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Abstract

Bretagnolle F., Felber F., Calame F. G. et Küpfer Ph. 1998. Polyploidy in plants. Bot. Helv.
108: 5-37.

The role of polyploidy in the evolution of plants is reviewed. The types of pol) ploids and

their origins are defined. Instant consequences of polyploidy are described, as we 1 as the

relationships between polyploidy and distribution, ecology and breeding system. The conditions

for the establishment of polyploids in a diploid population are discussed. Finally, the
evolution from polyploid to diploid inheritance (diploidisation) is summarised.

Key words: polyploidy, evolution, genetics, ecology, reproduction, establishment, diploid
isation.

Introduction: definition et importance du phenomene

La Polyploidie designe Tetat d'un noyau dans lequel le nombre de lots de chromosomes

homologues (genomes de base) est superieur ä deux. Elle est un cas particulier ce l'euploi-
die qui recouvre toute situation dans laquelle le nombre de chromosomes d'un noyau est un
multiple entier (p) du nombre de base (x). En ce sens, aucune ambigui'te ne s'attache ä ce

phenomene qui s'applique aussi bien ä une espece, ä une population ou ä un inc ividu qu'ä
un organe ou ä un tissu, ou meme ä une simple cellule. Dans la suite de ce texte, nous ne nous
interesserons qu'au niveau individuel, populationnel ou specifique.

La Polyploidie est un phenomene qui a ete decrit des le debut de ce siecle et en 1917,

Winge emet l'hypothese que les polyploi'des apparaissent par hybridation et dout lement so-

matique du stock chromosomique. Dix ans plus tard, en 1926, Kihara et Ohno ret onnaissent
deux grandes categories de Polyploidie: 1'allopolyploid^ et F autopolyploidie (voii § 1). C'est
autour des problemes souleves par ces deux publications que la communaute scientifique
s'interessera ä la Polyploidie. Devolution des connaissances est jalonnee par differentes
syntheses (par ex. Müntzing 1936, Stebbins 1950, 1971, DeWet 1971, Harlan et DeWet 1975,
Levin 1983, Favarger 1984, Gottschalk 1985, Ramanna 1992, Thompson et Lumaret 1992)

qui montrent que, jusque vers les annees 80, la communaute scientifique s'est i:ssentielle-
ment preoccupee (1) de mettre en evidence les mecanismes responsables de la pc lyploidisa-
tion, (2) de degager les grandes tendances biogeographiques et ecologiques associees ä la
Polyploidie, (3) d'assigner une position taxonomique ä chaque unite polyploide et enfin
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6 Franfois Bretagnolle et al.

(4) de decrire les consequences morphologiques, physiologiques ou genetiques de la
polyploi'disation.

Depuis les annees 80, la Polyploidie est analysee dans un contexte moins statique. Elle
est comprise comme un processus de dynamique evolutive, marque par trois phases impor-
tantes: l'apparition des polyploides (cf. la grande question des origines § 1), leur etablisse-
ment, influence notamment par les effets instantanes de la polyploi'disation (cf. § 2) et leur
relation avec les populations diploides parentales (cf. § 3) et enfin leur persistance et leur
evolution (§ 3 et § 4). Les travaux publies au cours des deux dernieres decennies ont tente
d'eclairer tout ou partie de ces questions.

Importance du phenomene dans le regne animal et vegetal

Dans le regne animal, la Polyploidie est presente chez certaines families d'invertebres:
rotiferes, mollusques, plathelminthes, crustaces et insectes (Suomalainen et Saura 1973,
Lokkietal. 1975, Lokki et Saura 1980, Goldman et LoVerde 1983, Goldman et al. 1984, Bul-
lini 1985, Weider 1987, Weideret al. 1987, Beaton et Hebert 1988, Martens et al. 1989,Beaumont

et Fairbrother 1991, Walsh et Zhang 1992, Zhang et King 1992) mais aussi chez les ver-
tebres: poissons, amphibiens (en particulier les salamandres et les grenouilles) et enfin
reptiles (Parker et Seiander 1976, Raiin et Seiander 1979, Bogart 1980, Schultz 1980, Bullini
1985, Bogart et Licht 1986, Kobel et Du Pasquier 1986, Sessions et Larson 1987, Licht et
Bogart 1989, 1990, Licht et Lowcock 1991). Par ailleurs, dans le regne animal, la Polyploidie

est presque exclusivement associee ä une reproduction asexuee par Parthenogenese (voir
§ 2d) (Cole 1980) bien que quelques organismes polyploides ä reproduction sexuee se ren-
contrent egalement (Bogart 1980, Bogart et Licht 1986, Kobel et DuPasquier 1986).

Dans le regne vegetal en revanche, P impact de la Polyploidie est beaucoup plus
considerable et concerne toutes les divisions principales des plantes: algues (Stebbins 1950, Nichols
1980), bryophytes (Stebbins 1950, Crosby, 1980, Wyatt et Stoneburner 1984, Wyatt et al.
1989), pteridophytes (Wagner et Wagner 1980, Grant 1981), gymnospermes (Stebbins 1950,
Delevoryas 1980) et angiospermes (Stebbins 1950, 1971, Averett 1980, Grant 1981). Cepen-
dant de fortes heterogeneites existent dans et entre les differents groupes de plantes.

Ainsi, la Polyploidie a certainement joue un role considerable dans revolution et la
diversification des bryophytes et des pteridophytes. Cependant, il est difficile de trancher sur
la nature polyploide d'un grand nombre d'unites taxonomiques et de fortes controverses
existent ä ce sujet (Grant 1981, Britton 1984, Wyatt et Stoneburner 1984, Soltis et Soltis 1987,
1990b, Wyatt et al. 1989, Werth et Windham 1991).

La Polyploidie est peu frequente chez les gymnospermes (Delevoryas 1980). En revanche,
chez les angiospermes, on estime que 35% ä 70% des especes ont subi au moins un episode
de polyploi'disation au cours de leur evolution (Stebbins 1950, 1971, Averett 1980, Goldblatt
1980, Grant 1981). Des families entieres seraient meme apparues par polyploi'disation comme,

par exemple, les Ericaceae, les Fagaceae, les Juglandaceae, les Magnoliaceae, ou encore
les Salicaceae (Dobzhansky et al. 1977). Chez les autres families, la frequence de la

Polyploidie est tres variable. Certaines families abritent peu de polyploides alors que d'autres en
presentent une forte frequence comme chez les Araliaceae, les Crassulaceae, les Poaceae, les
Polygonaceae ou les Rosaceae (Stebbins 1950, Lewis 1980b, Averett 1980, Goldblatt 1980).

Pourquoi la Polyploidie est-t-elle plus rare dans le regne animal que dans le regne vegetal?

Plusieurs hypotheses ont ete avancees pour expliquer la rarete des polyploides dans le
regne animal par rapport aux plantes (revues par Orr 1990 et Dusfresne et Hebert 1994).
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ans i

L'une d'entre elles invoque des contraintes ontogeniques plus complexes chez les organis-
mes centralises (animaux) ce qui les rendraient plus sensibles aux diverses pertui'
metabolisme engendree par la polyploi'disation. Une hypothese plus plausible ce]
suite du lien tres etroit entre la Parthenogenese et la Polyploidie dans le regne ai

definition de la Parthenogenese dans le § 2d). Des 1925, Muller formule 1'hypotln
Polyploidie est rare chez les animaux dioi'ques parce qu'elle en altere le determinis:
xe. Selon Orr (1990), la Polyploidie introduirait un fort desavantage selectif che
nismes possedant une paire de chromosomes sexuels parce que, meme si la polypi
ne perturbe pas automatiquement le determinisme du sexe, eile perturbe invariablen u

libre complexe qui est etabli entre l'heterosome X et les produits genetiques des

Ceci explique pourquoi la Polyploidie est rare chez les organismes ayant un chron|ii
xuel differencie, ce qui est frequemment le cas dans le regne animal, par comp
organismes ayant un chromosome sexuel non differencie, qui sont preponderants
ne vegetal. Dans le regne vegetal, parmi les especes dioi'ques dans lesquelles il e

des relations tres sensibles entre les chromosomes sexuels et les autosomes, la
est tres peu repandue (Chattopadhyay et Sharma 1991), mais eile existe neanmo
Yan et al. 1997). Les consequences genetiques de la polyploi'disation sur le deterih:

sexe dans le regne animal ont ete particulierement etudiees chez les amphibien
Xenopus (Kobel et Du Pasquier 1986) et semblent en accord avec les hypotheses

par Orr (1990). Dans le regne vegetal, Pal et Pandey (1982) ont montre que, da r
Amaranthus, la tetraplo'fdisation par doublement somatique etait suivie d'une expr
ponderante de la fonction male. La polyploi'disation perturbe l'equilibre genetiqm
xe qui determine l'expression du sexe et induit un desequilibre hormonal reduisan
la production des fleurs femelles. Une etude recente menee dans le genre Actini
que le mode de polyploi'disation (somatique versus sexuel c.f. § suivant) peut jo
majeur sur la persistance du determinisme sexuel (Yan et al. 1997).

L'hypothese de Muller (1925) reactualisee par Orr (1990) n'explique cependar t
quoi il existe aussi peu de polyploi'des dans des groupes animaux capables de re
asexuee et en particulier parmi ceux dont le determinisme sexuel est de nature
mental plutöt que chromosomique (Dufresne et Hebert 1994). Ce manque de

amene Dufresne et Hebert (1994) ä formuler une hypothese alternative en sugge
faible frequence des evenements d'hybridation dans le regne animal est la cause
de la faible frequence de la Polyploidie dans ce regne. La contrainte ä la polyploi'di;
le regne animal serait done situee au Stade de la genese des polyploi'des plutöt
des complications cytologiques ou genetiques intervenant apres polyploidisatior
syntheses recentes indiquent que 1'hybridation suivie de polyploi'disation est ur
fonctionnel qui est le moteur de revolution d'un tres grand nombre d'especes a

vegetales (Abbott 1992, Arnold 1992, Stace 1993, Dusfresne et Hebert 1994.

Lowe 1996).

1 - Les grands types de Polyploidie et la question des origines

Tres tot dans l'histoire de la Polyploidie, il s'est avere que le concept de polyploide re-
couvrait un phenomene heterogene puisque l'ensemble des chromosomes d'un individu poly-
ploi'de pouvait provenir de la multiplication d'un seul genome de base ou de l'addition de

deux, voire de plus de deux genomes differents. Des 1926, Kihara et Ohno ont propose les

termes d'autopolyploi'de dans le cas d'une multiplication d'un meme genome et i'allopoly-
ploide dans le cas d'une association de genomes differents. Cette classification fut admise
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jusque vers la moitie du siecle. Mais l'avenement de la theorie synthetique de revolution, et
notamment la conception de l'espece biologique, associe ä la description de nombreux poly-
ploides semblant presenter des caracteristiques chromosomiques intermediaires entre celles
d'un autopolyploi'de et celles d'un allopolyploide, impliqua la description d'un degre
supplemental de complexity dans la classification. Ebauchee par Stebbins en 1945, la nouvel-
le classification fut formalisee par le meme auteur en 1947. Elle n'a ete que peu contestee de-
puis (voir Jackson 1976). Elle est fondee sur la maniere dont rappariement des chromosomes

s effectue au cours de la premiere division meiotique. Si les differents genomes presen-
tent des affinites fortes (homologie totale ou partielle), les chromosomes homologues ou
homeologues formeront des figures caracteristiques, correspondant ä Tassociation de plus de
deux chromosomes homologues, que Ton nomme multivalents. La presence de multivalents
lors de la meiose constitue la caracteristique cytologique d'un autopolyploi'de au sens ou
Kihara et Ohno l'avaient propose. On represente par exemple un autotetraploi'de par le Symbole

AAAA, ou chaque lettre A correspond ä un lot de chromosomes de base. Un autopolyploi'de

a done par definition une origine monophyletique. On parle encore de polyploide
infra- ou intraspecifique, en ce sens qu'il possede des genomes identiques (autopolyploidie
homozygote au sens de Lewis 1980a) ou homologues (autopolyploidie heterozygote) (Broch-
man et al. 1992a).

A l'oppose, si l'ensemble des chromosomes de l'individu polyploide provient de deux
(ou eventuellement plus) genomes suffisamment differents pour ne permettre qu'un apparie-
ment sous forme de bivalents, Stebbins reprend le terme d'allopolyploide (semblable au
terme d'amphiploide ou d'allopolyploide genomique). Un allotetraploide est symbolise par
la formule AABB oü les lettres A et B designent deux genomes de base differents (heterolo-
gues). Un allopolyploide, encore appele polyploide interspecifique, est done par definition
un individu ayant une origine polyphyletique. On parle done maintenant d'autopolyploide
quand les polyploides derivent de genomes qui sont similaires du point de vue chromosomi-
que et genetiquement compatibles et d'allopolyploides quant ils derivent de genomes
differents du point de vue chromosomique et genetiquement incompatibles (Stebbins 1980).

La nuance introduite par Stebbins par rapport ä Kihara et Ohno provient du fait que la
nouvelle classification prend en compte les cas intermediaires pour lesquels la differencia-
tion des genomes de base est suffisamment forte pour que l'appariement meiotique des
chromosomes homeologues soit perturbe mais non totalement empeche. Stebbins propose alors
le terme d'allopolyploides segmentaires. Par exemple, un allotetraploide segmentaire sera
represente par le Symbole A|A, A2A2 oü A| et A2 symbolisent respectivement les genomes
d individus parentaux qui ne sont ni totalement fertiles, ni totalement steriles lorsqu'on les
croise entre eux.

Plus tard, d'autres auteurs, dans le souci de tenir compte de tous les degres de parente des
genomes de base ont propose une classification plus nuancee (voir par exemple Löve 1964
ou references dans DeWet 1971). Malgre tout, e'est bien ä la classification effectuee par Stebbins

ou ä ses variantes, que beaucoup d'auteurs continuent de faire reference (Jackson 1976,
1982, Lewis 1980a, Briggs et Walters 1984, Thompson et Lumaret 1992).

L'information obtenue par 1'observation des appariements chromosomiques sur la nature
de la Polyploidie est ä utiliser avec precaution, car un veritable autopolyploide peut presenter

un appariement chromosomique caracteristique d'allopolyploide et inversement (Jackson
1982, 1984, Bever et Felber 1992).

Le probleme du taxonomiste revient done ä estimer si les differentes unites (taxons) di-
ploides ayant donne leur genome de base ä un polyploide constituent des especes biologiques
distinctes. La demonstration la plus simple consiste ä croiser les differents geniteurs poten-
tiels entre eux et d'etablir la fertilite des descendants (Stebbins 1945,1947). Le probleme ma-
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jeur reside dans le fait que souvent il est tres difficile de determiner les geniteur;
des polyploides, soit parce que ces especes ont elles-memes evolue ou disparu,
qu'au cours de sa Phylogenese, le polyploi'de a connu des phases d'hybridation
ploi'disation successives telles qu'il est impossible de retrouver avec certitude les

ploi'des parentaux.
Au cours des 15 dernieres annees, le developpement des techniques de genetii

culaire a permis de retrouver avec une bonne fiabilite les ancetres diploi'des de ce

polyploides et de determiner le nombre et la frequence des episodes de polyplo'idi
ex. Lumaret et al. 1989, Soltis et Soltis 1989b, 1991, Pillay et Hilu 1990, Wolf
Hooglander et al. 1993, van Dijk et Bakx-Schotman 1997).

