les auteurs américains ont bien montré 1’origine
polyphylétique de T. miscellus, formé a partir des deux especes T.
dubius et T. pratensis, mais ont eu la sagesse de ne proposer qu’un
seul nom, bien que certaines populations puissent se différencier,
en particulier suivant le sens de I’hybridation. Cette espece
allotétraploide pourrait trés bien exister dans la région ; on voit mal
quel facteur aurait pu empécher sa formation : a rechercher !

Balance entre les parents

Pour illustrer les propos ci-dessus, il nous parait
intéressant d’insister sur 1’origine de la variabilité des
allopolyploides. Un tel taxon associe deux génomes
plus ou moins différents, tirant de cette différence les
bénéfices d’une complémentarité fonctionnelle.
L’avantage est que suivant les conditions
environnementales, les potentialités de 1’hybride lui
permettent d’adopter un comportement plus proche
de I’un des parents ; il mime alors le parent le mieux
adapté aux conditions locales. Cette variabilité peut
trées bien s’expliquer par une exploitation
différentielle du potentiel génétique acquis lors d’un
seul événement d’hybridation ! Elle peut aussi étre
interprétée, a cause du polymorphisme, comme un
ensemble de taxons polyphylétiques. Les données
actuelles ne permettent généralement pas de trancher
entre ces deux options. Parfois, un hiatus
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morphologique peut apparaitre suivant le sens de
I’hybridation, dés que certains caractéres sont
transmis maternellement ; mais on ne peut donner a
cette différenciation plus d’importance que celle
observée dans une descendance normale entre deux

parents interfertiles !

Dans le genre Diplotaxis, D. muralis correspond a une association
des génomes de D. tenuifolia et D. viminea. Sa variabilité est
importante, oscillant entre les deux parents. Certains botanistes ont
méme formalisé cette variabilité en décrivant deux variétés
s’écartant du type parfaitement intermédiaire : « var. intermedia »
plus proche de D. tenuifolia, et « var. pseudoviminea » plus proche
de D. viminea. On ne sait s’il s’agit de I’expression des
potentialités — auquel cas aucun niveau taxonomique de doit étre
attribué — ou d’une origine polyphylétique, ou plus précisément
d’une différenciation maternelle ?

Une situation comparable s’observe, hors de notre périmétre
francilien, chez Asplenium adiantum-nigrum, au point ou ce
triptique devrait étre congu dans un cadre infraspécifique ! Cette
espéce associe les génomes de A. cuneifolium, rare taxon diploide
des rochers de serpentine, et de A. onopteris, taxon méditerranéo-
atlantique des ourlets siliceux. Or, sur serpentines, I’allotétraploide
adopte le profil de A. cuneifolium: écotype dénommé var.
silesiacum. De méme, sur terrains siliceux méditerranéen,
Asplenium adiantum-nigrum prend I’aspect de A. onopteris
(écotype en général non nommé). Ce dernier est tres difficile a
séparer de I’hybride primaire triploide (stérile!) peut-étre
surestimé : seuls les comptages chromosomiques permettent de
confirmer la détermination.

Conséquences taxonomiques et

nomenclaturales

Ces observations ont d’importantes consequences,
car il s’agit de tempérer les futures envies
d’éclatement des taxons, et de descriptions de micro-
espéces indéterminables. Nous allons argumenter
notre position de grouper sous un méme binome
linnéen I’ensemble des allopolyploides issus des deux
mémes parents.

Arguments négatifs

Les partisants d’une méthodologie trés stricte et
universelle diront que seul le monophylétisme est la
regle, et qu’il n’y a aucune raison de traiter
différemment les polyploides récents par rapport a
I’ensemble des végétaux tous originellement
allopolyploides.

Arguments positifs

Chacun aura compris, a travers cet ouvrage, notre
réticence a 1’égard d’un monophylétisme trop
extrémiste.

Dans le cadre de la néopolyploidie, nous avons
affaire a des événements récents, pas toujours
aboutis. La plupart des exemples ne sont pas encore
résolus par les taxonomistes, et pour ceux qui le sont,
trés rares sont les auteurs ayant tenté de vérifier le
caractére monophylétique d’un taxon allopolyploide.
Au stade actuel de nos connaissances, il nous semble
important d’avoir, autant que faire se peut, un niveau
d’approche homogéne pour tous les groupes de
végétaux. Or, il s’avére totalement impossible de
gérer ce polyphylétisme avec un déficit de
renseignements génétiques trop criant dans beaucoup



de genres, voire de familles entiéres. Nous proposons
donc une position d’attente synthétique. D’autre part,
il est évident que les taxons issus d’une méme parenté
seront tres difficiles a différencier ; bien des cas de
polyphylétisme ne seront sans doute jamais
confirmés faute de marqueurs évidents. Pourquoi
mettre en avant certains de ces taxons sur la seule
base d’une différenciation morphologique ? En fait,
dans la pratique d’une botanique de terrain, nous
préférons respecter le monophylétisme a un niveau
supra-spécifique, mais masquer, autant que possible,
les systémes polyphylétiques au sein d’especes
collectives, d’autant plus que le systéme est en
réseau. Il n’y a la rien de biologiquement
répréhensible, puisque les différents éléments sont

parents !
Dans la famille des Labiées, nous avons déja cité I’exemple des
lamiers : « groupe Lamium hybridum »  (paragraphe

« Allopolyploidie » p. 13). En Corse, existe un ensemble de taxons
originaux issus d’hybridations entre L. purpureum et L. bifidum.
Déja, L. hybridum stricto sensu aurait cette origine ; logiquement,
les taxons corses (méme s’ils sont indépendants et plus proches de
L. bifidum) devraient lui étre inféodés. A peine avons-nous signalé
un de ces taxons, sous le nom de «L. gevorense », plante
endémique d’Espagne et ayant certainement la méme origine,
qu’une espéce nouvelle était décrite de Corse (y aurait-il aussi des
rapaces endémiques ?). Quelles que soient les conclusions d’études
moléculaires indispensables pour préciser ces parentées
complexes, I’ensemble devra rester infraspécifique sous le chapeau
L. hybridum !

Avertissements

EXCLUSION DES COMPTAGES
DOUTEUX OU EXCEPTIONNELS

Parmi les nombreux travaux de cytotaxonomie, il est
tres délicat de faire un tri entre résultats valides et
données douteuses. Le niveau de spécialisation des
auteurs s’avere particuliérement variable ; le grand
nombre de données suspectes pollue
considérablement les banques de référence et ensuite
les interprétations phylogénétiques. Ainsi, devant la
fréquence de comptages anciens litigieux, nous avons
décidé de ne pas tenir compte de 1’ensemble des
données antérieures a 1950. Nous avons cependant
retenu quelques rares références, soit provenant
d’auteurs apparemment trés méticuleux, soit dans les
cas de déficit chronique de données sérieuses pour un
groupe botanique précis. Le choix de cette date butoir
a ¢été dict¢ par deux éléments. D’une part, les
techniques d’analyse ont évolué, et cette date nous
semble correspondre & un seuil au-deld duquel la
fiabilité devient correcte. Ensuite, une chercheuse
frangaise a publié a cette date une compilation des
données antérieures ; ce travail, le seul de cette
ampleur concernant la flore francaise, peut ainsi
servir de référence a tous ceux qui souhaitent vérifier

d’anciens travaux.
DELAY G., Revue Cytologie Biol. Veget. 12 : 1-368, 1950-
1951.

Ne tenir compte que des comptages postérieurs a
1950 ne suffit pas, car, malheureusement, certains
laboratoires actuels ne semblent toujours pas fiables,
soit par la qualité des numérations, soit par la
pertinence des déterminations. Les rares travaux de
HoLuB, en Tchécoslovaquie, peuvent servir
d’exemple de ce qu’il faudrait faire. L’école
polonaise reste une des plus remarquables. Sur
I’impulsion des époux LOVE, les scandinaves ont
poursuivi de nombreux travaux, déja moins complets.
N’oublions pas les pays méditerranéens qui ont aussi
engagé un important effort dans ce domaine : Italie-
Espagne-Portugal... la France restant «comme
d’hab» a la traine. A D’inverse, certains pays
produisent une quantité importante de données mais
d’une fiabilité¢ suspecte. Une fois écartés divers pays
dont les moyens techniques restent faibles, nous
pouvons citer I’Inde ou de toute évidence certains
auteurs se permettent de publier des comptages sur
des espéces européennes sans certitude sur la
détermination. Un nombre trop important de
comptages divergents obligent a douter de I’ensemble
des données. C’est trés dommageable car ce pays se
trouve a une charniére phytogéographique ou
pourraient exister des cytotypes originaux. A un
moindre degré, et la aussi dans une zone de transition
pour les taxons eurasiatiques, les travaux bulgares ou
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russes nous paraissent souvent peu rigoureux. Plus
globalement, nous sommes resté trés prudent dés que
I’auteur propose des comptages ponctuels, ou sans
aucun commentaire. Une revue pourtant trés sérieuse
comme « Taxon » a laissé ses pages ouvertes a de tels
auteurs, sans Vvéritable validation, ce qui remet en
cause ’intérét méme de ces compilations aveugles.
Nous avons délibérément éliminé la plupart des
comptages divergents ponctuels dés qu’ils n’ont pas
été confirmés par un autre auteur ! Dommage que la
notion de mea culpa semble absente du répertoire des
chercheurs, car les aveux d’erreurs restent trés rares
dans la littérature. Nous ne prétendons pas avoir
parcouru une bibliographie exhaustive. Certaines
références manquent parce que non accessibles
(revues mineures) ou peu lisibles (chinois, russe...).
Cependant, toutes les références citées ont été lues en
détail. Nous avons volontairement omis de citer les
compilations effectuées par certains auteurs soit a un
niveau national, soit a un niveau international (IPCN-
chromosomes reports...) ; nous avons préferé une
sélection  d’articles  scientifiques dont les
commentaires permettent de juger de la pertinence
des travaux, ou parfois dont la bibliographie permet
un panorama complet des contributions traitant d’un
groupe botanique précis.
RicE A. & al., New Phytologist 206 : 19-26, 2015.
Quelques exemples de syntheses européennes : Gruppo di
lavoro par la citotassonomia e I’embriologia vegetale della
Societa Botanica Italiana, Informatore Bot. Italiano 16 : 219-
241, 1984 | Love A. & Love D., Opera Botanica 5 : 1-581,
1961 | Maovsky J. & MurIN A., Karyotaxonomicky Prehlad
Flory Slovenska. Ed. Veda Vydavatelstvo Slovenskej Aka

démie Vied. 436 p., 1987 | PocaN E. & WecisLo H., Acta Biol.
Cracoviensia, Ser. Botanica, 32 : 1-169, 1990.

LES SOURCES D’ERREURS DE
COMPTAGE

Liées & la méthodologie

La méthode des squachs peut casser des
chromosomes fragiles. Elle peut aussi détériorer les
cellules et provoquer un éparpillement partiel des
chromosomes. Citons également les méthodes
employant de la colchicine qui provoquent des
doublements de chromosomes... Les méthodes de
comptages se sont grandement améliorées et
permettent d’éviter certains écueuils : efficacité de la
fixation ou de la condensation des chromosomes.

Liées a la taille et au nombre des chromosomes

Ces éléments étant trés variables suivant les
végétaux, certaines familles ou certains genres
peuvent posséder des chromosomes minuscules
nécessitant un matériel optique plus perfectionné
(Convolvulus, Galium, Utricularia...). Un nombre
trop important (pouvant dépasser 1000 par cellule)
rend impossible un comptage précis. Ainsi ches les
Fallopia naturalisés est-il trés difficile d’affirmer si
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le nombre est 55 (pentaploide) ou 54 (hybridation

avec une autre espece).

Chez les molénes (genre Verbascum), les chromosomes sont
minuscules : 0,4 & 3 microns (en général échelonnés entre 1 et 2
microns). De nombreux comptages different entre les auteurs. Les
mentions de chromosomes B restent & confirmer car la taille ne
permet pas de les différencier : seul un suivi trés précis des
divisions cellulaires permettrait de vérifier leur présence.
Beaucoup de ces mentions variables pourraient étre mises sur le
compte de la difficulté de comptage ; cependant, des comptages
récents semblent confirmer une aneuploidie, autour d’un nombre
majoritaire apparemment différent suivant les especes. Il est pour
I’instant impossible de faire le tri entre les erreurs liées a la
petitesse des chromosomes et la variation aneuploide
infraspécifique.

Liées a la structure des chromosomes ou a la
chronologie des étapes des divisions

Souvent, les satellites présents sur certains
chromosomes peuvent étre comptés comme petits
chromosomes (par exemple chez Najas) ; de méme
les chromosomes montrant de fortes constrictions
peuvent étre interprétés comme deux
chromosomes... On peut également signaler ici la
dynamique des divisions ; certains chromosomes se
séparent systématiquement apres les autres obligeant
a tenir compte de cette chronologie sous peine de
sous-estimer le nombre ; cependant, ce phénoméne
concerne surtout des chromosomes surnuméraires.
Inversement, on peut observer, surtout dans le cas de
centromeéres diffus, une séparation prématurée des
chromatides en prométaphase avec risque d’un
double comptage.

Liées a la présence de chromosomes B

Ils induisent certaines erreurs de comptage, surtout
chez les plantes a chromosomes de tailles trées
variables : les plus petits chromosomes peuvent trés
bien avoir des dimensions comparables a celles des

chromosomes B.

Liées a I’interprétation d’une aneuploidie

Les variations aneuploides au sein d’une méme
population sont fréquentes chez les plantes. Elles ont
été volontairement effacées dans ce document ot n’a
été retenu que le nombre fondamental, en général tres
dominant. Cette variabilité n’a été signalée que dans
les cas ou sa fréquence ne peut plus étre considérée
comme accidentelle. En dehors des exemples de
centromeres délocalisés (genre Carex), cette
aneuploidie apparait souvent chez les polyploides
récents (surtout les autopolyploides). Elle nécessite
alors de multiplier les comptages, pour déterminer le
nombre dominant autour duquel la variation diverge.

Liées & une endopolyploidie, voire a une mixoploidie
Des comptages obtenus sur des méristémes foliaires
de plantules de Luzula multiflora présentent une forte
variabilité : importante mixoploidie, avec une
mosaique de cellules possédant de 12 a 84
chromosomes (2x a 14x). Ces observations montrent
la difficulté de détermination du nombre, sur une
population globalement hexaploide. Les nombreux
exemples d’endopolyploidie incitent & une extréme



prudence : voir le paragraphe « Endopolyploidie » p.
9-10.

Liées a I’intervention accidentelle de gamétes non
réduits

La production de gametes non réduits n’est pas si
rare ; une fécondation par ce type de gamétes crée des
individus déséquilibrés et souvent peu viables ou
stériles. On peut penser a ce phénoméne dés que 1’on
trouve des individus triploides rares sans présence de
tétraploides. Ces individus doivent étre considérés
comme accidentels : cas signalés par les forestiers

chez divers arbres !
Les difficultés de comptage sont parfaitement illustrées par
Ornithogalum umbellatum. Chez cette espece, tous les cas se
présentent. Elle peut posséder des chromosomes surnumeéraires : 0
a 9 chromosomes B (rarement plus de 3). Elle présente parfois des
cellules aneuploides, en particulier dans les populations
polyploides : chromosomes surnuméraires équivalents aux
chromosomes A et participant aux divisions. On y observe, dans
les racines, une mixoploidie : existence de cellules possédant le
double de chromosomes de la plupart des cellules. Et toutes ces
anomalies interviennent le long d’une série euploide dominante
basée sur x=9 allant du niveau diploide au niveau dodécaploide !
Ceci produit un nombre de cytotypes impressionnant, échelonnés
entre 2n=18 et 2n=environ 108 (en Tle-de-France sans doute
compris entre 27 et environ 54).

NEVES J.B., Boletim Soc. Broteriana, Ser. 2, 26 : 5-192, 1952.

NOMBRES SOMATIQUES
OU GAMETIQUES

Nous avons vu que les nombres de chromosomes
peuvent &tre comptés a deux endroits privilégiés : les
anthéres pour 1’obtention, grace au pollen, du nombre
gamétique haploide, et les apex racinaires pour
I’obtention du nombre somatique diploide. Dans la
suite nous n’avons fait figuré que les nombres
somatiques, méme dans les cas ou les auteurs n’ont
proposé que le nombre gamétique.

NOMENCLATURE

Nous n’avons pas proposé d’Index des noms a la fin
de cet ouvrage. Nous avons en fait suivi, sauf rares
modifications récentes, la nomenclature de la Flore
d’Tle-de-France, dont I’Index de référence se trouve
a la fin du Tome 11! Depuis la parution de ce
deuxieme tome en 2013, quelques taxons ont été
ajoutés, retrouvés, ou ont changé de statut par un
phénoméne de développement brutal des populations.

Nouvelles espéces indigenes :

Callitriche truncata Gussone subsp. occidentalis
(Rouy) Schotsman, Rorippa pyrenaica (Allioni)
Reichenbach, confirmation de  Cynoglossum
germanicum  (statut a préciser), Oenanthe
pimpinelloides et Ranunuculus penicillatus.

Espéces récemment
prochainement N) :
Avena strigosa L. subsp. barbata (Link) Thellung (=
A. barbata Link), Lemna turionifera Landolt,
Pilosella piloselloides (Vill.) Sojak, Puccinellia
distans (Jacq.) Parlatore

invasives (statut N,

Signalons aussi certaines espéces indiquées comme
possiblement éteintes, et dont la présence a depuis été
confirmée. L’effort de prospection a ainsi permis de
localiser les espéces indigenes suivantes : Blysmus
compressus,  Bolboschoenus  maritimus  subsp.
yagara, Carex appropinquata, Dactylorhiza viridis
(= Coeloglossum viride), Deschampsia cespitosa
subsp. media, Euphrasia officinalis, Galium saxatile,
Linaria pelisseriana, Oenanthe fluviatilis, Oenanthe
peucedanifolia, Triglochin palustre...

Depuis la rédaction de I’'Index synonymique du Tome
I1, plusieurs changements de noms ont été proposés,
sur lesquels nous ne prendrons pas position pour
I’instant. Nous en faisons une liste afin de compléter
cet Index :

Vincetoxicum hirundinaria = Cynanchum vincetoxicum (L.) Pers.

Séparation du genre Petrosedum Grilich : voir la synonymie
indiquée pour Sedum sp. pl.

Draba muralis = Drabella muralis (L.) Fourr.
Radiola linoides = Linum radiola L.
Althaea hirsuta = Malva setigera Schimp. & Spenn.

Parentucellia viscosa = Bellardia viscosa (L.) Fisch. & C.A.
Meyer

Potentilla anserina = Argentina anserina (L.) Rydb.
Sanguisorba minor = Poterium sanguisorba L.

Mespilus germanica = Crataegus germanica (L.) Kuntze
Carum verticillatum = Trocdaris verticillatum (L.) Rafinesque

Avenula pubescens = Homalotrichon pubescens (Hudson) Banfi &
al.

Avenula pratensis = Helictochloa pratensis (L.) Romero Zarco

Crypsis alopecuroides = Sporobolus alopecuroides (Piller &
Mitterp.) P.M. Peterson

Listera ovata = Neottia ovata (L.) Bluff & Fingerh.

Potamogeton pectinatus = Stuckenia pectinata (L.) Bérner

Nous avons par ailleurs accepté les genres Tuberaria,
Dichoropetalum et Oloptum... et la suppression des
genres Anagallis, Consolida...
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Liste commentée des nombres
de chromosomes somatiques des especes
franciliennes
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Ptéridophytes

Le débat entre les partisans de nombres de base
ancestraux bas, et ceux qui admettent des hombres
élevés est loin d’étre clos. Chez les ptéridophytes
actuels, les nombres de chromosomes tres élevés ne
semblent pas présenter d’indices de polyploidie (en
ne considérant que les nombres les plus bas dans
chaque famille) ; la plupart des taxons semblent
fonctionnellement diploides. Ainsi, dans la famille
des Polypodiacées prise au sens tres large, les
nombres de base sont compris entre 26 et 42 ! Des
recherches complémentaires sont nécessaires pour
confirmer, en particulier dans les autres groupes de
fougeres et plantes alliées, si une paléopolyploidie
pourrait  expliquer ces  nombres  parfois
impressionnants. Les défenseurs d’une
paléopolyploidie expliquent I’absence de
multivalents par une régulation genétique obligeant a
la formation de bivalents (voir les remarques sous
Adiantum). Si I’on admet cette hypothese hautement
probable d’une paléopolyploidie, et en se basant sur
les genres ayant conservé un nombre assez bas, on
peut alors estimer que le nombre ancestral devait se
situer entre 9 et 17 chromosomes ; les nombres de
base les plus fréquents chez les ptéridophytes actuels
les plus archaiques sont x=11 et x=13.
BADRE F. & DESCHATRES R., Candollea 34(2) : 379-457,
1979 | BAarRker M.S. & WoLF P.G., BioScience 60(3) : 177-
185, 2010 | BRITTON D.M., Annals Missouri Bot. Gard. 61(2) :
310-317, 1974 | CHIARUGI A., Caryologia 13(1): 27-148,
1960 | CuBAS P., Anales Jard. Bot. Madrid 46(2) : 519-531,
1989 | HAUFLER C.H. & SoLTIs D.E. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 83 : 4389-4393, 1986 | LOVE A. & LOVE D., in LOVE A.,
Taxon 25(4) : 485-487, 1976 | Lovis J.D., Advances Bot.
Research 4 : 229-415, 1977 | PicHI SERMOLLI R.E.G., Webbia
41(2) : 305-314, 1987 | PicHI SERMOLLI R.E.G., Anales Jard.
Bot. Madrid 46(2) : 489-518, 1990 | PRELLI R., Les fougéres
et plantes alliées de France et d’Europe occidentale. Ed.
BELIN. 432 p., 2001 | QUEIROS M. & NOGUEIRA I., Anales
Jard. Bot. Madrid 46(2) : 563-569, 1990 | SMITH A.R. & al.,
Taxon 55(3) : 705-731, 2006 | SORSA V., Hereditas 44 : 541-

546, 1958 | SORSA V., Hereditas 47 : 480-488, 1961 | SORSA
V., Hereditas 49 : 337-344, 1963.

ASPLENIACEAE

On trouve dans la famille les nombres de base x’=39-
38-36-35. Dans le genre Hymenasplenium, on
observe une dysploidie descendante de 39 a 36. Le
genre Asplenium s’est créé sur cette base x’=36, avec
une dysploidie & x’=35 pour de rares especes. Le
nombre x’=39 serait donc ancestral pour la famille.
Sur la base d’une paléopolyploidie, ce nombre a pu

dériver de x=13, et serait alors paléo-hexaploide.
BELLEFROID E. & al., Annals Bot. 106 : 157-171, 2010.

Asplenium
Nombre de base x’=36 pour toutes les espéces

locales.
EMMOTT J.1., New Phytol. 63(3) : 306-318, 1964 | MEYER
D.E., Berichte Deutschen Bot. Gesellschaft 70(1) : 57-66 et
71(1) : 11-20, 1957 et 1958 | MEYER D.E., Willdenowia 2(1) :
41-52, 1958 | SLEEP A., Acta Botanica Malacitana 8 : 11-46,
1983 | VIDA G., Caryologia 23(4) : 525-547, 1970.

L’inclusion des genres Ceterach et Phyllitis se
justifie pleinement par I’existence d’hybrides ; ainsi,
Ceterach peut-il s’hybrider aussi bien avec la
Scolopendre qu’avec la Rue-de-murailles. La seule
espece diploide de la région est A. scolopendrium
(2n=72) ; le cytotype tétraploide de cette espece
existe au Japon et dans I’ouest de I’Amérique du
Nord. Trois espéces sont autotétraploides simples
(2n=144), avec de rares populations diploides
confinées dans la région d’origine de I’espéce : A.
ceterach (diploides de I’Italie a la Turquie et en
Afrigue du Nord), A. ruta-muraria (diploides
présents dans le sud-est de la France) et A.
septentrionale (diploides de la Turquie au Pakistan) ;
ces cytotypes diploides devraient étre congus comme
de  simples  variétés! Des  populations
autohexaploides (2n=216) existent également chez A.
ceterach en région méditerranéenne (Sicile, Grece,
Chypre).

BOUHARMONT J., Bull. Jard. Bot. Nat. Belg. 42(4), 375-383,

1972 | Lovis J.D., Nature 203(4942) : 324-325, 1964 | PINTER

I. & al., Organisms Diversity Evol. 2: 299-311, 2002 |

TREWICK S.A. & al., Molecular Ecology 11: 2003-2012,
2002.

Un point intéressant a soulever concerne A. X
murbeckii, hybride qui se trouvait & proximité des
rares A. septentrionale prés de Nemours. Cet hybride
avec A. ruta-muraria possede 2n=144 comme ses
deux parents autotétraploides. Il contient donc un
génome complet de chacun des parents et peut donc
étre considéré comme une espéce allotétraploide !

Deux especes sont allotétraploides (2n=144),
formées chacune a partir de deux «espéces»
diploides présentes en France : A. adiantum-nigrum
(combinant les génomes de cuneifolium tres localisée
sur serpentine + onopteris des bois rocailleux et
siliceux de région subméditerranéenne ; ces trois
taxons devraient constituer trois sous-espéces !), et A.
foreziense (associant les génomes de fontanum des
rochers calcaires du Midi et de I’Est + obovatum
subsp. obovatum des rochers siliceux littoraux du

Sud-Est et du Finistére).
REICHSTEIN T. & al., Candollea 49(1) : 281-328, 1994.

Une sous-espéce allotétraploide (2n=144): A
obovatum subsp. billotii issue de 1’association des
génomes de deux taxons diploides trés voisins a
concevoir comme deux taxons infraspécifiques
(variétés ou sous-especes de A. obovatum) : le type,
subsp. obovatum, et la subsp. protobillotii (Demiriz
& al.) Herrero & al., la premiére sous-espece étant
présente en France sur les cotes méditerranéennes, la
deuxiéme étant signalée en Espagne-Gréece-Turquie.
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HERRERO A. & al., American J. Bot. 88(11) : 2040-2050,
2001.

Reste le complexe de A. trichomanes, représenté dans
la région par un seul taxon dénommé subsp.
quadrivalens qui, comme son nom l’indique, est
tétraploide (2n=144). Ce taxon semble dérivé par
autopolyploidie du type de ’espéce (a rechercher sur
rochers siliceux !) ; a ce titre, il ne devrait constituer
qu’une variété ! La systématique de ce complexe, trés
analytique, a donné lieu a la description de diverses
sous-especes de détermination tres délicate, dont le
niveau taxonomique nous parait souvent surévalué.
Les populations hexaploides semblent strictement

localisées a la Nouvelle-Zélande.
BENNERT H.W. & FISCHER G., Webbia 48 : 743-760 ; 1993 |
BOUHARMONT J., Bull. Jard. Bot. Nat. Belg. 38, 103-114,
1968 | QUEIROS M. & ORMONDE J., Anales Jard. Bot. Madrid
46(2) : 553-561, 1989.

BLECHNACEAE

Les nombres de base varient chez Blechnum de 28 a
36, avec une fréquence, chez des especes exotiques
du genre, des nombres 28-32-33 formant peut-étre
une série dysploide descendante a partir de x’=34.

Blechnum spicant
Espéce diploide basée sur x’=34 (2n=68).

DENNSTAEDTIACEAE

Cette famille, peut-étre centrale dans 1’évolution des
fougeres, a subi une extraordinaire diversification du
nombre de chromosomes (de 30 a 47), rendant trés
difficile 1’estimation d’un nombre ancestral.
L’ensemble des nombres pourrait dériver de x=16,
apte a produire des diploides (groupe a x=30 a 34)
puis des triploides (groupe & x=42 a 47). Le genre
Pteridium aurait dérivé de cet ensemble par

dysploidie descendante.
MARRS R.H. & WATT A.S., Journal of Ecology 94 : 1272-
1321, 2006 | THOMSON J.A., Annals of Botany 85 (Suppl. B) :
77-99 ; 2000 | THOMSON J.A., Telopea 10 : 793-803, 2004.

Pteridium aquilinum

Espéce fonctionnellement diploide, basée sur x’=52
(2n=104) ; certains auteurs ont cependant suggéré
une origine polyploide a partir de génomes a x=13
(mais pas de diploides sur cette base dans la famille)
ou plutdt x’=26 chromosomes (nombre effectivement
présent dans la famille; certaines populations
espagnoles).
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DRYOPTERIDACEAE

Le nombre de base est sans doute x’=41.

Dryopteris

Nombre de base x’=41.
BRITTON D.M. & SOPER J.H., Canad. J. Bot. 44(1) : 63-78,
1966 | BRITTON D.M. & JERMY A.C., Canad. J. Bot. 52 : 1923-
1926, 1974 | FRASER-JENKINS C.R., Boletim Soc. Brot., Sér. 2,
55: 175-336, 1982 | JUSLEN A. & al., Taxon 60(5) : 1284-
1294, 2011 | MANTON |. & WALKER S., Annals Bot., N.S.,
18(3) : 377-383, 1954 | PIEKOS-MIRKOWA H., Monographiae
Botanicae 59: 1-75, 1979 | SessA E.B. & al., BMC
Evolutionary Biol. 12(104) : 24p., 2012 | SORSA V. & WIDEN
C.-J., Hereditas 60: 273-293, 1968 | STEIN D.B. & al.,
American J. Bot. 97(6): 998-1004, 2010 | WALKER S.,
Watsonia 3 : 193-209, 1955 | WALKER S., American J. Bot.
48(7) : 607-614, 1961.

Aucune espéce de la région n’est diploide ; la plupart
sont considérées comme allotétraploides (2n=164) ;
contenant deux génomes dont 1’origine mérite d’étre
confirmée: D. carthusiana (intermedia +
ludoviciana ? ou x), D. cristata (ludoviciana ? + Xx),
D. dilatata (expansa + intermedia), D. filix-mas (?
caucasica du Proche-Orient + oreades des montagnes
siliceuses). Cependant, des études génétiques
récentes remettent en question certaines de ces
hypotheses. D. carthusiana et D. cristata pourraient
avoir un ancétre commun (nomme « X » ci-dessus)
encore méconnu. Des analyses génétiques et méme
morphologiques ont permis de dessiner le profil de
cette espéce a laquelle des noms ont été attribués
(comme D. «semicristata»). D. dilatata se
comporterait  plutdt comme  une  espéce
autopolyploide, et pourrait étre directement dérivée
de D. expansa (C. Presl) Fraser-Jenkins & Jermy
(taxon qui devrait alors lui étre subordonné) ; son
polymorphisme pourrait résulter d’une origine
polyphylétique. De méme, le caractére allotétraploide
de D. filix-mas n’a pu étre confirmé ; la parenté avec
D. caucasica (A. Braun) Fraser-Jenkins & Corley
reste hypothétique (cependant bien argumentée par
BRITTON & JERMY, 1974) ; seule la proximité étroite
entre cette espéece et D. affinis ou D. oreades Fomin
est certaine (présence du génome de D. oreades).
Reste D. affinis, espece apogame présentant plusieurs
cytotypes. La subsp. borreri, la seule confirmée dans
la région, est un taxon triploide (2n=123). Il y a de
fortes chances qu’elle contienne le génome complet
de D. filix-mas, associé sans doute au génome de D.
wallichiana (Sprengel) Hyl. qui caractérise le
« groupe affinis ». Le terme apogame correspond a un
nombre de chromosomes identique entre les spores et
le sporophyte ; les spores se développent en prothalle
qui ne fabrique que des anthéridies qui sont triploides
chez la subsp. borreri. Comme pour tous les cas
d’apomixie, ce mode de multiplication permet la
différenciation de lignées, souvent décrites par les
spécialistes comme autant d’espéces. D’ou la
multiplication de microtaxons dont la détermination
reste impossible au non-spécialiste ; il est regrettable
que ces études analytiques perturbent une



nomenclature qui devrait toujours garder un
important recul. Nous refusons donc la pulvérisation
proposée par certains comme FRASER-JENKINS. La
présence de la subsp. affinis, taxon atlantique de plus
en plus signalé en Tle-de-France, mérite une
vérification cytotaxonomique : cette sous-espéce se
distingue nettement par son niveau diploide (2n=82),
ce qui en ferait le seul taxon diploide du genre. Ce
taxon ne peut cependant se reproduire que par
apogamie, car ses deux génomes ne sont pas

homologues : taxon allodiploide !
EKRT L. & al., Preslia 81 : 261-280, 2009 | FRASER-JENKINS
C.R., Willdenowia 10(1) : 107-115, 1980 | FRASER-JENKINS
C.R., Fern Gazette 18(1): 1-26, 2007 | SCHNELLER J. &
KRATTINGER K., Plant Syst. Evol. 286 : 1-6, 2010.

Polystichum

Nombre de base x’=41.
KHULLAR S.P. & GUPTA S.C., Plant Systematics Evol. 129 :
269-275, 1978 | SALvO A.E. & al., Boletim Soc. Broteriana,
Sér. 2,59 : 113-165, 1986.

P. setiferum — Espéce diploide (2n=82), sub-
atlantique.

P. aculeatum — Espéce allotétraploide (2n=164),
formée a partir des deux autres espéces presentes en
France : lonchitis + setiferum. A 1’état juvénile, cette
espéce ressemble a s’y méprendre a son parent P.
lonchitis (L.) Roth, espece montagnarde.

EQUISETACEAE

En se basant sur I’hypothése d’une paléopolyploidie,
il est possible que le nombre ancestral soit dérivé de
x=9 ; le nombre secondaire x’=108 correspond alors

a des plantes paléo-24x.
BENNERT W. & al., Annals Bot. 95 : 807-815, 2005 | SOLTIS
D.E., Amer. J. Bot. 73(6) : 908-913, 1986.

Equisetum

Toutes les espéces sont diploides, basées sur x’=108
(2n=216). Malgré le nombre de chromosomes
impressionnant, les préles semblent
fonctionnellement diploides. Des individus triploides
(2n=324 ") peuvent se former au sein des populations
d’origine hybride, dans le sous-genre Hippochaete
(uniquement E. x moorei pour la région).

LYCOPODIACEAE

Les nombres de base de cette famille montrent une
variabilité extréme ; le modele semble excellent pour
discuter des théories qui s’affrontent entre nombres
ancestraux bas ou élevés, bien que cette famille n’ait
aucun lien phylogénétique avec les fougéres. Le
nombre le plus bas est x=23. Or, si I’on confronte tous
les nombres possibles dans la famille et que 1’on

cherche un dénominateur commun, on trouve que
tous peuvent dériver du nombre x=11; ainsi le
nombre 2n=46 serait hyper-tétraploide... Méme s’il
ne s’agit que d’une hypothése, ’ensemble de la
famille aurait pu dériver de x=11 par une série de
branches polyploides et dysploides plus ou moins
anciennes. Cependant, comme pour les préles et
fougeres, les lycopodes basés sur x’=23 a 39 sont
fonctionnellement diploides ! Les méthodes actuelles
ne permettent pas de trancher ces hypotheses ; cela
fait trop longtemps qu’une diploidisation a pu
masquer 1’éventuelle polyploidisation : plus de 300

millions d’années !
Hovrus J. Preslia, Praha 47 : 97-110, 1975 | OLLGAARD B.,
Opera Botanica 92 : 153-178, 1987 | WAGNER F.S., Annals
Missouri Bot. Gard. 79(3) : 718-729, 1992 | SoLTIS D.E. &
SoLTISP.S., American J. Bot. 75(2) : 238-247, 1988.

Huperzia selago

Nombre de base du genre x=11(17) ou x’=33. Cette
espéce appartient a un complexe représenté, dans le
Monde entier, par de nombreux taxons difficiles a
déterminer. Divers nombres ont été signalés chez H.
selago, avec des pics de fréquence correspondant a
des cytotypes 6x-12x-24x-48x, les dodécaploides
(2n=132) paraissant les plus fréquents : possibilité de
considérer un nombre secondaire x’=33 (les
populations a 2n=132 seraient alors tétraploides,
celles & 2n=264 octoploides). La répartition de ces
cytotypes ne semble pas connue en France.

Lycopodiella inundata

Espece dodécaploide, basée sur x=13 (2n=156) ;
nombre minimal de 2n=78 pour le genre : possibilité
de considérer un nombre secondaire x’=39 (L.
inundata correspond alors a un taxon tétraploide).

Lycopodium (inclus Diphasiastrum)
Nombre de base variable suivant la conception du
genre.

L. clavatum — Espéce basée sur x=17 ou x’=34,
présentant des cytotypes 2x’-3x’-4x’: en genéral
diploide (2n=68, seul nombre signalé en Europe).
Une remarquable étude menée au Japon montre les
relations entre les trois cytotypes. Les individus
tétraploides participent plutdt & wune phase
d’expansion apreés perturbation du milieu, alors que
les diploides s’installent dans les milieux plus stables
et fermés. Ces cytotypes se distinguent par la
morphologie des rameaux fertiles. En dehors du
Japon, le cytotype tétraploide n’a été signalé que dans
I’Himalaya.

TAKAMIYA M. & TANAKA R., Bot. Magazine Tokyo 95 : 419-

434, 1982 | TAKAMIYA M., J. Sci. Hiroshima Univ., Ser. B,

Div. 2, 22 : 353-430, 1989 | TAKAMIYA M., Bot. Magazine
(Tokyo) 105 : 573-588, 1992.

L. tristachyum — Espéce diploide, basée sur un
nombre secondaire x’=23 (2n=46).
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MARSILEACEAE

Le nombre de base originel de la famille serait x=10
(observé chez Marsilea et certaines pilulaires). Chez
Marsilea les nombres pourraient suivre une
dysploidie descendante a partir de x’=20 (avec 19
pour le genre Regnellidium... puis 16 pour de
nombreuses marsilées dont M. quadrifolia L.). A
I’inverse, Pilularia americana A. Braun posséde
2n=20 ; mais on dispose de trop peu de données pour
expliquer le passage a x=13.

Pilularia globulifera
Espéce diploide, basée sur x=13 (2n=26).

OPHIOGLOSSACEAE

Le nombre de base ancestral de la famille doit étre
x=15, maintenant disparu ; il a donné les nombres
dérivés x’=45 pour Botrychium et x’=30 pour
Ophioglossum. Les hauts polyploides que 1’on trouve
dans ces genres (jusqu’a plus de 1000 chromosomes
chez Ophioglossum !) pourraient s’expliquer par une
meilleure compétitivité, permettant une survie
précaire de ces especes souvent au bord de
I’extinction.

Botrychium

Nombre de base x’=45.
DAUPHIN B. & al., American J. Bot. 101(1) : 128-140, 2014 |
FARRAR D.R., Systematics of moonworts, lowa State Univ.,
34 p., 2006 | HAUK W.D. & HAUFLER C.H., Amer. J. Bot.
86(5) : 614-633, 1999 | WAGNER W.H. & LorD L.P., Bull.
Torrey Bot. Club 83(4): 261-280, 1956 | WAGNER F.S.,
Contrib. Univ. Michigan Herb. 19 : 83-92, 1993.

B. lunaria — Espéce diploide (2n=90).

B. matricariifolium — Espéce allotétraploide
(2n=180), formée & partir de deux espéces dont une
seule a été signalée en France: B. lanceolatum
(Gmel.) Angstr. + forme archaique de B. pallidum
Wagner.

Ophioglossum
Nombre de base x’=30 (trés rare)

KHANDELWAL S., Bot. J. Linnean Soc. 102(3): 205-217,
1990.

Beaucoup d’espéces ont n=60. Les nombres sont trés
variables pour une méme espece, mais se concentrent
autour de 120-240-360-480 (4x’-8x’-12x’-16x’).
Suivant les auteurs, la valence chromosomique est
appréciée différemment. L’existence de comptages a
2n=60 justifie la position ci-dessus. Certains,
considérant le nombre 2n=60 comme accidentel
adoptent le nombre le plus fréquent x’=60. Enfin,
certains auteurs européens optent pour un nombre
secondaire x’=120 afin de simplifier la problématique
locale.
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O. vulgatum — Espece présentant, dans le Monde, des
cytotypes allant de 8x* a 34x’ sur la base 30 ; mais
presque toujours 16x” en Europe : donc sans doute
16x en Tle-de-France (2n=480). Sur la base x’=120,
cette plante est tétraploide.

O. azoricum — Espéce en général 24x’ (2n=720 ;
atteignant 32x’ en Islande), sans doute formée a partir
des deux autres espéces présentes en France :
lusitanicum + vulgatum. En effet, si O. lusitanicum
présente des cytotypes allant de 8x’ a 24x’, le
cytotype 8x’ semble le plus fréquent et s’est ajouté au
cytotype 16x’ de vulgatum. Si I’on admettait, pour les
especes frangaises, un nombre secondaire x’=120, O.
azoricum correspond a un taxon allohexaploide.

OSMUNDACEAE

L’ensemble de la famille semble basé sur x’=22,
nombre sans doute dérivé de x=11 (plantes paléo-
tétraploides).

Osmunda regalis
Espece diploide, basée sur x’=22 (2n=44).

POLYPODIACEAE

Le nombre ancestral, sans doute paléopolyploide, de
la famille serait x’=37, avec dysploidie a 36-35-33.

Polypodium

Nombre de base x’=37. Le groupe de P. vulgare est
d’une complexité extréme, surtout en Amérique du
Nord ; il comprend au moins 7 « espéces » diploides,
a partir desquelles se sont créées 6 «espéces »
allotétraploides, et une «espéce » allohexaploide
(notre P. interjectum). Tous les hybrides existent
dans la nature ; nous préférerions un traitement en
sous-especes, d’autant plus que la faible variabilité
des frondes rend la détermination trés délicate.
Compte tenu du systéme en réseau, c’est I’ensemble
des taxons du groupe qui constitue une espéce

collective.
BADRE F. & PRELLI R., Candollea 33(1): 89-106, 1978 |
HAUFLER C.H. & al., Systematic Bot. 20(2) : 89-109, 1995 |
MURRAY B.G., Bot. J. Linnean Soc. 90 : 209-216, 1985 |
NARDI E. & TOMMEI A., Webbia 30(2) : 219-256, 1976 |
SHIVAS M.G., J. Linnean Soc. London, Bot., 58(370) : 13-38,
1961.

P. cambricum — Espéce diploide (2n=74), de
répartition subméditerranéenne, en France.

P. interjectum — Espéce allohexaploide (2n=222),
formée a partir des deux autres espéces présentes en
France : cambricum + vulgare.



P. vulgare — Espece allotétraploide (2n=148), qui
serait formée a partir d’une espéce américaine, P.
glycyrrhiza D.C. Eaton, associée a une espéce
boréale, P. sibiricum Siplivinskij.

PTERIDACEAE

Le nombre ancestral, sans doute paléopolyploide, de
la famille serait x’=30, dérivé de x=15, avec
dysploidie a x’=29. Des études récentes ont confirmé,
chez Il’espéce présente en France, une
paléopolyploidie datée a environ 180 millions
d’années.

Adiantum capillus-veneris

Espéce diploide, basée sur x’=30 (2n=60). Des
traitements a la colchicine ont permis d’obtenir des
individus  autotétraploides, puis autotriploides.
L’intérét génétique de ces plantes polyploides réside
dans la confirmation d’une régulation empéchant la
formation de mutivalents lors des divisions
cellulaires : observation pouvant justifier une
paléopolyploidie chez la plupart des Ptéridophytes a
nombre élevé de chromosomes.

BARKER M.S., American Fern J. 99 : 136-141, 2009 | VERMA
S.C., Cytologia 43 : 515-523, 1978.

SALVINIACEAE

EVRARD C. & VAN HoVE C., Syst. Geogr. PI. 74 : 301-318 |
STERGIANOU K.K. & FOWLER K., Plant Syst. Evol. 173 : 223-
239, 1990

Azolla filiculoides

Espéce diploide, basée sur x’=22 (2n=44) ; de rares
populations triploides ont été signalées en Amérique
du Sud, sans doute issues de la fécondation par un
gamete non réduit. Un cytotype aneuploide a 2n=40
a aussi été signalé : a confirmer, mais sans doute
erroné.

THELYPTERIDACEAE

Les nombres de base varient de x’=31 a x’=36. Le
nombre le plus fréquent, et sans doute ancestral, est
x’=36, avec dysploidie a 35-34-31.

Oreopteris limbosperma
Espece diploide, basée sur x’=34 (2n=68).

Thelypteris palustris
Espéce diploide, basée sur x’=35 (2n=70).

WOODSIACEAE

La tendance est a la dislocation de cette famille :
ATHYRIACEES pour Athyrium,
CYSTOPTERIDACEES pour Cystopteris et
Gymnocarpium, et WOODSIACEES pour Woodsia.

Athyrium filix-femina

Espéce diploide, basée sur x’=40 (2n=80).
Exceptionnellement, des individus triploides
résultent d’une fécondation sur des prothalles non
réduits. Ces individus auto-triploides sont trés
difficiles a différencier des hybrides triploides
apparaissant parfois au contact entre cette espéece et

A. distentifolium Opiz.
SCHNELLER J.J., Plant Syst. Evol. 132: 255-277, 1979 |
SCHNELLER J.J. & RASBACH H., Botanica Helvetica 94 : 81-
99, 1984.

Cystopteris fragilis

Espéce basée sur x’=42, possédant divers cytotypes
polyploides dont la répartition est encore méconnue :
4x-6X-8x (2n=168-252-336) ; les hybrides 5x étant
assez fréquents. Les populations octoploides sont les
plus rares (en France, seulement Alpes ?; sinon,
cytotype surtout arctique). Le cytotype hexaploide
semble dominer, mais il faut é&tre prudent car, en
montagne, cette valence correspond souvent au taxon
tres proche C. alpina (Lam.) Desvaux (celui-ci peut-
étre allo-hexaploide) ; le génome supplémentaire de
ces taxons allo-6x serait Iégerement différent entre C.
alpina et C. fragilis: étude a poursuivre. Sur
I’ensemble de 1’aire mondiale, on retrouve Ia
coexistance des cytotypes 4x et 6x sur les mémes
stations. L’unique station d’Tle-de-France reste en
situation tres précaire : valence inconnue, cependant
plus vraisemblablement tétraploide car les
hexaploides semblent plutot réfugiés en altitude. En
Amérique du Nord, on trouve le cytotype tétraploide
de C. fragilis s.s. ; il a généré un autre complexe avec
les taxons locaux. D’aprés ces auteurs américains, C.
fragilis, plante allotétraploide, combinerait les
génomes de deux taxons diploides : « C. reevesiana
Lellinger », taxon du Sud-Ouest des USA, et un taxon
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virtuel nommé « C. hemifragilis », soit éteint, soit &

rechercher parmi les diploides des autres continents.

BLASDELL F., Memoirs Torrey Bot. Club 21(4) : 1-102, 1963 |
ELVEN R., Blyttia 42: 57-67, 1984 | GAMPERLE E. &
SCHNELLER J.J., Flora 197(3) : 203-213, 2002 | HAUFLER
C.H. & WINDHAM M.D., American Fern J. 81(1) : 7-23, 1991
| KawakAMI S.M. & al., Chromosome Bot. 5: 1-3, 2010 |
VIDA G., Acta Bot. Acad. Scientiarum Hungaricae 20(1-2) :
181-192, 1974 | VIDA G. & MOHAY J., Acta Bot. Acad.
Scientiarum Hungaricae 26(3-4) : 455-461, 1980.

Gymnocarpium

Nombre de base x’=40.
PELLINEN K. & al., Ann. Bot. Fennici 35 : 265-266, 1999 |
PRYER K. & HAUFLER C.H., Systematic Botany 18(1) :150-
172, 1993 | SARVELA J. & al., Rhodora 83 : 421-431, 1981.

Les deux especes régionales sont tétraploides
(2n=160).

G. dryopteris est une espéce allotétraploide formee a
partir de deux « espéces » exotiques : appalachianum
des Appalaches + disjunctum d’Extréme-Orient et O
de I’Amérique du Nord (parent maternel) ; pour nous,
ces trois taxons devraient étre congus au niveau de
sous-especes.
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Gymnospermes

Le nombre ancestral des Gymnospermes actuels
serait x=12. Ce nombre, observé chez Ginkgo, reste
valable pour D’ensemble des Coniféres. Une
dysploidie fréquente a x=11 existe, aussi bien chez
les Coniferes (Cupressacées) que chez les Cycadales
ou les Gnétales (Gnetum). La polyploidie est trés rare
chez les Gymnospermes. En dehors des Coniferes,
elle touche surtout le genre Ephedra, exceptionnel
par son nombre de base x=7. Concernant les
Coniféres, le nombre de base x=12 peut subir, comme
chez les Cycadales et Gnétales, une dysploidie
descendante  (x=11-10-9), ou trés rarement
ascendante (x=13-14-22). Ce dernier cas touche une
seule espece de Pseudotsuga, le Douglas, dont le
nombre x=13 s’explique par la scission d’un
chromosome ; en effet, chez cette espéce, on trouve
11 chromosomes plus ou moins métacentriques
classiques, et deux chromosomes télocentriques
courts issus de la division du douzieme chromosome
des autres coniferes. Ce phénomeéne est poussé
beaucoup plus loin chez Pseudolarix, seul coniféere a
2n=44; dans ce cas on trouve deux grands
chromosomes métacentriques, accompagnés de 20
petits chromosomes correspondant a la scission de 10

chromosomes.
AHUIJA M.R., Silvae Genetica 54(2) : 59-69, 2005 |
EL-KAssABY Y.A. & al., Canadian J. Bot. 61 : 536-544, 1983
[HART J.A., J. Arnold Arboretum 68(3): 269-307, 1987 |
KHosHoo T.N., Evolution 13(1) : 24-39, 1959 | KHOSHOO
T.N., Silvae Genetica 10(1) : 1-9, 1961.

Jusqu’a une date récente, les auteurs doutaient qu’une
duplication ait pu expliquer la diversification et la
dominance temporaire des coniféres. Il faut dire que
les délais importants ont permis une diploidisation et
une suppression des séquences dupliquées rendant le
phénoméne difficilement détectable (voir aussi
Amborella, a la base des Angiospermes). Cependant,
des études récentes suggérent une duplication, peut
étre scindée en deux événements indépendants ayant
eu lieu vers 250 a 300 millions d’années: une
duplication a la base des Cupressacées-Taxacées et
une a la base des Pinacées. Ces données suggérent

donc un nombre de base originel de x=6-7.
L1 Z. & al., Science Advances 1(10) : e1501084, 2015.



CUPRESSACEAE

Toutes les espéces de cette famille sont basées sur
x=11, et la plupart sont diploides. Cependant, les
genévriers présentent des 3x et 4x.

Juniperus communis

Espeéce diploide, basée sur x=11 (2n=22).
HALL M.T. & al., Bot. Gazette 140(3) : 364-370, 1979.
Romo A. & al., Tree Genetics Genomes 9 : 587-599, 2013.

PINACEAE

Toutes les espéces de la région sont diploides, basées

sur x=12 (2n=24), sauf Pseudotsuga qui est basé sur

x=13 (2n=26) : voir I’explication ci-dessus.
BoGuNIC F. & al., Plant Biology 13(1): 194-200, 2011 |
CesCA G. & PErRuUzzI L., Caryologia 55(1) : 21-25, 2002 |
DOERKSEN A.H. & CHING K.K., Forest Science 18(1) : 66-69,
1972 | HizuME M. & al., Theoretical Applied Genetics 105 :
491-497, 2002 | KRUTOVSKY K.V. & al., Genetics 168 : 447-
461, 2004 | NAYDENOV K. & al., Phyton (Horn, Austria)
43(1) : 9-28, 2003 | PRICE R.A., J. Arnold Arboretum 70(2) :
247-305, 1989.

TAXACEAE

Taxus baccata
Espece diploide, basée sur x=12 (2n=24).

Angiospermes -
Dicotylédones

Toutes les plantes a fleurs connues semblent dériver
d’un ancétre commun paléopolyploide ; cette
duplication originelle a d0 se produire aprés la
divergence des Gymnospermes (vers environ 260
millions d’années), sans que l’on sache encore
précisément a quelle distance de la souche des
Angiospermes. La seule espece de plantes a fleurs qui
ne montre pas de traces de duplication est Amborella
trichopoda qui a pourtant 2n=26 chromosomes, ce
qui semble plutét élevé (voir cependant les

Gymnospermes ci-dessus).
KimM S. & al., American J. Bot. 91(12) : 2102-2118, 2004.

Un autre phénomene comparable a génére, apres
double duplication, une plante hexaploide, des la fin
du Jurassique. Cette paléopolyploidie a été
positionnée apres la divergence des
monocotylédones, et sans doute aprés celle des
familles de dicotylédones archaiques (Papavéracées,
Renonculacées...) : donc, juste avant la séparation
entre les deux grands phylums Rosidées et

Astéridées.
JiIA0 Y. & al., Genome Biology 13(R3) : 14 p., 2012.

D’autres phases de paléopolyploidie ont eu lieu
ensuite. Presque tous les phylums en ont subi ; la
diversification de la plupart des grandes familles
succéde le plus souvent a une duplication. Les trois
grandes familles que sont les Composées, les
Légumineuses et les Graminées présentent toutes une
duplication prés de leur souche. Beaucoup de ces
phénoménes semblent avoir eu lieu prés de la limite
des éres secondaire et tertiaire. Comme si des
conditions extrémes (par exemple augmentation de la
température et du taux de CO? dans I’atmosphére)
avaient nécessité une force évolutive pour assurer la
survie, force apportée chez les allopolyploides par
I’association et la complémentarit¢ du potentiel
génétique. En complément s’ajoute 1’hypothése que
les conditions extrémes peuvent augmenter la
fréquence de gameétes non réduits, et ainsi favoriser
I’apparition de polyploides.

La brutale disparition des especes a la fin du crétacé (extinction
totale estimée a plus de la moitié des especes de plantes en
Amérique du Nord, parallelement aux dinosaures) a permis de
dégager de grandes surfaces et de laisser libres de nombreuses
niches écologiques. Au début du Paléogene, la vie est dominée par
des détritivores ; pour les plantes, on observe une phase de
colonisation par les Ptéridophytes qui ont ainsi retrouvé une courte
période de domination (depuis le carboniféere). Mais
progressivement se sont installés les Gymnospermes puis les
Angiospermes. Grace au phénomeéne d’allopolyploidie, dynamisé
par la variété des milieux ou la compétition restait faible, la plupart
des grandes familles botaniques qui font la biodiversité actuelle ont
vu le jour, ou ont bénéficié d une radiation évolutive spectaculaire.
Finalement, a une situation critique responsable d’un drame
écologique et de 1’élimination de milliers d’espéces trop bien
adaptées, a fait suite une période exceptionnelle de construction
d’une biodiversité nouvelle : un vrai feu d’artifice et son bouquet
final de fleurs multicolores.
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Bowers J.E. & al., Nature 422 : 433-438, 2003 | Cui L. & al.,
Genome Research 16 : 738-749, 2006 | De Bopt S. & al,,
TRENDS Ecol. Evol. 20(11) : 591-597, 2005 | FAWCETT & al.,
PNAS 106(14) : 5737-5742, 2009 | ScHLUETER J.A. & al.,
Genome 47 : 868-876, 2004 | SoLTis D.E. & al., American J.
Bot. 96(1) : 336-348, 2009 | VAN DE PEer Y. & al., Trends
Plant Science 14(12) : 680-688, 2009.

ADOXACEAE

BENKO-ISEPPON A.M. & MORAWETZ W., Botanica Acta 106 :
183-191, 1993 | ERIKSSON T. & DONOGHUE M.J., Systematic
Botany 22(3) : 555-573, 1997.

La phylogénie des genres suivants montre que les
viornes ont une position basale, avec un nombre de
base x=9. L’ensemble des deux autres genres (Adoxa
puis Sambucus) a comme caractére commun une
paléopolyploidie pour I’instant non expliquée : toutes
les espéces sont basées sur un nombre dérivé x’=18.

Adoxa moschatellina

Espéce basée sur x’=18, paléo-tétraploide sur
I’essentiel de son aire (2n=36). Les populations 5x et
6x (=3x") sont localisées au Japon et au S de I’Italie.
Les populations polyploides italiennes ont été
décrites comme sous-espéce cescae Peruzzi & N.G.
Passal., mais représentent un simple écotype stérile
qui investit dans la multiplication végétative : a

rapprocher du comportement de Ficaria verna.
CESCA G., Giornale Bot. Ital. 115 : 389, 1981 | CzAPIK R.,
Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 19(1): 1-13, 1976 |
GREILHUBER J., PI. Syst. Evol. 131 : 243-259, 1979 | PERUZZI
L. & PASSALACQUA N.G., Nordic J. Bot. 24 : 249-256, 2006.

Sambucus
En France, les trois especes sont paléo-tétraploides
(2n=36), mais, comme pour Adoxa, peuvent étre
considérées comme diploides sur la base du nombre
dérivé x’=18. A I’échelle mondiale, S. nigra présente
des populations aneuploides en Amérique du Nord
(2n=38 pour la subsp. cerulea (Raf.) Bolli = S.
cerulea Raf.), et polyploides en Amérique du Sud
(2n=72 pour la sous-espece peruviana (Kunth) Bolli).
De méme, S. racemosa présente des races
aneuploides (2n=38) fréquentes en Extréme-Orient et
en Amérique du Nord ; ce nombre aneuploide a été
signalé jusqu’en Europe de [I’Est (Bulgarie,
Tchécoslovaquie). L’aneuploidie pourrait résulter de
la division d’un chromosome métacentrique ; la
petite paire qui en résulte a parfois été interprétée
comme deux chromosomes B.

BoLLIR., Dissertationes Botanicae 223 : 227 p. (29 planches),

1994 | CescHMEDZIEV L.V., Fitologija 23 : 30-44, 1983 |
OurecKY D.K., American J. Bot. 57(3) : 239-244, 1970.

Viburnum

Les deux especes sont diploides, basées sur x=9
(2n=18). Ce genre présente une majorité d’espéces
diploides basées sur x=9. Cependant EGOLF (1962)
considére les espéces basées sur x=8 comme plus
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primitives. Le nombre de base des autres genres de la
famille suggere plutét un nombre x=9 comme
ancestral, d’autant plus qu’une dysploidie
descendante vers x=8 reste plus probable. Les travaux
de phylogénie moléculaire confortent I’hypothése

d’un nombre x=8 dérivé.
EGoOLF D.R., J. Arnold Arboretum 43 : 132-172, 1962.

AMARANTHACEAE

Le nombre x=9 que 1’on trouve a la fois chez les
chénopodes et les polycnémes pourrait étre le nombre
de base de la famille (le genre Polycnemum est situé
a la base de la sous-famille des Amarantoidées). Mais
il pourrait étre dérivé de x=8, considéré comme
ancestral dans 1’ordre des Caryophyllales.

QUEIROS M., Boletim Soc. Broteriana 49 : 121-142, 1975 |

LOMONOSOVA M., in MARHOLD K. Taxon 61(4) : 898/E32-

E34, 2012 | TURNER B.L., in BEHNKE H.-D. & MABRY T.J.,
Caryophyllales, Chap. 2 : 27-43, 1994.

Amaranthus

Nombre de base x’=17 ou x’=16 (rarement 14). Le
nombre x’=17 peut s’expliquer de trois fagons :

-soit issu d’une dysploidie a partir de x’=18 : les
amarantes seraient donc au départ hypo-tétraploides.
La dysploidie descendante conduit ensuite a x’=16.
-soit, d’apres PAL & al. (1982), issu d’une trisomie a
partir de x’=16 (aneuploidie ascendante)

-soit par une allopolyploidie a partir de deux ancétres

a nombre différent : 8+9.

GRANT W.F., Canadian J. Genet. Cytology 1 : 313-328, 1959
| GREIZERSTEIN E.J. & POGGIO L., Cytologia 59(1) : 25-30,
1994 | GREIZERSTEIN E.J. & al., Cytologia 62(2) : 115-120,
1997 | lamoNico D., Phytotaxa 199(1): 1-84, 2015 |
MADHUSOODANAN K.J. & NAZEER M.A,, Cytologia 48 : 237-
244,1983 | QUEIROS M., Lazaroa 11 : 9-17, 1989 | SAMMOUR
R.H. & al., Biochemistry 8(4) : 129-137, 2014 | SONG B.-H. &
al., Acta Phytotaxonomica Sinaca 40(5) : 428-432, 2002.

Especes diploides : avec x’=17 (2n=34) A. blitum, A.
deflexus, A retroflexus, ou x’=16 (2n=32) A. albus et
A. blitoides.

A. graecizans — Cette espéce présente deux cytotypes
diploides, basés sur x’=16 et x’=17. Il semblerait que
le type de I’espéce, plutot tropical, corresponde a
x’=17. La subsp. sylvestris, archéophyte provenant de
la région méditerranéenne, aurait par contre le

nombre de base x’=16 (2n=32).
PAL M., Current Science 41(7) : 262-263, 1972.

A. hybridus s.lI. présente les deux cytotypes diploides.
Les mentions sont souvent discordantes a cause des
problémes de détermination et de nomenclature.
Suivant les auteurs, ce groupe comprend de une a une
dizaine d’especes (toutes d’origine américaine). Nous
sommes bien sOr favorable a une position
taxonomique synthétique ; en particulier, parmi ces
taxons, trois sont strictement cultivés en régions
tropicales, d’abord pour leur richesse culinaire,



ensuite comme plantes ornementales (« caudatus » -
«cruentus » - «hypochondriacus »), et doivent
impérativement étre rattachés a leurs taxons
originels ! Le souhait de ne concevoir qu’une espéce
biologique collective se heurte a la manie analytique
des spécialistes, pourtant trés disparates quant aux
conclusions de leurs expérimentations. Parmi les
désaccords, se trouve la bagarre pour 1’interprétation
des types de LINNE (comme a son habitude, LINNE a
d’abord décrit les plantes cultivées) : le résultat de
cette joute détermine pourtant toute la nomenclature
des taxons (ainsi le nom « hybridus » est-il employé
dans des sens différents suivant les auteurs, méme au
sens le plus strict). Une mise au point sur les types se
trouve dans la révision de SAUER (1967), mais la clé
de détermination proposée par cet auteur ne
correspond pas a la conception d’autres botanistes
plus récents. De toute fagon, tous ces taxons
présentent fondamentalement 2n=32. Les mentions a
2n=34 correspondent sans doute a des populations
tétrasomiques (d’aprés PAL & al., 1982, confirmé par
GREIZERSTEIN & POGGIO, 1992) : la présence d’un
trivalent a la méiose d’un hybride entre un taxon a
n=16 et un taxon a n=17 montre que dans la formule
2n=34 deux paires semblent homologues. Dans la
littérature, la plupart des «espéces» du « groupe
hybridus » paraissent touchées par ce phénomene,
certaines sans doute plus que d’autres. Les plantes
adventices en Tle-de-France correspondent & un
ensemble « bouchonii » + « powelii ». Si ’on veut
grouper ces taxons sous un méme nom
infraspécifique, et selon la typification actuellement
adoptée, il faudrait les placer dans A. hybridus subsp.
hypochondriacus (L.) Thellung ; au sens strict, ce
nom correspond aux cultivars créés a partir du taxon
sauvage mauvaise herbe. Pour des raisons pratiques,
certains peuvent souhaiter s’affranchir des cultivars
en utilisant une combinaison adaptée aux populations
sauvages ; il faudrait alors utiliser le nom A. hybridus

subsp. powellii (S. Watson) Karlsson.
CosTEA M. & al., Sida 19(4) : 931-974, 2001 | GREIZERSTEIN
E.J. & PoGGIO L., Darwiniana 31(1-4) : 159-165, 1992 | PAL
M. & al., The J. Heredity 73 : 353-356, 1982 | SAUER J.D.,
Annals Missouri Bot. Garden 54(2) : 103-137, 1967.

Atriplex

Nombre de base x=9.
JONES E.M., Watsonia 10 : 233-251, 1975 | Van der MEIJDEN
R., Blumea 18(1) : 53-63, 1970.

A. prostrata — Espece diploide (2n=18) ; ce nombre
est partagé par tous les taxons voisins. Les mentions
de nombres polyploides sont sans doute toutes la
conséquence d’erreurs de détermination ou de
phénoménes d’endopolyploidie (fréquents dans ce
groupe : cellules 4x ou 8x dans les racines
d’individus diploides). Cette espéce appartient & un
complexe d’écotypes, abusivement éclaté par les
botanistes scandinaves, malgré une interfertilité

évidente.
GUSTAFSSON M., Botaniska Notiser 126 : 345-392, 1973.

A. patula — Espéce allotétraploide (2n=36), sans
doute formée a partir des especes diploides A.
littoralis L. + prostrata. La aussi, I’endopolyploidie
fait apparaitre des cellules a 2n=72 au niveau du
péribleme. Des populations diploides ont été
signalées par des auteurs a priori fiables ; en Suede
d’une part, dans le S de I’Espagne d’autre part. Nous
n’avons pas osé¢ éliminer ces données cependant

douteuses : détermination a confirmer !
JUAN R. & PASTOR J., Lagascalia 16(1) : 3-14, 1990.

Bassia scoparia
Espéce diploide, basée sur x=9 (2n=18).

Beta vulgaris

Espéce diploide, basée sur x=9 (2n=18) ; les cultivars
peuvent étre tétraploides ou souvent triploides
(hybrides entre 2x et 4x). Les betteraves sauvages
trouvées en Tle-de-France (individus annuels
naturalisés dans les parcelles) résultent sans doute
d’hybridations, dans les régions de production de
semences (Aquitaine), entre les cultivars et des

betteraves rudérales.
VIARD F. & al., Molecular Ecology 13 : 1357-1364, 2004.

Chenopodium

Nombre de base x=9.
BASSETT I.J. & CROMPTON C.W., Canad. J. Bot. 60 : 586-610,
1982 | CoLE M.J., Watsonia 5(2-3) : 47-58 et 117-122, 1961-
1962 | FUENTES-BAZAN S. & al., Willdenowia 42 : 5-24, 2012
| KOLANO B. & al., Bot. J. Linnean Soc. 170 : 220-231, 2012 |
MANDAK B. & al., Flora 207 : 530-540, 2012 | RAHIMINEJAD
M.R. & GORNALL R.J., Plant Syst. Evol. 246 : 77-87, 2004 |
RAHIMINEJAD M.R., in MARHOLD K. Taxon 55(2) : 444-
445/E3-E5, 2006 | UOTILA P., Annales Bot. Fennici 10 : 337-
340, 1973.

Le genre Chenopodium étant, dans I’amplitude que
nous avons adoptée pour la Flore d’Tle-de-France,
paraphylétique, certains auteurs ont proposé un
éclatement. L’acceptation d’un genre Blitum semble
nécessaire si ’on maintient le genre Spinacia
(épinards). Sinon, la seule option synthétique oblige
a inclure le genre Atriplex (arroches) dans le genre
Chenopodium ! Mais le maintien dun genre
paraphylétique est-il si génant ? Nous gardons pour
I’instant le genre au sens large. La plupart des espéces
sont diploides (2n=18) : C. ficifolium, C. foliosum
(=Blitum virgatum), C. glaucum, C. hybridum, C.
murale, C. polyspermum et C. vulvaria. De rares
comptages tétraploides, sans doute accidentels
(endopolyploidie au niveau des méristemes
radiculaires, fréquente par exemple chez C.
ficifolium), ont été signalés chez C. ficifolium, C.
glaucum et C. murale.

C. album — Nous avons limité cette espéce aux
cytotypes allohexaploides (2n=54), comprenant la
sous-espéce opulifolium. Parmi les parents potentiels
se trouvent 1’espéce diploide C. suecicum J. Murr
(2n=18), plante septentrionale dont la présence en
France n’est pas certifiée, et le taxon tétraploide C.
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strictum Roth (2n=36), a rechercher dans la région.
Cependant, méme s’il est vraisemblable que C. album
se soit formé par ’association des génomes d’un
taxon diploide avec un taxon tétraploide, les parents
ne sont pas encore certifiés.

C. bonus-henricus (= Blitum bonus-henricus) —
Espéce tétraploide (2n= 36).
GROZEVA N. & CVETANOVA Y., Trakia J. Sciences 9(3) : 1-7,
2011.

C. rubrum — Espéce sans doute toujours tétraploide
(2n=36) ; allopolyploide dont 1'un des parents est
certainement C. chenopodioides (L.) Aellen (I’autre
pouvant étre C. urbicum?). Divers comptages
diploides ont été attribués a cette espece en Europe
centrale et en Russie; cependant, les grandes
difficultés de détermination par rapport a C.
chenopodioides incitent a vérifier toutes ces
populations ; elles pourraient représenter un autre
parent originel, mais rien n’est moins slr pour

I’instant.
JAUZEIN P., Monde des Plantes 448 : 1-5, 1993.

Corispermum

Espece diploide basée sur x=9 (2n=18).
REKOWSKA M. & NOWAKOWSKI S., Acta Bot. Cassub. 10 :
147-151, 2011.

Dysphania
Nombre de base x=9 et dysploide x=8 (D.

ambrosioides).
GROZEVA N. & CVETANOVA Y., Acta Bot. Croat. 72(1) : 49-
69, 2013.

D. ambrosioides — Espéce basée sur x=8, présentant
plusieurs cytotypes : 2x-4x-6x-8x (2n=16 a 64).
Cependant divers comptages octoploides pourraient
tout simplement correspondre a de 1I’endopolyploidie
(PALOMINO & al., 1990). Il faudrait aussi vérifier les
corrélations entre nombre de chromosomes et taxons
infraspécifiques ; les auteurs admettent entre une
seule et une dizaine d’espéces dans ce complexe.
Ainsi le taxon «anthelmintica », souvent accepté
comme espéce (Flora of North America), a-t-il un
nombre variable sans doute lié aux erreurs de
détermination, mais est-il rapporté a la valence
diploide par KoLANO & al. (2012 ; & vérifier). Les
échantillons certifiés et la plupart des populations

naturalisées dans le Monde sont tétraploides (2n=32).
PALOMINO G. & al., The Southwestern Naturalist 35(3) : 351-
353, 1990.

D. pumilio — Espece diploide, basée sur x=9 (2n=18).
GROZEVA N., Phytologia Balcanica 13(3) : 331-334, 2007.

Polycnemum
Nombre de base x=9.

Tomsovic P. & KRAHULOOVA A., Folia Geobot. Phytotax.,
Praha 26 : 341-347, 1991.

P. arvense — Espece diploide (2n=18).
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P. majus — Espece allohexaploide (2n=54):
polyploidie d’origine inconnue (sans doute au moins
un génome de P. arvense).

APOCYNACEAE

Le nombre de chromosomes est assez stable chez les
« Asclépiadacées » (sous-famille des
Asclépiadoidées), avec un nombre de base en général
de x=11 (Asclepias et Cynanchum/Vincetoxicum). Ce
nombre étant aussi le nombre de base de la sous-
famille plus archaique des Périplocoidées, il
représente sans doute le nombre ancestral de toute la
sous-famille. Les pervenches appartiennent a un
groupe plus ancestral des Apocynacées, la sous-
famille des Rauvolfioidées, elle aussi basée sur x=11
qui est donc le nombre originel de toute la famille.
Une dysploidie descendante a ensuite conduit a 10-9-

8 dans plusieurs groupes indépendants de la famille.
ALBERS F. & MEVE U., Annals Missouri Bot. Garden 88(4) :
624-656 | DONADILLE P., Naturalia Monspeliensia, Sér. Bot.
16: 17-41, 1965 | NooRrI-DALOIl M.R. &al., J. Sci. I. R. Iran
7(3) : 144-149, 1996 | OBERMAYER R. & GREILHUBER J., PI.
Syst. Evol. 256 : 201-208, 2006 | Van der LAAN F.M. &
ARENDS J.C., Genetica 68(1) : 3-35, 1985.

Asclepias syriaca
Espece diploide, basée donc sur x=11 (2n=22).

Vinca minor

Espéce diploide, basée sur x’=23 (2n=46). Sur cette
base, la Grande Pervenche (V. major L.) est en
général tétraploide (2n=92). L’origine du nombre
x’=23 n’est pas expliquée. On retrouve le nombre de
base x=11 dans des genres voisins de Vinca ; x’=23
correspondrait alors a un taxon hyper-tétraploide
(n=11x2+1). Cependant, la Pervenche de Madagascar
(Catharanthus roseus (L.) D. Don = V. rosea L.)
possede 2n=16, avec donc un nombre de base x=8 ;
cette dysploidie descendante s’est répétée dans
plusieurs groupes, en particulier chez certains genres
considérés comme évolués car herbacés (genre
Apocynum...). Proche du genre Catharanthus, V.
minor pourrait alors correspondre a un taxon
hypohexaploide (n=8x3-1). Tout dépend du moment
ou la dysploidie a eu lieu.

Vincetoxicum hirundinaria

(= Cynanchum vincetoxicum)

Espéce diploide, basée sur x=11 (2n=22), dont la
forte variabilité en France ne mérite pas d’étre
formalisée en sous-espéces. De rares individus
tétraploides ont été signalés (Alsace), sans doute
accidentels.



AQUIFOLIACEAE

Le nombre x=20 étant partagé par les genres llex et
Nemopanthus Raf., il caractérise toute la famille.
Dans le phylum des Célastrales comprenant les
Aquifoliacées, les nombres de base varient de x=12
(Icacinacées) a x=20.

llex

Nombre de base x=20 (-18). Le genre llex présente
un nombre de base de x=20, parfois réduit a x=18
chez quelques espéces américaines ou himalayennes.
Presque toutes les espéces de ce genre sont diploides ;
de rares espéces 4x ou 6x en Amérique ou Asie.

I. aquifolium — Espéce diploide, basée sur x=20
(2n=40).
RENDELL S. & ENNOS A., Molecular Ecology 12 : 2681-2688,
2003 | SELBACH-SCHNADELBACH A. & al., Bot. J. Linnean
Soc. 159 : 182-193, 2009.

ARALIACEAE

Nombre de base pour la famille, sans doute x=12. Ce
nombre semble commun & toutes les familles
voisine : Pittosporacées, Myodocarpacees et sans
doute Ombelliféres. On retrouve ce nombre x=12
chez le genre archaique Torricellia DC., mais il
s’agirait d’une évolution paralléle. Des travaux
récents sur la duplication des génes montrent qu’un
doublement du génome aurait pu se produire a la base
du groupe de quatre familles Pittosporacées-
Araliacées-Myodocarpacées-Ombelliféres : donc a
partir d’ancétres a x=6 a la base de I’ordre des
Apiales. Ces mémes ancétres auraient donné
indépendamment 2n=12 des Torricelliacées, et

2n=18 des Griséliniacées.
NicoLAs A.N., Thése (Virginia University) : 237 p., 2009 | Y1
T. & al., Taxon 53(4) : 987-1005, 2004.

Hedera helix

Espéce diploide, basée sur x’=24 (2n=48 ; le nombre
de base du genre Hedera, x’=24 est paléopolyploide).
Les autres espéces peuvent atteindre 2n=192. Dans
I’ouest de la France, des populations naturelles de H.
hibernica (G. Kirchner) D.C. Bean sont signalées ; il
s’agit d’un taxon tétraploide (2n=96) de répartition
atlantique. H. helix représente au moins le parent
maternel de H. hibernica ; parent male a déterminer
pour confirmer le statut d’espéce. Les poils étoilés
sessiles de H. hibernica semblent intermédiaires
entre les poils pédicellés de H. helix et les poils
écailleux et peltés de divers autres lierres ; 1’autre
parent de H. hibernica serait a rechercher parmi les
taxons diploides & poils écailleux : proche par
exemple de H. maroccana McAllister. La limite
d’aire avec H. helix devrait étre précisée ; en Tle-de-
France la détection de H. hibernica (& rechercher)

pourrait étre obscurcie par les cultivars.
ACKERFIELD J. & WEN J., Int. J. Plant Sciences 164(4) : 593-
602, 2003 | GREEN A.F. & al., Systematic Botany 36(4) : 1114-

1127,2011 | Mc ALLISTER H.A. & RUTHERFORD A., Watsonia
18: 7-15, 1990 | OBERMAYER R. & GREILHUBER J.,
Caryologia 53(1): 1-4, 2000 | VALCARCEL V. & al,
Molecular Phylogenetics Evol. 27 : 1-20, 2003 | VALCARCEL
V. & al., BMC Evolutionary Biol. 17(146) : 14 p., 2017 |
VALCARCEL V. & VARGAs P., Plant Systematics Evol. 299 :
447-458, 2013 | VARGAS P. & al., Plant Syst. Evol. 219 : 165-
179, 1999.

Hydrocotyle

Nombre de base x=12. Les nombres de chromosomes
de ce genre sont tres variables, mais on peut accepter
comme série polyploide fondamentale les nombres
basés sur 12 (certaines espéces sont diploides comme
H. sibthorpioides Lam.) ; ce nombre de base est ainsi
le méme que pour Hedera !

H. ranunculoides — Espece chez laquelle deux
cytotypes sont signalés : diploide (2n=24) et plus
souvent tétraploide (2n=48). Cependant, il faudrait
veérifier si les mentions au niveau diploide ne
correspondent pas a des confusions avec des taxons
voisins parfois inclus dans cette espéce ; ainsi, en
Asie, ces comptages peuvent appartenir a H.
sibthorpioides. Les rares comptages sur des
populations naturalisées conduisent toujours au
niveau tétraploide.

H. vulgaris — Espéce en général octoploide (2n=96).

ARISTOLOCHIACEAE

Le nombre de base ancestral de la famille pourrait
étre x=13, nombre partagé par Saruma, Asarum et
Thottea (voir & Asarum ci-dessous), genres moins

spécialisés que celui des aristoloches.
BERJIANO R. & al., Plant Syst. Evol. 280 : 219-227 ; 2009 |
NARDI E., Webbia 38 : 221-300, 1984 | NARDI E., Webbia
45(1) : 31-69, 1991 | OHI-TOMA T. & al., Systematic Bot.
31(3) : 481-492, 2006 | WANKE S., These (Techn. Univ.
Dresden) : 158 p., 2006.

Aristolochia clematitis

Espéece diploide, basée sur x=7 (2n=14). Le genre
présente des nombres de base trés variables, allant de
3 a 8. Une hypothése vraisemblable serait un nombre
originel de x=8 (nombre partagé avec les
Isotrématinées = sous-genre Siphisia), avec ensuite
une disploidie descendante jusqu’a 3.

Asarum europaeum
Espéce diploide, basée sur x’=13 (2n=26); nous
n’avons pas admis les sous-espéces congues par
certains auteurs.
KELLY L.M., Amer. J. Bot. 84(12) : 1752-1765, 1997 | KELLY
L.M., Amer. J. Bot. 85(10) : 1454-1467, 1998 | KELLY L.M.,
Systematic Bot. 26(1) : 17-53, 2001 | KUKKONEN I. & UOTILA
P., Ann. Bot. Fennici 14 : 131-142, 1977 | MALECKA J., Acta
Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 2 : 113-121, 1959.
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Le nombre ancestral du genre pourrait étre x’=13
(d’aprés KELLY). Méme si ’origine polyploide n’est
pas prouvée, elle est treés vraisemblable étant donné la
fréquence du nombre x=7 dans la famille, et
I’existence d’espéces d’Asarum a x=6 (section
Geotaenium) ! Etonnamment, les genres asiatiques
Saruma Oliv. et Thottea Rotth. possedent le méme
nombre que Asarum, suggérant une paléopolyploidie
trés ancienne (ou polyphylétique).

BALSAMINACEAE

A part un petit genre monospécifique ancestral, la
famille est réduite au grand genre Impatiens.

Impatiens
Nombre de base trés variable (le plus souvent
6,7,8,9,10), le nombre ancestral étant sans doute
x=10, avec dysploidie descendante (atteignant, en
Inde, x=31). On observe dans ce genre de hombreux
cas de dysploidie et d’aneuploidie, expliquant les
divers cytotypes infraspécifiques.
CHINNAPPA C.C. & GILL L.S., Canad. J. Bot. 52 : 2637-2639,
1974 | JoNES K. & SMITH J.B., Kew Bull. 20 : 63-72, 1966 |
SONG Y. & al., Caryologia 56(4) : 463-481 ; 2003 | YUAN Y .-
M. & al, Taxon 53(2): 391-403, 2004 | ZINOV’EVA-
STAHEVITCH A.E. & GRANT W.F., Canad. J. Bot. 62 : 2630-
2635, 1984

I. balfourii — Espéce diploide, basée sur x=7 (2n=14).

I. capensis — Espéce diploide, basée sur x=10
(2n=20).
DAY P.D. &al., The J. Torrey Bot. Soc. 139(1) : 26-33, 2012.

I. glandulifera — Espece diploide, originaire de
I’Himalaya, basée sur x=9 ou 10 (2n=18-20): le
cytotype a x=9 étant sans doute dérivé. Les
populations naturalisées en Amérique du Nord
auraient 2n=20 (a confirmer) ; par contre le cytotype
a 2n=18 semble généralis¢ en Europe, jusqu’au
Kazakhstan.

