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Degrés et niveaux de la variation du nombre chromosomique
chez Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud.

Degrees and levels of variation in chromosome number in
Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud.

par

Robert GORENFLOT

1. INTRODUCTION

C'est en 1918 que Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud. (= P. com-

munis Trin.) a fait l'objet, pour la premiére fois, de comptages chromo-
somiques. C'est ainsi que TISCHLER (1918) signale, en Allemagne, 2n=36,
Puis les niveaux 2n=48 et 96 sont reconnus par AVDULOV (1928) en
U.R.S5.S. Par la suite, des nombres intermédiaires sont découverts suc-
cessivement par TARNAVSCHI (1948) pour 2n=84 et BJSRK (1963) pour 2n=72,
Enfin, 2n=ca 132 est déterminé sur un matériel japonais (GORENFLOT, iné-

dit).
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A cdté de cette série euploide 2n=36, 48, 72, 84, 96 et 132 (2n=60, 108
et 120 n'ont jamais été rencontrés jusqu'a présent), les valeurs suivan-
tes s'inscrivant dans une série aneuploide centrée en majorité autour de
2n=48 ont été mises en evidence: 2n=42 en Allemagne (TISCHLER 1929); 2n=
44, 46 et 49 en France (GORENFLOT et al. 1972); 2n=50 en Suéde (BJSRK
1963); 2n=51 et 52 en Roumanie (GORENFLOT et al. 1972); 2n=54 au Portu-
gal (FERNANDES et QUEIROS 1969); 2n=56 au Maroc (GORENFLOT et LAVABRE,

inédit).

2, DEGRES DE LA VARIATION DU NOMBRE CHROMOSOMIQUE

2.1. DIVERSITE DES VALEURS DE 2n

2.1.1. Série euploide

Pour cette série, comme pour la série aneuploide, les nombres rapportés
ici ne concernent pas les mosalques chromosomiques.’Dans le cas de cel-
les-ci, voir le paragraphe 3.

2n=36: Allemagne (TISCHLER 1918), Espagne (LOVE et KJELLQUIST 1973; GO-
RENFLOT et al. 1974); France (GORENFLOT et al. 1972; LABADIE 1974); Inde
(RAMANATHAN 1950); Pologne (TISCHLER 1942); ThaIlande (LARSEN 1963).
2n=48: Afghanistan (GORENFLOT et LALANDE, inédit), Algérie (GORENFLOT et
al. 1974, 1984); Allemagne (TISCHLER 1934, ROHWEDER 1937); Amérique du
Nord (LSVE 1954); Argentine (SAURA 1948), Autriche (PAZOURKOVA 1973);
Belgique (GORENFLOT, inédit); Bulgarie (PAZOURKOVA 1973); Canada (L3VE
et LBVE 1981, GERVAIS 1981); C8te d'Ivoire (GORENFLOT, inédit); Danemark
(HAGERUP 1941); Espagne (GORENFLOT et al. 1974, 1984); France (GORENFLOT
et al. 1974, 1984, LENOIR et al. 1975); Grande-Bretagne (HUNTER 1934);
Gréce (GORENFLOT et al. 1974, 1984); Hollande (VAN DER TOORN 1971, LE-
NOIR et al. 1975); Inde (GORENFLOT, inédit); Irak (BJSRK 1967); Iran
(GORENFLOT et al., 1976, GORENFLOT et SANEI-CHARIAT PANAHI 1979); Irlande
(CURRAN 1969); Japon (TATEOKA 1956); Madagascar (GORENFLOT, inédit); Ma-
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roc (GORENFLOT et al. 1984, GORENFLOT et LAVABRE, inédit); Norvége (GO-
RENFLOT, inédit); Pologne (SKALINSKA et al. 1968); Portugal (FERNANDES
et QUEIROS 1969); Roumanie (RAICU et al. 1972, GORENFLOT et al. 1972,
1974 et inédit, LENOIR et al. 1975); Suéde (BJSRK 1963, 1966, 1967, GO-
RENFLOT, inédit); Suisse (GORENFLOT et al. 1972 et inédit); Syrie (GO-
RENFLOT et al. 1984); Tchécoslovaquie (PAZOURKOVA 1973, VACHOVA 1976);
ThaTlande (LARSEN 1963); Tunisie (GORENFLOT et al. 1984); U.R.S.S. (AV-
DULOV 1928, 1931, SOKOLOVSKAYA et PROBATOVA 1976); Yougoslavie (GOREN-
FLOT et al. 1974, 1984).

