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RESUME.

MOTS CLES.

ABSTRACT.

Cet article présente la premiere caractérisation de 'indigénat des espéces arborées
de France hexagonale a Iéchelle des sylvoécorégions. Les sylvoécorégions consti-
tuent un découpage du territoire particulierement adapté aux études forestiéres,
basé sur des critéres pédoclimatiques. Les taxons traités sont les espéces arborées
au sens de I'Inventaire forestier national, cest-a-dire les espéces ligneuses pouvant
atteindre 5 meétres de haut 4 maturité. Mené par I'Institut national de I'information
géographique et forestiere, ce travail a été réalisé avec l'expertise des conservatoires
botaniques nationaux et de spécialistes des questions d’indigénat. A Tissue de ce tra-
vail, 119 espéces sont considérées comme étant indigénes ou cryptogénes dans au
moins une sylvoécorégion, et donc indigénes ou cryptogeénes en France. Cette nou-
velle information est maintenant disponible sur la plateforme de IEtat « recherche.
data. gouv» al'adresse https://doi.org/10.57745/DHJHGS, et peut étre utilisée dans
les études nécessitant une approche fine de 'indigénat des espéces arborées.
Archéophyte, indigénat, néophyte, sylvoécorégion.

French native tree species by sylvoecoregion. This work is a first characterization of the
native tree species of mainland France at the scale of sylvoecoregions. Sylvoecoregions
are territorial divisions based on pedoclimatic criteria, particularly suitable for forestry
studies. The tree species taken into account are, as defined by the French National
Forest Inventory, those that can reach 5 meters in height at maturity. Conducted by
the French National Institute for Geographic and Forestry Information (IFN), this




work was carried out using the expertise of the National botanical conservatories and
of tree biogeography and ecology specialists. As a result, 119 species are considered
to be native or cryptogenic in at least one sylvoecoregion, and therefore native or
cryptogenic in France. This new database is now available on the French government

platform “recherche.data.gou” at the adress https.//doi.org/10.57745/DHJHGS, and
can be used for ecological and forestry studies requiring a spatially detailed under-

standing of indigenousness.

Native range, France, archeophyte, neophyte
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Une espece est dite indigene si elle est présente sur un
territoire donné sans que cela soit di 4 une interven-
tion anthropique, volontaire ou involontaire (Fried ez
al., 2024; Essl et al., 2018). La notion d’indigénat se
rapporte donc 4 un territoire, qu’il est nécessaire de
définir au préalable. Ainsi, 'indigénat peut étre défini
a léchelle d’un pays: par exemple, Picea abies (L.)
H.Karst., 1881, Iépicéa commun, est indigéne en France,
puisqu’il est indigéne sur au moins une partie du terri-
toire. Mais 'indigénat peut aussi étre décliné selon un
découpage géographique plus fin, administratif, écolo-
gique ou quelconque. Lépicéa commun est par exemple
indigene en région Auvergne-Rhoéne-Alpes (indigéne
dans une partie des Alpes), mais n'est pas indigéne
en région Bretagne, ou il est planté (il n’y a aucune
zone de Bretagne ou il est indigene) (Skroppa, 2003;
Plancheron e al., 2007).

Les données sur I'indigénat des especes arbo-
rées sont largement mobilisées pour caractériser les
foréts. Elles interviennent dans des rapportages inter-
nationaux ou nationaux sur les foréts, comme I'éva-
luation des ressources forestiéres mondiales (FRA)
(FAQO, 2020), le State of Europe’s Forests (SOEF) (Forest
Europe, 2020) ou les indicateurs de gestion durable
(IGD indicateur 4.4: MASA, 2021). Elles sont aussi
prises en compte dans les préconisations de planta-
tions (Collectif, 2022 ; Chammard e7 al., 2018 ; Cornier
et al., 2011), dans la définition des foréts subnaturelles
(European Commission, 2023), dans certaines certi-
fications forestiéres (FSC, 2024) et dans différentes
études, notamment les résultats de 'Inventaire fores-
tier national consultables sur I'Observatoire des foréts
francaises. Elles permettent aussi de qualifier I'indigé-
nat de certains taxons de flore, fonge ou faune, associés
aux espéces arborées, par exemple dans le cadre de listes
rouges des espéces menacées: une espéce de champi-
gnon associée a une espéce arborée exogéne sur un ter-
ritoire sera elle aussi considérée exogéne sur ce méme
territoire (UICN Comité francais ef al., 2024).

Dans le cadre de ces différentes utilisations, trois
sources d’information sur I'indigénat des espéces sont
actuellement mobilisées. Il s’agit:

(1) de l'indigénat défini a l'échelle nationale et a
Iéchelle des régions biogéographiques européennes
(telles que définies par la Directive Habitats 92/43/
CEE). Cette caractérisation de l'indigénat a été réa-
lisée par I'Institut national de 'information géogra-
phique et forestiére (IGN) et discutée avec les experts
de la Commission des ressources génétiques forestiéres
(CRGF, hteps://ergf.efno.fr). Elle concerne 195 taxons
arborés de France. Le document a I'échelle nationale
constitue une annexe de I'indicateur de gestion durable
4.4 (MASA, 2021), et celui a Iéchelle des régions bio-
géographiques peut étre téléchargé en ligne (hrzps://
inventif-ign.fr/biodiversite/);

(2) de l'indigénat défini sur des territoires plus
restreints (régions, départements), concernant un
ensemble plus large de taxons floristiques. Il s’agit par
exemple des catalogues réalisés par les conservatoires
botaniques nationaux (CBN) (entre autres: Vallet et
Dabhirel, 2024 ; Leprince, 2023);

et (3), d’articles scientifiques détaillant I‘étude d’'un
taxon, voire d'un groupe de taxons, en définissant l'aire
d’indigénat a Iéchelle de l'aire de distribution des
taxons en question (entre autres: San-Miguel-Ayanz
et al., 2016 : données accessibles sur le site Euforgen
https://www.euforgen.org/species; Caudullo ef al., 2017).
Ces articles ont parfois été utilisés pour réaliser les
listes décrites en (1) et en (2).

Cependant, plusieurs limites font que ces don-
nées ne sont pas utilisables dans tous les contextes.
Si Iéchelle nationale et celle des régions biogéogra-
phiques peuvent étre pertinentes selon les probléma-
tiques posées, comme cest le cas pour les rapportages
FRA et SoEF, ces échelles d’analyse ne permettent pas
une caractérisation tres fine de I'indigénat. Reprenons
lexemple de I'épicéa commun, qui bénéficie d’'une car-
tographie de son aire d’indigénat en Europe dont
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Figure 1. Carte de l'aire de répartition, avec distinction de l'aire d’indigénat, de Picea abies (L.) H.Karst., 1881, épicéa commun,
en France, d’aprés les données bibliographiques (source: Caudullo ez al., 2017).
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Figure 2. Carte de l'aire d’indigénat de Picea abies (L.) H.Karst., 1881, Iépicéa commun, en France,

on reprend le contour pour la France dans la figure 1
(Caudullo ez al., 2017). Comme lespéce est indigéne sur
au moins une partie du territoire (Vosges, Jura, Alpes),
elle est considérée comme indigeéne a 1échelle natio-
nale. A échelle des régions biogéographiques, la liste
IGN-CRGF la donne indigéne en région alpine (qui
comprend les Alpes et les Pyrénées) et continentale
(figure 2). Dans ces deux cas, cela revient a la considé-
rer indigéne sur des territoires ou elle ne lest pas (en

par régions biogéographiques, d’aprés les travaux IGN-CRGF.

hachurés rouges) : en particulier dans le Massif central
et les Pyrénées, et dans le nord du pays.

Les autres sources de données a disposition peuvent
présenter ces mémes limites concernant les échelles
d’analyse, d’autant plus lorsque les découpages utilisés
sont basés sur des limites administratives. De plus, elles
ne permettent pas de bénéficier d’'une liste homogeéne
et compleéte sur les especes arborées de France hexago-
nale, car les espéces ne sont pas toutes traitées, et les



définitions et les méthodes utilisées diftérent parfois
selon les sources.

Ainsi, lobjectif de la présente étude est de caractéri-
ser I'indigénat des espéces a une échelle plus fine, celle
des sylvoécorégions (SER), entités pédoclimatiques
homogenes (Cavaignac, 2009), en traitant de maniére

DEFINITION RETENUE DE LINDIGENAT

Les travaux existants sur la caractérisation de I'indigé-
nat des especes en France se basent sur des définitions
parfois légérement diftérentes de la notion d’indigé-
nat. Par exemple les espéces archéophytes, cest-a-dire
introduites avant 'an 1500 apres J.-C., sont incluses soit
parmi les espéces indigenes (Decocq, 2021; Magnanon
et al., 2008), soit parmi les espéces exogenes (Fried ez
al., 2024).

Les définitions utilisées dans la présente étude sont
celles détaillées dans Fried ez al., 2024, un travail qui
propose une terminologie clarifiée des termes liés aux
notions d’indigénat, de naturalisation, et d’invasion des
taxons botaniques. Les termes utilisés ici sont définis
ainsi dans Fried ef al, 2024:

Indigéne (= autochtone): se dit d’'un taxon dont
les populations se sont développées sur le territoire
concerné sans intervention humaine, ou qui ont migré
sur le territoire concerné sans intervention humaine
depuis un territoire voisin ou le taxon est considéré
comme indigene.

Nota bene: cette définition inclut les taxons présents
depuis longtemps sur le territoire mais aussi les taxons
néo-indigeénes arrivés de maniere spontanée a n'im-
porte quelle date, par des vecteurs de dispersion natu-
relle, sans l'aide directe des humains.

Exogéne (= allochtone, étrangére, exotique,
introduite, non-indigéne): se dit d'un taxon dont la
présence sur le territoire concerné est due a une inter-
vention humaine directe (quelle soit intentionnelle ou
accidentelle) ou qui est arrivé sur le territoire concerné
sans intervention humaine & partir d’un territoire ou
ce taxon était déja exogene (dispersion/ propagation
secondaire naturelle post-introduction).

Archéophyte: se dit d'un taxon exogene dont

I'introduction de populations ou d’individus sur le

homogene toutes les especes arborées de France hexa-
gonale, Corse comprise. Ce choix permettra de qualifier
I'indigénat des especes selon un découpage plus cohé-
rent que les limites administratives, et plus précis que
les limites écologiques actuellement utilisées.

territoire considéré est antérieure a 1500 ans apres J.-C.
(pour I'Europe occidentale).

Néophyte: se dit d’un taxon exogéne dont I'intro-
duction de populations ou d’individus sur le territoire
considéré est postérieure 2 1500 ans apres J.-C. (pour
I'Europe occidentale).

Cryptogéne: se dit d’un taxon dont les modalités
d’arrivée d’individus ou de populations sur le territoire
étudié ne sont pas explicites et pour lequel il n'est donc
pas possible d’attribuer un statut d’indigénat sur le ter-
ritoire étudié.

Dans la présente étude, clest I'espéce qui est quali-
fiée d’indigéne ou d’exogene, et non la population en
place. Ainsi, sur un territoire o une espéce est indi-
gene, il peut aussi y avoir des peuplements plantés issus
de matériel allochtone, provenant d’autres régions. La
question de la provenance du matériel génétique en
place est un sujet complexe, qui nest pas traité ici.

LISTE DES ESPECES ARBOREES ETUDIEES
ET REFERENTIEL TAXONOMIQUE

La présente étude a été initiée a 'IGN, pour mieux
qualifier I'indigénat des espéces pour lesquelles est
appliqué le protocole de mesure des arbres par 1'In-
ventaire forestier national (IFN) et pour lesquelles des
indicateurs en volume et en surface d'essence principale
sont produits. LTFN est une enquéte statistique natio-
nale qui décrit les foréts de France hexagonale et leurs
évolutions. Le site internet de I'inventaire fournit plus
d’informations sur la méthode et les résultats produits:
https.//inventaire-forestier.ign.f1/

Dans le cadre de I'TFN, conformément aux recom-
mandations de 'Organisation des Nations Unies pour
lagriculture et I'alimentation (FAO), sont considérées
comme «arborées» les especes ligneuses hors lianes
pouvant atteindre & maturité une hauteur d’au moins
smetres (IGN, 2024). Une liste de 203 espéces arborées
retrouvées en forét, indigenes et exogenes, est utilisée




par les agents de terrain de 'TFN. Cette liste a servi de
base de travail et a été complétée lors des échanges avec
les CBN et les experts par 15 taxons supplémentaires.
Enfin, 75 taxons exogénes ont été ajoutés, qui corres-
pondent aux espéces citées dans la liste des matériels
forestiers de reproduction du programme national de
la forét et du bois (PNFB) 2016-2026 (DGPE, 2020)
et dans la liste des espéces pour les ilots d’avenir ONF
(Musch ef al., 2021; ONF, 2022).

Enfin, les seuls taxons hybrides pris en compte sont
ceux considérés comme des hybrides fixés. Il s’agit de
Populus x canescens et Salix x fragilis. Ces cas complexes
sont détaillés ci-apres.

La liste finalisée comprend 293 taxons étudiés.
Elle inclut 281 espéces, 11 sous-espéces ou variétés,
et le groupe supraspécifique des peupliers cultivés.
Lorsque des taxons infraspécifiques sont caractérisés,
espece est toujours aussi caractérisée. Par exemple,
Cornus sanguinea subsp. sanguinea (indigene) et C. s.
subsp. australis (non indigéne) sont caractérisées, donc
la liste inclus aussi 'espece Cornus sanguinea. Cela
concerne les espéces suivantes: Cornus sanguinea,
Olea europaea, Pinus nigra, Populus nigra, Pyrus communis,
et Quercus petraea. Enfin, le groupe supraspécifique des
peupliers cultivés comprend les peupliers autres que
Populus alba, P. nigra, P. tremula et P x canescens.

Le rétérentiel taxonomique utilisé dans le cadre de
cette étude est le référentiel TAXREF vi8.0, mis en ligne
le g janvier 2025 (TAXREF, 2025). Dans le cas de cer-
tains taxons non inclus dans ce référentiel, cest le nom
valide donné par World Flora Online Plant List qui a
été utilisé (site consulté le 07/02/2025 a l'adresse hzps://
www.worldfloraonline.org/). Dans ce cas, le numéro
TAXREF (cdnom) nest pas renseigné dans la liste (il
vaut « NR»). Enfin, le cas particulier de Pinus nigra
subsp. laricio est détaillé ci-apres, dans le tableau 1.