I. noli-tangere — Espéce en général diploide, basée
sur x=10 (2n=20) ; les populations tétraploides n’ont
pour I’instant été signalées qu’en Pologne (a vérifier :
endopolyploidie ?).

I. parviflora — Espéce diploide, basée sur x’=13
(2n=26).

Ce nombre a été confirmé pour les populations
naturalisées en Amérique du Nord (plante originaire
du nord-est de I’Eurasie) ; il correspond sans doute a
une valence hypotétraploide basée sur x=7. D’autres
cytotypes ont été signalés (a confirmer, car
douteux !) : x=10 (Sibérie orientale) et 12 ?
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BERBERIDACEAE

Cette famille comprend plusieurs phylums corrélés
au nombre de chromosomes. La théorie la plus simple
place le genre Nandina Thunb. a la base avec x=10 ;
ce nombre correspond aussi au genre Glaucidium
Siebold & Zucc., proche des Renonculacées. Ensuite,
on peut imaginer une dysploidie descendante : x=8-
7-6. Le genre Berberis correspond a un groupe défini
par le caractéere ligneux dérivé (le genre Ranzania Ito
fait transition), ainsi que par une paléopolyploidie
avec x'=14.

Kim Y.-D. & JANSEN R.K., American J. Bot. 85(12) : 1766-

1778, 1998 | Kim Y.-D. & al., Biochemical Systematics Ecol.

32:291-301, 2004 | LEVAN A., Hereditas 30(3) : 401-404,
1944 | WANG W. & al., Systematic Bot. 32(4) : 731-742, 2007.

Berberis

Les deux especes sont diploides, basées sur x’=14
(2n=28).

Ce nombre est ancestral, sans doute paléopolyploide,
dérivé de x=7 ; mais dans ce genre, les diploides
basés sur x=7 n’existent pas; presque toutes les
espéces possedent 2n=28, rarement 2n=56.

BETULACEAE

Le nombre de base originel est difficile a déterminer.
En effet, les genres Alnus et Betula représentent un
phylum a nombre de base élevé (x’=14) : ancestral ou
dérivé ? Méme question dans 1’autre phylum de la
famille avec les noisetiers basés sur x=11'!
Cependant les genres Carpinus et Ostrya sont basés
sur x=8, et 1’on retrouve x= 8 ou 9 dans plusieurs
genres archaiques liés aux Bétulacées : Casuarina ou
Myrica. On peut donc raisonnablement penser a un
nombre originel plut6t bas.

Alnus

Les deux espéces sont généralement diploides, basées
sur x’=14 (2n=28) ; elles peuvent s’hybrider. Chez A.
glutinosa, des individus tétraploides ont été signalés
en Gréce ; il faudrait confirmer ce résultat (pour
écarter une simple endopolyploidie, en particulier
dans les zones de formation des nodosités : éviter les
comptages sur racines), et préciser la répartition de
cet éventuel cytotype autotétraploide. D’autre part,
les mémes auteurs signalent des semences triploides
en Autriche ; en I’absence de tétraploides, il s’agit
slirement de graines formées aprés fécondation par

des grains de pollen non réduits !
KAMMACHER P. & ZYGOMALA A.-M., C.R. Acad. Sc. Paris,
Série 111, 303(19) : 755-760, 1986.

Le cas des aulnes est encore discuté : le nombre
x’=14 est-il paléopolyploide ? En effet, il existe une
seule espéce diploide basée sur x=7 (A. inokumae
Murai & Kusaka: sud du Japon) suggérant de
considérer le nombre 7 comme ancestral. Cependant,



dans D’arbre phylogénétique du genre, cette espece
n’apparait pas en position basale, mais plutot noyée
dans un groupe plus évolué, et trés proche d’une
espéce a 2n=28. Cette position suggére que le nombre
X=7 est dérivé chez cette espece. Cette dysploidie
brutale et sans intermédiaires montre malgré tout que
des ancétres a x=7 ont pu exister, puisque ce génome
réduit fonctionne. Tous les autres aulnes ont des
valences 4x-6x-8x-16x (la plupart 4x). L’étude de la
méiose montre une régularité parfaite au niveau 4x :
la série euploide normale semble donc bien 2n=28-56
(16x peut-étre accidentels : nodosités ?). La méiose
des especes a 2n=42 présente des irrégularités,
provoquant une baisse de fertilité du pollen, ce qui

corrobore une origine hybride des 6x.
BANAEV E.V. & BAZANT V., J. Forest Sc. 53(2) : 66-73, 2007
| CHEN Z. & LI J., International J. Plant Science 165(2) : 325-
335, 2004.

Betula

Nombre de base x’=14 (2x’ a 10x”), sans doute dérivé

de x=71
BROWN |.R. & AL-DAwOODY D., New Phytol. 83 : 801-811,
1979 | BROWN L.R. & WiLLIAmMS D.A., Proc. Royal Soc.
Edinburgh 85B : 49-64, 1984 | GRANT W.F., Chromosoma
(Berl.) 26 : 326-336, 1969 | HOwLAND D.E. &al., New Phytol.
130 : 117-124, 1995 | SCHENK M.F. & al., Tree Genetics &
Genomes 4 : 911-924, 2008.

B. pendula — Espéce diploide (2n=28), en général peu
variable.

B. pubescens — Espéce tétraploide (2n=56).

La présence, localement, d’individus triploides, a été
interprétée de facons diverses suivant la
morphologie ; ils ont souvent été attribués a 1’espece
dont ils sont morphologiquement proches :
autotriploides de B. pendula (comme chez Quercus
robur), ou aneuploides dérivés de B. pubescens. Dans
un autre modele, les populations tétraploides peuvent
morphologiquement osciller entre les deux especes,
les morphotypes « pubescens » étant, dans ces
situations, relégués a la périphérie des peuplements.
Ces observations variables peuvent toutes s’expliquer
par des hybridations, suivies d’introgressions
concernant des caracteéres parfois dominants...
N’oublions pas que B. pubescens est sans doute
allotétraploide et contient certainement le génome de
B. pendula (ou d’un taxon voisin du complexe) ;
I’autre parent, a confirmer, pourrait étre proche de B.
nana. N’oublions pas non plus que les individus
« triploides » peuvent étre admis comme hexaploides
sur la base x=7, ce qui pourrait expliquer les cas de
fertilité.

Carpinus betulus

Espece octoploide, basée sur x=8 (2n=64); les
analyses du génome n’ont pu mettre en évidence
aucune trace d’allopolyploidie. L’espéce pourrait
directement dériver par autopolyploidie de C.
londoniana H.J.P. Winkl. de Chine (éventuellement
participation de C. tientaiensis Cheng).

JEON J.1., & al. Biochemical Syst. Ecology 35 : 606-613, 2007.

Corylus avellana

Espéce diploide, basée sur x=11 (2n=22) ; ce nombre
de base est sans doute dérivé de x=8, nombre que
devait posséder 1’ancétre commun a Carpinus et
Ostrya. Les mentions de x=14 pour le genre Corylus
correspondent a des comptages anciens certainement
erronés ; les rares comptages 4x sont sans doute
accidentels (endopolyploidie ?). Notre noisetier local
a vraisemblablement évolué a partir de C.

yunnanensis de Chine.
OGINUMA K., KATO H. & TOBE H., Acta Phytotaxonomica
Geobotanica 49(2) : 99-104, 1998.

BORAGINACEAE

Certains auteurs ont suggéré 1’éclatement de cette
famille, prise ici au sens large, en nombreuses petites
familles. Si jamais une telle solution bénéficiait de
I’accord d’une majorité de Dbotanistes, les
conséquences pour la flore d’fle-de-France seraient
limitées, puisque seul le genre Heliotropium sortirait
de la famille (Héliotropiacées). Une fois exclu
Heliotropium, toutes les espéces franciliennes
appartiennent aux Boraginacées sensu stricto. Cet
ensemble comprend trois grands phylums. Le phylum
qui conduit aux Cynoglossées est entierement basé
sur x=12, nombre de base qui se maintient dans la
plupart des genres: Asperugo, Cynoglossum,
Lappula, Myosotis... Le phylum des Boraginées
présente par contre une grande diversité des nombres.
Le nombre original de x=11 de Pentaglottis permet
de ne pas exclure un nombre ancestral x=12, car ce
genre se situe pres de la souche de ce phylum ; les
autres nombres en seraient dérivés par dysploidie
descendante (phénoméne illustré chez Symphytum
avec x=12- puis 10-9-8, au moins au niveau 4x).
Quant au phylum des Lithospermées, il présente des
nombres presque aussi variés, avec également une
forte dysploidie descendante : le plus souvent 10-9-
8-7. Des données complémentaires sont nécessaires,
les nombres chromosomiques des genres proches de
la souche de ces deux derniers phylums étant peu

connus.
BRITTON D.M., Brittonia 7(4) : 233-266, 1951 | FERNANDES
A. & LEITAO M.T., Boletim Soc. Broteriana, Sér. 2, 46 : 389-
405, 1972 | LUQUE T., Boletim Soc. Brot., Sér. 2, 62 : 211-220,
1989.

Anchusa

Nombre de base x=8 pour les espéces régionales. Les
nombres de base sont variables dans ce genre:
X=(6)8-(9)11. Le nombre 11 ne se trouve que chez A.
puechii Valdés, d’Espagne; ce nombre s’observe
aussi chez Pentaglottis, avec, dans les deux cas, des
chromosomes de petite taille. Certains auteurs
réduisent le genre Anchusa a des especes presque
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toutes basées sur x=8, nombre que 1’on peut

considérer comme basal pour ce genre.
D’AMATO G. & TROJANI Z., Caryologia 38(1) : 13-21, 1985 |
D’AMATO G., Caryologia 42(3-4) : 267-274,1989 | LUQUET.,
Lagascalia 12(1) : 81-97, 1983 | SELVI F. & BiGAzzI M., Plant
Biosystems 132(2) : 113-142, 1998.

A. arvensis — La sous-espéce arvensis, seule présente
dans la région, est un taxon hexaploide (2n=48).
L’origine du génome n’est pas connue, mais cette
plante contient certainement au moins un génome de
la subsp. orientalis (L.) Nordhagen, diploide (décrite
de Turquie, et naturalisée dans I’E de la France).

A. italica — Espece tétraploide (2n=32); pas de
populations diploides, et donc origine de I’espéce a
rechercher.

Asperugo procumbens et Lappula squarrosa
Espéces proches des Myosotis, et donc sans doute
basées sur x=12, toutes les deux tétraploides (2n=48).

Cynoglossum officinale
Espéce diploide, basée sur x=12 (2n=24). Ce nombre
se retrouve chez toutes les espéces voisines de
cynoglosses (dont C. germanicum, récemment trouvé
dans la Bassée : statut a confirmer !). Un comptage
tétraploide effectué en Europe centrale correspond a
une endopolyploidie. L’ensemble de la tribu des
Cynoglossées semble basée sur x=12. Cette tribu
paraissant évoluée, le nombre x=12 pourrait étre
dérivé (paléopolyploidie a partir de x=6 ?).

LUQUE T. & VALDES B., Willdenowia 15(2) : 485-496, 1986.

Echium vulgare
Espece tétraploide, basée sur x=8 (2n=32). Ce
nombre x=8 est ancestral pour le genre ; certaines
espéces suivent une dysploidie descendante (x=7,
puis 6 et 5). Le cas de E. vulgare est curieux. De
LITARDIERE (1943) a bien analysé les phénomeénes
d’endopolyploidie chez plusieurs espéces du genre.
Or, chez E. vulgare, il observe un phénoméne
inverseé : les apex racinaires montrent bien deux types
de cellules (myxoploides), mais avec une nette
prédominance de cellules tétraploides. On a donc
I’impression que I’endopolyploidie a fini par prendre
le dessus en créant des individus tétraploides ; E.
vulgare serait un simple autotétraploide ayant
progressivement éliminé les individus diploides.
Cependant, un cytotype diploide semble bien présent
dans la partie extréme-orientale de la Russie : étude &
poursuivre pour préciser 1’aire de ce cytotype sans
doute originel (cité beaucoup plus prés en Albanie : a
vérifier).

De LITARDIERE R., Boissiera 7 : 155-165, 1943 | LUQUE T.,

Lagascalia 13(1) : 17-38, 1984 | Von FRITSCH B., Bot. Notiser
126 : 450-458, 1973.

Heliotropium
Genre complexe avec des nombres de base x=7 a 14.
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H. europaeum — Espéce basée sur x=8, chez laquelle
deux cytotypes sont signalés : 4x et 6x (2n=32-48). Il
faudrait avant tout préciser les limites entre espéces
voisines. La  répartition des cytotypes reste
méconnue ; les populations hexaploides semblent
plutdt localisées en Europe de I’Est, mais atteignent
I'Italie ; le cytotype tétraploide est par contre
dominant en Espagne et semble plus vraisemblable

en France.
LUQUE T., Willdenowia 25(2) : 659-668, 1996.

Lithospermum

Nombre de base variable (7, 8, 9, 10, 11, 12, 13). Ce
genre a été particulierement maltraité par la
phylogénie moléculaire. Concernant 1’Ile-de-France,
seul L. officinale appartient a ce genre sensu stricto.
Les deux autres espéces ont été séparées dans le genre
Buglossoides. Cependant, la conception large
adoptée ici peut tres bien se justifier : I’ensemble est
parfaitement monophylétique (contrairement au
genre Buglossoides des flores récentes!). Les
rapports entre les deux nombres 7 et 14 sont ambigus
; certains auteurs ont ainsi suggéré un nombre
ancestral x=14, avec une dysploidie descendante
jusqu’a 7. Cette option pourrait convenir au genre
Lithospermumm s.s., car les espéces basales proche
de L. officinale, ainsi que la plupart des espéces
américaines dérivées, possédent x’=14. En amont, la
situation est moins claire, méme si le nombre x’=14
revient chez la plupart des genres. En effet x=8 a
autant de fréquence et peut trés bien servir de base,

avec passage a 7 puis doublement a 14.
GRAU J., Mitteilungen Bot. Staatss. Minchen 7 : 277-294,
1968 | LUQUE T. & VALDES B., Bot. J. Linn. Soc. 88 : 335-350,
1984 | FERNANDES R.B., Acta Bot. Acad. Scient. Hungaricae
19(1-4) : 93-101, 1973.

L. arvense — Espéce basée sur x=7, chez laquelle
divers cytotypes ont été signalés : 2x-4x-6x (2n=14-
28-42). Les auteurs n’étant nullement d’accord avec
les limites a attribuer aux différents taxons
infraspécifiques, il s’avére pour I’instant impossible
de déterminer dans quelle mesure ces taxons
correspondent a des cytotypes. Il faut repartir sur les
propositions de CECCHI & al. (2014) et reprendre tous
les comptages ; dommage que ces auteurs n’aient pas
vérifié les nombres de chromosomes... et dommage
qu’ils appartiennent aux « splitters ». Concernant la
France, il faut abandonner le  vocable
« sibthorpianum » (taxon oriental ne dépassant pas la
Créte) et le remplacer par «splitgerberi». La
phylogénie ne distingue que deux ensembles qui
doivent correspondre & deux sous-espéces ; en Tle-de-
France nous ne possédons que le type, plante
archéophyte, alors que la subsp. incrassatum (inclus
permixtum) reste localisée au Sud-Est et pousse en
milieux primaires.
CECCHI L. & al., Taxon 63(5) : 1065-1078, 2014.

Dans la confusion qui regne actuellement, les trois
cytotypes ont été attribués a chacune des deux sous-
espéces ; sur le seul Mt Olympe les trois niveaux



existent ! 11 semble cependant que la subsp. arvense
soit plus souvent hexaploide (2n=42), au moins chez
les populations archéophytes. Par contre, la subsp.
incrassatum (Gussone) Bonnier & Layens serait
plutot tétraploide. D’autres nombres de base ont
méme été signalés mais non confirmés ; relevons
simplement un comptage récent a 2n=36, donc basé
sur x=9, a réétudier (Italie... et Kashmir) : pourrait
tout aussi bien correspondre a un pentaploide
d’origine hybride, ou a une erreur de comptage
(photo compatible avec un tétraploide a 2n=28) ?

L. officinale — Espéce tétraploide, basée sur x=7
(2n=28). Origine non élucidée, résultant peut-étre
d’une paléopolyploidie (x’=14) a la base du genre
Lithospermum pris au sens strict.

L. purpurocaeruleum — Espece diploide, basée sur
x=8 (2n=16).

Myosotis

Genre sans doute basé originellement sur x=12, avec
une disploidie descendante (il peut s’agir de nombres
de base apparents, I’histoire de leur formation n’étant

pas pour I’instant connue).
BLAISES., Candollea 27(1) : 65-81, 1972 | BLAISES., in LOVE
A., Taxon 30(1) : 76, 1981 | GRAU J., Mitt. Bot. Minchen 7 :
17-100, 1968 | LUQUE T., Bot. J. Linnean Soc. 110(1) : 77-94,
1992 | MERXMULLER H. & GRAU J., Ber. Deutsch. Bot. Ges.
76 :23-29, 1963 | PRZYWARA L., Acta Biol. Cracov. 20(1-2) :
125-141, 1978.

M. arvensis — Espéce trés variable et nécessitant
encore de nombreuses études. La plupart des
populations semblent hypertétraploides (2n=48-52-
54, avec x’=13 ?). Mais BLAISE, en plus du cytotype
a 2n=52, le plus répandu, a trouvé deux autres
cytotypes en France : 2n=36 (Verdon) et 2n=66 qui
pourraient suggérer le méme nombre de base que M.
sylvatica: x=97? (avec des cytotypes alors
tétraploide, hypohexaploide, et hyperheptaploide).
D’aprés BLAISE, le cytotype a 2n=66 correspond a la
var. sylvestris (= subsp. umbrata) : confirmé en
plusieurs points du Bassin parisien. Le bilan
vraisemblable pour 1’Tle-de-France serait la présence
des deux cytotypes principaux : 2n=52 pour les
populations des champs cultivés, friches et pelouses,
2n=66 pour les écotypes sciaphiles. Pour les autres
especes, le nombre de base apparent est plus clair.

Avec x=12.

M. discolor — Les travaux de BLAISE ont montré
qu’existaient deux principaux cytotypes, auxquels
appartiennent sans doute les plantes régionales. La
sous-espéce discolor serait hexaploide (2n=72), alors
que la sous-espéce dubia serait diploide (2n=24). Le
type pourrait étre un taxon allohexaploide issu de
I’hybridation entre la subsp. dubia (parent certain) et
un taxon 4x qui devrait avoir les fleurs jaunes : sans
doute M. balbisiana Jordan (ou M. personii Rouy).
La réalité pourrait étre complexe compte tenu de la
variabilité de M. discolor dans le sud de la France. De

plus, certains auteurs ont signalé un nombre de
2n=64, et ont conclu & un nombre de base de x=8 ;
cytotype a confirmer et a étudier (douteux pour
I’instant).
BLAISE S., Bull. Soc. bot. France, Lettres Bot. 128(1-2) : 59-
61,1981,

M. ramosissima et M. stricta — Malgré divers
comptages, nous admettrons ces deux especes
comme strictement tétraploides (2n=48).

Avec x=11: groupe du Myosotis des marais,
complexe a valences allant de 2x a 8x (certaines
populations aneuploides ne sont pas prises en compte
ci-apres car elles ne montrent aucune autonomie).

Le niveau 6x (2n=66) correspond en général a M.
scorpioides subsp. scorpioides.

M. scorpioides subsp. strigulosa (= M. nemorosa)
présente deux cytotypes : 2x et 4x (2n=22-44), les
populations diploides étant beaucoup plus fréquentes.
Les tétraploides ayant exactement la méme
morphologie sont certainement autotétraploides ; ils
apparaissent pres de zones de présence de diploides,
et pourraient presque étre considérés comme
accidentels (éventuellement endopolyploidie).

M. laxa subsp. caespitosa présente trois cytotypes :
2x-4x-8x (2n=22-44-88), le tétraploide étant peut-
étre plus méridional et plus montagnard que le
diploide. Les populations octoploides proviennent
surtout d’Europe centrale et septentrionale (Pologne,
Scandinavie) ; elles correspondent en général au
taxon nommé « baltica », dominant, voire exclusif,
dans ces régions. Cependant une population
octoploide a été vérifiée en Normandie. Les
populations franciliennes, planitiaires et tempérées-
atlantiques, ont plus de chances d’étre diploides, mais

la présence d’octoploides n’est pas exclue.
MiziaNTY M., Fragmenta Flor. Geobot. 22(3): 323-330,
1976 | PRZYWARA L., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 25 :
85-101, 1983 | PRZYWARA L., Fragmenta Floristica Geobot.
31-32 (1-2): 77-116, 1986-87 | SCHUSTER R., Feddes
Repertorium 74(1-2) : 39-98, 1967.

Avec x=9

M. sylvatica (subsp. sylvatica), taxon diploide
(2n=18).
GRAU J., Osterr. Bot. Z. 111 : 561-617, 1964.

Dans le groupe de M. sylvatica, on trouve toutes les
étapes depuis un nombre de base de x=12
(groupe « alpestris ») jusqu’a x=9 par dysploidie
descendante (sous-espéces plus orientales de M.
sylvatica). L’origine des cultivars, et donc leur
constitution génomique, n’étant pas vraiment connue,
le nombre de chromosomes des populations
échappées pourrait localement diverger du nombre
classique 2n=18.
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Pentaglottis sempervirens

Espéce diploide, basée sur x=11 (2n=22). Ce genre
trés isolé se situe a la base de la tribu des Boraginées.
Son nombre de chromosomes est d’autant plus
original ; on le retrouve cependant chez Anchusa (une
seule espéce méritant des études complémentaires).
Les buglosses pourraient servir de modéle pour
comprendre comment x=11 aurait pu dériver de x=8,
nombre le plus fréquent dans la tribu et qui donne
I’impression (encore a démontrer) de son antériorité.

Pulmonaria longifolia
Espéce complexe, basée sur x=7, comprenant
plusieurs sous-especes (dont trois en France). Seule
la subsp. longifolia est présente en Tle-de-France. Elle
possede deux cytotypes principaux : 2x ou 3x (ce
dernier représenté par des populations aneuploides a
2n=20 ou 22). Les populations triploides
s’échelonnent entre les Pyrénées et le Centre, ne
dépassant pas la Loire. Nous n’avons donc, dans la
région que des populations diploides (2n=14:
nombreux comptages franciliens). Deux especes
communes se partagent le territoire national : P.
longifolia subsp. longifolia sous climat atlantique,
remplacée par P. montana Lejeune subsp. montana
en climat continental. La limite semble passer en
Champagne (existe dans 1’Aisne et 1’Yonne) : il ne
serait pas surprenant de trouver des stations aux
confins Nord-Est de notre région. P. montana est
triploide-aneuploide, avec des cytotypes 2n= 20-22-
24,

BOLLIGER M., Phanerogamarum Monographiae 8: 215 p.,

1982 | DUVIGNEAUD J. & al., Les Naturalistes Belges 57(10-

11) : 209-218, 1976 | FUENTES E. & BLAISE S., Bull. Soc. bot.

Fr., Lettres bot., 135(2) : 181-190, 1988 | SAUER W., Acta
Botanica Yunnanica 3(4) : 383-395, 1986.

Symphytum officinale
Espece basée sur x=12, présentant deux principaux
cytotypes (les autres étant absents de France) :
diploide (2n=24) et tétraploide (2n=48). Ce nombre
12 semble ancestral pour ce genre (2x a 6x) qui
présente de nombreux cas de dysploidie et
aneuploidie.
BASLER A., Bot. Jahrb. Syst. 92(4) : 508-553, 1972 | GADELLA
W.J. &al., Acta Bot. Neerl. 21(2) : 169-173, 1972 | GADELLA
W.J. & al., Acta Bot. Neerl. 23(4) : 433-437, 1974 | GADELLA
W.J. & KLIPHUIS E., Proc. Roy. Neth. Acad. Sci., Amsterdam,
Ser.C, 70 :7-20 et 378-391,1967 | GADELLA W.J. & KLIPHUIS
E., Acta Bot. Neerlandica 18(4) : 544-549, 1969 | GADELLA
W.J. & KLIPHUIS E., Proc. Roy. Neth. Acad. Sci., Amsterdam,
Ser. C, 81(2) : 162-172,1978 | GRAU J., Mitteilungen Bot.
Staatss. Munchen 9 : 177-194, 1971 | WcisLo H., Acta Biol.
Cracoviensia, Ser. Bot., 15 : 153-163, 1972.

Certaines populations d’Europe centrale ou
septentrionale possédent un nombre hypotétraploide
de 2n=40; elles correspondent a la sous-espece
uliginosum (A. Kerner) Nyman qui ne semble pas
atteindre la France. Cette sous-espéce s’hybride
librement avec la sous-espéce officinale tétraploide,
donnant des individus & nombres échelonnés entre 40
et 48. Des populations stabilisées a 2n=44 pourraient
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avoir cette origine, mais pourraient également
constituer un autre cytotype hypotétraploide
(Royaume-Uni ; Allemagne...). Les populations
diploides de la subsp. officinale possédent toujours
des fleurs blanches, ce qui permet de les distinguer en
Europe du N et centrale (Pays-Bas et Pologne par
exemple) des populations tétraploides. Mais en
Europe de I’Ouest, la subsp. officinale 4x posséde des
fleurs variant du blanc-jaunatre au pourpre-violacé,
en I’absence des diploides. La répartition de ces deux
cytotypes principaux, a 2n=24 et 48, n’est pas connue
dans le Bassin parisien. Cependant, nous n’avons
jamais rencontré de populations ayant de fagon
homogene des fleurs blanc pur (a rechercher dans
I’est). D’autre part, les populations diploides
semblent se raréfier vers I’Europe Ouest-Sud Ouest,
ce qui incite a penser que les populations
franciliennes sont toutes tétraploides a 2n=48.
Signalons aussi que quelques populations instables de
S. x uplandicum Nyman, hybride fixé avec S.
asperum Lepechin (& 2n=32), existent en Tle-de-
France. Elles peuvent avoir (& vérifier) deux nombres
de chromosomes suivant leur origine: 2n=36
chromosomes si le parent «officinale » posséde
2n=40, ou 2n=40 si le parent « officinale » posséde
2n=48.

BUXACEAE

L’ensemble de la famille semble basé sur x=14,
nombre que 1’on retrouve chez Buxus et Sarcococca
Lindl., avec une dysploidie a x=13 chez Pachysandra
Michaux. L’origine de ce nombre élevé reste a
analyser ; il est possible que le nombre x=14 soit
secondaire, anciennement dérivé de x=7, mais cette
polyploidie n’est pas prouvée.
Van LAERE K. & al., Plant Syst. Evol. 293 : 1-11, 2011.

Buxus sempervirens

Espece diploide, basée sur x=14 (2n=28). Seuls les
cultivars peuvent étre triploides ou rarement
tétraploides. Par contre, ces nombres polyploides
peuvent s’observer chez les espéces asiatiques.

CAMPANULACEAE

Cette famille propose un remarquable exemple de la
complexit¢ de D’évolution du nombre de
chromosomes, conduisant a des hypothéses
parfaitement opposées. La sous-famille basale des
Lobélioidées suffit & elle seule & illustrer cette
diversité ; les remarquables discussions de STACE &
JAMES argumentent un nombre de base élevé
(x=14/21), a partir duquel une dysploidie
descendante conduit & x=6 (en Afrique et Océanie on
observe tous les nombres depuis x=14 jusqu’a x=0).



Ensuite, une diversification s’est opérée au niveau
X=7, pouvant se traduire par une néo-polyploidie (14-
21... 70). Cette hypothése n’exclut d’ailleurs
nullement une éventuelle paléopolyploidie issue de
x=7, mais celle-ci serait alors antérieure a la création
de la sous-famille. Le lien entre Lobélioidées
(Lobelia) et Campanuloidées (la plupart des autres
genres franciliens) n’est pas évident. On trouve
plusieurs groupes (dont les Wahlenbergioidées) non
représentés chez nous dont les nombres de base
semblent réduits (7-8-9). Ensuite, si ’on exclut
« Jasione/Wahlenbergia hederacea », le reste des
Campanuloidées semble basé sur x’=17, nombre qui
pourrait donc dériver d’une allopolyploidie (par
exemple hypo-tétraploidie basée sur x=9, ou
croisement 9 x 8) ayant eu lieu au point de départ de

la sous-famille.
EDDIE W.M.M. & al., Annals Missouri Bot. Garden 90(4) :
554-575, 2003 | STACE H.M. & JAMES S.H., American J. Bot.
83(10) : 1356-1364, 1996.

Pratiquement tous les genres de la sous-famille des
Campanuloidées  sont polyphylétiques ou
paraphylétiques, ce qui laisse présager de multiples
remaniements.
ANCEV M., Fitologia (Sofia) 5: 66-73, 1976 |
CONTANDRIOPOULOS J., Bull. Soc. bot. Fr. 113(9) : 453-474,
1966 | HABERLE R.C. & al., Taxon 58(3) : 715-734, 2009 |
RoOCQUET C. & al., Syst. Bot. 33(1) : 203-217, 2008 | WCISLO
H., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 25 : 1-13, 1983.

Campanula
Nombre ancestral sans doute x’=17, valable pour
toute la sous-famille des Campanuloidées. Ce
nombre élevé correspond sans doute a un ancétre
paléotétraploide. Le nombre diploide 2n=16
s’observe chez C. persicifolia, mais cette espéce
évoluée est sans doute «revenue & la source » par
dysploidie descendante. On trouve en effet, chez les
nombreuses especes de campanules, presque tous les
nombres depuis x’=17 jusqu’a x=7.
ABOU-EL-ENAIN M.M., Cytologia 71(2): 93-100, 2006 |
GADELLA T.W.J., Proceedings Roy. Neth. Acad. Sci.
(=Koninklijke Akad. Wetenschap. Amsterdam), Ser. C, 65
(269-278), 66 (270-283), 1962-1963 | GADELLA T.W.J,,
Proceedings Roy. Neth. Acad. Sci. (=Koninklijke Akad.
Wetenschap. Amsterdam), Ser. C, 69: 502-521, 1966 |

KovAcic S., Acta Bot. Croatica 63(2): 171-202, 2004 |
LAANE M.M., Bot. Tidsskr. 63 : 319-341, 1968.

Avec x’=17.

C. cervicaria et C. trachelium, diploides (2n=34).
Nous considérerons comme accidentel un comptage
triploide de cette derniere espéce (sans doute
intervention d’un gameéte non réduit).

C. rapunculoides possede deux cytotypes :
tétraploide (2n=68), et hexaploide (2n=102). Les
populations tétraploides semblent rares (répandues en
Europe centrale et orientale... et Arménie) ; elles
peuvent laisser supposer I’existence de diploides (a
rechercher dans le Caucase), ['origine des
hexaploides pouvant éventuellement s’expliquer par
le doublement du nombre de chromosomes d’un

hybride triploide entre 2x et 4x. Tous les comptages
d’Europe occidentale correspondent au cytotype
hexaploide (vérifié en Ile-de-France).

C. rotundifolia appartient a un complexe
«d’espéces » assez inextriquable, et présente
plusieurs cytotypes : 2x-3x-4x-5x-6x. Dans une telle
situation, les avis divergent considérablement sur le
niveau taxonomique a attribuer aux différents taxons,
et de simples écotypes sont sans doute élevés au rang
d’espéces, sans qu’il soit possible de vérifier leur
validité ; trés peu d’expériences de croisement ont été
tentées ! Méme en éliminant de ce propos divers
taxons endémiques apparus ca et la par isolement
géographique, le noyau principal contient toujours
trois cytotypes principaux (avec des cytotypes
intermédiaires d’origine hybride) : les hybrides entre
ces cytotypes produisent des semences fertiles. Les
taxons polyploides sont certainement
polyphylétiques; leur répartition est donc
naturellement sporadique ce qui rend ambigué toute
tentative de création de variétés. Seuls les populations
diploides se distinguent 1égérement par un traitement
statistique de caractéres biométriques ; 4x et 6x sont
par contre impossibles a différencier.

Les populations diploides de plaine, trés plastiques et
diversifiées auraient généré par autopolyploidie
diverses populations tétraploides, d’abord en plaine,
puis en altitude ou dans 1’Ouest de la Scandinavie ou
elles ont subi une adaptation morphologique. Ces
écotypes montagnards tétraploides cotoient alors les
diploides : phénoméne signalé dans les Vosges, le
Jura, les Alpes et les Pyrénées. Les diploides sont
largement répandus dans les régions a hiver froid :
Europe centrale, Scandinavie, montagnes des pays
plus tempérés. En France, ces populations diploides
semblent réfugiées, d’aprés BOCHER, dans les zones
montagneuses périphériques (sans doute chassées par
les tétraploides). Cependant, KOVANDA minimise ces
liens géographiques ou climatiques; il a trouvé
diverses stations de plaine ou les deux cytotypes sont
présents, voire méme en mélange. Les seuls
comptages effectués en Tle-de-France correspondent
a des populations tétraploides !

Quant aux populations hexaploides, elles ne semblent
signalées que dans le Royaume-Uni (STEVENS & al.,
2012 : lIrlande, Ecosse, littoral atlantique) et en
France. Les populations des fTles britanniques
(distinguées au niveau de sous-espéce : subsp.
montana (Syme) P.D. Sell) n’ont sans doute pas la
méme origine que les populations francaises, elles-
mémes peut-étre pluriphylétiques. En France, on les
observe dans les Pyrénées (GESLOT, 1973 et 1980), le
Massif-Central (HuBac, 1961, confirmé par
GADELLA, 1962), mais aussi dans le Bassin parisien :
sur les coteaux de la Seine a Rouen, ou en Cote d’Or
(GADELLA, 1962 et 1963).

Le bilan pour la région parisienne reste a faire : les
trois cytotypes seraient potentiellement possibles.
Cependant, la situation en plaine tempérée
correspond plus a I’écologie des tétraploides (2n=68,
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nombre confirmé dans le 91); le signalement
d’individus hexaploides sur les coteaux de Seine
(prés de Rouen) incite a les rechercher vers la Roche-

Guyon.

BOCHER T.W., Biol. Skr. Dan. Vid. Selskab 11(4) : 1-69, 1960
| GESLOT A., Phyton (Austria) 15(1-2): 127-143, 1973 |
GESLOT A., Plant Systematics Evol. 134 : 193-206, 1980 |
HusAc J.M., Bull. Soc. bot. France 108(1-2) : 16-17, 1961 |
KoVvANDA M., Rozpravy Ceskoslov. Akad. Ved (Praha) 80(2) :
1-95, 1970 | KovANDA M., Folia Geobot. Phytotax. 12(1) :
23-89, 1977 | LAANE M.M. & al., Hereditas 99 : 21-48, 1983
| NurmI J., Symbolae Bot. Upsalienses (Acta Universitatis
Upsaliensis) 27(2) : 235-239, 1986 | STEVENS CJ. & al.,
Journal Ecol. 100 : 821-839, 2012.

Avec x’=15

C. glomerata, diploide (2n=30).

Toutes les sous-especes européennes ont 2n=30
(seule la subsp. glomerata est présente en Tle-de-
France) ; des populations tétraploides ont cependant
été signalées en Turquie chez la subsp. hispida
(Witasek) Hayek et la subsp. glabrifolia
Contandriopoulos & Quézel (endémique turque des
foréts de cédres d’altitude, peut-étre allopolyploide).
Des individus hexaploides ont méme été signalés en
Iran, mais cette variabilité orientale ne concerne pas
notre région.

Des comptages d’Orient (Japon ; E-Sibérie) basés sur
x=17 et attribués a cette espéce correspondent sans
doute a un autre taxon.

Avec x’=10
C. rapunculus, diploide (2n=20).
Avec x’=8

C. persicifolia, diploide (2n=16).

Le signalement d’une valence tétraploide peut étre dii
a la fréquence de gametes non réduits, ou simplement
a D’existence de cultivars tétraploides échappés de

jardins.
BOCHER T., Svensk Bot. Tidskrift 58: 1-17, 1964 |
DARLINGTON C.D. & GAIRDNER A.E., J. of Genetics 35 : 97-
128, 1937.

Jasione montana

Espece diploide, basée sur x=6 (2n=12).
KovANDA M., Folia Geobot. Phytotax., Praha 3(2) : 193-199,
1968 | PARNELL J., Watsonia 16 : 249-267, 1987.

Les populations polyploides (4x ou 6x) de jasiones
correspondent aux taxons vivaces : J. crispa (Pourret)
Sampaio, et J. laevis Lamarck.

Legousia
Nombre de base x=10. Les deux especes sont
diploides (2n=20).

Lobelia urens
Espéce diploide, basée sur x=7 (2n=14).
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LAMMERS T.G., Amer. J. Bot. 80(6): 660-675, 1993 |
LAMMERS T.G., Annals Missouri Bot. Garden 98(1) : 37-62,
2011 | STACE H.M. & JAMES S.H., Amer. J. Bot. 83(10) : 1356-
1364, 1996.

Les théories sur [1’évolution du nombre
chromosomique de ce vaste genre s’affrontent.
Certes, a I’image de I’espéce locale, la série
dominante est basée sur x=7. Mais en prenant du
recul, et en tenant compte des autres genres de la
sous-famille des Lobélioidées et de leurs relations
phylogénétiques, il semble que les nombres originels
soient élevés (14 ou méme 21), et que le nombre x=7
soit un nombre dérivé issu d’une longue dysploidie
descendante ; il a secondairement donné naissance a
une série polyploide ascendante.

Phyteuma

Nombre de base x=11 (-12 ?)
CONTANDRIOPOULOS J., Annales Fac. Sci. Marseille 32 : 255-
276, 1962 | KOVANDA M., Watsonia 8: 385-389, 1971 |
KoVvANDA M., Preslia (Praha) 53: 211-238, 1981 |
OCHLEWSKA M., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 8 : 135-
145, 1965.

P. orbiculare — Espece diploide pour laquelle divers
cytotypes diploides ont été signalés (22-24-26). En
fait, comme pour P. spicatum, le nombre est
certainement basé sur x=11 (donc 2n=22) ; les autres
nombres  correspondent au comptage des
chromosomes B (de 0 a 4).

KOVANDA (1971) a suggeéré deux cytotypes : la sous-
espéce orbiculare, un peu plus montagnarde,
correspondrait au cytotype a 24 chromosomes, alors
que la plante de plaine aurait le cytotype normal, et
pourrait étre distinguée comme subsp. tenerum (R.
Schulz) P. Fournier. En fait, cet auteur efface lui-
méme cette hypothése par la suite (il serait étonnant
gue les chromosomes B dont la présence est assez
aléatoire puissent caractériser des écotypes). Pour
valider cette sous-espece, il reste a vérifier la
corrélation encore incertaine entre la répartition
climatique et certains caractéres morphologiques ; les
deux taxons ont le méme nombre de chromosomes.
Signalons aussi les résultats contradictoires de
CONTANDRIOPOULOS (1962) qui n’obtient, pour les
deux espéces de raiponces, que des comptages a x=12
ou 2n=24, et considére que ce nombre est ancestral
pour la plupart des raiponces. Elle englobe
certainement dans ces comptages une paire de
chromosomes B qui, malgré leur nombre variable, se
stabilisent plus souvent a 2 afin de moins perturber
les divisions cellulaires.

P. spicatum — Espece diploide, basée sur x=11
(2n=22) ; des comptages 4x sans doute accidentels
(endopolyploidie ?). Comme pour la précédente,
I’éventuelle présence de 1-4 chromosomes B
explique les nombres plus élevés signalés par certains
auteurs.

Wahlenbergia hederacea
Espéce tétraploide, basée sur x=9 (2n=36).



PREBBLE J.M. & al., Mol. Phylogenetics Evol. 59(3) : 636-
648, 2011.

Au niveau phylogénétique, cette espéce se trouve
dans une branche éloignée des autres espéces du
genre Wahlenbergia ; elle devrait donc en étre
exclue, ce qui va obliger a changer son nom. Elle
devrait appartenir a un genre proche de Jasione !

Parmi les nombreux noms donnés a cette espece il y
a celui de Roucela hederacea (L.) Dumort. qui
pourrait convenir, mais dont il faut vérifier la validité.

CANNABACEAE

Le nombre de base de la famille pourrait étre x=10,
en commun avec la proche famille des Celtidacées.
Ce nombre a sans doute évolué a partir de x=14 que
I’on trouve chez les Moracées, Ulmacées, Urticacées,
ainsi que dans le genre Gironniera Gaud. sans doute

proche de la souche Cannabacées/Celtidacées.
PiLLAY M. & KENNY S.T., Plant Syst. Evol. 258 : 97-105,
2008.