2n=72: Afghanistan (GORENFLOT et LALANDE, inédit); Costa Rica (POHL et
DAVIDSE 1971); Espagne (GORENFLOT et al. 1984); France (GORENFLOT et al.
1974); Iran (GORENFLOT et SANEI-CHARIAT PANAHI 1979); Maroc (GORENFLOT
et al. 1984); Suéde (BJSRK 1963, 1966, 1967); Yougoslavie (GORENFLOT et
al. 1984).

2n=84: Roumanie (TARNAVSCHI 1948).

2n=96: Afghanistan (GORENFLOT et LALANDE, inédit); Afrique du Sud (GOR-
DON-GRAY et WARD 1971); Algérie (REESE 1957, GORENFLOT et al. 1974,
1984) ; Australie (LENOIR et al. 1975); Chine (GORENFLOT, inédit); Espa-
gne (GORENFLOT et al. 1974, 1984, LENOIR et al. 1975); France (GORENFLOT
et al. 1972, 1974, 1984, LENOIR et al. 1975); Gréce (GORENFLOT et al.
1974, 1984); Iran (GORENFLOT 1975, GORENFLOT et al. 1976, GORENFLOT et
SANEI-CHARIAT PANAHI 1979); Maroc (GORENFLOT et al., 1984, GORENFLOT et
LAVABRE, inédit); Roumanie (RAICU et -al. 1972, GORENFLOT et al. 1972,
1974, STOIAN et al. 1974, LENOIR et al. 1975); Tunisie (GORENFLOT et al.
1984); U.R.S.S. (GORENFLOT et al. 1974); Yougoslavie (GORENFLOT et al.
1974, 1984).

2n=ca 132: Japon (GORENFLOT, inédit).

2.1.2. Série aneuploide

2n=42: Allemagne (TISCHLER 1929).

2n=44: France (GORENFLOT et al. 1972).

2n=46: France (GORENFLOT et al. 1972, 1974): Roumanie (GORENFLOT et al.
1974).

2n=50: Finlande (LENOIR et al. 1975); France (GORENFLOT et al. 1972,
1974, LENOIR et al. 1975); Gréce (GORENFLOT, inédit); Portugal (FERNAN-
DES et QUEIROS 1969); Roumanie (GORENFLOT et al. 1972, 1974); Suéde
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(BJSRK 1963); Tchécoslovaquie (PAZOURKOVA 1973).

2n=52: Gréce (GORENFLOT, inédit); Maroc (GORENFLOT et LAVABRE, inédit);
Suisse (GORENFLOT et al. 1972).

2n=54: Portugal (FERNANDES et QUEIROS 1969).

2n=56: Maroc (GORENFLOT et LAVABRE, inédit).

2.2. IMPORTANCE RELATIVE DES DIFFERENTS DEGRES DE PLOYDIE

Il résulte de l'ensemble des résultats apportés jusqu'd présent par di-
vers auteurs que, d'une maniére générale, au sein de la série euploide
les nombres 2n=48 et 2n=96 sont trés répandus et particuliérement le
premier, alors que 2n=72 et plus encore 2n=36 le sont beaucoup moins.
Quant a 2n=84 et 2n=132, ces valeurs sont exceptionnelles.

La série aneuploide, au contraire, est beaucoup moins représentée. Par
exemple, pour ne considérer que nos résultats (en effet, les auteurs ne
signalant pas toujours le nombre de roseliéres prospectées, tous les ré-
sultats rapportés par la littérature ne peuvent étre pris en compte dans
la comparaison), sur prés de 500 stations, la série euploide est repré-
sentée par 95.8% de ces stations et la série aneuploide par 4.1% seule-
ment., A l'intérieur des 95.8% la distribution se fait ainsi: 55.2% (2n=
48), 37.3% (2n=96), 2.6% (2n=72), 0.4% (2n=36) et 0.2% pour 2n=132, ce

qui confirme la primauté des degrés 2n=48 et 2n=96.

2.3. REPARTITION GECGRAPHIQUE DES DEGRES DE PLOIDIE

Les résultats globaux sont déja instructifs, mais il est nécessaire ' de
considérer la répartition géographique des différents degrés de ploidie
de cette espéce cosmopolite, en se basant sur des pays ou régions du
glocbe dans lesquels le nombre de phragmitaies considérées est suffisant
pour autoriser des comparaisons valables. Il est évident, en effet, que
si ce nombre est trop faible, on ne peut rien tirer de tels résultats

quant a la distribution respective des divers degrés de ploidie.
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Le tableau 1 relatif & 432 stations réparties dans six pays montre que
d'Ouest en Est la proportion relative des roseliéres A& 2n=48 et 2n=96
s'inverse, par exemple de la France i la région ouest-asiatique. C'est
ainsi qu'en Iran 2n=96 devient trés nettement majoritaire, alors qu'en
France le nombre 2n=48 est de beaucoup le plus répandu. En Afghanistan
(région centre-asiatique), les peuplements de Roseau & 2n=96 sont encore
les plus nombreux, bien que ceux 3 2n=48 soient assez bien représentés.

~

En France, le Roseau a 2n=96 est typique de 1l'Agropyretum mediterraneum,

association des dunes embryonnaires du littoral méditerranéen. Une dis-
tribution comparable a été retrouvée sur le pourtour de la Méditerranée
(Cétes dalmate, grecque et algérienne) et jusque sur les bords de la Mer
Noire, ainsi que dans les dunes fossiles du Delta du Danube. Dans tous
les cas, la plante est alors représentée par des échantillons de petite
taille (60 & 70 cm) et fleurissant peu. Mais, en Roumanie, des formes a
2n=96 colonisent aussi différents points d'eau douce (lacs de 1l'intéri-
eur du pays, Iles flottantes du Delta du Danube); on est alors en pré-
sence d'individus géants (5 métres et plus pour le var. gigantissima An-
tipa) (GORENFLOT 1976).

En Iran, ainsi qu'en Afghanistan, ou 2n=96 est nettement prépondérant,
le Roseau colonise des stations beaucoup plus variées: lacs et marais,

berges de riviéres, ruisseaux et canaux d'irrigation, fossés le long des

Tab. 1. Distribution des degrés de ploidie dans 432 stations.
Pour chaque valeur de 2n, il est indiqué le nombre de stations
et, entre parenthéses, le pourcentage de ces stations dans
chacun des sept pays.

Table 1. Distribution of degrees of ploidy within 432 sites.
The number of sites is given for each value of 2n; in brackets
the percentage of these sites in each of the seven countries.

| | | Nombre |
2n=36 2n=48 2n=72 | 2n=96 | total de
| stations
I
France 2 (1.2) |144 (86.2)] 1 (0.6) | 20 (12) | 167
Yougoslavie 18 (8l1.8) 1l (4.5) 3 (13.6) 22
Gréce | 11 (78.6) 0 3 (21.4) 14
Roumanie 21 (58.3)| © | 15 (41.6)| 36
Iran 3 (6.3) 2 (4.3) 41 (89.1) 46
Afghanistan | | 31 (36.5)| 4 (4.7) 50 (58.8) 85
Maroc 13 (21) | 4 (6.5) 45 (72.5) 62
432
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routes et des pistes, cultures variées, dunes maritimes, dépressions
steppiques, etc. Si certaines sont constamment en eau, d'autres restent
séches durant plusieurs mois. I1 en est de trés riches en sulfate ou
chlorure de sodium. Quelques-unes atteignent l'altitude de 3200 m.

Quant au Maroc, si P. australis se rencontre dans tous les étages bio-
climatiques, il est plus répandu pour 2n=96 que pour 2n=48. C'est ainsi
que dans l'étage saharien on ne rencontre que des individus a4 2n=96. Si,
au sud d'un paralléle passant par Casablanca, le Roseau est uniguement a
2n=96, au Nord les deux principaux degrés de ploidie sont représentés,

ainsi que 2n=72.

3. NIVEAUX DE LA VARIATION DU NOMBRE CHROMOSOMIQUE

Chaque étude systématique au niveau spécifique doit considérer tous les
niveaux de la variation quelle qu'en soit la nature (GORENFLOT 1985):
- celui de l'aire de l'espéce: entre différentes populations représen-
tées au sein de cette aire;
- celui de la population: wvariabilité interindividuelle;
- celui de l'individu: variabilité intra-individuelle:
+ entre les différents organes, dans le temps et dans l'espace,
+ entre les tissus constitutifs de chaque type d'organes;
+ entre les cellules d'un méristéme primaire ou d'un méme tissu sporo-
géne.
Avec le P. australis de telles études sont rendues trés difficiles du
fait que la reproduction sexuée de cette espéce s'accompagne d'une in-
tense multiplication végétative par rhizomes ou stolons. En effet, une
roseliére occupant une station déterminée peut €tre composée:
- d'un seul individu, combinaison génétique distincte, se présentant
sous forme d'un clone,
= ou de plusieurs individus, donc d'une population de clones.
Or, l'intense ramification des rhizomes et la destruction au cours du
temps de leurs parties les plus anciennes font qu'il est impossible mal-

heureusement de savoir avec certitude si une roseliére est uni- ou mul-
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ticlonale. D'autre part, il arrive qu'ad 1la belle saison le Roseau ne
fleurisse pas, ou qu'il ne produise pas de caryopses. L'individu étant
par définition un organisme issu de la reproduction sexuée, le probléme
de la nature uni- ou multiclonale de la roseliére reste posé.
Il résulte de ces difficultés que si, dans le cas présent, toute varia-
tion du nombre chromosomique détectée dans une roseliére ne peut &tre
rapportée avec certitude au niveau interindividuel, il arrive que 1l'on
puisse, en revanche, mettre en évidence une variation intra-individuelle
certaine, Par exemple, quant sur un méme fragment de rhizome (donc sur
un seul individu) plusieurs racines font l'objet de comptages chromoso-
miques, trois cas peuvent se rencontrer:

- toutes les cellules en mitose de toutes les racines donnent la méme
valeur de 2n;

- d'une racine & l'autre le nombre chromosomique est différent, mais
constant pour chacune d'elles. L'individu représenté par le fragment
de rhizome est alors constitué d'une mosaIque chromosomique;

- dans certaines racines, ou dans toutes, les cellules méristématiques
révélent des valeurs différentes de 2n. On est alors ramené au cas
précédent.

A c6té de mélanges typiques de cellules & 48 et 96, ou 72 et ca 144

chromosomes en rapport avec des endomitoses, des mosaiques existant au-

tour de 2n=48 attestent d'une instabilité chromosomique de l'espéce:

- mélanges de cellules de la série euploide: 36 et 48; 48 et 72;

- mélanges de cellules de la série aneuploide: 46 et 52; 50, 51 et 52;

- mélanges mixtes: 46 et 48; 48 et 52; 48, 49 et 50.

Tous ces nombres, sauf 49 et 51, peuvent caractériser également des clo-

nes différents.

Aux degrés élevés, il est plus difficile de préciser l1l'ampleur des mo-

saiques, étant donné le grand nombre de chromosomes i déterminer et leur

petite taille. Pourtant, malgré que des erreurs soient inévitables a

propos de certaines plaques métaphasiques, le fait de déterminer des

nombres aussi différents que ca 73, 76, 84, 89, par exemple, montre bien
que des mosaIques chromosomiques existent encore dans des valeurs éle-

vées de 2n.
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4. CONCLUSIONS

4.1. AGE ET EVOLUTION DU COMPLEXE POLYPLOIDE

La plupart des auteurs (AVDULOV 1931, DARLINGTON et WYLIE 1955, TARNAV-
SCHI 1948, BJSRK 1967, GORENFLOT 1976) considérent que la série euploide
s'établit 4 partir de la triploIdie (3x=36) et se poursuit avec 4x=48,
6x=72, 7x=84, 8x=96, 11lx=132, le deqgré diploIde 2x=24 ayant disparu. En
effet, la forme diploide signalée par PAZOURKOVA (1973), cet auteur
ayant déterminé ce nombre sur des plantes cultivées sur sable et solu-
tion nutritive & partir d'un clone originaire de Camargue, serait plutét
un polyhaploide qu'une forme originelle (GORENFLOT 1976).

L'absence de formes diploides, le grand nombre de clones octoploides et
leur large distribution, l'état trés poussé de la diploidisation, tant
des tétraploides (LENOIR et al. 1975) que des octoploides (STOIAN et al.
1974), militent en faveur d'un état de maturité avancée du complexe po-
lyploide.

Le cas d'une espéce comme le P. australis montre bien un des piéges que
les espéces cosmopolites constituant un complexe polyploide peuvent po-
ser. En effet, si nous considérons les nombreuses stations frangaises
(167), iraniennes (46) et afghanes (85), que nous avons prospectées avec
nos collégues, il est évident que l'on ne parvient pas exactement aux
mémes conclusions guant 3 1'état du complexe, selon que l'on considére
la France d'une part, les régions ouest et centre-asiatiques d'autre
part. Si, dans les deux cas, la diploidie n'existe plus, en France le
Roseau, avec sa tétraploidie dominante, se montre nettement moins avancé
dans son évolution chromosomique qu'en Iran et en Afghanistan ol prédo-
minent les octoploides. Rappelons que c'est aussi dans les régions
ouest- et centre-asiatiques que les formes octoploides constituent des
roselidres dont les conditions stationnelles sont plus variées que cel-
les des roseliéres européennes abritant des formes tétraploides. L'état
de maturité avancée envisagé plus haut pour l'ensemble du complexe doit

donc étre modulé d'une région floristique & l'autre.
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4,2. IMPORTANCE DES MOSAIQUES CHROMOSOMIQUES

S'il est évident que le nombre chromosomique d'une espéce ne peut &tre
considéré comme constant que si sa détermination repose sur des compta-
ges effectués i partir de plusieurs populations, de plusieurs individus
par population et de plusieurs méristémes racinaires ou tissus sporo-
génes par individu, a fortiori la mise en évidence de mosaiques et 1l'ap-
préciation de l'amplitude de variation du nombre chromosomique supposent
des dénombrements encore plus nombreux. Nous sommes intimement persuadé
que si les travaux de caryosystématique reposaient toujours sur un grand
nombre de comptages, la notion de mosalIque chromosomique serait, chez
les végétaux, plus générale qu'elle ne l'est pour le moment, méme en ne
considérant que les chromosomes A.