CHOIX DU DECOUPAGE GEOGRAPHIQUE

Les sylvoécorégions (SER) constituent un découpage
optimisé et de référence pour les études sur le milieu
forestier. Une sylvoécorégion correspond a une zone
géographique suffisamment vaste a I'intérieur de laquelle
la combinaison des valeurs prises par les facteurs déter-
minant la production forestiere ou la répartition des
habitats forestiers est originale. Il s’agit d’une partition
du territoire en 86 zones, qui a été mise en place pour
remplacer les 309 régions forestiéres, définies antérieu-
rement par 'TFN. Le travail de définition de ces SER
est basé sur un ensemble de facteurs abiotiques: il s’agit
en particulier de l'altitude, de facteurs pédologiques

(pH, type de roche, réserve utile, etc.) et de facteurs
climatiques (températures, bilans hydriques, précipi-
tations, évapotranspiration, etc.). Les données floris-
tiques ont ensuite été mobilisées pour valider le zonage
obtenu. La méthodologie appliquée est décrite en
détail dans étude pilotée par 'TFN (Cavaignac, 2009).

En plus des 86 SER, il existe 5 SER d’alluvions
récentes, qui correspondent au lit majeur des princi-
paux fleuves de France. Cependant, comme ces 5 SER
se superposent aux 86 autres, elles nont pas été utilisées
dans la présente étude.

Enfin, I'intérét de ce découpage réside aussi dans
la possibilité de regrouper les 86 SER en 11 grandes
régions écologiques (GRECO), permettant ainsi de
bénéficier d’une autre échelle d’analyse selon les pro-
blématiques posées. La carte de la figure 3 présente ces
deux découpages.

Le travail a été initié en mettant en place un tableau
croisant la liste des 293 taxons en lignes avec la liste des
86 SER en colonnes. Chaque case du tableau caracté-
rise donc I'indigénat d’un taxon dans une sylvoécoré-
gion. Cinq cas différents sont retenus:

* le caractére exogéne du taxon dans cette SER
est avéré, ou le taxon est absent: la case vaut «o»;

* le caractére indigene est avéré: la case vaut «1»;

* le caractere indigene est fortement suspecté: la
case vaut «2»;

* le caractére exogene est fortement suspecté: la
case vaut «3»;

il n'y a pas d’information permettant de
conclure quant au caractére indigéne ou exogeéne, le
taxon est cryptogéne: la case vaut «g».

Dans un premier temps, les taxons exogenes avec
certitude a échelle nationale ont été mises de coté,
puisque la caractérisation de leur indigénat est évidente.
Cela a concerné environ 160 taxons. Une précision est
cependant apportée sur leur date d’introduction, en les
qualifiant soit d’archéophytes, soit de néophytes. Pour
les autres taxons, le tableau a été complété en se basant
sur des sources bibliographiques variées et sur des don-
nées déja existantes, détaillées ci-dessous:

* les travaux menés a 'IGN a Iéchelle des régions
biogéographiques;

* les données disponibles sur Euforgen (San-
Miguel-Ayanz et al., 2016 : données accessibles sur
le site https://www.euforgen.org/species; Caudullo
et al.,2017);
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Figure 3. Carte des 86 sylvoécorégions de France et de leur regroupement en grandes régions écologiques.

* les Flores forestiéres francaises (Rameau ez aZ.,
1989, 1993, 2008 ; Dumé ¢z al., 2018) et Flora Gallica
(Tison et De Foucault, 2014);

* le rapport national de la France sur I’état
des ressources génétiques forestieres mondiales
(Richard et Bouillon, 2014);

* les descriptifs des SER (données accessibles
en ligne sur le site de I'inventaire forestier: Azzps://
inventaireforestier.ign.fr/spip.php2articley 3);

* les données de I'inventaire forestier national
(téléchargeable sur le site Azps.//inventairefores-
tier.ign.fr/dataifn/) et les données disponibles sur
OpenObs (accessibles sur le site htzps://openobs.
mnhn.f/). Elles ne permettent pas de qualifier I'in-
digénat, mais elles apportent des informations inté-
ressantes sur la distribution des espéces;

» selon les territoires, d’autres sources bibliogra-
phiques ont aussi été consultées. En particulier la
Flore de la France méditerranéenne continentale
(Tison ef al., 2014), 1a Nouvelle Flore illustrée des
Pyrénées (Saule, 2018), Flora Corsica (Jeanmonod et
Gamisan, 2007), la Nouvelle Flore de la Belgique,
du Grand-Duché de Luxembourg, du nord de
la France et des régions voisines (Lambinon ez
al., 2004), les travaux disponibles réalisés par les
CBN (catalogues, bases de données, etc., voir
Bibliographie CBN dans les Références) et d’autres
articles ou rapports (Cantegrel e# al., 2023; Wazen
et al., 2020; Médail et al., 2019).

Dans un second temps, l'expertise des CBN a été
sollicitée. Les données ont été envoyées a chaque CBN
de France hexagonale, en transmettant les informations

des SER concernant leur territoire d’agrément. Les
définitions retenues dans le cadre de Iétude et la
méthodologie a appliquer ont aussi été données. Une
fois les réponses obtenues, la synthése des retours a été
effectuée. Dans le cas d'une SER a cheval sur plusieurs
territoires d’agrément, si I'un des CBN donne le taxon
indigene sur la partie le concernant, le taxon est consi-
déré comme indigene sur toute la SER. Ceci est cohé-
rent avec la définition retenue: si un taxon est indigene
sur une partie seulement du territoire détude, il est
caractérisé comme indigéne sur l'ensemble de ce terri-
toire. Cette synthese a aussi permis d’identifier un cer-
tain nombre de cas problématiques, pour lesquels soit
les avis étaient divergents, soit les retours pointaient la
difficulté de caractériser I'indigénat.

Dans un troisieme temps, les résultats de la syn-
theése ont été retransmis aux CBN ainsi qua plusieurs
experts identifiés par la commission des ressources
génétiques forestieres (CRGF), pour d’une part par-
courir les modifications établies par la synthese, et
d’autre part échanger sur les cas problématiques iden-
tifiés. Le tableau suivant (Tableau 1) présente pour cha-
cun de ces cas la bibliographie consultée et I'avis retenu
pour la caractérisation de I'indigénat.

Pour les taxons qui ont été traitées a I‘échelle infras-
pécifique, I'indigénat a Iéchelle de I'espece résulte de la
tusion des SER ot au moins un des taxons infraspéci-
fiques est indigene.

Enfin, a la suite de ces retours, le tableau de caracté-
risation de I'indigénat par SER est modifié et finalisé. Il
est décliné a échelle des 11 GRECOQO, en fusionnant les
informations disponibles a I'échelle des 86 SER. Lors



de cette fusion, les statuts l'emportent dans cet ordre:
«I», «2», «9», «3», «0». Clest-a-dire que si un taxon
est indigéne («1») dans au moins une des SER d’une
GRECO, alors il est considéré comme indigéne dans
toute la GRECO. Et pour qu'un taxon soit considéré
comme exogeéne («o») dans la GRECO, il faut qu’il
soit considéré comme exogéne dans toutes les SER de

cette GRECO.

Espéce
Abies alba

Castanea sativa

Celtis autralis

Ceratonia siliqua

Cercis

siliquastrum

Crataegus
germanica

Laurus nobilis

Phillyrea latifolia
et Phillyrea media

Pinus nigra
subsp. faricio

Pinus pinea

Populus nigra

Populus x
canescens

Probleme identifié

Indigénat questionné en
Normandie: les avis divergent sur
son indigénat

Indigéne ou exogene archéophyte
en France? Si indigéne, sur
quelles SER?

Indigene ou exogene archéophyte
en France? Si indigéne, sur
quelles SER?

Indigéne ou exogene archéophyte
en France? Si indigene, sur
quelles SER?

Indigéne ou exogene archéophyte
en France? Si indigene, sur
quelles SER?

Indigéne, exogéne archéophyte ou
exogene néophyte en France? Si
indigene, sur quelles SER?

Indigéne ou exogene archéophyte
en France? Si indigéne, sur
quelles SER?

Taxonomie encore discutée
entre ces deux taxons. Soit traité
comme un seul taxon, soit divisé
(ce qui est le cas ici, en suivant
TaxRef v18.0). La connaissance
de la chorologie est réduite.

Deux variétés considérées

par I'lFN et la réglementation
forestiere frangaise: var. calabrica
(exogéne) et var. corsica (indigéne
en Corse). D'apres TaxRef v18.0,
ces variétés sont synonymes et
comprises comme la sous-espece
laricio.

Indigene ou exogene archéophyte
en France? Si indigéne, sur
quelles SER?

Caractérisation de I'indigénat hors
clone de la variété italica

Statut confus: indigene, exogéne
archéophyte ou exogéne
néophyte ? Si indigéne, sur quelles
SER?

Tableau 1. Détail des cas problématiques identifiés et des traitements effectués.

Référence — experts contactés

Brigitte Musch (ONF), Bruno Fady
(INRAE), CBN Brest.

Plas et al., 2008 ; Pastuszka et
Vallance, 1999; Musch, 2011

Rémy Petit (INRAE), Catherine
Bodenes (INRAE).
Krebs et al. 2019

CBN méditerranéen
Martinez-Varea et al., 2023;
Mateu-Andres et al., 2015

CBN méditerranéen
Baumel et al., 2022; Viruel et al.,
2020

CBN méditerranéen, Frédéric
Médail (IMBE)

Ensemble des CBN: exogéne
archéophyte dans l'ouest et le
nord.

Ensemble des CBN, Frédéric
Médail (IMBE)
Rodriguez-Sanchez et Arroyo,
2008; Rodriguez-Sanchez et al.,
2009; Médail et al. 2019

Ensemble des CBN, Jean-Pierre
Demoly, Jean-Marc Tison.

IFN, Ministére de I'Agriculture
(Fady & Perret, 2023).

Bruno Fady (INRAE),

Frédéric Médail (IMBE), CBN
méditerranéen

Vendramin et al., 2008; Mutke et
al., 2019

Marc Villar (INRAE)

Retours des CBN, Flore forestiére
frangaise tome 1, Flore de

la France méditerranéenne
continentale, Nouvelle flore de
Belgique

Résultat

Espéce considérée comme indigéne d’aprés les derniéres
études disponibles, et traitée comme telle sur les SER B31,
B32 et B33

Les derniers travaux montrent que I'espéce est indigéne
dans le sud de la France (GRECO |, J, K et sud F, G et H), et
exogene archéophyte ailleurs

Cryptogéne en GRECO J et SER K11 et K13. Exogene ailleurs

Cryptogene en SER J24 et J30. Exogéne ailleurs

Crytpogéne en SER J10, J20, J22, J23, J24, J30 et J40

Exogéne archéophyte en France

Indigéne potentielle («2») en SER F22, F51, G70, G80, J10,
J21,J22, J23, J24, J30, J40, K11 et K13

En attente de travaux permettant de clarifier la situation, P
latifolia est considérée comme indigene potentielle («2 »)
en zone méditerranéenne et P. media indigene potentielle en
zone atlantique et méditerranéenne.

Conserver les deux variétés. Si besoin de caractériser la
sous-espéce laricio au sens TaxRef v18.0, se référer a
I'indigénat de Pinus nigra var. corsicana

Cryptogéne en SER J21, J22, J23, J24 et J30. Exogéne
ailleurs

Indigénat donné pour I'espéce Populus nigra, hors clone de la
variété Populus nigra var. italica Munchh, 1770. La variété est
ajoutée comme taxon non indigéne, sur une ligne a part

En attente de préciser le statut de cette espéece, considérée
comme indigéne probable («2») dans la vallée du Rhin, de la
Sadne, du Rhone et dans les Alpes du nord



Prunus mahaleb  Indigéne ou exogéne archéophyte
en lle-de-France et Centre-Val

de Loire? Beaucoup planté,
difficile de faire la part avec les

populations indigénes

CBN Bassin parisien

Salix euxina et
Salix x fragilis

Traitement taxonomique non
résolu: une espéce et un hybride
avec Salix alba. Soit I'espéce est
S. euxina et I'hybride S. x fragilis
(Belyaeva, 2009), soit I'espece est
S. fragilis et I'hybride S. x rubens
(Marchenko et Kuzovkina, 2022).
La position adoptée dans cette
étude est la premiére, qui est celle
de TaxRef v18.0.

Tison.

Distinction délicate entre les deux
taxons, rendant la caractérisation
de leur indigénat respectif difficile

Salix cinerea et
Salix atrocinerea
Zwaenepoel

Taxus baccata Aire d'indigénat délicate a définir

(CNRS)

Les résultats sont visualisables et téléchargeables sur
la plateforme plateforme de I'Etat «recherche.data.
gouv», au lien suivant: https.//doi.org/10.5774'DHIHGS

Ensemble des CBN, Yorick Ferrez
(CBN Franche-Comté), Jean-Marc

Ensemble des CBN, Guillaume
Decocq (INRAE), Arnout

Ensemble des CBN, Cécile Brun

Considéré comme indigene tres probable («2») compte-tenu
de l'indigénat dans toutes les SER adjacentes

S. euxina est considéré comme exogéne en France (indigéne
sur les cotes de la mer Noire)

S. x fragilis est considéré comme cryptogéne (noté «9»):
I'espéce est abondante sur une large part du territoire

mais un de ses parents n'est indigéne que de la mer Noire:
doute sur son origine (planté, colonisation depuis une zone
exogene, depuis la mer Noire ?).

De maniére générale, 'indigénat des espéces de Salix

est délicat a établir dd a importance de leurs usages
historiques.

Avis des CBN retenu: S. cinerea a une distribution plutot
continentale, largement présent sur le territoire national; S.
atrocinerea posséde au contraire des affinités atlantiques,
ce qui restreint son aire d'indigénat aux régions de la
fagade ouest sous climat eu-atlantique. Mais il existe un
net gradient ouest-est dans les caractéres morphologiques
de ces deux espéces, si bien que dans la plupart des
régions francgaises, les saules de ce groupe présentent

des caractéres intermédiaires entre les deux taxons, qui
pourraient n'étre que deux sous-espéces d'une méme espéece
(Arnout Zwaenepoel, communication personnelle). Si nous
retenons cette derniére considération, Salix cinerea peut
étre considéré comme indigéne sur I'ensemble de l'aire de
répartition des deux taxons (Salix atrocinerea devenant la
sous-espéce oleifolia de Salix cinerea).

Indigéne sur les SER données par les CBN, indigéne
potentiel sur le reste du territoire d'aprés les données
paléoécologiques réunies par I'expertise de Cécile Brun.

Les 86 colonnes suivantes détaillent I'indigénat du
taxon par SER, selon les détails donnés au paragraphe
«Réalisation de I'étude », et en tenant compte des cas

(compte-tenu de leur taille, les tableaux ne peuvent pas
étre diffusés en annexe papier).

