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Systématique des plantes a fleurs: historique et
situation présente

RODOLPHE SPICHIGER
VINCENT SAVOLAINEN
& MURIELLE FIGEAT

RESUME

SPICHIGER, R., V. SAVOLAINEN & M. FIGEAT (1997). Systématique des plantes a
fleurs: historique et situation présente. Saussurea 28: 1-46. En frangais, résumés francais
et anglais.

Le but de cet article est de présenter I’histoire de la botanique systématique et de don-
ner une vue geénérale de la classification des Angiospermes, basée sur notre cours de
botanique a I’Université de Geneve, mis a jour grace aux résultats de la systématique
moléculaire. Les lignées suivantes sont proposées: Magnoliidae (lignées nymphéa-
lienne, pipéralienne, illicialienne et magnolialienne); Liliidae (= Monocotylédones)
(lignées aralienne, alismatalienne, lilialienne et commélinalienne); le complexe renon-
culalien (lignées renonculalienne, nélumbonalienne, protéalienne, trochodendralienne et
buxalienne); Caryophyllidae (lignées caryophyllalienne et polygonalienne); Rosidae
(lignées saxifragalienne, dillénialienne, rosalienne, santalalienne, linalienne, cappara-
lienne, malvalienne, sapindalienne, géranialienne, célastralienne et myrtalienne); Aste-
ridae (lignées éricalienne, gentianalienne et astéralienne).

ABSTRACT

SPICHIGER, R., V. SAVOLAINEN & M. FIGEAT (1997). Systematics of Angio-
sperms: historical review and present state. Saussurea 28: 1-46. In French, French and
English abstracts.

The aim of this paper is to review the history of systematic botany and to give a gene-
ral picture of Angiospermae classification based on our formal botanical course at the
University of Geneva updated with the results of molecular systematics. The following
lineages are proposed: Magnoliidae (Nymphaealian, Piperalian, Illicialian and Magno-
lialian lineages); Liliidae (= Monocotyledonae) (Aralian, Alismatalian, Lilialian and
Commelinalian lineages); the ranunculalian grade (Ranunculalian, Nelumbonalian, Pro-
tealian, Trochodendralian and Buxalian lineages); Carvophyllidae (Caryophyllalian and
Polygonalian lineages); Rosidae (Saxifragalian, Dillenialian, Rosalian, Santalalian,
Linalian, Capparalian, Malvalian, Sapindalian, Geranialian, Celastralian and Myrtalian
lineages); Asteridae (Ericalian, Gentianalian and Asteralian lineages).

Le plus vieux métier du monde est probablement celui de taxonomiste, si ’on en
croit I'un des plus anciens ouvrages de I’Humanité: “L’Eternel Dieu forma de la terre
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tous les animaux des champs et tous les oiseaux du ciel, et il les fit venir vers I’homme
pour voir comment il les appellerait, et afin que tout étre vivant portat le nom que lui
donnerait ’homme. Et I’homme donna des noms a tout le bétail, aux oiseaux du ciel et
a tous les animaux des champs (Gen 2, 19-20)”. Ce texte ayant été écrit durant la cap-
tivité du peuple juif a Babylone et donc inspiré par la mythologie sumérienne, I’origine
de la classification doit remonter a deux ou trois milliers d’années avant notre ére. “Pour
des raisons alimentaires, vestimentaires, culturelles ou médicinales, ’homme des ses
origines a porté son attention sur les plantes de son entourage” (BURDET & al., 1990).

On peut supposer que la faculté de différencier les especes a constitué une condi-
tion indispensable a la survie des piemlers hommes tant pour repérer les especes comes-
tibles que pour éviter les plantes toxiques ou les animaux dangereux. Comme le dit
CRONQUIST (1988): “Our eyes are our primary means of learning about the world.
Vision provides an instantaneous wealth of data for our minds to organize. We see size,
form, color, and pattern. Most important of all is pattern. Our evolutionary heritage
conditions us to its recognition, classification, and incorporation into our memory-bank.
Those of our potential ancestors who could not at a glance distinguish a sabre-toothed
tiger from a deer, did not live to become our ancestors”. Ainsi, le chasseur-cueilleur du
Paléolithique a di étre un taxonomiste virtuose pour garantir sa survie. L’étude des
sociétés dites primitives nous le confirme (Pygmées, Indiens d’Amazonie, Papous, etc.).
Aujourd’hui encore nos paysans conservent eux aussi une solide connaissance de leur
milieu, de sa composition, de son utilisation et de son fonctionnement.

On peut dater la dilution de la qualité naturaliste de 1’eére industrielle qui a regroupé
les étres humains dans de vastes agglomérations. Ces villes ont isolé I’homme de son
environnement originel tout en le mettant en contact avec des especes tolérantes au
milieu urbain mais bien différentes de celles qui avaient participé depuis des millénaires
a son développement. Il n’était dorénavant plus nécessaire de savoir reconnaitre une
espece végétale sauvage pour se nourrir, ou un prédateur potentiel pour 1’éviter ou le
combattre.

Le but de cet article est de rappeler les bases historiques de la systématique des
plantes a fleurs, de faire le point sur les connaissances présentes et enfin de proposer une
classification basée sur les dernieres contributions apportées, entre autres, par la biolo-
gie moléculaire. Nous espérons que cet article sera d’abord utile aux étudiants en bio-
logie.

Histoire de la classification botanique

D’aprées LAWRENCE (1951) la classification botanique est I’un des trois éléments
de la taxonomie, science qui consiste a identifier, a classer et & nommer le matériel
végétal. La classification est I’arrangement de plantes, ou de groupes de plantes en caté-
gories hiérarchisées selon un concept évolutif et un systeme nomenclatural. Comme
nous le verrons, la classification des plantes selon des hypotheses évolutives est relati-
vement moderne car durant des siecles, la classification botanique a rangé des entités
considérées comme immuables.
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Les classifications vernaculaires, la parataxonomie

Pour les chasseurs-cueilleurs, qu’ils soient du Paléolithique ou du XXe¢ siecle, le
monde végétal constitue la source ou I’on s’approvisionne en nourriture, en fibres, en
matériaux de construction, en médicaments, en produits toxiques divers, etc. Les
plantes fournissant ces produits font I’objet de classifications vernaculaires. On utilise
en priorité 1’allure générale, I’écologie, I’odeur du bois ou des feuilles, les caracteres
des exsudats (séve, latex), la fagon dont se desquame ou s’arrache 1’écorce, la symbiose
avec des animaux (fourmis). Dans nos inventaires en Amazonie péruvienne ou au Para-
guay, nous utilisons de tels moyens d’identification car ils permettent de regrouper les
¢chantillons récoltés en “morphospecies™, ¢’est-a-dire en entités biologiques identiques
auxquelles nous ne pouvons pas encore attribuer de nom scientifique. Ces classifica-
tions vernaculaires n’utilisent pas les organes floraux, sauf s’ils sont remarquables par
la forme ou la couleur. Malgré cela, il faut relever que ces moyens empiriques de déter-
mination sont précis et que le nom vernaculaire correspond souvent a un concept taxo-
nomique scientifique (famille, genre, parfois espece). Ces classifications, qui utilisent
d’autres principes que ceux de la taxonomie scientifique, sont nommeées ‘“Parataxono-
mies’.

Bien que délaissées par les scientifiques des XVIII¢ et XIX¢ siecles, les classifica-
tions parataxonomiques ont légué aux floristes et aux monographes modernes de pré-
cieuses informations sur les usages médicinaux et autres utilisations traditionnelles.

Les prémisses de la classification: de I’Antiquité au Moyen-Age

—  Aristote (384-322 av. J-C) fut le précurseur de la biologie, et plus particulie-
rement de la systématique. Il utilise le terme genos pour désigner un taxon et
préconise ['utilisation de plusieurs caractéres pour discriminer les étres
vivants. Aristote a décrit I’ordre naturel sous forme d’une série, la scala natu-
rae, qui commence avec des organismes simples et qui, en passant par des
organismes plus complexes, aboutit & ’homme. D’apres lui, la limite entre les
organismes voisins est difficile a établir car la nature a réalisé toutes les formes
intermédiaires. La classification biologique a été influencée par les principes
aristotéliciens jusqu’au XIXc¢ siecle.

De I’ Antiquité au Moyen-Age, les classifications reposaient sur I’utilisation de la
plante, de ses propriétés alimentaires, aromatiques, médicinales ou toxiques. Citons les
auteurs suivants:

—  Théophraste (370-285 av. J-C). Philosophe grec, disciple d’Aristote, il fut
appelé le “pere de la botanique™. Il établit une classification artificielle en
quatre groupes principaux: herbes, sous-arbrisseaux, arbrisseaux et arbres. Il
détermina 500 plantes, releva certaines différences morphologiques (corolle,
position de I'ovaire, types d’inflorescences, etc.). Son ceuvre fit référence jus-
qu’a la fin du Moyen-Age.

—  Pline (23-79). Naturaliste romain, il écrivit une grande encyclopédie, son His-
toria naturalis en 37 volumes, dont neuf traitent des plantes médicinales. Pline
s’est conformé a la botanique de Théophraste tout en compilant les informa-
tions d’autres auteurs romains. Les quelque 300 noms de plantes qu’il ajoute
a ce qui était déja connu relévent plus de la poésie que de la réalité biologique.



4 SAUSSUREA 28 — 1997

—  Dioscoride (1¢ siecle apres J-C). Médecin militaire grec dans 1’armée
romaine, il acquit une grande connaissance des plantes médicinales. Son
Materia medica décrit 600 plantes médicinales, donc 100 plantes nouvelles
par rapport au catalogue de Théophraste. L’ouvrage de Dioscoride fit réfé-
rence dans le domaine de la médecine pendant 1500 ans.

Du début de I’ere chrétienne jusqu’au XII¢ siecle, les sciences naturelles ont
régressé en Occident, suspectées par 1’Eglise de déviationnisme diabolique. Les biolo-
gistes ¢taient a la fois alchimistes et médecins, mais sentaient toujours le soufre. Citons
par exemple:

—  Albertus Magnus (Albert le Grand) (1193-1280). Alchimiste, il décrivit dans
son De vegetalis de nombreuses plantes. Il fut le premier a différencier les
monocotylédones des dicotylédones a partir de la structure de la tige. D’aprées
Albert, la fonction décide de la forme des organes. Elle est donc capitale pour
la classification. Il établit une méthode consistant a délimiter les taxons sur la
base de ce seul critere, contrairement a ce que préconisaient Aristote et Théo-
phraste. C’est une régression par rapport aux classiques.

Les premieres classifications scientifiques: les XVI¢ et XVII¢ siécles

La découverte du Nouveau-Monde a mis a disposition des naturalistes un matériel
nouveau qui n’avait plus grand chose a voir avec les références européennes. La bota-
nique devient une science plus abstraite. On ne pouvait plus seulement nommer ces
nouvelles plantes d’ apres leurs propriétés ou leur allure géncrale, puisque, la plupart du
temps, on ne les avait pas observées dans leur milieu d’origine. La plante séchée,
conservée et parfois dessinée devient matériel de référence; 1’oeil, aidé par la loupe,
remplacait le toucher et I’odorat. La variabilité de [’appareil floral, qu’on pouvait mieux
observer grace a des instruments d’optique, permettait de distinguer des plantes végé-
tativement semblables. Le besoin d’une classification plus précise se fait sentir; 1’in-
vention de I'imprimerie facilite la diffusion de I’information. On décrit plus précisé-
ment les plantes, on les mesure. La mesure intervient dans I’étude de la nature vivante.
Les dessins de Léonard de Vinci et d’Albrecht Diirer sont remarquables par leur préci-
sion scientifique. Citons entre autres les botanistes suivants:

—  Otto Brunfels (1464-1534). Herboriste allemand, il décrit les plantes utilitaires
et médicinales, qu’il illustre avec soin. Il distingue les plantes a fleurs des
plantes sans fleur.

—  Luca Ghini (1490-1556). On le considére comme |’inventeur de 1’herbier,
appelé aussi herbarium vivum, hortus siccus (jardin sec) ou hortus hiemalis
(jardin d’hiver). Il participa a la création des jardins botaniques de Pise et Flo-
rence, premiers jardins européens voués a 1’étude des plantes.

—  Jérome Bock (1498-1554), Leonhard Fuchs (1501-1566), Valerius Cordus
(1515-1544): autres herboristes allemands du XVIe siecle, a qui I’on doit de
nombreuses descriptions et illustrations a partir de matériel vivant (plantes en
fleurs et en fruits).

—  Andrea Caesalpino (1519-1603): a partir de la classification de Théophraste,
cet éleve de Ghini propose de nouvelles subdivisions: 1500 vég,étaux connus
regroupés dans 15 classes, selon les habitats, certains caracteres végétatifs,
carpologiques, des graines et des fleurs. Césalpin dresse un systeme nouveau
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en utilisant des disciplines peu utilisées jusqu’alors telles que la morphologie
et les mathématiques. Il rejette I"utilisation des propriétés des plantes pour la
classification et pour I’identification préconisée par certains Anciens et pro-
pose une description basée sur le nombre et la forme. 11 établit son systéme sur
les variations de I’organe fructifere. Césalpin a été le premier botaniste a com-
prendre que I’embryon est un caractére fondamental en systématique.

—  Les fréres Bauhin furent contemporains de Césalpin. Ils marquérent la classi-
fication végétale de maniere durable. Johannes Bauhin le Jeune (1541-1612),
surnommé le “pére de la Botanique” comme Théophraste, est un huguenot
réfugié d’abord a Bale. 11 a travaillé avec Fuchs a Tiibingen et avec Rondelet
a Montpellier. Fixé a Geneve comme “médecin de la Seigneurie” (1568-
1570), on lui doit la premiére étude floristique d’importance de la région gene-
voise (BURDET & al., 1990). Son Historia plantarum universalis (ouvrage
posthume, 1650-1651) contient les descriptions de 5000 taxons. C’est la pre-
micre fois qu’un grand nombre de plantes européennes sont décrites de
maniére identifiable. Il a probablement communiqué de nombreuses plantes
suisses et genevoises a Jacques Daléchamps (1513-1588) qui semble avoir été
le premier collecteur dans le bassin genevois. Son frere Kaspar Bauhin (1560-
1624), pasteur et médecin genevois, fonde le premier jardin botanique de cette
ville. Il publie dans son Pinax (1623) une liste de 6000 plantes avec leur syno-
nymie. Il invente un systéme binominal de nomenclature pour nommer les
plantes qu’il décrit. Ce systeme sera repris et systematlse par Linné. Il utilise
les notions de genre et d’ espece Les noms génériques donnés par Bauhin sont
devenus d’usage courant grace a Linné. Pour distinguer les taxons, Bauhin ne
se contente pas d’un seul caractere comme Césalpin, mais utilise plusieurs
caracteres. Il n’a pas créé de systéme, mais son Pinax marque incontestable-
ment le début de la floristique moderne (DE WIT, 1994).

—  John Ray (1627-1705). 11 décrit 18.000 especes. C’est I’inventeur du concept
moderne d’espece qu’il définit dans son Historia plantarum (1686-1704). 11
reprend les idées qu’il estime intéressantes de ses prédécesseurs — entre autres
celles de Bauhin — et définit les espéces selon leurs ressemblances morpholo-
giques en utilisant un grand nombre de caracteres. Il met en évidence les cryp-
togames sous le nom d’/mperfectae. 11 est le premier botaniste a utiliser les
grandes divisions: monocotylédones (one cotvledon) et dicotylédones (two
cotyledons). 11 est a I’origine de la classification naturelle, ¢’est-a-dire d’une
classification utilisant de nombreux caracteres. Il ne retient cependant pas le
concept binominal de Bauhin. Il influencera beaucoup les Jussieu et les de
Candolle (voir plus lom) [T a introduit dans la systématique la méthode dicho-
tomlque (DE WIT, 994) Pour la botanique genevoise, Ray a esquiss¢ une
premiere flore de la région (BURDET & al., 1990).

—  Pierre Magnol (1638-1715). Professeur de botanique et directeur du jardin
botanique de Montpellier, il a eu ’occasion de rencontrer Ray et de lui pré-
senter son concept de familia. Les familles que Magnol a proposées sont tou-
Jours valables aujourd’hui.

—  Joseph Pitton de Tournefort (1656-1708). Cet ami de Magnol introduit le
concept moderne de genre qu’il définit comme I'unité de base de la classifica-
tion, considérant les espéces comme des variétés du genre. Ce concept géné-
rique sera repris par Linné. Il regroupe 10.000 especes en 700 genres et 22
classes. Le classement de Tournefort est basé principalement sur la corolle,
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comme 1’avait recommandé Augustus Quirinus Rivinus, en allemand, Bach-
mann (1652-1723). 11 utilise les concepts d’ “Apétales”, de “Monopétales” (=
Gamopétales ou Sympétales) et de “Polypétales” (= Dialypétales). Son sys-
teme est rigourecusement dichotomique. Il n’attache que peu d’importance au
nombre de cotylédons.

A la Renaissance, le milieu était considéré comme le facteur primordial pour la
classification des plantes. S’y ajoutent dés le XVI¢ siecle un certain nombre de carac-
teres morphologiques. Au XVII¢siecle, Ray recommande I’utilisation d’un maximum
de caracteres. Avant Linné, les concepts modernes de cryptogames, de monocotylé-
dones et de dicotylédones sont établis (Ray), ainsi que les bases de la nomenclature
binominale (K. Bauhin), les notions de genre (Tournefort) et d’espéce (Ray). Les natu-
ralistes décrivent les plantes de plus en plus minutieusement en comptant et en mesu-
rant les organes.

Linné: Uinvention de la nomenclature moderne

Carl von Linné (1707-1778) fut professeur de botanique et de médecine a 1’uni-
versité d’Uppsala (Suéde). Il est considéré comme le pére de la taxonomie. Il inventa
une classification basée sur les différences des organes sexuels: 24 classes selon le
nombre, I’assemblage et la longueur des étamines (Monandria, Diandria, etc.) et selon
le nombre des styles. Une telle classification, basée sur un nombre restreint de carac-
teres, est qualifiée d’artificielle. Linné était conscient que son systéme n’avait rien de
naturel, mais d’un point de vue pratique il lui permit de classer tout le matériel bota-
nique connu a son époque. Il améliore le bindme nomenclatural, déja proposé par K.
Bauhin, reprend la notion de genre selon Tournefort et donne a I’espéce sa signification
moderne en s’inspirant du concept de Ray.

Linné a exploité, interprété et mis en ordre les données de ses prédécesseurs.
Comme I’écrit DE WIT (1994), I"influence incomparable de son ceuvre tient dans sa
qualité et celle-ci repose — entre autres — sur son résumé magistral des données du passé.
Jusque-la, les espéces étaient décrites par de courtes phrases latines de quelques mots,
nommeées polynomes. Linné, dont I’ambition était de nommer tout le minéral, le végé-
tal et ’animal existant, a utilis¢ ce systeme polynominal dans le Species plantarum
(1753) en apportant une innovation qui allait étre le fondement de la nomenclature bino-
minale moderne: dans la marge des descriptions polynominales de chaque espece du
Species plantarum, il ajouta un résumé constitué d’un seul mot qui, combiné avec le
nom générique, allait donner une abréviation en deux mots (binominale) de la descrip-
tion polynominale. Le systéme nomenclatural moderne était né.

Exemple: la paquerette s’appelait “Bellis scapo nudo unifloro” ou “Bellis sylves-
tris minor” selon les auteurs avant 1753. Ces noms sont des polyndmes. Dans le Spe-
cies plantarum, Linné I"appelle du bindme “Bellis perennis”, nom scientifique qu’elle
garde encore aujourd’hui.

Pour la botanique, Linné est I'auteur de trois ouvrages encyclopédiques:

— le Systema naturae (1735) (présentation de son systeme de classification des
trois re¢gnes de la nature, minéral, végétal et animal);

— le Genera plantarum (1737) (description des genres). Dans I"appendice de la
sixieme édition (1764), il fait la liste de 58 “ordres naturels™;
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— le Species plantarum (1753) (catalogue et manuel pour I’identification des
plantes connues a son époque).

Avec le Species, Linné a été le premier auteur d’une flore mondiale, travail gigan-
tesque regroupant toute 1’information botanique disponible a cette époque. De plus, cet
ouvrage représente le point de départ de la nomenclature moderne de la plupart des
végétaux.

Jusqu’a et y compris pour Linné, la nature vivante €tait création divine. Les essen-
tiae avaient €t¢ créées une fois pour toutes lors des événements cités dans le livre de la
Genese. Pour Linné, 'essentia ¢’est-a-dire un groupe quelconque d’organismes sem-
blables se distingue d’une autre essentia par la differentia. La definitio est la description
de I’essentia. Ainsi la nomenclature binominale reflete précisément I’essentia générique
réduite a un seul mot, le nom de genre, a laquelle est adjointe un seul autre mot, 1’épi-
thete spécifique, indiquant la differentia spécifique. Ce genre de classification, qualifiée
d’essentialiste, a eu son apogée avec Linné et ses disciples (Thunberg, Willdenow).

Les classifications naturelles et les fondements de la systématique moderne: I’école
frangaise, de Candolle, Bentham & Hooker

A la fin du XVIII¢ siecle, les explorations des zones intertropicales et de I’hémi-
sphere sud sont [’occasion de nombreuses découvertes naturalistes. La culture des
plantes dans les serres des grands jardins botaniques métropolitains, reflets des puis-
sances coloniales en devenir, et le perfectionnement des moyens d’observation permet-
tent d’approfondir les connaissances en anatomie et en physiologie. Les botanistes pres-
sentent qu’il existe des affinités naturelles entre les plantes et recherchent une
classification qui reflete le mieux possible cet apparentement. Ces tentatives vont de
pair avec I’utilisation d’'un maximum de caractéres pour circonscrire un taxon, contrai-
rement a la classification linnéenne basée sur un choix réduit d’observations.

L’essentialisme est désormais rejeté par les botanistes qui considerent le plus grand
nombre possible de caractéres, sans priorité aucune. D’aprés eux, les taxons sont la
conséquence des effets des lois naturelles sur la matiere dont on peut supposer ou récu-
ser qu’elles obéissent a la volonté d’une Haute-Main. Ils sont les héritiers de la pensée
inductive préconisée par Ray au XVII¢ siecle (DE WIT, 1994). On va des lors tenir
compte de I’anatomie (plantes vasculaires et non vasculaires), de la soudure des pétales
(dialy- ou gamopétalie), de leur absence (apétalie), de la présence d’un disque, etc. Tous
les concepts morphologiques qui interviendront désormais en systématique sont mis en
place au début du XIXe siecle.

—  Michel Adanson (1727-1806). Formé par I’étude de la complexité du matériel
tropical, il cherche a utiliser le plus grand nombre possible de caracteres pour
décrire les plantes et donne une importance relative a chacun. Il créa la pre-
miere méthode statistique. 11 regroupe dans son Famille des plantes (1763) 58
familles. Adanson restera injustement méconnu, en partie a cause de son rejet
de la nomenclature linnéenne. Il a établi le principe fondamental de la taxo-
nomie botanique moderne, a savoir que le poids d’un caractere est confirmé a
posteriori par sa présence, sa constance et sa valeur prédictive et non pas a
priori. C’est I’ensemble des caracteres qui doit I’emporter lorsqu’il s’agit de
délimiter un groupe systématique, les plus lourds hiérarchiquement n’étant
déterminés qu’apres coup en fonction de leur valeur prédictive.



SAUSSUREA 28 - 1997

Antoine-Laurent de Jussieu (1748-1836) et la dynastie Jussieu (Antoine, Ber-
nard, Joseph, Adrien). Tout en acceptant le fixisme et la scala naturae d’ Aris-
tote, les Jussieu ont développé un systéme de classification naturelle qui fai-
sait intervenir un maximum de caractéres en les hiérarchisant. Des cmq
Jussieu qui pendant plus d’un siecle allaient régner sur la systématique végé-
tale, Antoine-Laurent fut particulierement remarquable. Neveu de Bernard, il
est influencé par ce dernier, ainsi que par Linné et Adanson. Cependant, son
systéme tient aussi compte des enseignements de Césalpin et de Ray en accor-
dant un poids essentiel aux cotylédons. Il préfere la classification qui se veut
naturelle de Bernard de Jussieu au systeme artificiel de Linné. Il crée trois
grands groupes — acotylédones (cryptogames), monocotylédones et dicotylé-
dones — divisés en 15 classes et 100 sous-groupes naturels appelés ordres (cor-
respondant a notre concept de familles). Il propose le principe d’une subordi-
nation des caracteres, d’une hiérarchie. Il est I’auteur du Genera plantarum
(1789) qui est considéré par le Code International de Nomenclature Botanique
comme le point de départ de la nomenclature des familles.

Augustin-Pyramus de Candolle (1778-1841) et la dynastie des de Candolle,
Alphonse Louis Pierre (1806-1893), Anne Casimir Pyramus (1836-1918),
Richard Emile Augustin (1868-1920). Professeur a Montpellier, puis a
Geneve, fondateur du Jardin botanique des Bastions, A.-P. de Candolle s’ins-
pire des grands botanistes frangais (Magnol, Adanson, les Jussieu) et anglais
(R. Brown). Il approfondit I’étude des familles en tant que groupes naturels en
insistant sur la morphologie. Il propose dans sa Théorie élémentaire de la
botanique (1813) deux grands groupes désormais classiques: les plantes vas-
culaires (Vasculares) et les plantes non vasculaires (Cellulares). Les plantes
vasculaires sont elles-mémes divisées en Exogenae (faisceaux vasculaires dis-
posés en cercle), ou dicotylédones, et Endogenae (faisceaux vasculaires dis-
posés irrégulicrement), ou monocotylédones. Apres avoir placé les crypto-
games vasculaires dans cette derniere classe, il reconsidére cette décision en
1833. A I'intérieur des dicotylédones, il crée des subdivisions basées sur des
concepts qui sont encore d’actualité: Thalamiflorae, Caliciflorae, Corolliflo-
rae, Monochlamydae. Ses Corolliflorae allaient étre reprises sous les noms de
Gamopétales, Sympétales ou Metachlamydae par les systemes postérieurs, et
généralement considérées comme le sommet évolutif des dicotylédones jus-
qu’a ce que Bessey ne remette en question ce postulat (voir plus loin). Il
désigne les Polycarpiques (Ranales) comme le groupe originel des angio-
spermes, idée qui sera retenue par I’Ecole anglo-saxonne. Un énorme avan-
tage du systeme candolléen est qu’il sera appliqué dans le Prodromus systemis
naturalis regni vegetalis (1824-1873) qui couvrait I’ensemble du regne vége-
tal connu alors. Seul Engler allait établir un systéme aussi encyclopédique au
début du XX¢ siecle.

Dans le Prodromus, A.-P. de Candolle entreprend de décrire toutes les
familles, genres et especes connues, a savoir 161 familles, plus de 5000 genres
et 58.000 especes. De son vivant sept volumes seront publiés, puis dix autres
par son fils Alphonse. Il pressentit la tendance fondamentale des fleurs a se
transformer et a évoluer. Il décrivit les plantes par séries représentant les modi-
fications logiques par rapport a un plan originel de base. Ayant travaillé avec
Lamarck [il est son co-auteur pour la troisieme édition de la Flore frangoise
(1805-1815)], il a probablement été confronté avec ses idées. La systématique
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de de Candolle est établie d’abord sur la morphologie florale (calice, corolle,
¢tamines, ovaire), principe adopté ultérieurement par tous les chercheurs.

Cette classification déja trés moderne allait influencer tous les grands systémes
du XXe siecle.

—  George Bentham (1800-1884) et Joseph Dalton Hooker (1817-1911), direc-
teur des Jardins Botaniques Royaux de Kew, sont les auteurs du Genera plan-
tarum (1862-1883), ouvrage magistral encore d’actualité et qui décrit tous les
genres alors connus de plantes a graines (7569). Leur classification est inspi-
rée des Jussieu et de Candolle. Contemporains de Darwin, ils n’intégrent pas
la notion d’évolution dans leur classification bien que J. D. Hooker ait été
convaincu de la pertinence du concept phylogénétique. Malheureusement, le
plan du Genera plantarum étant déja établi au moment de la parution de 1’ou-
vrage de Darwin, ils décidérent de ne pas le changer (DE WIT, 1994).

Ils proposent trois grands groupes d’angiospermes: Polypetalae (pétales
libres), Gamopetalae (pétales soudés) et Monochlamydeae (apétales). Le sys-
teme de Bentham & Hooker est proche de celui de de Candolle. Ils inserent
cependant entre leurs Thalamiflorae et Calyciflorae un nouveau groupe, les
Disciflorae.

Les classifications des de Candolle et de Bentham & Hooker reproduisent a tel
point la réalité des filiations qu’elles sont d’excellentes ébauches de systemes phylogé-
nétiques.

Les premieres classifications phylogénétiques: Engler et I’Ecole allemande, Bessey
et I’Ecole anglo-saxonne

Si les concepts d’hérédité et d’évolution ont déja été pressentis par certains vision-
naires comme Ray, Lamarck, au début du XIX¢ siecle, émet clairement [’hypothése que
les taxons peuvent changer au cours du temps, en donnant naissance a de nouveaux
groupes. Il ajoutait ainsi aux piliers traditionnels de la systématique — morphologie, ana-
tomie et milieu — le facteur temps.

Au XIXe siecle, la plupart des familles des angiospermes sont pergues comme des
groupes naturels. Le fixisme et I’essentialisme sont en voie de disparition et sont rem-
placés par le transformisme. Le développement des microscopes permet de grands pro-
grés en cytologie; 1’hérédité commence a intervenir dans la réflexion systématique.
Charles Robert Darwin (1809-1882) a été influencé entre autres par la thése de T. R.
Malthus (1803) qui expliquait, pour la société humaine, la survie d’une minorité par
I’élimination du surplus due a des effets correcteurs (maladie, guerre, travail pénible,
etc.) et par celle d’A. Smith (1776) qui mettait en évidence I’effet positif de la recherche
de I’intérét particulier pour I’amélioration de la société en général. Il lui est apparu que
ces théories, pronant la concurrence et la lutte pour la vie, étaient applicables non seu-
lement a la société¢ humaine, mais aussi a la nature vivante. Il a également lu Lamarck,
qu’il a d’abord apprécié, puis rejeté a cause de I’éternelle compétition franco-anglaise,
du besoin d’affirmer sa paternité sur I’idée d’évolution, et de son athéisme. Alfred Rus-
sel Wallace (1823-1913) fut un grand biogéographe qui developpa simultanément a
Darwin, des théories semblables sur I’apparition des espéces (“On the tendancy of
varieties to depart indefinitely from the original type™ J. Proc. Linn. Soc., London, Zoo-
logy, 3, 1858, p. 53-62). En 1870, il publia ses Contributions to the theory of natural
selection.
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La théorie de I’évolution développée par Darwin dans son ouvrage On the origin
of species (1859) révolutionne la pensée naturaliste: par sélection naturelle, de nou-
velles espéces sont créées. Les notions d’especes dynamiques et de lignées d’orga-
nismes apparentés dominent désormais la classification. Il impose le concept d’évolu-
tion déja avancé, sans grand succes, par Lamarck. L’apparition du concept
phylogénétique a précédé Darwin, mais ¢’est lui et Wallace qui I’ont formulé le plus
clairement. Par ailleurs, de nouvelles découvertes ont transformé fondamentalement les
systemes de classification. Par exemple, celle de Robert Brown (1773-1858) qui met en
¢vidence la distinction fondamentale entre gymnospermes et angiospermes ainsi que
I’alternance des générations découverte par Wilhelm Hofmeister.

— Jean Baptiste Monet, Chevalier de Lamarck (1744-1829) propose I’'idée
d’évolution dans les séries naturelles. Il expose aussi une méthode analytique
pour I’identification des plantes, précurseur de nos clefs dichotomiques de
détermination modernes. Il est I’auteur, entre autres, de la partie “Botanique”™
de I’Encyclopédie de Diderot & d’Alembert et d’une Flore Frangoise.

—  Adolphe Theodore Brongniart (1801-1876) suggere I'utilisation des formes
fossiles pour I’élaboration d’un systeme phylogénétique; il est le fondateur de
la paléobotanique. Son systeme trés clair influencera I’école englérienne qui
reprendra ses concepts de monocotylédones avec ou sans albumen, ainsi que
les notions de dicotylédones dialy- ou gamopétales.

—  August-Wilhelm Eichler (1835-1887). Morphologiste, il appliqua a son sys-
teme la théorie de I’évolution sans admettre 1’idée d’une réduction secondaire.
C’est-a-dire que pour lui tout ce qui est simple est primitif. Il eut une influence
capitale sur I’école allemande. Sa classification générale est trés moderne:
cryptogames (thallophytes, bryophytes et ptéridophytes), phanérogames
(gymnospermes, angiospermes).

—  Adolf Engler (1844-1930). Professeur a I’université de Berlin et directeur du
jardin botanique de cette ville au temps de ’apothéose coloniale du 1I¢ Reich,
il propose le premier systeme complet partiellement ¢évolutionniste. Dans ce
systéme, il organise les groupes du plus simple au plus complexe suivant le
principe d’Eichler, plagant les Cycadales au début de sa classification des
spermaphytes, comme [’avait aussi suggéré cet auteur. Il classe les Amenti-
feres parmi les groupes primitifs, refusant aussi de considérer la simplification
d’un organe comme une réduction secondaire (ou involution). Il publie avec
Karl Prantl Die naturlichen Pflanzenfamilien (1887-1915) et Das Pflanzen-
reich (1900-1953). Selon I’école englérienne — dite aussi allemande — les
monocotylédones et dicotylédones descendraient de gymnospermes dispa-
rues, les deux lignées ayant évolué séparément. Les monocotylédones seraient
apparues avant les dicotylédones qu’il divise en Archichlamidae et Sympeta-
lae ou Metachlamydae. C’est le systeme de classification le plus universel. Il
n’a pas encore été ¢galé dans sa couverture encyclopédique du monde végé-
tal.

—  Richard von Wettstein (1863-1931) adopte sans réserve les principes de Dar-
win. Il établit une phylogénie végétale tres cohérente faisant apparaitre la vie
dans I’eau, puis la faisant évoluer du simple au compliqué, ’origine des cor-
mophytes étant a rechercher dans des végétaux semblables aux algues vertes.
[l intégre a son schéma évolutif la théorie de I’alternance des générations
d’Hofmeister, relevant la tendance au raccourcissement et a la miniaturisation
de la phase gamétophytique au cours de I’évolution. Selon lui, les Gnetum
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sont a considérer comme les ancétres potentiels des angiospermes. Comme
Eichler et Engler, il considére que la fleur angiospermienne est dérivée des
inflorescences gymnospermiennes et que les Amentiferes sont primitives.
Cependant, comme il place aussi le modele ranalien au début de sa série évo-
lutive, il fait un pas important en direction de 1’école anglo-saxonne (DE WIT,
1994).

—  Charles E. Bessey (1845-1915) est un botaniste américain fervent partisan de
Darwin et Wallace. Il publie un systeme phylogénétique et monophylétique,
basé sur ceux de de Candolle, Bentham & Hooker et Hallier. Selon lui, la
taxonomie doit refléter la séquence évolutive et les inter-relations entre chaque
taxon (Phyvlogeny and taxonomy of the Angiosperms, 1893). Les Ranales et
leurs ancétres sont considérés comme les angiospermes primitifs, dont
seraient dérivées les monocotylédones et les dicotylédones. Bessey a adopté
le concept de proanthostrobilus proposé par ARBER & PARKIN (1907) pour
expliquer ’origine des angiospermes (théorie de I'ewanthium). 11 rejette ainsi
I’hypothese pseudanthiale de la fleur angiospermienne soutenue par 1’école
allemande (c’est-a-dire I’inflorescence originelle regroupant des petites fleurs
imparfaites). Il estime que la double fécondation était un caractere suffisam-
ment exceptionnel pour justifier le monophylétisme des plantes a fleurs. 11
admet ’origine Cycas-Bennettitales des angiospermes soutenue par Hallier.
Les Ranales (sensu Hallier) sont a ’origine de trois lignées: les Monocotyle-
donae, les Dicotyledonae-Strobiloideae et les Dicotyvledonae-Cotyloideae. Les
monocotylédones seraient donc issues des Ranales, dont les Ranunculaceae
sont tres proches des Alismataceae monocotylédoniennes. S’il considere la
fusion des organes comme importante, il ne donne pas une valeur discrimi-
nante essentielle a la gamopétalie contrairement a de Candolle et Bentham &
Hooker. Il accorde une importance majeure a la position de 1’ovaire, nommant
les plantes a fleurs superovariées Strobiloideae et les inferovariées Cotyloi-
deae, groupe qu’il considérait comme le plus évolué. Le systéme de Bessey
est a la base des grands systémes américano-russes et dérivés (Cronquist,
Takhtajan, Dahlgren et Thorne).

—  Hans Hallier (1868-1932) a beaucoup travaillé avec des plantes d’origine
intertropicale. Il associe taxonomie et phylogénie intégrant dans sa classifica-
tion un maximum d’¢éléments morphologiques, anatomiques, biologiques et
phytochimiques. Selon lui, Gretum est le gymnosperme qui se rapproche le
plus des angiospermes. Comme de Candolle, il désigne les Polycarpiques
(Ranales) comme les dicotylédones les plus primitives. Il se rapproche de
I’école anglo-saxonne en considérant la fleur de type magnoliidien comme
I’archétype angiospermien issu des Bennettitaceae, groupe éteint assurant la
liaison entre Cycadaceae et Magnoliaceae. 11 défend I’origine proranalienne
des monocotylédones et la parenté entre Piperales et Arales, hypotheses qui
seront confortées par les résultats les plus récents de la systématique molécu-
laire. Dans sa classification des monocotylédones, Hallier est influencé par
I’école englérienne. Malgré certaines idées discutables, Hallier semble avoir
¢té un précurseur dans plusieurs domaines.

—  John Hutchinson (1884-1972). Son systeme est basé sur de Candolle, Bessey
et Bentham & Hooker. Mais il y apporte des modifications importantes: sub-
division fondamentale des dicotylédones entre ligneux et herbacés. Les
ligneux dériveraient des Magnoliales ligneuses, les herbacées des Ranales
herbacées, 1’archétype des angiospermes étant la fleur de Magnolia. Le
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concept familial d’Hutchinson est proche de celui de Bessey. Malgré sa dicho-
tomie discutable, on reconnait dans le systeme d’Hutchinson une remarquable
description et circonscription des taxons (DE WIT, 1994).

—  Alfred B. Rendle (1865-1938) propose un systeme basé sur celui d’Engler,
avec des modifications le rapprochant de Bessey. Il divise les dicotylédones en
trois groupes: les Monochlamydeae (ou les réductions apparaissent comme
secondaires, concession a 1’école de Bessey), les Dialypetalae et les Sympeta-
lae. 11 considére les ligneux comme plus primitifs que les herbacées, hypo-
these partiellement confortée par la biologie moléculaire. Ses descriptions et
son argumentation sont particulierement claires (The classification of flowe-
ring plants, 1904 et 1925).

—  Auguste A. Pulle (1878-1955), connu surtout pour son Flora of Suriname
(1932-), a influencé fortement la botanique néerlandaise en proposant un sys-
teme intermédiaire entre celui d’Engler et celui de 1’école anglo-saxonne. Il
classe les plantes a graines dans quatre lignées évolutives indépendantes: pté-
ridospermes, gymnospermes, chlamydospermes et angiospermes.

En résumé, c’est a Brongniart que 1’on doit I’utilisation des fossiles et de la paléo-
botanique pour la reconstitution des lignées évolutives. Il est, avec Lamarck, Wallace et
Darwin, I’'un des précurseurs de la classification phylogénétique. Le concept d’évolu-
tion n’a pas invalidé les systémes des de Candolle et Bentham & Hooker grace a la qua-
lit¢ monophylétique des groupes proposés par ces auteurs. De plus, si la théorie de
I’évolution postule la précarité des taxons, les changements sont si lents qu’une classi-
fication de I’existant continue a se justifier a I’échelle humaine. Le concept évolutif
allait cependant ajouter une dimension dynamique aux classifications modernes qui
vont s’inspirer directement des systemes des de Candolle et Bentham & Hooker (DE
WIT, 1994). Suivant I’origine attribuée aux angiospermes, deux écoles vont se distin-
guer:

—  D’école allemande, inspirée par Eichler, Engler et von Wettstein, considére
I’archétype de la fleur angiospermienne comme un Pseudanthe dérivé du cone
gymnospermien, c’est-a-dire une inflorescence condensée de petites fleurs
imparfaites et entourée par des bractées basales. Les étamines et les pistils
seraient dérivés de ces fleurs nues, les bractées évoluant vers la constitution
d’un périanthe. Ainsi, les plantes a chatons et a fleurs unisexuées sont généra-
lement considérées comme plus primitives que les grandes fleurs parfaites de
type magnoliidien. L’absence d’organe et I’'imperfection florale ne sont géné-
ralement pas considérées comme des involutions (ou réductions évolutives),
mais comme des plésiomorphies, c’est-a-dire des caractéres ancestraux.

—  I’école anglo-saxonne de Bessey s’organise sur le principe de I’ Euanthe, ¢’ est-
a-dire la grande fleur originelle de type magnoliidien. Cette hypothése se base
sur la découverte de la Wielandiella, bennettitale fossile dont le cone floral res-
semble a la fleur de Magnolia, et qui serait I’ancétre des angiospermes actuels
(ARBER & PARKIN, 1907). Les plantes a chatons ou a fleurs imparfaites
seraient alors des réductions adaptatives, ¢’est-a-dire des apomorphies ou des
caracteres dérivés de grandes fleurs parfaites. Cette école a été celle des phy-
logénéticiens contemporains.



R. SPICHIGER & AL. — SYSTEMATIQUE DES PLANTES A FLEURS 13

Les classifications contemporaines

Le dualisme entre approche phylogénétique et approche morphologique subsiste.
Des systémes basés uniquement sur des caractéres morphologiques, anatomiques ou
phytochlmlques permettraient de déterminer aisément les taxons mais ne refléteraient
que tres imparfaitement les affinités entre les groupes. Au contraire, des systémes qui
ne seraient construits que sur des hypotheses phylogénétiques seraient d’utilisation dif-
ficile pour la détermination des taxons. La systématique du XX¢ siecle est basée sur une
organisation phylogénétique rendue plus concrete par la mise en évidence de synapo-
morphies morphologiques ou biochimiques.

D’autre part, chaque systéme de classification refléte le poids que le botaniste
accorde aux caracteres et sa représentation personnelle des relations possibles entre les
groupes de plantes. Ces représentations sont influencées par les systemes précédents.
Bessey, Hallier et I’école anglo-saxonne ont profondément marqué les auteurs contem-
porains.

—  Armen Takhtajan (1910-) développe un systéme phylogénétique pour les
angiospermes. D’abord publié en russe, il n’a été traduit qu’en 1961, puis
modifi¢ en 1964 et 1969. Son systéme est bas¢ sur celui de Bessey et influencé
par Hallier. Ses groupes sont définis étroitement, d’ou la nécessité¢ de multi-
plier les taxons. Il divise les Magnoliophyta en deux classes: les Magnoliop-
sida et les Liliopsida eux-méme partagés en sous-classes. Les Magnoliopsida
regroupent sept sous-classes, 20 super-ordres et 71 ordres, les Liliopsida trois
sous-classes, huit super-ordres et 21 ordres. Il considére les plantes a fleurs
comme monophylétiques. Selon lui, les Magnoliales sont I’ordre le plus pri-
mitif a partir duquel les autres groupes d’angiospermes auraient évolué. Quant
aux Liliopsida, ils dériveraient d’un précurseur ressortissant des Nym-
phaeales.

—  Arthur Cronquist (1919-1992), du jardin botanique de New York, présente un
systeme de classification pour les dicotylédones en 1957, dont la base est celui
de Bessey, puis, pour I’ensemble des plantes a fleurs en 1966 et 1968. Son sys-
teme tres cohérent et trés bien documenté se fonde sur les travaux de Takhta-
jan, sur ses échanges d’information avec d’autres botanistes et sur ses propres
travaux. Son arbre évolutif est représenté par deux branches, les Magnoliop-
sida et les Liliopsida, qui dérivent, selon lui, du groupe primitif des Ranales.
I divise les Magnoliopsida en six sous-classes et 55 ordres et les Liliopsida
en cinq sous-classes et 18 ordres. En 1981 il publie An integrated system of
classification of flowering plants, ou il propose des synopsis, des descriptions
avec des commentaires critiques soutenus par de nombreuses références
bibliographiques. En 1988, il reprend ses idées sous une forme abrégée dans
The evolution and classification of flowering plants. Cronquist reconnait 1’ar-
bitraire de certains de ses regroupements. Son systeme n’en reste pas moins
logique et didactique. Bien qu’il fasse encore référence, plusieurs lignées sont
remises en question a la lumiere des récents résultats fournis par la systéma-
tique moléculaire.

—  George L. Stebbins (1906-). En reprenant Cronquist, Takhtajan et Hutchinson,
il propose en 1974 une représentation circulaire de la classification des angio-
spermes, ou apparait le degré d’évolution et de spécialisation des ordres par
rapport a un ancétre archaique primitif situé au centre du disque. Il integre des
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criteres génétiques, géologiques, reproductifs, paléobotaniques et écolo-
giques, pour améliorer le systéme de Cronquist.

—  Robert F. Thorne (1920-). Le systéme de ce botaniste américain est aussi un
perfectionnement de celui de Cronquist. THORNE (1983, 1992) propose deux
classes d’angiospermes, les Magnoliopsida et Liliopsida, qu’il divise en
super-ordres. Il utilise aussi une représentation graphique circulaire pour ses
lignées, le centre du diagramme étant le précurseur protoangiospermien hypo-
thétique. Les groupes les plus évolués se retrouvent ainsi a la périphérie du
disque. Thorne utilise volontiers des caracteres originaux tels que la coévolu-
tion avec les pollinisateurs, la parasitologie et les données moléculaires et bio-
chimiques les plus récentes. C’est probablement, de tous les systemes pré-
moléculaires, le plus satisfaisant, avec celui de Dahlgren.

—  Rolf Dahlgren (1932-1987). Dans la classification de ce botaniste danois inter-
viennent massivement des éléments chemiotaxonomiques. Il présente un dia-
gramme phylogénétique, ou les Magnoliidae sont divisées en 25 super-ordres,
et les Liliidae en dix. Comme Thorne, DAHLGREN (1983, 1985) utilise les
super-ordres a la place des sous-classes pour indiquer plus subtilement les affi-
nités entre les groupes. Selon lui, aucun groupe moderne n’est I’ancétre d’un
autre groupe. Seule la subsistance de certains caractéres ancestraux peut
témoigner du degré d’archaisme d’un groupe. Il considere classiquement que
les plantes a fleurs sont monophylétiques et que les caractéres typiquement
angiospermiens comme le sac embryonnaire a huit noyaux et le pistil ne sont
apparus qu’une seule fois chez le précurseur des angiospermes. Dahlgren s’est
plus spécialement intéress¢ aux monocotylédones, dont il a divisé les ordres
en un grand nombre de familles. Son systéme est assez proche de celui de
Thorne, et, comme lui, inspiré de ceux de Cronquist et Takhtajan.

Une conséquence de I’adoption de I’hypothese besseyenne par les systemes
contemporains est le poids relativement faible accordé a I’état gamopétale dans ces
classifications. En effet, si de Candolle, Bentham & Hooker et Engler considéraient la
sympétalie comme un caractére discriminant un ensemble dicotylédonien monophylé-
tique (Corolliflorae, Gamopetalae, Sympetalae, Metachlamydae, etc.), les taxons gamo-
pétales sont dispersés par presque tous les systémes besseyens dans différentes lignées.
On verra que les résultats fournis par la systématique moléculaire ont tendance a confir-
mer les opinions candolléenne et englérienne. De méme, si [’hypothése besseyenne de
I’archétype angiospermien magnoliidien euanthial a prévalu dans les systemes contem-
porains, les résultats récents de la systématique moléculaire indiquent que I’hypothése
du précurseur pseudanthial selon Hallier ou Engler n’est pas a rejeter (archétype aridien
ou piperidien).

La phylogénétique

Les grands systemes de classification dont nous venons de parler sont encore lar-
gement utilisés, et le seront probablement encore longtemps. Cependant, ils traduisent
I’idée que se faisaient leurs auteurs de I’évolution des organismes. Ils ont sélectionné
les caracteres qu’ils considéraient importants pour délimiter les taxons. Il existe donc
plusieurs systemes de classification selon le poids respectif donné par chaque spécialiste
aux différents caractéres. Cette classification est alors qualifiée par ses détracteurs de
systématique intuitive, subjective, ou traditionnelle. La recherche de méthodes plus
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objectives a été¢ développée en cette fin de siccle en profitant de la puissance des nou-
veaux outils de calcul et d’analyse moléculaire.

La phénétique: En 1973, Sneath & Sokal, dans leur ouvrage Numerical taxo-
nomy, ont par exemple défini les principes de la phénétique, souvent considé-
rée comme synonyme de taxonomie numérigue. Dans cette approche, le maxi-
mum de caractéres sont codés puis un algorithme mathématique permet de
reconstruire un arbre “généalogique”. Si des conditions évolutives extrin-
seques sont introduites, alors les arbres phénétiques (phenogrammes) peuvent
étre interprétés en terme d’arbres évolutifs, puis donner lieu a une classifica-
tion. On reproche souvent a la phénétique de se baser sur la ressemblance glo-
bale entre les organismes, et de ne pas éliminer convergences et parallélismes.
En résumé, la phénétique apporte 1’objectivité des algorithmes mathéma-
tiques, mais péche par la faiblesse des considérations évolutives.

La cladistique: L’adoption du principe de I’évolution a permis la mise au
point d’une méthode phylogénétique basée sur la reconnaissance de caracteres
ancestraux et dérivés. En 1950, I’entomologiste W. Hennig (Grundzuge einer
Theorie der phylogenetischen Systematik) a élaboré les concepts de la cladis-
tique, que 1’on doit considérer comme une véritable révolution en systéma-
tique.

La cladistique est une approche philosophique et méthodologique acceptée
depuis longtemps par les zoologues, mais adoptée depuis relativement peu de
temps par les botanistes. Son principe fondamental est que la preuve d’une
parenté phylogénétique entre différents taxons n’est fournie que lorsqu’ils par-
tagent les mémes caractéres deérivés. Ces caractéres dérivés partagés sont
nommeés synapomorphies. Les caractéres ancestraux partagés par les-dits
taxons sont qualifiés de symplésiomorphies. La construction des arbres phylo-
génétiques en cladistique est basée sur les changements d’états relatifs des
caracteres (d’ancestral ou plésiomorphe, a dérivé ou apomorphe). Le critere
du maximum de parcimonie (d’économie d’hypoth¢ses) est ensuite générale-
ment appliqué pour reconstruire un arbre phylogénétique qui minimise les
changements évolutifs.

La cladistique met en évidence trois types de groupes: les groupes monophy-
létiques, dont les membres sont issus d’un seul ancétre commun; les lignées
polyphylétiques regroupant des taxons issus de plusieurs ancétres; les groupes
paraphylétiques incluant seulement une partie des descendants d’un ancétre
commun. Tous les systématiciens modernes rejettent les groupes polyphylé-
tiques et paraphylétiques parce qu’ils sont artificiels.

Dans la réalité, de trés nombreux groupes taxonomiques d’usage courant sont
polyphylétiques ou paraphylétiques, le meilleur exemple étant celui des dico-
tylédones traditionnelles dont I’ancétre commun a produit d’une part les dico-
tylédones a pollen uni-aperturé (paléoligneux et paléoherbes), d’autre part les
dicotylédones a pollen tri-aperturés (eudicotylédones) ainsi que les monoco-
tylédones. Dans ce cas, le groupe n’est pas monophylétique puisque tous les
descendants de I’ancétre commun n’appartiennent pas aux dicotylédones, une
branche, les monocotylédones en étant séparée par toutes les classifications
actuelles (ZOMLEFER, 1994).

La cladistique est donc une méthode systématique qui cherche a produire des
classifications naturelles, les taxons étant I’ensemble des dérivés d’un ancétre
(groupe monophylétique) et qui rationalise les procédures par le codage des
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caracteres et I’application du critére de parcimonie. Les auteurs traditionnels
appliquent les principes de la cladistique plus ou moins consciemment, mais
la force de la méthode réside dans sa transparence et sa reproductibilité.

Les acides nucléiques: Les premiers cladogrammes ont ¢t¢ produits en
codant une petite centaine de caracteres morphologlques (par exemple: la
position de ’ovaire qui pouvait avoir trois états: 0 = supére, | = semi-infére,
et 2 = infeére). Mais il y a une dizaine d’années les séquences d’acides
nucléiques ont commencé a étre utilisées. Dans ce cas, chaque caractere est un
site dans un alignement de plusieurs séquences homologues, et cinq états sont
possibles pour les quatre nucléotides formant la molécule d’ADN (en fait les
quatre bases azotées, A-adenine, C-cytosine, G-guanine et T-thymine) et I’in-
sertion/délétion d’un nucléotide. L’utilisation de ces molécules en systéma-
tique a alors donné naissance a une nouvelle révolution, celle de la systéma-
tique moléculaire. On lui reproche de n’analyser qu’une portion infime du
génome alors que les morphologistes étudient I’organisme entier. Cependant,
en comparant les séquences d’un géne d’environ 1500 paires de bases, c’est
1500 caractéres qui sont analysés, soit beaucoup plus que dans une analyse
morphologique.

La quantité considérable de caracteres moléculaires analysables n’a donc pu
se faire que grace au développement de moyens de calcul puissants, c’est-a-
dire de I'informatique. Malgré I’existence de super-ordinateurs et de pro-
grammes phylogénétiques tres performants, le temps de calcul peut durer plu-
sieurs heures, voire plusneurs mois. De maniere surprenante, 1’utilisation de
grands lots de données, c¢’est-a-dire comprenant un grand nombre de taxons et
plusieurs geénes conjointement, facilite les analyses car le signal phylogéné-
tique est augmenté (CHASE & al., 1997; SOLTIS & al., sous presse).

Si les moyens d’analyser des données se développent, le séquengage automa-
tique permet d’accumuler des caractéres moléculaires a une vitesse considé-
rable. Si auparavant I’amplification d’une région d’ADN par clonage dans des
bactéries puis le séquencage manuel avec des produits radioactifs deman-
daient quelques semaines, aujourd’hui, I’amplification par réaction de poly-
mérisation en chaine (PCR) et le séquengage automatique ne prennent que
deux jours.

En botanique, I’ADN chloroplastique est largement utilisé. Il a une petite taille
(environ 150.000 paires de bases), mais se trouve en tres grande quantité dans
les cellules végétales. Il contient plusieurs génes et intergénes évoluant de
maniere différente. Il existe donc tOLuours un gene dont le taux d’évolution et
le signal phylogénétique sont appropri¢s au niveau taxonomique ¢tudic. Le
gene le plus utilisé est rbcL, qui code pour la grande (L = large) sous-unité de
RUBISCO, une des enzymes les plus importantes de la photosynthese. Il existe
actuellement prés de 2000 séquences de rbcl a disposition pour I’ensemble
des plantes a fleurs, et ce nombre continue d’augmenter méme si, de plus en
plus, d’autres genes sont utilisés (afpB, 18S, ndhF).

CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al. (1993) ont ainsi fait une analyse cla-
distique d’un demi-millier de séquences d’ADN représentant [’ensemble des
plantes a graines. Leurs résultats marquent un tournant décisif en botanique,
et permettent de reconsidérer la phylogénie des plantes. Si certains résultats
sont en accord avec les systemes traditionnels récents ou plus anciens (comme
celui de de Candolle), d’autres les remettent en question et amenent a réviser
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le monophylétisme de grands ensembles (par exemple: les Dilleniidae et
Hammamelidae selon Cronquist), I’origine des plantes a fleurs (par exemple:
paléoarbres ou paléoherbes), ou encore la position systématique de nombreux
taxons.

Etat de la question sur la phylogénie des angiospermes

Les angiospermes, ou plantes a fleurs, seraient apparues au Crétacé inférieur, il y a
environ 130 millions d’années. Les gymnospermes et les fougeres dominaient alors la
surface du globe, alors que les premiers angiospermes se différenciaient prés de 1’équa-
teur. Selon AXELROD (1970), les angiospermes seraient effectivement originaires de
zones proches de 1’équateur, puis, a partir du Crétacé moyen, auraient migré vers les
poles en se diversifiant (radiation adaptative). Les angiospermes auraient d’abord été
confinées aux niches écologiques délaissées par les pinophytes alors dominants, puis
auraient envahi le reste du globe, grace a des appareils végétatifs et reproducteurs plus
performants. La co-évolution avec les insectes et les vertébrés a largement contribué a
leur expansion rapide et a leur succes sur les autres lignées. Cependant, d’aprés BOL-
LIGER (1994), la radiation des angiospermes est due au moins autant a la rapidité de la
phase juvénile et au raccourcissement du cycle de reproduction (néoténie) qu’a la co-
évolution. De plus, leur exceptionnelle potentialité de diversification est favorisée par
leur plasticité végétative et reproductive quasi illimitée. Cette plasticité serait liée a une
activité méristématique bien supérieure a celle d’autres groupes.

Origine des angiospermes

D’ou viennent les angiospermes? Il semble qu’il faille en chercher I’origine du c6té
des grandes fougeres arborescentes a graines du Dévonien supérieur (Bennettitales,
Caytoniales et Glossopteridales). Selon certaines analyses cladistiques, les angio-
spermes et les Bennettitales forment une lignée monophylétique (CRANE, 1985;
DOYLE & DONOGHUE, 1987).

DOYLE & al. (1994) confirment le monophylétisme d’un ensemble angiospermes
— Gnetales. Les Anthophytes, c’est-a-dire les Bennettitales, Pentoxylon, Gnetales et
angiospermes, seraient soit monophylétiques, soit polyphylétiques, ¢’est-a-dire que la
fleur serait apparue plusieurs fois au cours de I’évolution. Le groupe-frere des Antho-
phytes serait soit des fougeres a graines (Caytoniales et/ou Glossopteridales), soit des
Coniferopsides. 11 ne tranche pas entre les deux hypothéses originelles: le scénario
cuanthial besseyen ou le scénario pseudanthial englérien. Dans une étude phylogéné-
tique récente basée sur des données moléculaires CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al.
(1993) identifient les Gnetales (Gnetum, Welwitschia et Ephedra) comme groupe-frere
(sister-group) des angiospermes.

[ faut enfin mentionner qu’a ’encontre de ces théories généralement acceptées,
quelques auteurs récents professent des hypotheses discordantes. MARTIN & al.
(1993), en se basant sur différentes analyses moléculaires (génes gapC et rbcL de
I’ADN chloroplastique), font remonter la séparation gymnospermes — angiospermes au
Carbonifere supérieur (—330 millions d’années) et la divergence monocotylédones —
dicotylédones au Carbonifere tardif (—300 millions d’années). Au vu des quelque 200
millions d’années de différence entre la datation classique et crétacéenne de 1’apparition
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des angiospermes et cette hypothese palé¢ozoique, on peut se demander si le traitement
statistique des données n’est pas responsable de telles divergences. Martin & al. n’ad-
mettent ni la théorie euanthiale, ni ’ancétre magnoliidien des angiospermes, rejoignant
en cela des auteurs comme BURGER (1977) et MEEUSE (1987) (voir plus loin).

L’archétype angiospermien

A quoi ressemblait I’archétype angiospermien? Une premiere hypothese, essentiel-
lement dérivée de 1’école d’Engler (école allemande), considére la fleur angiosper-
mienne primitive comme simple, nue et imparfaite et constituant des inflorescences plus
ou moins enrichies de bractées. Elle aurait évolué en se compliquant, c¢’est-a-dire par
I’acquisition d’une double enveloppe périanthaire, de I’hermaphroditisme, etc. Cepen-
dant, depuis la découverte de fossiles de Bennettitales du Jurassique (ARBER & PAR-
KIN, 1907), la majorité des phylogénéticiens (école de Bessey ou anglo-saxonne) ont
soutenu I’hypothese de la grande fleur primitive magnoliidienne, c¢’est-a-dire la théorie
de I’Euanthe magnoliidien d’origine bennettitoide. Pourtant cette théorie, retenue par
tous les grands systemes actuels, est remise en question par une tendance que 1’on pour-
rait qualifier de néo-englérienne (DILCHER, 1979; LEROY, 1993), qui soutient que la
fleur originelle aurait pu évoluer a partir de la contraction des axes d’un €pi de petites
fleurs nues muni a sa base de bractées foliacées (Saururus), puis pétaloides (Houttuy-
nia, Anemopsis), Hedyosma étant un parfait exemple de ces “fossiles vivants” selon
LEROY (1983). Pour cette école, c’est du coté des Piperales (Saururaceae et Chloran-
thaceae) que le modele de la fleur originelle angiospermienne est a rechercher.

DOYLE & al. (1994) remet fortement en question 1’archétype angiospermien que
représenterait le Magnolia a la lumiere des résultats les plus récents basés sur la mor-
phologie ou la biologie moléculaire. Selon lui, la fleur primitive devrait plutot ressem-
bler a Cabomba, Lactoris ou Saruma et aux monocotylédones, c’est-a-dire trimere,
bisexuée, périanthée, a étamines parfaites et a carpelles contenant plusieurs ovules ana-
tropes a placentation laminale. Certaines Nymphaeales, Piperales et Aristolochiales
pourraient étre d’autres bons candidats du modele primitif au vu de leurs affinités avec
les anthophytes non-angiospermiens mises en évidence par des données moléculaires
ou morphologiques.

A I’encontre de I’hypothése d’un prototype originel magnoliidien, GOTTSBER-
GER (1993) remarque que les fleurs de Magnolia présentent des structures déja bien
adaptées a la cantharophilie. Ces modifications seraient apparues de maniere conver-
gente aussi bien dans les groupes primitifs que dans les groupes évolucs.

Les dernieres découvertes paléontologiques montrent qu ‘effectivement les fleurs
de la fin du Secondaire sont en majorité petltes unisexuces ou bisexuées avec un
périanthe indifférencié, des étamines massives a déhiscence valvaire, des carpelles
uniovulés. De plus, il semble que des fleurs a organisation lauracéenne, pipéralienne ou
hamamélidienne (Platanus) sont mieux représentées au début du Crétacé que les
grandes fleurs de type Magnolia (FRIIS & ENDRESS, 1990; DILCHER & CRANE,
1984; KUBITZKI & al., 1993) qui seraient méme apparues postérieurement. CRANE
& al. (1993) ont daté du pollen de Clavatipollenites et des fruits de Couperites, plantes
proches des Chloranthaceae actuelles, a 127 millions d’années. Des feuilles et des pol-
lens d’autres dicotylédones non-magnoliidiennes et de monocotylédones ont probable-
ment la méme ancienneté. Nous renvoyons les lecteurs a CRANE (1993), DOYLE
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(1994), DOYLE & DONOGHUE (1993), ENDRESS (1986), ENDRESS & FRIIS
(1994) et FRIIS & al. (1994) pour de plus amples informations sur I’origine des plantes
a fleurs.

La phyllotaxie spiralée est moins répandue qu’on ne le croit dans les groupes
considérés comme primitifs. On y trouve plus communément des constructions irrégu-
lieres et verticillées (ENDRESS, 1986). Chez les fleurs apérianthées de type primitif,
les attractions optique et olfactive devaient étre réalisées par les étamines et les car-
pelles (ENDRESS, 1990). Ce méme auteur reléve en 1993 que si c¢’est toujours parmi
les Magnoliidae (sensu Cronquist) qu’il faut rechercher 1’archétype angiospermien, le
candidat serait plutot une fleur petite, a organes peu nombreux et en nombre mal défini.
Les Chloranthaceae, Piperaceae et Ceratophyllaceae pourraient correspondre a ce
modele.

En résumé, les découvertes récentes en paléobotanique prouvent que différents
types de fleurs sont apparus plus ou moins simultanément a la fin du Secondaire. Elles
pourraient toutes constituer des archétypes angiospermiens tres crédibles:

—  grandes fleurs strobiloides de type magnoliidien;
—  petites fleurs parfaites de type lauracéen;
—  fleurs trés réduites de type pipéralien et chloranthalien (“paleoherbs”);

—  chatons semblables a ceux des hamamélides primitives actuelles (Platana-
ceae).

Les grandes lignées angiospermiennes

Les angiospermes (Angiospermae) constituent classiquement un embranchement
dénommé Magnoliophyta (entre autres, par CRONQUIST, 1988). Cet embranchement
est divisé en deux classes:

— les monocotylédones (Monocotyledonae ou Liliopsida)
— les dicotylédones (Dicotvledonae ou Magnoliopsida,).

Dans leur étude phylogénétique basée sur des caracteres moléculaires (analyse du
geéne rbcl), CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al. (1993) mettent en ¢vidence deux
clades angiospermiens, quelque peu différents de la division classique entre monocoty-
Iédones et dicotylédones. Ces deux groupes correspondent a deux grands types de pol-
len:

—  les angiospermes a pollen uniaperturé (et formes dérivées) comprenant toutes
les monocotyledones plus les dicotylédones dites primitives (Magnoliales,
Laurales et “paleoherbs”: Aristolochiales, Piperales, Nymphaeales),

— les angiospermes a pollen triaperturé (et formes dérivées) comprenant toutes
les autres dicotylédones, y compris certains groupes primitifs comme les
Ranunculales et les Papaverales. Les dicotylédones regroupées dans ce clade
sont nommeées “Eudicotyledons” (= vraies dicotylédones).

[’ajustement entre cette nouvelle articulation et les systemes classiques est d’au-
tant plus aisé que la parenté entre les dicotylédones primitives et certaines monocotylé-
dones n’est plus discutée. Les paléoherbes (Aristolochiales, Piperales et Nymphaeales)
seraient étroitement apparentées avec des monocotylédones considérées elles aussi
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comme primitives (Arales) (DAHLGREN, 1983). De plus, KUBITZKI & al. (1993)
constatent qu’en général les monocotylédones et les dicotylédones magnoliidiennes
partagent de nombreuses caractéristiques phytochimiques et embryologiques. Il ressort
des travaux actuels que les dicotylédones forment un groupe artificiel, alors que les
monocotylédones sont monophylétiques.

Selon les systemes pré-moléculaires, la frontiére entre monocotylédones et dicoty-
lédones n’est pas rigoureuse. Il y a dichotomie et divergence progressive depuis un
tronc commun paléoangiospermien, en passant par les monocotylédones “dicotylé-
noides” (Arales) et les dicotylédones “monocotylénoides™ (Nymphaeales, Piperales),
jusqu’aux monocotylédones et aux dicotylédones évoluées (p. ex.: Orchidales, Campa-
nulales) situées a I’extrémité de chacune des deux branches. Les monocotylédones et
dicotylédones évoluées ne partagent presque plus de caractéres avec 1’autre sous-classe,
alors que les protomonocotylédones et les paléodicotylédones ont de nombreuses sym-
plésiomorphies.

De tous les systemes de classification modernes (Cronquist, Takhtajan, Stebbins,
Dahlgren et Thorne), ce sont les deux derniers qui semblent étre les mieux corroborés
par les méthodes utilisant la biologie moléculaire et la cladistique.

MONOCOTYLEDONAE

Les monocotylédones seraient apparues au Crétacé supérieur (Albien-Cénoma-
nien: —100 millions d’années). Selon la plupart des phylogenetlclens elles seraient
issues d’un tronc protomagnoludlen de plantes ligneuses a vaisseaux imparfaits et a
fleurs triméres. L’état herbacé, la néoténie et I’absence d’assise libéro-ligneuse (cam-
bium) seraient des réductions secondaires. Une autre théorie remet en question cette
hypothese et considere les monocotylédones comme étant a I’origine des angiospermes
(BURGER, 1981). En d’autres termes, I’archétype angiospermien serait une plante pro-
tomonocotylédonienne herbacée, a petites fleurs trimeres, proche des liliacées actuelles.
L’apparition d’un deuxieme cotylédon serait due a un changement d’axe de symétrie
provoquant un dédoublement secondaire (LEROY, 1993). D’aprées BURGER (1996), le
cotylédon des monocotylédones n’est pas homologue a ceux des dicotylédones, mais
plutot a la premiére feuille des nymphéacées.

Les monocotylédones ne sont pas totalement isolées des dicotylédones. DAHL-
GREN (1983) constate une certaine parenté et des termes de passage entre les Diosco-
reaceae et les Annonaceae, entre les Piperaceae et les Araceae et entre les Nym-
phaeales et les Alismatales. L’archétype monocotylédonien est situé par Cronquist et
Takhtajan du coté des monocotylédones aquatiques, leurs A/ismatidae. Cette opinion est
contestée par DAHLGREN (1983) qui soutient que le prototype initial est une fleur dont
tous les verticilles sont construits sur le modéle trimére, éventuellement hexamere et
que les dédoublements doivent étre considérés comme des apomorphies. Les trés nom-
breux carpelles et étamines des Butomaceae seraient des apomorphies, les plésiomor-
phies devant étre recherchées du coté des Liliaceae.

Les résultats fournis par la biologie moléculaire (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD
& al., 1993; DUVALL & al., 1993; CHASE & al., 1995) corroborent I’hypothese de
I’archaisme des Arales et des Alismatales infirmant [’hypothése de Dahlgren. Ces deux
ordres seraient proches des “paleoherbs” dicotylédoniennes (Piperales, Aristolochiales,
Nymphaeales), avec lesquelles elles constitueraient un tronc archaique en amont de la
dichotomie classique monocotylédones-dicotylédones.
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La classification des monocotylédones est assez discutée. On admet classiquement
qu’il y a sept lignées monocotylédoniennes (dont le monophylétisme est parfois remis
en question): lignées alismatalienne, aralienne, lilialienne, commélinalienne, zingibéra-
lienne, arécalienne et bromélialienne.

Ces lignées sont regroupées différemment selon les auteurs. Certains ont une
approche tres globalisante, tel Takhtajan, qui forme seulement deux sous-classes: les
Liliidae et les Arecidae. Au contraire, Dahlgren et Thorne proposent huit, respective-
ment neuf super-ordres: Alismatiflorae, Ariflorae, Liliiflorae, Bromelzlﬂorae Zingiberi-
florae, Commelinifiorae, Areciflorae plus un ou deux autres super-ordres a statut et posi-
tion controversés. Entre ces deux extrémes, Cronquist propose cinq sous-classes:
Alismatidae, Arecidae, Commelinidae, Zingiberidae et Liliidae; tandis que Stebbins en
propose quatre en intégrant les Zingiberales aux Commelinidae.

Les systématiciens moléculaires (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993;
DUVALL & al., 1993; CHASE & al., 1995) proposent une classification proche de
celles de Dahlgren et Thorne (pour les super-ordres Dahlgren et Thorne utilisent les suf-
fixes -florae en 1993, et THORNE -anae en 1992):

—  deux super-ordres archaiques, les Aranae et les Alismatanae,
— un ensemble liliidien: les Lilianae, Asparaganae, etc.,

— un ensemble commélinidien: Commelinanae, Zingiberanae, Bromelianae,
Arecanae.

Les candidats pour un modéle archaique protomonocotylédonien: phylums aridien
et alismatidien

Les phylums aridien et alismatidien sont rangés dans les Alismatidae et les Areci-
dae p.p. de Cronquist, et dans les super-ordres des Alismatiflorae/Alismatanae et des
Ariflorae/Aranae de Dahlgren et Thorne.

Les Alismatidae/Alismatanae seraient étroitement reliées aux Nymphaeales, en
particulier au genre Cabomba a fleurs trimeres (liliacéennes). DAHLGREN (1983) met
en ¢vidence une parenté entre les Alismatiflorae et les Ariflorae sur la base du partage
des caractéres suivants: tige dépourvue de vaisseaux, grains de pollen trinucléés,
absence d’albumen dans les graines et morphologie foliaire semblable. Cette proximité
est corroborée par la systématique moléculaire qui confirme la position archaique des
Alismatiflorae/Ariflorae au sein des monocotylédones et leur parenté avec les paléo-
herbes dicotylédoniennes (Aristolochiales, Nymphaeales, Piperales) (CHASE, SOL-
TIS, OLMSTEAD & al., 1993; DUVALL & al., 1993; CHASE & al., 1995). Cette posi-
tion ancestrale renforce 1’hypotheése d’un tronc commun protoangiospermien constitué
de protomonocotylédones araliennes et de paléoherbes pipéraliennes (EMBERGER &
CHADEFAUD, 1960; DAHLGREN & al., 1985). L’analyse de différents génes désigne
le genre Acorus comme la monocotylédone actuelle la plus proche de 1’archétype
archaique (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993; DUVALL & al., 1993;
NADOT & al., 1995; CHASE & al., 1995; SOLTIS & al., 1997; SAVOLAINEN & al.,
inéd.).

En conséquence, on doit considérer que des caracteres trouves chez les Arales
(Acoraceae, Araceae) sont plésiomorphes, en particulier les petites fleurs apérianthées.
Cela remet en question la théorie euanthiale d’Arber & Parkin et revalide I’hypothéese
pseudanthiale néo-englérienne.
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Phylums liliidien et commélinidien

Ces lignées englobent les concepts liliidien, zingibéridien, broméliidien (souvent
inclus dans le suivant) et commélinidien des phylogénéticiens. Ils regroupent des
familles dont les fleurs présentent soit les caractéres typiques des monocotylédones
(fleurs triméres, grandes et voyantes), soit des taxons dont I’appareil floral est profon-
dément transformé (fleurs réduites regroupées en €pis ou épillet).

Les monocotylédones liliidiennes (= Liliiflorae sensu Dahlgren) se distinguent des
commélinidiennes [= Commeliniflorae (inclus Bromeliales), Zingiberiflorae] par les
caractéres suivants:

— absence de vaisseaux dans la tige, ou alors, cloison transversale du vaisseau
munie de perforations scalariformes (chez les commélinidiennes: présence de
vaisseaux, généralement avec cloison transversale a perforations simples);

—  périanthe a deux verticilles pétaloides (un seul chez les commélinidiennes);
—  présence de nectaires (absence chez les commélinidiennes);

—  pollen binucléé (trinucléé chez les commélinidiennes);

—  placentation axile (apicale ou basale chez les commélinidiennes);

—  placenta a plusieurs ovules (un seul ovule chez les commélinidiennes);

—  fruit capsulaire ou bacciforme (akeéne ou caryopse chez les commélini-
diennes).

Ces caracteres, énumérés par DAHLGREN (1983), sont a compléter par d’autres
caracteres chimiques, embryologiques ou sérologiques. La fluorescence par les ultra-
violets des parois cellulaires lui permet de séparer ses Commeliniflorae de ses Liliiflo-
rae. D’apres lui la plupart des caracteres liliidiens doivent étre considérés comme
archaiques chez les monocotylédones (état ancestral ou plésiomorphe). Trois lignées
monocotylédoniennes seraient issues du tronc archaique liliidien: les monocotylédones
commeélinidiennes, les monocotylédones broméliidiennes et les monocotylédones zin-
gibéridiennes.

La systématique moléculaire (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993;
DUVALL & al., 1993; CLARK, 1993; CHASE & al., 1995) met en évidence le poly-
phylétisme du phylum broméliidien des auteurs et justifie ainsi I’inclusion des Brome-
liales dans les Commelinanae/Commeliniflorae de Dahlgren et de Thorne. Ainsi, d’un
point de vue phylogénétique actuel, les Liliales constituent un phylum liliidien, les Bro-
meliales, les Zingiberales et les Commelinales, un phylum commélinidien dérivé du
premier.

Le phylum arecidien

Les palmiers formeraient un phylum qui partage un ancétre commun avec toutes
les autres lignées monocotylédoniennes, sauf I’alismatidienne et I’aridienne. I1 est donc
acquis que les Arecidae selon Cronquist, Takhtajan et Stebbins (Arales et Arecales) sont
artificielles.

THORNE (1983) et DAHLGREN (1983) les placent respectivement dans leurs
Arecanae et Areciflorae. CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al. (1993) et DUVALL &
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al. (1993), sur la base d’analyses moléculaires, integrent Arecanae, Zingiberanae et
Commelinanae dans un vaste ensemble commélinidien. Ces auteurs considérent que les
Cyclanthaceae et Pandanaceae doivent étre retirées des Arecales et rattachées au phy-
lum liliidien. Effectivement, les acides férulique, diférulique et p- coumarique, caracté-
ristiques des Arecales et du phylum commélinidien ne se retrouvent ni chez les Panda-
naceae, ni chez les Cyclanthaceae.

DICOTYLEDONAE

L’hypothése actuellement retenue par la majorité des phylogénéticiens considere
les dicotylédones comme plus proches du modéle angiospermien archaique que les
monocotylédones. Du pollen, semblable a celui des Chloranthaceae actuelles, a été daté
de I’Aptien (environ — 110 millions d’années). La théorie classique de la fleur primitive
d’origine bennettitopside de type magnoliidien, a piéces florales, étamines et carpelles
disposés en spirale sur un axe allongé, reste valable (théorie de I’euanthe). L’origine de
cette fleur serait coniféropside. De toutes facons, ces deux formes primitives, grand
strobile magnoliidien ou épi chloranthacéen, se retrouvent chez les dicotylédones
archaiques actuelles.

Une minorité de phylogénéticiens (DILCHER, 1979; MEEUSE, 1987, LEROY,
1993) placent I’origine des dicotylédones chez les monocotylédones. Cette hypothese
n’est pas partagée par les classiques (Cronqurst Takhtajan, Stebbins, Dahlgren, Thorne)
qui considerent que la fleur polymere a dlsposmon spiralée represente le prototype
angiospermien, méme si la fleur trimere a quand méme existé tres tot (environ — 100
millions d’années).

Les fleurs monochlamydes ou achlamydes seraient apparues il y a 90 millions
d’années par adaptation a I’anémophilie. La fleur verticillée, munie de pétales, diplos-
témone ou haplostémone aurait aussi une centaine de millions d’années; la fleur a
androcée polymere non spiralée serait probablement dérivée de cette fleur diplo- ou
haplostémone. Ce type de fleurs serait apparu indépendamment dans plusieurs groupes
dicotylédoniens non apparentés. Enfin, gamopétalie et inférovarie sont généralement
considérées comme des caractéres évolués.

La classification de CRONQUIST (1981) propose six sous-classes de Magnoliop-
sida: Magnoliidae — Hamamelidae — Caryophyllidae — Dilleniidae — Rosidae — Asteri-
dae.

D’apres EHRENDORFER (1983), des correspondances importantes existent entre
les grands systemes de classification. Les Magnoliidae sensu lato de Takhtajan, Steb-
bins et Cronquist correspondent aux Annoniflorae/Nvmphaeiflorae/Rafflesiiflorae de
THORNE (1983) et aux Magnoliiflorae/Nymphaeiflorae/Ranunculiflorae de DAHL-
GREN (1983). Les Caryophyllidae font aussi I'unanimité. Les Rosidae de Takhtajan,
Cronquist et Stebbins sont approximativement synonymes des Geraniiflorae/Santaliflo-
rae/Rutiflorae/Proteiflorae/Rosiflorae/Myrtiflorae de Thorne et Dahlgren. Les Dillenii-
dae des trois premiers auteurs recouvrent plus ou moins les Theiflorae/Violiflorae/Mal-
viflorae/Primuliflorae des deux derniers. Au niveau des gamopétales, il y a aussi
consensus malgré une taxonomie variable suivant les auteurs. A contrario, le concept
“Corniflorae” recouvre une notion tres différente selon les auteurs. DAHLGREN
(1983) en fait un vaste concept regroupant de nombreux taxons astéridiens (par
exemple: Dipsacales) alors que TAKHTAJAN (1980) et THORNE (1992) sont plus res-
trictifs. Quant a CRONQUIST (1988), il ne considere les Cornales que comme un ordre
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a inclure dans ses Rosidae. La systématique moléculaire (XIANG & al., 1993) corro-
bore une délimitation restrictive du clade cornacéen.

Il est cependant tres intéressant de constater que plusieurs travaux récents, basés
sur la systématique classique (DAHLGREN, 1983; THORNE, 1983, 1992) ou sur la
biologie moléculaire (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993; OLMSTEAD & al.,
1993) mettent en évidence un ou plusieurs ordres intermédiaires entre les Rosidae et les
Asteridae. Les Cornales, Apiales et Aquifoliaceae s.l. sont souvent incluses dans ce
groupe intermédiaire, qui correspond a un concept cornacéen.

S’il y a accord sur les trois concepts magnoliidien, caryophyllidien et astéridien, le
concept hamamélidien au sens de Cronquist n’est retenu ni par Thorne ni par Dahlgren.
De méme que la différence fondamentale entre Dilleniidae et Rosidae soutenue par
Cronquist, Takhtajan et Stebbins et qui est rejetée par les autres auteurs.

Les récents travaux de systématique moléculaire (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD
& al., 1993; SOLTIS & al., 1997) proposent deux grands groupes de dicotylédones:

— les dicotylédones primitives a pollen uniaperturé (et ses dérivés): Magno-
liales, Laurales, “‘paleoherbs” (Aristolochiales, Nymphaeales, Piperales).

— les vraies dicotylédones (ou “eudicots’™) a pollen triaperturé (et ses dérivés),
c’est-a-dire, toutes les autres. La réalité de ce clade eudicotylédonien (pollen
triaperturé) est confirmée par DRINNAN & al. (1994) sur la base de la mor-
phologie florale. Les premiers pollens de ce type dateraient d’environ 128 mil-
lions d’années (Barrémien moyen).

Les Renonculidées (Ranunculaceae, Papaverales, Lardizabalaceae) et les “lower
hamamelids™ sont en position basale par rapport aux autres eudicotylédones (DRIN-
NAN & al., 1994). Les autres “eudicots™ sont divisées en trois clades correspondant
plus ou moins aux Carvophyllidae, Rosidae et Asteridae des Cronquist et Takhtajan.

Les Rosidae et Asteridae sensu Cronquist sont deux groupes-fréres qui correspon-
dent assez bien, d une part, aux taxons caractérisés par 1’association corolle gamopétale
et ovule ténuinucellé (Asteridae) et, d’autre part, a I’association corolle dialypétale et
ovule crassinucellé (Rosidae). Au contraire, les Dilleniidae et les Hamamelidae sont
polyphylétiques.

Les Dilleniidae sont répartis entre les Rosidae (Dilleniides dialypétales) et les Aste-
ridae (Dilleniides gamopétales).

La systématique moléculaire (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993; SOL-
TIS & al., 1997) met en évidence le polyphylétisme des Hamamelidae selon Cronquist
corroborant ainsi la dispersion des ordres hamamélidiens préconisée par Dahlgren et
Thorne. L’analyse du gene rbcL met en évidence deux phylums hamamélidiens:

— les “lower hamamelids”, situ€s en position ancestrale (“basalmost lineage™)
par rapport aux “eudicots” (dicotylédones a pollen triaperturé): Hamameli-
dales, Trochodendrales et Cercidiphyllales et autres ordres proches. Ces
hamameélides inférieures seraient apparentées aux Saxifragaceae (MORGAN
& SOLTIS, 1993). Du pollen de “lower hamamelids™ (7Trochodendrales, Pla-
tanaceae, Buxaceae) a ét¢ daté de 1I’Albien tardif (—97 millions d’années)
(DRINNAN & al., 1994).
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— les “higher hamamelids™ constitués d’une branche urticalienne (Ulmaceae,
Urticaceae, Moraceae) et d’une branche fagalienne (Betulaceae, Juglanda-
ceae, Casuarinaceae, Fagaceae). lls seraient proches des Rosaceae et des
Rhamnaceae.

Enfin, EHRENDORFER (1983) résume les résultats obtenus par les recherches
multidisciplinaires, les angiospermes étant divisés de la manicre suivante:

— deux clades dicotylédoniens primitifs (pollen uniaperturé et dérivé): les
Magnoliidae ligneuses (Magnoliales, Winterales, Laurales), et les “paleo-
herbs” des biologistes moléculaires (Chloranthaceae, Austrobaileya, Nym-
phaeales, Piperales, Aristolochiales, etc.);

—  en position basale par rapport aux “eudicots” (pollen triaperturé et dérivé): les
Renonculidées, Nelumbo, les “lower hamamelids™ (Platanus, Trochoden-
dreales, etc.);

— en position intermédiaire par rapport aux “‘eudicots”: les Caryophyllidae, les
“higher hamamelids” (Urticales, Fagales), les Rosidae (inclus les Dilleniidae
dialypétales);

—  en position terminale: les Asteridae (inclus les Dilleniidae sympétales).

Les dicotylédones primitives: les phylums magnoliidien (sensu Cronquist) et hama-
mélidien archaique

Ce sont les phylums archaiques, partageant encore de nombreuses plésiomorphies
avec les protomonocotylédones. Dans plusieurs ordres les deux enveloppes florales sont
indistinctes (périanthe homoiochlamyde constitué de tépales) et disposées, comme les
¢tamines et les carpelles, en spirale. La trimérie est fréquente ainsi que le pollen unia-
perturé. Autres caractéres archaiques: le nombre indéfini d’étamines, souvent de struc-
ture lamellaire et mal différenciées en anthere et filet, et de carpelles libres (dialycar-
pellie ou apocarpellie). On observe le passage de la trimérie a la pentamérie ainsi que
I’apparition du pollen triaperturé chez les Ranunculales (“basalmost group™ des eudi-
cotylédones). Ce groupe primitif correspond donc au concept ranalien reconnu par tous
les grands systemes modernes de classification depuis de Candolle. La présence des
Piperales et des hamamélides archaiques dans cet ensemble prouve que la fleur apé-
rianthée doit aussi étre considérée comme primitive.

Les dicotylédones primitives font plus ou moins I’unanimité parmi les systémati-
ciens qui les placent dans des taxons et des niveaux évolutifs équivalents. Ceci est cor-
roboré par la systématique moléculaire (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993)
qui met en évidence quatre groupes archaiques:

—  les paléoherbes a pollen uniaperturé (ou dérivé), proches des protomonocoty-
Iédones (Arales et Alismatales) (voir plus haut): Aristolochiales, Piperales et
Nymphaeales;

— les dicotylédones archaiques ligneuses (paléoarbres), a pollen uniaperturé:
Magnoliales, Laurales, Illiciales,

— les eudicotylédones archaiques a pollen triaperturé (ou dérivé), faisant passage
entre les paléodicotylédones uniaperturées et les eudicotylédones: Ranuncu-
lales et Papaverales,
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— les Hamamélidées inférieures a pollen triaperturé: Hamamelidales, Trocho-
dendrales, Cercidiphyllales, a la base des eudicotylédones.

Ces lignées dicotylédoniennes archaiques correspondent plus ou moins:
— aux Magnoliidae et aux Hamamelidae p.p. selon Cronquist;

— aux Magnoliidae/Magnolianae, Magnoliidae/Nymphaeanae (Nymphaeales)
et aux Ranunculidae/Ranunculanae (Ranunculales) selon Takhtajan;

— aux Magnoliidae selon Stebbins;

— aux Magnoliiflorae, Nymphaeiflorae (Nymphaeales), Ranunculiflorae
" (Ranunculales) selon Dahlgren;

— aux Magnolianae et aux Nymphaeanae (Nymphaeales) selon Thorne.
Un groupe atypique: le phylum caryophyllidien

Ce groupe est naturel mais polymorphe. Il correspond aux Caryophyllidae de
Cronquist. On y trouve un ensemble de caractéres bien particuliers mais qui ne sont pas
forcément liés les uns aux autres: 1) parfois ovule amphitrope ou campylotrope, 2) par-
fois périsperme (nucelle) comme tissu nourricier, 3) parfois trimérie, avec passage pro-
gressif de la trimérie a la pentamérie (Polygonaceae), 4) parfois hétérochlamydie
(Carvophyllaceae),; 5) présence de composés chimiques particuliers (flavonoides et
bétalaines).

L’origine du groupe serait a rechercher du coté¢ des Ranunculaceae. Sauf pour
Thorne, le groupe fait 'unanimité chez les phylogénéticiens:

—  Stebbins suit I’avis de Cronquist en les maintenant dans une seule sous-classe,

les Caryophyllidae.

—  Takhtajan de méme, en plagant les deux ordres Carvophyllales et Polygonales
dans le super-ordre des Caryophyllanae.

—  Dabhlgren les place dans deux super-ordres différents: Caryophylliflorae et
Polygoniflorae, proches I'un de I"autre, et des Ranunculiflorae.

—  Thorne, quant a lui, disperse les deux ordres dans deux super-ordres distincts,
les Caryophyllanae et les Theanae.

Les analyses moléculaires de CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al. (1993), SOL-
TIS & al. (1997) et SAVOLAINEN & al. (1996) confirment la monophylie des Caryo-
phyllidae (sensu Cronquist). Elles mettent aussi en évidence les liens avec les Nepen-
thaceae et les Droseraceae. Elles considérent aussi les “Caryophyllids” comme une
lignée basale soit des “Rosids™ soit des “Asterids”.

Le phylum rosidien

Ce groupe contient les ordres réunissant les caractéres suivants:
—  pieces florales verticillées;

—  périanthe hétérochlamyde a deux enveloppes florales distinctes: calice et
corolle:
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—  fleurs tétra- ou pentameres;
—  pétales libres entre eux;
— ovules bitégumentés et crassinucellés.

Is correspondent plus ou moins aux sous-classes des Rosidae et Dilleniidae p.p. de
Cronquist, Takhtajan et Stebbins, pouvant étre respectivement placées en synonymie
approximative avec les Rosanae-Rutanae-Santalanae-Myrtanae-Cornanae (= Rosidae)
et Violanae-Malvanae-Theanae (= Dilleniidae) de Thorne et Dahlgren.

L’analyse moléculaire de CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al. (1993) donne des
résultats corroborant en général les systemes proposés par DAHLGREN (1983) et
THORNE (1992).

Elle met en évidence un seul phylum, les “Rosids”, correspondant en gros aux
taxons dialypétales et crassinucellés. Les Rosidées sont groupe-frere des Asteridées
(voir plus loin). Ces “Rosids” correspondent aux Rosidae et Dilleniidae dialypétales de
Cronquist. La polyphylétisme des Dilleniidae est encore démontré.

Les lignées ancestrales des “Rosids™ seraient a rechercher du coté des Ranuncu-
lales, des “hamamelids” inférieurs (voir plus haut) et des Saxifragaceae.

Selon les dendrogrammes moléculaires de CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al.
(1993) le phylum rosidien est constitué¢ des groupes suivants:

— le clade fagalien (Fagales, Casuarinales et Juglandales), proche des deux sui-
vants;

— le clade urticalien (Urticales);

— le clade rosalien (Rosales, Rhamnales, Fabales, Polygalales p.p.);

— le clade linalien (Linales, Euphorbiales, Polygalales p.p., Violales);

— le clade malvalien (Malvales), étroitement lié aux trois suivants;

—  le clade sapindalien (Sapindales);

— le clade myrtalien (Myrtales),

— et le clade capparalien (Capparales et taxons contenant des glucosinolates).

La biologie moléculaire souligne I’étroite relation entre Malvales et Sapindales
elles-mémes apparentées aux Capparales. Ces trois ordres sont groupes-freres des Myr-
tales. Les ordres dillénidiens sont définitivement dispersés. Plusieurs lignées rosi-
diennes (“/lex clade”, “cornacean clade”, Apiales) sont considérées par CHASE, SOL-
TIS, OLMSTEAD & al. (1993) comme appartenant aux Asteridae. Les Theales sensu

lato ont été dispersées entre les Rosidae et les Asteridae par ces études moléculaires.

Le phylum astéridien

Cet ensemble regroupe tous les ordres qui présentent des pétales soudés (gamopé-
talie ou sympétalie). Il correspond exactement a la sous-classe des Sympetalae d’Engler.
Il regroupe aussi les Asteridae et les Dilleniidae gamopétales de Cronquist. Dahlgren
range les gamopétales dans six de ses super-ordres: Lamiiflorae, Gentianiflorae, Pri-
muliflorae, Corniflorae p.p, Solaniflorae et Asteriflorae. Conception plus ou moins sui-
vie par Thorne, qui considere comme un sous-ordre de ses Gentiananae les Lamiiflorae
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de Dahlgren, et qui inclut les gamopétales “dilléniidiennes™ (Primuliflorae et Corniflo-
rae p.p.) dans ses Theanae.

[1'y a donc, pour les auteurs n’utilisant pas les données moléculaires, deux phylums
gamopétales: une branche dilléniidienne, au sens de Cronquist, constituée par les Eri-
cales, Ebenales et Primulales, placées par Thorne et Dahlgren dans leurs Theanae/
Primuliflorae et une branche astéridienne, englobant tous les autres ordres.

Quant aux systématiciens moléculaires, ils regroupent dans un phylum astéridien
(“Asterids™), groupe-frére du phylum rosidien traité précédemment, I’ensemble des
gamopétales ténuinucellés, plus quelques exceptions (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD
& al., 1993; SOLTIS & al., 1997). Ces exceptions se trouvent dans les lignées considé-
rées comme ancestrales des Asteridées, a savoir les Cornales, les Araliales, certaines
Theales et un “Ilex-clade”. Le concept astéridien des systématiciens moléculaires cor-
robore les classifications candolléenne et englérienne au détriment de la division bes-
seyenne et cronquistienne entre Dilleniidae gamopétales et Asteridae. En plus de la
gamopétalie et des ovules ténuinucellés, les ovules unitégumentés et la présence d’iri-
doides sont des caracteres fréquents dans ce groupe, avec de notables exceptions telles
que les Asterales et Campanulales qui n’ont pas d’iridoides, mais de I’inuline.

CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al. (1993) et OLMSTEAD & al. (1993) identi-
fient plusieurs groupes monophylétiques a I'intérieur des Astérides, a savoir:

—  Cornales;

—  Ericales sensu lato ¢’est-a-dire les Dillénides gamopétales de Cronquist (Pri-
mulales, Ebenales), plus des Theales, des Violales et les Sarraceniaceae;

— une branche aquifoliacéenne (“//ex -clade™);

—  Apiales,

—  Dipsacales;

—  Asterales (inclus Campanulales, Calycerales);

—  Gentianales selon Thorne, c’est-a-dire y compris les Rubiaceae,
—  Solanales;

—  Boraginales;

—  Lamiales s.1. (inclus Scrophulariales).

Ces quatre derniers groupes forment un ensemble solidement apparenté corres-
pondant aux Lamiidae de Takhtajan. Les groupes a dominance dialypétales (Cornales,
llex, Apiales), les Dipsacales et les Ericales sensu lato, se retrouvent en position basale
par rapport aux Asterales/Lamiidae.

Proposition d’une classification

Sur la base des systemes décrits précédemment et des résultats récents issus de la
systématique moléculaire (fig. 1 et 2), la classification suivante peut étre provisoirement
¢tablie:

Angiospermae regroupant des caractéres archaiques: souvent a fleurs tri-

méres, homoio- ou achlamydes et/ou a disposition spiralée (Magnoliidae et

Ranunculidae sensu Takhtajan, Monocotyledonae auct.)
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La biologie moléculaire confirme que la division classique entre monocotylédones
et dicotylédones est artificielle et que les premiers sont groupe-frere des Magnoliidées.

M. MAGNOLIIDAE (sensu Takhtajan) (= Paleodicotyledonae sensu Chase, Soltis,
Olmstead & al.)

Elles correspondent aux Magnoliidae de Cronquist et Takhtajan, sans les Ranun-
culales et les Papaverales. Ce sont aussi les paléoherbes et paléoarbres des systémati-
ciens moléculaires (paléodicotylédones). Elles partagent de nombreuses plésiomorphies
avec les monocotylédones, et en particulier avec les plus archaiques (Alismatiflorae et
Ariiflorae de Dahlgren). Parmi les nombreuses plésiomorphies, citons le pollen de type
uniaperturé ou inaperturé, les vaisseaux imparfaits ou absents, les fleurs trimeres et/ou
a disposition spiralée, 1’absence de spécialisation au niveau du périanthe (corolle et
calice indistincts ou absents), les étamines souvent imparfaites.

Les lignées suivantes sont confirmées par les analyses moléculaires:

M.1. Paléoherbes

Lignée nymphéalienne

—  Nymphaeales (excl. Nelumbonaceae): Nymphaeaceae, Cabombaceae, Cera-
tophyllaceae

Ce clade regroupe des taxons a pollen inaperturé. 11 s’agit des Nymphaeanae selon
Takhtajan et des paléoherbes de Chase et des autres systématiciens moléculaires.

Lignée pipéralienne
—  Piperales: Saururaceae, Piperaceae
—  Aristolochiales: Aristolochiaceae

Cette lignée contient les autres paléoherbes de Chase, Soltis, Olmstead & al., celles
qui ont un pollen uniaperturé. Lactoris apparait comme plus proche des Aristolochia-
ceae que des Piperaceae (QIU & al., 1993). L’archaisme des piperacées corrobore celui
des petites fleurs nues et la validité de I’hypothése pseudanthiale de la fleur originelle.

Lignée illicialienne
—  lliciales: Illiciaceae, Schisandraceae

—  Austrobaileyaceae (Magnoliales chez Cronquist), Amborellaceae (Laurales
chez Cronquist)

Ces lianes ligneuses sont également considérées comme groupe basal de tous les
autres angiospermes par SOLTIS & al. (1997). Le pollen est tri- ou hexaperturé.
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M.2. Paléoarbres

Lignée magnolialienne

—  Magnoliales: Magnoliaceae, Annonaceae, Myristicaceae, Winteraceae,
Degeneriaceae, Cannelaceae

—  Laurales p.p.: Lauraceae, Monimiaceae

La fameuse Wielandiella de ARBER & PARKIN (1907) serait I’ancétre direct des
Magnoliales actuelles selon 1’école besseyenne. Les Magnolianae de Takhtajan recou-
vrent cette lignée.

L. LILIIDAE (sensu Dahlgren) (= Monocotyledonae auct.)

Nous considérons les monocotylédones traditionnelles (classe des Liliopsida de
Cronquist) comme une sous-classe des angiospermes (Liliidae sensu Dahlgren) puis-
qu’elles sont immergées dans les paléodicotylédones par les analyses moléculaires uti-
lisant différents génes (rbcl, 18S, atpB). Elles seraient issues au Crétacé supérieur
(environ — 100 Millions d’années) d’une souche protomagnoliidienne de plantes
ligneuses a vaisseaux imparfaits et fleurs trimeéres. Le port herbacé, [’absence de cam-
bium et de racine primaire, la fleur trimere, la feuille parallélinervée et le pollen unia-
perturé ou de type dérivé, sont les caracteres discriminant les Liliidae. 1.’absence de
cambium serait une réduction.

Certains auteurs (BURGER, 1981) considérent que 1’archétype angiospermien est
une plante protomonocotylédonienne herbacée portant de petites fleurs triméres.

Les résultats basés sur la systématique moléculaire sont généralement congruents
avec ceux de Thorne et Dahlgren.

L.1. Protomonocotyledonae: latifoliées et A nervation réticulée, a fleurs souvent
imparfaites

Les lignées ci-dessous sont placées en situation basale, ¢’est-a-dire considérées
comme archaiques par rapport aux autres Liliidae. L’habitat aquatique, les feuilles cor-
diformes a nervation réticulées et les petites fleurs achlamydes doivent donc étre consi-
dérées comme des caracteres ancestraux, renforg¢ant ainsi I’hypothese pseudanthiale de
I’archétype angiospermien. D’aprés Dahlgren, Thorne et les systématiciens molécu-
laires, les Arales sont apparentées aux Alismatales et non pas aux Arecales, rejetant
ainsi le concept arécidien (Arales et Arecales ) de Cronquist.

Lignée aralienne
—  Arales: Acoraceae sensu Cronquist, Araceae

Acorus est en position basale par rapport aux autres lignées liliidiennes. Cependant,
il apparait clairement séparé des Araceae dans les arbres moléculaires de rhcL
(CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993 et CHASE & al., 1995) et de rps4
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(NADOT & al., 1995). Un statut familial peut donc lui étre conféré, comme le préco-
nise Cronquist.

La lignée aralienne partage avec la lignée alismatalienne les caractéres suivants:
tige dépourvue de vaisseaux, pollen trinucléé, graines exalbuminées, feuilles a nerva-
tion réticulée. De plus, elle présente des petites fleurs achlamydes regroupées en inflo-
rescences. Cette inflorescence est primitive et confirme 1’hypothese d’un tronc angio-
spermien d’ou seraient issues les paléoherbes (Piperales), les Arales et les Alismatales.
Elle renforce aussi la validité de I"’hypothése pseudanthiale du prototype angiospermien.

La feuille large et a nervation réticulée est un caractere partagé avec les Alisma-
tales et les paléoherbes (Aristolochiales, Nymphaeales, Piperales). On le retrouve
cependant dans des lignées liliidiennes plus évoluées (Dioscoreaceae, Smilacaceae).

Lignée alismatalienne
—  Alismatales: Alismataceae
—  Hydrocharitales: Hydrocharitaceae
—  Zosterales: Zosteraceae

Groupe-frere des Arales, ils arborent les mémes caracteres primitifs tout en pré-
sentant souvent des fleurs parfaites et bien développées, c’est-a-dire trimeres, hétéro-
chlamydes, polystémones, dialycarpellées. Ce sont des plantes aquatiques. Cette lignée
recouvre les Alismatidae de Cronquist et Takhtajan ainsi que les Alismatiflorae de Dahl-
gren.

L.2. Monocotyledonae homoiochlamydes: angustifoli¢es, a vaisseaux absents ou
imparfaits, généralement euanthiales

Lignée lilialienne
—  Liliales: Liliaceae, Smilacaceae, Melanthiaceae, Colchicaceae, etc.

—  Asparagales: Asparagaceae, Agavaceae, Iridaceae, Dracaenaceae, Amarylli-
daceae, Orchidaceae, etc.

—  Dioscoreales: Dioscoreaceae, Burmanniaceae, Pandanaceae, Cyclanthaceae,
Taccaceae, Velloziaceae, etc.

Cette lignée correspond aux Liliiflorae de Dahlgren. Cet auteur énumere, entre
autres, les caractéres suivants comme typiquement liliidiens: les fleurs homoiochla-
mydes, ’absence de vaisseaux ou les vaisseaux a perforation scalariforme, la présence
de nectaires, la placentation axile, les loges pluriovulées et les fruits capsulaires ou bac-
ciformes. Ils sont considérés comme primitifs par rapport aux caracteres commelini-
diens (la lignée commélinidienne ayant donc dérivé de la liliidienne).

Les Cyclanthaceae et Pandanaceae apparaissent comme liliidiennes, confirmant le
placement de Dahlgren aux dépens de celui de Cronquist.

Les Dioscoreales sont ancestrales par rapport aux deux autres ordres, les Aspara-
gales ¢tant les plus évoluées (CHASE & al., 1995). 11 est intéressant de constater que
les feuilles cordées et a nervation réticulée se retrouvent dans I’ordre basal de la lignée
(Dioscoreales) mais aussi chez les Smilacaceae (Liliales).
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L.3. Monocotyledonae hétérochlamydes: a vaisseaux parfaits,
souvent pseudanthiales

Lignée commeélinalienne

—  Poales: Poaceae

—  Juncales (Cyperales): Juncaceae, Cyperaceae

—  Bromeliales: Bromeliaceae, Rapateaceae

—  Commelinales: Commelinaceae, Pontederiaceae

—  Zingiberales: Zingiberaceae, Musaceae, Strelitziaceae, Heliconiaceae

—  Typhales: Typhaceae

—  Arecales: Arecaceae

Ce sont les Commelinidae, Zingiberidae et Arecidae p.p. sensu Cronquist ainsi que
les Bromeliiflorae, Zingiberiflorae, Commeliniflorae et Areciflorae de Dahlgren.
CHASE & al. (1995) mettent en évidence trois clades: 1) un complexe poidien-brome-
lidien (Poales, Cyperales, Typhales, Sparganiales, Bromeliales); 2) un ensemble Zingi-
berales-Commelinales; 3) les Arecales. 11 est remarquable de constater qu’avec les
geénes rbcl et rps4, les Bromeliaceae sont basales par rapport aux Poales-Cyperales

qui, au contraire, ne sont pas apparentées aux Commelinaceae. Les bractées bromélia-
liennes et les glumes poaliennes seraient alors des caracteres homologues.

Les Arecales apparaissent comme archaiques tandis que le complexe poidien-bro-
mélidien serait évolué.

Selon Dahlgren, les caractéres apomorphiques de ce groupe sont: les fleurs hétéro-
chlamydes, les vaisseaux parfaits, 1’absence de nectaires, la placentation apicale ou
basale, les loges uniovulées, 1’akene, le caryopse, la drupe ou le fruit sec indéhiscent.

Considérant les relations a I’intérieur de la lignée et I’ambiguité des Commelinales,
I’utilisation de ce dernier terme devrait étre rejeté au profit, par exemple, de lignée poa-
lienne.

C.R. COMPLEXE RENONCULALIEN (= Eudicotyledonae archaiques)

Cette lignée correspond aux Ranunculidae et Hamamelidae p.p. de Takhtajan et a
une partie des “ranunculids” et “hamamelids” (I et II) de Chase, Soltis, Olmstead & al.
Elles sont en position basale par rapport aux autres vraies dicotylédones (“eudicotyle-
donae”). Les Ranunculidae sont caractérisées par le pollen triaperturé (et ses dérivés),
les vaisseaux généralement parfaits, plusieurs caractéres primitifs tels que homoiochla-
mydie, trimérie, et dialycarpellie, de méme que certains caracteres évolués comme 1’hé-
térochlamydie, la tétra- ou pentamérie et la gamocarpellie.

C.R.1. