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Abstract

Verlaque R., Aboucaya A. and Fridlender A. 2002. Invasive alien flora of France: Ecology,

life-forms and polyploidy. Bot. Helv. 112/2:121-136.

The expanding alien flora of France (221 taxa) have been classified in 3 groups: (1)
the "patent or transformer invaders" (i.e. the most damaging taxa which change the
character of natural ecosystems); (2) the "colonizers or potential invaders" of natural
ecosystems, which have been hitherto non-proliferating; (3) the "pests or weeds" that
essentially grow in man-made habitats. The geographical origin, habitats and regions
colonized in France, the mode of introduction (intentional or not), the life-forms sensu
Raunkiaer and the chromosome numbers have been sought for each taxon. Chromosome

numbers of 53 exotic species (previously little or not at all studied) have been
counted in populations in France: except for some hybrids, naturalization occurs
without any change of chromosome number. All the studied traits have been analysed
with regard to the 3 cytological categories (sensu Hodgson): diploids, recent polyploids,
and relictual polyploids (i.e. without extant diploid relatives). The Mediterranean area,
zones at low altitudes, wetlands and coastal habitats are the most strongly affected by
the invasions in France. The human role is essential, not only through the increasing
disturbances of the environment, but also because of the constant and often massive
deliberate introductions (3/4 of invaders). Comparison of the life-forms and cytological

types shows very wide differences between the native and the alien floras, but also
between the 3 groups of invaders. Polyploidy constitutes a very favourable attribute for
the success of alien plants, above all for the patent invaders (P 77%) and those that
are widespread in France (P 86%).The polyploid percentage increases with the
difficulties of the colonization, overall and irrespective of the life-form, but specially in the
groups that are naturally the most vulnerable (Thero- and Cryptophytes). In conclusion,

woody species, hydrophytes and polyploid aliens constitute the most serious
threats for the conservation of natural ecosystems.
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Introduction

Parmi les plus graves menaces qui pesent sur la biodiversite vegetale, juste apres les

pressions humaines directes se place l'expansion des taxons exotiques (Heywood f989,
Olivier et al. 1995, Muller 2000). En fait, ces phenomenes semblent lies puisque les sites
tres perturbes par l'homme sont les plus sujets aux invasions, avec une forte diminution

des especes indigenes au profit des xenophytes (Kruger et al. 1989, Mclntyre et
Lavorel 1994, Burke et Grime 1996), en croissance exponentielle depuis 25 ans (Nata-
li et Jeanmonod 1996). A terme, le risque reside dans la perte de nombreux taxons spe-
cialises au benefice de quelques opportunistes devenus cosmopolites, d'oü une baisse
notable de la biodiversite et une banalisation dejä bien avancee de la flore, sans oublier
le reel danger des pollutions genetiques par hybridation. Dans le monde, les plus
severes invasions concernent les zones temperees-chaudes, en particulier les iles et le
biome mediterraneen (Heywood 1989, D'Antonio et Dudley 1995, Cronk et Füller
1995, Weber 1997).

De par les nuisances observees et les risques futurs, l'etude des xenophytes
(taxons introduits depuis l'an 1500) constitue une priorite en France oü il y a environ
25% de taxons indigenes menaces (Aboucaya et al. 2001) et le plus grand nombre
d'exotiques naturalisees en Europe: 479 (Weber 1997, base sur Tutin et al. 1964-
1980). La Corse seule, pourtant sous-peuplee, en abrite 473, soit 17% de sa flore
(Natali et Jeanmonod 1996), parmi lesquels 39% de taxons naturalises, 10% en
expansion et 11 % de communs.

A l'inverse des autres donnees, la bibliographie caryologique comprend certaines
lacunes, une partie de ces taxons a ete tres peu, ou pas du tout, comptee dans leur
region d'origine, et encore moins en Europe. Or, comme le note Heywood (1989), les

plantes introduites ne representent pas vraiment leur espece: inoculats reduits, phenomenes

de selection, d'hybridation ou de Polyploidie. Alors que l'etude de la Polyploidie
de la flore indigene et des plantes de culture a dejä fourni plusieurs syntheses

(Favarger 1967,1984, Lewis 1980, Bretagnolles et al. 1998), ä l'oppose son röle dans les
invasions a d'abord donne lieu ä des interpretations contradictoires: effets majeurs
(Baker 1965, Ehrendorfer 1965) ä presque nuls ouobscurs (Gray 1986), puis a ete
totalement ignore. En outre, si la Polyploidie d'une flore est liee ä sa paleobiogeographie -

ce qui limite les comparaisons (Favarger lc.) - par contre on echappe ä cet alea avec
les exotiques, d'implantation recente et d'origine variee. Leur etude devrait donc
permettre de mieux cerner les strategies de vie des types caryologiques, en les comparant
avec celles dejä etablies dans la flore indigene.

Face ä ce probleme, apres le recensement des xenophytes envahissants en France
(Aboucaya 1999), nous avons rassemble certaines informations: region d'origine, zones
d'occurrence et biotopes colonises, types biologiques et caryologiques. Ces donnees
ont ete completees par l'etude chromosomique de 53 taxons, afin de pouvoir etablir des

pourcentages fiables sur fensemble du cortege en France. Avec ces premiers resultats
globaux, nous allons essayer de degager: (1) les caracteristiques caryologiques des

xenophytes envahissants, en particulier l'importance reelle de la Polyploidie suivant
certains parametres; (2) les differences entre ce contingent introduit et la flore indigene;

(3) l'interet de ces criteres pour la biologie de la conservation.
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Materiel et methodes