Une autre methode, developpee recemment en Grande Bretagne, consiste ä

situ, c'est-a-dire sur les chromosomes du polyploi'de, le genome total prcalablemt
de Fun des parents. Les sites d'hybridation sont ensuite analyses par microscop
cente. Cette technique a recu le nom de GISH pour Genomic in situ Hybridisation
nett 1995). Cette methode, bien que difficile ä mettre en oeuvre, a permis de confii
tite des genomes parentaux de certains allopolyploi'des (exemples dans Bennett

que mole-
rtains allo-
sation (par

al. 1990,et

hybrider in
nt marque
ie fluores-
(voir Ben-
ierl'iden-

1995).
irm

Les origines de la Polyploidie: les diplogametes
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Un individu polyploi'de peut apparaitre soit par doublement chromosomique,
gote ou dans un tissu somatique, soit par la non-reduction gametique (DeWet 191

la parution de Particle de Winge en 1917, on pensait, ä de rares exceptions pres,
ploi'des apparaissaient par un doublement somatique des chromosomes. Dans les

polyploides pyreneo-alpiens, Küpfer (1974) n' a pas observe de correlations entre
des endomitoses dans 1'appareil souterrain, la presence de drageons et l'emergence
ploi'die au sein de populations naturelles. L'hypothese d'une polyploi'disation par
somatique du nombre chromosomique (polyploi'die somatique) a ete abandonee d(j;

vail, desormais classique, de Harlan et DeWet (1975), qui publient une liste de

plantes produisant occasionnellement des gametes ayant un nombre somatique
somes (appeles gametes non-reduits, 2n gametes ou encore diplogametes, terme qi
liserons par la suite). lis renforcent en cela l'idee dejä avancee par Karpechenko (1

lington (1937, 1956), Skriebe (1956, 1966, 1969), et ils emettent l'hypothese qu
tion de diplogametes et leur fusion constitue le moteur essentiel de la polyplo'idi
devient alors sexuelle. Selon Harlan et DeWet (1975), il existe trois mecanismes n;
duisant ä l'emergence d'un individu polyploi'de ä partir de parents diploi'des soit:
ploi'disation sexuelle unilaterale (un diplogamete feconde un gamete normalement
bilaterale (un diplogamete feconde un autre diplogamete) (Fig. 1); (2) par la forma
ble d'hybrides diploi'des produisant des gametes non-reduits avec pour consequenc
ploi'disation sexuelle ulterieure ou (3) par la formation d'un hybride diploi'de suivi d
ment somatique des chromosomes. Selon ces auteurs, le processus responsable d
des autopolyploi'des est principalement la polyploi'disation sexuelle (1) alors que
de formation des allopolyploi'des necessitent une etape intermediate par la form;
hybride diploi'de (2) ou (3) (Fig. 2).

La polyploi'disation sexuelle unilaterale (1) implique la creation d'individu;
intermediates assurant la transition vers la production d'individus de niveaux su

polyploi'die (triploid bridge hypothesis).
Suite ä 1' article de Harlan et DeWet, 1' importance, voire la predominance des dib

dans la genese des autopolyploi'des a ete largement reconnue (Jackson 1976, Do
Lewis 1980a, 1980b, Hermsen 1984, Felber 1991, Thompson et Lumaret 1992,
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2X 2X

Fig. 1. Chez une plante, la plupart des cellules sexuelles possede un nombre de chromosomes egal ä la
moitie de celui des cellules somatiques. La production accidentelle de gametes ayant un nombre soma-

tique de chromosomes (diplogametes) peut conduire ä la formation d'un autopolyploide.

et Thompson 1995, Yan et al. 1997). En effet, Thypothese du doublement somatique impli-
que des situations (rarete du phenomene, importante perte de variability genetique, homozy-
gotie) qui sont en desaccord avec les faits observes dans de nombreux complexes polyploides
(voir Bretagnolle et Thompson 1995). L'hypothese de la polyploidisation sexuelle s'appuie
sur de nombreux arguments. D'une part, la production de diplogametes par des individus di-
ploides a ete documentee pour beaucoup d'especes sauvages et cultivees chez les plantes,
plus rarement dans le regne animal, et ce avec des frequences de production pouvant etre lo-
calement elevees (Bogart et Licht 1986, Bretagnolle et Thompson 1995). D'autre part, un
certain nombre d'individus autopolyploides ont ete obtenus par croisements controles de di-
ploides producteurs de diplogametes et meme suite ä des croisements spontanes (voir
Bretagnolle et Thompson 1995, Bretagnolle et Lumaret 1995). En outre, la polyploidisation sexuelle

autorise une relative repetition du processus de polyploidisation mais aussi Tetablisse-
ment d'un flux de gene unilateral des diplo'ides vers les polyploides, par le biais de
diplogametes, qui peut etre actif meme apres les phases de polyploidisation. Cette souplesse per-
met d'expliquer (1) pourquoi dans de nombreux complexes polyploides, les autopolyploides
expriment une part importante et souvent meme la totalite de la variability genetique des
diplo'ides (estimee soit ä partir du polymorphisme enzymatique soit ä partir de marqueurs mole-
culaires de 1'ADN) et (2) pourquoi il est possible de mettre en evidence des indices de
polyploidisation recurrente sur la base de marqueurs moleculaires. L'autopolyploidie represente
done un processus dynamique et les unites polyploides resultent d'episodes multiples de
polyploidisation (synthese de Soltis et Soltis, 1993, 1995 et pour exemple Ptacek et al. 1994,
van Dijk et Bakx-Schotman 1997).
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Allopolyploid^
(origine polyphyletique)

Autopolyploidie
(origine monophyletique)

2X 2X 2X 2X

AA BB AA AA

AABB AAAA

Fig. 2. Origines des auto- et des allopolyploides. Un autopolyploide est issu de la fusion de diplo¬
gametes, alors que la formation d'un allopolyplolde implique en general un hybride diploide.

Le role joue par les diplogametes dans la genese des allopolyploides semble plus comple-
xe. Bien que theoriquement des allopolyploides pourraient, corame les autopolyploides, etre
directement obtenus par polyploidisation sexuelle bilaterale, cette hypothese est actuellement

peu exploree comme un scenario plausible d'allopolyploidisation. C'est sans doute pour
cette raison que, contrairement ä 1'autopolyploidie, aucune tentative n'a ete realisee ä notre
connaissance pour obtenir des allotetraploides par croisement direct de diploides parentaux
produisant des diplogametes. L'hybridation joue un role preponderant dans les hypotheses
associees ä la genese des allopolyploides. Ceci est largement du au fait que (a) tres frequem-
ment des hybrides diploides, dans le cas d'allotetraploides, ou de degre de Polyploidie supe-
rieure, dans le cas par exemple d'allohexaploides, ont ete decouverts en conditions naturelles
et souvent au contact des populations d'especes parentales (par ex. Vuille 1986, Raybould et
al. 1991, Novak et al. 1991, Abbott et Lowe 1996) et (b) dans beaucoup de cas, seule une
etape impliquant un hybride polyploide intermediaire peut expliquer la formation d'allopoly-
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ploi'des ä degre de Polyploidie eleve et dont les deux precurseurs sont des especes diploi'des
(voir par ex. Urbanska et al. 1997). Les allopolyploidies apparaitraient done ä partir de ces
hybrides soit (1) par doublement somatique, (2) par polyploidisation sexuelle bilaterale fai-
sant probablement intervenir aussi Tautofecondation ou, (3) dans des cas plus complexes, par
des Schemas impliquant ä la fois des croisements en retour avec Fun des parents et une
polyploidisation sexuelle unilaterale (voir par ex. Novak et al. 1991, Stace 1993, Abbott et Lowe
1996, Urbanska et al. 1997). Les hybrides Fj presentent une sterilite plus ou moins impor-
tante mais produisent des gametes fertiles de differents degres de Polyploidie (par ex. Stace
1993) qui permettront soit la polyploidisation sexuelle, soit, par des croisements en retour, l'in-
trogression de l'une au moins des deux especes parentales par le genome de Lautre (Abbott
1992, Stace 1993). Le plus souvent, la polyploidisation des hybrides restaurera leur fertilite.

Une perte importante de variabilite genetique a ete observee chez certains allopolyploidies
(Rayboud et al. 1991) alors que, pour beaucoup d'autres complexes, la variabilite sera con-
servee par la recurrence des episodes de polyploidisation (Roose et Gotlieb 1976, Werth
et al. 1985, Wyatt et al. 1988, Soltis et Soltis 1989b, Ashton et Abbott 1992, Brochman et al.
1992a, Abbott et Lowe 1996). Chez les allopolyploidies, l'hypothese du doublement somatique

souleve les memes problemes que chez les autopolyploides. Dans un cas comme dans
l'autre, la polyploidisation sexuelle constitue le processus de polyploidisation le plus probable.

Cependant, la presence d'hybrides naturels, diploi'des ou polyploidies au contact des
populations parentales prouve qu'une certaine compatibility existe entre les especes parentales.
Neanmoins, elle ne saurait pas constituer une preuve indiscutable que l'allopolyploide soit
apparue par l'intermediaire d'un hybride diploide, plutot que suite ä une polyploidisation
sexuelle bilaterale directe ä partir des deux parents diploi'des. Quoiqu'il en soit, il apparait que
les diplogametes, associes ou non aux phenomenes d'hybridation, jouent sans doute un role
important dans la genese des allopolyploidies comme dans leur 1'evolution (Stace 1993).

Les diplogametes sont produits ä la suite de diverses perturbations de la meiose (voir
Bretagnolle et Thompson 1995). De telles anomalies ont, dans leur grande majorite, un deter-
minisme genetique souvent complexe et dont Tamplitude d'expression peut etre fortement
modulee par differents facteurs environnementaux. Ainsi, des temperatures extremes peuvent
induire la production de diplogametes (Stein 1970 McHale 1983), de meme que des chocs
thermiques (Sax 1937). Un deficit hydrique (Gilles 1939) ou nutritif (Grant 1952) represente
egalement un facteur favorisant la production de diplogametes. Des parasites (Kostoffet Kendall

1929) ou des virus (Swaminathan et al. 1959 Sandfaer 1973) peuvent egalement induire
des aberrations meiotiques qui peuvent favoriser la formation de diplogametes. Dans le cas
d'individus diploi'des hybrides, la nature differente des deux lots chromosomiques peut
empecher l'appariement meiotique et conduire ä une forte production de diplogametes sans
intervention de facteurs genetiques ou environnementaux.

Le modele de polyploidisation par diplogametes a profondement modifie la comprehension
de la Polyploidie puisqu'il a transforme un evenement rare, isolant instantanement le ou

les neopolyploides de leur population parentale, en un processus dynamique recurrent, per-
mettant un flux de genes unilateral des populations parentales vers les neopolyploides (Brochman

et al. 1992b, Bretagnolle et Thompson 1995). Un tel processus permet de comprendre
pourquoi la Polyploidie, et surtout Tautopolyploi'die, n'est pas un cul-de-sac evolutif.

2 - Consequences instantanees de la polyploidisation

Par consequences instantanees, nous entendons T ensemble des bouleversements structu-
rels et fonctionnels lies ä la multiplication des copies d'un genome. Nous nous interessons
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done ici ä determiner les differences immediates (morphologiques, genetiques etc...) atten-
dues chez un neopolyploi'de de premiere generation par rapport ä ses parents diploi'des. Nous
ne discuterons pas ici des consequences de la Polyploidie sur la speciation qui s'inscrivent
dans une perspective ä plus long terme.

Les effets instantanes imputables ä la polyploidisation ont classiquement ete subdivises
en deux grandes categories de phenomenes: les «effets nucleotypiqu.es» (§ 2a) et les «effets
genetiques» (§ 2b). Les effets nucleotypiques evoquent les consequences biophysiques
immediates de l'augmentation de la quantite d'ADN sur la cellule, independamment de l'in-
formation vehiculee par cette molecule (Price 1976). Les effets genetiques, en revanche, sont
lies ä l'information contenue dans l'ADN (Bennett 1972). Par ailleurs, la combinaison com-
plexe des deux classes d'effets va aboutir ä des bouleversements phenotypiques que nous
analyserons par la suite et qui concernent les aspects chorologiques et ecologiques (§ 2c)
ainsi que le Systeme de reproduction (§ 2d).

2a - Les effets nucleotypiques

Line forte correlation existe entre la quantite d'ADN contenue dans un noyau et le volume

ou la taille cellulaire (Van't Hof et Sparrow 1963, Darlington 1965, Price 1976, Olmo
1983, Bennett 1987). Elle s'applique aux cellules eucaryotes d'une maniere generale et con-
cerne de toute evidence aussi la Polyploidie qui represente un cas extreme de variation
quantitative d'ADN dans un noyau.

L'augmentation du volume cellulaire des individus polyploides par rapport aux diploi'des
parentaux est un phenomene universel et a ete mis en evidence autant dans le regne animal
(Olmo 1983, Sessions et Larson 1987, Licht et Bogart 1987, 1990, Licht et Lowcock 1991,
Walsh et Zhang 1992) que dans le regne vegetal (Müntzing 1936, Stebbins 1971, Tal 1980,
Warner et Edwards 1993). Chez les angiospermes par exemple, l'augmentation du volume
cellulaire associe ä la Polyploidie est systematiquement observee sur les neopolyploides ob-
tenus par doublement du nombre chromosomique, soit ä l'aide de methodes artificielles tel-
les que la colchicine (par ex. Müntzing 1936, Timko et Vasconcelos 1981, Pundir et al. 1983,
Fagerberg et al. 1990, van Dijk et van Delden 1990) ou le dioxyde d'azote (Berdhal et Barker

1991), soit par polyploidisation sexuelle (Hahn et al. 1990, Bretagnolle et Lumaret 1995).
Une telle augmentation se retrouve aussi au sein des complexes polyploides naturels (par ex.
Jellings et Leech 1984, van Santen et Casler 1986, Reinink et Blom-Zandstra 1989, Warner
et Edwards 1989, van Dijk et van Delden 1990, Pyke et al. 1990, Humbert-Droz et Felber
1992, Misset et Gourret 1996).

Chez les vegetaux, les cellules de tous les massifs cellulaires subissent cette augmentation
(cellules du mesophylle, stomates...etc.) et cet accroissement de taille se repercute sur

des structures plus complexes (augmentation du diametre des grains de pollen, de la taille et
du poids des graines et, d'une maniere plus generale, de la taille des organes). On parle done
d'un effet de «gigantisme» lie au doublement chromosomique (Müntzing 1936, Stebbins
1950, 1971, Lewis 1980a). Le gigantisme est systematiquement observe lors de polyploidisation

artificielle par doublement somatique ou sexuel (par ex. Hashemi et al. 1989, Reinink
et Blom-Zandstra 1989, Evans et Rahman 1990, Fagerberg et al. 1990, Hahn et al. 1990,
van Dijk et van Delden 1990, Berdahl et Barker 1991, Pringle et Murray 1992, Bretagnolle
et Lumaret 1995, Dhawan et Lavania 1996). II est toutefois interessant de souligner que la
comparaison entre des polyploides obtenus par traitement ä la colchicine d'une part et des
diploi'des et des polyploides naturels d'autre part montrent que la taille des differentes cellules

des tetraploi'des naturels, bien que significativement plus grande que celle des diploi'des,
peut etre parfois tres inferieure ä celle des tetraploi'des obtenus par doublement ä la colchi-
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cine. Ceci suggere que l'augmentation instantanee de la taille cellulaire liee ä la polyploidi-
sation peut etre compensee ulterieurement par la selection, sans doute pour maintenir un
bilan metabolique optimal (Butterfass 1989, van Dijk et van Delden 1990, Warner et Edwards
1993). Les memes observations ont ete realisees chez des especes de poissons et d'am-
phibiens pour lesquelles aucune variation de taille cellulaire n'accompagne la variation
du degre de Polyploidie dans les complexes naturels (Schmidtke et al. 1975, Leipoldt et
Schmidtke 1982, Leipoldt 1983). De la meme maniere, un certain nombre de compensations,
ä l'echelle d'un organe (par exemple une diminution du nombre de cellules par organe), peu-
vent intervenir de telle sorte que la taille globale de l'organe ne varie pas ou peu (Stebbins
1950, Licht et Bogart 1987, Warner et Edwards 1989). Ceci montre que des processus de

regulation, lies ä des contraintes fonctionnelles, peuvent moduler les effets de gigantisme.
La simple augmentation du volume cellulaire accompagnant la polyploidisation a aussi

des consequences importantes sur le metabolisme de la cellule puisque la surface des
membranes augmente alors que le rapport surface membranaire-volume cellulaire diminue (Olmo
1983, Warner et Edwards 1993). Ces changements affectent done certainement, bien que
cela soit encore mal compris, les taux de diffusion d'un certain nombre de molecules ä tra-
vers la membrane cellulaire et notamment les gaz (Warner et Edwards 1993). Chez les
diploides, on retrouve aussi une tres forte correlation entre la taille du genome (et la taille
cellulaire) et le nombre de chloroplastes dans plusieurs types cellulaires (Butterfass 1989, Ho et
Rayburn 1991). De maniere logique, une telle relation s'etend naturellement ä la Polyploidie
et a ete mise en evidence autant chez des auto- et allopolyploidies induits que chez des
polyploidies naturels (Butterfass 1989, Dhawan et Lavania 1996). II en resulte que la capacite
photosynthetique par cellule augmente avec le degre de Polyploidie dans tous les taxa oü
ce type de comparaisons a ete effectue. Cette augmentation est cependant frequemment
modulee par des phenomenes de compensation quand on passe ä l'echelle de la feuille ou de
1'unite de surface foliaire (voir Warner et Edwards 1993).