Humulus lupulus

Espéce diploide, basée sur x=10 (2n=20). Le méme
nombre d’observe chez le Chanvre (Cannabis
sativa) ; les deux espéces ont sans doute en commun
un hétéromorphisme des chromosomes, peu marqué
cependant (femelle XX, male XY), contrairement a
Humulus japonicus Sieb. & Zucc. chez lequel la
différenciation est trés marquée (femelle a 16, et male
a 17 chromosomes !).

Des individus tétraploides de houblon ont été créés
artificiellement. 1ls ont permis de commercialiser des
cultivars tétraploides, ou triploides sans graines.

CAPRIFOLIACEAE

La conception plus ou moins large de la famille ne
change pas le nombre de base. En effet, au sens strict
ici choisi, presque tous les genres de la famille sont
basés sur x=9. Au sens le plus large souvent adopté
récemment, la famille englobe toutes les Dipsacales,
incluant les Linnéacées, Morinacées, Dipsacacées et
Valérianacées. Mais toutes ces familles sont plus
spécialisées. La base des Dipsacales correspond au
groupe Diervilla-Weigela, en général tétraploide,
mais basé aussi sur x=9. Ce nombre de base est
également commun a la famille sceur des Adoxacées.

Lonicera
Nombre de base x=9 (2x a 6x, les polyploides étant

rares).
JANAKI AMMAL E.K. & SAUNDERS B., Kew Bulletin 7(4) :
539-541, 1952 | RUDENBERG L. & GREEN P.S., J. Arnold
Arboretum 47 : 222-247, 1966.

L. caprifolium et L. xylosteum — Espéces diploides
(2n=18).

L. periclymenum — Espéce présentant plusieurs
cytotypes : 2x-4x-6X (2n=18-36-54).

La répartition des trois cytotypes reste trés incertaine,
car elle ne répond pas a une répartition particuliere.
Le seul comptage signalé en France correspond a une
population tétraploide ; méme valence constatée en
Espagne, au Royaume-Uni, en Norvége et en
Pologne : sans doute le cytotype le plus répandu. On
trouve par contre des hexaploides aux Pays-Bas, au
Royaume-Uni, en Su¢de et en Bohéme. Nous n’avons
trouvé qu’un seul signalement de diploide, en
Slovaquie. Aucune étude globale n’a été entreprise
sur cette espéce (indépendamment des cultivars
horticoles).

Symphoricarpos albus

Espece basée aussi sur x=9, avec plusieurs cytotypes
(2x-4x-6x-8x). La notion d’espéce semble
contestable dans ce complexe nord-américain. Les
mentions diploides doivent sans doute correspondre a
S. orbiculatus Moench, parfois planté, et facilement
reconnaissable a ses fruits rouges. Les autres
cytotypes correspondent a S. albus s.l. dont la
classification infraspécifique varie suivant les
auteurs. Nous admettrons simplement deux variétés ;
les cultivars naturalisés en Europe ont été
sélectionnés a partir de la var. laevigatus (Fernald)
S.F. Blake (inclus S. racemosus Mchx p.p. et S.
rivularis Suksdorf), taxon localis¢é a 1’ouest de
I’Amérique du Nord. D’apres le peu de comptages
disponibles, il semblerait que les cultivars
correspondent & un niveau hexaploide (2n=54;
confirmé sur diverses populations en Pologne), ou
éventuellement octoploide (2n=72) ; a confirmer sur
les populations naturalisées !

CARYOPHYLLACEAE

Le nombre de base de la famille serait x=9, nombre
que l'on trouve dans la famille voisine des
Molluginacées, dans les deux genres de transition
situés a la base des Caryophyllacées (Corrigiola et
Telephium L.), fréqguemment dans les tribus
Paronychiées et Polycarpées, ainsi que dans les
genres Spergula et Rhodalsine J. Gay.

On constate a partir de x=9 de nombreuses variations
dysploides (x=5-6-7-8-9//10-11) et des nombres
secondaires paléopolyploides, surtout dans la sous-
famille des Silénoidées : x’=12 (peut-étre dérivé de
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x=6 : Agrostemma, Silene), x’=14 (Saponaria) et
x’=15 (Dianthus, Petrorhagia, Vaccaria), x’=17
(peut-étre dérivé de 2x9 : Gypsophila). Les taxons
polyploides sont trés fréquents (prés de la moitié).

Contrairement aux propositions des taxonomistes,
nous préférons maintenir un grand genre Silene, a
cOté du petit genre Agrostemma; sur un plan
cytotaxonomique (homogénéité du nombre de base),
morphologique et nomenclatural (il suffit d’inclure
les Petrocoptis pour respecter la monophyllie), cette

option nous parait bien plus pratique.

BLACKBURN K.B. & MORTON J.K., New Phytologist 56 : 344-
351, 1957 | FERNANDES A. & LEITAO M.T., Boletim Soc.
Broteriana, Sér. 2, 45 : 143-176, 1971 | JALAS J. & SUOMINEN
J., Atlas Florae Europaeae - Caryophyllaceae 6 : 176 p., 1983
et 7: 229 p., 1986 | Porp M. & OXELMAN B., Systematic
Biology 53(6) : 914-932, 2004 | TURNER B.L., in BEHNKE H.-
D. & MaBRY T.J.,, Caryophyllales, Chap. 2 : 27-43, 1994.

Agrostemma githago

N’existe en Europe de 1’Ouest que le cytotype
tétraploide (2n=48), basé, comme pour les silénes sur
x’=12. Les populations diploides sont tres localisées
dans la zone d’origine de I’espéce : Grece et Anatolie.

Arenaria

Nombre de base variable (tous les chiffres de 9 a 15 :
x=11 domine et semble avoir une position centrale).
Comme pour le genre Minuartia, les sablines
présentent une variabilité considérable du nombre de
base, sans qu’il soit encore possible de I’expliquer.
Le genre voisin Moehringia est basé sur x=12;
passage a 11 aisé. Mais les espéces ancestrales du
genre Arenaria montrent déja un foisonnement : x=9-
11-14 pour lequel le sens de la dysploidie reste a

établir.
FAVARGER C., Bull. Soc. neuchateloise Sic. nat. 85 : 53-81,
1962.

A. grandiflora — Cette espéce basée sur x=11 posséde
deux cytotypes présents en France, ou n’existe que la
subsp. grandiflora (les autres sous-espéces sont
toutes des taxons endémiques ibéro-marocains tres
localisés) : 1’un diploide (2n=22) plut6t localisé aux
montagnes (S Alpes et Pyrénées), I’autre tétraploide
(2n=44), beaucoup plus répandu, correspondant sans

doute aux populations franciliennes.
FAVARGER C., Bull. Soc. neuchateloise Sci. nat. 82 : 255-285
(p. 270), 1959 | KUPFER P., Boissiera 23 : 131-139, 1974.

A. serpyllifolia — Cette espéce basée sur x=10 possede
deux cytotypes bien différenciés: la sous-espece
serpyllifolia tétraploide (2n=40), trés répandue, et la
sous-espece leptoclados diploide (2n=20) réfugiée
sur des milieux primaires pauvres. Le type tétraploide
pourrait résulter d’une hybridation entre les deux
autres sous-espéces présentes en France : subsp.
leptoclados ci-dessus et subsp. marschlinsii

(Koch)Nyman (plante de hautes montagnes).
AKEROYD J.R., in CHATER A.O., Bot. J. Linnean Soc. 97 :
335-338, 1988 | DVORAK F., Biologia (Bratislava) 39(9) :
833-840, 1984.
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Cerastium

Nombre de base sans doute x=9, mais la plupart des
especes sont basées sur un nombre secondaire x’=18.
Ne connaissant aucune espéce archaique a n=9, tous
nos commentaires suivants prendront pour base
x’=18 ; apparemment, le nombre 2n=18 trouvé chez
C. lithospermifolium Fisch. correspond a un stade

évolué et non basal.
BReTT O.E., New Phytologist 54(2): 138-148, 1955 |
FAVARGER C. & al., Naturalia Monspeliensia, Sér. Bot., 29 :
10-18, 1980 | SCHEEN A.-C. & al., American J. Bot. 91(6) :
943-952, 2004 | SOLLNER R., Ber. Schweiz. Bot. Ges. 64 : 221-
354, 1954 | ZaJAC A., Monographiae Botanicae 47(4) : 1-97,
1975.

C. arvense — Espéce présentant en France trois sous-
especes : la subsp. suffruticosum (L.) Cesati, localisée
au sud-est de la France (Provence), la subsp. strictum
(Koch) Schinz & Keller en montagne, et la subsp.
arvense répandue dans toutes les plaines tempérées
(celle de notre région). Chez la subsp. suffruticosum
existent trois cytotypes : 2x-4x-6x, les hexaploides en
Italie. Les populations de la subsp. strictum sont en
général diploides (2n=36). Quant a la subsp. arvense
qui nous concerne, sa délimitation par rapport a la
subsp. strictum n’est pas toujours aisée en basse
montagne : des cytotypes 2x et 4x ont été signalés
(2n=36-72). Cependant, si I’on exclut les zones de
contact entre les deux sous-espéces, les populations
diploides a morphologie du type sont tres rares. En
Tle-de-France, cette espéce est certainement
tétraploide (2n=72: confirmé a Fontainebleau).
D’aprés BRYSTING & al. (2007), le type contient le
génome de la subsp. strictum, mais pourrait étre

allotétraploide !
BECHI N., Webbia 53(1) : 1-12, 1998 | BRYSTING A.K. & al.,
Systematic Biol. 56(3) : 467-476, 2007 | FAVARGER C., Bull.
Soc. neuchateloise Sci. nat. 95 : 11-34 (19-26), 1972 | NIKETIC
M. & al., Bot. J. Linnean Soc. 172 : 205-224, 2013.

C. brachypetalum — Cette espéce présente trois sous-
espéces en Europe de 1’Ouest: seule la subsp.
brachypetalum est présente en France. La subsp.
tenoreanum (Seringe) Soo est tétraploide sur une
base de x’=13 (2n=52). La subsp. roeseri (Boiss. &
Heldr.) Nyman est tétraploide sur une base de x’=19
(2n=76). Le type est sans doute issu d’une
hybridation entre ces deux sous-espéces: taxon
diploide sur une base x’=45 (13+13+19 ; 2n=90). Le
nombre 90 pourrait, en 1’absence des sous-especes,
étre congu comme pentaploide avec x’=18 : en fait
allo-hypohexaploide.

C. fontanum subsp. vulgare — Taxon octoploide
(2n=144), faisant partie d’un groupe complexe (allant
de 4x a 10x). La sous-espéce type est endémique
d’Europe centrale et posséde le méme nombre de
chromosomes que notre subsp. vulgare.

C. glomeratum — Espece tétraploide (2n=72).

C. pumilum — Espéce trés variable si I’on y inclut « C.
glutinosum Fries » et tous les intermédiaires. En
limite d’aire, certains auteurs attribuent une valence
tétraploide & « C. glutinosum », alors que le type



aurait un nombre indécis de 2n=90-100 (entre 5x et
6x). Dans ce cas, le nombre 90 peut tres bien provenir
d’une hybridation entre 4x et 6x.

A la suite des travaux récents de KARLSSON dans
Flora Nordica, ou de LETz & al. (2012), et a titre
transitoire en 1’attente d’une étude compléte en
région méditerranéenne, nous considérons deux sous-
espéces. La subsp. glutinosum (Fries) Corbiére
correspond au taxon tétraploide a 2n=72, et la subsp.
pumilum au taxon hexaploide a 2n=108: en y
incluant les nombres voisins de 90 pouvant étre issus
d’hybridations, ou éventuellement sous-estimés par

difficultés de comptage.
LETz D.R. & al., Preslia 84 : 33-69, 2012.

C. semidecandrum — Espéce diploide (2n=36).

Corrigiola littoralis

Espece basée sur x=9, en géneral diploide (2n=18) en
Europe de I’Ouest. Les signhalements tétraploides
semblent accidentels (Portugal ?). Par contre des
populations hexaploides (2n=54) existent en Gréce,
en milieux primaires: étude a poursuivre, mais
apparemment non discernables par la morphologie.

Dianthus

Nombre de base x’=15. Plutdét que de penser a une
base x=8, il semble plus vraisemblable que ce nombre
(comme pour les saponaires) dérive par dysploidie
d’un nombre plus élevé comme x’=18 (voir les
gypsophiles). Les guatre especes régionales sont
diploides (2n=30): D. armeria, carthusianorum,
deltoides, superbus. Le signalement
d’autopolyploides chez D. superbus mérite une
confirmation : sans doute accidentel (en particulier
cultivars), ou concernant des taxons infraspécifiques

orientaux absents de France.
CAROLIN R.C., New Phytologist 56 : 81-97 | Kovanpa M.,
Preslia, Praha 56 : 289-301, 1984 | WEIss A. & al., New
Phytologist 156 : 85-94, 2002.

Gypsophila muralis

Espéce diploide, basée sur x’=17 (2n=34): ce
nombre est le plus fréquent dans le genre Gypsophila.
Les nombres de base de ce genre s’échelonnent de
x’=18 a x’=13, formant une série dysploide sans
doute descendante.

WENGER-RAZINE M., Bull. Soc. neuchateloise Sci. nat. 93 :
183-186, 1970.

Herniaria

Nombre de base x=9. La taxonomie des herniaires est
complexe, ce qui rend délicate I’interprétation des
nombres chromosomiques. Concernant les taxons a
sépales et feuilles glabres ou simplement ciliés, on
peut distinguer en France deux groupes (séparés en
général en deux espéces, mais ce niveau parait
surestimé ) : H. glabra, plante de sables & tendance
annuelle, et H. gr. ciliolata Melderis, ensemble
confiné aux pelouses littorales, pérennant, et

hautement polyploide (8x-12x). Concernant les
taxons velus, nous n’avons en ile-de-France que des
populations annuelles que nous concevons comme
une seule espéce : H. hirsuta, chez laquelle il est
possible  de  distinguer  une  sous-espéce

méditerranéenne (subsp. cinerea (DC.) Cout.).
CHAUDHRI M.N., Mededelingen Bot. Museum Herb. Rijksuniv.
Utrecht 285 : 440 p. (297-400), 1968.

H. glabra — Espéce en général diploide (2n=18).

Les cytotypes 6x a 12x doivent correspondre au
groupe «ciliolata» ou a des intermédiaires.
CHAUDHRI a contaté, sur de nombreux échantillons
d’herbiers, un continuum entre des populations
strictement annuelles (environ 16%) et des
populations pérennantes (environ 60%) ; quelques
comptages lui ont permis de vérifier le caractére
diploide des populations annuelles, mais la présence
de tétraploides chez certaines populations vivaces.
Hors de ces résultats, la seule mention 4x que nous
ayons trouvée a été signalée par GALLAND sur des
crétes de 1’étage alpin de 1’Atlas marocain : sans
doute un microtaxon endémique.

H. hirsuta — Espéce pour laquelle deux cytotypes ont
été signalés: 2x-4x (2n=18-36). Cependant, la
plupart des comptages diploides semblent concerner
d’autres taxons, comme par exemple H. lusitanica
Chaudhri dans la péninsule ibérique. La valence ne
semble pas liée a la variabilité de 1’espéce, car les
deux niveaux ont été signalés aussi bien chez le type
que chez la subsp. cinerea (DC.) Cout. ; en Grece les
deux sous-espéces sont toujours tétraploides. Des
études complémentaires semblent donc nécessaires
pour confirmer 1’existence de populations diploides,
et dans ce cas préciser leur répartition.

Holosteum umbellatum

Espéce basée sur x=10, présentant deux cytotypes :
2X et 4x (2n=20-40). En France le cytotype
tétraploide correspond a la sous-espéce hirsutum
(Mutel) Breistr. (= H. breistrofferi Greuter &
Charpin), plante endémique des Préalpes du S ; les
autres populations (dont I’fle-de-France) seraient
toutes diploides. Des comptages tétraploides ont par
ailleurs été signalés en Grece, mais ces plantes, a part
leur dimensions plus robustes, ne se distinguent pas
des 2x : populations a étudier et a comparer a la
subsp. hirsutum ! Le simple fait que les diploides de
Gréce aient des feuilles a cils raides, que les
tétraploides aient 2-3 étamines... montre le peu de
valeur des caractéres invoqués pour séparer la subsp.
hirsutum. D’autre part le caractére sympatrique des
deux cytotypes plaide en faveur d’une origine
autotétraploide, éventuellement polyphylétique. Un
haut rang taxonomique nous parait inapproprié pour
rendre compte de cette variabilité.

Illecebrum verticillatum
Espece diploide, basée sur x=5 (2n=10).
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Minuartia
Variabilité identique a Arenaria (tous les chiffres de
9 & 15), le nombre ancestral pouvant étre x=15 (celui

de M. setacea) avec ensuite dysploidie descendante.
CELEBIOGLU T. & FAVARGER C., Naturalia Monspeliensia,
sér. Bot., 55: 27-41, 1990 | FAVARGER C., Bull. Soc.
neuchateloise Sci. nat. 85 : 53-81, 1962 | FAVARGER C., Revue
Cytol. Biol. végét. 25: 277-286, 1962 | FAVARGER C. &
GARRAUD L., Bauhinia 10 : 91-98, 1992.

M. hybrida — Espeéce collective basée sur x=12. Mais
seule la sous-espece hybrida a gardé ce nombre de
base : elle est tétraploide (2n=48). Ce taxon pourrait
étre proche d’un taxon souche allotétraploide, sans
doute issu d’une hybridation entre « M.
mediterranea » (en général diploide a 2n=24) et un
autre taxon diploide méditerranéen. Les sous-espéces
laxa et viscosa sont hypotétraploides, basées sur
x’=23 (2n=46). Reste la sous-espéce tenuifolia qui
serait allo-hypohexaploide, basée sur x’=35 (2n=70 ;
avec x’=23+12, association des deux nombres
précédents).

M. setacea — Espéce diploide, basée sur x=15
(2n=30).

Moehringia trinervia
Espece diploide, basée sur x=12 (2n=24).

Moenchia erecta

Espéce diploide sur la base x’=19 (2n=38). Ce genre
est trés proche de certains céraistes formant un
groupe a capsules munies de dents non révolutées et
possédant x’=19 (par exemple C. cerastoides (L.)

N.L. Britton ou C. dubium (Bastard) Guépin).
FAVARGER C. & HUYNH K .-L., Boletim Soc. Broteriana, Sér.
2,53 : 493-514, 1980.

Petrorhagia prolifera

La sous-espece prolifera est diploide, basée, comme
chez les oeillets, sur x’=15 (2n=30 : Vérifié en Tle-de-
France). P. prolifera comprend, en France, trois
taxons qu’il nous parait plus logique de traiter en trois
sous-especes. A partir de deux taxons diploides (le
type et la subsp. velutina (Guss.) O. Bolos & Vigo
méditerranéenne) s’est formé un taxon allo-
tétraploide (2n=60) parfaitement intermédiaire : la

subsp. nanteuilii (Burnat) O. Bolos & Vigo.
BALL P.W. & HEYwooD V.H., Watsonia 5 : 113-116, 1962 |
BALL P.W. & HEywooD V.H., Bull. British Museum (Nat.
Hist.) Botany 3: 119-172, 1964 | BOCHER T.W. & al.,
Hereditas 41(3-4): 423-453, 1955 | BOCHER W. & al.,
Biologiske Skrifter 8(3) : 1-31 (14-20), 1955 | THOMAS S.M.
& MURRAY B.G., Plant Syst. Evol. 141 : 243-255, 1983.

Polycarpon tetraphyllum

Espéce présentant trois cytotypes, basés sur x=8 : 4x-
6x-8x (2n=32-48-64 ; tous les autres comptages
devraient étre confirmés). Ces trois niveaux de
ploidie pourraient correspondre aux trois sous-
especes : 4x pour la subsp. diphyllum (Cav.) O. Bolos
& Font Quer, 6x pour la subsp. alsinifolium (Biv.)
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Ball, 8x pour la subsp. tetraphyllum. Mais cette
hypothése séduisante a été contredite, car en Grece
les trois cytotypes ne semblent pas correspondre a des
morphotypes différents ; ils peuvent pousser en
mélange, générant alors des individus hybrides 5x ou
7x. Les popultions 4x de la subsp. tetraphyllum
pourraient méme dominer en région
méditerranéenne ; les populations 8x seraient donc
auto-octoploides, directement dérivées des 4x.

Il faudrait étudier la répartition des cytotypes en
France; a priori les cytotypes 4x et 6x restent
cantonnés aux zones littorales et seul le cytotype
octoploide semble migrer dans les zones
continentales:  les  populations  franciliennes

possederaient alors 2n=64.
CELEBIOGLU T. & FAVARGER C., in KAMARI G. & al., Flora
Mediterranea 3 : 323-333 (p. 330), 1993 | FAVARGER C. &
HUYNH K.-L., Boletim Soc. Broteriana, Sér. 2, 53 : 493-514,
1980 | RUNEMARK H., in KAMARI G. & al., Flora Medit. 6 :
231-232, 1996.

Sagina

Nombre variable x=6-9-10-11 (surtout 11). On
pourrait penser & un nombre ancestral x=6 qui
doublerait a 12 puis subirait une dysploidie
descendante. Cependant, I’isolement de S. gr.
apetala, et sa morphologie dérivée du gr. procumbens
font plut6t pencher pour un nombre ancestral voisin
de 12, stabilisé a 11 pour les espéces archaiques, puis
soumis a une dysploidie descendante... jusqu’a 6

pour I’espéce la plus évoluée.
Crow G.E., Rhodora 80(821) : 1-91, 1978.

S. apetala — Espece diploide, basée sur x=6 (2n=12),
et ceci pour les deux sous-espéeces.

S. nodosa — Si I’on exclut quelques comptages
divergents ne concernant pas la France (a vérifier :
pour l’instant douteux), cette espéce posséde en
général 2n=56 chromosomes. Ce nombre original
pourrait s’interpréter comme tétraploide sur une base
x’=14, ou hyper pentaploide sur une base x’=11 ;
cependant une origine allohexaploide associant un
génome tétraploide 2n=44 (taxon énigmatique
compté en Suede par LOVE & LOVE ?) & un génome
2n=12 parait séduisante. On peut remarquer par
ailleurs que les graines de cette espece paraissent
intermédiaires entre les deux types de graines
correspondant aux deux sections du genre : alors
pourquoi pas un génome proche de S. maxima a
2n=44 et un génome proche de S. apetala a 2n=12 ?

S. procumbens et S. subulata — Espéces diploides,
basées sur x=11 (2n=22).

Ce nombre est sans doute dérivé par dysploidie de
x=12.

Saponaria officinalis

Espéce diploide, basée sur x’=14 (2n=28). Plut6t que
de penser a une base x=7, il semble plus
vraisemblable que ce nombre (comme pour les



ceillets) dérive par dysploidie d’un nombre plus élevé
comme x’=18 (voir les gypsophiles).
D1 BuccHIANICO S. & al., Microscopy Research Techn. 71 :
730-736, 2008.

Scleranthus

Nombre de base x=11.
TRELA-SAWICKA Z., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 9 : 59-
63, 1966.

Le groupe de S. annuus présente deux cytotypes :
diploide et tétraploide (2n=22-44). Cependant, tous
les comptages effectués sur les deux sous-especes
présentes dans la région semblent tétraploides
(2n=44).

S. perennis — Espéce diploide (2n=22).

Silene

Nombre de base x=12, sauf pour le groupe de S.
conica. Presque toutes les especes, diploides,
possedent donc 2n=24. Des populations tétraploides
existent seulement chez S. vulgaris, mais localisées a
la région méditerranéenne (elles pourraient constituer
une sous-espéce macrocarpa Turrill). Seule S. conica
fait donc exception dans notre région, avec un
nombre de base x=10 (2n=20). MIEGE & GREUTER
(1973) sont les seuls a signaler, chez les silenes, un
comptage 2n=12, en Créte ; le nombre de base serait
alors x=6, et la plupart des espéces du genre seraient
tétraploides: a confirmer, mais sans doute

accidentel !

BALTISBERGER M. & AESCHIMANN D., Berichte
Geobotanischen Inst. ETH, Stiftung Riibel, Ziirich 54 : 51-60,
1988 | BARI E.A., New Phytologist 72 : 833-838, 1973 | BADR
A. & al., Cytologia 52 : 63-68, 1987 | DEGRAEVE N., Boletim
Soc. Brot., Sér. 2, 53: 595-643, 1980 | KHosHOO T.N. &
BHATIA S.K., Proceedings Indian Acad. Sciences, Sect. B,
57(6) : 368-378, 1963 | MIEGE J. & GREUTER W., Annales
Musei Goulandris 1: 106-107, 1973 | MorToN J.K., Sida
21(3) : 1669-1674, 2005 | TALAVERA S. & BOCQET G,
Lagascalia 6(1) : 101-116, 1976.

Spergula
Nombre de base x=9. Les trois especes de la région
sont diploides (2n=18).

Spergularia
Ce genre Spergularia, aussi basé sur x=9 (2x a 8x),

peut étre inclus dans le genre précédent.
KUR P. & al., Preslia 84: 905-924, 2012 | MONNIER P.,
Naturalia Monspeliensia, sér. Bot., 8: 141-156, 1957 |
RATTER J.A., Notes RBG Edinburgh 25: 293-303, 1964 |
RATTER J.A., Notes RBG Edinburgh 34 : 411-428, 1976 |
RATTER J.A., Notes RBG Edinburgh 43(2) : 283-297, 1986.

S. rubra (= Spergula rubra (L.) Bartl.) — Espéce en
général tétraploide (2n=36).

Plusieurs cytotypes ont été signalés dans la littérature
1 2X-4x-6x-8x (2n=18-36-54-72). Les populations
diploides pourraient n’appartenir qu’a d’autres
espéces morphologiquement tres proches (comme S.
nicaeensis Sarato en région méditerranéenne, ou S.

echinosperma (Celak.) Asch. & Graebner en Europe
centrale). Ainsi, dans la péninsule ibérique, la
séparation de S. purpurea (Pers.) G. Don fil. (=
Spergula purpurea (Pers.) D. Dietr.), taxon 2x ou 4x
absent de France, explique une partie des comptages
diploides. Les populations hexaploides paraissent
rares, malgré les propos de RATTER, et sans doute
accidentelles : signalées en France dans 1’Hérault,
mais vraisemblablement simples individus parmi les
tétraploides. Les populations octoploides sont
douteuses (a confirmer). En conclusion, seul le
cytotype 4x (2n=36) semble confirmé a grande
échelle ; origine allotétraploide a élucider,
éventuellement issue des populations 2x attribuées a
S. rubra, croisées avec S. purpurea.

S. segetalis (=Spergula segetalis) — Espéce diploide
(2n=18).

Stellaria
Nombre variable : x=10-11-12-13-14 (surtout 13 : 2x
a 8x). En Tle-de-France existent tous ces nombres :
x=14 (S. aquatica), x=13 (S. graminea, S. holostea,
S. nemorum et S. palustris), x=12 (S. alsine) et x=11-
10 (S. media).

MorToN J.K., Sida 21(3) : 1669-1674, 2005.

S. alsine — Espéce basée sur x=12, diploide (2n=24).

S. aquatica (= Myosoton aquaticum) — Espéce basée
sur x=14, diploide (2n=28).

S. graminea — Espece présentant deux cytotypes : 2x
et 4x basés sur x=13 (2n=26 et 52). Jusqu’a présent,
les populations tétraploides n’ont été signalées qu’en
Europe du N (Pays-Bas, Scandinavie) et en Europe
centrale (Bohéme, Moravie...). Les populations
régionales sont donc vraisemblablement diploides,
méme si une recherche des cytotypes en Belgique et
en France fait défaut. Une divergence existe pour
I’explication du niveau triploide présenté par de rares
individus. Ils résultent logiquement d’une
hybridation entre les deux cytotypes. Cependant, aux
Pays-Bas ou ces individus sont males-stériles, ils
peuvent apparaitre en 1’absence des tétraploides ; les
auteurs proposent une origine par intervention de
gamétes non réduits, hypothése qui, si elle est
confirmée, conduit a ’existence potentielle de tels
individus sur I’ensemble de 1’aire des diploides. En
Scandinavie, par contre, des triploides existent a
proximité de tétraploides et ils sont fertiles avec un
nombre hypertriploide ; leurs graines sont nettement
plus petites. Puisque I’on constate une absence de
triploides hors de I’aire des tétraploides (peut-étre
faute de prospections), il vaut mieux concevoir ces
individus 3x accidentels comme issus d’une
hybridation plus ou moins ancienne, avec localement

une possibilité de stabilisation.
GADELLA W.J., Proc. Kon. Ned. Acad. Wetenschappen, ser.
C,80:161-171, 1977 | HARMAJA H., Ann. Bot. Fennici 29(4) :
325-327, 1992.

49



S. holostea — Espéce basée sur x=13, diploide
(2n=26).

S. media — Espéce basée sur x=11, présentant trois
sous-especes entre lesquelles des erreurs de
détermination ont pu conduire a des comptages
erronés ; ainsi, nous ne tiendrons pas compte des
nombres diploides signalés chez le type. Les trois
sous-especes existent dans la région. La subsp.
pallida est diploide (2n=22). La subsp. neglecta
présente deux cytotypes: en général diploide
(2n=22), parfois tétraploide (2n=44). Il faudrait
cependant vérifier si les populations tétraploides
n’appartiendraient pas a la subsp. media développée
dans des milieux riches et frais, ou a d’autres taxons
méditerranéens ? S’il existe un cytotype 4x, celui-Ci
est alors autotétraploide et doit donc présenter des
quadrivalents a la méiose, alors que la subsp. media
ne présente que des bivalents. La subsp. media est un
taxon sans doute allotétraploide formé par
I’association des génomes des deux autres sous-
espéces. Un tel montage devrait donner 2n=44 : or, ce
nombre a été confirmé surtout en région
méditerranéenne. Ailleurs, il semble que seul un
cytotype aneuploide & 2n=40 ait migré; les
populations régionales devraient donc posséder 40
chromosomes. Le nombre 2n=42 a aussi été cité,
apparaissant le plus souvent au contact entre les deux
autres cytotypes, mais aussi indiqué dans le N de
I’aire (Pays-Bas, Scandinavie, Pologne) ou il
confirme une certaine instabilité (parfois dans une
méme racine). Le travail le plus abouti que nous
ayons trouve, celui de ScHOLTE (1978), garde sa
pertinence sur 1’le-de-France, mais mérite des études
complémentaires en région méditerranéenne. En
effet, la présence d’un cytotype a 2n=44 dans cette
région coincide curieusement avec la répartition de S.
cupaniana (Jordan & Fourr.) Béguinot. Nous avons
déja insisté sur ce taxon méconnu qui cumule deux
caractéres corrélés absent des trois autres sous-
especes : pilosité glanduleuse généralisée et pétales
treés larges ! Certes, cette plante se rapproche par ses
autres caractéeres de la subsp. neglecta, mais son
originalité devient saillante a sa limite nord, ¢’est-a-
dire sur la Cote d’Azur. Par contre, de la Sicile a la
Gréce, sa reconnaissance se complique par de
nombreux intermédiaires (dont fait sans doute partie
la « subsp. » postii Holmboe). La confusion en région
méditerranéenne, zone d’origine du complexe,
montre bien qu’il n’y a qu’une espéce biologique ; la
séparation en trois especes ne traduit qu’une illusion
en limite d’aire !

ScHoLTE G.A.M., Proc. Kon. Ned. Acad. Wetenschappen, ser.

C, 81 : 442-465, 1978 | SINHA R.P. & WHITEHEAD F.H., The
New Phytologist 64(2) : 343-345, 1965.

S. nemorum — Espéce basée sur x=13, diploide
(2n=26 : valable pour les différentes sous-espéces
frangaises).

S. palustris — Espéce sans doute basée sur x=13,
comme S. graminea dont elle est trés proche, mais
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hautement polyploide. Ont été cités des nombres
voisins de 130 (décaploide) et de 182 (14x ; avec une
forte aneuploidie faisant varier les nombres entre 174
et 188). L’origine de cette polyploidie reste
inexpliquée ; a rechercher peut-étre au Moyen-
Orient ?

Vaccaria hispanica

Espece diploide, basée, comme les oeillets, sur x’=15
(2n=30). Les apex racinaires contiennent un nombre
important de cellules endopolyploides a 2n=60.

CELASTRACEAE

Rappelons que certaines flores incluent dans cette
famille les Parnassiacées (Parnassia palustris). Le
nombre de chromosomes est particulierement
variable dans la famille (nombre de base allant de 8 &
23). Il est vraisemblable que la tribu des Euonymées
possede un nombre ancestral de x=8.

Euonymus

Nombre de base x=8 (en général 4x ou 8x). Ce genre
d’environ 130 espéces montre une remarquable
stabilité du nombre de chromosomes : 2n=32 ou 64.
Presque tout le genre Euonymus étant au moins
tétraploide, on pourrait penser a un nombre de base
paléopolyploide x’=16. Cependant, dans I'E
himalayen a été signalée une espece diploide (a
confirmer) : E. echinatus Wall. Il faudrait vérifier si
cette espéce a une position archaique ou au contraire
évoluée. Le genre voisin Celastrus, basé sur x’=23,
ne permet pas de statuer.

E. europaeus — Espéce présentant deux cytotypes : 4x
(2n=32), ou 8x (2n=64) ; attention cependant a la
fréquence d’endomitoses octoploides dans les
racines. Les cytotypes 8x n’ont été signalés qu’en
Europe centrale (Autriche, Hongrie, Pologne,
Slovaquie), et les populations franciliennes sont donc
sans doute tétraploides.

CERATOPHYLLACEAE

Famille archaique, réduite au seul genre

Ceratophyllum.
LEs D.H., Taxon 37 : 326-345, 1988.

Ceratophyllum

Nombre de base x=12. Les deux espéces sont en
général diploides (2n=24), ce qui devrait étre le cas
dans la région. Des comptages tétraploides et
hexaploides ont été rarement signalés (stabilité a
veérifier) ; le bouturage trés efficace pourrait
localement favoriser ces cytotypes. Les travaux de



LES conduisent a la reconnaissance de 3 especes, dans
le groupe de C demersum, sur la seule base de la
morphologie des épines. D’aprés lui, C. demersum
s.s. serait toujours diploide; les populations
hexaploides correspondraient a C. oryzetorum V.
Komarov, plante intermédiaire entre le type et C.
platyacanthum Chamisso. Mais la répartition
sporadique a la fois des populations a 5 épines, et des
populations polyploides, va plut6ét dans le sens de
simples mutations locales maintenues  par
multiplication végétative. Sur une base aussi ténue,
NOUS Ne pouvons accepter ces « espéces » ; avant, il
serait nécessaire de vérifier le déterminisme
génétique des types de fruits, d’effectuer des
comptages a plus grande échelle chez les trois taxons,
et de vérifier si les populations polyploides possédent
une variabilité ou ne sont que clonales...

CISTACEAE

L’hypothése de MARKOVA de considérer le nombre
de base de la famille comme celui des cistes (x=9) ne
correspond pas a [D’arbre phylogénétique. Au
contraire, les cistes semblent correspondre au genre
le plus spécialisé. Le genre basal serait le genre
Fumana dont les éléments de structure florale se
retrouvent chez certaines Malvales. Or, ce genre
montre 2n=32 chromosomes. Impossible, pour le
moment, d’affirmer que le nombre de base serait x=8,
faute de diploides. Le genre Helianthemum, plus
spécialisé, ne permet pas de résoudre cette question
compte tenu de son nombre de base x=10 (dysploidie
a x=11) dont ’origine est 1a aussi méconnue. Au-
dela, une dysploidie descendante conduit a x=9 chez
les Cistes, et accessoirement (genre Tuberaria) a x=7,
puis x=6 (a nouveau sans diploides).

GUZMAN B. & VARGAS P., Organisms, Diversity Evol. 9 : 83-

99, 2009 | LEiTAO M.T. & ALVES M.C., Boletim Soc.

Broteriana, Sér. 2, 50 : 247-263, 1976 | MARKOVA M., Plant

Syst. Evol. 123(4): 283-315, 1975 | PrRocTOR M.C.F,,
Watsonia 8 : 154-159, 1955.

Cistus umbellatus
Espéce diploide, basée, comme tous les autres cistes,
sur x=9 (2n=18).

Fumana procumbens

Espéce tétraploide, basée, comme les autres espéces

du genre, sur x=8 (2n=32). L’absence de diploides

permet d’envisager un nombre secondaire x’=16.
BoGDANOVICS. & al., Plant Biosystems 146(1) : 69-85, 2012.

Helianthemum

Nombre de base x=10, avec dysploidie a 11.
BOUHARMONT J., Bull. Jard. Bot. Nat. Belg. 38(4) : 415-420,
1968 | PROCTOR M.C.F., Journal of Ecol. 44(2) : 675-692,
1956.

Les espéces régionales sont toutes diploides: H.
apenninum et H. nummularium sont basés sur x=10
(2n=20), alors que H. oelandicum est basé sur x=11
(2n=22). Signalons que la dysploidie a x=11
toucherait aussi le groupe de H. apenninum; ce
nombre a en effet été signalé (a confirmer) chez la
« sous-espece lazarei Raynaud » du Pays basque,
taxon a étudier.

Xolantha guttata = Tuberaria guttata
Espéce basée sur x=6, présentant des populations 6x
et 8x. Nous avons avec le genre Tuberaria (nomen
conservandum) un nouvel exemple de typification
maladroite. On est dans [’obligation d’utiliser
Tuberaria guttata puisqu’il s’agit de I’espece choisie
pour type, et donc d’éliminer Xolantha pourtant
prioritaire. Si I’on veut séparer les espéces vivaces
basées sur x=7 dans un genre (le niveau sous-genre
nous semble suffisant !), il faut alors adopter Diatelia
Demoly.

BoscAlu M. & al., Plant Biosystems 142(1) : 17-23, 2008 |

GALLEGO M.J. & APARICIO A,, Plant Syst. Evol. 184 : 11-25,

1993 | PRoCTOR M.C.F., Journal of Ecol. 48(1) : 243-253,

1960 | ScHOTSMAN H.D., Bull. Centre Etud. Rech. sci.,
Biarritz, 8(1) : 47-49, 1970.

Cette espece appartient a un complexe qui nous parait
suffisamment inextricable pour ne concevoir qu’une
espéce collective, incluant alors les populations 4x !
I n’y a plus de diploides : sans doute éliminés par les
polyploides plus compétitifs (possibilité d’envisager
un nombre secondaire x’=12; des populations
diploides, a vérifier, ont cependant été signalées au
Proche-Orient). Les 6x et 8x sont parfois difficiles a
nommer ; d’aprés GALLEGO & APARICIO, les taxons
octoploides se sont formés par hybridation entre
tétraploides, certains  étant  sans  doute
allotétraploides ; les taxons hexaploides se seraient
formés par rétrocroisement entre 8x et 4x. X. guttata
représenterait alors un taxon hétérogéne regroupant
des populations d’origines variées. En France,
SCHOTSMAN a confirmé la valence 6x dans le Midi et
I’0O, mais n’a compté que des populations 8x en
Sologne. Les hexaploides semblent avoir une
répartition ~ méditerranéo-atlantique,  remontant
jusqu’au Royaume-Uni. Les populations
franciliennes se situent plutdt en continuité de celles
de Sologne, et pourraient donc étre octoploides
(2n=48).

COMPOSITAE (= ASTERACEAE)

L’histoire de la naissance des Composées semble tout
aussi complexe que celle des principales grandes
familles. Des phénoménes de duplication du génome
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pourraient expliquer I’extraordinaire diversification
de ce groupe, et son expansion mondiale. Une
premiére duplication semble avoir eu lieu au niveau
de la souche Composées-Calycéracées. On trouve
ensuite une trace de triplication (formation d’un
ancétre paléo-hexaploide) a la base de la plupart des
Composées (peut-étre postérieure a la séparation de
la sous-famille des Barnadésioidées ?). Ces
duplications étant suivies de rapides dysploidies
descendantes, 1’évolution des nombres de base est
difficile a rétablir.
BARKER M.S. & al., American J. Bot. 103(7) : 1203-1211,
2016 | MoTA L. & al., Genome Biol. Evol. 8(11) : 3516-3528,
2016 | SEMPLE J.C. & WATANABE K., in FUNK V.A. & al.,
Systematics, evol., biogeography Compositae, Chap. 4 : 61-
72, 2009.
La diversité des nombres est immense dans cette
grande famille. Les nombres s’échelonnent entre
2n=4, avec le minimum de deux chromosomes de
base des plantes a fleurs, et 2n=432 (48x basé sur
x=9) : ces deux extrémes dans la seule tribu des
Astérées. Une fois écartés les taxons récemment
polyploides, les nombres de base varient de x=2 a
x=11. Comme dans les autres familles, il faut étre trés
prudent dans 1’analyse de ces hombres ; de nombreux
travaux restent a faire pour élucider leurs histoires
variées. Ainsi, un méme nombre 9, souvent ancestral
chez de nombreuses Composées, peut également
provenir d’une allopolyploidie 5 + 4 (genre
Chrysopsis). Le nombre de base ancestral pourrait
étre x=9. Mais il aurait subi trés tdt une triplication
conduisant au nombre secondaire x’=27, a partir
duquel des dysploidies descendantes auraient donné
les autres nombres. Pour aborder cette immense
famille, nous avons séparé les principales sous-
familles et tribus. Trois sous-familles sont
représentées dans la région : Astéroidées (avec 8
tribus), Carduoidées (chardons et centaurées) et
Cichorioidées (liguliflores : fleurs toutes en languette
a 5 dents, et présence de latex), ces deux derniéres
avec une seule tribu. Pour la sous-famille la plus
diversifiée, les tribus ont été placées par ordre
alphabétique : Anthémidées, Astérées, Calendulées,
Eupatoriées, Gnaphaliées, Hélianthées, Inulées,
Sénécionées. Deux d’entres elles ne contiennent,
dans la région, qu’une seule espece : Calendulées
(Souci des champs) et Eupatoriées (Eupatoire

chanvrine).

FERNANDES A. & QUEIROS M., Boletim Soc. Broteriana, Sér.
2,45 :5-121,1971 | KuzmANOV B.A. & KozUHAROV S., Bull.
Institut Bot. (Acad. bulgare sci.) 24: 125-137, 1973 |
KuzmaNnov B.A. & al., Fitologija 44 : 3-15 et 16-31, 1993 |
MOoRTON J.K., Watsonia 11 : 211-223, 1977 | QUEIROS M.,
Boletim Soc. Broteriana, Sér. 2, 47 : 299-314, 1973 | QUEIROS
M. & VIERA M.C., Lagascalia 16(1) : 15-24, 1990 | VOGT R.
& OBERPRIELER C., Willdenowia 38(2) : 497-519, 2008.

Sous-famille des ASTEROIDEES

Nombre de base, sans doute x=10. Ce nombre existe
effectivement chez les Inulées et Sénécionées, mais a
subi une dysploidie fréquente a x=9 qui est dominant,
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au point que certains auteurs préferent x=9 comme
nombre de base.

Tribu des Anthémidées

Nombre de base x=9 (issu de x=10 par dysploidie) ;
dysploidie descendante a x=8 pour certaines
armoises. Cette tribu pourrait dériver d’anciennes
Astérées sud-africaines, aussi & x=9. L’ensemble des
genres Anthemis, Chamaemelum, Cladanthus, Cota,
Matricaria, Tripleurospermum ne devrait constituer
qu’un seul genre (voir exemples d’hybridations ci-
dessous). Cette option synthétique, parfaitement
justifiée sur le plan génétique, aurait permis une
meilleure stabilisation de la nomenclature : les
limites entre « genres » risquent encore de fluctuer !
Une solution intermédiaire sage serait de regrouper
seulement les genres Anthemis-Cota-
Tripleurospermum. Malheureusement, aucun indice
ne permet de penser que les taxonomistes
accepteraient un traitement logique en sous-genres.
Pour éviter de trop s’écarter de la nomenclature
« officielle », et devant le manque de certaines
combinaisons  nomenclaturales, nous  avons
cependant maintenu les noms proposés dans les

articles récents.

DowRrICK G.J. & EL BAvyoumi A.S., Genetics Research
13(3) : 241-250, 1969 | HEYwooD V.H. & HUMPHRIES C.J., in
HeEywooD V.H. & al. The biology and chemistry of the
Compositae Chap. 31: 851-898, 1977 | MITSUOKA S. &
EHRENDORFER F., Osterr. Bot. Z. 120 : 155-200, 1972 | NAGL
W. & EHRENDORFER F., Plant Systematics Evol. 123 : 35-54,
1974.

Achillea

Nombre de base x=9 (2x & 10x).
EHRENDORFER F. & GUO Y .-P., Willdenowia 36 : 69-87, 2006
| GUO Y.-P. & al., Taxon 53(3) : 657-672, 2004 | GUO Y.-P. &
al., Taxon 57(1) : 153-169, 2008 | Guo Y.-P. & al., New
Phytologist 166 : 273-290, 2005 | SCHNEIDER |., Osterreich.
Bot. Zeitschrift 105(1-3) : 111-158, 1958.

A. millefolium — Espéce appartenant a un complexe
polyploide : 2x-4x-6x-8x (2n=18-36-54-72). Ce
groupe, trop difficile pour étre détaillé ici (voir
EHRENDORFER & GuUO, 2006: 83-84), n’est
représenté dans la région que par A. millefolium au
sens le plus strict: taxon hexaploide (2n=54). Le
séquencage classique d’ADN ne permet pas une
bonne différentiation des taxons de ce complexe ; par
contre, une nette différenciation apparait apres
amplification de certains segments. Les populations
hexaploides possédent des éléments provenant de la
plupart des autres taxons. Ce polymorphisme découle
sans doute d’une origine polyphylétique, résultat de
diverses hybridations. Cette situation incite a
accepter ce réseau comme une seule espece
biologique.

A. ptarmica — Espéce diploide (2n=18). En Europe,
deux sous-espéces correspondent a des adaptations a
des climats froids, soit septentrionaux (A. salicifolia
Besser), soit montagnards (subsp. pyrenaica
(Godron) Heimerl, de I’Espagne au S du Massif



Central) ; ces deux taxons possedent également
2n=18.

Anthemis

Nombre de base x=9 (2x a 8x : les polyploides surtout
chez les espéces vivaces). Ce genre peut s’hybrider
avec : Chamaemelum, Cota, Matricaria,
Tripleurospermum. Les deux espéces locales sont
diploides (2n=18) : A. arvensis et A. cotula. De rares
individus triploides (2n=27) accidentels ont été

repérés chez A. arvensis.
Kuzmanov B. & al, Candollea 36: 19-76, 1981 |
OBERPRIELER C., Bocconea 9 : 1-328, 1998 | YAVIN Z., Israel
J. Bot. 19 : 137-154, 1970.

Artemisia

Nombre de base x=9, avec dysploidie par fusion

d’une paire a x=8(-7), phénomene polyphylétique, et

différentes séries polyploides de 2x & 16x (2n=14 a

144).
OLIVA BRANAS M. & VALLES XIRAU J., Canadian J. Bot.
72(8) : 1126-1135, 1994 | PELLICER J. & al., Collectanea Bot.
(Barcelona) 27 : 19-27, 2008 | TORRELL M. & al., Taxon
48(4) : 721-736, 1999 | TORRELL M. & VALLES J., Genome
44(2) : 231-238, 2001 | VALLES XIRAU J., Anales Jard. Bot.
Madrid 44(1) : 79-96, 1987 | VALLES XIRAU J. & SILIAK-
YAKOVLEV S., Canadian J. Bot. 75 : 595-606, 1997.

Avec x=9.
Trois espéces sont diploides (2n=18) : A. absinthium,
A. annua, A. biennis. Des individus 4x ont été
détectés dans une population polonaise de A.
absinthium ; a considérer comme accidentel. Des
individus 4x ont été créés par utilisation de la
colchicine chez A. annua, dans le but d’améliorer la
production de terpénoides chez cette espéce
médicinale.
DE JESUS-GONZALEZ L. & WEATHERS P.J., Plant Cell Reports
21 :809-813, 2003 | KONOWALIK K. & al., Ann. Bot. Fennici
47 : 477-488, 2010 | KREITSCHITZ A. & VALLES J., Folia

Geobotanica 38: 333-343, 2003 | MALK RA. & al,
Cytologia 75(3) : 273-276, 2010.

A. campestris — Espéce présentant trois cytotypes :
2x-4x-6x. En France, les trois cytotypes
correspondent a trois taxons distincts. La subsp.
glutinosa (Besser) Batt. (= A. glutinosa Besser),
diploide, affectionne les pelouses xérophiles du Midi.
La subsp. campestris (la seule présente en Tle-de-
France), tétraploide (2n=36), colonise les pelouses
sur sables calcaires dans toute la France continentale
tempérée. Enfin, la subsp. maritima (DC.) Arcangeli
(= A. crithmifolia L.) est un taxon hexaploide des

dunes du littoral atlantique.
TORRELL M. & al., Bocconea 13 : 623-628, 2001.

Avec x=8 : dysploidie par soudure de deux paires.
MARTINOLI G. & OGLIOTTI P., Giornale Bot. Italiano 104 :
373-387, 1970.

A. verlotiorum — Espéce hexaploide (2n=48). Plante
sans doute allopolyploide, dont les parents doivent
étre recherchés en Chine, son pays d’origine. La
proximité morphologique avec A. vulgaris autorise a
penser qu’il s’agit d’un des parents. Les deux peuvent

d’ailleurs s’hybrider en donnant des individus
tétraploides. Comme chez de nombreuses especes
polyploides et a forte multiplication végétative, on
trouve des individus (ou de simples cellules)
aneuploides (entre 48 et 54) : a considérer comme
accidentel. Certains de ces comptages incluent sans

doute des chromosomes B.
BRENAN J.P.M., Watsonia 1(4) : 209-223, 1950 | GABRIELIAN
E. & VALLES XIRAU J., Willdenowia 26 : 245-250, 1996.

A. vulgaris — Espéce diploide (2n=16 ; vérifié en Tle-
de-France).

Cette espéce appartient & un complexe polyploide (2x
a 6x). Tous les taxons voisins d’Amérique du Nord,
basés sur x=9, ont été séparés en une dizaine
d’espéces propres a ce continent. Dans I’Himalaya,
on trouve aussi une série euploide basée sur x=9 (2x-
4x-6X), qui pourrait représenter un groupe ancestral.
Un taxon 4x intermédiaire a 2n=34 existe au Japon
ou il a pu se former par hybridation. Mais tous ces
comptages méritent une Vérification étant donnée la
fragilité de la paire de chromosomes la plus grande,
issue d’une soudure. L’appartenance de ces taxons

orientaux a A. vulgaris reste a confirmer.
Keck D.D., Proceedings California Acad. Sciences 25(17) :
421-468, 1946.

Chamaemelum
Nombre de base x=9.

C. nobile — Espéce diploide (2n=18).
Ce genre s’hybride avec Anthemis; les individus
hybrides produisent du pollen en partie fertile.

Cladanthus
Nombre de base x=9.

C. mixtus — Espéce diploide (2n=18).

Cota

Nombre de base x=9. Ce genre s’hybride avec
Anthemis et Tripleurospermum, mais les individus
hybrides semblent totalement stériles.

C. tinctoria — Espéce diploide (2n=18).

Glebionis
Nombre de base x=9.

G. segetum — Espéce diploide (2n=18).

Des tétraploides (et hybrides 3x) ont été créés

expérimentalement par action de la colchicine.
PACIOLLA C. & al., Plant Biosystems 144(3) : 563-567, 2010.

Leucanthemum

Nombre de base x=9 (2x a 12x, rarement 22x). Les
spécialistes distinguent une quarantaine d’espéces
dans ce genre difficile, mais nous préférerions un
traitement plus synthétique. La polyploidie a joué un
réle important puisque le nombre de chromosomes
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peut atteindre 2n=198. En France, le niveau
dodécaploide (2n=108) est atteind par L. maximum
(Ramond) DC., dans les Pyrénées. Mais I’hybridation

a créé un systeme en réseau difficile a détricoter.
BOCHER T.W. & LARSEN K., Watsonia 4 : 11-16, 1957 |
FAVARGER C., Anal. Inst. Bot. Cavanilles 32(2) : 1209-1243,
1975 | FAVARGER C. & VILLARD M., Bull. Soc. Bot. Suisse 75 :
57-79, 1965 | KONOWALIK K. & al., Molecular Phylogenetics
Evol. 92 : 308-328, 2015 | MARCHI P. & al., Caryologia 36(1) :
1-18, 1983 | MARCHI P., Webbia 38: 541-544, 1984 |
OBERPRIELER C. & al., Flora 207: 862-867, 2012 |
PRZYWARA L. & SCHMAGER J., Acta Biol. Cracoviensia, Ser.
Bot., 11: 105-116, 1968 | PrRzywARA L., Acta Biol.
Cracoviensia, Ser. Bot., 17 : 55-73, 1974 | VILLARD M., Bull.
Soc. Bot. Suisse 80 : 96-188, 1970 | VOOGT R., Ruizia 10 : 1-
261, 1991.

L. vulgare — Espéce complexe, formant une série
polyploide (2x & 10x) ; le probléme s’intensifie par
les liens réticulés avec la série paralléle de L. atratum
(Jacqg.) DC. (plante des Alpes et des Apennins). Les
liens de parenté étroits entre les cytotypes impliquent,
pour nous, un traitement infraspécifique (au moins
aux niveaux 2x-4x) ! Cette position synthétique est
confirmée par les hybrides fertiles entre cytotypes !
L’isolement en milieu naturel, et donc le maintien
d’une certaine pureté de ces cytotypes, n’est permis
gue par un isolement écologique. La situation parait
cependant différente pour les hauts polyploides ; il
semble que leur origine soit allopolyploide ; elle
ferait intervenir, pour les 6x et 8x, un taxon encore
méconnu (peut-étre du groupe de L. graminifolium
Lam.). Leur traitement dans une (ou plusieurs ?)
espéce différente peut alors se justifier. Les
populations diploides, correspondant a la subsp.
vulgare, affectionnent plutét les pelouses calcicoles
bien drainées. Les populations tétraploides que nous
nommerons subsp. ircutianum, ont colonisé tous les
milieux herbeux mésophiles et eutrophisés. Ces
populations tétraploides dominent certainement en
Tle-de-France ; répartition des diploides a préciser !

FAVARGER suggérait une origine autotétraploide de la
subsp. ircutianum. Cependant, des études
phylogénétiques récentes ont identifié une influence
de L. virgatum (Desr.) Clos, rare taxon endémique
des Alpes ligures ; un niveau spécifique pourrait se
justifier si ircutianum possédait la totalité du génome

de virgatum : cela reste encore & prouver.
OBERPRIELER C. & al., Nordic J. Bot. 29 : 370-377, 2011.

Matricaria

Nombre de base x=9 (2x et 4x). Ce genre s’hybride
difficilement avec Anthemis ou Tripleurospermum,
donnant des individus stériles. Les deux espéces
locales sont diploides (2n=18) : M. chamomilla et M.
discoidea. Des individus tétraploides ont été créés
chez M. chamomilla, afin d’essayer d’améliorer la
production de composés actifs chez cette plante
médicinale. Parmi les Anthémidées a larges capitules,
la Matricaire discoide est la seule espéce sans fleurs
ligulées; ce caractére correspond a une forte
autogamie.
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Tanacetum

Nombre de base x=9 (2x a 10x). Les deux especes
locales sont diploides (2n=18) : T. parthenium et T.
vulgare. Des individus tétraploides ont été trouvés
chez T. parthenium en lIran; ils apparaissent
généralement en mélange avec les diploides. Il
faudrait  confirmer qu’il ne s’agit pas
d’endopolyploidie ! 1ls ne semblent jamais acquérir
d’autonomie ; phénomeéne a considérer pour I’instant

comme secondaire.
CHEHREGANI-RAD A. & al., Chromosome Bot. 7 : 97-100,
2012 | GHASEMKHANI T. & al., Chromosome Bot. 8 : 103-108,
2013.

Des individus 3x accidentels, parmi les diploides de
T. vulgare : sans doute par intervention d’un gaméte
non réduit. Des individus 3x de T. parthenium ont
aussi eté utilisés en expérimentation, sans doute
d’origine artificielle : & vérifier en milieu naturel !

Tripleurospermum

Nombre de base x=9 (2x et 4x). Ce genre s’hybride
avec Anthemis et Cota, rarement avec Matricaria,
mais les individus hybrides semblent totalement
stériles.

T. maritimum — Espece présentant deux cytotypes :
2x et 4x (2n=18-36). La sous-espéce maritimum
(incluse subsp. vinicaule P.D. Sell) se localise,
comme son nom I’indique, sur le littoral ; elle semble
toujours diploide. Par contre, la subsp. inodorum
envahit tous les milieux secondaires et présente les
deux cytotypes, les 4x étant autotétraploides. Les
deux cytotypes ont une répartition différente, le
diploide plutét atlantique, le tétraploide plus
continental. Dans la région, le climat correspond au
cytotype diploide : de rares mentions d’individus
tétraploides adventices (cimetiére Montparnasse). En
France les populations tétraploides existent
spontanément dans le Nord-Est (Alsace-Lorraine).
Les hybrides triploides (3x=27) entre les deux
cytotypes s’obtiennent aisément, mais semblent rares

dans la nature.
ARORA O.P. & MARHUSOODANAM K.J., Cytologia 46 : 773-
779, 1981 | KAY Q.O.N., Watsonia 7 : 130-141, 1969 | KAY
Q.O.N., Watsonia 9 : 81-107, 1972 | LANKOSZ-MROZ M., Acta
Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 19 : 93-105, 1976 | LANKOSZ-
MRoz M., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 26 : 55-73,
1984.

Tribu des Astérées

Nombre de base x=9 (sans doute issu de x=10 par
dysploidie). Une dysploidie descendante peut
conduire jusqu’a x=4 (exceptionnellement jusqu’a
X=2 chez une espece américaine : Haplopappus
gracilis (Nutt.) Gray ; double fusion a partir de x=4) :

nombres dominants 9-8-5.
JONES A.G. & YOUNG D.A., Systematic Bot. 8(1): 71-84,
1983 | NESom G.L., Phytologia 77(3) : 141-297, 1994.

Aster
Nombre de base x=9.



CASTRO S. & al., Evolutionary Ecol. 25(4) : 795-814, 2011 |
KOVANDA M., Thaiszia 12 : 83-87, 2002 | MANDAKOVA T. &
MUNZBERGOVA Z., Annals Bot. 98: 845-856, 2006 |
MANDAKOVA T. & MUNZBERGOVA Z., Plant Systematics
Evol. 274: 155-170, 2008 | MUNZBERGOVA Z. & al.,
Perspectives Plant Ecol. Evol. Syst. 13 : 151-162, 2011.

A. amellus — Espéce comprenant divers cytotypes :
2X(-4x-)6x (2n=18-36-54). En Europe centrale, la
plupart des populations sont soit 2x, soit 6x, et se
différencient par divers caractéres ténus, au point que
certains auteurs proposent de les séparer en especes :
au sens strict, A. amellus serait alors diploide (1’autre
se dénommant alors A. scepusiensis Kanitz). En fait,
ces polyploides seraient plutot autohexaploides ; les
caractéres morphologiques ne permettant pas une
détermination certaine des cytotypes, le niveau
spécifique n’est pas acceptable. D’autres polyploides
existent dans 1’aire générale du complexe ; tous sont
rapportés a des sous-espéces (ou pour certains des
espéces) dont I’aire n’atteint pas la France
(tétraploides dans le Caucase; hexaploides
continentaux). Or, les populations franciliennes
étaient en extréme limite ouest de P’aire de
répartition, et donc non concernées par le probléme
taxonomique évoqué ci-dessus; elles étaient
certainement diploides (2n=18). La plante est
fréquemment cultivée comme ornementale : les
cultivars peuvent atteindre le niveau 8x, et présenter
de nombreux individus aneuploides.

Bellis
Nombre de base x=9.

B. perennis — Espece diploide (2n=18).
Fiz O. & al., Molecular Phylogenetics Evol. 25: 157-171,
2002.

Erigeron

Nombre de base x=9 (2x a 8x). Les trois especes
bonariensis, floribundus et sumatrensis sont
allopolyploides, mais suffisamment dictinctes pour
ne pas présenter de proche parenté ; le génome de E.
canadensis ne semble pas non plus participer a leur
formation. Il faut donc chercher dans leurs pays
d’origine les taxons qui ont pu fournir ces genomes

encore méconnus.

Buok K. & al., Acta Societatis Bot. Poloniae 41(3) : 433-438,
1972 | HuzIwARA Y., Caryologia 11(2) : 158-164, 1958 |
NEsSoM G.L., Sida 7(4) : 375-381, 1978 | SOLBRIG O.T. & al.,
American J. Bot. 56(3) : 348-353, 1969 | THEBAUD C. &
ABBOTT R.J.,, American J. Bot. 82(3): 360-368, 1995 |
URDAMPILLETAJ.D. & al., Bol. Soc. Argent. Bot. 40(1-2) : 91-
99, 2005.

E. acris — Espéce diploide (2n=18). Cette espéce
indigene peut s’hybrider avec les espéces américaines
naturalisées, en particulier E. canadensis.

E. annuus — Espéce appartenant, en Amérique du
Nord, a un complexe. Le taxon invasif naturalisé
correspond a des populations triploides apomictiques
(2n=27).

FREY D. & al., Bot. Helv. 113(1) : 1-14, 2003.

E. bonariensis — Espéce hexaploide (2n=54). Des
mentions tétraploides douteuses et donc a confirmer

(Maroc, Portugal...) : hybrides ?
De PauLA J.M. & PINTO-MAcLIO C.A.F., American J. Plant
Sciences 6 : 1466-1474, 2015.

E. canadensis — Espece diploide (2n=18). Les
comptages 4x ou 6x doivent étre vérifiés; ils
correspondent sans doute a d’autres taxons.

E. floribundus — Espece hexaploide (2n=54). Les
rares comptages fiables donnent une valence 6X,
comme pour E. bonariensis et E. sumatrensis ; a
confirmer cependant a cause des risques de
confusion !

E. karvinskianus — Espéce présentant divers
cytotypes : 2x-3x-4x-6x (2n=18-27-36-54) avec de
nombreux individus aneuploides ; il en résulte des
nombres variés plus ou moins fixés par apomixie.
Cette espéce originaire du Mexique et d’Amérique
centrale a été distribuée dans le monde entier par les
horticulteurs ; difficile de savoir la variabilité
génétique des cultivars qui se sont ensuite échappé,
pour se naturaliser sur les vieux murs humides. Il
semble que le cytotype tétraploide domine (Inde par
exemple) : a vérifier chez nous (confirmé en France,
seulement dans les Landes).

E. sumatrensis — Espece hexaploide (2n=54).

Galatella
Nombre de base x=9.

G. linosyris — Espéce présentant deux cytotypes : 2x
et 4x (2n=18-36). Cependant I’espéce est
généralement diploide ; cette valence a été confirmée
en France, en particulier sur la var. armoricanus
(Rouy) B. Bock & J.-M. Tison, écotype littoral tres
localisé. Les populations tétraploides ont été
signalées en ltalie et en Europe centrale (Bohéme,
Hongrie) ; elles présenteraient une stature plus
robuste et des feuilles plus larges. Mais la répartition

exacte de ce cytotype reste méconnue.
GODEAU M., Bulletin Soc. Bot. France, Lettres Bot., 134(4-
5) : 409-421, 1987.

Solidago

Nombre de base x=9 (2x & 6x).
BEAUDRY J.R. & CHABOT D.L., Canad. J. Bot. 37 : 209-228,
1959 | BEAUDRY J.R., Naturaliste canadien 97 : 431-445,
1970 | MELVILLE M.R. & MoRTON J.K., Canad. J. Bot. 60 :
976-997, 1982 | SEMPLE J.C. & al., Canadian J. Bot. 59(7) :
1167-1173, 1981 | SEMPLE J.C. & al., Brittonia 36(3) : 280-
292, 1984.

En dehors de I’espéce indigéne qui ne pose, en ile-de-
France, aucun probléme particulier, diverses verges
d’or ornementales d’origine américaine se sont
échappées et deviennent invasives dans des milieux
perturbés humides et un peu ombragés (taillis
riverains). Leur détermination est treés délicate ;
méme les auteurs américains adoptent des traitements
variables de ces taxons ! Nous avons signalé les deux
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especes principales naturalisées dans la région (ci-
dessous). Mais certaines populations pourraient ne
pas correspondre précisément a leur description ;
elles peuvent appartenir a S. altissima L. a rechercher,
ou a des hybrides horticoles entre ces diverses
especes.

S. canadensis — Espéce diploide (2n=18).
MALECKA J., Acta Bot. Cracoviensia, Ser. Bot., 30 : 137-145,
1988 | MusIAL K., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 31 : 75-
84, 1989.

Des populations 4x ou 6x ont été signalées aux Etats-
Unis. Cependant, ces populations correspondent a S.
altissima (inclus S. gilvocanescens) ; ce taxon trés
variable posséde trois cytotypes et se distingue
globalement par ses feuilles rendues grisétres par une
courte pilosité. Certains auteurs incluent S. altissima
dans S. canadensis (le niveau de sous-espéces nous
parait le plus judicieux), auquel cas S. canadensis
possede trois cytotypes dont seul le diploide a migré
en Europe de I’Ouest.

S. gigantea — Espéce présentant divers cytotypes : 2x-
4x-6x (2n=18-36-54). Les variations morphologiques
ne semblent pas strictement corrélées au nombre de
chromosomes (pilosité en particulier) ; cependant il
existe deux extrémes avec des diploides toujours
velus sous les feuilles (type de I’espéce), et des
hexaploides a feuilles glabres.

Certains auteurs américains ont cependant congu trois
« especes » en faisant prévaloir la cytologie : pour
mémoire gigantea 2X, serotina 4x, shinnersii 6x. En
Amérique du Nord, les trois cytotypes ont une
distribution  différente :  diploides dans les
Appalaches, tétraploides dans la région forestiere
orientale, et hexaploides dans les grandes prairies de
I’ouest. Les cytotypes 2x et 4x s’étendent jusqu’au
Canada et entrent fréquemment en contact. Méme si
les différents cytotypes ont été signalés en Europe
(sans doute par erreurs), il semble que les populations
européennes  naturalisées soient  généralement
tétraploides : peut-étre d’origine hybride, car
particulierement robustes et invasives. Le niveau
maximal attribuable a ce taxon serait celui de sous-
espéce (subsp. serotina (O. Kuntze) McNeill = var.
serotina (O. Kuntze) Cronquist), & condition qu’il ne

s’agisse pas d’un hybride horticole.
BEAUDRY J.R., Canadian J. Genetics Cytol. 5(2) : 150-174,
1963 | BEAUDRY J.R., Naturaliste canadien 97 : 35-42, 1970 |
MORTON G.H., Canadian J. Bot. 62(6) : 1279-1282, 1984 |
SCHLAEPFER D.R. & al., J. Biogeography 35(11) : 2119-2127,
2008.

S. virgaurea — Espece diploide (2n=18).

Symphyotrichum

Nombre de base x=8, mais dysploidie descendante
possible (7-6-5-4). 1l semble que les especes basées
sur x=9 aient été exclues de ce genre.

S. lanceolatum — Espéce basée sur x=8, comprenant
trois cytotypes principaux : 4x-6x-8x (2n=32-48-64),
et les cytotypes euploides intermédiaires issus
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d’hybridations (5x et 7x). Les deux cytotypes les plus
répandus en Amérique du Nord sont les hexaploides,
trés largement répartis et souvent invasifs, et les
tétraploides plus localisés. Il ne semble pas y avoir de
corrélation entre les caractéres morphologiques et le
niveau de ploidie. Ainsi, la valence octoploide
correspond souvent a la variété latifolium (Semple &
Chmiel.) G.L. Nesom, mais existerait aussi chez la
var. lanceolatum ; le type possederait donc les trois
cytotypes principaux (plus les hybrides et des cas
d’aneuploidie). Une autre espéce proche, S. novi-
belgii L., est semble-t-il congue différemment suivant
les auteurs américains, ce qui illustre bien la
complexité du genre. Certains auteurs anciens la
congoivent comme un complexe polyploide basé sur
x=9 (4x-5x-6x), mais cette position a été
contestée. Au sens strict, cette espece aurait un
nombre de base de x=8, avec une valence dominante
hexaploide (2n=48) ; nous suivrons cette acception
bien documentée par LABRECQUE & BROUILLET
(1996). Les populations hybridogenes lanceolatum x
novi-belgii (S. x salignum) se sont sans doute formées
au niveau hexaploide et devraient avoir 2n=48
chromosomes. Elles semblent dominantes dans le
Midi. Le travail reste & faire en Tle-de-France pour
déterminer la répartition des deux taxons invasifs
principaux (lanceolatum et x salignum) et leurs

cytotypes éventuels.
CHMIELEWSKI J.G. & SEMPLE J.C., Canadian J. Plant Science
81: 829-849, 2001 | JONES A.G., Brittonia 32(2) : 240-261,
1980 | SEMPLE J.C. & BROUILLET L., American J. Bot. 67(7) :
1027-1039, 1980 | SEmMPLE J.C. & al., American J. Bot.
70(10) : 1432-1443, 1983 | SEMPLE J.C. & CHMIELEWSKI J.G.,
Canadian J. Bot. 65 : 1047-1062, 1987.

S. squamatum (Spreng.) G.L. Nesom — Taxon basé
sur x=5, tétraploide (2n=20). Cette plante appartient
a un complexe de 5 taxons nord-américains pouvant
étre regroupés sous le binome S. subulatum (Michx.)
G.L. Nesom ; le nom devient alors S. subulatum var.
squamatum (Spreng.) S.D. Sundberg. Ces cing
plantes tendent toutes vers une biologie annuelle,
bien que I’espéce naturalisée en France soit nettement
pluriannuelle ; trois possedent 10 chromosomes (dont
S. subulatum s.s. : nombre de base dysploide x=5) et
deux ont 20 chromosomes. Nous rajoutons ici ce
taxon (jusqu’alors simple adventice fugace) dont les
mentions répétées permettent de le considérer comme

potentiellement naturalisé (A-N”).
Nesom G.L., Sida 21(4) : 2125-2140, 2005 | SUNDBERG S.D.,
Sida 21(2) : 903-910, 2004.

Tribu des Calendulées
Nombre de base x=7-8-9-(secondaires: 11-15),
dérivés de x=10. Le nombre ancestral pourrait étre
x=10, avec dysploidie descendante rapide a x=9, puis
vers 8 (le plus fréquent) et enfin 7. Suivent des
phénoménes de polyploidie et de dysploidie
complexes.
HeYN C.C. & JOEL A., Plant Systematics Evol. 143 : 311-329,
1983 | MeUSEL H. & OHLE H., Plant Systematics Evol.

113(2) : 191-210, 1966 | NORA S. & al., Plant Syst. Evol.
299(5) : 853-864, 2013.



Calendula arvensis

Espéce appartenant a un complexe de répartition
méditerranéenne, apparemment basée sur x=11, et
tétraploide (2n=44); autres comptages douteux,
appartenant vraisemblablement a des taxons voisins.
Cependant, cette espéce pourrait étre allopolyploide,
formée a partir de deux espéces a nombre différent :
2n=30 + 2n=14. Il faut alors considérer un nombre
secondaire x’=22. Un génome pourrait venir de C.
stellata, espéce annuelle a 2n=14. L’autre génome a
2n=30 (pouvant par exemple venir de C.
tripterocarpa) est sans doute lui-méme un nombre
hypotétraploide dérivé de 2n=32. Le Souci des
champs correspondrait alors a 1’association de trois
génomes.

Tribu des Eupatoriées

Nombre de base x=10 chez Eupatorium (2x a 4x,
rarement hypo-allo-6x). Ce nombre pourrait étre
dérivé d’un nombre ancestral plus élevé pour la tribu
des Eupatoriées: x=17 a 19, dérivé du nombre
paléopolyploide x’=19 que I’on retrouve chez les

Hélianthées ci-dessous.
GRANT W.F., American J. Bot. 40(9): 729-742, 1953 |
SCHMIDT G.J. & SCHILLING E.E., American J. Bot. 87(5) :
716-726, 2000 | WATANABE K., Plant Species Biol. 1 : 99-116,
1986 | WATANABE K., Plant Systematics Evol. 170(3-4) : 215-
228, 1990 | WATANABE K., & al., Annals Missouri Bot.
Garden 82(4) : 581-592, 1995.

Eupatorium cannabinum

Espece basée sur x=10, en général diploide (2n=20) ;
des mentions tétraploides a confirmer (Pologne), sans
doute accidentelles.

Tribu des Gnaphaliées

Nombre de base x=7, dérivé de x=10. Les nombres
tres variables et trés instables empéchent toute
interprétation des arbres phylogénétiques. Méme le
nombre de base originel est difficile a établir : 7-8-9 ?
Le nombre x=7 parait vraisemblable pour le phylum
concernant les espéces frangaises (Gnaphaliinées). A
la base de la tribu, on trouve de nombreux exemples
de diploides : Gnaphalium uliginosum, Laphangium
luteo-album, Leontopodium alpinum (Edelweiss)...
Mais s’est ensuite produit un doublement du nombre
de chromosomes chez un ancétre peut-étre commun
atout le groupe de genres Antennaria-Bombycilaena-
Filago qui seraient donc des paléo-allotétraploides

(nombre de base secondaire x’=14).
ANDERBERG A.A., Opera botanica 104 : 1-195, 1991 |
ANDRES-SANCHEZ S. & al., Plant Systematics Evol. 299 : 331-
345, 2013 | GALBANY-CASALS M. & al., Taxon 59(6) : 1671-
1689, 2010 | SMISSEN R.D. & al., Taxon 60(3) : 649-662,
2011.

Antennaria dioica
Espece tétraploide (2n=28) ; cependant, ce genre ne
possédant pas d’especes diploides a 2n=14, on peut

considérer un nombre secondaire x’=14 (sur cette
base A. dioica est diploide). La méiose ne montrant
que des bivalents confirme cette option. Il y a de
fortes chances que x’=14 provienne malgré tout de
x=7, que 1’on trouve chez tous les genres voisins,

mais il s’agit alors d’une allotétraploidie ancienne.
BAYER R.J., Systematic Bot. 9(1) : 74-83, 1984 | BAYER R.J.
& STEBBINS G.L., Systematic Bot. 12(2) : 305-319, 1987 |
URBANSKA K., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 2 : 43-49,
1959.

Bombycilaena erecta
Espéce basée sur x=7, tétraploide (2n=28), comme
les autres cotonniéres (voir Filago).

Filago

Nombre de base x=7. Les six espéces du genre
présentes dans la région sont tétraploides (2n=28).
Comme pour Antennaria, on peut considérer un
nombre secondaire x’=14 : les cotonniéres sont alors
diploides sur cette base.

Gnaphalium

Nombre de base x=7.
De NAMUR C., Biologia Gallo-Helenica 6 : 65-73, 1975.

G. sylvaticum — Espece octoploide (2n=56). L’espéce
voisine G. norvegicum Gunnerus est aussi octoploide,
ce qui dénote une origine commune. Cette
polyploidie correspond sans doute a deux étapes
distantes: un premier doublement concernant
I’ensemble du phylum, et en particulier les « genres
Gamochaeta Weddell et Omalotheca Cass. », puis
une néo-allo-polyploidie touchant le groupe
norvegicum-sylvaticum.

G. uliginosum — Espéce diploide (2n=14).

Laphangium luteo-album

Espéce basée sur x=7, diploide (2n=14). De rares
comptages 4x (Chypre), a considérer pour I’instant
comme accidentels.

Tribu des Hélianthées
Nombre de base sans doute paléopolyploide de x’=19
(hypotétraploide issu de x=10). Suit une dysploidie
descendante avec x’=18 dominant, et baissant jusqu’a
7 (18-12-8 dans la région).

BALDWIN B.G. & al., Systematic Bot. 27(1) : 161-198, 2002.

Ambrosia
Nombre de base x=9 ; I’absence de diploides permet
d’envisager un nombre secondaire x’=18. Seule A.
trifida L. posséde 2n=24 ; mais cette espéce étant
spécialisée, le nombre x=6/12 a sans doute dérivé par
dysploidie de x=9/18.

PAYNE W.W. & al., American J. Bot. 51(4) : 419-424, 1964.

57



A. artemisiifolia — Espéce diploide, sur la base x’=18
(2n=36).

A. psilostachya — Espece présentant divers
cytotypes : 2x’-4x’-6x’-8x’ (2n=36-72-108-144). Les
seuls cytotypes fréquents sont les populations
tétraploides, dominantes dans le nord et ’est des
Etats-Unis, et les populations hexaploides plus
répandues dans 1’ouest. Les populations diploides
semblent localisées au Mexique et au sud des Etats-
Unis (Texas...) ; les individus octoploides pourraient
n’étre qu’accidentels. Une myxoploidie a été
observée dans les apex racinaires de cette espéce,
avec apparition de cellules triploides chez un individu
hexaploide. Le taxon naturalisé en Europe
correspond plutdt aux plantes américaines orientales
(souvent sous le nom de A. coronopifolia Torr. &
Gray), c’est-a-dire plus vraisemblablement au
cytotype tétraploide (2n=72). Cette espéce semble
avoir évolué a partir d’un ancétre proche de A.
cumanensis Kunth, taxon diploide pérennant n’ayant
pas la capacité de multiplication végétative par

drageons qui caractérise A. psilostachya.
MILLER H.E. & al., American J. Bot. 55(3) : 316-324, 1968.

Bidens
Nombre de base x=12, avec des cytotypes allant de

2x a 12x.
CROWE D.R. & PARKER W.H., Taxon 30(4) : 749-760, 1981.

B. cernua — Seule espéce diploide présente dans la
région (2n=24). Les quatre autres especes sont
fondamentalement tétraploides (2n=48).

B. connata — Cette espece aurait une position
intermédiaire entre B. cernua et B. frondosa : une
origine hybride a méme été proposée ! Elle remplace
B. tripartita en Amériqgue du Nord. Elle est
généralement tétraploide (2n=48), mais un cytotype
hexaploide a été signalé (nommé var. petiolata
(Nutt.) Farw.) ; ce nombre semble accidentel (gaméte
non réduit ?) et ne constitue donc pas un cytotype
stable.

B. frondosa — Espéce tétraploide (2n=48).
B. radiata — Espéce tétraploide (2n=48).

B. tripartita — Espece présentant deux cytotypes : 4x
et 6x (un comptage 3x douteux). Cependant, comme
chez B. connata, le niveau hexaploide mérite une
confirmation ; signalé en Inde et Afghanistan, il
pourrait correspondre a une mauvaise détermination :
a étudier avant de prétendre & un cytotype oriental ;
des comptages polyploides aussi effectués en Chine
(6x-7x-8x)  faisant  plutbt penser & une
endopolyploidie. Pour ’instant, cette espece doit étre
admise comme tétraploide (2n=48: tous les
comptages faits en France).

Galinsoga
Nombre de base x=8.
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CANNE J.M., Rhodora 79(819) : 319-389, 1977 | CANNE J.M.,
Rhodora 85(843) : 355-366, 1983 | GOPINATHAN M.C. &
BABU C.R., New Phytologist 91 : 531-539, 1982 | HASKELL G.
& MARKS G.E., New Phytologist 51 : 382-387, 1952.

G. parviflora — Espece diploide (2n=16). Le cytotype
diploide occupe la presque totalité de I’aire et semble
étre le seul a avoir migré dans le Monde. Aux Etats-
Unis, existe localement un cytotype tétraploide
correspondant a la var. semicalva A. Gray.

G. quadriradiata — Espéce présentant plusieurs
cytotypes : 4x-6x-8x (2n=32-48-64). En fait, les
populations polyploides 6x ou 8x semblent localisées
au Pérou. Le taxon a ligules blanches qui a migré dans
le Monde entier est tétraploide (2n=32). Cette espéce
est sans doute allotétraploide (la parenté avec G.
parviflora n’est pas prouvée; par contre un des
parents pourrait étre G. longipes Canne). Elle peut
cependant s’hybrider avec la précédente en donnant
des hybrides triploides.

Xanthium
Nombre de base x=9. Comme pour les ambroisies, on
peut envisager un nombre secondaire x’=18. Il serait
d’ailleurs raisonnable d’inclure ce genre dans
Ambrosia.

X. strumarium — Espéce diploide, sur la base x’=18
(2n=36). Ce nombre est valable pour les deux sous-

especes. .. et pour toutes les lampourdes.
ALAM S.S. & al., Cytologia 76(4) : 483-488, 2011 | KARIS
P.O., Systematic Bot. 20(1): 40-54, 1995 | LOVE D. &
DANSEREAU P., Canad. J. Bot. 37 : 173-208, 1959.