Le cas du Roseau s'ajoute a d'autres exemples de plantes-mosaiques ren-
contrés chez de grandes familles de Monocotylédones pour lesquelles 1la
multiplication végétative est intense. On peut citer les Aracées (CHUM
1985), les Graminées (GILDENHUYS et BRIX 1958, WATANABE 1962), les Li-
liacées (COUDERC et al. 1984, 1985, MORET 1985), les Lemnacées (URBANSKA
1975, 1980), etc... Les Dicotylédones montrent également des exemples
d'autant plus intéressants que les mosaiques somatiques peuvent &tre ac-
compagnées de mosaiques des tissus sporogénes et sans que la multiplica-
tion végétative n'intervienne (GORENFLOT 1985).

Sur un plan général, les mosaIques chromosomiques sont doublement impor-
tantes.

Une plante-mosaique ne correspond pas & un génotype unique, mais a4 une
population de génotypes, chacune de ses cellules pouvant en posséder un
différent de celui ou de ceux de ses voisines. Une telle plante a donc

la méme valeur qu'une population d'individus & nombre chromosomique con-
stant, mais différent d'un individu & 1l'autre, aux sens que l'on donne
habituellement 4 ces deux termes, et toute cellule d'une mosaIque est
analogue 4 l'un de ces individus (GORENFLOT 1968). Dans ce cas, un clone
dérivé d'une plante-mosaique est constitué de plantes différentes, cha-
cune étant représentée par une mosaique originale, car si la multiplica-
tion végétative entretient les mosaiques, elle les diversifie également.
Comment s'étonner alors de la variation morphologique progressive signa-
lée dans certains cultivars si la multiplication végétative est prati-

quée a partir de plantes mosaiques.
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D'autre part, la reproduction sexuée ne régularisant pas toujours le
nombre chromosomique, et la plante n'étant pas forcément stérile pour
autant, celle-ci dissémine des grains de pollen fonctionnels dont 1le
nombre chromosomique n'est pas le nombre haploide normal de 1'espéce
(GORENFLOT et MARCOTTE 1970, COUDERC et al. 1984, 1985). Il en résulte
que la reproduction sexuée, d son tour, diversifierait encore les caryo-
types. On peut alors se demander avec MOOKERJEA (1955) dans quelle mesu-
re certaines variations pourraient se stabiliser chez des taxons appa-
rentés.

Au total, l'existence de mosaiques chromosomiques met en valeur un rdle
original indirect de la multiplication végétative qui s'ajoute aux méca-
nismes de la microévolution reposant directement sur la reproduction se-

xuée.

RESUME

Phragmites australis (cav.) Trin. ex Steud. constitue un vaste complexe
polyploide représenté par une riche série euploide (de 3x=36 & llx=ca
132) dans laquelle les tétraploIdes et les octoploides sont les mieux
représentés. Une série aneuploide centrée autour de 4x=48 s'y ajoute.
Cette espéce comporte en outre des mosaliques chromosomiques somatiques.
Dans son ensemble, ce complexe polyploide est parvenu 3 un état de matu-
rité avancé mais, suivant les régions floristiques du globe, son évolu-
tion n'a pas atteint le méme degré. Dans les régions ou 1l'octoploidie
est devenue nettement majoritaire (régions ouest- et centra-asiatiques),
les stations de Roseau sont écologiquement les plus diversifiées.

SUMMARY

Phragmites australis (Cav.) Trin., ex Steud. constitutes a large poly-
ploid complex represented by a rich euploid series (from 2n=3x=36 to
2n=11x= about 132) in which tetraploids and octoploids are most preva-
lent. In addition, this complex includes an aneuploid series centered
around 2n=4x=48.

This species also comprises somatic chromosomal mosaics.

The polyploid complex has reached, on the whole, an advanced stage of
maturity, but its degree of evolution varies with each floristic region
of the world. In regions where octoploidy has become prevalent (western
and central Asia), sites of P. australis are the most diversified ecol-
ogically.
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