Une autre consequence importante de l'augmentation du volume cellulaire avec la quantite

d'ADN concerne la duree des cycles de la mitose et de la meiose. Van't Hof et Sparrow
(1963) ont montre pour plusieurs especes de plantes, qu'il existait une tres forte correlation
lineaire positive entre la duree du cycle mitotique, la taille cellulaire et la quantite d'ADN.
De telles relations se retrouvent chez les polyploides dont le cycle mitotique et meiotique est
souvent plus lent que celui des diploides et leur taux de croissance plus faible (Müntzing
1936, Stebbins 1950, Murin 1976, Garbutt et Bazzaz 1983). Une correlation semblable
existe lorsque la quantite d'ADN nucleaire et la duree minimale de generation ou le taux de

developpement sont compares. Ainsi, Bennett (1972) montre que plus la quantite d'ADN est
importante, plus la frequence d'especes annuelles diminue parmi un echantillonnage important

d'especes diploides. Par analogie, on remarque que la frequence des polyploides, dans
la flore actuelle, est beaucoup plus forte chez les especes ä croissance perenne que chez les

especes annuelles (Müntzing 1936, Stebbins 1971, Averett 1980, Golblatt 1980). Cependant
cette relation entre cycle mitotique et le degre de Polyploidie n'est pas toujours simple et sem-
ble aussi dependre d'autres facteurs lies ä l'histoire evolutive des cytotypes (Murin 1976).

Enfin, une relation claire existe entre la taille du genome et le rythme saisonnier de
croissance, tout au moins dans les regions temperees. Elle semble liee ä une sensibilite differente
du processus de division et de croissance cellulaire aux basses temperatures (Grime et Mow-
forth 1982, Grime et al. 1985). Ainsi, les especes ou les individus ayant un grand genome
entrent en vegetation plus tot au printemps et presentent une resistance au froid plus importante

que celles ayant un genome plus petit (Grime et Mowforth 1982, Grime et al. 1985,
Moore 1985, McGillivray et Grime 1995). L'avantage relatif des individus precoces a ete
interprets comme une differentiation temporelle de la niche permettant soit la coexistence de
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plusieurs especes dans une communaute vegetale, soit 1'exploitation de niches micro-clima-
tiques di lie rentes pour une meme espece (Grime et Mowforth 1982, Greenlee et al. 1984,
Grime et al. 1985, Moore 1985, Mowforth et Grime 1989). Dans un contexte biogeographi-
que, cette relation apporte un eclairage interessant puisque des etudes sur la variation intra-
et interspecifique le long d'un gradient de latitude ou d'altitude montrent des correlations
significatives entre l'augmentation de la quantite d'ADN nucleaire et la capacite de crois-
sance dans des climats plus froids (voir Bennett 1976, 1987, Labani et Elkington 1987, Ray-
burn et Auger 1990, Porter et Rayburn 1990, Ceccarelli et al. 1992, McMurphy et Rayburn
1992, Wakamiya et al. 1993, McGillivray et Grime 1995). Cette propriete a ete utilisee en
amelioration des plantes pour creer de nouvelles varietes resistantes au froid (Bennett 1976).

L'accroissement de la taille du genome lie ä la Polyploidie presente-t-il la meme correlation

avec la sensibilite ä la temperature? Les avis ne semblent pas unanimes. Ainsi, dans
la flore europeenne, la frequence des polyploides parait plus forte aux latitudes elevees
(Reesel958 Stebbins 1950,1985, DeWet 1971, Ehrendorfer 1980, Bennett 1987). Cette
tendance s'observe egalement au sein de differents complexes polyploides (par ex. Bayer 1987,
Gadella 1987, 1991, Brochmann et al. 1992a). Toutefois la correlation avec la temperature
n'est nullement demontree (Favarger 1957, 1967). II est probable que les distributions des

cytotypes dans les Alpes et les Pyrenees soient determinees par des facteurs plus historiques
qu'ecologiques (voir § 5)

A la lumiere de ce chapitre, on peut done considerer la Polyploidie comme une des com-
posantes des processus evolutifs plus generaux qui influent sur la taille du genome des orga-
nismes. II semble en effet etabli que l'augmentation progressive de la quantite d'ADN dans
differents phylums d'eucaryotes s'est produite periodiquement selon un accroissement ex-
ponentiel non aleatoire et approximativement par doublements successifs (Sparrow et Nau-
man 1976). Deux hypotheses ont ete proposees pour expliquer cette augmentation. La
premiere attribue un role evolutif important ä la variation de la quantite d'ADN, independam-
ment de l'information genetique qu'il vehicule (voir Bennett 1987). La deuxieme hypothese,
enoncee par Dawkins (1976) puis reprise par Doolitle et Sapienza (1980) et Orgel et Crick
(1980), a re§u le nom de theorie du gene ego'iste (selfish gene ou selfish DNA). Elle repose
sur l'existence de grandes quantites d'ADN non codant, due ä la duplication de sequences
d'ADN de taille variables repetees de nombreuses fois en tandem ou dispersees en simples
sequences, et specule sur l'idee que 1'unite de selection est le gene dont le seul role serait de
survivre dans le genome. Un organisme ne serait alors qu'un moyen de produire toujours plus
d'ADN. Orgel et Crick (1980) comparent de telles sequences ä l'interieur d'un genome au

comportement d'un parasite dans son hote.
A la lumiere de ces deux hypotheses, le role de la variation de la quantite d'ADN nucleaire

a ete examine recemment chez plusieurs plantes (Price 1988, Narayan 1988, Govindaraju
et Cullis 1991). Par rapport aux autres processus d'accroissement de la quantite d'ADN, il
est important de garder en memoire que la polyploidisation represente une differentiation
immediate et brusque par rapport aux diplo'fdes parentaux. Elle fournit done d'emblee une
opportunity nouvelle et une prise differente ä la selection.

2b - Les effets genetiques

Les consequences genetiques de la polyploidisation decoulent de l'augmentation du nom-
bre de copies d'un locus, dans le cas de l'autopolyploi'die, associee ä des effets dus ä l'hy-
bridation, dans le cas de 1'allopolyploids. Elles ont fait l'objet de nombreuses discussions.
Trois principales hypotheses expliquant le succes des polyploides ont ete emises et sont re-
sumees par Bever et Felber (1992):
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L'hypothese de l'effet de dosage

La premiere consequence de la Polyploidie est d'augmenter le nombre de copies d'un
locus. Alors qu'un diploi'de possede deux copies de chaque gene, un p-ploide en possede p.
L'effet additif des alleles codominants d'un meme locus impliquera un elargissement de la
variability chez les polyploides. La Polyploidie aura une valeur adaptative positive si, dans
un environnement donne, le dosage allelique optimal est de plus de deux copies. Ceci a ete
effectivement observe chez des polyploides naturels et artificiels pour lesquels l'effet de
dosage se traduisait par une augmentation ä la fois de la quantite d'enzymes et de son activite
(Mears 1980, Warner et Edwards 1993, Dhawan et Lavania 1996). Neanmoins, des phe-
nomenes de regulation peuvent aussi intervenir (Albuzio et al. 1978, Warner et Edwards 1993).

L'hypothese du masquage des alleles deleteres

Une autre consequence de la Polyploidie tient ä 1' augmentation de la frequence des
heterozygotes par rapport ä celle des homozygotes dans une population en equilibre panmictique.
Ainsi, un allele deletere recessif aura moins de possibilites de s'exprimer chez un polyploide
que chez un diploi'de. L'hypothese du masquage des alleles deleteres suppose ainsi que la
moindre expression de ces alleles chez un polyploide lui apporte un avantage (Briggs et Walters

1984).

L'hypothese de la diversite allelique

L'hypothese de la diversite allelique explique le succes des polyploides par l'augmenta-
tion de la diversite allelique, accompagnee de l'augmentation de l'heterozygosite. Elle est
documentee par une litterature recente tres abondante sur des complexes polyploides naturels

autant dans le regne animal (Lokki et al. 1975, Parker et Seiander 1976, Raiin et Seiander

1979, Bullini 1985, Kobel et Du Pasquier 1986, Zhang et King 1992) que dans le regne
vegetal (Mac Key 1970, Stebbins 1971, 1985, Bingham 1980, Mitton et Grant 1984, Soltis
et Soltis 1993 pour revue). Dans le meme sens, les polyploides de premiere generation, ob-
tenus par polyploidisation sexuelle, sont plus heterozygotes et possedent plus d'alleles par
locus polymorphes que les diploides (Bretagnolle et Thompson 1995, Bretagnolle et Luma-
ret 1995). Enfin, une etude recente menee sur des polyploides obtenus par doublement soma-
tique suggere que les neopolyploides sont capables de generer par eux-memes une grande
diversite genetique en un court laps de temps, principalement par des restructurations internes,
addition ou deletion de fragments d'ADN parental (Song et al. 1995).

Devaluation de ces trois hypotheses par des modeles mathematiques a demontre que les
effets de dosage et l'augmentation de la diversite allelique apportent des avantages substan-
tiels au polyploide, ce qui n'est pas le cas du masquage des alleles recessifs deleteres (Bever
et Felber soumis).

Plusieurs facteurs lies ä l'histoire evolutive des polyploides semblent pouvoir moduler la
variation du degre d'heterozygosite. Certains polyploides peuvent ainsi offrir des
heterozygosity inferieures ä Celles des diploides (Shore 1991b, Zeroual-Humbert-Droz 1995). Des
effets de fondation ou des diminutions brutales de la taille de la population, par exemple,
constituent des facteurs d'appauvrissement de la diversite genetique, et peuvent theoriquement
signer les phases precoces de l'etablissement des polyploides et etre diagnostiques dans
certaines populations polyploides (voir Bever et Felber 1992 pour les aspects theoriques,
van Dijk et van Delden 1990, Raybould et al. 1991, Shore 1991b). De plus, l'heterozygosite
peut encore baisser ä la suite de l'augmentation de la consanguinite dans une population
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de petite taille (Roose et Gottlieb 1976, Watson et al. 1991). Neanmoins, la production de

diplogametes par les individus diploides, le caractere recurrent du processus de polyploidi-
sation et la capacite des neopolyploides ä generer rapidement de la diversite genetique peu-
vent augmenter progressivement ä la fois la diversite allelique et le degre d'heterozygosite
des polyploi'des (Ness et al. 1989, Wolf et al. 1990, Soltis et Soltis 1989b, 1991, 1993, 1995,
Brochmann et al. 1992a, 1992b, Song et al. 1995).

En general, les genes et les alleles des polyploi'des s'expriment de la meme maniere que
chez les diploides (Roose et Gottlieb 1976). Par consequent, les cellules des polyploi'des off-
rent une plus grande diversite de metabolites primaires et secondaires, mais aussi plus de

voies metaboliques differentes ä l'echelle d'une population (Roose et Gottlieb 1976, Ardouin
et al. 1987, Jay et al. 1989, 1991, Samuel et al. 1990, Dhawan et Lavania 1996). Chez les

amphibiens du genre Xenopus, Kobel et Du Pasquier (1986) ont montre que les polyploi'des
avaient une diversite d'anticorps plus elevee que les diploides.

Dans le cas de 1'allopolyploids, l'association de deux genomes differents peut amener,
en plus de la Synthese des enzymes parentaux, la synthese d'enzymes hybrides, nouvelles tant

par leurs proprietes que par leur structure et inconnues chez les parents diploides (Barber
1970, Roose et Gottlieb 1976, Mears 1980, Guenegou et al. 1988, Gray et al. 1991, Broch-
mann et al. 1992a, 1992b, Dhawan et Lavania 1996). La presence plus frequente d'enzymes
heteropolymeres est aussi attestee chez beaucoup d'autopolyploi'des meme si il n'y a pas
d'innovation enzymatique (Krebs et Hancock 1989, Soltis et Soltis 1989a). Dans quelques
complexes, certains alleles ne sont presents que chez les polyploi'des (Raiin et Seiander 1979,
Lumaret 1988b, Lumaret et Barrientos 1990, Shore 1991b, Zhang et King 1992). La presence
de tels alleles peut s'expliquer par une certaine inertie des polyploi'des du fait que des mutations

presentant un desavantage selectif sont beaucoup moins rapidement eliminees (Lumaret

1988b, Lumaret et Barrientos 1990). L'heterosis, liee ä l'augmentation de l'heterozygo-
site, se traduit par une augmentation de la vigueur des neopolyploides et de leurs performances
(Bingham 1980, McCoy et Rowe 1986, Werner et Peloquin 1991, Bretagnolle et Thompson
1995).

Enfin, plus que la simple expression d'alleles differents, ce sont les interactions et les

equilibres fonctionnels soumis ä la selection chez les diploides qui sont susceptibles d'etre
modifies par la polyploidisation (Stebbins 1971). Malheureusement, la plupart des hypotheses

associees aux interactions geniques n' ont pas ete verifiees experimentalement (Cole 1980).
De meme, la polyploidisation transforme la nature des regulations de l'activite genetique et

enzymatique de maniere non previsible (Dunbier et al. 1975, Mears 1980, Ardouin et al. 1987,

Jay et al. 1989, 1991).
La polyploidisation conduit done ä la creation d'une nouvelle unite taxonomique qui dif-

fere du diploide par de nombreuses caracteristiques metaboliques qui interferent sur sa via-
bilite ä court et ä long terme (Levin 1983). Les consequences ecologiques de la polyplo'ide
et leur influence sur le maintien du polyplo'ide sont examines dans le chapitre suivant.

2c - Consequences chorologiques et ecologiques de la Polyploidie

Les consequences des effets nucleotypiques et genetiques, decrites ci-dessus, ont ete

largement invoquees pour expliquer le succes evolutif des polyploi'des. La production
d'enzymes aux proprietes nouvelles augmenterait la capacite de coloniser de nouveaux milieux
par rapport ä ceux occupes par les diploides parentaux, en particulier des milieux marginaux
ou des milieux plus extremes (Levin 1970, 1983, Jackson 1976, Lewis 1980a). L'accroisse-
ment de l'heterozygosite augmenterait l'homeostasie physiologique et ecologique. Intuitive-
ment en effet, en vertu de leur flexibilite biochimique, les individus les plus heterozygotes



18 Francois Bretagnolle et al.

devraient offrir un ajustement ecologique plus fin ä un gradient elargi de milieux (Mitton et
Grant 1984, Govindaraju et Dancik 1987, Michaels et Bazzaz 1989, Bierzychudek 1989). Les
polyploi'des auraient alors une capacite plus importante que les diploi'des ä attenuer les effets
de la variation environnementale et done ä maintenir une valeur selective plus constante que
les diploi'des en milieux heterogenes.

Les premiers travaux pour evaluer les consequences de la Polyploidie ont porte sur les
distributions respectives des cytotypes. La presence d'une plus forte proportion de polyploi'des
dans le nord de l'Europe que dans la partie moyenne et meridionale a ete d'abord interpretee
comme une plus grande tolerance des polyploi'des aux conditions climatiques difficiles (Tischler

1934). Tout en critiquant la methode des pourcentages de polyploi'des, Favarger (1954,
1967) a montre au contraire que le taux de polyploi'des est beaucoup moins eleve ä l'etage
nival dans les Alpes qu'au sud du Groenland et du Spitzberg. En Alaska egalement, les
regions climatiques les plus rüdes ne sont pas associees ä une proportion plus elevee de
polyploi'des (Stebbins 1984).

La distribution actuelle des polyploi'des refleterait l'influence de facteurs historiques beaucoup

plus qu'elle ne dependrait des exigences ecologiques actuelles des diploi'des et de leurs
polyploides correspondants. Les polyploi'des auraient colonises preferentiellement les terri-
toires vierges au moment du retrait des glaciers (Favarger 1957). En outre, certains de ces
polyploi'des seraient apparus suite aux contacts de differents taxons diploi'des apparentes qui
se seraient hybrides avant de subir une polyploi'disation (Stebbins 1984).