Le tableau final est nommé « Synthese_indigenat_
SER.tab». Les cinq premieres colonnes renseignent le
nom scientifique du taxon considéré, son nom verna-
culaire, son identifiant CD_NOM TAXREF vi8.0 (s’il
existe, voir le paragraphe sur la liste des espéces), sa
famille botanique et son synonyme si un autre nom est
fréquemment utilisé. La sixiéme colonne détaille I'in-
digénat a I'échelle nationale:

* «o— Ay sile taxon est exogéne archéophyte;

* «o— N si le taxon est exogéne néophyte;

* «1» sile taxon est indigéne sur au moins une
partie du territoire;

* «9» sile taxon est cryptogene (il nest pas pos-
sible de statuer sur son indigénat compte-tenu des
connaissances actuelles).

détaillés dans le tableau 1.

Le tableau par GRECO, nommé «Synthese_
indigenat_ GRECO.tab », suit la méme structure, et
regroupe les 86 SER en 11 colonnes de détails, corres-
pondant aux GRECO.

Cette étude a pris en compte 293 taxons (dont 281
especes), dont 120 sont considérés comme indigénes
sur au moins une SER de France hexagonale (dont 114
espéces), 168 sont exogénes (dont 162 especes), et 5 sont
cryptogénes (dont 5 espéces).

Dans le cas ol une caractérisation binaire «indigeéne
/exogene » est nécessaire, il est conseillé de considé-
rer tous les cas «indigeénes — 1», «cryptogeénes — 9 » et
«indigenes potentiels — 2» comme «indigénes», et les
autres cas («exogeénes — 0» et «exogénes potentiels —
3») comme «exogenes». Cette caractérisation binaire

est disponible sur le fichier « Synthese_binaire_ SER.



tab» (par SER) et « Synthese_binaire_ GRECO.tab »
(par GRECO).

En plus de ces quatre fichiers, le lien permet d’accé-
der a deux autres tableaux: le fichier des métadonnées
«Metadonnees.tab », et le fichier des noms détaillés
des SER et des GRECO «Correspondance_SER_
GRECO.tab».

Cette étude a été initiée comme une déclinaison des
listes IGN — CRGF (IGN, 2020), qui caractérisent les
espéces arborées a I'échelle nationale et a I'échelle des
régions biogéographiques. Le travail mené ici traite
16 especes indigénes supplémentaires, qui n’avaient
pas été caractérisées dans les premiers travaux, car
non intégrées dans les listes de I'inventaire fores-
tier national. De plus, deux espéces sont aujourd’hui
considérées comme indigenes, alors quelles étaient
classées comme exogenes dans le travail précédent:
Ficus carica et Laurus nobilis. Ce changement est en
accord avec les experts consultés et la bibliographie
(Médail ez al., 2019). Enfin, le statut de «cryptogeéne »,
non utilisé dans les travaux précédents, est appliqué
pour cinq espéces: Celtis australis, Ceratonia siliqua,
Cercis siliqguastrum, Pinus pinea et Salix x fragilis,
comme détaillé dans le tableau 1.

Les travaux réalisés par Médail ez a/. (2019) et Fady
et al. (2025), sur les arbres indigénes de Méditerranée,
permettent de caractériser I'indigénat des essences a
échelle de la France continentale méditerranéenne et
de la Corse. Ils incluent plusieurs espéces supplémen-
taires, non traitées dans le présent travail, car ne cor-
respondant pas a la définition d’arbre retenue ici (au
moins §meétres), ou car il s’agit de taxons hybrides. Ces
espéces sont détaillées dans le tableau 2 ci-dessous. 11
serait intéressant de compléter le travail actuel avec ces
espéces, ainsi que les autres especes arborées du terri-
toire frangais mesurant moins de 5m de hauteur. De
plus, dans certains cas, la caractérisation de I'indigé-
nat differe entre les travaux: il s’agit cependant d’un
nombre de cas restreints, concernant principalement les
especes caractérisées ici comme cryptogenes.

Tableau 2. Liste des especes non traitées dans ce travail mais prises
en compte dans les travaux de Médail e7 a/. (2019) ou Fady ez al.
(2025).

Espéces non prises en compte ici,

mais présentent dans Médail et al.

Explication

(2019) ou Fady et al. (2025)

Acer x martini Jord.

Amelanchier ovalis Medik.
Anagyris foetida L.
Chamaerops humilis L.
Colutea arborescens L.

Crataegus x ruscinonensis Gren. &
A.Blanc

Cytisus arboreus (Desf.) DC.
Euonymus latifolius (L.) Mill.
Genista aetnensis (Biv.) DC.
Genista florida L.

Hippophae rhamnoides L.
Ligustrum vulgare L.

Lycium europaeum L.
Nerium oleander L.

Paliurus spina-christi Mill.
Pistacia x saportae Burnat
Quercus coccifera L.
Rhamnus oleoides L.

Rhus coriaria L.

Salix apennina A.K.Skvortsov
Sorbus chamaemespilus (L.) Crantz
Spartium junceum L.
Tamarix dalmatica B.R.Baum
Ulmus x hollandica Mill.
Viburnum lantana L.
Viburnum opulus L.
Viburnum tinus L.

Vitex agnus-castus L.

Hybride
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Hybride

Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure @a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Hybride

Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure @a 5m
Taille inférieure @a 5m
Taille inférieure a 5m
Hybride

Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m
Taille inférieure a 5m



Il est considéré que l'ensemble des espéces arbo-
rées indigénes et cryptogeénes de France hexagonale,
actuellement connues et répondant 4 la définition rete-
nue ici, sont prises en compte dans ce travail. Ainsi,
toutes les autres espéces arborées sont exogenes. Celles
qui sont naturalisées, plantées (en dehors des planta-
tions d’agréement) ou citées dans les listes PNFB et
ilots d’avenir (voir le paragraphe sur la liste des espéces
prises en compte) sont intégrées dans ce travail. Cela
représente 168 taxons, dont la distinction entre exogene
archéophyte et exogéne néophyte est donnée.

Lutilisation des SER comme découpage du terri-
toire permet de préciser I'indigénat des especes. Dans
I'exemple de I'épicéa commun, la caractérisation a
Iéchelle nationale ou des régions biogéographiques
inclut d’importantes surfaces ou il est en réalité exo-
gene, dont le Massif central et les Pyrénées (figure
2). Le résultat par SER, carte de la figure 4, montre
une caractérisation de I'indigénat a une échelle fine,
plus proche de I'aire d’indigénat définie dans la biblio-
graphie. Cependant, de méme que dans les travaux a
d’autres échelles, le zonage utilisé ici, SER ou GRECO,
peut avoir des limites selon les espéces: une espéce est
considérée comme indigéne dans une zone des lors
quelle est indigene dans une partie de cette zone, méme
marginalement. Ainsi, des cas en limite peuvent exis-
ter, dont trois notables sont donnés ci-dessous, pour
échelle GRECO:: (1) Abies alba est donné indigéne en
GRECO ], car indigéne marginal dans le sud du massif
des Alpes (SER J24 et J40), (2) Quercus ilex est donné
indigene en GRECO C, car indigéne marginal entre

Lyon et Valence (SER Cs2) et (3) Laburnum anagyroides
est donné indigéne en GRECO C, car indigéne mar-
ginal en SER Cjs2, et en GRECO J, car indigéne mar-
ginal en Drome (SER J22). Dans ces cas-1a, §’il est
nécessaire de travailler avec plus de précision, l'utilisa-
tion de I'indigénat a I'échelle des SER est recomman-
dée, sachant que les mémes limites d’utilisation existent
aussi pour les SER, mais avec un impact plus limité car
elles ont une surface plus petite que les GRECO.

La future mise a jour de ce travail est un élément a
aborder. Trois cas principaux nécessiteraient une actua-
lisation des listes:

* de nouvelles études pourraient préciser ou réé-
valuer le statut d’une espéce;

* des espéces pourraient migrer, sans interven-
tion anthropique, et devenir indigénes sur une SER
ot elles ne [étaient pas encore: il s’agit de néo-indi-
genes (Fried ez al., 2024) (voire, hypothétiquement,
disparaitre d'une SER ou elles étaient indigénes).
Cette évolution peut notamment étre due aux effets
du changement climatique ou d'un changement de
l'utilisation des terres;

* des especes pourraient étre importées et donc
étre nouvellement exogeénes (comme précisé précé-
demment, les espéces non présentes sur la liste sont
a priori exogeénes).

Une mise a jour tous les cinq ans a dix ans peut
étre proposée, basée sur les articles de référence ou les
études permettant de justifier les changements. Les
propositions de modifications seront discutées avant
validation et publication d’un nouveau millésime de

Indigénat a I'échelle des
sylvoécorégions de Picea
abies, I'épicéa commun

Surface sur laquelle

I'épicéa commun est
considéré comme
indigéne (8 SER)

[] Surface sur laquelle

I'épicéa commun est
considéré comme
exogeéne (78 SER)

D'apreés Caudullo et al.,, 2017

[ Espéce absente
[2] Espéce exogeéne
[C7] Espéce indigéne

Fond de carte : ©EuroGeographics2024

A 0 100
[ —

200 km

Figure 4. Carte de l'aire d’indigénat de Picea abies (L.) H.Karst., 1881, Iépicéa commun, en France,

par sylvoécorégions, d’aprés les résultats de cet article.



la liste. Il semble intéressant de distinguer le cas de
Iévolution de l'aire d’indigénat d’une espéce (indigé-
nat nouveau dans une SER) du cas de 1évolution des
connaissances (indigénat ancien dans une SER, mais
nouvellement mis a jour).

Cette étude est la premiére caractérisation de 'in-
digénat des espéces arborées a léchelle des sylvoécoré-
gions (SER). De plus, sa réalisation a permis dobtenir
des résultats a Iéchelle des grandes régions écologiques
(GRECO), ainsi qu'une mise a jour de I'indigénat a
Iéchelle nationale.

Ces nouvelles échelles de caractérisation de I'indi-
génat seront a utiliser de maniére adéquate dans les
études 4 venir, selon les problématiques posées. Elles

Enfin, des améliorations a ce travail pourront étre
apportées : il s’agit en particulier de préciser le caractere
archéophyte, néophyte ou absent des espéces indigenes,
pour les SER ou elles ne sont pas indigénes. De méme,
des précisions sur la répartition des espéces archéo-
phytes et néophytes pourront étre apportées.

viendront apporter des précisions jusqu’ici difficiles a
mettre en place de maniére homogene sur tout le ter-
ritoire et pour toutes les especes arborées.

Les informations mobilisées datent de 2025, et il
sera intéressant de compiler les évolutions a apporter a
ce travail, en fonction de 'avancée des connaissances et
de la migration éventuelle des especes, afin de mettre a
jour les données dans un futur millésime.

Merci a I'ensemble des experts des conservatoires botaniques nationaux et de
la commission des ressources génétiques forestiéres pour leur temps et leur travail.
Merci a Brigitte Musch pour la bibliographie transmise sur le Sapin pectiné et son
expertise sur 'indigénat de cette espéce; a Arnout Zwaenepoel pour son expertise
sur les saules; et  Cécile Brun pour les informations apportées sur I'If. Merci a
Jean-Marc Tison, Frédéric Médail, Rémy Petit, Francois Lefévre et Aurore Desgroux

pour les informations transmises et les échanges.

Merci enfin 4 Sébastien Delhaye pour les discussions sur I'indigénat des essences,
en particulier du sud-est, enfin, merci a Olivier Pihou pour le prét trés régulier de

l'ensemble des flores de son bureau.

Baumel A., Nieto Feliner G., Médail F., La Malfa S., Di Guardo M., Bou Dagher
Kharrat M., Lakhal-Mirleau F. Frelon V. Ouahmane L., Diadema K., Sanguin H.
& Viruel J., 2021 — Genome-wide footprints in the carob tree (Ceratonia siliqua)
unveil a new domestication pattern of a fruit tree in the Mediterranean. Molecular
Ecology, 31: 4095-4IIL. h11ps.//doi.org/10.111/mec. 16563

Belyaeva I., 2009 — Nomenclature of Sa/ix fragilis L. and a new species, S. euxina

(Salicaceae). Taxon, §8(4): 1344-1348. hz1ps://doi.org/r0.1002/tax.584021

Cantegrel R., Renaux B. & Lathuilliere L., 2023 — Le Pin a crochets arverne, ou I'in-
digénat de Pinus uncinata Ram. dans les montagnes d’Auvergne. Revue forestiére
Sfrangaise, 74(4) : 429-448. https://doi.org/10.20870/revforfr.2023.7807

12



Caudullo G., Welk E. & San-Miguel-Ayanz J., 2017 — Chorological maps for the
main European woody species. Data Brief, 12: 662-666. )tps://doi.org/70.1016/].
dib.2017.05.007

Cavaignac S. (chef de projet), 2009 — Les sylvoécorégions (SER) de France métropo-
litaine. Etude de définition. Inventaire Forestier National, 53 pages (accessible a
Vadresse: bttps.//inventaire-forestier.ign.fr/IMG/pdf/Parti_rapport_ser.pdyf)

Chammard E. (coord.), 2018 — Végétalisation & vocation écologique et paysagére en
Nouvelle-Aquitaine — Guide pour l'utilisation d’arbres, arbustes et herbacées dorigine
locale. Conservatoire Botanique National Sud-Atlantique (coord.), Conservatoire
Botanique National du Massif Central, Conservatoire Botanique National des
Pyrénées et de Midi-Pyrénées, 68 pages + annexes.

Collectif, 2022 — Plantons local Provence-Alpes-Cote d’Azur, guide pratique pour les opé-
rations de végétalisation du littoral méditerranéen au massif alpin. Agence Régionale
pour la Biodiversité et 'Environnement Provence-Alpes-Cote d’Azur, 162 pages.

Cornier T., Toussaint B., Duhamel F., Blondel C., Henry E. & Mora F., 2011 — Guide
pour lutilisation d’arbres et d’arbustes pour la végetalisation a vocation écologique
et paysagére en Région Nord-Pas de Calais. Centre régional de phytosociologie /
Conservatoire botanique national de Bailleul, pour le Conseil régional Nord-Pas
de Calais et la DREAL Nord-Pas de Calais, 48 pages.

Decocq G. (coord.), 2021 — L'introduction d'essences exotiques en forét. Livre blanc.
Société botanique de France, Paris, 74 pages.

DGPE, 2020 - Instruction technique DGPE/SDFCB/2020-656. Mise a jour de
I'instruction technique relative aux matériels forestiers de reproduction éligibles
aux aides de I'Etat, 277 pages.

Dumé G., Gauberville C., Mansion D. & Rameau J.-C., 2018 — Flore forestiére fran-
¢aise. Guide écologique illustré. Tome 1: plaines et collines. 2 édition. CNPF-IDF,
2464 pages.

Essl F., Bacher S., Genovesi P.,, Hulme P.E., Jeschke ].M., Katsanevakis S., Kowarik
I., Kithn I., Pysek P., Rabitsch W., Schindler S., van Kleunen M., Vila M., Wilson
J.R.U. & Richardson D.M., 2018 — Which Taxa Are Alien? Criteria, Applications,
and Uncertainties. BioScience 68(7) : 496—509. https://doi.org/r0.1093/biosci/biyosy

European Commission, 2023 — Commission guidelines for defining, mapping, moni-
toring and strictly protecting EU primary and old-growth forests. 62 final, 23 pages.

FAQO, 2020 — Evaluation des ressources foresti¢res mondiales 2020. Rapport Forest
Resources Assessments (FRA) — France, 86 pages.

Fady B. & Perret S., 2023 — Pinus nigra var. corsicana (Loudon) Hyl., Pinus nigra var.
calabrica (Loudon) C.K.Schneid. Caractéristiques générales de l'espéce. 9 pages.

Fady B., Farsakoglou A.-M., Caron M., Abulaila K., Aleksic J., Alipour S., Balian
D., Bedair H., Bogunic F., Cheikh Albassatneh M., David-Schwartz R., Delgado
Clavero C., Donmez A.A., Fennana M., Gateble G., Gauquelin T., Hachi Illoul
M., Khaldi A., Mahfoud-Saad 1., Médail F., Mezni F., Jassim Muhammed J.,
Muys B., Perovic M., Saaed M., Seregin A.P, Stephan J., Vela E., Zhelev P. & Bou
Dagher Karrat M., 2025. Native Trees of the Mediterranean Region: Distribution,
Diversity and Conservation Challenges. Current Forestry Reports 11(20) : 1-20.
https://doi.org/10.1007/540725-025-00252-w

Forest Europe, 2020 — State of Europe’s Forests 2020, 394 pages.

Fried G., Affre L., Albert A., Antonetti P., Bretagnolle F., Caillon A., Chabrol L.,
Cottaz C., Dao J., Delangue B., Dortel F., Decocq G., Dommanget F., Geslin
J., Girod C., Gourvil ]., Kessler F., Molina J., Petit Y., Perriat F., Tison J.-M.,
Toussaint B., Van Es J., Vuillemenot M., Zech-Matterne V. & Brun C., 2024 —

Analyse de la terminologie relative aux plantes vasculaires exogénes: application

13



a I'inventaire des archéophytes et néophytes de France hexagonale. Nasurae 2024
(4): 69-97. https://doi.org/10.5852/naturae2024a4

FSC, 2024 — Référentiel FSC® pour la Gestion Responsable des Foréts de France
Meétropolitaine. Forest Stewardship Council®, France, 102 pages.

Gargominy O., Tercerie S., Régnier C., Ramage T., Dupont P., Daszkiewicz P. &
Poncet L., 2025 — TAXREE refe’rentiel taxonomique pour la France: méthodologie,
mise en ceuvre et diffusion. Rapport PatriNat (OFB-CNRS-MNHN), Muséum
national d’Histoire naturelle, Paris, 47 pages.

Hoff M., 2015 — Référentiel taxonomique de la flore d’Alsace. Herbier de I'Université de
Strasbourg, Société Botanique d’Alsace, 186 pages.

IGN, 2011 = Une nouvelle partition écologique et forestiére du territoire métropoli-
tain: les sylvoécorégions (SER). L'IF 26 : 8 pages.

IGN, 2020 — Indicateurs de gestion durable des foréts frangaises métropolitaines. Liste
d’indigénat par régions biogéographiques validée CRGF. Document accessible sur
internet: https.//inventif.ign.fr/biodiversite/

IGN, 2024 — Méthodologie 2024. Pour bien comprendre les résultats publiés 2019-2023,
44 pages.

Jeanmonod D. & Gamisan J., 2007 — Flora Corsica. Edisud, 1057 pages.

Krebs P., Pezzatti G.B., Beffa G., Tinner W. & Conedera M., 2019 — Revisiting the
sweet chestnus (Castanea sativa Mill.) refugia history of the last glacial period
with extended pollen and macrofossil evidence. Quaternary Science Reviews, 206
11-128. https.//doi.org/10.1016/].quascirev.2019.01.002

Lambinon J., Delvosalle L. & Duvigneaud J., 2004 — Nowuwelle Flore de la Belgique,
du Grand-Duché de Luxembourg, du Nord de la France et des Régions voisines
(Ptéridophytes et Spermatophytes). Cinquiéme edition. Jardin Botanique national
de Belgique, Meise, 1167 pages.

Leprince J.-H., 2023 — Liste des arbres, arbustes, arbrisseaux et sous-arbrisseaux
du territoire d’agrément du CBN Massif central. Document Excel, version du
21/11/2023, téléchargé sur le site internet du CBN Massif central (572ps://www.
conme.f1/33-ressources/Qo-outils-pratiques/. or-listes—et-referentiels).

MAAF & IGN, 2020 — Indicateurs de gestion durables des foréts francaises métro-
politaines. Site internet accessible a 'adresse Azzps.//foret.ign.f1/1GD/f1/, consulté
le 23/01/2025.

Magnanon S., Geslin J., Lacroix P. & Zambettakis C., 2008 — Examen du statut
d’indigénat et du caractére invasif des plantes vasculaires de Basse-Normandie,
Bretagne et Pays de la Loire. Proposition d’une premiére liste de plantes invasives
et potentiellement invasives pour ces régions. Bulletin du Conservatoire Botanique
National de Brest - E.R.1.C.A 21: 73-104.

Marchenko A.M. & Kuzovkina Y.A., 2022 — Notes on the nomenclature and taxo-
nomy of Salix fragilis (Salicaceae). Tuxon, 71(1): 721-732. https://doi.org/r0.1002/
tax.12685

Martinez-Varea C.M., Carrién Marco Y., Raigén M.D. & Badal E., 2023 — Redrawing
the History of Celtis australis in the Mediterranean Basin under Pleistocene —
Holocene Climate Shifts. Forests, 14 (779): 1-28. https://doi.org/10.3390/ 114040779

MASA, 2021 — Etat et évolution des foréts frangaises métropolitaines. Indicateurs de ges-
tion durable des foréts frangaises métropolitaines. Sixiéme édition. Ministere de 'agri-
culture et de I'alimentation, Institut national de I'information géographique et
forestiere. 307 pages. (rapport en ligne a U'adresse hzzps.//foret.ign.fr/IGD/f1/)

Mateu-Andrés 1., Ciurana M.-]., Aguilella A., Boisset F., Guara M., Laguna E.,
Curras R., Ferre P., Vela E., Felisa Puche M. & Pedrola-Monfort J., 2015 — Plastid
DNA homogeneity in Celtis australis L. (Cannabaceae) and Nerium oleander L.

14



(Apocynaceae) throughout the Mediterranean basin. International journal of plant
sciences, 176(5): 421-432. https://doi.org/10.1086/680553

Meédail F., Monnet A.-C., Pavon D., Nikolic T., Dimopoulos P., Bacchetta G., Arroyo
J., Barina Z., Cheikh Albassatneh M., Domina G., Fady B., Matevski V., Mifsud
S.& Leriche A., 2019 — What is a tree in the Mediterranean Basin hotspot? A cri-
tical analysis. Forest Ecosystems, 6: 1-19. A¢2ps.//doi.org/10.1186/540663-019-0170-6

Musch B., 2011 — Observation de la diversité génétique du sapin pectiné (Abies alba) en
France. Office national des foréts, 18 pages.

Musch B., Paillassa E., Bouttier V. & Fournier S., 2021 — Comment choisir les espéces
et provenances a expérimenter pour lavenir ? Foréz‘—entreprise, 260: 27-31.

Mutke S., Vendramin G.G., Fady B., Bagnoli F. & Gonzalez-Martinez S.C., 2019
— Molecular and quantitative genetics of stone Pine (Pinus pinea). Nandwani D.
Genetic diversity in horticultural plants, 22, Springer, 2019, Sustainable Development
and Biodiversity, 297 pages. hztps://doi.org/10.1007/978-3-310-06.454-6_3

ONE, 2022 — ESPERENSE. Lexpérimentation au service de la forét de demain.
Rendez-vous techniques, 74: 42 pages.

Pastuszka P. & Vallance M., 1999 — Analyse de l'origine de quelgues peuplements nor-
mands de sapin pectiné. ONF — INRAE, compte rendu d’actions financées par le
ministére de I'agriculture de la péche et de I'alimentation dans le cadre du pro-
gramme de conservation des ressources génétiques forestieres, 20 pages.

Plancheron F., Valadon A. & Fady B., 2007 — Conserver les ressources génétiques
de I'épicéa commun en France: pourquoi, comment? Rendez-vous techniques de
I’ONE; 18: 73-80.

Plas G., Valadon A. & Fady B., 2008 — Conserver les ressources génétiques du
sapin pectiné en France (Abies alba). Ministére de ’Agriculture et de la Péche,
DGPAAT, Paris, 4 pages.

Rameau ].-C., Mansion D. & Dumé G., 1989 — Flore forestiére frangaise. Guide écolo-
gique illustré. Tome 1: plaines et collines. 1°¢ édition. CNPF-IDF, 1785 pages.

Rameau ].-C., Mansion D. & Dumé G., 1993 — Flore forestiére frangaise. Guide écolo-
gique illustré. Tome 2 : montagnes. CNPF-IDEF, 2432 pages.

Rameau J.-C., Mansion D., Dumé G. & Gauberville C., 2008 — Flore forestiére fran-
¢aise. Guide écologique illustré. Tome 3 : région méditerranéenne. CNPF-IDF, 2426
pages.

Richard A. & Bouillon P., 2014 — L¥tat des ressources génétiques forestiéres mondiales.
Rapport national France. Tome 1: France métropolitaine. MAAF, 97 pages.

Rodriguez F. & Arroyo J., 2008 — Reconstructing the demise of Tethyan plants: cli-
mate-driven range dynamics of Laurus since the Pliocene. Global Ecology and
Biogeography, 17: 685-695. https://doi.org/10.1111/].1466-8238.2008.00410.%

Rodriguez-Sanchez F., Guzman B., Valido A., Vargas P. & Arroyo J., 2009 — Late
Neogene history of the laurel tree (Laurus L., Lauraceae) based on phylogeo-
graphical analyses of Mediterranean and Macaronesian populations. Journal of
Biogeography, 36(7): 1270-1281. https://doi.org/10.1111/5.1365-2609.2000.02091.X

San-Miguel-Ayanz J., de Rigo D., Caudullo G., Houston Durrant T. & Mauri
A. (Eds.), 2016 — European Atlas of Forest Tree Species. Publication Office of the
European Union, Luxembourg, 200 pages. /zps.//doi.org/70.2760/233115

Saule M., 2018 — Nouwelle Flore illustrée des Pyrénées. Editions du Pin a crochets, Pau,
1380 pages.

Skreppa T., 2003 — Fiche technique ’EUFORGEN pour la conservation génétique
et l'utilisation de épicéa commun (Picea abies). Version frangaise par B. Fady et E.
Collin (CRGF) et Technicis-traductions. Bioversity International, Rome, Italie,
et Min. Agriculture, Paris, France, 6 pages.

15



TAXREF (eds.), 2025 — TAXREF vi8.0, référentiel taxonomique pour la France.
PatriNat (OFB-CNRS-MNHN-IRD), Muséum national d’Histoire naturelle,
Paris. Archive de téléchargement contenant 8 fichiers générés le 6 janvier 202s.
https.//inpn.mnhn.fr/telechargement/referentielEspece/taxref/18.0/menu

Tison J.-M. & De Foucault B. (coord.), 2014 — Flora Gallica: flore de France. Biotope
Editions, Meze, 1196 pages.

Tison J.-M., Jauzein P. & Michaud H., 2014 — Flore de la France méditerranéenne conti-
nentale. Naturalia Publications, Turriers, 2080 pages.

UICN Comité frangais, OFB, MNHN & AdoniF, 2024 — La /liste rouge des espéces
menacées en France — C/yapiire C/aampignons de France métropolitaine : bolets, lactaires
et tricholomes. Paris, France, 12 pages.

Vallet J. & Dabhirel M., 2024 — Catalogue de la flore vasculaire d’Ile-de-France.
Document Excel, version du 27/08/2024, téléchargé sur le site internet du CBN
Bassin Parisien ( https://conbp.mnhn.fr/cbnbp/ressources/catalogues. 7'sp).

Vendramin G.G., Fady B., Gonzalez-Martinez S.C., Sheng Hu F., Scotti 1.,
Sebastiani F., Soto A. & Petit R.]J., 2008 — Genetically depauperate but wide-
spread : the case of an emblematic mediterranean pine. Evolution, 62(3): 680-688.
https://doi.org/10.1111/].1558-56.46.2007.00204. X

Viruel J., Le Galliot N., Pironon S., Nieto Feliner G., Suc J.-P., Lakhal-Mirleau
F, Juin M., Selva M., Bou Dagher Kharrat M., Ouahmane L., La Malfa S,
Diadema K., Sanguin H., Médail F. & Baumel A., 2019 — A strong east-west
Mediterranean divergence supports a new phylogeographic history of the carob
tree (Ceratonia siliqua, Leguminosae) and multiple domestications from native pop-
ulations. Journal of Biogeography, 47: 460-471. hitps.//doi.org/10.1111/7b1.13726

Wazen N. Garavaglia V., Picard N., Besacier C. & Fady B., 2020 — Distribution
maps of twenty-four Mediterranean and European ecologically and economically
important forest tree species compiled from historical data collections. Annals of
Silvicultural Research, 44 (2): 95-101. http.//dx.doi.org/10.12899/asr-1933

CBN Alpin. Export complet du catalogue. Mai 2023. Fichier Excel. (Statut d’indi-
génat départemental : o1, 04, 05, 26, 38, 73, 74)-

CBN Bailleul. Référentiel digital v3.2b. Fichier Excel. (Statut d’indigénat départe-
mental: 02, 27, 59, 60, 62, 76 et 80).

CBN Bassin parisien. Catalogue de la flore Vasculaire d’Ile-de-France (rareté, pro-
tections, menaces et statuts). Version compléte 2a / avril 2014.

CBN Bassin parisien. Notice pour le choix d’arbres et d’arbustes pour la végétalisa-
tion écologique et paysagere en Centre-Val de Loire. Version corrigée de mai 2016.

CBN Bassin parisien. Catalogue de la flore vasculaire d’Ile-de-France. Version 2020.
Fichier Excel.

CBN Bassin parisien. Catalogue départemental de Bourgogne. Version mars 2024.
Fichier Excel. (Statut d’indigénat départemental: 21, 58, 71, 89).

CBN Bassin parisien. Catalogue départemental de Champagne-Ardenne. Version
mars 2024. Fichier Excel. (Statut d’indigénat départemental : 08, 10, 51, 52).

CBN Bassin parisien. Catalogue départemental du Centre-Val de Loire. Version
février 2024. Fichier Excel. (Statut d’indigénat départemental: 18, 28, 36, 37, 41, 45).

CBN Bassin parisien. Catalogue départemental d’Tle-de-France. Version février 2024.
Fichier Excel. (Statut d’indigénat départemental: 75, 77,78, 91, 93, 94, 95).

16



CBN Brest. Annexe A: catalogue des plantes vasculaires de Loire-Atlantique. In:
Liste «rouge » départementale des plantes vasculaires rares et/ou en régression en
Loire-Atlantique. Mars 2019. (Statut d’indigénat régional).

CBN Corse. Export complet du catalogue. Février 2023. Fichier Excel. (Statut d’in-
digénat départemental: 2A, 2B).

CBN Franche Comté. Statut des trachéophytes en Franche Comté. Fichier Excel.
(Statut d’indigénat départemental: 25, 39, 70, 90).

CBN Massif central. Arbres, arbustes et arbrisseaux du territoire d’agrément. Fichier
Excel. (Statut d’indigénat ancienne région: Auvergne, Limousin, Rhone-Alpes).

CBN Méditerranéen. Export complet du catalogue. Janvier 2023. Fichier Excel.
(Statut d’indigénat départemental: 06, 13, 83, 84, 11, 30, 34, 48, 66).

CBN Pyrénées et Midi-Pyrénées. Catalogue départemental de la flore vasculaire sur
le territoire d’agrément du CBNPMP. Version janvier 2023. Fichier Excel. (Statut
d’indigénat a échelle du territoire d’agrément).

17



J. Bot. Soc. Bot. France 124, 018—-033 (2026)

Les «cellules initiales »,
composantes essentielles

des meristemes racinaires des plantes

par Jean VALLADE

RESUME.

Résidence «Les Jardins Voltaire », 12 rue Colomban, 21000 Dijon
Mail: jeanvallade39@gmail.com

Chez les plantes vasculaires I'ébauche de la racine primaire se met en place au cours
de l'embryogenése. Les modalités de formation du méristéme radiculaire varient en
fonction des groupes taxonomiques considérés, mais toutes mettent en jeu une ou
plusieurs cellules particulieres appelées « cellules initiales» dont la position, le role et
lactivité, font l'objet de discussions depuis plus de cent-cinquante ans. La distinction
de deux modeles principaux de méristémes radiculaires fait aujourd’hui consensus:
I'un pourvu d’une ce/lule initiale tétraédrique a Torigine de tous les tissus racinaires
(chez certaines Ptéridophytes) et 'autre présentant plusieurs cellules initiales 3 fonc-
tionnement polarisé et itératif, situées autour d'un centre quiescent (chez la plupart des
Angiospermes et Gymnospermes). Létude de l'embryogenése du Pétunia, que nous
avons qualifié d'espéce leptembryée, nous a permis d'établir un Zignage cellulaire précis
de la formation et de la croissance de la radicule puis de la jeune racine primaire qui
met en évidence l'existence de cinq types cellulaires remarquables dont trois types
d’initiales a l'origine de la stele, du cortex et de la columelle auxquelles s’ajoutent les
cellules de la base du protoderme, toutes au contact d’'un centre quiescent constitué de
quatre cellules mitotiquement inactives. Lexamen de I'activité mitotique programmée
et réitérée des initiales de Iécorce et de la columelle montre que ces cellules jouent un
role «moteur» lors de la croissance de la radicule tandis que les cellules a la base du
protoderme, responsables de la formation de la partie périphérique de la coiffe et de
Iépiderme, sont dépourvues d’'un programme autonome et ne sont actives que grace
a leur contact avec les précédentes (notion d’épigenése structurale). Sur ces bases, un
schéma interprétatif de la cinétique des territoires constitutifs de 'apex racinaire est
proposé et devrait pouvoir s'appliquer a d’autres espéces, notamment a la racine pri-
maire d’Arabidopsis. La prise en considération dembryons appartenant a des espéces
leptembryées de Monocotylédones (Cyperus, Luzula) montre la présence d'une zone
radiculaire primordiale pourvue d’initiales présentant une disposition proche de celle
reconnue chez les Dicotylédones a la diftérence prés que les cellules de la base du
protoderme ne sont pas au contact du centre quiescent. Cette discrete différence
est a Jorigine de lexistence de deux plans d’'organisation du méristeéme, 'un propre
aux Dicotylédones responsable de la structure dite c/imacorhize, 'autre caractérise les
Monocotylédones dont les racines présentent une structure Ziorhize. Ces deux plans
dorganisation ont été reconnus comme des caractéres dérivés propres séparant les deux
groupes monophylétiques Monocotylédones et Eudicotylédones.
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ABSTRACT.

MOTS-CLES.

KEY-WORDS.

In vascular plants, the primary root primordium develops during embryogenesis. The
formation of the root meristem varies depending on the taxonomic group in question,
but all involve one or more specific cells called “initial cells” whose position, role, and
activity have been the subject of debate for over 150 years. There is now consensus on
the distinction between two main models of root meristems: one with a tetrahedral
initial cell at the origin of all root tissues (in certain pteridophytes) and the other with
several initial cells with polarized and iterative functioning, located around a guiescent
center (in most angiosperms and gymnosperms). The study of the embryogenesis of
Petunia, which we have classified as a leptembryonic species, has enabled us to establish
a precise cell lineage for the formation and growth of the radicle and then the young
primary root, highlighting the existence of five remarkable cell types, including three
types of initial cells that give rise to the stele, cortex, and columella, as well as the
cells at the base of the protoderm, all in contact with a quiescent center consisting of
four mitotically inactive cells. Examination of the programmed and repeated mitotic
activity of the cortex and columella initial cells shows that these cells play a “driving”
role in radicle growth, while the cells at the base of the protoderm, responsible for
the formation of the peripheral part of the cap and epidermis, lack an autonomous
program and are only active through their contact with the former (concept of s¢7uc-
tural epigenesis). On this basis, an interpretative model of the kinetics of the territo-
ries constituting the root apex is proposed and should be applicable to other species,
notably the primary root of Arabidopsis. The consideration of embryos belonging to
leptembryonic species of monocotyledons (Cyperus, Luzula) shows the presence of a
primordial root zone with initials arranged in a manner similar to that recognized in
dicotyledons, with the difference that the cells at the base of the protoderm are not
in contact with the quiescent center. This subtle difference is the reason for the exis-
tence of two meristem organization plans, one specific to dicotyledons, responsible
tor the structure known as c/imacorhiza, and the other characteristic of monocotyle-
dons, whose roots have a /iorhiza structure. These two organizational plans have been
recognized as derived characteristics specific separating the two monophyletic groups,
monocotyledons and eudicotyledons.

Embryogénie, épigenese structurale, leptembryé, pachyembryé, climacorhize, liorhize,
Petunia.

Embryogeny, structural epigenesis, leptembryate, pachyembryate, climacorhiza, lio-
rhiza, Petunia.

Chez les plantes pourvues de racines (les rhizophytes)
qui englobent les fougeres s.Z, les gymnospermes et les
angiospermes, le méristéme racinaire se met en place
au cours de lembryogenese. Létude de cette premiere
étape du développement de la plante s’avere donc pri-
mordiale pour la compréhension de lorganisation et
du fonctionnement de la future racine. Parmi les pro-
blemes en discussion depuis plus de cent-cinquante
ans figure celui de lexistence de cellules particulieres a
lorigine des différents territoires cellulaires assurant la
croissance de la racine et qui ont regu trés tot le nom
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d’initiales. L'identification de telles initiales a fait 'objet
de plusieurs approches différentes. Jusque dans le der-
nier tiers du xx€¢ siécle les embryogénistes ont privilé-
gié laspect topographique pour situer la présence de
ces initiales supposées mais se sont peu préoccupés de
lactivité mitotique réelle de ces cellules dans leur parti-
cipation a la construction de lembryon, portant surtout
leur attention sur l'intérét systématique des différents
modeles décrits sur les bases de l'embryogénie classique.
Par ailleurs les morphologistes intéressés par la crois-
sance des racines ont longtemps négligé de prendre en



considération le développement embryonnaire, focali-
sant leurs études, jusqu’au début des années 1960, sur
les seules extrémités des racines en cours de croissance.
Ces deux approches opposées ont été a lorigine d’in-
terprétations contradictoires quant a l'organisation des
méristémes racinaires, certains auteurs allant jusqu’a
nier l'existence de véritables initiales; d'ou la proposi-
tion, en guise d’introduction, d’un bref historique sur
le concept d’initiale visant a clarifier la signification de
ce terme et a évaluer sa pertinence.

K. W. Von Nigeli (1817-1891)! et H. Leitgeb (1835-1888)
consacrent, en 1868, un mémoire a la description ana-
tomique des cryptogames vasculaires (les fougéres au
sens large) et sont les premiers a noter la présence, au
sommet des axes caulinaires et racinaires de ces plantes,
d’une cellule terminale unique de forme pyramidale a
base courbe soupgonnée de jouer un role particulier
dans la croissance de ces organes caulinaire et raci-
naire. Ils pensérent que ce type d'organisation pouvait
étre généralisable a l'ensemble des rhizophytes. Mais a
la méme époque, Johannes von Hanstein (1822-1880)?
affirme que le sommet végétatif de ces axes chez les
phanérogames ne présente jamais une telle cellule ter-
minale unique. En 1870, par Iétude du développement
de I'embryon, cet auteur est amené a proposer, faute de
cellule unique, lexistence de zrois feuillets histogénes qu’il
nomme dermatogene, peribleme et plérome respective-
ment a lorigine de Iépiderme, du cortex et du cylindre
central pour ce qui concerne lextrémité de la racine
en particulier. Ces trois feuillets représentent la ver-
sion «végétale» des «feuillets embryonnaires» décrits
quelques années plus tot, a propos de lembryogenése
animale et mis en place au moment de la gastrulation?.
Dans sa description des méristemes racinaires des
phanérogames, Ph.Van Tieghem (1839-1914) admet en
1891 lexistence des trois feuillets histogénes d’Hanstein

lesquels sont engendrés par l'activité de trois sortes de
cellules superposées, spécialisées, nommées initiales, les
supérieures produisant le cylindre central (plérome), les
moyennes sont a lorigine de I‘écorce (péribleme) et les
inférieures de I‘épiderme (dermatogéne). Van Thieghem
précise qu'il n’y a souvent qu'une initiale pour chaque
région et le groupe des cellules-meres se réduit alors a trois
cellules superposées. Mais fréquemment aussi, il y en a deux,
cote a cote, dans la section longitudinale axile, cest-a-dire
quatre en réalité, équivalentes et se recloisonnant ensemble
comme une cellule unique; le groupe des cellules meres se
compose alors de trois tétrades superposées.

A propos du comportement de ces «initiales» Ph.
Van Thieghem précise que chaque cellule-meére se par-
tage par une cloison en deux parties inégales. L'une des deux
cellules—filles conserve la forme et la position relative de la
cellule-mere, s'accroit de maniére a en reprendre bientit sa
dimension, puis elle se cloisonne de nouveau, et ainsi de
suite, les divisions se succédant et se répétant suivant une loi
réguliere. Les choses semblent donc se passer comme si la cel-
lule-mére demeurait inaltérée, et cest aussi ce guon suppose
dans le langage courant, bien que la cellule-mere actuelle ne
soit, a parler rigoureusement, que la cellulefille de la cel-
lule-meére précédente.

Ainsi, dans son fameux Traité de botanique géné-
rale publié en 1891, Van Tieghem propose une défini-
tion précise de la notion d’«initiales », en insistant a
juste titre sur le caractére permanent de ces cellules
et leur capacité a se diviser de facon itérative. Clest
la définition que nous retiendrons qui nous amene a
écarter les termes de «cellules fondatrices» ou de «cel-
lules souches» utilisés actuellement par de nombreux
auteurs enclins a retrouver chez les plantes des pro-
cessus décrits dans le monde animal. Ces termes, en
effet, ont une signification trop générale pour ce qui
concerne les ce/lules fondatrices, ou franchement ina-
daptée pour les cellules souches. 1ls ne traduisent en rien
les particularités des «initiales» dont la pérennité et
'activité mitotique itérative constituent les caracté-
ristiques principales de ces cellules singulieres sans
équivalent dans le monde animal, mais fréquemment

1 Karl Wilhelm von NAGEL1 (1817-1891) botaniste suisse est né et mort 2 Munich; il étudie la botanique
aupres de A.-P. de CanpoLLE a Geneéve. Il soutient sa these en 1840, revient a I'université de Zurich
et obtient la chaire de botanique de I'université de Fribourg en 1857.11 découvre les anthéridies et les
anthérozoides chez les fougeres. Il introduit le concept de méristéme.

2

Johannes von HANSTEIN est né en 1822 a Potsdam et mort 2 Bonn en 1880. Titulaire d’'un doctorat

en 1848, il devient professeur de botanique en 1855 a l'université de Berlin, puis professeur 4 Bonn ou

il dirige le Jardin botanique et 'Institut de botanique.

Chez les mammiféres par exemple, trois feuillets se mettent en place: 1) l'endoderme qui produit le

tube digestif et ses glandes annexes (pancréas), 2) le mésoderme qui produit les muscles, le squelette,
les vaisseaux sanguins, 3) lectoderme 2 lorigine de épiderme et du systéme nerveux.
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rencontrées dans le domaine végétal (algues, bryo-
phytes, ptéridophytes et phanérogames).

Mais l'existence de telles « initiales» a été contestée par
de nombreux auteurs. Dans leur Traité de cytologie
publié en 1933, Guilliermond, Mangenot et Plantefol
écrivent : « On tend a consideérer les notions exposées dans
la plupart des anciens ouvrages classiques comme surtout
théoriques; les cellules initiales des tiges ou des racines de
pbanérogames ne se disfinguent, en eﬁ%f, par aucun carac-
tere précis des autres cellules embryonnaires du méristeme
et celui~ci parait constituer, a extrémité méme de [organe,
un ensemble uniforme; la distinction : dermatogéne, péri-
bleme et plérome, ne devient guére possible qu’[l un niveau
quelque peu inférieur, quand les cellules ont déja subi un
début de différenciation.

Lavis formulé par L. Plantefol (1891-1983)* en 1962
est encore plus péremptoire lorsqu’il indique gu'a part
Hanstein et les esprits de bonne volonté, personne ne voit
les initiales autrement qu'avec les yeux de la logique. On ne
regarde pas I'apex. On remonte sur la coupe axiale des tissus
formés vers l'apex, a la recherche des initiales.

Pour sen tenir aux racines, R. Buvat (1914-2001) et
H. Geneves constatent en 1951 chez A/lium cepa, une
absence de mitoses dans les cellules de la région apicale axiale
et concluent a /’inexistence d’initiales apicales i role histo-
géne appreéciable. .. ; ils observent qu'a la place se trouvent
des cellules douées d’une certaine permanence, ne se divisant
pratiguement pas. Cette conclusion est réaffirmée a pro-
pos du Triticum vulgare par Buvat et Liard (1953). Ces
observations sont alors généralisées et annoncent l'affir-
mation de lexistence d’un centre quiescent (cq) concept
largement développé par Clowes® (1921-2016) et son

école a partir du début des années 1960 (Clowes, 1961,
2000). La présence supposée des initiales laisse donc la
place a lexistence d’'un centre quiescent. Une tentative
pour surmonter cette apparente contradiction est for-
mulée par Clowes (1961) qui indique que la présence
d’un centre quiescent dans les racines en croissance
ne contredit pas le fait que les initiales topographiques
auraient pu étre fonctionnelles pendant lembryogénie
et cessé d’assurer cette fonction ultérieurement pour
constituer le centre quiescent. L'idée d’une présence,
méme temporaire, d’initiales nest donc pas totalement
abandonnée et la nécessité de prendre en compte les
données embryogéniques est avancée renouant ainsi
avec la démarche originelle de Hanstein en 1870.

René Souéges (1876-1967) consacra sa vie a [étude de
l'embryogénie végétale. Eleve de Léon Guignard, il
sera 'auteur de pres de trois cents Notes et Mémoires
et est considéré par la communauté scientifique comme
un maitre incontesté de sa discipline. Malgré un par-
cours professionnel peu banal®, il animera, entouré par
plusieurs disciples, «I'école frangaise d'embryogénie »
pendant les 56 ans de son activité scientifique.
Soueges et ses collaborateurs consacreront lessentiel
de leurs travaux a la description la plus fidéle possible
de la succession des cloisonnements (segmentation) qui
caractérise lembryogénie des Angiospermes a partir de
la premiére division du zygote. Souéges précise, dans
un fascicule dembryologie et de morphologie végé-
tales publié en 1936.: fout blastomére a son histoire; il
sagit d écrire cette histoire le plus rigoureusement possible
et dans les plus grands details, si l'on veut acquérir une
connaissance parfaite de tous les processus embryogéniques.

4 Lucien PLaNTEFOL (1891-1983) est né a Falaise (14) et décédé a Paris. Il passe sa jeunesse a

Montbéliard ou il effectue ses études secondaires puis est admis 2 TENS en 1912 dans la section
littéraire obtenant une licence de philosophie en 1913, puis se tourne vers les sciences naturelles et la
biologie végétale en particulier. Il obtient 'agrégation en 1920, devient assistant au College de France
en 1937, professeur titulaire en 1942, élu a ’Académie des sciences en 1957, il occupera la chaire de
botanique 4 la Sorbonne en 1961.

FA.L.Crowes (1921-2016) développe pendant soixante ans le concept de centre quiescent, territoire
mitotiquement sub-inactif dans les méristémes racinaires des Gymnospermes et des Angiospermes
dans son laboratoire de botanique de 'université d’Oxford en Angleterre.

René SoueGEs débuta sa carriere scientifique comme préparateur des travaux pratiques de micrographie
a I'Ecole supérieure de Pharmacie. Cest 12 qu’il rédige une thése sur les téguments séminaux des
Solanacées, theése qu’il soutient en 1907. Il est alors nommé chef de travaux, poste qu’il occupera
pendant 30 ans, jusqu’a sa retraite. Puis ce «jeune retraité» de 64 ans regoit le titre de maitre de
conférences honoraire et est élu 2 I’Académie des sciences (section botanique) le 29 novembre 1943,
3 ans aprés sa mise a la retraite! Il publiera prés de 300 Notes et Mémoires dont 197 Notes dans les
Comptes Rendus de ’Académie des Sciences entre 1907 et 1963.
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Cette démarche, a vocation essentiellement systéma-
tique, le conduit a formuler en 1937, les lois de l'embryo-
génie (lois des origines, des nombres, des dispositions,
des destinées des blastomeres) et a établir un syszéme
embryogénique qu'il considére comme une construc-
tion artificielle destinée a comparer les différents types
de segmentation. Cette classification, complexe, intro-
duit les notions de périodes et de mégarchétypes (6 par
période) et inspirera élaboration d’autres classifica-
tions, par exemple celle de Johansen 1950, qui aura
I'avantage d’étre plus simple et qui sera elle-méme
reprise par Maheshwari (1950).

On soulignera que ces travaux, souvent d’une grande
précision descriptive, offrent un matériau abondant
mis a la disposition de 'ensemble des embryologistes.
Lutilisation de ces données descriptives est facilitée
en particulier grice a une «nomenclature» basée sur
un ensemble de lettres affectées aux différents blasto-
meéres produits lors des quatre premiéres générations
cellulaires (par exemple ca et cb pour respectivement
cellule apicale et cellule basale, pour les deux pre-
mieres cellules embryonnaires, 1, I, m et ci, pour les
quatre premiers blastomeres formés par exemple chez
le Pétunia etc.). Cette « nomenclature », fournira un
langage quasi universel qui a largement été adopté par
les embryologistes en dehors de école de Soueges ce
qui a facilité les échanges entre les différentes «écoles »
d’embryologistes. Parmi ces «abréviations» utilisées,
'une est particuliérement remarquable et est devenue
emblématique: Il s’agit des fameuses iec, (pour «ini-
tiales de ['¢corce»), constituées, chez la Capselle-bourse-
a-pasteur, comme chez ’Arabette des dames ou le
Pétunia, de quatre cellules en position circumaxiale
a l'extrémité du corps radiculaire et pour lesquelles il
sera montré ultérieurement quelles correspondent trés
exactement au centre quiescent, mitotiquement inactif,
de la radicule embryonnaire. On conviendra que cette
absence de divisions cellulaires a ce niveau nest guére
compatible avec la notion d’initiales!

Cette situation contradictoire résulte de la non
prise en compte par les embryogénistes classiques de
la réalité morphogénétique ce qui les a conduits a une
interprétation erronée de la fonction de ces cellules
considérées, a tort, comme des «initiales de l'écorce ». Ils
se sont laissé «abuser» par la situation en effet particu-
liere occupée par ces cellules e position d’initiales, sans
vérifier leur réelle activité mitotique, sexposant ainsi a
la réfutation de leur role supposé en tant qu'initiales ce
qui n'a pas manqué de se réaliser comme nous 'avons
indiqué ci-dessus.

Les premiéres réactions des embryogénistes clas-
siques sur ces points controversés ont été tardives et
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limitées. Un premier tournant est amorcé par la publi-
cation de Mestre et Guignard en 1967 (deux «disciples »
de Soueges) sur l'embryon du Cerastium pumilum. Ils
indiquent le «silence mitotique » de ces supposées ini-
tiales et reconnaissent l'existence d’un centre quiescent
qui ne participe en rien a [édification de I'axe hypocotyle,
tout en reconnaissant a cette portion embryonnaire
un réle d’'une importance fondamentale en ce qui concerne
la réalisation des stades ultérieurs de l'embryogenése. Ces
auteurs restent aussi fidéles au concept des trois his-
togénes d’'Hanstein (plérome, péribléme et dermato-
géne) dont ils délimitent les territoires embryonnaires
qui leur donnent naissance.

Cette nouvelle approche effectuée par la nouvelle
génération d'embryogénistes fait suite aux travaux de
Rondet (de lécole de Plantefol et A. Nougarede) qui
a remis en cause, par ses études cytologiques et cyto-
chimiques, d’abord sur les embryons de Lens culinaris
(1957 et 1958) puis de Myosurus minimus (1961 et 1965), 1a
présence d’initiales fonctionnelles dans la mise en place
du méristéme radiculaire chez ces especes. Cette inter-
prétation confortait la conception «plantefolienne »
d’une absence totale d’initiales dans les méristémes
racinaires. Mais la réalité devait s’avérer plus nuancée.
Notre propre contribution a ce débat sest, en premier
lieu, appuyée sur I'étude de l'embryogenese du Pétunia
dont nous résumons ci-dessous les premiers résultats.

Le choix du Pétunia, plutét que la capselle ou l'ara-
bette des dames, est a2 mettre en relation avec notre
collaboration avec le laboratoire de mutagenese de
I'INRA-Dijon dont le directeur, P. Dommergues et
son équipe, avaient, dans les années 1966-1967, choisi
le Pétunia comme plante modele dans le domaine
de la génétique des plantes a fleurs. Or, T'utilisation
des techniques de mutagenése expérimentale néces-
sitait une bonne connaissance de la chronologie des
évenements concernant la fécondation et le développe-
ment post-zygotigue, autrement dit une étude précise
de lembryogenese de cette plante. Nous avons entre-
pris cette étude et publié une premiére Note en 1970
s'appuyant a la fois sur la description précise des plans
de segmentation (conformément aux régles de l'em-
bryogénie classique) et sur les caractéristiques cytolo-
giques et cytochimiques des cellules embryonnaires. Du
point de vue embryogénique, la mise en place du futur
méristéme radiculaire du Pétunia concerne Iétage «I'»
(second blastomeére du proembryon filamenteux) qui



se scinde horizontalement en deux sous-étages (I'r et
I'2),1’> donnant naissance a 3 types cellulaires (Fig1): a
a lorigine de la partie centrale du futur hypocotyle,b a
sa partie corticale tandis que les cellules ¢ restent indi-
vises durant toute lembryogenése constituant le censre
quiescent originel de la future radicule. Létage d (sépa-
rant le globule proembryonnaire du suspenseur) est a
lorigine de la columelle (partie centrale de la future

g p
coiffe) tandis que les cellules basales du protoderme, pr
participent a la formation de la zone latérale (périphé-
rique) de la coifte et a Iépiderme.

Nous avons, par la suite, suivi pas a pas (Vallade,

P P P
1972) l'activité mitotique des cellules bx et b2 et constaté
que leur base reste au contact du centre quiescent et
que, par croissance distale, elles sont responsables de
I'allongement des files cellulaires corticales au cours de
g
Iembryogenese jouant ainsi le role d’initiales au sens
défini par Van Tieghem. Il en est de méme pour les
P g P
cellules d créatrice de la partie centrale de la coiffe
(columelle). Les cellules de la base du protoderme pr a
lorigine de la partie latérale (enveloppante) de la coiffe
ont, quant a elles, un comportement trés particulier
en tant qu’initiales. Nous avons, en effet, été amené a
considérer quelles ne doivent leur activité mitotique
que grice a leur contigiité avec les initiales corticales
(et leurs dérivées) et avec les initiales de la partie cen-
trale de la coiffe (et ses dérivées), tout en maintenant
leur contact avec le cq. Ce comportement particulier de
ces initiales protodermiques pr releve d’un processus que
nous qualifierons ultérieurement d’épigenése structurale
(Vallade, 2024). Ces cellules conservent leurs qualités
d’initiales puisquelles sont a l'origine de toute la par-
tie latérale (périphérique) de la coiffe et manifestent
leur permanence du fait de leur contiglité persis-
P g P

tante avec le cq. Cependant, leur activité mitotique ne
résulte pas de lexpression d'un programme génétique
autonome comme cest le cas pour les autres initiales
(a,b et d), mais résulte d’une so/licitation des cellules
voisines contigles. Cette interprétation de la présence
d’initiales non euactives, est 3 mettre en relation avec la
faible capacité histogéne du protoderme dont l'activité
se limite généralement a l'accroissement de sa surface
enveloppante par le seul jeu de mitoses anticlines.

Grice a cette description précise de I'histogenése de
la radicule chez le Pétunia, nous étions alors en mesure
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Figure 1. Embryons de Pefunia hybrida; (1) coupe axiale d'un
proembryon 2 la fin du stade globulaire; 4 gauche blastomeéres al
et a2 a lorigine de la stéle de la radicule; b1 et b2: blastoméres a
Torigine du cortex radiculaire; c: centre quiescent; d: blastomeére

a lorigine de la partie centrale de la coiffe (columelle); pr: initiale
du protoderme. (2) 4 droite, coupe transversale du proembryon
globulaire passant au niveau des quatre cellules du centre quiescent
(c) entouré par le protoderme (pr). (extrait de la Note du C.R.Acad.
Sci., Paris, 174,1027-1030, 1972).

d’affirmer que le péle primordial radiculaire de l'em-
bryon est constitué par quatre types d’initiales (a, b, d
et pr) toutes au contact du centre quiescent (cq) lequel
est formé de quatre cellules mitotiquement inactives
(figure 1). Cette interprétation nous a permis de ne
plus faire référence au concept d’Aistogénes formulé par
Hanstein, devenu selon nous totalement obsoléte, le
probléme a résoudre se situant au niveau de l'activité de
ces cing types cellulaires et de leurs interactions.

Ces données morphogénétiques ont été complétées
par une étude cytologique (microscopie électronique et
cytochimique) du processus de dédifférenciation cellu-
laire lors de la proembryogenése (Vallade, 1980), et par
I'évaluation des niveaux de DNA des noyaux zygotiques
et proembryonnaires chez le Pétunia par la technique
cytophotométrique permettant d'évaluer indirectement,
mais avec une bonne précision, la durée des phases du
cycle cellulaire pour les diftérents blastomeres consti-
tuant lembryon (Vallade & Cornu, 1973; Vallade et col.,
1978 ; Vallade, 1980), toutes données qui apportent des
précisions indispensables pour une bonne compréhen-
sion de la construction de l'embryon.

Par ailleurs, estimant que la comparaison de plu-
sieurs modalités de mise en place du méristeme raci-
naire était favorable 2 une meilleure connaissance de
son fonctionnement, nous avons pensé utile d’élar-
gir notre champ d’étude a plusieurs especes choisies
parmi les Ptéridophytes et les Angiospermes (Vallade
et al., 1983).



Classiquement, on distingue deux types principaux de
méristémes :

I’ les méristémes racinaires dont la croissance est
assurée par la présence d’'une cellule particuliere, de
forme tétraédrique, qui se recloisonne par la forma-
tion de cloisons paralleles a ses quatre faces et est a
lorigine de tous les territoires qui constituent la racine
(zone centrale, cortex, épiderme, coiffe) ; ce modele est
dépourvu de centre quiescent. Cette structure est carac-
téristique de nombreuses Ptéridophytes.

2° les méristemes racinaires pluricellulaires qui pré-
sentent, a 'image de ce que on a mis en évidence chez
le Pétunia, plusieurs types cellulaires mitotiquement
actifs répartis autour d’un centre quiescent dépourvu ou
a faible taux de mitoses. Cette organisation se retrouve
chez les Gymnospermes et les Angiospermes.

Autrement dit, on soulignera avec intérét que l'or-
ganisation de I'apex racinaire ne comporte qu'une seu/e
alternative: cellule unique a l'origine de toutes les com-
posantes de la racine en I'absence d’'un centre quiescent
(certaines Ptéridophytes) ou participation de plusieurs
cellules nécessairement associées a la présence d’'un
centre quiescent (la plupart des Gymnospermes et
Angiospermes).

La présence d'une ce/lule initiale particuliere de forme
tétraédrique, observée autrefois par Nigeli, a été retrou-
vée dans lextrémité racinaire chez de nombreuses
Ptéridophytes. Le role de cette cellule initiale est classi-
quement et logiquement considérée a l'origine de cette
croissance racinaire. Mais cette fonction a été remise
en cause par plusieurs auteurs, notamment d’Amato et
Avanzi (1965), Sossountzov, (1969). Cette surprenante
affirmation nous a incités a effectuer une étude pré-
cise de l'ontogenese des racines en cours de croissance
de la fougere aquatique Marsilea (Vallade et Bugnon,
1979) qui nous a permis de rétablir, au moins chez cette
espéce, l'exactitude de I'interprétation classique attri-
buant a cette cellule particuliere son véritable role d’ini-
tiale qui reste active de facon permanente lors de la
croissance racinaire. Cette conclusion a été confortée
ultérieurement (Vallade et Alabouvette, 1985) par Tob-
servation de ccenocytes provasculaires linéaires a 2, 4, 8,
16 et 32 noyaux présents dans la partie axiale de la racine
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du Marsilea. Leur utilisation comme «marqueurs de la
croissance » lors de leur formation et de leur évolution
au cours de la croissance des racines ne laisse la place
qu’a une seule interprétation, celle d’une activité «per-
manente » de la cellule initiale.

Une étude sur l'origine, lorganisation et Iévolution du
méristeme radiculaire dans l'embryon et la plantule
d’une Monocotylédone (Cyperus fuscus) a été réalisée
en collaboration avec Juguet (1979). Les apex radicu-
laires de deux autres Monocotylédones Zea mays et
Hordeum vulgare ont été analysés ainsi que ceux de deux
Dicotylédones, Lens culinaris et Helianthus annuus et
une Gymnosperme, Pseudotsuga douglasii (Vallade ez
al. 1983). Ces différents modéles nous ont permis de
conclure a lexistence chez toutes ces espeéces, d’un centre
quiescent autour duquel se situent des initiales dont I'ac-
tivité prolifératrice est a lorigine du corps racinaire coté
proximal et de la partie centrale de la coiffe, c6té distal.
Ces deux activités initiatrices sont spatialement sépa-
rées par la présence du cq ce qui parait étre une situa-
tion favorable leur permettant de fonctionner dans une
relative indépendance. On peut alors suggérer que le
cq représente une zone de stabilité et pourrait avoir
comme premiére fonction de jouer le role de «zone tam-
pon» propice a une activité autonome des deux « zer-
ritoires initiateurs» producteurs de cellules dans deux
directions opposées («vers le haut» et «vers le bas»).
Ces données ont permis d’établir de premiers schémas
interprétatifs (figure 2) correspondant aux différentes
especes étudiées (Vallade ez al., 1983).

Nous avons en particulier confirmé l'existence des
deux modeles principaux chez les Angiospermes, I'un
caractéristique des Monocotylédones (structure lio-
rhize) et 'autre caractéristique des Dicotylédones
(structure climacorhize) décrits par Ph. Van Tieghem
(1891). Nous avons par ailleurs établi un modeéle propre
aux Gymnospermes dont les initiales ne paraissent
intéresser que le futur cylindre central, I'ensemble
cortex-coiftfe en étant dépourvues, constatation en
accord avec les observations antérieures de Buchholz
et Old (1933).

L’apport majeur de cette publication de 1983
(Vallade ez al.) est la production d’'un premier schéma



Figure 2. Schémas interprétatifs de la croissance
racinaire chez six espéces de rhizophytes.
[Planche extraite de la publication

de Vallade ez al, 1983].
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Figure 3. Patterns of growth in the root apex of Petunia hybrida.
The numbers indicate the sequence of formation of cells via
transverse divisions (proliferative divisions) in columella of the
rootcap and in the cortex, where cells of common ancestry occur
in packets. The arrows indicate the growth of the lateral rootcap-
epidermis complex. Details: c¢q: quiescent center; i: initial.

(From Vallade e al., 1983). [Reproduction de la figure 6.25, p. 162
dans Esau’s PLANT ANaToMYy, 2006.]
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interprétatif des modalités de la croissance de la racine
du Pétunia, schéma qui a été repris et figuré dans
lédition 2006 du Esau’s PLant ANaTomy (p. 162),
ouvrage de référence des botanistes depuis plusieurs
décennies (figure 3).

Cette publication dans un manuel de renommée
internationale a constitué une reconnaissance d’autant
plus appréciée quelle faisait suite & un refus de publi-
cation dans deux revues francaises’. Elle nous a encou-
ragé a poursuivre notre réflexion sur les méristemes
racinaires, notamment par deux publications dans le
Journal de Botanigue (Charbonnier et Vallade, 2011 puis
Vallade, 2024).

Du pdle radiculaire primordial
a la racine chez Petunia hybrida

Nous avons en effet repris et détaillé ce premier
schéma interprétatif de la formation et de la croissance
de la racine de Pétunia en soulignant le réle moteur
des initiales en particulier celles a l'origine de la partie
corticale et celles responsables de la partie centrale de
la coiffe du fait de leur activité polarisée et itérative.
Ces données ont été publiées dans l'article réalisé en
collaboration avec M. Charbonnier dans le Journal de
Botanique, Soc. Bot. France, 54, 3-26, 2011, sous le titre
«De l'embryon & la racine des Angiospermes : approche
ontophylogénétique». Nous souhaitons, dans le cadre
du présent texte, compléter la légende associée a ce
schéma, insuffisamment détaillée, par une description
compléte des premiéres étapes qui conduisent a la for-
mation de la racine fonctionnelle 4 partir de la mise en
place du péle radiculaire dans I'embryon.

Figure 4. Du pole radiculaire primordial 4 la racine chez Petunia hybrida.
[Extrait de I'article: Charbonnier et Vallade, 2011, Fig. 10]. La légende est détaillée dans le texte.

7 Le texte de cette publication (Vallade ez a/., 1983), 4 Iétat de projet, a d’abord été proposé a deux Revues
francaises en 1982 : «Annales des Sciences naturelles, Botanique et Biologie végétale» puis « Revue générale
de Botanique», mais a subi un refus catégorique et sans appel de la part des comités de rédaction de ces deux
périodiques, refus justifié pour des raisons de forme (pre’senz‘ation non conforme aux critéres des Revues) mais
principalement pour un probleme de fond : «le fait de replacer les initiales de part et d’autre du centre quiescent
parait dﬁci[ement admissibles pour les spécialistes» précisera notamment Michel Abadie, secrétaire de rédaction
des Annales, dans sa lettre de refm du 25 octobre 1982. Les auteurs dijonnais, convaincus de 'intérét de ce
schéma interprétatif pour une meilleure compréhension du processus de croissance des racines, décidérent donc
de publier in extenso le texte par deux fois refusé, dans le Bulletin scientifique de Bourgogne, modeste Revue
scientifique régionale de ['époque. Peu de temps apres cet épisode (de minuscule importance), les deux Revues
frangaises disparaitront, mais notre schéma interprétatif de la croissance racinaire du Pétunia subsistera et
aura méme I’honneur d étre reproduit dans un livre de référence internationale, le « ESAU’S PLANT ANATOMY »
(Wi iley~interscience , edit. 2006) rédigé par R.F Evert et S.E. Eichhorn, ces deux auteurs acceptant sans
restriction ['existence dinitiales situées autour d’un centre quiescent. Cette interprétation en termes d’initiales
situées a la périphérie d’un centre quiescent a d ailleurs été largement confirmée chez Arabidopsis, notamment
dans les articles publiés par Dolan et al. en 1993, Capron et al. en 2009 et De Smet et al. en 2010 ( of les

références bibliographiques de notre article).
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Les cinq schémas présentés sur la figure 4 (extraits de
la publication Charbonnier et Vallade, 2011, Fig. 10)
ont été réalisés a partir de coupes longitudinales axiales
dembryons et de jeunes racines. Seules les parties cor-
respondant au cortex (vert), a épiderme (jaune), a la
partie latérale de la coiffe (orangé) et a la columelle
(rose) ont été représentées soulignant leurs relations de
proximité avec le centre quiescent (c, en rouge). Seule
une moitié¢ de la coupe longitudinale a été représentée
par souci de simplification. De méme les cellules de
la stele (fig. A, «a») ne figurent pas dans ces schémas
considérant que la connaissance précise des modali-
tés de croissance de cette partie centrale du corps raci-
naire, nest en réalité pas indispensable 4 I‘établissement
du schéma interprétatif souhaité. Les chiftres indiqués
dans les cellules correspondent aux générations cellu-
laires successives produites par I'activité mitotique itéra-
tive des initiales dont la base reste au contact du centre
quiescent €] générations, I, 2, 3 sont ainsi indiquées).

La figure 4.A montre les initiales corticales (bx et
b2) issues de la partition longitudinale du blastomeére
b ( § figure 1) du proembryon globulaire, les initiales
de la columelle (d) et les initiales du protoderme (épi-
derme de I'embryon globulaire, pr) en contact étroit
avec le centre quiescent (c) lequel est mitotiquement
inactif et constitue de ce fait un «point de fixation
remarquable ».

La figure 4.B montre les premiéres divisions des ini-
tiales corticales (1) et columellaires (1) : divisions trans-
verses (= anticlines) puis rapidement longitudinales
(= périclines) pour b2 a lorigine de 2 files cellulaires;
Iépaisseur du cortex est alors constituée par 3 files cel-
lulaires paralleles. Chaque initiale columellaire (d) ne
produit qu'une seule rangée de cellules (par absence
de cloisonnement tangentiel). Les files columellaires
engendrées par les initiales columellaires se divisent
chacune une seule fois, de fagon transverse, sans for-
mer, comme dans le cortex, de polycytes.

La figure 4.C montre les divisions anticlines des
cellules corticales issues des initiales br et bz qui
concourent a I'allongement des files cellulaires du cor-
tex tandis que 'initiale columellaire (d) se divise une
seconde fois produisant une cellule de seconde géné-
ration (2). Cette double poussée de croissance (vers le
«haut» pour la partie corticale et vers le «bas» coté colu-
melle) du fait de I'activité des initiales corticales (et leurs
dérivées) et columellaires se répercute nécessairement

27

sur les cellules protodermiques (pr) qui ont la particu-
larité d’étre a la fois au contact des premiéres cellules
corticales et columellaires formées mais aussi au contact
du centre quiescent. La présence de la paroi de nature
glucidique empéche tout «glissement» des cellules en
contact les unes avec les autres; elles demeurent donc
solidaires et ne peuvent subir qu'une déformation dans
deux directions opposées : étirement «vers le haut» du
fait de la contiguité avec les cellules corticales et éti-
rement «vers le bas» par contigiité avec les cellules
columellaires, ces deux modifications entrainent secon-
dairement la formation d’un cloisonnement péricline
(noté 1%).

La figure 4.D traduit la répétition de la séquence
précédente: réitération de I'activité des initiales corti-
cales (bx et b2) avec formation d’une seconde généra-
tion de cellules (2) qui se situent dans le prolongement
des cellules de la génération 1, tandis que les initiales
columellaires (d) forment des cellules de seconde géné-
ration (2), par divisions transverses. Dans le méme
temps la cellule pr subit un cloisonnement péricline
noté 2* a lorigine d'une deuxie¢me couche de cellules
de la partie latérale de la coifte.

La figure 4.E représente une nouvelle répétition de
la séquence précédente avec une troisieme génération
de cellules columellaires (3) tandis que les initiales cor-
ticales (br et b2) amorcent la troisieme génération de
cellules corticales (3). On remarque que les cellules cor-
ticales dérivées de l'activité des initiales, produisent par
leurs cloisonnements transverses répétés et sub-syn-
chrones, des familles de 8 cellules (polycytes octocel-
lulaires) souvent cytologiquement repérables dans
chacune des 3 couches du cortex. Ces familles pluricel-
lulaires résultent de cloisonnements anticlines («proli-
ferative divisions» des anglo-saxons) et correspondent
aux «cellular packets» décrits notamment par Barlow
(1987), participant a I'allongement du cortex. On notera
que les cellules formées par l'activité des initiales colu-
mellaires ne se redivisent pas a la différence des dérivées
des initiales corticales.

Cette activité du jeune méristéme primaire radicu-
laire du Pétunia met donc en jeu:

1- La présence d’initiales permanentes, columellaires
(d) et corticales (b) a fonctionnement itératif et polarisé
répondant a un programme génétique précis; leur «réle
moteur» dans la production de cellules est primordial
pour assurer la croissance racinaire.

2- La présence de cellules initiales (pr) qui ne sont
actives que grice a leur contigiité avec les précédentes
et dont l'activité (croissance et divisions cellulaires)
dépend des sollicitations mécaniques exercées selon un
processus que nous avons qualifié d’épigeneése structurale.



3- La présence d’un centre quiescent (territoire a
activité mitotique nulle ou trés faible) qui constitue un
«point de fixation » stable pour les initiales adjacentes,
une sorte de «point d’appui». Ce territoire « tampon»
parait s’avérer indispensable pour assurer I'indépen-
dance des initiales columellaires et corticales, lesquelles,

La compréhension des modalités de croissance de la
racine passe nécessairement par 'étude histo-cytolo-
gique de la mise en place du méristéme radiculaire dans
Iembryon et par le suivi de son évolution post-germi-
nation. La réussite d’une telle étude est conditionnée
par le choix du modéle embryonnaire qui doit présen-
ter les qualités les plus favorables pour établir une des-
cription précise des processus de croissance permettant
notamment le suivi des séquences mitotiques, autre-
ment dit Iétablissement d’un Zignage cellulaire au plus
proche de la réalité. Nous estimons que ce choix doit
étre effectué parmi les espéces que nous avons quali-
fies de leptembryées, caractérisées par leur petit nombre
de cellules et la régularité de leurs cloisonnements. Le
Pétunia comme Arabidopsis appartiennent a cette caté-
gorie privilégiée.

Ces deux especes ont bénéficié détudes bien docu-
mentées. Pour Arabidopsis, les travaux de Mansfield
et Briarty, 1991, Dolan ez al. 1993, Capron et al. 2009,
De Smet et al. 2010, Scheres ef al. 1994, sont parmi
les publications qui font autorité et pour le Petunia,
nos travaux depuis 1983 (Vallade 1990, 1999) parmi les-
quels les plus récents (Charbonnier et Vallade, 2011 et
Vallade, 2024) apportent des descriptions nombreuses
et précises sur la mise en place d’'un proméristéme raci-
naire dés la fin du stade globulaire (cf. Charbonnier et
Vallade, 2011, P1. 1 Fig. g et 10, et les compléments des-
criptifs rapportés ci-dessus).

Les résultats obtenus sur Arabidopsis montrent des
convergences importantes avec notre modeéle Pétunia
notamment par l'existence d’un proméristéme raci-
naire constitué d’un centre quiescent tétracellulaire
mitotiquement inactif autour duquel se situent des
cellules initiales 3 fonctionnement itératif a lorigine du
corps racinaire du c6té proximal et de la partie cen-
trale de la coiffe (statenchyme) du coté distal. Comme
le soulignent Dolan ez al. (1993) a propos d’Arabidop-
sis: to understand the process of morphogenesis in roots,
both the developmental history of cell files in the root
and the ontogeny of the initials cells must be known. Les
schémas représentés dans les figures 1 et 2 contenues
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bien séparées les unes des autres, peuvent assurer en
toute autonomie leur fonction de productrices de nou-
velles cellules dans deux directions opposées: basipete
pour le cortex et basifuge pour la columelle.

dans notre article de 2011 permettent de comparer les
modes de cloisonnement chez l'une et l'autre espéce.
Ils montrent, quen dépit des différences d’orienta-
tion des cloisonnements au cours de la segmentation
proembryonnaire, la disposition des cinq types cellu-
laires remarquables (a, b, pr, d et cq), est similaire chez
les deux espéces mises en comparaison.

Ces initiales, qui manifestent un mode de fonc-
tionnement conforme a la définition donnée par Van
Tieghem (1891) et rappelée au début de ce texte, peuvent
étre considérées comme les éléments moteurs jouant un
role majeur dans la croissance racinaire aussi bien chez
le Pétunia que chez I’Arabette. A quelques nuances
pres, un schéma semblable a celui proposé ci-dessus
pour Petunia doit pouvoir étre établi pour Arabidopsis.
Cette interprétation peut méme sans doute étre élargie
a lensemble des espéces des Dicotylédones leptembryées
et devrait faire consensus parmi les embryologistes.

Le principal point de divergence entre les auteurs
qui s'intéressent a la mise en place du méristéme raci-
naire dans l'embryon se situe au niveau des initiales pr
a la base du protoderme dont l'activité a suscité diverses
interprétations. Ces cellules occupent en eftet une posi-
tion particuliére étant les seules a la fois au contact des
initiales indiquées ci-dessus et du centre quiescent, situa-
tion qui les rend dépendantes du comportement des
dites initiales et de leurs dérivées en raison de la soli-
darité intercellulaire rendue obligatoire par la présence
d’une paroi cellulaire glucidique commune aux deux
cellules voisines. Pour ce qui concerne le Pétunia, nous
avons suggéré que l'interprétation la plus simple est de
considérer que ces initiales particulieéres (pr) ne pré-
sentent pas de programme génétique autonome et quelles
sont alors totalement soumises a l'activité des cellules
initiales et de leurs dérivées contigués, processus que
nous avons qualifié d’épigenése structurale. Cette notion
devrait pouvoir étre adoptée aussi pour l'embryon
d’Arabidopsis. Le fondement de ce choix s’appuie
notamment sur le constat de la capacité histogene réduite
du protoderme, habituellement incapable de produire
des cloisonnements périclines (« formative divisions»



des auteurs anglo-saxons), son activité se limitant a des
cloisonnements anticlines («profiferative divisions»)
permettant uniquement l'accroissement en surface du
protoderme. Mais, chez les deux espeéces étudiées, les
cellules a la base du protoderme manifestent une acti-
vité histogene remarquable puisquelles sont a l'origine
du rhizoderme (épiderme racinaire) et des parties laté-
rales (périphériques) de la coiffe ce qui se traduit par
une alternance sub-réguliere de divisions périclines et
anticlines. Pour qualifier cette communauté dorigine du
rhizoderme et de la périphérie de la coiffe on a conservé
le terme ancien de «c/imacorhize», qui caractérise la
structure des racines des Dicotylédones, diftérente de
celle des Monocotylédones qualifiée de «Ziorhize» chez
lesquelles il nexiste pas de relation ontogénique directe
entre la coifte et ['épiderme racinaire.

On notera que cette dualité des structures primor-
diales de la radicule embryonnaire est a l'origine de
deux plans d'organisation diftérents de la future racine
chez les Eudicotylédones et les Monocotylédones.
Cette distinction a été reconnue comme constituant un
caractére dérivé propre séparant ces deux groupes mono-
phylétiques (Lecointre G. et Le Guyader H., 2016;
Vallade J., 2024). Elle souligne en outre tout I'intérét
qu’il convient de porter sur la position occupée par cha-
cun des cinq types cellulaires remarquables (a, b, d, pr et
cq) dans le proembryon puisque lorigine de deux plans
différents résulte de la contigtiité (Eudicotylédones) ou
non (Monocotylédones) des cellules pr avec le centre
quiescent. I1 est remarquable, en effet, de retrouver chez
les Monocotylédones, parmi des especes leptembryées,
par exemple Luzula et Cyperus (Juguet, 1969, 1970 et
Juguet et Vallade, 1979), une organisation trés proche
de celle des Eudicotylédones avec la présence de quatre
types d’initiales (a, b, d, pr) disposées autour d’un centre
quiescent (cq) 4 la différence pres que les initiales proto-
dermigues (pr) ne présentent pas dans ce cas de relation
directe avec le cq. Cette infime différence qui a accom-
pagné I'émergence des Monocotylédones conduira a
une structure racinaire du type Zorhize.

En résumé, de nombreux auteurs reconnaissent
lexistence d’un proméristéme racinaire formé d’un
centre quiescent auquel sont associées des initiales en
précisant comme l'indiquent notamment Laux et
Jurgens (1997) que «the root meristem becomes active
in the heart-shaped embryo » en se référant au modéle
Arabidopsis. En fait, l'observation de Iédification pro-
gressive du péle radiculaire du Pétunia comme celle
d’Arabidopsis met en évidence l'existence des cing ypes
cellulaires indiqués ci-dessus dont les positions et les
interactions vont étre décisives dans le processus de
croissance de la radicule.

29

Cependant, ces derni¢res années, de nombreux auteurs
se refusent a prendre en considération ces données que
nous considérons pour notre part comme fondamen-
tales pour une meilleure compréhension de l'organi-
sation et du fonctionnement du méristéme racinaire.

Dans un article de ].W. Schiefelbein et Ph. Benfey
intitulé « Root development in Arabidopsis» (1994)
on regrettera I'hésitation des auteurs a qualifier les
«quatre cellules centrales» de centre quiescent ainsi
que la description topographique approximative du
méristéme racinaire qui ne montre pas de contact entre
Iépiderme et les «cellules centrales» ce qui interdit de
comprendre lorigine commune du rhizoderme et de la
partie latérale de la coiffe.

Dans leur étude portant sur I'organisation de I'apex
racinaire chez Arabidopsis, S.F. Baum et T.L. Rost
(1996) s’appuient sur le concept ancien des «feuil-
lets histogenes »; ils restent flous sur lorigine du méris-
téme au niveau de l'embryon et ne citent pas clairement
lexistence d’un centre quiescent. Dans son article sur
«lorganisation des racines chez les Dicotylédones »
T.L. Rost (2010) fait 'impasse totale sur la pré-
sence d’un centre quiescent et d’initiales a son contact
dont lexistence a été pourtant largement démontrée.
Néanmoins, sa description montrant lorigine com-
mune de Iépiderme et de la partie périphérique de la
coiffe (Fig. 12 de larticle cité) est proche de la notre
sauf que le rattachement des initiales & un centre quies-
cent est 2 nouveau oublié.

Dans un article publié¢ en 2012, S. Lau ez a/. abordent,
les aspects génétiques du controle du développement
embryonnaire et citent 7o génes intervenant au cours
de la formation du jeune embryon en privilégiant les
données recueillies sur 4. thaliana. Toutefois, les sché-
mas illustrant I'embryogenése ne mentionnent pas
lexistence d’un centre quiescent.

Cette tendance a séloigner des approches classiques
pratiquées par les embryologistes s’accentue ces der-
niéres années alors que sont mises en ceuvre des tech-
niques nouvelles d'observation parmi lesquelles les
modeles en 3D occupent une place importante. Cette
avancée technique permet a S. Yoshida ez a/. (2014)
d’affirmer que «the recent development of 3D ima-
ging and cellular segmentation approaches has given a
more detailed insight in relative arrangements of cells
and shape changes during organogenesis.». Les résul-
tats obtenus grice a cette technique, souvent complétée
par 'ajout de couleurs artificielles, sont en effet d’'une
grande qualité, en particulier pour les jeunes proem-
bryons avant qu’ils n’atteignent le stade cordiforme.
Dans la publication citée, les auteurs citent la présence
d’un centre quiescent et d’initiales qu'ils repérent avec



exactitude au sein de lembryon représenté dans sa tota-
lité. Cependant rien n'est précisé concernant les moda-
lités de 'activité des initiales.

Dans l'introduction de sa thése intitulée: « Vers
une modélisation des grands plans d'organisation de
lembryon d’Arabidopsis thaliana», et soutenue en 2017,
Elise Laruelle indique 4 juste titre que les processus de
morphogeneése nécessitent «d appréhender le systéme en
3D pour estimer la forme, la position des cellules ou encore
l'orientation de la croissance.». Cette technique 3D per-
met en outre dévaluer quantitativement le volume cel-
lulaire et d’établir, dans le cas de divisions asymétriques
le «volume ratio» de la division. Par exemple, pour pas-
ser du stade 8 cellules au stade 16 cellules, chaque cellule
se divise asymétriquement produisant des cellules filles
externes deux fois plus volumineuses que les internes.
Cette mise en place d’un protoderme (futur épiderme)
entourant un domaine interne se fait donc avec une
asymétrie de «volume ratio 1/3». Cette étape de l'em-
bryogenése mettant précocement en place un proto-
derme par une division péricline asymétrique se retrouve
chez tous les embryons franchement /leptembryés
(Charbonnier et Vallade, 2011).

On rappellera que ce processus de division asymé-
trique est une acquisition majeure de Iévolution qui a
été décrit dans d’autres domaines de la morphogenése
végétale, notamment lors de la formation des appareils
reproducteurs chez les embryophytes ®.

Plusieurs auteurs signalent 'importance de ce pro-
cessus et soulignent sa précocité au cours de l'embryoge-
nese. Clest au stade de 32 cellules que «body axis and all
major tissue types are established. The sufficiency of such a
modest the cell number together with the high predictability
of its division pattern makes Arabidopsis embryogenesis an
excellent model for studying plant body pattern formation »
(Y. Harnvanichvech ef a/., 2021). Mais cette assertion
nlest soutenue par aucune référence a lexistence d'un
centre quiescent et a la présence d’initiales.

Considérant lorientation des plans de division, E.
Laruelle indique qu'a la fin de la proembryogenése (fin
du stade globulaire) «/es plans de division passent d’une
orientation stéréotypée a une orientation variable.» Pour
analyser cette variabilité, 'auteure propose de recher-
cher «un modeéle stochastique 3D de partitionnement
volumique» [ ...] et envisage «/’hypothese d’une régle sto-
chastique basée sur la géométrie cellulaire. »

On constate que cette approche «probabiliste »
développée dans sa these, et complétée par un article
récent (Laruelle e al., 2022) dans lequel il nlest fait
aucune allusion & lexistence d’un centre quiescent
entouré d’initiales, ne débouche sur aucune proposi-
tion concernant l'organisation et le fonctionnement du
méristeme racinaire. Cette absence d’'un modele repré-
sentatif permettant d’illustrer la structure et le fonc-
tionnement d’'un méristéme racinaire y compris pour
Arabidopsis pour lequel on dispose pourtant d’une
conséquente documentation, mérite discussion.

On peut légitimement se poser la question de savoir
si la «méthode probabiliste » utilisée est en capacité
d’apporter une solution au probléme posé ? Ne serait-il
pas préférable d’utiliser les techniques performantes
citées (analyse 3D, mutants ...) pour préciser le fonc-
tionnement itératif des initiales et le role particulier
joué par le centre quiescent dans le méristeme racinaire,
ces éléments constituants, selon notre conception, le
«centre moteur» a lorigine de la croissance racinaire 2

Lutilisation des techniques citées devraient pou-
voir permettre également de valider ou de réfuter le
concept d’épigeneése structurale que nous avons avancé a
propos du comportement des cellules basales du pro-
toderme (pr). A ce sujet, les travaux qui se préoccupent
de rechercher les facteurs controlant les processus d’ex-
pansion et de division cellulaire a I'intérieur d’un méris-
téme doivent étre pris en considération. On retiendra
par exemple dans les mises au point de Jacobs, 1997 et
de Taylor, 1997, ’hypothése formulée par ces auteurs
selon laquelle le déclenchement de la mitose pourrait
étre en relation avec la taille des cellules, sans la mise en
ceuvre d’un programme génétique préétabli, la division
cellulaire se produisant dés qu’un seuil d'expansion de
la cellule est atteint. Ce type d’explication s’accorderait
bien, en effet, avec le comportement des cellules pr de
la base du protoderme qui manifestent une alternance
réguliére de cloisonnements anticlines et périclines
malgré 'absence d’un programme génétique les concer-
nant en raison d’'une parfaite synchronisation avec les
cellules auto-actives contigiies.

En conclusion, nous pensons que notre approche
histo-cytologique demeure la fagon a la fois la plus
simple et la plus probante pour comprendre l'organi-
sation et la croissance chez les végétaux, dans la mesure
ou cette description prend en compte et conjugue les

8 On rappellera a ce sujet que ce mode de division tangentielle donnant naissance & deux cellules de
taille inégale et créant trés tot une différenciation surface/profondeur, est une acquisition évolutive
majeure qui concerne lensemble des embryophytes. Ce type de division se retrouve par exemple lors
de la formation des gamétanges et des sporanges chez les Ptéridophytes leptosporangiées. Par contre,
ce mode de cloisonnement n'est jamais réalisé au cours de la formation des appareils reproducteurs

chez les Algues.



diverses modalités de croissance mises en évidence:
activité de type initiales auto-actives, territoires cellu-
laires uniquement actifs par sollicitations et territoires
mitotiquement inactifs en se souvenant que les cellules
végétales en contiguité restent solidaires du fait de la
présence d’une paroi commune de nature glucidique
empéchant tout glissement de ces cellules les unes par
rapport aux autres.
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