La synthese d'une vaste enquete nationale sur les xenophytes en expansion du
territoire metropolitain a permis d'en repartir l'inventaire en 3 listes d'especes: (1) «les
invasives averees» qui perturbent fortement les communautes vegetales dites
naturelles, (2) «les invasives potentielles» bien implantees dans ces memes biotopes, mais
pour l'instant moins dangereuses, et enfin (3) les exotiques des milieux anthropises
(Aboucaya 1999). Ces 3 listes recemment reactualisees totalisent 232 taxons. Pour tous,
ont ete recherches: la region d'origine, les zones d'occurrence (Mediterranee, secteur
Continental, Atiantique) et les milieux colonises en France, la voie d'introduction
(volontaire ou non), les types biologiques et caryologiques. Afin de simplifier les
calculs, chaque taxon n'a ete compte qu'une fois, globalement ä la premiere citation (listes
classees de 1 ä 3), et seul le milieu principal envahi par chacun a ete retenu. Les types
biologiques attribues se referent au classement de Raunkiaer (1934), plus les parasites
stricts (Verlaque et al. 2001).

Dans toute l'etude, seules les especes et sous-especes ont ete prises en compte, en
excluant les hybrides donnes comme tels (3 exotiques), les Cyperaceae et les Juncaceae
(8 exotiques) caracterisees par de la pseudopolyploi'die: fragmentation des chromosomes

(Stebbins 1971). Les 211 xenophytes ainsi obtenus ont ete compares ä la flore
indigene du Sud-Est de la France, situee entre 0 et 1600 m (Var, Alpes-Maritimes,
Corse: Anonymes 2000, Charpin et Salanon 1985-1988, Gamisans et Jeanmonod 1993,
Jeanmonod et Bürdet 1994-2000). Pour les genres complexes (Taraxacum, Hieracium,
Rubus), seuls les grands taxons classiques ont ete retenus. Les donnees caryologiques
reposent sur la compilation des atlas chromosomiques (Bolkovskikh et al. 1969, Moore
1973-1977, Goldblatt 1981-1988, Goldblatt et Johnson 1990-1996), completee par
l'etude de 53 exotiques en France. Les meristemes de ces taxons (determination et
nomenclature d'apres Tutin et al. I.e., temoins deposes dans l'herbier de Marseille) ont
ete fixes ä l'ethanol-acetique (4/1), sur le terrain (boutons floraux) ou au laboratoire
(plantules). Les denombrements ont ete realises avec la technique des ecrasements,
apres coloration ä chaud au carmin acetique-acetate ferrique.

Les types caryologiques ont ete attribues en fonction du ou des nombres
chromosomiques des taxons, indigenes ou introduits, par rapport ä ceux de son genre et, si
necessaire, en se referant ä la limite theorique entre les nombres de base primaires x et
secondaires x': n=13 [Grant 1963, et non n=ll (Goldblatt 1980) un peu excessif].
D'apres le classement de Hodgson (1987), sont consideres comme: (1) diploides «D»,
les taxons presentant 2n=2x; (2) polyploides s.s. ou recents «P», les taxons ayant plus
de deux fois un nombre de base (x ou x') du genre; (3) polyploides anciens «A», les
taxons caracterises par 2n=2x' (genres oü les diploides sont encore inconnus et sans
doute eteints). Pour les complexes indigenes ä plusieurs valences: le nombre present
dans notre region ou le plus commun a ete choisi, et dans de rares cas le taxon a ete
ecarte. Enfin, lors d'hesitations sur le ou les nombres de base x d'un genre, le Statut
diploi'de a ete privilegie.

Resultats et discussion

7. Nombres chromosomiques des 53 xenophytes en France

Les lacunes bibliographiques constatees incombent sans doute aux serieux
problemes de systematique et de synonymie inherents ä maints xenophytes, ainsi qu'aux
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reelles difficultes d'observation rencontrees. Les resultats obtenus (Tab. 1) ne refletent
pas fensemble du cortege, car nous avons verifie en priorite les taxons peu ou pas
connus, les diploides, et les complexes ä plusieurs valences. Si cette etude confirme le
nombre chromosomique d'une vingtaine d'especes, eile apporte aussi 10 nombres
nouveaux dont 5 polyploides. Pour les 20 cas oü la litterature indiquait diverses valences,
nous n'en avons trouvees qu'une seule, souvent la plus frequente dans la zone d'origine

et aussi la plus faible (13 diploides). Notons toutefois la presence de certains
polyploides inattendus, comme les 3 taxons horticoles: Nothoscordum inodorum (2n 19,

n 9 et 10), Freesia refracta et Atriplex hortensis, ou encore le redoutable Senecio inae-
quidens. Cependant, la sterilite partielle ou totale de plusieurs taxons ornementaux
pourrait trahir leur origine hybridogene.

Parfois la caryologie aide ä l'identification des groupes difficiles, comme les 3 Senecio

lianescents souvent confondus en Europe: S. mikanioides (2n 20 chromosomes
longs), S. deltoideus (2n 20 chromosomes courts) et S. angulatus (2n 150 en Provence:

nombre nouveau). Dans le genre tres complexe Ludwigia, les deux hydrophytes
naturalises en France sont: L. peploides ä 2n 16 (aire ä preciser) et surtout L. hexape-
tala ä 2n 80. Ce dernier et L. grandiflora (Michaux) Zardini et al. (1991a,b) ä 2n 48

(96) formaient precedemment L. uruguayensis (Camb.) Hara (Zardini et al. 1991a, b).
Contrairement ä l'avis de Heywood (1989), cette serie de comptages montre, qu'ä
quelques exceptions pres, l'implantation des xenophytes ne s'accompagne pas de
profonds changements chromosomiques. La forte selection (naturelle, ou sous faction
humaine) subie par ces especes semble avant tout genetique et adaptative. Dans les

recensements, on peut donc utiliser les donnees bibliographiques, avec une marge d'erreur

raisonnable.