Le fait que la Polyploidie (et en particulier l'autopolyploidie) n'apporte pas en soi un
avantage est egalement illustre par l'etude de la plasticite phenotypique. Ainsi, plusieurs etudes

realisees sur des especes diploi'des montrent que la base genetique de la plasticite
phenotypique est plus complexe qu' une simple relation entre homeostasie et heterozygosite (voir
Scheiner 1993). Les quelques etudes realisees en conditions contrölees sur des complexes
alio- ou autopolyploides naturels ou sur des polyploi'des artificiels vont dans le meme sens.
Elles relevent que la polyploi'disation ne s'accompagne pas d'une homeostasie plus importante

des valeurs selectives chez les polyploi'des que chez les diploi'des (Garbutt et Bazzaz
1983, McDonald et al. 1988, Bretagnolle 1993, Petit et al. 1996).

II a ete souvent considere que les polyploi'des couvraient une aire plus etendue que les
diploi'des. Dans certains cas, comme chez Dactylis glomerata, le polyploide est en effet tres
repandu, alors que les diploi'des occupent des aires restreintes, situees en peripheric (Luma-
ret 1988b). Dans d'autres cas, la distribution du tetraploide est plus restreinte que celle du di-
ploi'de (Kupfer 1974). Ceci est par exemple le cas chez Anthoxanthum alpinum Löve et Löve,
dont le diploide occupe un vaste territoire aux etages subalpins et alpins des montagnes
eurasiatiques, du Japon aux Alpes et au Jura, ainsi qu'ä des altitudes plus basses au nord de
1 Europe. En revanche, l'aire du tetraploide est cantonnee ä la frange nord-ouest des Alpes,
ä la partie meridionale du Jura et au Massif Central (Felber 1986, 1988b). Favarger (1967),
Küpfer (1974), Stebbins et Dawe (1987) ont d'ailleurs montre que les complexes
polyploi'des offraient toutes les situations possibles, des polyploi'des endemiques de territoires tres
etroits aux polyploi'des holarctiques. Aucune generalisation n'est possible en raison de Tage
probablement tres different des polyploides (Favarger et Contandriopoulos 1961).

La Polyploidie peut avoir egalement des consequences sur l'ecologie des cytotypes. La
encore, toute une serie de cas de figures ont ete trouves.

D'une maniere generale, pour les complexes autopolyploides pyreneo-alpiens, les
exigences ecologiques des taxons diploi'des et de leurs correspondants polyploi'des ne presen-
tent pas de difference significative, tout au moins ä l'echelle de leur distribution generale
(Küpfer 1974). Des observations similaires ont ete mentionnees soit ä l'echelle de l'aire
totale d'un complexe polyploide (Baldwin 1941, Kay 1969), soit dans les territoires de sym-
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patrie des differents cytotypes (Borrill et Lindner 1971, van Dijk et al. 1992). Une differen-
ciation ecologique peut cependant exister qui peut etre globale (Fukuda 1967, Rothera et

Davy 1986), ou limitee aux zones d'hybridation (Zohary et Nur 1959, Borrill et Lindner 1971,
Lumaret et al. 1987, Jay et al. 1991, Felber-Girard et al. 1996). Dans bien des cas, l'analyse
detaillee d'un complexe montre que la specialisation ecologique n'a pas suivi la polyploi'di-
sation mais l'a precedee (Küpfer 1974).

Si Ton considere Fallopolyploi'die, la colonisation de nouveaux habitats a ete observee
en Grande-Bretagne pour Spartina anglica (Thompson 1991). Chez Draba, une amplitude
ecologique plus large a ete trouvee pour les allopolyploi'des que pour les diploi'des (Broch-
mann et Elven 1992). Une differentiation ecologique a ete demontree dans plusieurs zones
de contact entre les cytotypes de Ranunculus sect. Ranuncella, qui inclut plusieurs allopolyploi'des

(Vuille 1986). La segregation des habitats a ete demontree chez huit especes d'An-
tennaria et leur allopolyploid, A. rosea (Bayer et al. 1991). En outre, une segregation
ecologique, quoique incomplete, a ete decrite pour des populations sympatriques des diploi'des
Cardamine rivularis et C. amara, leur hybride triploide (C. insueta) et Thexaploi'de derive
(C. Schultzii) (Urbanska-Worytkiewicz et Landolt 1978, Urbanska et al. 1997).

Les approches experimentales ont ainsi montre que les polyploi'des ne possedaient pas
une plus grande homeostasie que les diploi'des. L'etude comparative des distributions et des

exigences ecologiques relatives des diploi'des et des polyploi'des montre aussi que les
generalisations sont difficiles. La distribution actuelle des complexes polyploi'des reflete moins les

consequences directes de la polyploi'disation que les caracteristiques propres ä chaque espe-
ce, leur histoire genetique et paleobiogeographique. Elle peut cependant etre remodelee par
des interactions entre cytotypes (ce dernier point sera traite dans le § 3).

2d - Polyploidie et Systeme de reproduction

Plusieurs consequences, au moins potentielles, de la polyploi'disation interferent sur les

systemes de reproduction et leur evolution. Elles portent sur la reproduction sexuee versus
asexuee (apomixie ou Parthenogenese), la fertilite des polyploi'des et revolution vers l'auto-
gamie.

Polyploidie et apomixie

L'apomixie gametophytique correspond ä la formation d'un sac embryonnaire non reduit
suivie du developpement parthenogenetique de ce dernier. II y a done formation d'une
graine sans fecondation. On parle plus generalement de Parthenogenese quand une femelle
donne une descendance sans que ses ceufs n'aient ete fecondes.

Dans le regne animal, la Polyploidie et la Parthenogenese sont pratiquement toujours
associees (Bullini 1985, Suomalainen et al. 1987). Chez les plantes, la relation n'est pas
aussi nette. Meme si T immense majorite des vegetaux apomictiques sont polyploi'des, quelques

cas de diploi'des apomictiques ont ete decrits. En revanche, la reeiproque n'est pas vraie
car la majorite des polyploi'des ne sont pas apomictiques et ont une reproduction sexuee
(Böcher 1951, Nygren 1967, Weimarck 1967, Asker 1971, 1984, Grant 1981, Mogie 1986).

La plupart des polyploi'des apomictiques sont allopolyploi'des (Bierzychudek 1985) mais
plusieurs cas d'autopolyploides apomictiques sont egalement connus (DeWet et Stalker 1974,
Vuille et Küpfer 1985, Lumaret 1988a). De meme, bien des taxons apomictiques sont tetra-
ploides, mais des polyploi'des de degre plus eleves ont aussi ete observes (Küpfer 1974,
Nogler 1984b, Duckert-Henriod et Favarger 1987, Asker et Jerling 1992). Souvent, plusieurs
polyploi'des apomictiques peuvent coexister chez la meme espece (voir Nogler 1984a, 1984b,
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Urbanska 1984, 1985, Gadella 1987, Bierzychudek 1989, Bayer 1990, Bayer et al. 1991,
Brochmannetal. 1992a, 1992b)

Les allopolyploidies presentent souvent des anomalies meiotiques dues au defaut d'appa-
riement (asyndese) entre genomes heterologues, d'oü une baisse importante de leur fertilite,
particulierement elevees pour les individus ä nombre impair (3, 5, 7) de genomes. L'apomi-
xie devient dans de telles conditions un mode de reproduction avantageux et peut etre consi-
deree comme une echappatoire ä la sterilite (Darlington 1939).

Chez les angiospermes, malgre la forte relation entre apomixie et Polyploidie, il ne sem-
ble pas que cette derniere soit responsable per se de 1'apomixie. Le doublement des
chromosomes par traitement ä la colchicine d'un diploide sexue n'a habituellement pas d'effet
sur le mode de reproduction (Stebbins 1950, Hashemi et al. 1989).

Chez les angiospermes, l'apomixie est sous controle genetique (Nogler 1984a). Par ex-
emple dans le complexe Ranunculus auricomus, l'aposporie est codee par un gene dominant
(Nogler 1984a), qui entraine la letalite gametique ä l'etat homozygote. La Polyploidie serait
alors un phenomene revelateur, mais aussi amplificateur de l'apomixie, dans la mesure oil
l'expression de l'apomixie subirait un effet de dosage genique (Norrmann et al. 1989).

Dans de rares cas, cependant, la polyploidisation provoque la perte des capacites apo-
mictiques. II en est ainsi dans le genre Potentilla, chez qui la polyploidisation naturelle ou
artificielle s'accompagne d'une restauration de la fertilite (Müntzing et Miintzing 1943,
Häkansson 1946, Asker 1971).

D'une maniere generale, dans un complexe apomictique, les parts respectives de la
Polyploidie et de l'apomixie dans le determinisme des caracteres ecologiques et chorologiques
des differents taxons ne peuvent pas etre distinguees. Toutefois, il semble que, contrairement
aux polyploides dont la frequence augmente avec la latitude mais pas avec l'altitude (Favar-
ger 1957), les apomictiques peuvent soit etre plus frequents aux hautes et tres hautes
altitudes (Grant 1981, Bierzychudek 1985, Weider et al. 1987), soit ne presenter aucune difference

notable par rapport ä leur geniteur sexue (Kiipfer 1974).
Les plantes apomictiques diplosporiques se sont affranchies des contraintes dues ä la

production de pollen et ä la necessite d'attirer les pollinisateurs. II en est ressorti sans doute une
grande capacite de colonisation, qui leur ont permis de recoloniser les surfaces degagees par
les glaciers plus rapidement que les individus sexues (Stebbins 1950, 1980). II existe, en
effet, une frequence significativement plus elevee d'apomictiques dans les contrees autrefois
glaciees (Asker et Jerling 1992). II convient cependant de noter que beaucoup de complexes
apomictiques aposporiques n'echappent pas aux exigences de la pollinisation, necessaire ä
la production de l'albumen. Pourtant, la, les caracteristiques ecologiques et chorologiques ne
sont pas fondamentalement differentes de Celles des complexes diplosporiques. Force est de
conclure que les contraintes liees ä la pollinisation ne constitue pas une composante deter-
minante des forces de selection.

Dans certains cas, de veritables complexes d'especes sexuees et asexuees englobant de
nombreux degres de Polyploidie, dont les especes sexuelles diploi'des parentales, peuvent se
creer. lis ont re§u le nom de complexes polyploides ou agamiques (voir Stebbins 1950,1971,
Dobzhansky et al. 1977, Bayer 1987, 1990, Brochmann et al. 1992a, 1992b). L'existence de
tels complexes est egalement observee dans le regne animal (Goldman et al. 1984, Bogart et
Licht 1986, Weider 1987, Weider et al. 1987, Suomalainen et al. 1987).

Fertilite et evolution des systemes de reproduction

Du point de vue de la reproduction, deux phenomenes importants accompagnent
souvent la transition du degre diploide au degre polyploide: (1) une reduction de la fertilite et
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(2) une augmentation du taux d'autogamie (Müntzing 1936, Stebbins 1950, 1971, Lewis
1980a).

Une baisse sensible des fertilites males et femelles accompagne souvent la polyploidisa-
tion (voir Müntzing 1936, Stebbins 1950, DeWet 1971, Thompson et Lumaret 1992). Elle
touche aussi bien les polyploides naturels que ceux obtenus par doublement somatique ou par
polyploidisation sexuelle (Pundir et al. 1983, Norrmann et al.1989, Hashemi et al. 1989,
Davis et al. 1990, van Dijk et van Delden 1990, Evans et Rahman 1990, Yen et Kimber 1990,
Shore 1991a, Pringle et Murray 1992, Bretagnolle et Lumaret 1995).

La depression de fertilite accompagnant la polyploidisation est une consequence de

1'apparition ou de T augmentation de la frequence des anomalies d'appariement des chromosomes

ä la meiose et notamment de la formation de multivalents. On observe une bonne
correlation negative entre le degre de fertilite des hybrides Fi et la fertilite des polyploides
derives de ces hybrides (Stace 1993). Un hybride F, sterile produit generalement des

allopolyploidies fertiles. En revanche, plus Thybride est fertile, plus ses differents genomes sont

compatibles et plus les chromosomes auront tendance ä s'associer en multivalents dans le

polyploide derive. La formation de multivalents chez un neopolyploide affecte la fertilite qui
peut cependant etre restauree apres quelques generations de selection. D'autres mecanismes
tels qu'une absence de fertilisation des ovules ou des avortements post-zygotiques semblent

egalement intervenir (Evans et Rahman 1990, Pringle et Murray 1992).

L' augmentation de la frequence de T autogamie avec la polyploidisation est un phenomene
connu de longue date dans le regne vegetal (Müntzing 1936, Lewis 1943, Stebbins 1950,
Marks 1966). Les mecanismes genetiques qui sont ä l'origine de cette augmentation sont
encore mal compris mais paraissent multiples et complexes (Thompson et Lumaret 1992).

Les facteurs genetiques influant sur Taugmentation de l'autocompatibilite consecutive-
ment ä la polyploidisation ont ete examines par Lewis (1943, 1947). La polyploidisation mo-
difie profondement les interactions entre les differents alleles des genes S contrölant l'in-
compatibilite. Si l'autoincompatibilite est totale et sous contröle genetique direct, chez les

diploides parentaux (incompatibilite gametophytique contrölee par un ou plusieurs locus), alors
les autopolyploides seront fortement autoincompatibles. Inversement si l'autoincompatibilite

est diffuse, on peut observer une forte augmentation de l'autofecondation chez les

polyploides (Stebbins 1950, Jackson 1976).
Une etude plus recente, menee sur differentes especes diploides de Triticum et leurs

derives autotetraploides artificiels, montre que si Tespece diploi'de parentale est fortement auto-

game alors les tetraploides presentent une baisse de l'autofecondation. En revanche, si

Tespece diploi'de est fortement, mais non exclusivement allogame, les derives tetraploides
offrent une augmentation de l'autofecondation (Yen et Kimber 1990). L'augmentation de

l'autofecondation avec la polyploidisation est souvent plus forte dans le cas de polyploides
obtenus par doublement somatique que par polyploidisation sexuelle (Taylor et Wiseman
1987, Tofte et Smith 1989, Meglic et Smith 1992).

Devolution vers Tautogamie associee ä la polyploidisation a ete tres etudiee chez Turner

a ulmifolia (Barrett et Shore 1989). T. ulmifolia est un complexe autopolyploide dans le-

quel les populations diploides et tetraploides sont distyles et autoincompatibles et les
populations hexaploides (trois varietes geographiquement marginales) sont homostyles et auto-

compatibles (Barrett et Shore 1987, Shore 1991a, 1991b). L'association hexaploidie-homo-
stylie est apparue de maniere independante au moins trois fois, mais des experiences avec
des hexaploides obtenus par des methodes artificielles ont montre que l'hexapolyploidisation
n'induisait pas l'homostylie. Les recombinants homostyles hexaploides ont done ete selec-
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tionnes dans les phases d'etablissement et de colonisation de milieux inaccessibles aux allo-
games parce que pauvres en pollinisateurs (Barrett et Shore 1987).

L evolution vers l'autogamie des polyploides issus de taxons diploi'des fortement alloga-
mes est favorisee si la depression de consanguinite des polyploides est attenuee par rapport
ä celle observee chez les diplotdes. La depression de consanguinite correspond ä la baisse de
la valeur selective de la descendance issue d'autofecondation par rapport ä la descendance
issue d allofecondation. L'augmentation de la depression de consanguinite resulte de l'accu-
mulation dans un genome d'alleles recessifs letaux, ou subletaux (Lande et Schemske 1985).
Chez les autopolyploides, du fait de la multiplication des copies du genome, revolution vers
l'homozygotie, en regime d'autofecondation, est beaucoup plus lente que chez les diplotdes
et les alleles deleteres restent masques plus facilement (cf. hypothese du masquage des alleles
deleteres §2b). Les polyploides seraient done moins sensibles ä la depression de consanguinite

que les diplotdes (Lande et Schemske 1985, Bever et Felber 1992, Husband et Schemske

1997). Ces resultats obtenus sur la base de modeles theoriques ont ete recemment con-
firmes en comparant l'amplitude de la depression de consanguinite de populations diplotdes
et autotetraploides chez Epilobium angustifolium (Husband et Schemske 1997).

L evolution vers l'autogamie ou vers l'apomixie peut etre fortement selectionnee dans les
premiers Stades de colonisation des polyploides puisque cela permettra ä des individus rares
ou isoles de se reproduire. L'augmentation du taux d'autogamie ou l'apparition de l'apomixie

dans les complexes polyploides, au lieu d'etre une consequence directe de la polyploidi-
sation, seraient alors plutot une consequence d'un regime de selection tres fort operant dans
les premiers Stades de l'etablissement des neopolyploides.

3 - Etablissement d'un polyplbide dans une population diploide

Les conditions d'etablissement d'un polyploide peuvent etre definies par trois types de
demarches: l'observation de populations naturelles, en particulier des zones de contact entre
diplotdes et tetraploides, l'utilisation de modeles mathematiques et les experimentations.

Le succes d'un polyploide naturel depend de ses capacites ä se maintenir au cours des
generations. II est acquis en deux phases indissociables: l'apparition du polyploide et son eta-
blissement.

Apparition du polyploide

Comme nous l'avons dejä discute, le mode de formation des autopolyploides le plus
frequent est la polyploi'disation sexuee par l'intermediaire de diplogametes, alors que celui des
allopolyploides est l'hybridation suivie de polyploidisation.

A notre connaissance, aucune observation ne permet d'etudier la phase initiale de la
formation d'un autopolyploide. En effet, les zones de contact entre un diploide et un autopoly-
ploide sont probablement secondaires. Elles caracterisent deux cytotypes qui ont evolue
separement, puis qui sont entres en contact secondairement, suite ä une modification de leurs
aires respectives. Dans ces conditions, le cytotype autopolyploide n'est pas issu directement
du diploide et les differences observees ne sont pas necessairement dues ä la Polyploidie, mais
peuvent resulter d'une histoire evolutive differente.

Diverses experimentations ont teste la competitivite de diplotdes et de tetraploides
obtenus par doublement ä la colchicine. Elles ont montre le plus frequemment un desavantage
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du polyploi'de (Sakai et Suzuki 1955, Sakai 1956, Sakai etUtiyamada 1957, Cavanah et
Alexander 1963). Dans un autre exemple, aucune difference de competitivite entre diplo'ide et
polyploi'de correspondant n'a ete observee (Norrington-Davies et Hutto 1972). En revanche,
Bouharmont et Mace (1972) mentionnent une meilleure competitivite des polyploi'des arti-
ficiels $Arabidopsis thaliana dans des populations experimentales comprenant ä la mise
en place de 1'experience 50% de diploi'des et 50% de tetraploi'des. Stebbins (1985) a tente
l'introduction de toute une serie de polyploi'des artificiels en nature et a observe l'etablis-
sement de certains d'entre eux sur une longue periode. II faut cependant relever qu'un
polyploi'de obtenu apres doublement ä la colchicine offre une diversite genetique et une
fertilite plus faibles que Celles d'un polyploi'de obtenu selon le processus naturel, la polyploidi-
sation sexuelle. Ceci explique probablement en partie le peu de succes des polyploi'des in-
duits.

A notre connaissance, la seule etude de competition sur des polyploi'des naturels a ete rea-
lisee par Maceira et al. (1989), sur le Dactyle. Les differences dans la croissance et dans la
periode de floraison, qui etaient observees lorsque les cytotypes etaient etudies separement,
disparaissaient lorsque les especes etaient cultivees en melange.

Les evaluations theoriques ont porte sur l'influence de la production de diplogametes sur
l'etablissement d'un polyploi'de. Ainsi, lorsqu'un diplo'ide produit peu de diplogametes dans

une population de taille infinie, une petite proportion de tetraploi'des est maintenue. Au des-

sus d'un certain taux de diplogametes, un polyploi'de exclut le diplo'ide. Ce seuil depend des

degres relatifs de viabilite et de fertilite du haploide et du tetraplo'ide (Felber 1991, Felber et
Bever 1997). Le taux de diplogametes necessaire ä l'etablissement du tetraplo'ide est d'envi-
ron 17% si les cytotypes possedent les memes caracteristiques et que le triploide est letal. Ce
seuil est de 6% si le tetraplo'ide est deux fois plus viable et deux fois plus fertile que le
diplo'ide. Maillefer et Felber (en preparation) ont montre qu'en considerant une population de

taille finie pendant plusieurs generations, la probability d'etablissement de populations
tetraploi'des augmentait alors que le nombre d'individus diminuait. Par consequent, la production
de diplogametes par le diplo'ide induit la formation de neopolyploi'des, qui peuvent meme
evincer le diplo'ide lorsque leur taux est süffisant.

Contrairement au cas de l'autopolyploi'die, des zones de contact primaires ont ete trou-
vees entre un allopolyplo'fde et ses geniteurs. C'est le cas par exemple de Spartina anglica
qui est apparu voici un siecle en Angleterre, suite ä l'introduction accidentelle d'une espece
americaine, S. alternifolia, qui s'est hybridee avec l'espece indigene S. maritima. Ce neopo-
lyploide a envahi de nouveaux territoires (Thompson 1991). De meme, des hybrides allo-
hexaploides (C. schultzii) ont ete decouverts dans des populations sympatriques de Carda-
mine rivularis et C. amara diploi'des et leur hybride triploide (C. insueta) (Urbanska-Woryt-
kiewicz et Landolt 1978). Des hybrides haploides et pentaploides ont ete detectes entre des

diploi'des et un tetraplo'ide de Ranunculus sect. Ranuncella (Spach) Freyn (Vuille 1986). En-
fin, des experiences ont montre que des allopolyploi'des artificiels etaient plus competitifs que
leurs parents diploi'des (Sakai et Suzuki 1955). En revanche, aucun modele mathematique n'a
porte sur les complexes allopolyploi'des. Ceci est probablement dü aux avantages evidents

que possedent les allopolyploi'des par rapport aux autopolyplo'ides en ce qui concerne 1' hetero-
zygosite et la fertilite en premiere generation.

Les facteurs favorisant l'etablissement d'un polyploi'de sont tres contrastes entre auto- et

allopolyploids. Plusieurs exemples illustrent clairement la formation recente d'un allopoly-
plo'ide, et son succes. En revanche, bien que de nombreux polyploi'des se soient reveles
autopolyplo'ides, les mecanismes par lesquels ils ont pu s'etablir sont moins evidents. Iis sont
decrits ci-dessous en se fondant sur des considerations theoriques et sur des observations de

zones de contact entre diploi'des et polyploi'des.
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Interactions competitives

Les interactions competitives ont ete testees par Fowler et Levin (1984) qui ont montre
que les conditions d'etablissement d'un polyploi'de etaient tres contraignantes, meme lorsque
le polyploi'de etait plus competitif que le diploide. Ces resultats different de ceux de Rodriguez

(1996a) qui, en utilisant un autre algorithme, trouve des conditions d'etablissement
moins drastiques.

Diminution des interactions entre les cytotypes - Effet du Systeme de reproduction

Dans une population associant des diploi'des et des tetraploides allogames, la proportion
d'un cytotype minoritaire va decroitre progressivement si les hybrides triploides sont letaux.
Ce principe de 1'« exclusion du cytotype minoritaire », developpe par Levin (1975), est corro-
bore par 1'observation que la plupart des populations d'un complexe polyploi'de ne com-
prennent qu'un cytotype.

Les interactions reproductives entre diploi'des et polyploi'des constituent done un des fac-
teurs determinants dans le maintien d'un polyploi'de dans une population mixte. Elles seront
d'autant plus intenses que le regime de reproduction est allogame. La formation d'hybrides
est done reduite en cas d'autogamie, ce qui facilite la coexistence des cytotypes (Levin 1975),
alors que l'apomixie induit un isolement reproductif presque complet, dans la diplosporie tout
au moins. La modelisation des interactions entre un diploide sexue et un triploi'de apomic-
tique est en cours (these de F. Calame). Une attention particuliere est portee sur les conditions

de coexistence des cytotypes. L'autogamie, comme certaines formes de l'apomixie, non
seulement reduit ou evite les interactions entre cytotypes, mais permet egalement la fonda-
tion de nouvelles populations par un seul individu (cf. § 2d).

Decalage des periodes de floraison

Van Dijk et Bijlsma (1994) ont montre par simulation qu'un decalage des periodes de
floraison du diploide et du tetraploide pouvait etre selectionne si l'hybride triploi'de etait
sterile. Des decalages phenologiques ont ete decrits de fa§ons repetees dans les zones de contact

(Borrill et Lindner 1971, Lumaret et Barrientos 1990, Bretagnolle et Thompson 1996,
van Dijk 1991, Felber 1988b, 1994, Petit et al. 1997). Les donnees obtenues sur les poly-
ploides de premiere generation chez le Dactyle tendent ä montrer que la differentiation phe-
nologique n'est pas une caracteristique de la polyploidisation elle-meme, mais un caractere
selectionne. Tothill et Hacker (1976) suggerent les memes conclusions pour le genre Hetero-
pogon.

Isolement spatial

Le polyploi'de peut echapper au diploide en occupant de nouvelles niches ecologiques,
ou des territoires libres. Un isolement spatial (parapatrie ou allopatrie) est souvent observe
(cf. § 2c).

Caracteristiques biologiques

La plupart des modeles theoriques sont fondes sur la competition entre cytotypes annuels,
ä l'exception de celui de Rodriguez (1996b) qui montre qu'un polyploi'de perenne possede
un avantage sur un polyploi'de annuel. En effet, une plante perenne peut se maintenir pendant
plusieurs annees et tenter de se reproduire, ce qui peut compenser en partie une sterilite
elevee.
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Contraintes genetiques

Une nouvelle population polyploide souffrira d'une diversite genetique faible. Ce desa-

vantage evolutif pourra etre compense soit par la recurrence de la polyploidisation, soit par
un flux de genes du diploide vers le polyploide.

4 - L'evolution possible des polyploi'des: la diploi'disation

Les polyploi'des naturels montrent souvent moins de multivalents ä la meiose que des

tetraploi'des obtenus par doublement artificiel (par ex. Watanabe 1983). De plus, chez
certains polyploi'des anciens, le comportement meiotique correspond ä celui de veritables di-
ploi'des, ce qui traduit que leur genome a subi un processus de diploi'disation. La depression
de fertilite accompagnant souvent la polyploidisation, qui est liee aux troubles meiotiques en-

gendres par les multivalents, peut introduire une pression de selection importante en faveur
de la restauration de la fertilite par la diploi'disation progressive du genome.

Une selection artificielle de plusieurs generations en faveur des individus ayant la plus
forte fertilite, operee sur des autotetraploi'des obtenus par doublement ä la colchicine, peut se

traduire par la selection des individus ayant la plus forte frequence de bivalents ä la meiose

(Hilpert 1957, Venkateswarlu et Rao 1976, Pal et Pandey 1982). Une telle selection pourrait
intervenir de maniere efficace et rapide dans les populations naturelles et aboutir ä une here-
dite de type disomique.

L'appariement preferentiel des chromosomes en bivalents est une forme de diploi'disation.

Chez les allopolyploidies, la formation de bivalents ä la meiose constitue la regie. Chez
les autopolyploi'des, une selection vers un comportement de type allopolyploi'de peut intervenir

(Bever et Felber 1992) par deux mecanismes, structural et genetique. D'une part, l'aug-
mentation de la frequence des bivalents peut resulter de la differentiation progressive des

chromosomes qui perdront progressivement leurs homologies initiales. Les chromosomes

auront tendance alors tendance ä s'associer par degre de ressemblance (Pal et Pandey 1982).
D'autre part, un determinisme genetique gouvernant les appariements preferentiels de

chromosomes a aussi ete mis en evidence chez de nombreuses especes alio- et autopolyploi'des
(Ladizinsky 1973, Waines 1976, Watanabe 1983, Evans etDavies 1985, Doyle 1986) y com-
pris chez des autotetraploi'des obtenus par doublement somatique (Diter et al. 1988, Yen et
Kimber 1990).

Selon Waines (1976), l'appariement des chromosomes homologues est genetiquement
controle ä l'etat diploide et constitue une barriere efficace ä l'introgression. Ces memes syste-
mes pourraient se retrouver chez les polyploi'des oü ils stabilisent la meiose en favorisant im-
mediatement l'appariement des chromosomes homologues et une transmission disomique.
L'apparition de systemes genetiques suppresseurs de la formation de multivalents pourrait
aussi apparaitre par mutation et/ou etre fortement renforce par la selection.

La mise en dormance de certains genes {gene silencing) est aussi un processus de diploi'disation

qui opere de maniere importante chez les polyploi'des (Ferris et Whitt 1977, Leipoldt
et Schmidtke 1982, Leipoldt 1983, Leipoldt et Kellner 1984, Leipoldt et al. 1984, Werth et

Windam 1991, Soltis et Soltis 1993). Elle peut etre obtenue de plusieurs manieres, en parti-
culier par le defaut de transcription ou par la synthese d'une proteine non fonctionnelle. Ce

processus permettrait de selectionner les alleles, les genes ou les combinaisons intra- et in-

tergeniques les plus adaptees tout en evitant les coüts et les interactions negatives que peut

provoquer la synthese d'autres systemes enzymatiques. La «mise en dormance» de genes peut
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devenir si importante que les polyploi'des se comporteront, du point de vue genetique, com-
me des diploides. La mise en dormance de certains genes ou de certains alleles peut agir de
concert avec la segregation disomique.

La diploidisation des polyploi'des est visiblement tres active dans le regne vegetal et dans
certains complexes polyploides animaux. Le nombre eleve de chromosomes observes parmi
les vertebres superieurs, y compris l'espece humaine, attestent que des phases de polyploidi-
sation suivie de diploidisation ont aussi ete actives dans les Stades precoces de revolution de
ces phylums (Comings 1972, Sparrow et Nauman 1976, Leipoldt et Schmidtke 1982, Lei-
poldt 1983). De tels processus pourraient etre lies ä la colonisation des milieux terrestres
(Szarski 1970).

Conclusions

Definie au debut du siecle dejä, la Polyploidie apparait aujourd'hui comme un des
processus majeurs de 1 evolution des plantes. Pourtant, eile suscite encore de nombreuses
interrogations.

Parmi les processus intervenant ä l'origine de la Polyploidie, ceux impliquant des diplo-
gametes ont profondement modifie les hypotheses qui prevalaient jusqu'au debut des annees
60. Non seulement les etapes initiales de la polyploidisation mais aussi ses consequences evo-
lutives ont ete mieux comprises.

La Polyploidie interfere sur la valeur adaptative d'un taxon par deux effets antagonistes
lies ä la multiplication des alleles. L'un apparait comme un frein mis ä revolution. II tient ä
l'effet tampon exerce par les alleles dominants sur 1'expression de nouveaux alleles mutants
recessifs et une reponse plus lente ä la selection. L'autre, au contraire, confere quelques avan-
tages immediats au neopolyploi'de. II provient de l'effet additif qui sera d'autant plus important

que le degre de polypoidie sera plus eleve.
Beaucoup de phenomenes de polyploidisation sont decrits comme la consequence d'hybri-

dations entre taxons offrant des degres de parente etroit (autopolyploi'disation) ou eloignes
(allopolyploidisation). Les hybridations elles-memes interviennent ä la suite d'evenements
historiques (paleoclimatiques) ou contemporains (anthropiques), rompant 1'isolement de
populations. En revanche, les preuves que la polyploidisation peut intervenir dans une population
isolee manquent encore, soit que le phenomene est trop ancien, le polyplo'ide ayant complete-
ment supplante le diplo'ide, soit que le neopolyploi'de a echappe ä l'observation, le polyplo'ide
etant tres fortement minoritaire au sein d'une population diplo'ide. C'est pourtant cette situation,

ä ne pas confondre avec un sympatrisme secondaire, qui fournirait les conditions favo-
rables pour evaluer les consequences genetiques et ecologiques d'une autopolyploi'disation.

Les effets directs de la polyploidisation, la selection subsequente et l'isolement plus ou
moins fort entre geniteurs diploides et polyploi'des correspondants ont ete etroitement asso-
cies au succes evolutif des complexes polyploi'des. Comme ces facteurs n'ont pas agi au
meme moment, leurs parts respectives dans le processus evolutif des polyploi'des restent dif-
ficiles ä apprehender.

Les effets ä long terme de la Polyploidie sont egalement difficiles ä percevoir. L'iteration
du processus de polyploidisation pourrait aussi conduire ä une impasse evolutive. Les grands
taxons primitifs offrant une majorite de representants, sinon tous, polyploi'des (Pteridophytes,
Magnoliacees, Euphorbiacees ligneuses par rapport aux Euphorbiacees herbacees, Araliacees
par rapport aux Apiacees, etc.) donne du poids ä une telle hypothese. De meme, chez des
taxons plus recents tels Saxifraga androsacea et Silene ciliata (Kiipfer 1974), dont les
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valences atteignent des nombres tres eleves, 20jc ou plus, le poids de 1'information nucleaire
represente peut-etre une tare evolutive

La conclusion qui nous semble la plus prudente consiste ä faire remarquer que la poly-
ploidisation autonse l'expression d'un ensemble de caractenstiques differentes et/ou nouvel-
les par rapports aux gemteurs (effets nucleotypiques et genetiques, apomixie .etc qui seront
soumises ä la selection Le succes du polyploide dependra alors des circonstances favorables
ou defavorables qui accompagneront son etablissement et qui seront integrees dans son
histoire evolutive au meme titre que le bagage hereditaire fourm par le ou les gemteurs di-
ploides Dans d'autres cas, 1'experience de polyploidisation se traduira par un echec evolutif.

Le Fonds National suisse de la Recherche Scientifique est remercie pour son soutien ä Franjois
Bretagnolle (subside 31-49461) et Franfois Calame (subside 31-43259)

Bibliographie

Abbott R 1992 Plant invasions, interspecific hybridization and the evolution of new plant taxa Trends
in Ecology and Evolution 7 401^105

Abbott R et Lowe A 1996 A review of hybridization and evolution in British Senecio Dans D J N
Hmd et H J Beenje (eds Compositae Systematics Proceedings of the international Compositae
Conference, Kew, 1994 Vol 1 679-689 Royal Botanic Gardens, Kew

Albuzio A Spettoh P et Cacco G 1978 Changes in gene expression from diploid to autotetraploid
status of Lycopersicon esculentum Physiol Plant 44 77-80

ArdouinP, Jay M etLumaretR 1987 Etude d'une situation de sympatrie entre diploides et tetraploides
de Dactylis glomerata (Gramineae), sur la base du polymorphisme enzymatique et phenolique Can
J Bot 65 526-531

ArnoldM L 1992 Natural hybridization as an evolutionary process Ann Rev Ecol Syst 23 237-261
Asker S 1971 Apomixis and sexuality in the Potentilla argentea complex III Euploid and aneuploid

derivative (including trisomies) of some apomictic biotypes Hereditas, 67 111

Asker S 1984 Apomixis and biosystematics Dans Grant W F (ed Plant biosystematics Academic
Press, Canada, 237-248

Asker S etJerlingL 1992 Apomixis in plants CRC Press Boca Raton
Ashton P A et Abbott R J 1992 Multiple origins and genetic diversity in the newly arisen allopoly¬

ploid species, Senecio cambrensis Rosser (Compositae) Heredity 68 25-32
AverettJ H 1980 Polyploidy in plant taxa summary Dans Lewis W H (ed Polyploidy, biological

relevance Plenum Press, New York, 269-273
Baldwin J T 1941 Galax the genus and its chromosomes J Heredity 32 249-254
Barber H N 1970 Hybridization and the evolution of plants Taxon 19 154-166
Barretts C H et Shore J S 1987 Variation and evolution of breeding systems in the Turnera ulmi-

folia L complex (Tumeraceae) Evolution 4 340-354
Bayer R J 1987 Evolution and phylogenetic relationships of the Antennaria (Asteraceae Inuleae) poly¬

ploid agamic complexes Biol Zent B1 106 683-698
Bayer R J 1990 Investigations into the evolutionary history of the Antennaria rosea (Asteraceae

Inuleae) polyploid complex Plant Syst Evol 169 97-110
Bayer R J et Crawford D J 1986 Allozyme divergence among five diploid species of Antennaria

(Asteraceae Inuleae) and their allopolyploid derivatives Amer J Bot 73 287-296
Bayer R J Purdy B G et Lebedyk D G 1991 Niche differenciation among eight sexual species of

Antennaria Gaertner (Asteraceae Inuleae) and A rosea, their allopolyploid derivative Evolutionary
Trends m Plants 5 109-123

Beaton M J et Hebert PD N 1988 Geographical parthenogenesis and polyploidy m Daphnia pulex
Amer Nat 132 837-845

Beaumont A R et Fairbrother J E 1991 Ploidy manipulation in molluscan shellfish a review J of
Shellfish Res 10 1-18



28 Franfois Bretagnolle et al

Bennett M D 1972 Nuclear DNA content and minimum generation time in herbaceous plants Proc
R Soc Lond 181 109-135

Bennett M D 1976 DNA amount, latitude, and crop plant distribution Env Exp Bot 16 93-108
Bennett M D 1987 Variation m genome form in plants and its ecological implications New Phytol

106 177-200
Bennett M D 1995 The development and use of genomic m situ hybridization (GISH) as a new tool

in plant biosystematics Dans Brandham P E et Bennett M D (eds Kew Chromosome Conference

IV, Royal Botanic Gardens, Kew, 167-183
Berdahl J D et Barker RE 1991 Characterization of autotetraploid russian wildrye produced with

nitrous oxyde Crop Sei 31 1153-1155
Bever J D et Felber F 1992 The theoretical population genetics of autopolyploidy Ox Surv Evol

Biol 8 185-217
Bever J D et Felber F soumis Genetics of a polyploid complex allelic selection and the relative fit¬

ness of tetraploids
Bierzychudek P 1985 Patterns in plant parthenogenesis Expenentia, 41 1255
Bierzychudek P 1989 Environmental sensitivity of sexual and apomictic Antennaria do apomictic

have general-purpose genotypes'? Evolution 43 1456-1466
Bingham, E T 1980 Maximizing heterozygosity in autopolyploids Dans Lewis W H (ed) Poly¬

ploidy, biological relevance, Plenum Press, New York, 471-^190
Bocher T W, 1951 Cytological and embryological studies in the amphiapomictic Arabis holboellu

complex K Dan Vidensk Selsk Biol Skr, 6 1

Bogart J P 1980 Evolutionary significance of polyploidy in amphibians and reptiles In Polyploidy
biological relevance (Lewis, W H Ed Plenum Press, pp 341-378

Bogart J P etLichtL E 1986 Reproduction and the origin of polyploids in hybrid salamanders of the
genus Ambystoma Can J Genet Cytol 28 605-617

Borriii M et Lindner R 1971 Diploid-tetraploid sympatry in Dactylis (Grarmneae) New Phytol
70 1111-1124

BouharmontJ et Mace F 1972 Valeur competitive des plantes autotetraploides d'Arabidopsis thalia-
na Can J Genet Cytol 14 257-263

Bretagnolle F 1993 Etude de quelques aspects des mecamsmes de la polyploidisation et de ses con¬
sequences evolutives dans le complexe polyploide du dactyle (Dactylis glomerata L These, Um-
versite de Pans XI - Orsay Paris

Bretagnolle F et Lumaret R 1995 Bilateral polyploidization in Dactylis glomerata, L ssp Lusitanica
occurence, morphological and genetic characteristics of first polyploids Euphytica 84 197-207

Bretagnolle F et Thompson J D 1995 Gametes with the somatic chromosome number mechanism of
their formation and role m the evolution of autopolyploid plants Tansley Review 78 New Phytol
129 1-22

Bretagnolle F et Thompson J D 1996 An experimental study ofecological differences in winter growth
between sympatric diploid and autotetraploid Dactylis glomerata J Ecol 84 343-351

Briggs D et Walters S M 1984 Plant variation and evolution Cambridge University Press
Britton D M 1984 Biosystematic studies on ptendophytes in Canada progress and problems Dans

Plant biosystematics W F Grant (ed Academic Press, Canada, 519-542
Brochmann C et Elven R 1992 Ecological and genetic consequences of polyploidy in artic Draba

(Brassicaceae) Evolutionary Trends in Plants 6 111-124
Brochmann C Soltis P S et Soltis D E 1992a Recurrent formation and polyphyly of nordic

polyploids in Draba (Brassicaceae) Am J Bot 79 673-688
Brochmann C Stedje B et Borgen L 1992b Gene flow across ploidal levels in Draba (Brassicaceae)

Evolutionary Trends in Plants 6 125-134
BulhmL 1985 Speciation by hybridization in animals Boll Zool 52 121-137
ButterfassT 1989 Nuclear control of plastid division Dans Boffey S A etLlyodD (eds) The divi¬

sion and segregation of organelles SEB Series Cambridge Umv Press, Cambridge, UK 21-38
Cavanah J A et D E Alexander 1963 Survival of tetrapoid maize in mixed 2N-4N plantings Crop

Sei 3 329-331
Chattopadhyay D et Sharma A K 1991 Sex determination in dioecious species of plants Feddes

Repert 102 29-55



Botamca Helvetica 108/1, 1998 29

Ceccarelli M Falistocco E et Ciomm P G 1992 Variation of genome size and organization within
hexaploid Festuca arundinacea Theor Appl Genet 83 273-278

Cole C J 1980 Newly attained polyploidy and/or clonal reproduction in animals the brink of extinc¬
tion, or threshold to new frontiers9 Dans Lewis W H (ed) Polyploidy, biological relevance
Plenum Press, New York, 539-542

Comings D E 1972 Evidence for ancient tetraploidy and conservation of linkage groups in mammalian

chromosomes Nature 238 455^-57
Crosby M R 1980 Polyploidy in bryophytes with special emphasis on mosses Dans Lewis W H

(ed Polyploidy, biological relevance Plenum Press, New York, 193-198
Darlington C D 1937 Recent advances in cytology Philadelphia Blackston's Son and Co Inc
Darlington C D 1939 The evolution of genetic systems Cambridge University Press, London
Darlington C D 1956 Chromosome botany and the origins of cultivated plants George Allen et

Unwin Ltd London
Darlington C D 1965 Cytology Churchill, London
Davis T M, Matthews L J etFagerbergW R 1990 Comparison of tetraploid and single gene-induced

gigas variants in chickpea (Cicer arietinum) I Origin and genetic characterization Amer J Bot
77 295-299

Dawkms R 1976 The selfish gene Oxford Umv Press
Delevoryas T 1980 Polyploidy in gymnosperms Dans Lewis W H (ed Polyploidy, biological rel¬

evance Plenum Press, New York, 215-218
DeWetJ M J 1971 Polyploidy and evolution in plants Taxon 20 29-35
DeWet J M J 1980 Origins of polyploids Dans Lewis W H (ed Polyploidy, biological relevance

Plenum Press, New York, 3-16
DeWet J M J 1986 Hybridization and polyploidy in the Poaceae Dans Soderstrom T R Hilu K W,

Campbell C S et Barkworth M E (eds Grass systematics and evolution Smithsonian Inst Press,
Washington D D, 188-194

DeWetJ M J et Stalker H T 1974 Gametophytic apomtxis and evolution in plants Taxon 23 689-697
DhawanO P etLavamaU C 1996 Enhancing the productivity of secondary metabolites via induced

polyploidy a review Euphytica 87 81-89
vanDijkP 1991 Evolutionary aspects of polyploidy in Plantago media L Ph D Thesis, University of

Groningen
van Dijk P et Bijlsma R 1994 Simulations of flowering time displacement between two cytotypes that

form inviable hybrids Heredity 72 522-535
van Dyk P et van Delden W 1990 Evidence for autotetraploidy in Plantago media and comparisons

between natural and artificial cytotypes concerning cell size and fertility Heredity 65 344A357
van Dyk P, Hartog M et van Delden W 1992 Single cytotype areas in autopolyploid Plantago media L

Biol J Linn Soc 46 315-332
van Dyk P et Bakx-Schotman T 1997 Chloroplast DNA phylogeography and cytotype geography in

autopolyploid Plantago media Molecular Ecology 6 345-352
Diter A Guyomard R et Chourrout, D 1988 Gene segregation in induced tetraploid rainbow trout

genetic evidence of preferential pairing of homologous chromosomes Genome 30 547-553
Dobzhansky T, Ayala F J,StebbinsG L et Valentine J W 1977 Evolution W H Freeman and Company,

San Fransisco
Doolittle W F et Sapienza C 1980 Selfish genes, the phenotype paradigm and genome evolution

Nature 284 601-603
Doyle G G 1986 The allotetraploidization of maize 4 Cytological and genetic evidence indicative of

substantial progress Theor Appl Genet 71 585-594
Duckert-Hennod M M et Favarger C 1987 Contribution ä la cytotaxonomie et ä la cytogeographie

des Poa (Poaceae Grarmneae) de la Suisse (Index des nombres chromosomiques des Spermato-
phytes de la Suisse II Poaceae, Genre Poa) Memoires de la Societe Helvetique des Sciences
Naturelles, vol 100 Birkhauser Verlag, Basel, Boston

Dufresne F et Hebert P D N 1994 Hybridization and the origin of polyploidy Proc R Soc Lond B
258 141-146

Dunbier M W,EskewD L Bingham E T et Schräder L E 1975 Performance of genetically
comparable diploid and tetraploid alfalfa agronomic and physiological parameters CropSci 15 211-214



30 Francois Bretagnolle et al

Ehrendorfer F 1980 Polyploidy and distribution Dans Lewis W H (ed Polyploidy, biological rel¬
evance Plenum Press, New York, 45-60

Endler J A 1986 Natural selection in the wild Princeton Umv Press, Princeton, NJ
Evans G M etDaviesE W 1985 The genetics of meiotic chromosome pairing in Lolium temulentum

x Lolium perenne tetraploids Theor Appl Genet 71 185-192
Evans G M et Rahman M M 1990 The basis of low grain yield and infertility in autotetraploid bar¬

ley (Hordeum vulgare) Heredity 64 305-313
FagerbergW R, Davis T M et Matthews L J 1990 Comparison of tetraploid and single gene-induced

gigas variants m chickpea (Cicer arietinum) II Morphological and anatomical leaf characters
Amer J Bot 77 300-304

Favarger C 1957 Sur le pourcentage de polyploides dans la flore de 1'etage nival des Alpes suisses
C R VHICongr Int Botamque, Pans Sect, 9-10, 51-53

Favarger C 1967 Cytologie et distribution des plantes Biol Rev 42 163-206
Favarger C 1984 Cytogeography and biosystematics Dans Grant W F (ed Plant biosystematics

Academic Press, Canada, 453^176
Favarger C et Contandnopoulos J 1961 Essai sur l'endemisme Ber Schweiz Bot Ges 71 384^108
Felber F 1986 Distribution des cytodemes Anthoxanthum odoratum L s lat en Suisse Les relations

Alpes-Jura Bot Helv 96 145-158
Felber F 1988a Distribution des cytodemes d'Anthoxanthum odoratum L s lat en France et dans les

regions hmitrophes Bull Soc Bot Fr 135, Lettres Bot 281-293
Felber F 1988b Phenologie de la floraison de populations diploides et tetraploides d'Anthoxanthum

alpinum et A'Anthoxanthum odoratum Can J Bot 66 2258-2264
Felber F 1991 Establishment of a tetraploid cytotype in a diploid population effect of relative fitness

of the cytotypes J Evol Biol 4 195-207
Felber F 1994 Evaluation de la stabihte d'une zone de contact entre Anthoxanthum alpinum A et D

Love diploide et A alpinum tetraploide Resultats prehminaires Ecologie et biogeographie alpines -
La Thuile, 2-6 septembre 1990 Rev Valdötaine Hist Nat Supplement au n°48 191-200, 1994

Felber F et J Bever 1997 Effect of triploid fitness on the coexistence of diploids and tetraploids
Biological Journal of the Linnean Society 60 95-106

Felber-Girard F, F Felber et A Buttler 1996 Habitat differentiation in a narrow hybrid zone between
diploid and tetraploid Anthoxanthum alpinum New Phytologist 133 531-540

Ferns S D et Whitt G S 1977 Loss of duplicate gene expression after polyploidization Nature
265 258-260

Fowler N L et Levin D A 1984 Ecological constraints on the establishment of a novel polyploid in
competition with its diploid progenitor Amer Nat 124 703-711

Fukudal 1967 The biosystematics of Achlys Taxon 16 308-316
GadellaT W J 1987 Sexual tetraploid and apomictic pentaploid populations of Hieracium pilosella

(Compositae) Plant Syst Evol 157 219-245
GadellaT W J 1991 Variation, hybridization and reproductive biology ofHieraciumpilosella L Proc

Kon Ned Akad Wetensch94 455-488
Garbutt K et Bazzaz F A 1983 Leaf demography, flower production and biomass of diploid and

tetraploid populations of Phlox drummondu Hook on a soil moisture gradient New Phytol 93
129-141

Gilles N 1939 The effect of dehydration on microsporogenesis in Tradescantia Amer J Bot 26
334-339

Goldblatt P 1980 Polyploidy m angiosperms monocotyledons Dans Lewis W H (ed Polyploidy,
biological relevance Plenum Press, New York, 219-240

Goldman M A et LoVerde P T 1983 Hybrid origin of polyploidy in freshwater snails of the genus
Bulinus (Mollusca Planorbidae) Evolution 37 592-600

Goldman M A LoVerde P T, Chnsman C L et Franklin D A 1984 Chromosomal evolution in pla-
norbid snails of the genera Bulinus and Biomphalaria Malacologia 25 427-446

Gottschalk W 1985 Polyploidy and its role in the evolution of higher plants Advances in chromosome
and cell genetics Oxford et IBH Publishing Co 1^13

Govmdaraju D R etDancikB P 1987 Allozyme heterozygosity and homeostasis in germinating seeds
of jack pine Heredity 59 279-283



Botamca Helvetica 108/1, 1998 31

Govindaraju D R etCullisC A 1991 Modulation of genome size in plants The influence of breed¬

ing systems and neighbourhood size Evolutionary trends in plants 5 43-51
Grant V 1952 Cytogenetics of the hybrid Gilia millefoliata x achilleaefolia I Variations in meiosis

and polyploidy rate as affected by nutritional and genetic conditions Chromosoma 5 372-390
Grant V 1981 Plant speciation Columbia Umv Press New York
Gray A J Marshall D F et Raybould A F 1991 A century of evolution in Spartina anglica Adv

Ecol Res 21 1-62
Greenlee J K,RaiK S et Floyd A D 1984 Intraspecific variation in nuclear DNA content in Collin-

sia verna Nutt (Scrophulariaceae) Heredity 52 235-242
Grime J P et Mowforth M A 1982 Variation in genome size - an ecological interpretation Nature

299 151-163
Grime J P,ShacklockJ ML et BandS R 1985 Nuclear DNA contents, shoot phenology and species

co-existence in a limestone grassland community New Phytol 100 435-445
Guenegou M C Citharel J etLevasseurJ E 1988 The hybrid status of Spartina anglica (Poaceae)

Enzymatic analysis of the species and of the presumed parents Can J Bot 66 1830-1833
Hahn S K Bai K V et Asiedu R 1990 Tetraploids, tnploids, and 2n pollen from diploid interspecific

crosses with cassava Theor Appl Genet 79 433^439
Harlan J R et DeWet J M J 1975 On O Winge and a prayer the origins of polyploidy Bot Rev

41 361-390
Häkansson A 1946 Untersuchungen über die Embryologie einiger Potentüla-Vorva&n Lunds Umv

Ärsskr N F Avd 2, 42 1

Hashemi A Estilai A et Wames J G 1989 Cytogenetics and reproductive behavior of induced and
natural tetraploid guayule (Parthenium argentatum Gray) Genome 32 1100-1104

HermsenJ G T 1984 Nature, evolution, and breeding of polyploids Iowa State J Res 58 411^420
Hill R R 1971 Selection m autotetraploids Theor Appl Genet 41 181-186
HilpertG 1957 Effect of selection for meiotic behaviour in autotetraploid rye Hereditas43 318-322
Hol etRayburnA L 1991 The relationship between chloroplast number and genome size in Zea mays

ssp mays Plant Science 74 255-260
Hooglander N Lumaret R et Bos M 1993 Inter-intraspecific variation of chloroplast DNA of european

Plantago spp Heredity 70 322-334
Humbert-Droz C etFelberF 1992 Etude biometnque des stomates et des grains de pollen comme m-

dicateurs du degre de Polyploidie chez Anthoxanthum alpinum Love & Love Bull Soc Neuchätel
Sei Nat 115 31^45

Husband B C etSchemskeD W 1997 The effect of inbreeding in diploid and tetraploid populations
of Epilobium angusttfohum (Onagraceae) implication for the genetic basis of inbreeding depression

Evolution 51 737-746
Jackson R C 1976 Evolution and systematic significance ofpolyploidy Ann Rev Ecol Syst 7 209-234
Jackson R C 1982 Polyploidy and diploidy new perspectives on chromosome pairing and its evolu¬

tionary implications Amer J Bot 69 1512-1523
Jackson R C 1984 Chromosome pairing in species and hybrids In Plant biosystematics W F Grant

(ed Academic Press, Canada, pp 67-86
Jay M Fiasson J L Lumaret R et Ardouin P 1989 Tetraploidy and habitat differentiation

reflected by flavonoid patterns in Dactyhs glomerata from Galicia (Spain) Bloch Syst Ecol 17

283-285
Jay M Reynaud J Blaise S et Cartier D 1991 Evolution and differentiation of Lotus corniculatusl

Lotus alpinus populations from french south-western Alps III Conclusions Evolutionary Trends
in Plants 5 157-160

JellmgsA J et Leech R M 1984 Anatomical variation in first leaves of nine Triticum genotypes, and
its relationship to photosynthetic capacity New Phytol 96 371-382

Karpechenko G D 1927 The production of polyploid gametes in hybrids Hereditas 9 349-368
Kay Q O N 1969 The origin and distribution of diploid and tetraploid Tripleurospermum inodorum

(L Schultz Bip Watsonia7 30-141
Kihara H et Ohno T 1926 Chromosomenzahlen und systematische Gruppierung der Rumex-Arten

Zeitschr f Zellforsch Mikro Anat 4 475-481
Kobel H R et Du Pasquier L 1986 Genetics of polyploid Xenopus Trends in Genetics 310-315



32 Francois Bretagnolle et al

Kostoff D et Kendall J 1929 Irregular meiosis in Lycium halimifolium Mill produced by gall mites
(Enophyes) J Genet 21 113-115

Krebs S L et Hancock J F 1989 Tetrasomic inheritance of isoenzyme markers in the highbush blue¬
berry, Vaccimum corymbosum L Heredity 63 11-18

Kupfer Ph 1974 Recherches sur les liens de parente entre la flore orophile des Alpes et celle des
Pyrenees Boissiera23 1-322

Labani R M et Elkington T T 1987 Nuclear DNA variation in the genus Allium L (Liliaceae)
Heredity 59 119-128

Ladizinsky G 1973 Genetic control of bivalent pairing in the Avena strigosa polyploid complex
Chromosoma42 105-110

Lande R et SchemskeD W 1985 The evolution of self-fertilization and inbreeding depression in plants
I Genetic models Evolution 39 24-40

Leipoldt M 1983 Towards an understanding of the molecular mechanisms regulating gene expression
during diploidization in phylogenetically polyploid lower vertebrates Hum Genet 65 11-18

Leipoldt M et Kellner M 1984 Ribosomal RNA structure in the diploid and phyllogenetically poly¬
ploid amphibian species llyla and Odontophrynus Comp Biochem Physiol 79 181-185

Leipoldt M Kellner H G et Stark S 1984 Comparative analysis of ribosomal RNA in various fish
and other vertebrate species hidden breaks and ribosomal function in phyllogenetically tetraploid
species of cypnmdae Comp Biochem Physiol 77 769-777

Levin D A 1970 Hybridization and evolution - A discussion Taxon 19 167-170
Levin D A 1975 Minority cytotype exclusion in local plant populations Taxon 24 3543
Levin D A 1983 Polyploidy and novelty in flowering plants Amer Nat 122 1-25
Lewis D 1943 Physiology of incompatibility in plants III Autopolyploids J Genet 45 171-185
Lewis D 1947 Competition and dominance of incompatibility alleles indiploid pollen Heredity 1 85-108
Lewis W H 1976 Temporal adaptation correlated with ploidy in Claytoma virginica Syst Bot

1 340-347
Lewis W H 1980a Polyploidy in species populations Dans Lewis W H (ed Polyploidy, biological

relevance Plenum Press, New York, 103-144
Lewis W H 1980b Polyploidy in angiosperms dicotyledons Dans WH Lewis, Ed Polyploidy bio¬

logical relevance Plenum Press New York, pp 241-268
Licht L E etBogartJ P 1987 Comparative size of epidermal cell nuclei from shed skin of diploid,

tnploid and tetraploid salamanders (Genus Ambystoma) Copeia 2 284-290
LichtL E etBogartJ P 1989 Embryonic development and temperature tolerance in diploid and poly¬

ploid salamanders ("Genus Ambystoma) Am Midi Nat 122 401407
LichtL E etBogartJ P 1990 Comparative rates of oxygen consumption and water loss in diploid and

polyploid salamanders (Genus Ambystoma) Comp Biochem Physiol 97 569-572
Leipoldt M et Schmidtke J 1982 Gene expression in phylogenetically polyploid organisms Dans

G A Dover, et R B Flavell Eds Genome evolution Academic Press, London, pp 219-236
LichtL E et Lowcock L A 1991 Genome size and metabolic rate in salamanders Comp Biochem

Physiol 100B 83-92
Lokki J etSauraA 1980 Polyploidy in insect evolution Dans Lewis W H (ed Polyploidy, biolog¬

ical relevance Plenum Press, New York, 277-312
Lokki J Suomalainen E Saura A et Lankmen P 1975 Genetic polymorphism and evolution in par-

thenogenetic animals II Diploid and polyploid Solenobia triquetrella (Lepidoptera Psychidae)
Genetics 79 513-525

Love A 1964 The biological species concept and its evolutionary structure Taxon 13 33—45
Lumaret R 1988a Adaptative strategies and ploidy levels Acta Oecologica Oecol Plant 9 83-93
Lumaret R 1988b Cytology, genetics, and evolution in the genus Dactylis CRC Critical Review m

Plant Science 7 55-91
Lumaret R et Barrientos E 1990 Phylogenetic relationships and gene flow between sympatnc diploid

and tetraploid plants of Dactylis glomerata (Grarmneae) PI Syst Evol 169 81-96
Lumaret R Guillerm J L Delay J Ait Lhay Loufti A Izco J et Jay M 1987 Polyploidy and habitat

differentiation in Dactylis glomerata, L from Galicia (Spain) Oecologia 73 4364-46
Lumaret R Bowman C M et Dyer T A 1989 Autopolyploidy in Dactylis glomerata L further

evidence from studies of chloroplast DNA variation Theor Appl Genet 78 393-399



Botanica Helvetica 108/1, 1998 33

Maceira N Jacquard P et Lumaret R 1989 Ploidy level and competitive response in Dactylis glome-
rata L XVI International Grassland Congress, Nice, France 245-246

McCoy T J et Rowe D E 1986 Single cross alfalfa (Medicago sativa L hybrids produced via 2n

gametes and somatic chromosome doubling experimental and theoretical comparisons Theor Appl
Genet 72 80-83

McDonalds E,ChinnappaC C etReidD M 1988 Evolution of the phcnotypic plasticity in the Stel¬

lana longipes complex comparisons among cytotypes and habitats Evolution 42 1036-1046
McGilhvrayC W et Grime J P 1995 Genome size predicts frost resistance in British herbaceous plants

implications for rates of vegetation response to global warming Functional Ecology 9 320-325
McHale N A 1983 Environmental induction of high frequency 2n pollen formation in diploid Sola¬

num Can J Genet Cytol 25 609-615
McKey J 1970 Significance of mating systems for chromosomes and gametes in polyploids Heredi-

tas 66 165-176
McMurphy L M et Rayburn A L 1992 Chromosomal and cell size analysis of cold tolerant maize

Theor Appl Genet 84 798-802
Marks G E 1966 The origin and significance of intraspecific polyploidy experimental evidence from

Solanum chacoense Evolution 20 552-557
Martens P M Cunm-Galletti M C etVanOostveldtP 1989 Polyploidy in Proseriata (Platyhelmintes)

and its phylogenetical implications Evolution 43 900-907
Mears J A 1980 Chemistry of polyploids a summary with comments on Parthenium (Asteraceae-

Ambrosnnae) Dans WH Lewis, (ed) Polyploidy biological relevance Plenum Press New York,
pp 77-101

Meglic V et Smith R R 1992 Self-incompatibility and seed set m colchicine, nitrous oxide, and sex¬

ually derived tetraploid red clover Crop Sei 32 1133-1137
Michaels H J etBazzazF A 1989 Individual and population responses of sexual and apomictic plants

to environmental gradients Amer Nat 134 190-207
Misset M T etGourretJ P 1996 Flow cytometric analysis of the different ploidy levels observed in

the genus Ulex L Faboideae-Gemsteae in Brittany (France) Botanica Acta 109 72-79
Mitton J B et Grant M C 1984 Associations among protein heterozygosity, growth rate, and devel¬

opmental homeostasis Ann Rev Ecol Syst 15 479-499
Mogie, M 1986 On the relationship between asexual reproduction and polyploidy J Theor Biol

122 493^198
MogieM 1988 Amodelfortheevolutionandcontrolofgenerativeapomixis Biol J Linn Soc 35 127-153
Moody M E, Mueller L D etD E Soltis 1993 Genetic variation and random drift in autotetraploid

populations Genetics 134 649-657
Moore P D 1985 Nuclear DNA content as a guide to plant growth rate Nature 318 412^413
Mowforth M A et Grime J P 1989 Intra-population variation m nuclear DNA amount, cell size and

growth rate in Poa annua L Functional Ecology 3 289-295
Muller H J 1925 Why polyploidy is rarer in animal than m plants Am Nat 59 346-353
MuntzingA 1936 The evolutionary significance of autopolyploidy Hereditas 21 236-378
Muntzing A et Muntzing G 1943 Spontaneous changes in chromosome number in apomictic Poten-

tillacolina Hereditas, 29 451
Murin A 1976 Polyploidy and mitotic cycle Nucleus 19 192-195
Narayan R K J 1988 Evolutionary significance of DNA variation in plants Evol Trends in Plants

2 121-130
Ness B D Soltis D E et Soltis P S 1989 Autopolyploidy in Heuchera micrantha (Saxifragaceae)

Amer J Bot 76 614-626
Nichols H W 1980 Polyploidy in Algae Dans Lewis W H (ed Polyploidy, biological relevance

Plenum Press, New York, 151-162
Nogler G A 1984a Gametophytic apomixis Dans John B M (ed) Embryology of angiosperms

Springer-Verlag, Berlin, 475-519
Nogler G A 1984b Genetics of apospory in apomictic Ranunculus auricomus V Conclusion Bot

Helv 94 411-422
Nornngton-Davies J et Hutto J M 1972 Diallel analysis of competition between diploid and tetra¬

ploid of Secale cereale grown at two densities J Agric Sei, Camb 78 251-256



34 Francois Bretagnolle et al

NorrmannG A,Quari'nC L etBursonB L 1989 Cytogenetics and reproductive behavior of differ¬
ent chromosome races in six Paspalum species J Heredity 80 24-28

Novak S J Soltis D E et Soltis PS 1991 Ownbey's tragopogon 40 years later Amer J Bot 78
1586-1600

NygrenA 1967 Apomixis in the angiosperms Handb Pflanzen-Physiol, 18 551-596
OlmoE 1983 Nucleotype and cell size in vertebrates a review Basic and Appl Histochem 27 227-256
Orgel L E et Crick F H C 1980 Selfish DNA the ultimate parasite Nature 284 604-607
OrrH A 1990 "Why polyploidy is rarer in animals than in plants" revisited Amer Nat 136 759-770
PalM etPandeyR M 1982 Decrease in quadrivalent frequency over a 10 year period in autetraploids

in two species of grain Amaranthus Cytologia47 795-801
Parker E D etSelanderR K 1976 The organization of genetic diversity in the parthenogenetic lizard

Cnemidophorus tesselatus Genetics 84 791-805
Petit C Thompson J D et Bretagnolle F 1996 Phenotypic plasticity in relation to ploidy level and

corm production in the perennial grass Arrhenatherum elatius Can J Bot 74 1964-1973
Petit C Lesbros P, Ge X et Thompson J D 1997 Variation in flowering phenology and selfing rate

across a contact zone between diploid and tetraploid Arrhenatherum elatius (Poaceae) Heredity
79 31-40

Pillay M et Hilu K W 1990 Chloroplast DNA variation in diploid and polyploid species of Bromus
(Poaceae) subgenera Festucaria and Ceratochloa Theor Appl Genet 80 326-332