Tribu des Inulées

Nombre de base trés variable (x=5-6-7-8-9-10),
dérivé du nombre ancestral x=10. Le probleme du
nombre de chromosomes est trés complexe dans cette
tribu. En premiére approximation, on peut considérer
x=10 comme ancestral pour une grande partie de la
tribu, avec une longue série dysploide descendante (a
confirmer). Cette variabilit¢ se retrouve dans
plusieurs genres (Inula, Pulicaria...) ; la dysploidie

s’est donc répétée plusieurs fois.
ANDERBERG A.A., Plant Syst. Evol. 176 : 75-123, 1991.

Dittrichia graveolens

Espece basée sur x=9, diploide (2n=18). Les cinq
espéces de ce genre sont diploides. Les comptages
supérieurs (souvent 2n=20) semblent dus a la
présence éventuelle de chromosomes B ou de
chromosomes & fortes constrictions, comme dans le
genre Pulicaria. D’ailleurs le genre Dittrichia devrait

étre supprimé et inclus dans Pulicaria.
BRULLO S. & al., Informatore Bot. Italiano 36(2) : 489-496,
2004.

Inula
Nombre de base x=8-9-10 (pour la région x=8, sauf
pour I. helenium).



BAUER Z., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 7 : 117-130,
1964 | KOKUBUGATA G. & KOYAMA H., Acta Phytotax.
Geobot. 50(1) : 27-33, 1999.

I. britannica — Espéce tétraploide en Europe (2n=32).
Une subsp. japonica diploide a été décrite au Japon ;
elle forme des hybrides 3x (subsp. linariifolia
(Turcz.) Kitam.). Elle pourrait étre ’ancétre (ou au
moins ['un des parents) du taxon tétraploide
européen.

I. conyzae — Espéce tétraploide (2n=32).

I. helenium — Espéce basée sur x=10, diploide
(2n=20).

I. hirta — Espéce diploide (2n=16).
AFEMEI M. & al., Anal. Stiint. Univ. Cuza, Sect. Genet. Biol.
Mol. 13 : 21-28, 2012.

I. salicina — Espece diploide (2n=16). Mentions
tétraploides douteuses, sirement accidentelles. Des
signalements a 2n=18 prennent sans doute en compte
deux chromosomes B.

Pulicaria
Nombre de base trés variable x=6-7-8-9-10.

P. dysenterica — Espece basée sur x=9, diploide
(2n=18). Les comptages supérieurs semblent dus a la
présence éventuelle de chromosomes B. Une autre
explication résulterait du polymorphisme des
chromosomes suivant les populations; des
phénomeénes de translocation (observés chez une
espéce voisine) aboutissent parfois a une paire de
chromosomes a fortes constrictions souvent comptés
deux fois.

P. vulgaris — Espéece basée sur x=9, diploide (2n=18).

Tribu des Sénécionees

Nombre de base x=10 et 30. Pour la flore européenne,
cette tribu se scinde en deux phylums : le principal
comprend le genre Senecio s.l. avec un nombre de
base de x=10, I’autre comprend tous les autres genres
avec un nombre de base x’=30. Ce nombre de base
s’est certainement formé a partir de trois génomes de
10. La plupart des genres ont maintenu ce nombre
(Doronicum, Petasites, Tussilago), mais des
dysploidies descendantes polyphylétiques
complexifient considérablement ce phylum en
Extréme-Orient : 30-29-26-24-20, revenant ainsi au

nombre des sénegons !
Liu J.-Q. & al., Molecular Phylogenetics Evol. 38 : 31-49,
2006.

Doronicum

Nombre de base x’=30. Le nombre de base de la tribu
étant sans doute x=10, il est vraisemblable que les
doronics sont en fait des plantes paléohexaploides.
Les figures observées lors des divisions cellulaires

confirment d’ailleurs cette hypothése.
ALVAREZ FERNANDEZ |., Annals Missouri Bot. Garden 90(3) :
319-389, 2003 | LINDKVIST K., Hereditas 36 : 94-102, 1950.

D. plantagineum — Espece tétraploide (2n=120):
donc paléo-dodécaploide sur la base x=10.

Petasites
Nombre de base x’=30. Les deux especes régionales
sont diploides (2n=60) : P. hybridus et P. pyrenaicus.
Les populations présentent une  fréquente
aneuploidie.
SORENSEN T. & CHRISTIANSEN H., Botanisk Tidsskrift
(Copenhagen) 59 : 311-314, 1964.

Senecio

Nombre de base x=10. Dans la flore des champs
cultivés, nous avons maintenu ce genre au sens large ;
nous pensons que le genre Jacobaea serait mieux
placé en sous-genre étant donnés les soupgons
d’hybridations éventuelles, et les difficultés de

séparation morphologique (voir CALVO & al., 2013).
ABBOTT R.J. & Lowe AJ., in HIND D.J.N. & BEENTJE H.J,,
Compositae : Systematics, vol. 1, chap. 45: 679-689 |
ALEXANDER J.C.M., Notes Royal Bot. Gard. Edinbourgh
37(3) : 387-428,1979 | CALVOJ. &al., Taxon 62(1) : 127-140,
2013 | OBERPRIELER C., Ber. Bayer. Bot. Ges. 64 : 7-54, 1994
| PALMBLAD J.G., Canadian J. Bot. 43(6) : 715-721, 1965.

La seule espéce diploide (2n=20) de la région est S.
squalidus, taxon & peine naturalisé chez nous, mais
largement réparti dans les fles britanniques. Tous les
comptages diploides trouves chez les autres espéces
devraient étre vérifies. Toutes les autres especes
locales sont fondamentalement tétraploides (2n=40) :
adonidifolius, aquaticus, erucifolius (8x accidentels),
ovatus, paludosus, sylvaticus, viscosus, vulgaris
(pour jacobaea et inaequidens, voir ci-dessous). Ce
constat est étonnant, car il ne s’agit pas d’un nombre
secondaire originel pour I’ensemble de ces espéces ;
la polyploidie s’est répétée dans plusieurs lignées de
sénecons. Dans le groupe bien défini des espéces
annuelles plus ou moins glanduleuses (S. sylvaticus
et S. viscosus, auxquels s’ajoute S. lividus L. des sols
siliceux de région méditerranéenne), les trois espéces
sont strictement tétraploides. On peut donc penser
qu’elles se sont différenciées a partir d’un ancétre
commun déja tétraploide (éventuellement proche de
S. nebrodensis L. de Sierra Nevada). Par contre, S.
vulgaris, qui pourtant forme des hybrides avec le
groupe précédent, appartient a un complexe dans
lequel les taxons diploides sont nombreux. Le taxon
diploide le plus proche est «S. vernalis»: les
hybrides  fertiles  confirment la  proximité
morphologique et génétique, au point qu’une origine
autotétraploide a été proposée. Le Sénecon commun
devrait cependant avoir une origine allotétraploide,
mais peut-étre aprés hybridation entre deux parents
trés proches ; en dehors de « S. vernalis », on peut
suggeérer la parenté du type de S. leucanthemifolius

Poiret (espéce qui peut inclure « S. vernalis »).
CoMES H.-P. & KADEREIT J.W., Flora 184 : 381-388, 1990 |
KADEREIT J.W., Plant Syst. Evol. 145: 135-153, 1984 |
KADEREIT JW. & al., American J. Bot. 82(9) : 1179-1185,
1995.
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Seul S. jacobaea (= Jacobaea vulgaris) peut
présenter deux cytotypes : 4x et 8x (avec parfois des
6x d’origine hybride). Cependant, les populations
octoploides n’ont été signalées qu’en Europe du N et
de I’E (fréquentes en Ukraine). Elles ont été décrites
en deux sous-especes géographiques (niveau élevé
pour des autopolyploides !), qui affectionnent des
milieux plus thermophiles et plus oligotrophiles :
subsp. gotlandica (Neuman) Sterner et subsp.
pannonica (Hodalova & Mered’a), cette derniére

décrite sous le genre Jacobaea.
HoDALOVA I. & al., Bot. J. Linnean Soc. 153 : 231-242, 2007
| HODALOVA 1. & al., Nordic J. Bot. 28(4) : 413-427, 2010 |
HoDALOVA I. & al., Plant Systematics Evol. 301 : 1517-1541,
2015 | MERED’AP. & al., Preslia 88 : 113-136, 2016.

S. inaequidens, tétraploide Ilui aussi (2n=40),
appartient a un complexe d’espéces d’Afrique du Sud
encore assez confus. Certaines, comme S.
madagascariensis Poiret, sont diploides avec 2n=20.
L’origine génétique de S. inaequidens reste
méconnue ; si ce taxon s’avérait issu d’un
doublement des chromosomes de S.

madagascariensis, il devrait lui &tre subordonné.
LAFUMA L. & al., Plant Syst. Evol. 243 : 59-72, 2003 | LOPEZ
M.G. & al., Bot. J. Linnean Soc. 158 : 613-620, 2008.

Tephroseris
Genre se distinguant par son nombre de base derivé
x’=24, avec des ploidies 2x’-3X’-4X’ (2n=48-72-96).
Le nombre x’=24 est dérivé de 30 par dysploidie
descendante.

T. helenitis — Espéce diploide (2n=48).

Tussilago

Nombre de base x’=30, comme pour Petasites qui est
génétiquement trés proche du Tussilage pas-d’ane,
seule espéce du genre Tussilago.

T. farfara — Espéce diploide (2n=60).

Sous-famille des CARDUOIDEES.

Nombre de base x=10. Cette sous-famille n’est
représentée en Europe que par une seule tribu. Cette
tribu serait la plus ancestrale de la famille en Europe.
Le nombre ancestral x=10 se retrouve chez quelques
genres proches de la base des Carduées, comme
Carlina.

Tribu des Carduées

Nombre de base x=10? Les nombres de
chromosomes trés variables rendent difficile la
détermination d’un nombre de base : 9-10-18. A la
base de la tribu, les genres a x=10 sont-ils ancestraux
ou dérivés? Si I'on admet x=10, suivi d’une
dysploidie & x=9, alors le nombre polyploide x’=18
est apparu tres rapidement et sans doute plusieurs
fois. On peut aussi admettre une paléopolyploidie ol
le nombre ancestral x’=18 a donné lieu a de rapides
dysploidies, avec un retour rapide a 10.
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Une fois écartés plusieurs groupes archaiques
représentés par les genres Carlina, Echinops,
Xeranthemum, le nombre x’=18 s’impose, a I’image
du genre Berardia qui a pu préserver une image de
I’ancétre des chardons épineux (Carduinées). Ce
nombre se retrouve par exemple chez Arctium ou
Jurinea, mais a subi des dysploidies descendantes ;
x’=17 est le nombre de base le plus répandu parmi les
genres de ce phylum (en particulier Onopordum,
genre sans doute assez ancien ; mais aussi Cirsium,
Silybum...). Ensuite, des séries dysploides parfois
trés spectaculaires s’observent dans différents
genres ; ainsi, en Amérique du Nord, les cirses
présentent tous les nombres depuis 17 jusqu’a 9 (ce
dernier chiffre commun aux taxons les plus
archaiques et les plus évolués). L’étape x'=16
pourrait caractériser la base du groupe plus évolué
des centaurées (Centauréinées); x’=15 reste le
nombre le plus fréquent pour les genres ayant précédé
I’apparition du genre Centaurea; la dysploidie
conduit ensuite a x’=12 (a partir des carthames), puis

descend jusqu’a 7 chez les centaurées.
GARCIA-JACAS N. & al., Taxon 45 : 39-42, 1996 | KuzmANOV
B.A. & al., Fitologija 39 : 3-22, 1991 | HAFFNER E., Englera
21: 1-209, 2000 | WAGENITZ G. & HELLWIG F.H., in HIND
D.J.N. & BEENTJE H.J., Compositae : Systematics, vol. 1,
chap. 32 : 491-510, 1996.

Arctium

Nombre de base x’=18.
DUISTERMAAT H., Monograph of Arctium L. (Asteraceae) :
143p., 1996 | LOPEZ-VINYALLONGA S. & al., Taxon 58(1) :
153-171, 2009 | LOPEZ-VINYALLONGASS. & al., Folia Geobot.
45 : 201-214, 2010 | MOORE R.J. & FRANKTON C., Canadian
J. Bot. 40(2) : 281-293, 1962.

Dans le complexe monophylétique Arctium-Cousinia
existent des nombres de chromosomes plus bas. En
fait, il semble bien que ces nombres suivent une
dysploidie  descendante  (comme chez les
centaurées) : les rares cas & 2n=18 ne sont donc pas
ancestraux. Le chiffre x’=18 est trés proche de x’=17
du genre Jurinea qui a sans doute un ancétre commun
avec ce groupe. Les quatre especes de la flore
régionale sont diploides sur la base x’=18 (2n=36).

Carduus

Nombre de base x=8 a 11-27 pour les espéces
européennes. Le nombre x’=27 a été parfois
interprété comme triploide sur une base de 9, ce qui
est certainement une erreur; il est plus
vraisemblablement issu d’un montage 8+8+11 a
partir des deux nombres principaux. Ensuite x=11
pourrait étre plus ancestral, car les chromosomes sont
alors petits et peu inégaux ; par contre, les caryotypes
des especes basées sur 8 montrent plusieurs grands
chromosomes qui se seraient formés par soudure. Les
chardons d’Afrique de I’E ont le nombre ancestral
x’=17(-16); ils ont sans doute  dérivé
indépendamment d’anciens cirses a x’=17 sanS
dysploidie. A ce titre, ils doivent étre séparés du genre
Carduus.



DeVESAJ.A., Lagascalia 10(1) : 65-80, 1981 | GEDIK O. & al.,
Caryologia 69(2) : 121-127, 2016 | GORECKA A., Acta Soc.
Botanicorum Poloniae 25(4) : 719-731, 1956 | MOORE R.J. &
MuLLIGAN G.A., Canadian J. Bot. 34(1): 71-85, 1956 |
MOORE R.J. & MULLIGAN G.A., Canadian J. Bot. 42(12) :
1605-1613, 1964 | WARWICK S.1. & al., Systematic Bot. 14(4) :
476-494, 1989.

C. acanthoides — Espéce basée sur x=11, diploide
(2n=22). Cette espece s’hybride bien avec C. nutans
malgré la différence de nombres de chromosomes, les
semences F1 se formant plutét sur C. nutans. Bien
que les hybrides soient moins fertiles que pour le
couple crispus-nutans, on observe la formation
d’intermédiaires par rétrocroisements réciproques
(avec des nombres de chromosomes variables entre
ceux des parents).

C. crispus — Espéce basée sur x=8, diploide (2n=16).
Les numérations supérieures semblent dues a la
présence éventuelle de 1-5 chromosomes B.

C. nutans — Espéce basée sur x=8, diploide (2n=16).
Rares mentions tétraploides sur des taxons
infraspécifiques absents de France : a confirmer.

C. tenuiflorus — Espéce basée sur x’=27, diploide sur
cette base (2n=54). Ce nombre est certainement
allopolyploide. Une hypothése serait 1’association
d’un génome d’une espece a 2n=16-32 (sans doute C.
pycnocephalus L. : espéce 2x a 10x qui s hybride trés
facilement au moindre contact entre les deux), avec
le génome d’une espéce a 2n=22 (C. cephalanthus
Viv., ou plutdt C. fasciculiflorus Viv.).

Carlina
Nombre de base x=10 (dysploidie a x=9).

C. vulgaris — Espéce basée sur x=10, diploide
(2n=20). Comptages tétraploides sans doute
accidentels.

Carthamus

Nombre de base x=12 (avec dysploidie descendante

jusqu’a 10).
EsTiLAI A. & KNOWLES P.F., American J. Bot. 63(6) : 771-
782, 1976 | HARVEY B.L. & KNOWLES P.F., Canadian J.
Genetics Cytol. 7: 126-139, 1965 | LoPEZ GONZALEZ G.,
Anales Jard. Bot. Madrid 47(1) : 11-34, 1990 | VILATERSANA
R. & al., Bot. J. Linnean Soc. 134(3): 425-438, 2000 |
VILATERSANAR. & al., Bot. J. Linnean Soc. 147(3) : 375-383,
2005 | VILATERSANA R. & al., Molecular Phylogenetics Evol.
44 :610-621, 2007.

C. lanatus — Espece basée sur x=11, tétraploide
(2n=44). L’origine de ce taxon tétraploide
subméditerranéen reste méconnue : sans doute
allopolyploide et alors formé par hybridation entre un
taxon a x=12 et un taxon dysploide a x=10 (ou
éventuellement autopolyploide a partir d’un taxon a
x=11 comme C. divaricatus Beg. & Vaccari).

Les comptages a 2n=64 correspondent a d’autres
taxons allo-polyploides ayant C. lanatus pour parent :
C. creticus L. sans doute formé par hybridation avec
C. leucocaulos Sibth. & Sm., et C. turkestanicus

Popov par hybridation avec C. glaucus M. Bieb. (44
+ 20).

C. mitissimus — Espece diploide (2n=24 : vérifié en
lle-de-France).

Centaurea

Nombre de base trés variable, allant de 7 & 15. Le
nombre ancestral pourrait étre x’=15, avec une
dysploidie descendante donnant tous les nombres
jusqu’a 7. Dans cette optique, les nombres dépassant
x=12 sont considérés comme archaiques. En fait, pris
au sens large, ce genre est rendu paraphylétique par
toute une série de petits genres dont Carthamus. La
phylogénie moléculaire a provoqué une modification
de la nomenclature de cet ensemble. Un nouveau type
a été désigné en 2001 : C. paniculata L., appartenant
au groupe plus évolué basé sur x=12 (ou moins par
dysploidie). Avec cette délimitation plus restreinte, le
genre Centaurea montre une dysploidie descendante
de x=12 a x=7 (11 a 8 pour I’Ile-de-France). Méme
en maintenant le genre Carthamus, il n’y a aucune
raison valable de séparer le genre Cyanus!
Morphologiquement parlant, I’unité des centaurées

nous parait indiscutable.

BANCHEVA S. & GREILHUBER J., Plant Systematics Evol.
257(1-2) : 95-117, 2006 | GARCIA-JACAS N. & al., Plant
Systematics Evol. 223 : 185-199, 2000 | GARCIA-JACAS N. &
al., Annals Bot. 87 : 503-515, 2001 | GUINOCHET M., Bulletin
Soc. Hist. Nat. Afrique Nord 48(3-4): 282-300, 1957 |
GUINOCHET M. & FoissAc J., Revue Cytol. Biol. végét. 25 :
373-389, 1962.

Avec x=12 : voir Cyanus.

Avec x=11. Groupe de C. jacea: 2x et 4x (2n=22-

44), et 3x d’origine hybride.

ARNELAS SECO |. & DEVESA J.A., Lagascalia 30 : 407-445,
2010 | DYDAK M. & al., Hereditas 146 : 152-161, 2009 |
GARrDOU C., Feddes Repertorium 83(5-6) : 311-472, 1972 |
HARDY O.J. & VEKEMANS X., New Phytologist 146 : 281-290,
2000 | HARDY 0.J. & VEKEMANS X., Evolution 55(5) : 943-
954, 2001 | VANDERHOEVEN S. & al., Plant Biology 4 : 403-
412, 2002.

Nous pensons que cette espece collective ne devrait
étre scindée qu’en deux sous-espéces : le type et la
subsp. nigra. Chacune de ces sous-especes,
différencie un écotype (donc plutdt variété!) a
feuilles étroites et laineuses. Les deux autres « sous-
espéces » distinguées ci-dessous représentent les
populations hybridogénes, passant, sans hiatus
vraiment net, d’un taxon a l’autre. Nous n’avons
gardé ces sous-especes que pour coller de fagon
transitoire aux documents récents. Si ’on dresse un
bilan général pour cette espeéce collective, I’ensemble
des populations d’le-de-France devrait présenter
2n=44 chromosomes.

- « subsp. » debeauxii : populations a feuilles étroites
et laineuses de la subsp. nigra, avec bractées plus
étroites et divergentes. Comme pour la subsp. nigra,
deux cytotypes sont signalés : 2x et 4x (2n=22-44).
L’unique comptage diploide fait en France mérite une
vérification (peut-étre répandu dans le Sud-Ouest).
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En Tle-de-France, ce taxon semble rarement
caractérisé ; on trouve surtout des populations
intermédiaires & inclure dans la var. nemoralis de la
subsp. nigra ; or, cette variété présente aussi les deux
niveaux 2x et 4x.

Par contre « C. nevadensis » du sud de I’Espagne, trés
proche de debeauxii, montre une valence diploide.

- «subsp. » decipiens : populations intermédiaires a
feuilles  étroites et laineuses.  Populations
hybridogénes en général tétraploides (2n=44) : 2x a
vérifier.

- « subsp. » grandiflora : populations intermédiaires
a feuilles larges et rugueuses. Populations
hybridogénes en général tétraploides (2n=44) : 2x a
vérifier.

- subsp. jacea : en général autotétraploide (2n=44) ;
ce taxon montagnard est trés localisé dans la région,
bien plus rare que la subsp. timbalii.

Un cytotype diploide a été signalé (nord et est de
I’Europe), mais sa répartition reste incertaine a cause
des difficultés et du manque de précision des
déterminations. Aucun de ces comptages ne concerne
la France.

- subsp. nigra : présente deux cytotypes, 2x et 4x
(2n=22-44) ; les populations diploides seraient
relictuelles et réfugiées sur des massifs plus
montagneux  (Ardennes par exemple). Les
populations franciliennes devraient toutes étre
tétraploides.

ELKINGTON T.T. & MIDDLEFELL L.C., Watsonia 9 : 109-116,

1972.

- «subsp. » timbalii: populations xérophiles a
feuilles étroites et laineuses de la subsp. jacea ; En
général tétraploide (2n=44); des populations
diploides existent seulement dans les Alpes-

Maritimes.
GARDOU C., Bulletin Soc. Bot. France 109(suppl. 2) : 367-
372, 1962 | GARDOU C., Revue Cytol. Biol. végét. 25 : 367-
375, 1962.

Avec x=10.

C. calcitrapa — Espece diploide (2n=20).
PLITMANN U., Israel J. Bot. 25 : 84-89, 1976.

C. scabiosa — Espéce présentant deux cytotypes : 2x
et 4x (2n=20-40). Par ailleurs, cette plante posséde
fréquemment des chromosomes B, en nombre parfois
important (0 a 9). De rares individus triploides
accidentels ont été signalés parmi les diploides :
intervention de gametes non réduits.Tous les
comptages Vérifiés en plaine se sont avérés
diploides : vérifié en Tle-de-France sur la forme a
segments  foliaires linéaires (Vétheuil). Les
populations tétraploides correspondent a la var.
calcarea Jordan, fréquente dans le Sud-Est de la
France : S des Alpes, avec une limite N dans le S des
Hautes-Alpes. Il faut aussi signaler les populations
hybridogenes entre C. scabiosa et C. collina, souvent
tétraploides car C. collina est en général hexaploide !
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Le cytotype 4x est aussi répandu en Espagne, et sans
doute ailleurs dans le bassin méditerranéen. Enfin des
tétraploides ont également été comptés chez la subsp.

alpestris (Hegetschw.) Nyman, plante d’alpages.
FONT M. & al., Plant Systematics Evol. 234 : 15-26, 2002 |
FROST S., Hereditas 44(1) : 75-111, 1958 | GArRDOU C.,
Bulletin Soc. Bot. France 116(1-2) : 29-38, 1969.

Avec x=9.

C. stoebe — Espéce présentant deux cytotypes : 2x et
4x (2n=18-36). Avec une répartition indigéne plus
orientale (centre et E Europe), le cytotype 4x a été
distingué en une sous-espéce australis (A. Kern.)
Greuter. Ce niveau taxonomique semble mérité car ce
taxon serait allotétraploide, ’autre parent restant
méconnu (a rechercher en Europe de I’Est). C’est en
général le cytotype tétraploide qui a migré comme
plante invasive. Des populations diploides existent a
I’état indigeéne dans I’E de la France. Cependant, les
populations récemment introduites en Tle-de-France,
nettement pérennantes, appartiennent plutét au
cytotype tétraploide, et donc a la subsp. australis. Ce
constat corrobore les études de MRAZ & al. (2012)
qui montrent la préférence du cytotype tétraploide
pour des milieux anthropiques légerement perturbés.
Les populations tétraploides générent trés localement
des individus triploides d’origine hybride au contact
avec la sushp. stoebe, et des individus hexaploides
par fécondation accidentelle avec un gaméte non
réduit.
Broz AK. & al., BMC Plant Biol. 9(33): 13 p., 2009 |
HENERY M.L. & al., J. Ecology 98 : 800-813, 2010 | MARRS
R.A. & al., Molecular Ecol. 17 : 4197-4208, 2008 | MRAZ P.
& al., Annals Bot. 110: 615-627, 2012 | MRAZ P. & al.,
Molecular Phylogenetics Evol. 62(2): 612-623, 2012 |
OTISKOVA V. & al., Preslia 86 : 67-80, 2014 | SPANIEL S. &

al., Folia Geobot. 43 : 131-158, 2008 | TREIER U.A. & al,,
Ecology 90(5) : 1366-1377, 2009.

Avec x=8.

C. solstitialis — Espece diploide (2n=16).

Cirsium

Nombre de base x’=17.
BURES P. & al., Annals Bot. 94 : 353-363, 2004 | CzAPIK R.,
Acta Societatis Bot. Poloniae 27(3): 483-489, 1958 |
TALAVERA S., Lagascalia 4(2) : 285-296, 1974 | TALAVERA
S. & VALDES B., Lagascalia 5(2) :127-223, 1976.

A part C. vulgare, les sept autres espéces de la région
sont diploides (2n=34). Les comptages triploides et
tétraploides (a vérifier) signalés chez C. arvense, sont
sans doute accidentels; ce phénoméne n’est pas
exceptionnel sur les plantes a forte multiplication
végeétative ; cependant, certains comptages 4x ont été
veérifiés sur des plantules, sans vérification de leur
capacité de survie. La forte multiplication végétative
permettrait la formation de populations isolées
autotétraploides.

C. vulgare — Espece tétraploide (2n=68 ; parfois des
aneuploides). La morphologie des chromosomes
montre que les deux génomes sont trés proches,
suggérant une autopolyploidie. Par ailleurs, plusieurs



comptages diploides existent dans la littérature
(Bulgarie, Turquie, Suede); mais, ces résultats
restent ponctuels, sans aucun commentaire : difficile
donc d’affirmer qu’il existe un cytotype relictuel
diploide, et encore moins d’ébaucher une répartition.
Seule certitude : si ce cytotype existe, il a été en
grande partie éliminé par les tétraploides dominants.
Attention aussi a  1’éventuelle  confusion
nomenclaturale avec C. eriophorum subsp. vulgare
Petrak. Le signalement d’une population octoploide
correspond & un taxon extréme localisé au Portugal :
a étudier (peut-étre accidentel).

Cyanus

Nombre de base x’=12 (avec dysploidie descendante
jusqu’a 8). Les justifications pour séparer ce genre ne
nous paraissent pas suffisantes; nous suggérons
plut6t un maintien dans le genre Centaurea !

C. segetum = Centaurea cyanus — Espece basée sur
x’=12, diploide (2n=24).
MunNoz AF. & DEVESA J.A., Acta Bot. Malacitana 35 : 23-
55, 2010.

Echinops sphaerocephalus

Espéce diploide basée sur x’=15 (2n=30).
GARNATGE T. & al., Bot. J. Linnean Soc. 145 : 337-344, 2004
| GARNATGE T. & al., Biology of the Cell 96 : 117-124, 2004 |
GARNATGE T. & al., Folia Geobotanica 40(4) : 407-419, 2005
| SANCHEZ-JIMENEZ |. & al., Plant Systematics Evol. 298(6) :
1085-1099, 2012.

Certains auteurs signalent 2n=32, nombre fréquent
dans le genre Echinops qui présente trois nombres de
base: 14-15-16. Ce comptage semble avoir été
confirmé sur des populations grecques qui ont été
séparées en subsp. albidus (Boiss. & Spruner)
Kozuharov.

Ce genre appartient a un groupe sans doute
allopolyploide dérivé de taxons a x=8. Apres
doublement du nombre de chromosomes (2n=32,
nombre que 1’on trouve chez 1’espéce basale E.
strigosus L.), une dysploidie descendante conduit a
x’=15 puis 14. Le genre voisin Acantholepis, a
2n=14, posseéde un caryogramme avec deux grands
chromosomes sans doute issus d’une soudure ; cette
remarque confirme, au niveau diploide, la probabilité
d’un ancétre commun a x=8. Reste & prouver que ce
genre, qui devrait étre inclus dans Echinops, ne serait
pas un diploide dérivé, car la quantité d’ADN est
équivalente a celle des autres Echinops.

Onopordum acanthium
Espéce basée sur x’=17, diploide (2n=34).

Serratula
Nombre de base x=11. Ce genre a récemment été
séparé en deux, avec un nombre de base x=11 pour
Serratulas.s., et x=15 pour le genre Klasea Cass. plus
ancestral.

S. tinctoria — Espéce basée sur x=11, diploide
(2n=22).
CANTOP., Lazaroa 3 : 189-195, 1981 | CANTO P., Lazaroa 6 :
7-80, 1984.

Silybum marianum
Espéce basée sur x’=17, diploide (2n=34).

Xeranthemum cylindraceum

Espéce basée sur x=10, diploide (2n=20). L’origine
de ce nombre reste méconnue, malgré des études
génomiques précises ; est-il un reliquat du nombre
ancestral, ou est-il dérivé ? La variabilité des
nombres dans ce groupe ne permet aucune conclusion
sérieuse sans une comparaison a un arbre
phylogénétique détaillé.

GARNATJE T. & al., Plant Biology 6(2) : 140-146, 2004.

Sous-famille des CICHORIOIDEES.

Tribu des Cichoriées (= Lactucées)

Nombre de base x=9-10. Le genre Scolymus étant trés
ancien et possédant x=10, on peut penser que ce
nombre est ancestral. Cependant x=9 est
certainement 4 la base de toutes les autres
liguliflores ; ce nombre pourrait étre originel, ou
éventuellement issu d’une dysploidie ancienne
dérivée de x=10 ? De nombreux genres de Lactucées
ont conservé ce nombre de base x=9: Andryala,
Arnoseris,  Cichorium,  Hieracium, Lactuca,

Pilosella...
EDMONDS J.M. & al., Watsonia 10 : 159-161, 1974 | ENKE N.
& al., Organisms Diversity Evol. 12(1) : 1-16, 2012 | SAMUEL
R. &al., American J. Bot. 93(8) : 1193-1205, 2006 | STEBBINS
G.L. & al., Univ. California Publications Bot. 26 : 401-429,
1952.

Andryala integrifolia
Espéce basée sur x=9, diploide (2n=18).

Arnoseris minima
Espece basée sur x=9, diploide (2n=18).

Chondrilla juncea

Espece basée sur x=5, présentant plusieurs
cytotypes : 2x-3x-4x (2n= 10-15-20). Le cytotype
diploide correspond aux populations fertiles
originelles. Les populations 3x et 4x sont dérivées et
apomictiques. Seules les triploides semblent
présentes en France ; celles d’Ile-de-France ont donc

sans doute 15 chromosomes.
BATTAGLIA E., Caryologia 2(1) : 23-30, 1949 | BERGMAN
B.T., Hereditas 38(2) : 128-130, 1952 | CHABOUDEZ P.,
Australian J. Bot. 42(3) : 283-295, 1994 | Van Duk P.J.,
Philosophical Transactions Royal Soc. London B 358 : 1113-
1121, 2003.
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Cichorium intybus
Espéce basée sur x=9, diploide (2n=18). L’ensemble
des chicorées devrait étre regroupé au sein d’une
méme espece biologique.
VERMEULEN A. & al., Theoretical Applied Genet. 88(2) : 159-
166, 1994.

Crepis
Nombre de base tres variable : x=(7-)6-5-4-3. Ce
nombre de chromosomes est tres instable dans le
genre, ayant alterné des dysploidies descendantes et
ascendantes. Le nombre ancestral du genre serait
X=7, partagé par Lapsana qui a dérivé anciennement
d’une souche commune. Les études récentes
montrent que le genre Crepis n’est pas
monophylétique, en particulier si ’on distingue les
genres Lapsana (monospécifique) et Rhagadiolus ! 11
faudrait donc inclure ces genres dans Crepis... ou
sinon en sortir C. sancta et C. pulchra (dans un genre
Lagoseris M. Bieb.).
BaBcock E.B., The Bot. Review 8(3): 139-190, 1942 |
BABCOCK E.B., The genus Crepis, Univ. Calif. Publ. Bot. 21-
22, 1947 | DIMITROVA D. & GREILHUBER J., Bot. J. Linnean
Soc. 132 : 281-297, 2000 | ENKE N. & GEMEINHOLZER B.,
Taxon 57(3) : 756-768, 2008 | HOLLINGSHEAD L. & BABCOCK
E.B., Univ. California Publ. Agric. Sci. 6(1) : 1-53, 1930 |
JONES R.N. & BROWN L.M., Heredity 36(1) : 91-104, 1976.

Avec x=5.
Deux especes diploides (2n=10) : C. foetida et C.
sancta. Des individus possédant deux chromosomes
additionnels ont été repérés chez C. sancta. Certains
auteurs les ont interprétés comme des chromosomes
B. Mais ces chromosomes ont une taille trop
importante ; il doit s’agir d’individus tétrasomiques.
DiMITROVA D. & al., Plant Systematics Evol. 217(3-4) : 245-
257, 1999.

C. biennis — Espéce sans doute allooctoploide
(2n=40) ; aneuploidie fréquente (2n=36 a 42 et/ou 0-
3 chromosomes B)! L’origine génétique de son

génome n’est pour I’instant pas résolue.
Bascock E.B. & Swezy O., Cytologia 6 : 256-265, 1935.

Avec x=4.

Quatre especes diploides (2n=8) : C. bursifolia, C.
pulchra, C. setosa et C. tectorum. De rares individus
4x semblent apparaitre au milieu des 2x chez C.
bursifolia : phénomene accidentel.

C. vesicaria — Espéce présentant deux cytotypes : 2x
et 4x (2n=8-16). Il y a chez cette espéce deux types
de tétraploides : des autotétraploides qui apparaissent
aussi bien chez le type que chez diverses sous-
especes, et des allotétraploides formés entre deux
sous-espéces diploides. En Tle-de-France, n’existe
que la subsp. taraxacifolia: deux cytotypes
confirmés chez cette sous-espece. Cependant les
populations tétraploides semblent surtout présentes
dans le sud (Espagne, Sicile... ?): répartition a
étudier en France !
MARCENO C. & al., Botanica Chronika 10 : 749-760, 1991.

Avec x=3.
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C. capillaris — Espéce diploide (2n=6). Chez cette
espéce, le nombre de chromosomes B a été
particulierement étudié : il se situe entre 0 et 11, avec
cependant une fréquence assez faible et
géographiquement localisée. Ce nombre reste assez
stable dans les parties végétatives d’un méme
individu (surtout 1, parfois 2). Par contre il varie
beaucoup plus dans I’inflorescence ; au cours des
divisions cellulaires, la répartition des chromosomes
B dans les cellules filles se fait souvent de fagon
anormale, avec un nombre double partant chez 1’une
et 0 chez lautre: ainsi, sur un individu a 3
chromosomes B trouve-t-on des cellules a 6
chromosomes B, compensées par des cellules sans
aucun chromosome B. D’anciennes expérimentations
ont signalé que des individus accidentels 3x-4x-5x
pouvaient apparaitre dans les populations (en
conditions artificielles), sans doute par intervention
de gametes non réduits. On peut penser que la plupart

de ces individus sont stériles.
NAVASHIN M., Genetics 10 : 583-592, 1925 | PARKER J.S. &
al., Heredity 66 : 211-218, 1991 | ROTHLISBERGER E., Ber.
Schweiz. Bot. Ges. 80 : 174-224, 1971.

Helminthotheca echioides
Espece basee sur x=5, diploide (2n=10).

Hieracium

Nombre de base x=9. A part H. umbellatum, en
général diploide et fertile, toutes les autres éperviéres
régionales apomictiques semblent stabilisées au
niveau triploide (2n=27). L’ensemble des especes
aphyllopodes (lachenalii, laevigatum, maculatum,

sabaudum) serait d’origine hybride.

CASTRO M. & al., Bot. J. Linnean Soc. 153 : 311-320, 2007 |
CHRTEK J. & al., Preslia, Praha 76 : 119-139, 2004 | CHRTEK
J. & al., Folia Geobot. 42 : 411-430, 2007 | CHRTEK J. & al.,
Annals Bot. 104 : 161-178, 2009 | Krak K. & al., Heredity
110 : 138-151, 2013 | LirrerT W., Berichte Bayerischen Bot.
Gesellschaft 76 : 85-110 (p. 94), 2006 | SCHUHWERK F. &
LiprERT W., Sendtnera 5 : 269-286, 1998 | SCHUHWERK F. &
LiprERT W., Sendtnera 6 : 197-214, 1999 | SELvI F. & FIORINI
G., Caryologia 49(3-4): 287-299, 1996 | SzELAG Z. &
VLADIMIROV V., Polish Bot. J. 50(2) : 139-143, 2005.

H. glaucinum/murorum — Especes présentant des
cytotypes 2x, 3x et 4x. Ces taxons trés proches sont
en général triploides (2n=27). H. glaucinum étant
sans doute d’origine hybride, et les populations
franciliennes de H. murorum étant légerement
différentes du type plutdt montagnard, on peut
appliquer a ce groupe les remarques faites ci-dessous
concernant les rares individus 2x ou 4x: 2x peu
vraisemblables dans la région, et 4x peut-étre indices
d’une hybridation récente. D’autres especes semblent
presque toujours triploides (2n=27; treés rares
comptages 2x ou 4x) : H. lachenalii, H. laevigatum,
H. maculatum.

H. sabaudum — Espece présentant des cytotypes 2x,
3x et 4x, mais le plus souvent triploide (2n=27).
Comme pour les trois espéces ci-dessus, les
comptages 2x et 4x méritent des études plus



poussées. Les individus diploides, éventuellement
originels, laissent la place aux triploides
apomictiques a cause de 1’origine hybride qui induit
une faible fertilité des 2x : attention aux nombreuses
erreurs de détermination (avec des formes extrémes
de H. umbellatum). Quant aux tétraploides, ils
caractérisent souvent les taxons intermédiaires, et
peuvent signaler une hybridation récente !

H. umbellatum — Espéce présentant des cytotypes 2x,

3X et (4x-6x); c’est la seule espéce généralement
diploide (2n=18).

Hypochaeris

Nombre de base variable (x=6-5-4-3).
BARGHI N. & al., Plant Systematics Evol. 168 : 49-57, 1989 |
CERBAH M. & al., The J. Heredity 89(4) : 312-318, 1998 |
CERBAH M. & al., Molecular Biol. Evol. 15(3) : 345-354, 1998
| SAMUEL R. & al., American J. Bot. 90(3) : 496-507, 2003 |
TREMETSBERGER K. & al., Molecular Phylogenetics Evol. 35 :
102-116, 2005.

Une premiére hypothése serait un nombre ancestral
de x=4, a I’image des espéces d’Amérique du Sud et
d’une espéce méditerranéenne qui serait alors basale :
H. robertia Fiori. Cela pose le probléme de 1’origine
de x=4 a partir d’un ancétre commun aux genres
voisins Leontodon a x=7 ou Hyoseris a x=8. D’autres
arguments en défaveur de cette hypothése sont
I’asymétrie des cotylédons, et le caractére plutot
évolué des porcelles sud-américaines sur la base de
I’ ADN nucléaire. Ces porcelles seraient toutes issues
d’un ancétre arrivé en Amérique du Sud directement
du Bassin méditerranéen : ancétre apparemment
proche de H. angustifolia (Litard. & Maire) Maire,
espéce marocaine. Une autre hypothése considére
donc un nombre x=5 ancestral ; localement, I’espéce
la plus archaique serait alors H. maculata. S’en est
suivie une dysploidie descendante, jusqu’a x=3.
Cependant, le fait que H. achyrophorus L., trés
proche de la base, possede x=12 suggere un hombre
primitif de x=6 ; mais, des études trés précises sur la
structure des chromosomes montrent que le nombre
2n=12 concerne uniquement quelques espéces sans
doute dérivées de 2n=10 par cassure de deux
chromosomes.

Avec x=5.