2. Caracteristiques des xenophytes envahissants en France

En France, les invasions de xenophytes surviennent surtout ä basse et parfois ä

moyenne altitudes, mais avec des modalites tres differentes selon les zones et les
milieux. Sur les 221 taxons retenus, une large majorite sevit en Mediterranee: 150, soit
68% du total, contre 97 (44%) sur l'Atlantique et 94 (42,5%) en zone continentale.
Nous avons donc choisi comme element de comparaison la flore indigene du Sud-Est
de la France, situee entre 0 et 1600 m. Cette derniere restriction s'explique par les pro-
fondes variations des spectres biologiques avec l'altitude (Raunkiaer 1934) et leur
influence probable sur le plan caryologique.

2.1 Types caryologiques dans les differents corteges floristiques
Quel que soit le cortege de xenophytes, leurs taux de diploides sont toujours tres

inferieurs ä celui de la flore indigene (Tab. 2), le maximum s'observe chez les invasives

potentielles (liste 2, D 41%) non proliferantes implantees dans les milieux
naturels. Puis, viennent les pestes vegetales (liste 3, D 35,3%) des sites anthropises,
et enfin se place la liste 1 (23%) des invasives averees qui perturbent vraiment les
habitats naturels. Pour les polyploides recents fordre d'importance differe: d'abord
la liste 1, puis la liste 2, avant la n° 3. Ces resultats globaux necessitent donc des

explications complementaires (Cf. 2e), toutefois d'ores et dejä il apparait que la
Polyploidie s.l. constitue un facteur etroitement correle avec le pouvoir invasif des
taxons.

Trop souvent assimiles ä l'element ancien de la flore, les diploides comprennent
aussi des especes tres dynamiques, voire jeunes, comme le sont de nombreux xeno-
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Tab. 1. Nombres chromosomiques des xenophytes etudies (en gras: invasives mondiales; zones
touchees M: Mediterranee; A: Atlantique; C: zone continentale; entre parentheses: zone relevant
de la liste suivante).

Especes Origine
2n

publies

Zones

touchees

2n

trouves
Localites des recoltes (numeros des piluliers)

Liste 1 : Acacia dealbata Link Australie 26 M(A) 26 Var (110). Bouches-du-Rhöne 11601

Acacia saligna (Labill.) Wendl. Australie 26 M 26 Alpes-Maritimes, Antibes (149)
Amorpha fruticosa L. N. Amer. 40 M 40 Alpes-Maritimes, Nice (187)
Aster squamatus (Sprengel) Hieron. S. Amer. 20 M 20 Bouches-du-Rhöne (126)
Baccharis halimifolia L. N-E Amer. 18 MA 18 Loire-Atlantique (132), Gironde (133)
Carpobrotus edulis (L.) N.E. Br. S. Afrique 18 MA 18 Var, lies d"Hyeres (2, 3)
C. acinaciformis (L.) L. Bolus S. Afrique 18 M 18 Var, iles dHyeres(l, 4)
Conyza canadensis (L.) Cronq. N. Amer. 18 C(AM) 18 Calvados (138), Limousin (158)
Cotula coronopifolia L. S. Afrique 20,40 M(A) 20 Corse, Lavu-Santu (177)
Egeria densa Planchon S. Amer. 46 A(C) 46 Puy-de-Döme, Allierßl)
Ludwigia peploides (Kunth) Raven S. Amer. 16 (32) M (AC?) 16 Camargues (181), Vaucluse, Durance (193)
L. hexapetala (Hook. & Arn.) S. Amer. 48, 80, 96 MAC 80 Alpes-Maritimes, Siagne (130); Puy-
Zardini, Gu & Raven de-Döme, Allier (32), Bretagne (2)
Myriophyllum brasiliense Camb. S. Amer. A(M) 42 Alpes-Maritimes, Siagne (131)
Oenothera biennis aggr. N. Amer. 14 (28) MAC 14 Calvados (141), Loire (108, 135), Var (116)
Robiniapseudacacia L. N. Amer. 20,22 MAC 22 Var, Sanary(102)
Senecio inaequidens DC. {aggr.) S. Afrique 20,40 MAC 38,40 Var, Sanary (178), Ollioules (179)
Solidago canadensis L. N. Amer. 18,36,54 C 18 Haute-Loire (145). Var (123)
Liste 2 : Acacia retinodes Schlech. Australie 26 M 26 Bouches-du-Rhöne (117)
Acacia longifolia (Andr.) Willd. Australie 26 M 26 Alpes-Maritimes, Nice (150)
Aptema cordifolia (L.) N.E. Br. S. Afrique 18 M 18 Bouches-du-Rhöne (119, 120)
Äraujia sericifera Brot. S. Am6r. 20 (22) M 22 Bouches-du-Rhöne (125)
Aristolochia sempervirens L. E. Medit. 14 M 14 Var, Hyeres (129)
Asclepias syriaca L. N. Amer. 22,24 MC 22 Bouches-du-Rhöne (124)
Atriplex hortensis aggr. C. Asie ?(18) C 36 Calvados, Caen (139)
Asparagus asparagoides (L.) Druce S. Afrique M 20 Var, Hyeres (174, 175)
Freesia refracta (Jacq.) Klatt. S. Afrique 22 (44) M 44 Bouches-du-Rhöne (176, 194, 36, 37)
Lonicera japonica Thunb. Sino-jap. 18 MAC 18 Var (103), Bouches-du-Rhöne (133)
Lycmm barbarum L. Chine 24,36 A(M) 24 Bouches-du-Rhöne, Carry (121)
Nothoscordum inodorum (Ait.) Nichol. S. Amer. 16->24, 32 M 19 Var, Hyeres (180)
Lippia canescens Kunth S. Amer. M 36 Alpes-Maritimes, Nice (186)
Salpichroa ongamfolia (Lam.) Baillon S. Amer. ?(24) A(M) 24 Var, Six-Fouis (127, 128)
Senecio angulatus L. fii. S. Afrique 60, 90, 18 M ca 150 Bouches-du-Rhöne, Carry (33)
Senecio deltoideus Lesser S. Afrique M 20 Alpes-Maritimes, Mont-Boron (189)
Senecio mikanioides Walpers S. Afrique 20 M 20 Alpes-Maritimes, Mont-Boron (188)
Solanum sublobatum R. & S. S. Amer. 24, 48, 72 MA 24 Corse, Ajaccio (170)
Liste 3 : Bunias orientalis T„ S-E Eur. 14,42 C 14 Limousin, Limoges (154)
Boussaingaultia cordifolia Ten. S. Amer. 24 M 24 Bouches-du-Rhöne, Carry (192)
Chrysanthemoides monütfera (L.) Norl. S. Afrique 20(18,36; M 20 Alpes-Maritimes (134)
Cochlearia glastifolia L. Ibero-Mar. 38 M 38 B-d-R, Etang de Berre (146)
Collomia grandiflora Douglas N-0 Amer. 16 C 16 Haute-Loire (101)
Cordyline australis (Forst.) Endl. Nile Zel. 38, 120 A 38 Jardin botanique de Coimbra (168)
Datura innoxia Miller C. Amer. 24,48 M 24 Corse, Porto-Vecchio (153)
Eleusine indica (L.) Gaertner Tropique 18,36 MA 18 Pyrenees-Atlantiques (30)
Eupatorium adenophorum Sprengel Mexique 50,51 M ca50 Alpes-Maritimes (183)
Galinsoga ciliata (Rafin.) Blake S. Amer. 32, 48, 64 MC 32 Alpes-Maritimes (184, 185), Limousin (155)
Galinsoga parviflora Cav. S. Amer. 16,32 MC 16 Marseille (137), Corse (172), Rhone (29)
Gazania rigens (L.) Gaertner S. Afrique 10, 14 M 10 Bouches-du-Rhöne, Carry (122)
Heteranthera limosa (Swartz) Willd. S. Amer. M 32 Bouches-du-Rhöne, Camargues (192)
Ipheion umflorum (Graham) Rafin. S. Amer. 12 M 12 Bouches-du-Rhöne, Carry-le-Rouet (159)
Melilotus albus Medicus Eurasie 16,32 MC 16 Calvados (142), Var (182), Auvergne (23)
Nonea pallens Petrovic S-E Eur. M 14 Vaucluse, Pertuis (34, 35)
Panicum capillare L. N. Amer. 18 AC 18 Rhone, Lyon (25); Limousin (157)
Solanum bonariense L. S. Amer. M 24 Alpes-Maritimes, Mont-Boron (190)



49,3 37,9 12,8
33 52,5 14

23 62,3 14,7
41 54,1 4,9
35,3 45,5 19,2
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Tab. 2. Pourcentages des trois types caryologiques dans les differents corteges (Liste 1: taxons
invasifs dans les milieux naturels; Liste 2: taxons en expansion dans les milieux naturels; Liste 3:

taxons des sites anthropises).

Diploides Polyploides Polyploides
recents anciens

Flore indigene (S-E France: n 2748)
Total des xenophytes en France (n 221)
Xenophytes de la liste 1 (n 61)
Xenophytes de la liste 2 (n 61)
Xenophytes de la liste 3 (n 99)

phytes. Bien que minoritaire, leur taux ne peut descendre au-dessous d'un certain seuil,
puisque 80% des diploides recenses appartiennent ä des genres reputes fort envahissants,

mais oü la Polyploidie n'existe pas (Pinus, Carpobrotus,Baccharis,Robinia...) ou
tres peu (Oenothera, Crepis..L). Par ailleurs, malgre l'avis de Ehrendorfer (1965), la
dysploi'die ne joue pas un grand röle dans les invasions, car le taux de diploides dotes
d'un nombre de base tres bas ou peu frequent dans le genre est similaire (listes 1 et 2),
voire inferieur, ä celui de la flore indigene.

Chez les xenophytes polyploides s.S., les nombres superieurs ä 2n 100 sont excep-
tionnels, et seuls 20% possedent la valence maximale de leur genre (Ailanthus, Spartina,

Saccharum, Prunus, Setaria, Helianthus, Alternanthera...) - genre parfois meme ä

predominance diploi'de (Conyza, Medicago, Ambrosia...). En fait, ils comprennent
une majorite de tetraploides (62%) et 55% de complexes ä plusieurs nombres
(polyploides, voire aneuploides), il s'agit donc avant tout de neopolyploi'des sensu Favarger
(1967).

2.2 Types caryologiques suivant forigine et la localisation en France

Souvent imprecise, Forigine geographique des xenophytes apporte peu
d'informations, et reflete surtout l'importance des echanges internationaux (multiplies par
20 en 30 ans): Amerique: 57% (N: 28%, C et S: 29%), Mediterranee:12%, S. Afrique:
10,6%, S-E Asie: 7,8%, C et N Eurasie: 6,9%, Australie: 3,2% et pantropical: 2,5%.
Ce sont pour l'essentiel des zones temperees, voire chaudes, et rarement des regions
froides pourtant reputees riches en polyploides. Chez les invasives averees, les
polyploides ont une origine et une dispersion plus variees que celles des diploides. Au sein
de chaque element geographique, seul le taux des diploides sud-africains depasse
vraiment la moyenne de cette liste 1 (67 contre 23%). Ceux du S-E de l'Asie,
d'Afrique et d'Amerique du Sud s'implantent en priorite en Mediterranee et parfois
sur 1'Atlantique (littoral et zones humides), alors que les autres diploides, nord-ame-
ricains et eurasiens, s'installent surtout dans le secteur continental (zones humides et

parfois pelouses).
Dans les 3 listes confondues, le petit lot d'exotiques (35) occupant les 3 secteurs

francais se caracterise par les taux records de polyploides recents et anciens: 65,7 et
20% (Tab. 3); par contre, les taxons situes dans une ou deux zones seulement ont des

pourcentages globaux tres voisins entre eux et bien inferieurs aux precedents. Parmi les
50 xenophytes couvrant deux secteurs, les 19 des regions Mediterranee et Atlantique
se demarquent par leur taux exceptionnel de diploides (52,6%), superieur meme ä