Porter H L et Rayburn A L 1990 B-chromosome and C-band heterochromatin variation in Arizona
maize populations adapted to different altitudes Genome 33 659-662

Pringle G J et Murray B G 1992 Polyploidy and aneuploidy in the tamarillo, Cyphomandra betacea
(Cav) Sendt (Solanaceae) I Spontaneous polyploidy and features of the euploids Plant Breeding
108 132-138

Price H J 1976 Evolution of DNA content in higher plants Bot Rev 42 27-52
Price H J 1988 Nuclear DNA content variation within angiosperm species Evolutionary Trends in

Plants 2 53-60
Ptacek M B Gerhardt H C et Sage R D 1994 Speciation by polyploidy in treefrogs multiple

origins of the tetraploid, Hyla versicolor Evolution 48 898-908
Pundir R P S Rao N K et van der Maesen L J G 1983 Induced autotetraploidy in chickpea

(Cicer arietinum L) Theor Appl Genet 65 119-122
Pyke K A Jelhngs A J et Leech R M 1990 Variation in mesophyll cell number and size in wheat

leaves Ann Bot 65 679-683
Quarfn C L 1986 Seasonal changes in the incidence of apomixis of diploid, tnploid, and tetraploid

plants of Paspalum cromyorrhizon Euphytica 35 515-522
Ralin D B etSelanderR K 1979 Evolutionary genetics of diploid-tetraploid species of treefrogs of

the genus Hyla Evolution 33 595-608
Ramanna M S 1992 The use of 2n-gametes in breeding polysomic polyploid species, some achieve¬

ments and perspectives Dans Mariam A Tavoletti S, (eds Gametes with somatic chromosome
number in the evolution and breeding of polyploid polysomic species Achievements and perspectives

Perugia, Italy, 91-99
Raybould A F, Gray A J Lawrence M J et Marshall D F 1991 The evolution of Sparnna anyhca

C E Hubbard (Gramineae) Origin and genetic variability Biol J Linn Soc 43 111-126
Rayburn A L et Auger J A 1990 Genome size variation in Zea mays ssp mays adapted to different

altitudes Theor Appl Genet 79 470-474
Reese G 1958 Polyploidie und Verbreitung Z Bot 46 339-354
Reimnk K et Blom-Zandstra M 1989 The relation between cell size, ploidy level and nitrate concen¬

tration in lettuce Physiologia Plantarem 76 575-580
Rodriguez D J 1996a A model for the establishment of polyploidy in plants Amer Nat 47 33^-6
Rodriguez D J 1996b A model for the establishment of polyploidy in plants viable but infertile

hybrids, iteropatry, and demographic stochasticity J Theor Biol 180 189-196
RooseM L et Gottlieb L D 1976 Genetic and biochemical consequences of polyploidy in Tragopo¬

gon Evolution 30 818-830
Rothera S L et Davy A J 1986 Polyploidy and habitat differentiation in Deschampsia caespitosa

New Phytologist 10 449-467



Botamca Helvetica 108/1, 1998 35

Sakai K -I 1956 Studies on competition in plants VI Competition between autotetraploids and their
protoypes in Nicotama tabacum L Cytologia21 153-156

SakaiK-I et Suzuki Y 1955 Studies on competition in plants V Competition between allopolyploids
and their diploid parents J Genet 53 585-590

Sakai K -I et Utiyamada H 1957 Studies on competition m plants VIII Chromosome number, hy-
bndity and competitive ability in Oryza sativa L J Genet 55 235-240

Samuel R PinskerW et Ehrendorfer F (1990) Allozyme polymorphism in diploid and polyploid
populations of Galium Heredity 65 369-378

Sandfaer J 1973 Barley stripe mosaic virus and the frequency of triploids and aneuploids in barley
Genetics 73 597-603

Sandfaer I 1975 The occurrence of spontaneous triploids in different barley varieties Hereditas
80 149-153

van Santen E et Casler M D 1986 Evaluation of indirect ploidy indicators in Dactylis L subspecies
Crop Sei 26 848-852

Sax K 1937 Effects of variations in temperature on nuclear and cell division in Tradescantia Amer J

Bot 24 218-225
Schemer S M 1993 Genetics and evolution of phenotypic plasticity Ann Rev Ecol Syst 24 35-68
Schmidtke J Zenzes M T, Dittes H et Engel W 1975 Regulation of cell size in fish of tetraploid

origin Nature 254 426-427
Schultz R J 1980 Role of polyploidy in the evolution of fishes Dans Lewis W H (ed Polyploidy,

biological relevance Plenum Press, New York, 313-340
Sessions S K et Larson A 1987 Developmental correlates of genome size in plethonontid salaman¬

ders and their implications for genome evolution Evolution 41 1239-1251
Sexton J O 1980 Polyploidy in animal evolution summary Dans Lewis W H (ed Polyploidy,

biological relevance Plenum Press, New York, 379-381
Shore J S 1991a Chromosomal evidence for autotetraploidy in the Turnera ulmifolia complex

(Turneraceae) Can I Bot 69 1302-1308
Shore I S 1991b Tetrasomic inheritance and isozyme variation in Turnera ulmifolia vars elegans Urb

and intermedia Urb (Turneraceae) Heredity 66 305-312
SkiebeK 1956 Artbastardierung und Polyploidie in der Gattung Cheiranthus L Zuchter 26 353-363
Skiebe K 1966 Polyploidie und Fertilität Z Pflanzenzucht 56 301-342
Skiebe K 1969 Untersuchungen über das Auftreten von unreduzierten Gameten Biolog Zentralblatt

88 47-60
Soltis D E et Soltis P S 1987 Polyploidy and breeding systems in homosporous pteridophyta a re-

evaluation Amer Nat 130 219-232
Soltis D E et Soltis P S 1989a Genetic consequences of autopolyploidy in Tolmiea (Saxifragaceae)

Evolution 43 586-594
Soltis D E et Soltis P S 1989b Allopolyploid speciation in Tragopogon insights from chloroplast

DNA Amer J Bot 76 1119-1124
Soltis D E et Soltis P S 1990 Polyploidy, breeding systems, and genetic differentiation m homospor¬

ous ptendophytes Dans Soltis D E et Soltis P S (eds Isozymes in plant biology Chapman et
Hall Ltd, pp 241-258

Soltis P S et Soltis D E 1991 Multiple origins of the allotetraploid Tragopogon mirus (Compositae)
rDNA evidence Syst Bot 16 407^113

Soltis D E et Soltis P S 1993 Molecular data and the dynamic nature of polyploidy Cnt Rev Plant
Sei 12 243-273

Soltis D E et Soltis P S 1995 The dynamic nature of polyploid genomes Proc Natl Acad Sei USA
92 8089-8091

Song K Lu P, Tang K et Osborn T C 1995 Rapid genome change in synthetic polyploids of Brassica

and its implications for polyploid evolution Proc Natl Acad Sei USA 92 7719-7723
SparrowA H etNaumanA F 1976 Evolutionofgenome size by DNAdoubhngs Science 192 524-529
Snvastava S et Lavama U C 1990 Meiotic regulanzation, restoration of seed fertility and alkaloid

content m the induced autotetraploids of Hyoscyamus albus L Plant Breeding 104 160-166
StaceC 1993 The importance of rare events in polyploid evolution In Evolutionary patterns and pro¬

cesses Linn Soc Lond Publ 157-169



36 Francois Bretagnolle et al

Stebbins G L 1945 The cytological analysis of species hybrids Bot Rev 9 463—486
Stebbins G L 1947 Types of polyploids their classification and significance Adv in Genetics

1 403-429
Stebbins G L 1950 Plant variation and evolution Columbia University Press
Stebbins G L 1971 Chromosomal evolution m higher plants Addison-Wesley, Reading, MA
Stebbins G L 1980 Polyploidy m plants unsolved problems and prospects Dans Lewis, WH (ed

Polyploidy biological relevance, Plenum Press, New York
Stebbins G L 1984 Polyploidy and the distribution of the artic-alpine flora new evidence and a new

approach Bot Helv 94 1-13
Stebbins G L 1985 Polyploidy, hybridization, and the invasion of new habitats Ann Missouri Bot

Gard 72 824-832
Stebbins G L etDaweJ C 1987 Polyploidy and distribution in the european flora a reappraisal Bot

Jahrb Syst 108 343-353
StemM 1970 Polyploidie und Umwelt Tag-Ber Dt Akad Landwirtsch-Wiss Berlin, 101 51-68
Suomalainen E et Saura A 1973 Genetic polymorphism and evolution in parthenogenetic animals

I Polyploid curculionidae Genetics 74 489-508
Suomalainen E Saura A et Lokki J 1987 Polyploidy in association with parthenogenesis Dans

Suomalainen E Saura A et Lokki J (eds Cytology and evolution in parthenogenesis, CRC Press
Inc 71-112

Swarmnathan M S Ninan T et Magoon M L 1959 Effects of virus infection on microsporogenesis
and seed fertility in Capsicum Genetica 30 63-69

Szarski H 1970 Changes in the amount of DNA in cell nuclei during vertebrate evolution Nature
226 651-652

Tal M 1980 Physiology of polyploids Dans Lewis W H (ed Polyploidy, biological relevance Ple¬
num Press, New York, 61-75

Taylor N L et Wiseman E O 1987 Triploids and tetraploids from 4x-2x crosses in red clover Crop
Sei 27 14-18

Thompson J D 1991 The biology of an invasive plant What makes Spartina anglica so successful:>
Bioscience 41 393-M01

Thompson J D et Lu' wet R 1992 The evolutionary dynamics of polyploid plants origins, establish¬
ment and persistence Trends in ecology and evolution 7 302-307

TimkoM P et Vasconcelos A C 1981 Euploidy in Ricinus Euploidy effects on photosynthetic activ¬
ity and content of chlorophyll-proteins Plant Physiol 67 1084-1089

Tischler G 1934 Die Bedeutung der Polyploidie fur die Verbreitung der Angiospermen Bot Jahrb
67 1-36

Tofte J E et Smith R R 1989 Cytology of bilaterally derived tetraploid red clover Crop Sei 29
37-41

Tomekpe K et Lumaret R 1991 Association between quantitative traits and allozyme heterozygosity
in a tetrasomic species Dactylis glomerata Evolution 45 359-370

Tothill J C et Hacker J B 1976 Polyploidy, flowering phenology and climatic adaptation m Hetero-
pogon contortus (Gramineae) Aust J Ecol 1 213-222

Urbanska K M 1984 Plant reproductive strategies Dans Grant W F (ed) Plant biosystematics
Academic Press, Canada, 211-228

Urbanska K M 1985 Some life history strategies and population structure in asexually reproducing
plants Bot Helv 95 81-97

Urbanska-Worytkiewicz K etLandoltE 1978 Recherches demographiques et ecologiquessurune pop¬
ulation hybndogene de Cardamine L Ber Geobot Inst ETH, Stiftung Rubel, 45 30-53

Urbanska K M Hurka H Landolt E Neuffer B et Mummenhoff K 1997 Hybridization and evolution

in Cardamine (Brassicaceae) at Urnerboden, central Switzerland biosystematic and molecular
evidence Plant Syst Evol 204 233-256

Van t Hof J et Sparrow A H 1963 A relationship between DNA content, nuclear volume and mini¬
mum mitotic cycle time Proc Nat Acad Sei USA 49 897-902

Venkateswarlu J et Rao P N 1976 Effect of inbreeding and selection for vigour and fertility on
meiotic behaviour in autotetraploid Job's Tears, Coix lacryma-jobi L Theor Appl Genet 47
165-169



Botamca Helvetica 108/1, 1998 37

Vuille C 1986 Populations hybridogenes iso- et heteroploides chez les Ranunculus (Spach) Freyn dans
les Pyrenees Societe botanique de France, Groupement scientifique ISARD, Colloque international

de botanique pyreneenne, La Cabanasse (pyrenees onentales), 255-269
Vuille C et Kupfer Ph 1985 Apospone chez le Ranunculus parnassifolius L I Etude cytoembryolo-

gique Bull Soc Neuchätel Set Nat 108 123-134
Wagner W H et Wagner F S 1980 Polyploidy m Ptendophytes Dans WH Lewis, (ed Polyploidy

biological relevance Plenum Press New York pp 199-214
WainesJ G 1976 A model for the origin of diploidizing mechanisms in polyploid species Amer Nat

110 415-430
Wakamiya I, Newton R J Johnston J S et Price H J 1993 Genome size and environmental factors

in the genus Finns' Amer J Bot 80 1235-1241
Walsh E et Zhang L 1992 Polyploidy and body size variation in a natural population of the rotifer

Euchlams dilatata J Evol Biol 5 345-353
Warner D A et Edwards G E 1989 Effects of polyploidy on photosynthetic rates, photosynthetic

enzymes, content of DNA, chlorophyll, and sizes and numbers of photosynthetic cells in the C4
dicot Atnplex confertifolia Plant Physiol 91 1143-1151

Warner D A et Edwards G E 1993 Effects of polyploidy on photosynthesis Photosynthesis Research
35 135-147

Watanabe K 1983 Studies on the control of diploid-hke meiosis in polyploid taxa of Chrysanthemum
4 Colchiploids and the process of cytological diploidization Theor Appl Genet 66 9-14

Watson L E Eilsens W J etEstesJ R 1991 Electrophoretic and cytogenetic evidence for allopolyploid

origin of Marshallia mohru (Asteraceae) Amer J Bot 78 408-416
Welder L J 1987 Life history variation among low-artic clones of obligatory parthenogenetic Daph-

mapulex a diploid-polyploid complex Oecologia73 251-256
Weider L J Beaton M J et Hebert P D 1987 Clonal diversity in high-artic populations of Daphnia

pulex, a polyploid apomictic complex Evolution 41 1335-1346
WeimarckG 1967 Apomixis and sexuality in Hierochloe australis and in Swedish H odorata on dif¬

ferent polyploid levels Bot Not, 120 209
Werner J E etPeloqmnS J 1991 Yield and tuber characteristics of 4x progeny from 2x x 2x crosses

Potato Res 34 261-267
Werth C R, Guttman S I et Eshbaugh W H 1985 Recurring origins of allopolyploid species in

Asplenium Science 228 731-733
Werth C R et Windham M D 1991 A model for divergent, allopatnc speciation of polyploid pten¬

dophytes resulting from silencing of duplicate-gene expression Amer Nat 137 515-526
Wmge O 1917 The chromosomes Their number and general importance Carlsberg Lab Copenhagen

C R Trav 13 131-275
Wolf P G Soltis D E et Soltis P S 1990 Chloroplast-DNA and allozymic variation m diploid and

autotetraploid Heuchera grossularufolia (Saxifragaceae) Amer J Bot 77 232-244
WyattR et Stoneburner A 1984 Biosystematics of bryophytes an overview Dans Grant W F (ed)

Plant biosystematics Academic Press, Canada, 519-542
Wyatt R Odrzykoski I J Stoneburner A Bars H W et Galan G A 1988 Allopolyploidy in

bryophytes multiple origins of Plagiomnium medium Proc Nat Acad of Sei 85 5601-5604
Wyatt R Stoneburner A et Odrzykoski I J 1989 Bryophyte lzozymes systematic and evolutionary

implications Dans Soltis D E et Soltis P S (eds Isozymes in plant biology Chapman et Hall
Ltd, pp 220-240

Yan G Fergusson A R McNeilage M A et Murray B G 1997 Numerically unreduced (2n) gametes

and sexual polyploidization in Actmidia Euphytica 96 267-272
YenY etKimberG 1990 Meiotic behaviourof induced autotetraploids in TrittcumL Genome33 302-307
Zhang L et King C E 1992 Genetic variation in sympatric populations of diploid and polyploid brine

shrimp (Artemia parthenogenetica) Genetica 85 211-221
Zeroual-Humbert-Droz 1995 Interactions reproductives entre Anthoxanthum alpinum diploide et An-

thoxanthum alpinum tetraploide, consequence sur la structure des populations pures et mixtes These
de doctorat, Universite de Neuchätel, Suisse

Zohary D et Nur U 1959 Natural tnploids in orchard grass Dactylis glomerata L polyploid complex
and their significance for gene flow from diploid to tetraploid levels Evolution 13 311-317



Leere Seite
Blank page
Page vide


	La polypoïdie chez les plantes