Deux espéces diploides (2n=10) : H. glabra et H.
maculata. Des mentions tétraploides chez H.
maculata  (Yougoslavie, Gréce), mais trop
ponctuelles pour conclure a un cytotype stable. En
plus de la variabilité du nombre de chromosomes B
(1a5), PARKER & al. ont noté la présence d’individus
anormaux dans la descendance de H. maculata (2%) :
aneuploides mais aussi triploides et tétraploides, avec
parfois une mixoploidie. Les comptages tétraploides
veérifiés dans la nature entrent plutdt dans ces

mutations accidentelles.
PARKER J.S. & al., Chromosoma (Berl.) 85 : 299-310, 1982.

Avec x=4.

H. radicata — Espéce diploide (2n=8 ; vérifié en Tle-
de-France).

Lactuca

Nombre de base x=9 (rare dysploidie a x=8).
DoLEZALOVA I. & al., Genetic Resources Crop Evol. 49(4) :
383-395, 2002 | EL-EsAwl M. & SAMMOUR R., Cytologia
79(2) : 269-275, 2014 | KoopMAN WM. & al., Plant
Systematics Evol. 185(3-4) : 249-257, 1993 | KOOPMAN
W.J.M. & DE JONG J.H., Acta Bot. Neerlandica 45(2) : 211-
222, 1996 | LINDQVIST K., Hereditas 46(1-2) : 75-151, 1960 |
MATOBA H. & al., Hereditas 144 : 235-243, 2007 | MEJIAS
J.A., Botanica Helvetica 103(1) : 113-130, 1993.

Toutes les especes locales sont basées sur x=9 et
diploides (2n=18). Des cultivars autotétraploides de
L. sativa ont été créés pour les besoins de
I’amélioration des plantes.

Lapsana communis

Espece basée sur x=7, diploide (2n=14). Le méme
nombre s’observe chez la sous-espece intermedia (M.
Bieb.) Hayek, taxon en expansion rapide en France :
a surveiller. Des comptages a 2n=12 (douteux !) et
2n=16 (chromosomes B ou aneuploidie ?) méritent

une confirmation.
PAK J.-H. & BREMER K., Taxon 44(1) : 13-21, 1995.

Leontodon

Nombre de base x=4-7-11(=7+4).
DIMITROVA D. & al., Flora Medit. 15: 219-223, 2005 |
ELLIOT E., New Phytologist 49(3) : 344-349, 1950 | FINCH
R.A., Heredity 22(3) : 359-386, 1967 | IzuzQuizA A. & NIETO
FELINER G., Willdenowia 21 : 215-224, 1991 | RousI A.,
Annales Bot. Fennici 10(3) : 201-215, 1973 | SAMUELR. & al.,
American J. Bot. 93(8) : 1193-1205, 2006.

Avec x=7.

L. hispidus — Espéece généralement diploide (2n=14) ;
rares individus triploides (2n=21). Un comptage a
2n=12 sur serpentines en Greéce reste trés douteux ; a
confirmer : sans doute un taxon différent !

Avec x=4.

L. saxatilis — Espéce diploide (2n=8) ; rares individus
triploides (2n=12). Cette espéce peut s’hybrider avec
la précédente en donnant des individus a 11
chromosomes !

Picris hieracioides
Espéce basée sur x=5, diploide (2n=10).
SLOVAK M., Nordic J. Bot. 25 : 238-244, 2007.

Pilosella

Nombre de base x=9.
BRAUTIGAM S. & BRAUTIGAM E., Folia Geobot. Phytotax.
31:315-321, 1996 | FEHRER J. & al., in BAKKER F.T. & al.,
Regnum Vegetabile 143 : 175-201, 2005 | GADELLA W.J.,
Proceedings Roy. Neth. Acad. Sci. (=Koninklijke Akad.
Wetenschap. Amsterdam), Ser. C, 87(4): 387-399, 1984 |
KRAHULEC F. & al., Preslia 80 : 1-26, 2008 | POGAN E. &
WcisLo H., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 31: 19-28,
1989 | ROTREKLOVA O. & al., Preslia, Praha, 77 : 177-195,
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2005 | ScHUHWERK F. & LipPERT W., Sendtnera 4 : 181-206,
1997 | ScHUHWERK F. & LipPERT W., Sendtnera 8 : 167-194,
2002 | SKALINSKA M., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 10 :
127-141, 1967 | SUDA J. & al., Annals Bot. 100 : 1323-1335,
2007 | TURESSON G. & TURESSON B., Hereditas 46 : 716-736,
1960.

P. caespitosa — Espéce présentant divers cytotypes :

2x-3x-4x-bx. Les populations diploides restent

confinées & des zones relictuelles continentales, en

particulier en Europe centrale. Les populations

tétraploides dominent (2n=36), suivies par les

pentaploides (2n=45) : toutes apomictiques.
SKALINSKA M. & KusieN E., Acta Biol. Cracoviensia, Ser.
Bot., 15 : 39-49, 1972,

P. lactucella — Divers cytotypes ont été signalés : 2x-
3x-4x. Cependant la plante est en général diploide
(2n=18) et sexuée.

P. officinarum — Espéce présentant divers cytotypes :
2x-3x-4x-5x-6x-7X, les 2x, 3x et 7x semblant tres
rares (en France, 2x trouvés dans les Alpes). En
France, on trouve donc surtout les cytotypes 4x
(2n=36) et 6x (2n=54) : des 5x intermédiaires sont
localement présents; la répartition de ces deux
principaux cytotypes n’est pas connue précisément,
seul le S des Alpes ayant été prospecté en détail.
Cependant, si I’on s’en tient a la carte proposée par
MRAz & al. (2008), les populations hexaploides
paraissent plus septentrionales ou montagnardes ;
pour D’instant les populations planitiaires du sud-
ouest de I’Europe sont majoritairement tétraploides
(2n=36). Ces populations tétraploides sont presque
toujours sexuées, alors que les hexaploides
deviennent parfois apomictiques. Curieusement cette
espéce a été exportée dans diverses régions du
Monde, et, par effet de fondation, la situation peut
s’avérer trés différente de celle rencontrée en Europe.
Ainsi, en Nouvelle-Zélande, les populations sont
toutes pentaploides. Comme chez les pissenlits,
certains auteurs ont décrit une multitude de micro-
taxons apomictiques (ou plutdt apomystiques) dont
I’intérét nous parait trés surfait : nous ne citerons

méme pas cette variabilité secondaire.

DELCOURT E., Bull. Soc. bot. Fr. 119: 287-302, 1972 |
GADELLA W.J., Plant Systematics Evol. 157 : 219-245, 1987 |
GADELLAW.J., Proc. Kon. Ned. Acad. Wetenschappen 94(4) :
455-488, 1991 | MAKEPEACE W., New Zealand J. Bot. 19(3) :
255-257, 1981 | MRAZ P. & al., Annals Bot. 101 : 59-71, 2008
| POGAN E. & WcisLo H., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot.,
31:19-28, 1989 | TURESSON B., Botaniska Notiser 125 : 223-
240, 1972.

P. peleteriana — Divers cytotypes ont été signalés :
2x-3x-4x-5x. Cependant la plante est en général
diploide (2n=18) et sexuée.

P. piloselloides (Vill.) Sojak s.l. — Trois principaux
cytotypes : 4x-5x-6x (2=36-45-54). Taxon en
expansion a partir de 1’est, en particulier la subsp.
bauhinii (Schult.) S. Braut. & Greuter. Son
installation devra étre suivie : statut actuel A-N’. Les
populations pentaploides dominent, mais les

tétraploides ne sont pas rares.
ROTREKLOVA O. & al., Preslia, Praha, 76 : 313-330, 2004.
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Scolymus hispanicus
Espéce basée sur x=10, diploide (2n=20).

Scorzonera

Nombre de base x=7 (dysploidie a x=6).
DiAZ DE LA GUARDIA C. & BLANCA G., Anales Jard. Bot.
Madrid 43(2) : 271-354, 1987 | DIAZ DE LA GUARDIA C. &
BLANCA G., Plant Systematics Evol. 156(1-2) : 29-42, 1987 |
DVORAK F. & al., Folia Geobot. Phytotax. 14(2) : 185-199,
1979 | MAVRODIEV E.V. & al., Taxon 53(3) : 699-712, 2004 |
NAzAROVAE.A., Caryologia 50(3-4) : 239-261, 1997 | OWEN
W.M. & al., Caryologia 59(2) : 153-163, 2006.

Les trois espéces d’ile-de-France sont basées sur x=7
et diploides (2n=14): S. austriaca, S. humilis, S.
laciniata.

Scorzoneroides
Nombre de base x=6 (rare dysploidie a x=5 chez des
espéces annuelles d’Espagne ou d’Italie).

S. autumnalis — Espece normalement diploide
(2n=12). Quelques comptages tétraploides sans doute

accidentels.
1IzuzQuizA A. & NIETO FELINER G., Willdenowia 21 : 215-
224, 1991 | Rousl! A., Annales Bot. Fennici 10(3) : 201-215,
1973.

Sonchus

Nombre de base x=9, avec dysploidie & x=8 puis 7.
BouLos L., Bot. Notiser 126 : 155-196, 1973 | HSIEH T.-S. &
al., American J. Bot. 59(8) : 789-796, 1972 | Kim S.-C. & al.,
Molecular Phylogenetics Evol. 44 : 578-597, 2007 | MEJIAS
J.A. & ANDRES C., Folia Geobot. 39(3) : 275-291, 2004 |
MEJIASJ.A. & DIEzZ M.J., Grana 32(6) : 343-347, 1993 | Roux
J. & BouLos L., Bot. Notiser 125 : 287-305, 1972 | WALTER
R. & KUTA E., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 14 : 103-
109, 1971.

S. arvensis — Espéce présentant deux cytotypes : 4x
et 6x (2n=36-54). Les populations tétraploides sont
séparées en subsp. uliginosus (M. Bieb.) Béguinot ; il
s’agit sans doute d’un taxon allotétraploide. Cette
sous-espece se distingue par son involucre glabre ;
cependant des populations tétraploides a involucre
glanduleux ont été signalées en Scandinavie ! D’autre
part, des individus pentaploides d’origine hybride
apparaissent au contact entre les deux cytotypes.
Malgré un nombre impair, ces hybrides restent
fertiles et peuvent participer a des rétrocroisements
possédant tous les nombres entre les deux parents. En
Tle-de-France n’existe que la subsp. arvensis, et
vraisemblablement que le cytotype hexaploide a
2n=54. Les parents éventuels de cette espece sont
incertains mais pourraient faire intervenir un parent
voisin du groupe maritimus/crassifolius associé a un

parent du groupe asper/oleraceus.
BouLos L., Botaniska Notiser 114(1): 57-64, 1961 |
SHUMOVICH W. & MONTGOMERY F.H., Canadian J.
Agricultural Science 35(6) : 601-605, 1955.

S. asper — Espéce basée sur x=9, diploide (2n=18).
De rares mentions tétraploides sont certainement

dues a de I’endopolyploidie dans les apex racinaires.
MEJAs J.A. & al., Bocconea 24 : 285-293, 2012.



S. oleraceus — Espéce allotétraploide (2n=32) sans
doute formée par I’association des génomes de S.
asper (2n=18) et de S. tenerrimus L. (2n=14 : nombre
le plus bas du genre). Curieusement HsSIEH & al.
(1972) ont analysé, en Amérique du Nord, un taxon
autotétraploide a 2n=36, non affilié & S. asper, qu’ils
ont nommeé S. oleraceus : population douteuse, peut-
étre d’origine hybride ? Des mentions anciennes d’un
cytotype diploide (en particulier en Scandinavie :
2n=16) restent trés douteuses. On peut observer dans
les apex racinaires une endopolyploidie, avec
quelques cellules a 2n=64.

HIREMATH B.S. & CHENNAVEERAIAH M.S., Proc. Indian
Acad. Sci. 95(6) : 373-377, 1985.

S. palustris — Espéce basée sur x=9, diploide (2n=18).

Taraxacum
Nombre de base x=8, avec divers cytotypes (en

général 2x-3x-4x, plus rarement 5x-6Xx).
HUGUES J. & RICHARDS A.J., Botanical J. Linnean Soc.
99(4) : 365-376, 1989.

Ce genre trés complexe donnera lieu & encore des
milliers de pages sans qu’il soit possible de trouver
un accord. Les mémes qui prbnent un
monophylétisme absolu, militent avec autant de
véhémence pour une multiplication des pseudo-
espéces de pissenlits, alors que tous les groupes ont
une origine polyphylétique en réseau. La description
de ces microtaxons apomictiques s’avére sans fin
dans les groupes fasciatum et hamatum. La flore
d’Tle-de-France s’est enrichie, grace a Van SOEST, de
plus de 9 « especes » endémiques nouvelles pour la
science ! Que se soit par le séquengage d’ADN qui
prouve I’hybridation en réseau, ou par ’utilisation
des isozymes qui montre une trés faible diversité
génétique a cause d’une diversification récente a
partir d’une souche apomictique unique, aucune
méthode moderne ne permet d’établir un systéme
hiérarchique ! MOGIE et RICHARDS arrivent a la
conclusion que nous partageons : « it is probable that
all «modern » Taraxaca, including at least five
sections of the genus, should be included within a
single taxon ». La similitude des isozymes les incite
méme & suggérer que dans la section Ruderalia les
diploides pourraient étre dérivés et non primaires !
Laissons [I’évolution faire son ceuvre quelques
milliers d’années parmi ce vivier de jeunes taxons
pour voir ceux qui survivront ! En attendant gardons
un grand recul dans les décisions d’attribution de
bindmes linnéens ; que je sache LINNE n’a décrit que
Leontodon taraxacum ! Une position synthétique se
justifie d’autant plus que tous ces taxons peuvent
s’hybrider ; méme les espéces de base donnent entre
elles des hybrides fertiles ! Biologiquement parlant,
seuls trois groupes de pissenlits d’fle-de-France
possedent quelque part des populations diploides

fertiles : donc trois véritables espéces !
DeN NusH.C.M., Lagascalia 19(1-2) : 45-56, 1997 | DoLL R.,
Feddes Repertorium 93(7-8) : 481-624, 1982 | Hou-LIU S.Y .,
Acta Bot. Neerlandica 12 : 76-83, 1963 | KIRSCHNER J. &

STEPANEK J., Folia Geobotanica Phytotax. 31 : 415-426, 1996
| MALECKA J., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 5 : 117-136,
1962 | RICHARDS A.J., New Phytologist 69 : 1103-1121, 1970
| RICHARDS A.J., Watsonia, Suppl., 9: 141 p., 1972 |
RicHARDS A.J., Botanical J. Linnean Soc. 66 : 189-211, 1973
| Roust A. & al., Nordic J. Bot. 5(2) : 127-141, 1984 | Van
Duk P.J., Philosophical Transactions Royal Soc. London B
358 :1113-1121, 2003 | Van SoesT J.L., Vegetatio 5-6 : 524-
533, 1954.

Nous avons volontairement omis les cas
d’aneuploidie, —minoritaires mais fixés par
I’apomixie.

T. celticum  (section Celtica) - Groupe
polyphylétique de taxons tous apomictiques,
présentant des cytotypes 3x-4x-5x-6x. Le bilan
régional n’a jamais fait 1’objet de publications. Cette
espéce, bien que méconnue, doit étre plutét rare. Pour
I’instant, le seul taxon signalé serait «T.

nordstedtii Dahlstedt », taxon hexaploide (2n=48).
KIRSCHNER J. & STEPANEK J., Folia Geobotanica Phytotax.
19(3) : 287-297, 1984 | MATYSIAK J.-P., Bulletin Soc. Bot. N
France 55(1-2) : 1-17, 2002.

T. fasciatum (section Ruderalia) — Enorme ensemble
de taxons comprenant divers cytotypes : 2x-3x-4x.
Les populations diploides fertiles sont plus
disséminées ; fréquentes dans la moitié S, elles se
raréfient vers le nord. Curieusement, elles sont bien
représentées en région parisienne : seuls taxons
fertiles d’fle-de-France. En limite nord de I’aire, les
diploides plus thermophiles se réfugient dans des
vallées sur des flancs sud ou les compensations de
facteurs leur permettent de supporter un climat plus
contraignant que dans leur zone centrale de
répartition. Il faudrait vérifier leur comportement en
Tle-de-France : & rechercher dans des prairies stables
et traditionnelles, car les 2x évitent les milieux
perturbés. Par contre, les populations apomictiques
sont trés communes et constituent, étant donnée
I’eutrophisation généralisée des milieux franciliens,
la majorité des pissenlits de la région. On trouve des
cytotypes 2x-3x-4x, mais une grande majorité des
populations posséde 2n=24. Les populations peuvent
étre mixtes (3x>>2x>>4x), ce qui favorise les
échanges genétiques entre diploides et triploides. Les
hybridations entre cytotypes semblent fréquentes ;
avec un 2x comme parent femelle, les hybrides sont
souvent 2x ; par contre avec un 3x comme parent

femelle ils sont plut6t 3x, mais parfois 4x.

Microtaxons signalés en Tle-de-France : T. angustisquameum H.
Lindberg 2x et 3x, T. ardisodon Dahlstedt 3x, T. atrocephalum
Van Soest, T. aurosulum H. Lindberg 2x et 3x, T. dahlstedtii H.
Lindberg 3x, T. expallidiforme Dahlstedt, T. graminicolor Van
Soest 2x, T. melanocorethrum Sahl. 3x, T. oblongatum Dahlstedt
3x, T. pallidissimum Van Soest 3x, T. pannulatum Dahlstedt 2x et
3x, T. polyodon Dahlstedt 2x et 3x (6x), T. pseudoleptodon Van
Soest 3x, T. pubicaule Van Soest, T. purpurisquameum Van Soest,
T. retroflexum H. Lindberg 2x, T. sellandii Dahlstedt 3x, T.
subpraticola Haglund 3x, T. tenuiceps Van Soest 3x, T.
triangularidentatum Van Soest 3x, T. trilobatum Palmgren 3x, T.
undulatum H. Lindberg & Marklund 3x, T. vastisectum Marklund
3x, T. yvelinense Van Soest ...
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La plupart de ces taxons n’ont pour nous qu’une

valeur anecdotique ; certains appartiennent peut-étre

a T. hamatum ci-dessous.
DEN NisJ.C.M. & STERK A.A., Acta Bot. Neerlandica 33(1) :
1-24, 1984 | DEN Nus J.C.M. & STERK A.A., Acta Bot.
Neerlandica 33(4) : 431-455, 1984 | ELziINnGA D. & al., Proc.
Kon. Ned. Acad. Wetenschappen, ser. C, 90 : 431-442, 1987 |
MEeIRMANS P.G. & al., Folia Geobotanica 34(4) : 451-469,
1999 | MENKEN S.B.J. & al., Evolution 49(6) : 1108-1118,
1995 | MULLER U. von, Berichte Geobot. Inst. ETH, Stiftung
Rubel Zirich, 41: 48-55, 1972 | VERDUUN M.H. & al.,
Heredity 93 : 390-398, 2004.

T. hamatum (section Hamata) - Groupe
monophylétiqgue de taxons tous apomictiques, la
plupart triploides (2n=24). Malgré la particularité du
caryotype de cette section, il serait sans doute plus
raisonnable de I’inclure dans la section Ruderalia ci-
dessus. Le caryotype se distingue bien des autres
pissenlits par la présence de 2 chromosomes avec
satellite sur les trois stocks triploides ; on a donc a la
fois une stabilité inhabituelle pour le genre, mais
aussi une preuve d’allopolyploidie. Ce groupe se
serait donc formé a partir d’un seul taxon
apomictique et triploide, ce taxon faisant

certainement partie du « complexe fasciatum ».
MOGIE M. & RICHARDS A.J., Plant Systematics Evol. 141(3-
4) : 219-229, 1983 | OLLGAARD H., Plant Systematics Evol.
141 :199-217, 1983.

Microtaxons signalés en Tle-de-France : T. adamii Claire 3x, T.
bracteatum Dahlstedt 3x, T. circinatum G.E. Haglund (inclus T.
limnophyllum Van Soest), T. eminens Van Soest, T. marklundii
Palmgren 3x, T. mediterraneum Van Soest (inclus T. exsurgens
Van Soest), T. pseudohamatum Dahlstedt 3x, T. quadrans H.
Oellgaard 3x, T. versaillense Van Soest ...

T. laevigatum (section Erythrosperma) — Groupe de
taxons comprenant divers cytotypes : 2x-3x-4x. Les
populations diploides fertiles n’ont été signalées, en
France, que dans le Midi (T. erythrospermum
Besser). En Tle-de-France, cette espéce regroupe sans

doute une dizaine de taxons tous triploides (2n=24).
DeN Nus J.C.M. & al., Acta Bot. Neerlandica 27(5-6) : 287-
305, 1978 | DEN Nuss J.C.M. & Van der HuLsT A., Bot. Jahrb.
Syst. 110(1) : 83-93, 1988 | DoLL R., Feddes Repertorium
83(9-10) : 673-740 et 84(1-2) : 1-180, 1973.

Microtaxons signalés en Tle-de-France : T. clemens Matysiak (=T.
polyschistum auct.), T. lacistophyllum (Dahlstedt) Dahlstedt 3x, T.
oxoniense Dahlstedt 3x, T. parnassicum Dahlstedt ? 3x et 4x, T.
rubicundum (Dahlstedt) Dahlstedt 3x, T. scanicum Dahlstedt 3x,
T. tanyolobum Dahlstedt 3x, T. tortilobum Florstroem 3x...

T. palustre (section Palustria) — Groupe de taxons
trés variables, présentant divers cytotypes : 2x-3x-4x-
5x-6x  (2n=16-24-32-40-48, et parfois des
aneuploides localement stabilisés). En Europe
tempérée, la plupart des populations sont
apomictiques et triploides (2n=24).

MALECKA J., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 15 : 113-126,

1972.

Microtaxons signalés en Tle-de-France: T. austrinum G.E.
Haglund 3x et 4x, T. gelricum Van Soest 3x, (a rechercher : T.
hollandicum Van Soest 3x)...

Tragopogon
Nombre de base x=6.
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BARLING D.M., Watsonia 3 : 210-212, 1955 | DVORAK F. &
al., Folia Geobot. Phytotax., Praha, 13 : 305-330, 1978 | Lim
K.Y. & al., PLoS ONE 3(10) : 3353, 2008 | OWNBEY M.,
American J. Bot. 37(7): 487-499, 1950 | Roose M.L. &
GOTTLIEB L.D., Evolution 30(4) : 818-830, 1976 | SoLTISD.E.
& al., Biol. J. Linnean Soc. 82 : 485-501, 2004 | WILSON F.D.,
Brittonia 35(4) : 341-350, 1983 | WinGE O., C. R. Lab.
Carlsberg, Sér. Physiol. 22(9) : 155-193, 1938.

Les deux espéces locales sont diploides (2n=12) : T.
dubius et T. pratensis (les deux sous-especes).
Rechercher éventuellement le taxon allotétraploide
dérivé de I’hybridation entre ces deux especes (T.
miscellus Ownbey). Cette espéce, formée a partir de
deux parents récemment introduits en Amérique du
Nord, a certainement moins de 80 ans ; or, elle s’est
formée plusieurs fois, aussi bien avec T. dubius que
T. pratensis comme parent femelle! Comment
expliquer que ce processus apparemment aisé ne se
soit pas produit en Europe ?

CONVOLVULACEAE

Les nombres de chromosomes semblent méconnus
pour les taxons situés a la base de la famille. Au-dela,
la famille se sépare en deux principaux phylums ; le
premier, débutant par la tribu des Dichondrées,
montre plus souvent x=14 mais avec x=15 chez
Dichondra Forst. & Forst. ; le suivant, correspondant
a nos liserons, semble entiérement basé sur x=15. On
peut donc, en l’attente de données plus complétes,
envisager x=15 comme nombre ancestral. Il est alors
intéressant de se pencher sur le genre isolé Cuscuta,
dont la position dans la famille n’est pas certaine. Ce
genre montre une tres forte variabilité du nombre de
chromosomes : de 2n=8 a 2n=60 ! Cette variabilité
découle d’une succession de phénomeénes de
dysploidie et de polyploidie, peut-étre facilitée par le
centromere délocalisé (voir ci-dessous). On pourrait
penser que la taille des chromosomes aiderait a
résoudre ce probleme ; or, elle ne semble pas du tout
corrélée au nombre de chromosomes ; ainsi, dans le
sous-genre Monogyna, les chromosomes sont trés
grands (10-20 microns) et pourtant assez nombreux !
Ce sous-genre correspond a la souche des cuscutes ;
or, le nombre de ses chromosomes varie de 2n=28 a
2n=32, en accord avec les nombres de base des deux
principaux phylums de la famille (ci-dessus).
Cependant, dans I’évolution des cuscutes, on trouve
tres rapidement des nombres trés bas, souvent
stabilisés a x=7, avec une polyploidie secondaire : cas
des especes franciliennes ! Cette évolution brutale
(dihaploidie ?) pourrait résulter dun nombre
ancestral x=14 formé par allo-tétraploidie & partir de
deux génomes basés sur 7. On pourrait aussi penser a
une  symploidie liée aux  chromosomes
holocentriques, mais cette hypothése expliquerait mal
la petite taille des chromosomes. Cette hypothése
généalogique correspond exactement a celle de la



famille sceur des Solanacées, ou le nombre de base
x=12 pourrait étre paléotétraploide.
MANITZ H., Wissenschaftliche Zeitschrift FSU Jena, Math.-
Nat. Reihe, 32 : 915-944, 1983.

Calystegia sepium
Espéce diploide, basée sur x=11 (2n=22) : nombre
valable pour les deux sous-espéces qui s’hybrident

librement.
BROWN J.M. & al., Bot. J. Linnean Soc. 160 : 388-401, 2009 |
STACE C.A., Watsonia 9(4) : 363-367, 1973.

Convolvulus arvensis
Espéce en général basée sur x=12, et tétraploide
(2n=48). Cependant, divers auteurs ont signalé
2n=50. Ce nombre a été mis en doute par certains
chercheurs, ou expliqué par des hypothéses diverses
(satellites comptés comme chromosomes, présence
de chromosomes B, ou tétrasomie ?) ; cependant la
répétition des mentions semble montrer qu’il
existerait un cytotype aneuploide a 2n=50 (Pologne,
Suéde...), sans doute fixé par multiplication
végétative.

GARCIA-BAUDIN J.M. & DARMENCY H., Weed Research 19 :

219-224, 1979 | LUQUE T. & DIAZ LIFANTE Z., Candollea

49(1) : 233-243, 1994 | STACE C.A., Watsonia 9(4) : 363-367,
1973 | VI3 S.P. & SINGH S., Cytologia 41(2) : 299-305, 1976.

Cuscuta
Nombre de base x=7 (avec dysploidie ascendante a
x=8, et rarement descendante & x=5-4). Les
specialistes distinguent 3 sous-genres dont deux ont
des chromosomes monocentriques : Subg. Monogyna
Yuncker pourtant considéré comme ancestral, et
Subg. Grammica (Lour.) Yuncker, plus évolué
(comprenant le complexe scandens/campestris).
Dans le Subg. Cuscuta, la plupart des especes
semblent posséder des chromosomes holocentriques
(& centromére diffus) ; ce phénomene pourrait en
partie expliquer I’instabilit¢ du nombre chez C.
epithymum.

GARCIA M.A. & CASTROVIEJO S., Anales Jard. Bot. Madrid

60(1), 33-44, 2003 | GARCIA M.A. & MARTIN M.P,,

Systematic Bot. 32(4) : 899-916, 2007 | Mc NEAL J.R. & al.,

BMC Biology 5 : 55 (19 pp.), 2007 | PAZY B. & PLITMANN U.,
Caryologia 48(2) : 173-180, 1995.

Deux espéces stables : C. europaea diploide (2n=14),
et C. epilinum hexaploide (2n=42). L’origine du
génome hexaploide n’est pas connue. La Cuscute du
lin aurait pu se former en Egypte, avec la
participation de C. planiflora Tenore (a vérifier !).

C. scandens — Espece pour laquelle nous n’avons
trouvé que peu d’études; elle serait tétraploide
(2n=28). L historique du couple scandens/campestris
mérite des études complémentaires ; il est possible de
ne concevoir qu’une seule espéce biologique.
Cependant, les études de phylogénie moléculaire
séparent les deux, ainsi que les rares comptages
chromosomiques. C. campestris Yuncker, plante
américaine, serait octoploide (2n=56). Une révision

compléte du matériel francilien semble nécessaire,
accompagnée d’une meilleure définition des criteres
séparant ces deux taxons trés proches.

C. epithymum — Espéce considérée comme diploide
par une majorité d’auteurs, mais apparemment a
nombre de chromosomes variable : 14, 16, 28, 30, 32.
Ces chiffres correspondent a trois nombres de base :
x=7 le plus largement répandu, x=8 sans doute
dysploide et rare, x’=15 assez fréquent. Mais il
semble impossible, pour I’instant, de corréler ces
nombres a des écotypes précis, ou aux nombreux
taxons infraspécifiques décrits dans cette espece.
Cependant, le cytotype a 2n=32 pourrait
correspondre a la subsp. kotschyi (Desmoulins)
Arcangeli, celui a 2n=30 a des intermédiaires
fréquents dans le Midi ; les populations franciliennes
devraient plutdt correspondre au cytotype a 2n=14.

CORNACEAE

Famille chez laquelle les nombres de chromosomes
varient de 2n=16 a 2n=144. Il semble bien que le
nombre de base de la famille soit x=11, nombre que
I’on retrouve dans les familles voisines des

Alangiacées et des Nissacées.
GOLDBLATT P., Annals Missouri Bot. Garden 65(2) : 650-655,
1978.

Cornus

Les especes constituent quatre groupes suivant leur
constitution génomique, avec les nombres de base
x=9-10-11. Une fois de plus, deux théories
s’affrontent. Pour certains auteurs se basant sur les
caryogrammes, x=9 serait le nombre ancestral ; on
I’observe chez C. mas qui possede de grands
chromosomes dont 2 paires ont des constrictions
médianes. On peut alors supposer que la scission
d’une premiére paire conduit & x=10, puis d’une
seconde paire pour x=11, avec ensuite un doublement
donnant  x’=22. Cependant, les études
phylogénétiques, malgré les interprétations
fluctuantes, vont plutdt dans le sens d’une position
ancestrale des « Blue-White fruited dogwoods »
(groupe BW) auquel appartient C. sanguinea, avec
donc un nombre de x=11. Une dysploidie
descendante conduit a x=10 a la base des « Cornelian
Cherries » (groupe CC) puis rapidement a x=9 que

I’on trouve chez C. mas.
XIANG Q.-Y. & al., Evolution 59(8) : 1685-1700, 2005 |
XIANG Q.-Y. & al., Taxon 55(1) : 9-30, 2006.

C. mas — Espéce basée sur x=9, en général diploide
(2n=18). Cependant, des cytotypes 3x (autotriploides
accidentels) ou 6x ont été signalés (2n=27-54) :
vraisemblablement sur des sujets de collections, voire
méme des cultivars.

C. sanguinea (= Swida Opiz sanguinea (L.) Opiz) —
Espece basée sur x=11, diploide (2n=22).
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CRASSULACEAE

Le nombre de base de la famille serait x=8.
MOoRT M.E. & al., American J. Bot. 88(1) : 76-91, 2001.

La phylogénie moléculaire a provoqué un
rétrécissement  progressif du genre  Sedum.
L’inclusion des joubarbes dans les Sedum ne
semblant pas d’actualité, il serait nécessaire d’isoler
les orpins du « groupe rupestre », plus proches des
joubarbes, dans un genre Petrosedum Grilich ; les
combinaisons nomenclaturales sont indiquées !

Crassula

Nombre de base x=8(-7). Il faudrait surveiller la
tendance a la naturalisation de C. helmsii, espece
australienne invasive dans les bas-marais. Cette
espéce est diploide a hexaploide, basée sur x=7 :
2n=14-42. Les populations disséminées par les
horticulteurs dans le Monde devraient plutét

correspondre aux cytotypes polyploides.
MERXMULLER H. & al., Ann. Naturhistor. Mus. Wien 75 : 111-
119, 1971 | MoRT M.E. & al., Plant Syst. Evol. 283 : 211-217,
2009 | SCHOTSMAN H.D., Bulletin Centre Etud. Rech. sci.,
Biarritz, 8(1) : 49-52, 1970.

C. tillaca — Espéce présentant plusieurs cytotypes :
2X-4x-8x (2n=16-32-64). Curieusement, le seul
comptage effectué a proximité donne 2n=28 en
Sologne : hypotétraploide ? (douteux, a vérifier !).

C. vaillantii — Espece tétraploide (2n=32).

Hylotelephium telephium

Espece basée sur x=12, présentant deux cytotypes
principaux : 2x et 4x (plus des populations 3x peut-
étre accidentelles, parfois exportées comme au
Canada). Une grande confusion régne suivant
I’acception plus ou moins large attribuée a ce taxon.
Ainsi, les populations 2x correspondent, en Europe
de I’Ouest, a H. maximum (L.) Holub. D’autres 2x,
morphologiquement plus proches de notre espece,
ont été signalées en Extréme-Orient ; elles semblent
toutes appartenir au groupe de H. pallescens (Freyn)
Ohba. Au sens strict, H. telephium ne serait donc
jamais diploide. A priori, la majorité des populations
francaises auraient une valence tétraploide (2n=48) ;
la fréquence des populations 3x, éventuellement
dispersées par ’homme, reste méconnue. Il faudrait
également préciser la répartition du taxon
« jullianum » décrit par BOREAU, en général 3x (car
vraisemblablement d’origine hybride), et lui aussi a
expansion anthropique : & rechercher en Tle-de-

France.
GRULICH V., Preslia, Praha, 56 : 47-53, 1984 | HART ‘t H.,
Acta Bot. Neerlandica 34(1) : 1-4, 1985 | JALAS J. & RONKKO
M.T., Archivum Soc. Zool. Bot. Fennicae « Vanamo » 14(2 :
1959) : 112-116, 1960 | OHBA H., Bot. Mag. Tokyo 90 : 41-56,
1977.

Phedimus spurius
Espéce basée sur x’=14, en général diploide (2n=28) ;
des populations a 2n=42 (donc triploides) ont été
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signalées en Sibérie et en Turquie, dans des zones de
naturalisation ou le bouturage permet le maintien de
tels cytotypes sans doute stériles (éventuellement
d’origine horticole). Il est impossible de savoir, sans
comptage, le nombre de chromosomes des rares

populations locales, toutes échappées de jardins.
HART ‘t H. & al., Acta Bot. Neerlandica 42(3) : 289-298,
1993.

Sedum
Nombre de base ancestral sans doute de x=8 ; mais
presque toutes les especes régionales sont
polyploides.
HART ‘t H., Willdenowia 15(1) : 115-135, 1985 | HART ‘t H.,
Flora Mediterranea 1 : 31-61, 1991 | HART ‘t H. & al., Plant
Syst. Evol. 184 : 195-206, 1992 | HEBERT L.-P., Bull. Soc.
neuchateloise Sci. nat. 98 : 59-70; 1975 | HEBERT L.-P.,
Revue Cytol. Biol. végét., Bot., 6 : 179-224, 1983.

Rares sont les especes a nombre de chromosomes
stable. Pour la région, on ne peut citer que S. villosum,
espéce diploide basée sur x’=15 (2n=30). Pour les
autres, non seulement les valences varient
considérablement dans une méme espece, mais aussi
les nombres de base : de 5 & 18 (puis des nombres
secondaires jusqu’a 37!). L’origine de tous ces
nombres de base nécessite encore de nombreuses
recherches ; la plupart doivent étre secondaires
(nombre ancestral x=8 pour la famille, valable aussi
pour le genre Sedum), mais de nombreux taxons
diploides ont sans doute disparu. Nous nous baserons
sur le nombre le plus bas signalé jusque-la chez
chaque espece. La répartition des cytotypes reste a
établir : peu de comptages pour 1’fle-de-France.
L’aneuploidie complique parfois ce tableau trés
complexe.

S. acre — Espéce basée sur x’=20, avec des cytotypes
allant de 2x’ a 6x’ (2n= 40 a 120).Les cytotypes les
plus fréquents sont les 2x’ et 4x’, avec des 3x’
d’origine hybride au contact entre les deux
précédents (2n=40-60-80) ; les 5x’ et 6x’ semblent
plus accidentels et sans répartition propre, localement
favorisés par le bouturage (en France : 6x’ dans les
Alpes a haute altitude). Les populations diploides,
plus méridionales, dépassent rarement le 45°m
parallele. Les populations franciliennes devraient se
révéler tétraploides (2n=80).

CASTROVIEJO S. & CALVO R., Trabajos Departamento Bot.

Fisiologia Veget. 11: 49-57, 1981 | HART ‘t H., Acta Bot.

Neerlandica 20(3) : 282-290, 1971 | HART ‘t H., Bocconea
5(1) : 119-128, 1996.

S. album — Espéce basée sur x’=17, avec des
cytotypes allant de 2x” a 8x” (2n=34 a 136). Les hauts
polyploides (5x’-6x’-8x’) semblent localisés au S de
I’Europe : pour la France, Alpes-Maritimes et
Corse... Partout ailleurs existent les deux principaux
cytotypes (2x’ et 4x’), avec des populations 3x’
d’origine sans doute hybride. Les aires de ces
cytotypes couvrent le Bassin parisien. On ne peut
malheureusement  pas utiliser les caracteres
biométriques (comme la taille des fleurs) pour repérer



ces cytotypes : ils varient chez les deux dans des

proportions identiques.
HART ‘t H. & van den BERG A.J.J., Proceedings Roy. Neth.
Acad. Sci. (=Koninklijke Akad. Wetenschap. Amsterdam), Ser.
C, 85(4) : 677-691, 1982.

S. cepaea — Espéce basée sur x=11, 2x ou 4x (2n= 22
ou 44), mais avec des populations aneuploides basées
sur x=10 (2n=20), par fusion de deux paires de
chromosomes ; ces plantes aneuploides s’hybrident
aisément avec le cytotype diploide normal en donnant
des individus peu fertiles. Les populations diploides
dominent largement.

S. dasyphyllum — Espece basée sur x=14, avec des
cytotypes allant de 2x a 6x (2n= 28 a 84) ; souvent 4x
en France (2n=56).

S. forsterianum (= Petrosedum forsterianum (Sm.)
Grlich) — Espéce basee sur x=12, avec des cytotypes
allant de 2x & 8x (2n=24 4 96). Un gradient s’observe
depuis le Maroc ou I’espece est diploide, en passant
par la péninsule ibérique ol les cytotypes se sont
diversifiés, jusqu’aux populations disjointes de
France et du Royaume-Uni caractérisées par une
valence octoploide. Les plantes franciliennes

possederaient donc 2n=96 chromosomes.
CASTROVIEIO S. & CALVO R., Anales Jardin Bot. Madrid
38(1) : 37-50, 1981 | HART ‘t H., Acta Bot. Neerlandica 21(4) :
428-435, 1972.

S. hirsutum — Espéce basée sur x=10, 2x ou 6x (2n=
20 ou 60), mais avec des populations aneuploides
basées sur x=9 (2n=18).

S. rubens — Espéce basée sur x=5, possédant des
cytotypes allant de 2x a 20x (2n=10 a 100) ! Dans la
zone d’origine ou la diversité est maximale, est du
bassin méditerranéen et Anatolie, on peut trouver la
plupart des cytotypes ; diverses sous-especes ont des
valences 2x-3x-4x et se différencient par leurs fleurs
adaptées a I’allogamie. Seule la sous-espéce rubens a
atteint la France ; elle correspond aux polyploides
élevés dont la répartition précise reste méconnue. Les
8x semblent fréquents en Espagne ; par contre les
populations du Centre de la France sont plus souvent
16x. Seules les populations di- ou tétraploides sont
nettement chasmogames; les hauts polyploides
tendent vers I’autogamie, voire méme la
cléistogamie, avec réduction marquée de I’androcée

(5 étamines a antheres petites).
HART ‘t H. & ALPINAR K., Bot. Chron. 10 : 641-649, 1991 |
HART ‘t H. & Van HAM R, Israel J. Bot. 40 : 323-329, 1991.

S. rupestre (= Petrosedum rupestre (L.) Velayos) —
Taxon basé sur x’=28 (sous-espece rupestre); le
taxon a 2n=112, correspondant sans doute aux
populations locales, provient d’une hybridation entre
un cytotype 4x de S. forsterianum et une population
a2n=64 de S. cf. rupestre (4x’ basé sur x’=16) ; donc
plante allo-« octoploide » : 2n=4 x 12 + 4 x 16. Le
parent a 2n=64 a été nommé S. rupestre subsp.
erectum, puis élevé au rang d’espéce sous le nom S.
thartii Hébert (= Petrosedum orientale (‘t Hart)
Grilich) ; il semble lui-méme  d’origine

allotétraploide, avec pour parent femelle S.
montanum Songeon & Perrier subsp. montanum (=
Petrosedum montanum (Song. & Per.) Grilich) a
2n=34. Se pose le probléeme du parent male ;
morphologiquement, la candidature de S. sediforme
(Jacq.) Pau (= Petrosedum sediforme (Jacg.) Grilich)
semble la plus probable, mais cette espéce présente
x=16; il faudrait alors envisager une population
aneuploide basée sur 15! S. rupestre se serait donc
formé a partir de 3 espéces ! Des comptages effectués
a Larchant ont confirmé le nombre 2n=112, mais
avec un individu a 2n=168 sans doute issu d’une
fécondation par un gameéte non réduit. De nombreux
autres nombres de chromosomes ont été signalés chez
cette  espéce, en particulier en région
méditerranéenne ; mais, tous doivent étre remis en
cause, et repensés a la lumiere des nouvelles
recherches sur les populations hybridogénes du

« groupe rupestre ».
HART ‘t H. & al., Plant Systematics Evol. 184 : 195-206, 1993
| Van HAM R. & HART ‘t H., Plant Systematics Evol. 190(1-
2) 1 1-20, 1994.

S. sexangulare — Espéce basée sur x’=37, avec des
cytotypes allant de 2x” a 5x” (2n= 74 a 185). Cette
espéce appartient a la série « Alpestria », dont une
des espéces basales, en France, est S. alpestre Villars,
taxon montagnard a 2n=16. Sur cette base, x’=37
correspond & un niveau hypodécaploide ! La valence
diploide de S. sexangulare ne se rencontrerait qu’en
Europe centrale et méridionale. Seules les
populations triploides (2n = environ 111) auraient
migré vers I’Europe de 1’Ouest. L origine du nombre
secondaire x’=37 pourrait se situer en Gréce. La-bas
se cOtoient deux especes ayant tendance a s hybrider :
S. apoleipon ‘t Hart qui posséde 2n=44
chromosomes, et S. laconicum Boiss. & 2n=16,
nombre primaire de ce groupe. L’hybride a donc
2n=30 ; un rétrocroisement avec S. apoleipon (le nom
d’espéce veut dire « chalnon manquant ») aboutit a
x’=37 suivi d’un doublement pour stabiliser ce
nouveau nombre ! Reste a comprendre 1’origine du
nombre de S. apoleipon, sans doute allo-
hypohexaploide.
HART ‘t H., Willdenowia 13(2) : 309-319, 1984.

CRUCIFERAE (= BRASSICACEAE)

Comme pour beaucoup de grandes familles, des
modifications génomiques considérables ont sans
doute eu lieu a la souche, expliquant en partie la forte
diversification qui a suivi. Une duplication générale
du génome a été détectée. Si I’on analyse les familles
voisines, Capparidacées et Cléomacées, leur nombre
de base de x=10 s’avere peu utile car elles ont subi
une duplication indépendante (et méme sans doute
une triplication). Chez les Cruciféres, la duplication
aurait eu lieu entre la souche, représentée par la tribu
des Aéthionémees, et le reste des Cruciféres. Or, le
genre  Aethionema  présente  une  diversité
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exceptionnelle des nombres de chromosomes, ce qui

rend difficile la détermination d’un nombre originel.
BARKER M.S. & al., Genome Biol. Evol. 1 : 391-399, 2009 |
BLanc G. & Wolre K.H., The Plant Cell 16 : 1679-1691,
2004 | Gupta S.K., Biology and breeding of crucifers. Ed.
Taylor & Francis, 385 p., 2009 | SCHRANZ M.E. & MITCHELL-
OLDS T., The Plant Cell 18 : 1152-1165, 2006 | SCHRANZ
M.E. & al., Current Opinion Plant Biol. 10 : 168-175, 2007.

Une fois dupliqué, le génome a sans doute subi une
diploidisation et une réduction rapides. Ce nombre a
sans doute évolué trés vite vers 7 ou 8, nombres de
base que 1’on retrouve chez la plupart des tribus. Le
nombre x=8 pourrait étre secondairement basal étant
donnée sa fréquence dans toute la famille. Le passage
a x=7 s’est ensuite effectué par une série de
translocations et d’inversions. Dans la famille,
indépendamment de la phylogénie, le nombre de base
gamétique varie de x=4 (trés rare) a x’=17.
Arabidopsis thaliana ne possede que 2n=10
chromosomes; a [D’inverse, certaines dentaires

atteignent 2n=256 chromosomes (32x).

AL-SHEHBAZ |LLA. & AL-OMAR M.M., in LOVE A., Taxon
31(3) : 587-589, 1982 | AL-SHEHBAZ |.A. & al., Plant Syst.
Evol. 259 : 89-120, 2006 | ANCEV M., Phytologia Balcanica
13(2) : 153-178, 2007 | BEILSTEIN M.A. & al., Amer. J. Bot.
93: 607-619, 2006 | KocH M. & al., Annals Missouri Bot.
Garden 90(2) : 151-171, 2003 | MANDAKOVA T. & LYSAK
M.A., The Plant Cell 20 : 2559-2570, 2008 | MARHOLD K. &
LiHOVA J., Plant Syst. Evol. 259 : 143-174, 2006 | QUEIROS
M., Boletim Soc. Broteriana, Sér. 2, 47 : 315-335, 1973 | RicH
T.C.G., BSBI Handbook n°6 : 338 p., 1991 | RoLLins R.C., J.
Arnold Arboretum 62(4) : 517-540, 1981 | WARWICK S.I. &
AL-SHEHBAZ |.A., Plant Syst. Evol. 259 : 237-248, 2006.

Tribu des Brassicées

Nombres de base de 7a 18 (7 a 15 en France ; 7 a 12
en Tle-de-France), les nombres supérieurs a 15
correspondant souvent a des polyploides récents.
Certains auteurs considérent x=7 comme ancestral.
Cependant, des analyses précises du génome des
choux montrent que les espéces diploides présentent
trois copies de nombreuses séquences, ce qui suggere
que les «diploides » seraient des paléohexaploides,
anciennement dérivés d’un triploide. Le nombre de
base x=15 du genre Crambe suggere 1’association de
trois génomes basés sur 5. Cependant, 1’autre genre
littoral Cakile, considéré comme archaique dans cette
tribu, est basé sur x=9, ce qui montre la rapidité avec
laguelle une dysploidie descendante a masqué
I’ancétre hexaploide. L hypothése d’un ancétre a x=7
reste valable mais précéde la triplication qui a servi
de base aux Brassicées (genres Conringia et
Calepina) ; le taxon originel avait-il 21 chromosomes
de base (3x7) ou moins? C’est pour I’instant

impossible & déterminer.
LAGERCRANTZ U. & LYDIATE D.J., Genetics 144 : 1903-1910,
1996 | LAGERCRANTZ U., Genetics 150 : 1217-1228, 1998 |
Lysak M.A. & al., Genome Research 15 : 516-525, 2005 |
Lysak M.A. & al., Plant Physiology 145(2) : 402-410, 2007 |
PARKIN ILA.P. & al., Genetics 171(2) : 765-781, 2005.

Bilan pour 1’Tle-de-France :
-avec x=12 : Coincya, S. alba
-avec x=11: D. tenuifolia, Eruca
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-avec x=10 : D. viminea

-avec x=9 : Raphanus, S. arvensis

-avec x=8 : B. nigra, E. nasturtiifolium, Rapistrum
-avec x=7 : Hirschfeldia

-plus des taxons allopolyploides : B. napus (10 + 9),

D. muralis (11 + 10), E. gallicum (8 + 7).
AL-SHEHBAZ |.A., J. Arnold Arboretum 66(3) : 279-351, 1985
| ANDERSON J.K. & WARWICK S.I., Plant Systematics Evol.
215 : 255-285, 1999 | HARBERD D.J., Bot. J. Linnean Soc. 65 :
1-23, 1972 | MizusHIMA U., Tohoku J. Agric. Res. 1: 1-14 et
15-27, 1950 | SIKKA K. & SHARMA A K., Cytologia 44 : 467-
477, 1979 | WARWICK S.I. & BLACK L.D., Canad. J. Bot. 71 :
906-918, 1993 | WARwICK S.I. & BLACK L.D., Opera
Botanica 132: 159-168, 1997 | YARNELL S.H., The Bot.
Review 22(2) : 81-166, 1956.

Nous traitons cette tribu a part, car elle est assez bien
définie, correspondant en fait a un seul grand genre
Brassica! Tous les «genres usuels» sont
polyphylétiques et n’ont génétiquement aucune
autonomie. Nous maintenons cependant la
nomenclature  traditionnelle  tant que ces
modifications inévitables ne sont pas proposées.
Logiquement, la plupart de ces genres peuvent
s’hybrider : il faudrait rechercher dans la région, pres
des parcelles de colza, les éventuels hybrides entre
Brassica-Hirschfeldia-Raphanus. Des généticiens
ont méme créé diverses «nouvelles espéces
allopolyploides » pour les besoins de I’amélioration
des plantes : par exemple des individus allo-6x issus

d’une hybridation entre colza et radis (2n=56).
SnowpoN R.J. & al., Theoretical Applied Genet. 95(8) : 1320-
1324, 1997.

Brassica
Nombre de base variable (7, 8, 9, 10, 11, 12,13). Ce
genre devrait donc inclure tous les autres genres de la
tribu des Brassicées : Coincya, Diplotaxis, Eruca,
Erucastrum, Hirschfeldia, Raphanus, Rapistrum,
Sinapis !
HASTEROK R. & MALUSZYNSKA J., Acta Biol. Cracoviensia,
Ser. Bot., 42(1) : 145-153, 2000.

B. napus est un néotaxon allotétraploide issu d’une
hybridation entre B. oleracea basé sur x=9 et B. rapa
basé sur x=10 ; son nombre est donc basé sur x’=19
(2n=38). Ce taxon est en fait polyphylétique, formé
de groupes de cultivars ayant pour parent femelle des
taxons différents qui appartiennent cependant tous a
B. oleracea pris au sens large.

B. nigra — Espéce diploide, basée sur x=8 (2n=16),
génétiquement trés proche des moutardes.

MaALuszyNskA J. & HAasTEROK R., Cytogenetic Genome
Research 109 : 310-314, 2005.

Coincya monensis

Espéce présentant, en France, deux cytotypes, basés
sur x=12: les populations diploides semblent
montagnardes, alors que les populations tétraploides
ont colonisé les plaines ; la plante doit donc avoir
2n=48 chromosomes en Tle-de-France.



FAVARGER C., Bull. Soc. neuchateloise Sci. nat. 88 : 5-60 (p.
14), 1965 | LEADLAY E.A. & HEYwooD V.H., Bot. J. Linn.
Soc. 102 : 313-398, 1990.

Diplotaxis

Nombre de base variable (7 a 13).
HARBERD D.J. & MCARTHUR E.D., Watsonia 9 : 131-135,
1972 | MUMMENHOFF K. & al., Phytochemistry 34 : 429-431,
1993.

D. muralis — Espece allotétraploide basée sur x’=21
(2n=42), formée a partir des deux autres especes
présentes dans la région : tenuifolia + viminea. D.
viminea serait le parent maternel.

D. tenuifolia — Espéce diploide, basée sur x=11
(2n=22).

D. viminea — Espece diploide, basée sur x=10
(2n=20).

Eruca vesicaria
Espece diploide, basée sur x=11 (2n=22).

Erucastrum
Nombre de base variable, surtout x=8, puis 7 par
dysploidie.

MARTINI F. & FENAROLI F., Candollea 60(2) : 469-479, 2005.

E. nasturtiifolium — Espéce basée sur x=8, présentant
deux cytotypes : 2x (2n=16) et 4x (2n=32). Dans la
nature, les seules populations tétraploides ont été
séparées en une sous-espece benacense F. Martini &
F. Fenaroli, taxon trés localisé, endémique du Nord
de I’Italie ; curieusement un comptage 4x a été
signalé chez E. nasturtiifolium dans cette méme
région (Val d’Aoste) : a confirmer et a rechercher
dans nos Alpes. La plante importée en Tle-de-France
appartient forcément & la subsp. nasturtiifolium,
fréquemment exportée comme adventice ; elle est
donc sans doute diploide (2n=16). Cette espéce
pourrait correspondre a un des parents de E. gallicum,
espéce allotétraploide a 2n=30 (peut-étre E.
nasturtiifolium + Diplotaxis erucoides) autrefois

présente sur les berges de Seine.
CHIAPELLA L.F. & al., Webbia 61(1) : 35-43, 2006 | VIVANT
J., Bull. Soc. bot. France 124(3-4) : 231-236, 1977.

E. supinum — Espéce autrefois rapprochée des
sisymbres, mais en fait génétiqguement plus proche
des Brassicées, et particulierement de certaines
espéces actuellement placées dans ce genre
Erucastrum (polyphylétique) ; originaire des pays
baltes, cette espéce a sans doute migré en France par
les oiseaux migrateurs. Seulement deux comptages
trainent dans la littérature : 2n=42 certainement
erroné car compté en Espagne, et un ancien comptage
2n=32 (JARETZzKY en 1929) plus vraisemblable mais
a confirmer. La base x=8 correspond effectivement
au genre Erucastrum, et le niveau tétraploide

suggérerait une plante allopolyploide.
PUJADAS SALVA A., Anales Jardin Bot. Madrid 50(1) : 139-
140, 1992.

Hirschfeldia incana
Espéce diploide, basée sur x=7 (2n=14).

Raphanus raphanistrum

Espéce diploide, basée sur x=9 (2n=18). Des
individus autotétraploides ont été créés chez la subsp.
sativus pour les besoins de I’amélioration des plantes,
en particulier dans le cadre d’hybridations avec les
autres Brassicées, afin d’aider aux manipulations
génétiques opérées en particulier sur les choux.

Rapistrum rugosum
Espéce diploide, basée sur x=8 (2n=16).

Sinapis

Nombre de base variable (7, 8, 9, 12)

S. alba — Espéce diploide, basée sur x=12 (2n=24).
Des cultivars tétraploides ont été créés (grace a la
colchicine) pour les besoins de I’amélioration des
plantes. Le nombre de chromosomes plus élevé que
chez les autres Sinapis est compensé par une taille

tres petite.
OLSSON G. & RUFELT B., Hereditas 34 : 351-365, 1948.

S. arvensis — Espéce diploide, basée sur x=9 (2n=18).

Pour la suite, nous adoptons 1’ordre alphabétique, les
genres suivants étant assez bien définis. Un
classement par tribus n’est pas trés pratique car il n’y
a pas de corrélation morphologique évidente.
L’ancienne classification a ¢été complétement
bouleversée par les études moléculaires. Selon AL-
SHEHBAZ & al., la majorité des tribus peuvent se
répartir en trois phylums. Le premier comprend 4-6
tribus: Camélinées  (Arabidopsis, Camelina,
Capsella, Erysimum éventuellement séparé en
Erysimées, Neslia, et le genre isolé Turritis),
Cardaminées (Armoracia, Barbarea, Cardamine,
Nasturtium, Rorippa), Descurainiées (Descurainia et
Hornungia), Lépidiées avec le seul genre Lepidium.
Le second phylum est tres diversifié et mal défini,
pouvant inclure jusqu’a 11 tribus présentes dans la
région (dont les Brassicées déja traitées ci-dessus). Le
dernier est trés réduit, représenté en Tle-de-France par
les genres Hesperis (formant les Hespéridées) et
Bunias (Buniadées, parfois incluses dans les
Anchoniées). Toutes ces tribus sont basées sur x=7
ou x=8.

AL-SHEHBAZ |.A., J. Arnold Arboretum 67 : 265-311, 1986 |
AL-SHEHBAZ |.A., J. Arnold Arboretum 68 : 185-240, 1987.

Alliaria petiolata

Espéce basée sur x=7, hexaploide en Europe (2n=42,
avec parfois des aneuploides). Un cytotype diploide a
été mentionné en Asie occidentale (Caucase mineur)
et en Inde, mais ces données méritent une
confirmation, d’autant plus qu’aucune population
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tétraploide n’a ¢été répertoriée. Ces comptages
peuvent éventuellement correspondre a A. taurica
(Adams) V.I. Dorofeyev (= A. brachycarpa Bieb.),
endémique de la région caucasienne et parent
potentiel.

Alyssum
Nombre de base x=8.

A. alyssoides — Espéce normalement tétraploide
(2n=32). En dehors des risques de confusion avec A.
simplex Rudolphi qui est diploide, des populations
diploides n’ont été signalées que dans une aire
restreinte allant des Balkans a la Crete. Ce taxon
ancestral ? a été attribué a la variété depressum
(Schur.) Dudl. ; mais, cette plante trés homogene
appartient sans doute a un autre taxon. Seuls les
tétraploides existent en Europe de 1’Ouest; des
études complémentaires permettraient de vérifier si
leur grande variabilit¢ s’expliquerait par une
allopolyploidie.

BONNET A.L.M., Naturalia Monspeliensia, Sér. Bot. 15 : 41-

52, 1963 | CONTANDRIOPOULOS J., Berichte Schweizerischen

Bot. Gessellschaft 79 : 313-333, 1969 | PERSOON J., Botaniska
Notiser 124 : 399-418, 1971.

A. montanum - Espéce présentant plusieurs
cytotypes: 2x-4x-6x (2n=16-32-48). Les trois
cytotypes existent en France si 1’on prend A.
montanum au sens large. Cependant les plantes
hexaploides correspondent soit & un taxon
allohexaploide peut-étre endémique de la vallée du
Rhéne et séparé sous le nom de «A. rhodanense
Jordan & Fourr. » (montanum 4x + fastigiatum
Heywood 2x du Nord de I’Espagne), soit a des
individus 6x apparaissant dans les populations
tétraploides du Sud-Est de la France et séparées sous
le nom de «A. orophilum Jordan & Fourr. ». Ce
dernier taxon est fondamentalement tétraploide
(2n=32). Les populations autrefois présentes en Tle-
de-France correspondent a A. montanum subsp.
montanum répandu en France a basses altitudes ;
cette sous-espéce présente des populations 4x dans le
S de la France, mais reste diploide sur 1’essentiel de
son aire (2n=16). Notons que la plante francilienne a
été décrite comme un jordanon endémique sous le

nom de A. xerophilum Jordan & Fourr., sans valeur.
SPANIEL S. & al., Plant Systematics Evol. 294 : 1-25, 2011 |
SPANIEL S. & al., American J. Bot. 98(11) : 1887-1904, 2011
| ZozomovA-LiHOVA J. & al., Taxon 63(3) : 562-591, 2014.

Arabidopsis

Nombre de base variable, x=5-6-8-13. Le nombre
ancestral est sans doute x=8, suivi par dysploidie
descendante de 6 puis 5; x’=13 s’est

vraisemblablement formé par allopolyploidie : 5 + 8.
AL-SHEHBAZ I.A. & O’KANE S.L., The Arabidopsis Book 1 :
€0001, 2002 | BURDET H.M., Candollea 22(1) : 107-156, 1967
| CLAuss M.J. & KocH M.A., TRENDS in Plant Science
11(9) : 449-459, 2006.

Le nombre x=5 n’existe que chez A. thaliana. Le
nombre x=13 est issu de 1’association de x=5 avec le
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nombre classique x=8 : exemple de A. suecica, taxon
allotétraploide formé a partir des deux especes
régionales A. thaliana et A. arenosa.

A. arenosa — Espéce basée sur x=8, présentant des
populations 2x et 4x (2n= 16 et 32, plus des
aneuploides) ; ces deux niveaux existent aussi bien
chez le type que chez la sous-espéce borbasii. Les
populations diploides du complexe semblent
localisées dans la zone de diversité maximale, et donc
d’origine : Balkans et Carpathes. Seuls les
tétraploides auraient migré vers 1’ouest. Quelle que
soit I’appartenance des populations franciliennes,

elles sont donc sans doute tétraploides (2n=32).
MESICEK J., Preslia (Praha) 42 : 225-248, 1970 | SCHMICKL
R. &al., PLoS ONE 7(8) : e42691, 2012.

A. thaliana — Espéce diploide, basée sur x=5
(2n=10) : le nombre le plus bas des Cruciféres, ce qui
a participé au choix de cette espéce comme modele
vegetal international (son génome est entiérement
décrypté). De nombreuses manipulations sont
opérées par les généticiens qui étudient ainsi des
individus artificiels 3x-4x-6x et aneuploides variés.
Lysak M.A. & al., Chromosome Research 11 : 195-204, 2003

| YOGEESWARAN K. & al., Genome research 15(4) : 505-515,
2005.

Arabis hirsuta

Espece basée sur x=8 (nombre ancestral du genre),
possédant plusieurs cytotypes : 2x-4x (en écartant
pour ’instant les comptages 2n=8 de BURDET : peut-
étre des individus haploides). Cette espéce comprend
un complexe de taxons dont la plupart doivent étre
congus comme infraspécifiques ! Ce groupe reste
trop confus pour faire I’unanimité ; les errances et
désaccords trop nombreux ne permettent pas une
bonne compréhension en Tle-de-France. Les sous-
espéces gerardii et sagittata semblent toujours
diploides (2n=16). Cependant, la détermination de
toutes les populations attribuées a 1’une ou l’autre
mérite confirmation. Il se pourrait d’ailleurs
qu’existent des populations intermédiaires. Ces deux
taxons pourraient n’étre congus que comme deux
écotypes d’une méme sous-espece. Quant a la subsp.
hirsuta, I’opinion de TITz qui la considere comme
toujours tétraploide s’affronte a I’acception plus large
de BURDET qui, en plus de cytotypes 2x et 4x, signale
des populations a 2n=8 (chiffre jamais retrouvé par
d’autres auteurs, remettant en question le nombre de
base). La hiérarchisation des caractéres distinctifs
explique en partie ces divergences. En Pologne, les
études de CzAPIK vont dans le sens des résultats de
TiTz: subsp. hirsuta tétraploide (avec des
populations aneuploides : 2n=28 a 32), sous-especes
gerardii et sagittata diploides, et hybrides triploides
(2n=24) peu fertiles. Ces hybrides produisent
cependant quelques graines parfaitement
conformées, et souvent plus grosses que celles des
parents. La subsp. hirsuta a certainement une origine
allo-tétraploide, et sans doute pour parent la subsp.
sagittata. L’autre parent reste méconnu ; il doit



posséder les caractéres faisant miroir a ceux de
sagittata, et donc des feuilles peu nombreuses et
espacées, des siliques étalées... Il a peut-€tre disparu,
mais pourrait ressembler a A. ciliata Clairv., plante
de pelouses montagnardes (ou, dans une moindre

mesure, a A. allionii DC., plante alpine).

BURDET H.M., Candollea 22(1) : 107-156, 1967 | CzAPIK R.,
Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 14 : 11-26, 1971 | CzAPIK
R. & NoVvOTNA I., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 10 : 167-
183, 1967 | CzaPik R. & NOVOTNA I, Acta Biol.
Cracoviensia, Ser. Bot., 12 : 35-56, 1969 | CzAPIK R., Acta
Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 14 : 11-26, 1971 | KARL R. &
KocH M.A., Perpectives Plant Ecol. Evol. Syst. 16(5) : 247-
264, 2014 | KocH M.A. & al., American J. Bot. 97(6) : 1040-
1057, 2010 | NovoTNA I. & CzaPiK R., Folia Geobot.
Phytotax., Praha, 9 : 341-357, 1974 | NOVOTNA |. & CZAPIK
R., Acta Biol. Cracoviensia, Ser. Bot., 36 : 43-49, 1994 | TiTz
W., Qesterreichische Bot. Z. 115(3) : 255-290, 1968 | TITZW.,
Qesterreichische Bot. Z. 117(2) : 195-200, 1969 | TiTz W.,
Taxon 21(1): 121-128, 1972 | TiTz W., Giornale Bot. Ital.
111:1-12, 1977 | Titz W., Plant Systematics Evol. 131 (3-
4) : 291-310, 1979.

Armoracia rusticana

Espéece tétraploide, basée sur x=8 (2n=32). Cette
espéce, anciennement introduite pour la culture
(archéophyte), provient sans doute de Russie
orientale. Mais la-bas son indigénat est parfois mis en
doute ; il pourrait s’agir d’un taxon cultivé,
anciennement sélectionné a partir d’espéces
orientales comme A. macrocarpa (Waldst. & Kit.)
Baumg., elle aussi tétraploide et endémique du bassin
du Danube, ou A. sisymbrioides (DC.) Cajander de
Sibérie. Certains auteurs ont suggéré une origine
hybride sur la base de la stérilité de la plupart des
populations. En fait, des études plus précises ont
montré que seuls certains cultivars, trés répandus, ne
formaient pas de fruit ; ce déficit de fertilité n’est lié
qu’a I’association d’une auto-incompatibilité et d’un
comportement clonal.

Barbarea
Nombre de base x=8, comme chez le genre voisin

Cardamine.
ORGAARD M. & LINDE-LAURSEN |.B., Hereditas 145 : 215-
219, 2008

Les deux espéces régionales sont diploides (2n=16).
De rares comptages a 2n=18 chez B. vulgaris
pourraient correspondre a une tétrasomie dont il
faudrait confirmer la stabilité, ou a la présence de
chromosomes B.

Berteroa incana
Espece diploide, basée sur x=8 (2n=16).

Bunias orientalis
Espece diploide, basée sur x=7 (2n=14).

Calepina irregularis
Espéce basée sur x=7, en général tétraploide (2n=28).
Ce genre isolé est réduit a cette seule espece. Les

mentions 2x et 6x paraissent douteuses : a confirmer
(6x éventuellement accidentels par intervention d’un
gaméte non réduit). Le signalement de populations
diploides (seulement en Syrie) n’a jamais été
confirmé! Une telle éventualit¢ prouverait
I’existence de 2x relictuels ; les 4x seraient alors

auto-polyploides : recherches a poursuivre.
MANDAKOVA T. & Lysak M.A., The Plant Cell 20 : 2559-
2570, 2008.

Camelina

Nombre de base en général de x=7, avec dysploidie a
x=6 (subsp. rumelica), et allopolyploidie donnant les
nombres 4x (2n=26) et 6x (2n=40), plus d’éventuels

aneuploides.

GaLAsso I. & al., American J. Plant Sciences 6 : 1184-1200,
2015 | GEHRINGER A. & al., Genome 49 : 1555-1563, 2006 |
HuTcHEON C. & al., BMC Plant Biology 10(233) : 15 p., 2010
| KAGALE S. & al., Nature communications 5 : 1D 3706, 2014
| MIREK Z., Fragmenta Flor. Geobot. 27(3) : 445-503, 1981 |
SEGUIN-SWARTZ G. & al., Plant Breeding 132(4) : 390-396,
2013.

Le genre semble originaire du Proche et Moyen-
Orient (zone entre 1’Anatolie et 1’Iran). Nous
considérons que tous les taxons ayant migré vers
I’ouest ne doivent constituer qu’une seule espéce
biologique ! On y trouve deux ensembles : un groupe
sauvage originel (microcarpa/rumelica) et un groupe
dérivé par sélection (sativa/dentata); les taxons
sauvages forment toujours une rosette hivernale,
alors que I’on observe une variabilité des cultivars,
les plus récents ayant acquis un comportement
printanier avec montée & fleur immédiate. Les
cultivars et néotaxons dérivés (subsp. sativa, puis
subsp. dentata) semblent toujours posséder 2n=40
chromosomes. Quant aux taxons « sauvages », leur
définition reste trés controversée; des études
complémentaires  seraient indispensables pour
analyser précisément le pool originel, et vérifier si les
populations archéophytes peuvent s’insérer aisément
dans cet ensemble oriental, ou éventuellement
montrer une différentiation apres une longue
sélection involontaire dans les parcelles cultivees. En
conséquence, il s’avére trés délicat de raisonner sur
les anciens comptages chromosomiques, personne
n’étant vraiment slr de la nature et de la valeur du
taxon étudié. En conséquence, il semble raisonnable
de ne tenir compte que des articles postérieurs a 2000.
Plus récemment, des études chromosomiques tres
poussées (grace aux résultats sur Arabidopsis ;
HUTCHEON & al., 2010) montrent que la subsp. sativa
et la subsp. microcarpa seraient toutes deux
structurellement hexaploides. Il s’agirait du génome
basé sur x=6 de la subsp. rumelica (taxon considéré
4x dans cette étude), associé a deux génomes basés
sur x=7 (éventuellement celui du taxon diploide
« hispida ») : donc x’=6+7+7=20 (2n=40). En
France, les trois niveaux 2x-4x-6x ont été signalés en
Provence (en général 2n=40 ou 2n=26, ce deuxieéme
cytotype basé sur x’=13=6+7): & quels taxons
correspondent-ils ? Etude a poursuivre d’urgence
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avant que toutes les populations ne disparaissent !

D’aprés les derniers travaux de génétique, nous

pouvons dresser le tableau suivant ;

- La sous-espéce microcarpa est un taxon
allohexaploide représentant sans doute la plante
sauvage dont sont issus les cultivars; elle
s’hybride d’ailleurs avec eux

- C. sativa subsp. sativa et subsp. dentata
correspondent a deux groupes de cultivars
génétiquement treés proches : a traiter comme tels
et non comme sous-especes différenciées

- La subsp. rumelica correspond au niveau
allotétraploide  (2n=26), associant  deux
génomes : x=7 originel + x=6 dysploide dérivé
de x=7 par soudure entre deux chromosomes.
Elle peut représenter un des parents des
hexaploides ci-dessus ; elle est présente, selon
cette approche, aussi bien en France qu’en
péninsule ibérique ou en Afrique du Nord

- Plusieurs taxons diploides existent en Orient,
candidats potentiels a la formation des
tétraploides ou au genome complémentaire des
hexaploides : «hispida » basé sur x=7, « laxa »
basé sur x=6...

La présence en France de populations généralement
6x ou 4x montre que, génétiquement parlant, nos
céréales hébergent aussi bien la subsp. microcarpa
que la subp. rumelica: il faudrait cependant
confirmer la corrélation entre niveau de ploidie et
caracteres morphologiques ! Le plus étonnant est la
présence dun cytotype diploide: 2n=12,
caractérisant entre autres « C. laxa », présent au

moins dans le Vaucluse.
VERLAQUE R. & FiLosa D., in Kamarl G. & al., Flora
Mediterranea 2 : 264-272, 1992.

Capsella bursa-pastoris

Espece basée sur x=8, présentant deux cytotypes ;
malgré des hypothéses variables, 1’accord semble se
faire pour admettre une corrélation entre valence
chromosomique et sous-espéces: subsp. bursa-
pastoris tétraploide (2n=32), subsp. rubella diploide
(2n=16; ainsi que la subsp. grandiflora).
Logiquement, le taxon tétraploide se serait formé a
partir des deux autres sous-espéces. En Tle-de-France,
la subsp. rubella continue son expansion ; elle arrive
souvent en contact avec le type, en particulier dans
les zones urbaines, formant alors 1’hybride stérile

sans doute triploide.
HURKA H. & NEUFFER B., Plant Syst. Evol. 206 : 295-316,
1997 | SLOTTE T. & al., Amer. J. Bot. 93(11) : 1714-1724,
2006.

Cardamine

Nombre de base x=8 (2x a 32x ; en France, 2xa 12x) :

rare dysploidie a 7-6.
BANACH-POGAN E., Acta Societatis Bot. Poloniae 23(2) : 375-
382,1954, et 24(2) : 275-286, 1955 | CARLSEN T. & al., Annals
Missouri Bot. Garden 96(2) : 215-236, 2009 | ELLIS R.P. &
JONES B.M.G., Watsonia 7(2) : 92-103, 1969 | FRANZKE A. &
al., Folia Geobot. 33 : 225-240, 1998 | MARHOLD K., Phyton
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(Horn, Austria) 34(1): 19-34, 1994 | MARHOLD K., Folia
Geobot. Phytotax., Praha, 30 : 397-434, 1995.

Toutes les espéces peuvent présenter au moins deux
cytotypes, mais a confirmer pour C. hirsuta et C.
impatiens, car les comptages polyploides proviennent
d’Orient, sans certitude sur la détermination. Ainsi,
deux espéces semblent toujours diploides (2n=16) :
C. hirsuta et C. impatiens.

C. amara — Espéce présentant deux cytotypes : 2x et
4x (2n=16-32). Cette espece variable a été scindée en
diverses sous-especes : seule la subsp. amara existe
dans la région, avec un niveau toujours diploide
(2n=16). Elle présente des populations tétraploides
hors de France; en Espagne (subsp. olotensis O.
Bolos) et en Europe centrale (subsp. austriaca
Marhold : autopolyploide, donc a traiter plutét en
variété ).
LIHOVA J. & al., Taxon 49 : 747-763, 2000 | LIHOVA J. &
MARHOLD K., Biologia (Bratislava) 58(1) : 37-43, 2003 |
LiIHOVA J. & al., Systematic Bot. 29(1): 134-146, 2004 |
MARHOLD K., Bot. J. Linnean Soc. 110 : 121-135, 1992 |

MARHOLD K. & al., Plant Systematics Evol. 233(1-2) : 15-28,
2002.

C. bulbifera — Espéce dodécaploide (2n=96). Les
analyses de phylogénie moléculaire placent cette
espéce trés pres de C. impatiens. Cette position
inattendue peut s’expliquer par une origine
allopolyploide, incluant le génome diploide de C.
impatiens (2n=16). Le nombre dodécaploide étant
exactement le double de celui de diverses autres
dentaires, on pourrait penser a I’association de deux
génomes hexaploides; si 1’on veut valider
I’hypothése d’un génome de C. impatiens, il faut
rechercher pour autre parent une dentaire a 80
chromosomes ; or, les autres dentaires peuvent étre
4x-6x-10x.

SWEENEY P.W. & al., Systematic Botany 25(3) : 468-478,
2000.

C. flexuosa — Espéce tétraploide (2n=32). Des
comparaisons morphologiques et des essais de
croisements (1’hybride flexuosa x hirsuta a été trouvé
dans la nature) ont d’abord suggéré que C. flexuosa
était un taxon allotétraploide associant les génomes
de C. hirsuta et C. impatiens. Cependant, la
phylogénie moléculaire et des études génomiques ont
conclu a une parenté avec C. amara (parent maternel)

associée a C. hirsuta.
ELLIS R.P. & JONES B.M.G., Watsonia 7(2) : 92-103, 1969 |
LiHOVA J. & al., American J. Bot. 93(8) : 1206-1221, 2006 |
MaNDAKOVA T. & al., New Phytologist 201(3) : 982-992,
2014.

C. heptaphylla — Espéce de dentaire hexaploide
(2n=48) comme toutes les espéces européennes
voisines.

C. pratensis — Espéce tres complexe, présentant de
nombreux cytotypes : 2x & 12x (2n=16 & 96), avec de
nombreux comptages aneuploides. L’énorme
littérature concernant ce groupe est totalement
disproportionnée par rapport aux résultats obtenus.
Suivant le pays ou la région, I’analyse des auteurs



varie considérablement, chacun ayant du mal a
reconnaitre que le nombre de chromosomes, la
morphologie, I’adaptation a des milieux différents et
I’histoire phylogénétique des populations ne sont pas
corrélés de facon simple. Mieux vaut concevoir une
large espéece trés polymorphe. Laissons de c6té la
diversité de ce complexe en Europe centrale, ou
divers taxons n’atteignent pas notre pays. Impossible,
en Europe de I’Ouest de concevoir des espéces sur
une base aussi faible, avec de multiples hybridations
et introgressions ; difficile méme de proposer des
sous-espéeces dans le Bassin parisien. Il faut sauter la
Manche, en s’isolant sur une ile, pour que le systéme
se simplifie un peu ; au Royaume-Uni, cohabitent les
deux cytotypes les plus fréquents: un cytotype
hypotétraploide (2n=30) localisé, et un cytotype
heptaploide (2n=56) tres répandu.

Une sous-espece 2x ? Les études qui se rapprochent
le plus de I’fle-de-France ont été menées en Belgique
et dans le Nord de la France ; VYVEY & STIEPERAERE
ont analysé la répartition de populations diploides
(2n=16) et tétraploides (2n=32), souvent touchées par
une aneuploidie non fixée. Les populations prairiales
semblent presque toujours tétraploides ; a I’inverse,
les diploides se réfugient plutdt dans les zones
boisées. Ces auteurs essaient de défendre la
conception d’une sous-espece picra De Langhe &
D’hose, diploide et sylvatique ; mais d’une part il a
été prouvé que le golit amer n’était pas corrélé au
nombre de chromosomes, et d’autre part, les
populations sylvatiques montrent un polymorphisme
encore mal analysé (certainement plusieurs
écotypes). Ainsi, des populations compatibles avec la
définition de «C. picra» existent en forét de
Rambouillet, mais on trouve plus souvent dans les
lieux fangeux ombrageés des populations plus gréles
et a fleurs pales qui ne correspondent pas a ce
concept.

Une sous-espéce 8-10x ? A I’inverse, d’autres auteurs
(résultats acceptés dans Flora Gallica), séparent du
type plutdt tétraploide, une sous-espece paludosa
(Knaf) Celak. (= C. dentata Schult.), correspondant
(aux Pays-Bas et en Europe centrale) aux populations
8x et 10x. Cette sous-espece se distinguerait par des
folioles longuement pétiolulées et caduques, et par de
courtes grappes de grandes fleurs blanches. La
valence chromosomique suivrait ainsi le gradient
d’hygrophilie : 10x les pieds dans 1’eau > 8x > 4x. On
peut penser que les deux pbles 4x et 10x ont généré
par hybridation un complexe 7x-8X
morphologiquement proche des 10x. La répartition
de ces hauts polyploides, dispersés dans le Bassin
parisien, reste méconnue : a rechercher (sous-espece
signalée dans les Yvelines et le Val d’Oise).
Curieusement, les comptages franciliens indiquent
une fréquence des cytotypes 5x-6x : 2n=40 a Gif-sur-
Yvette, 2n=44 a Grignon, 2n=48 en forét a St Rémy-
les-Chevreuse... Cette situation se rapprocherait de
celle observée en Europe centrale ol dominent les
cytotypes hypo-4x (2n=30) et hypo-6x (2n=44). Plus

pres de chez nous, cette configuration a été confirmée
en Sologne, avec un cytotype hypo-4x a 2n=30 de
prairies mésohygrophiles a humidité contrastée, et un

cytotype hypo-6x a 2n=42 observé sur des bermes.

BERG C.C., Acta Bot. Neerlandica 15 : 683-689, 1967 | DALE
A. & ELKINGTON T.T., Watsonia 10 : 1-17, 1974 | FRANZKE
A. & HURKA H., Plant Syst. Evol. 224 : 213-234, 2000 |
HUSSEIN F., Watsonia 3 : 170-174, 1955 | LIHOVA J. & al.,
Taxon 52 : 783-801, 2003 | LIHOVA J. & MARHOLD K., Phyton
(Horn) 43(2) : 241-261, 2003 | LOVKVIST B., Symholae Bot.
Upsalienses 14(2) : 1-131, 1956 | MARHOLD K., Folia Geobot.
Phytotax., Praha, 29(3) : 335-374, 1994 | SCHOTSMAN H.D.,
Bull. Centre Etud. Rech. sci., Biarritz, 8(2) : 199-255 (199-
204), 1970 | SOUCHON C. & TOMASSONE R., Revue Générale
Bot. 78 : 387-405, 1971 | URBANSKA-WORYTKIEWICZ K. &
LANDOLT E., Berichte Geobotanischen Inst. ETH Stiftung
Ribel 42 : 31-41 et 42-139, 1974 | VYVEY R. & STIEPERAERE
H., Bull. Soc. Bot. Belg. 117 : 341-350, 1984.

Cochlearia

Genre basé sur x=6, avec dysploidie & x=7 (2x a 8x).
Le nombre de base x=7 semble dérivé de x=6 par
doublement d’une paire de chromosomes. En effet,
lors de la méiose d’hybrides entre les deux séries,
apparaissent souvent des trivalents prouvant
I’homologie entre certains chromosomes. La série
ancestrale basée sur x=6 correspond au groupe de C.
officinalis, malgré tout interfertile avec la série basée
sur 7. Indépendamment de ces néo-phénomenes, le
nombre de base x=6 serait issu d’une trés forte
dysploidie consécutive a une paléo-triplication
(ancétre hexaploide, sans doute a x’=21 ou 24) !

MaNDAkovA T. & al., The Plant J. 91(1) : 3-21, 2017.

C. danica — Espeéce hexaploide, basée sur x=7
(2n=42). L’origine de ce cytotype allo-6x, trés
original pour le genre, n’est pas €lucidée. Certains ont
méme suggéré que cette espece pourrai