14,3 65,7 20
38 50 12

36,8 50 13,2

52,6 36,8 10,5
42,9 50 7,1
17,6 64,7 17,6
32,9 50 17,1
42,3 50 7,7
42,9 50 7,1

32 52 16
30 55,6 14,4
27,7 58,5 13,8
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Tab. 3. Pourcentages des trois types caryologiques pour fensemble des xenophytes suivant leur
localisation dans les trois secteurs frangais.

Diploides Polyploides Polyploides
recents anciens

Xenophytes presents en France dans:
les trois secteurs (MAC; n 35)
deux secteurs (n 50)
un seul secteur (n 136)

Deux et un secteurs detailles:
Mediterranee - Atlantique (n 19)
Mediterranee - Continental (n 14)
Atlantique - Continental (n 17)
Mediterranee (n 82)
Atlantique (n 26)
Continental (n 28)

Total dans chaque secteur:
Mediterranee (n 150)
Atlantique (n 97)
Continental (n 94)

celui de la flore indigene (49,3%); ces diploides colonisent presque tous les milieux
naturels: littoral en priorite et zones humides. A l'inverse, les 17 taxons des secteurs
Atlantique et Continental offrent les plus forts taux de polyploides s.l, et se develop-
pent surtout dans les zones humides et les friches. Enfin, 136 exotiques n'occupent
qu'un seul secteur, la majorite releve de la liste 3 (73) et se trouve en Mediterranee (82
contre 26 et 28).

La comparaison du cortege total de chaque secteur revele un maximum de
diploides et de polyploides anciens en Mediterranee, et de polyploides recents en zone
continentale. Ces donnees globales sont ä mettre en parallele avec le celebre gradient
Sud-Nord de Polyploidie croissante dans la flore indigene d'Europe, dont la signification

reste tres controversee: climatique (Tischler 1955), liee ä la jeunesse de la flore
(Reese 1958) ou historique (Favarger 1967). Dans le cas des xenophytes, on ne peut
evoquer qu'une relation entre la Polyploidie des taxons et leur meilleure resistance
face aux conditions bioclimatiques difficiles.

2.3 Milieux envahis par les xenophytes en France
Parmi les habitats naturels, les zones humides sont de loin les plus touchees, puisque

45% des exotiques (listes 1 et 2, Juncaceae et Cyperaceae exclues) s'y implantent en
Mediterranee et 59% d'entre eux dans le reste du pays. Ces taxons colonisent aussi: le
littoral ä 28 et 14% respectivement, les pelouses ä 17% et parfois les communautes
ligneuses (ripisylves exclues) ä 10%. En fait, parmi les invasives averees, 62% habitent
les zones humides, et les polyploides sont presque les seuls ä penetrer les milieux
fermes ou boises s.l.

Une constatation s'impose, les xenophytes polyploides montrent en general une
amplitude ecologique plus large que les exotiques diploides souvent cantonnes ä un
seul milieu. De plus, parmi les grands biotopes, seuls deux ont un taux de diploides
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superieur ä la valeur globale des listes 1 et 2 (32%); le littoral (42%) et les lieux
toujours inondes (38%). Les autres habitats en comptent bien moins: berges 26%,
pelouses et fruticees 25% chacune, ripisylves 18%. Pourquoi en France, les diploides se
naturalisent-ils surtout dans ces deux milieux specialises soumis ä un stress intense,
alors qu'ailleurs ces biotopes ä faibles ressources sont les moins sujets aux invasions, en
fabsence de severes perturbations (Baker 1986, Alpert et al. 2000)? Plusieurs
hypotheses se presentent: (1) la forte degradation de ces habitats qui favorise leur colonisation,

meme par des diploides; (2) la preadaptation ecologique et climatique de ces
taxons vivant dans des conditions similaires, voire plus drastiques, dans leur zone d'origine;

(3) et, peut-etre aussi, le fait que les diploides soient en majorite des taxons stress-
tolerants infeodes ä des milieux specialises, ä faible concurrence, dans des vegetations
souvent azonales (Pignatti 1960, Ehrendorfer 1962, Favarger 1967, Lumaret 1981,
Medail 1996).

2.4 Röle de l'homme dans le succes des xenophytes
L'homme porte une grande responsabilite puisque 2/3 des xenophytes ont ete plantes

(ornement, reboisement, fourrage): phanerophytes (lianes incluses) ä 98%, cha-
mae- et geophytes ä 90%, hydrophytes ä 70%, hemicryptophytes ä 50% et therophytes
ä 35%. Le spectre biologique des exotiques, sans aucun equivalent dans la nature
(Raunkiaer 1934), s'apparente donc plutöt ä la flore d'un jardin d'agrement (Tab. 4).
Or, la majorite des taxons Importes sciemment etaient dejä connus pour leur pouvoir
colonisateur et leur tolerance ecologique. En vente libre, ils sont toujours introduits en
masse dans tout le pays; de plus, les origines variees, les selections et les croisements
eventuels conferent ä la plupart d'entre eux un dynamisme superieur ä celui des taxons
venus par accidents (graines sporadiques). Les hybrides, souvent insoup§onnes, ont une
importance croissante (Baker 1965, Mulligan 1965): diplo'ides (Carpobrotus) et surtout
polyploides (Aster, Freesia...), issus de croisements (volontaires ou non) entre
xenophytes (Reynoutria,Helianthus...) ou,plus graves, entre ces derniers et des taxons
indigenes (Spartina, Pinus...). Rappeions que maintes plantes introduites ont sejourne en
jardins botaniques ou en parcs d'acclimatation aux cotes d'autres especes du meme
genre, ce qui peut expliquer les problemes taxonomiques actuels et l'etonnante vigueur
de certains taxons.

Comme ailleurs (Pysek et al. 1995, Baker 1986), en France faction humaine favorise
la colonisation des habitats naturels, car 72% des xenophytes de ces milieux furent

introduits volontairement, contre 57% dans les sites anthropises. Ceci se verifie dans
tous les types biologiques, excepte les therophytes semes ä 30 et 38% respectivement.
Le succes des types caryologiques depend aussi de ce facteur, puisque les diploides
plantes sciemment atteignent 75% dans la nature et 65% sur les sites anthropises,
contre 70 et 53% respectivement chez les polyploides. Dans tous les cas, les diploides,
qui s'installent par hasard plus rarement que les polyploides, ont besoin d'une action
humaine plus forte pour s'imposer. De plus, ils semblent s'implanter mieux dans la
nature que dans les lieux anthropises, et finverse pour les polyploides. Ces differences
globales, assez minimes en raison de la preponderance des introductions volontaires,
s'accentuent si l'on considere les seuls hemicrypto- et therophytes (arrives en majorite
par accidents).

2.5 Caryologie et types biologiques
L'analyse comparee des spectres biologiques s'impose, compte tenu des caracteristiques

bioclimatiques (Raunkiaer 1934) et caryologiques bien distinctes des divers
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Tab. 4. Spectres des types biologiques (en %) dans les differents corteges et pour fensemble
des xenophytes de chaque secteur francais (Th: therophytes; H: hemicryptophytes; G: geophytes;
Hy: hydrophytes; Par: parasites; Ch: chamaephytes; Ph: phanerophytes).

Th H G Hy Par Ch Ph

Flore indigene (n 3023) 29,3 37,2 12,4 3,4 1.7 9 7,4
Total des xenophytes (n 221) 28,5 21,3 8.6 9 0,5 8,1 24

Liste 1 (n 61) 16,4 31,1 9,8 14,8 0 8,2 19,7
Liste 2 (n 61) 16,4 19,7 9.8 6.6 1,6 8,2 37,7
Liste 3 (n 99) 43,4 16,2 7,1 7,1 0 8,1 18,2

Xenophytes de chaque secteur:
Mediterranee (n 150) 26 18,7 9,3 8 0.7 8 29,3
Atlantique (n 97) 35,1 16,5 8.2 10,3 0 8.2 21,7
Continental (n 94) 39,4 26,6 6,4 10,6 0 3,2 13,8

types. Par rapport au spectre de la flore indigene (Tab. 4), celui de fensemble des
xenophytes presente une baisse des types herbaces terrestres (thero-, geo-, hemicryptophytes

et parasites) et des chamaephytes, tandis que les phanero- et hydrophytes accu-
sent une forte hausse. S'il existe une certaine ressemblance entre les spectres
biologiques des exotiques de Mediterranee et de l'Atlantique, par contre celui du secteur
Continental se singularise par: ses minima en phanero-, chamae- et geophytes, et ses
maxima en hemicryptophytes et, contre toute attente, en therophytes. Outre ces variations

geographiques, les 3 listes different aussi nettement; dans les habitats naturels, les

phanerophytes dominent dans la liste 2, alors que les hemicrypto- et hydrophytes attei-
gnent leur Optimum parmi les invasives averees (liste 1). A foppose, dans les lieux
anthropises (liste 3), on trouve - et lä seulement - une Suprematie des therophytes:
43,4% (contre 16,4% en milieux naturels); en Tchequie, Pysek et al. (1995) donnent
d'ailleurs des valeurs semblables (45 et 16%). Si repandue dans la litterature (ex: Baker
1965, Stebbins 1965, Guillerm et al. 1990, Quezel et al. 1990), la reputation de «mau-
vaises herbes envahissantes» des annuelles se verifie donc dans le seul cas des lieux
anthropises (surtout en Mediterranee).

Pour simplifier les calculs, nous avons recherche dans la flore indigene des groupes
dotes d'effectifs suffisants, avec des caracteres morphologiques et caryologiques
(D/P/A) similaires. En fonction des resultats obtenus, 4 unites naturelles se sont impo-
sees: les therophytes, les hemicryptophytes (bisannuels et perennes), les cryptophytes
(geo-, helo-, hydrophytes et parasites) et les ligneux (chamae- et phanerophytes). En
France comme ailleurs (Stebbins 1965, Hodgson 1987, Medail 1996), dans la flore
indigene la premiere distinetion se situe entre les annuelles ä predominance diploide et
les vivaces riches en polyploides (Tab. 5). Si ce hiatus capital justifie certaines reti-
cences (Gray 1986) face aux comparaisons entre vegetations trop differentes, il
explique en partie le gradient latitudinal de Polyploidie de la flore d'Europe: la
diminution des therophytes vers Ie Nord (Raunkiaer 1934) va de pair avec celle des taux
de diploides. Or, ce n'est pas le cas avec les xenophytes (Tab. 4), ce qui autorise
certains paralleles.

En totalite comme dans chaque groupe biologique, de profondes differences sepa-
rent la flore indigene et Fensemble des xenophytes, caracterise par une baisse des
diploides et une hausse des polyploides recents (Tab. 2, 5). Mais, cette tendance se
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Tab. 5. Pourcentages des types caryologiques (D/P/A) de chaque groupe biologique dans les
2 corteges floristiques (D: taxons diploides; P: polyploides recents; A: polyploides anciens;
Cryptophytes: parasites, geo- et hydrophytes; Ligneux: chamae- et phanerophytes).

Flore indigene: D/P/A Ensemble des
(S-E France; n 2748) Xenophytes (n 221)

Therophytes 66 / 29,8/ 4,2 36,5/47,6/15,9
Hemicryptophytes 46 / 45,2 / 8,8 38,3 / 55,3 / 6,4
Cryptophytes 32,5/38,5/29 15/80/5
Ligneux 44,3 / 35,4 / 20,3 38 / 39,5 / 22,5
Total des vivaces 42,3 / 41,3 /16,4 32,3 / 54,4 / 13,3

manifeste plus ou moins selon les groupes, avec des ecarts importants chez les
therophytes (effondrement des diploides) et les cryptophytes (P=80% et chute des
polyploides anciens liee au manque de Pteridophytes et d'Orchidees), et des ecarts plus
moderes chez les hemicryptophytes et les ligneux. A ce sujet un parallele s'impose, les
thero- et cryptophytes (non visibles ä la mauvaise saison: graines et bourgeons enfouis)
s'averent les plus vulnerables dans la flore fran§aise (rarete et extinetion maximales:
Verlaque et al. 2001), alors que les hemicryptophytes et surtout les ligneux sont les
moins menaces.

En raison du classement des xenophytes base sur des criteres dynamiques et
ecologiques tranches, l'analyse des 3 listes revele des comportements fort distincts entre les

groupes biologiques et les types caryologiques. Les comparaisons ont ete realisees de
deux facons complementaires, par le calcul des pourcentages: (1) des types caryologiques

et biologiques composant chacun des 4 corteges floristiques (ceci respecte
l'importance des elements: Fig. 1), et (2) des 3 types caryologiques dans chaque groupe
biologique au sein des 4 corteges, pour s'affranchir des variations numeriques des spectres
(Fig. 2).

Si l'annexion d'un territoire par les exotiques se resume au passage progressif de la
liste 3, ä la 2, puis ä la 1 (Richardson et al. 2000), la figure 1 montre un net parallele
entre cette conquete et la hausse des polyploides recents. Dans le detail, l'examen des
graphes (Fig. 2) met tout d'abord en evidence la singularite des polyploides anciens, ce
qui justifie leur Separation: tous les groupes y ont leurs minima dans la liste 2 (taxons
non-proliferants) et des taux bien superieurs, mais voisins, au sein des envahisseurs
(listes 3 et 1). Par contre, les taux de diploides opposent deux strategies de vie: (1) celle
des annuelles plutöt adaptees aux perturbations (destruction de biomasse), d'oü leur
Optimum dans les sites anthropises (liste 3), et (2) celle des vivaces qui s'implantent
surtout en milieux naturels, mais sans proliferer (maxima dans la liste 2). Soulignons
que dans tous les groupes les minima de diploides se trouvent parmi les invasives ave-
rees (liste 1).

Enfin, de par l'ampleur et la diversite de leurs variations, les taux de polyploides
recents sont le meilleur reflet des potentialites naturelles tres differentes des groupes
biologiques, en particulier si on se refere ä leurs comportements dans la flore indigene
(Verlaque et al. lc). Plus l'ecart avec la flore est important, plus le groupe a besoin de
la Polyploidie pour s'implanter, voire proliferer, dans un nouveau territoire. Ainsi, de
loin les plus resistants de la flore, les ligneux se demarquent nettement par leur stabilite

(Fig. 2). Certains auteurs ont d'ailleurs souligne la relation positive entre le pouvoir
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invasif et la taille des plantes, et le danger majeur des ligneux (Pysek et af, Heywood
I.e.): 60% des envahisseurs mondiaux (Cronk et Füller 1995). A l'oppose se situent les
cryptophytes qui regroupent les types biologiques les plus vulnerables de la flore, pour
eux la Polyploidie s'avere indispensable quel que soit le cortege d'exotiques. Les
fluctuations inverses des thero- et hemicryptophytes sont d'autant plus instruetives qu'ils
comptent le moins d'introductions volontaires. Le taux de polyploides s.s. des
hemicryptophytes, par nature assez competitifs et peu menaces, chute dans la liste 2 et
atteint son maximum parmi les taxons invasifs (liste 1) oü ils dominent. On note le
contraire chez les therophytes beaucoup plus vulnerables et moins competiteurs: 80%
de polyploides s.l. dans les listes 1 et 2.

Ces resultats rejoignent en grande partie les constatations generales sur les strategies

de vie (sensu Grime 1979) des 3 types caryologiques. Les diploides des flores
indigenes d'Europe, en general stress-tolerants, ä ruderaux (pour les annuels), se caracte-
risent surtout par leur inaptitude ä la concurrence (Hogdson 1987 et Medail 1996, bases
sur Grant 1963), tout comme ceux des xenophytes. Le phenomene oppose s'observe
chez les polyploides anciens (natifs ou introduits) qui sont de tres bons competiteurs.
Enfin, dans la flore, les polyploides recents presentent une inaptitude au stress, mais
une plasticite ecologique certaine; plutöt competiteurs-ruderaux, ils affectionnent les
situations intermediaires assez instables (Pojar 1973): series progressives et regressives
(Ehrendorfer 1962, Pignatti 1960). De ce fait, ils predominent chez les xenophytes et
oecupent en «opportunistes» les milieux disponibles, selon le dynamisme du groupe
biologique.

Conclusions

En se substituant aux taxons natifs en declin (Kruger et al. 1989), les xenophytes
fönt maintenant partie du paysage avec, en France comme ailleurs, une preponderance

des implantations ä basse altitude, en Mediterranee et dans les milieux ouverts
les plus degrades (Cronk et Füller 1995, Kruger et al. 1989, Heywood I.e.). Malgre
maintes tentatives, il demeure impossible d'etablir le profil-type d'une invasive (Muller

2000), car tous les criteres predictifs proposes comportent des exceptions. Ainsi, il
y a meme parmi les envahisseurs mondiaux 14% d'especes qui etaient endemiques
avant leur introduction volontaire (Pinus, Carpobrotus, Lagarosiphon...). Tout au
plus existe-t-il certains traits favorables, mais facultatifs, propres ä un cortege düment
predefini (ex: «ideal weeds» de Baker 1965). En effet, vu leurs regimes inverses de
perturbations, les milieux anthropises et naturels offrent des spectres biologiques tres
differents qui refletent globalement deux strategies de conquete: les annuelles ruderales

pionnieres (Daget 1980) et les vivaces competitrices. De plus, les resultats
caryologiques divergents, opposant la liste 2 (taxons non-proliferants) aux listes 1 et 3,
prouvent la pertinence du critere: intensite de la colonisation. Tout ceci justifie donc
les recentes restrictions de termes: invasives (Cronk et Füller 1995, IUCN 1999) ou
«transformers» (Richardson et al. 2000) pour les especes qui modifient vraiment les
communautes naturelles, et «pestes ou weeds» pour les nuisibles des sites anthropises.

Pour l'instant, notre liste 2 ne comprend que de simples «exotiques en expansion».

Seul fait reconnu par tous (Muller 2000), pour s'imposer les xenophytes doivent
developper une Strategie de competiteurs en milieux naturels et de ruderaux-competi-
teurs dans les sites anthropises (Pysek et al. lc). Or, cette caracteristique rejoint la
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caryologie, car s'il existe de profondes differences entre les flores indigene et exotique,
leur seul point commun reside dans les competences et les inaptitudes presque inchan-
gees des types caryologiques. Notre etude montre une relation indeniable entre les tres
forts taux de polyploides s.l. et les reussites accomplies: liste 1 des invasives (77%),
taxons occupant 3 secteurs (86%) ou fensemble Atlantique-Continental (82%). Ceci
traduit leur bonne aptitude ä la competition, leur resistance et leur plasticite ecologique

et climatique. Ces constatations corroborent aussi le comportement generaliste
ou opportuniste des polyploides dans la flore (Lumaret 1981, Hodgson 1987) et leur
aptitude etonnante ä survivre ä la fragmentation et ä l'isolement, meme en tres petites
populations (Medail 1996, Lumaret et al. 1997), gräce ä leurs systemes varies de
multiplication et de reproduction (Lewis 1980).

Meme si l'importance des types caryologiques varie avec le groupe biologique, quel
que soit ce dernier et sa Strategie de colonisation, la Polyploidie s.l. constitue un attri-
but capital pour tous les xenophytes, en conferant un dynamisme indispensable notamment

aux moins competitifs (crypto- et therophytes). A la serie d'atouts favorables au
succes des exotiques (competiteur, tolerance ecologique, bon semencier, multiplication
vegetative, longevite, allelopathie...), en toute objectivite, on peut donc ajouter la
Polyploidie. Neanmoins, il reste 23% de diploides invasifs (ä 84% vivaces), souvent infeo-
des aux habitats tres specialises, qui ont largement beneficie de l'eutrophisation et de
la ruderalisation des zones humides et littorales (Natali et Jeanmonod 1996), mais aussi
de massives implantations volontaires. Si les xenophytes conservent souvent leur
niveau de ploidie habituel, par contre avec le temps, on observe le recul des diploides
introduits, face ä la concurrence de congeneres polyploides (Ludwigia, Senecio, Conyza,

Solidago).
Les invasions s'averent d'autant plus nefastes que les sites affectes recelent de

nombreuses especes rares. Or, les milieux les plus touches sont de ceux-lä: le littoral
riche en endemiques et les zones humides oü survit une flore en total declin (aux 3/4
protegee par la loi). Par exemple sur le littoral varois, deux Carpobrotus menacent ä

eux seuls 21 communautes vegetales de la directive «Habitat» et au moins 26 especes
patrimoniales dont 7 endemiques (Suehs et al. 2001). Dans les moyens de lutte figu-
rent en bonne place les herbicides, avec des resultats decevants sur la plupart des
invasives, mais un impact reel sur fenvironnement. Rien d'etonnant, puisque les bio-
cides deciment d'abord les diploides, les annuelles et les especes vulnerables (Tom-
kins et Grant 1978), comme il advint aux messicoles d'antan (D 75%), d'ailleurs tres
vite remplacees par des pestes polyploides devenues resistantes (Verlaque et Filosa
1997).

En conclusion, parmi les xenophytes, les arbres, les hydrophytes et les polyploides
presentent a priori le plus grand risque d'expansion. Avec les changements climatiques,
les exotiques thermophiles devraient profiter encore davantage des hausses de
temperatures, notamment les ligneux en Mediterranee. Alors que des campagnes d'eradica-
tions et de vastes etudes s'amorcent, ne pourrait-on pas d'abord, en toute logique, arre-
ter le commerce et les plantations abusives des plus nefastes invasives aux 3/4
introduites volontairement?

Nous tenons ä exprimer notre sincere gratitude aux botanistes qui nous ont aides ä rassembler le
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vivement Mile Dupouyer S. et Mme Perrachon N. pour la realisation des illustrations et la dactylographie
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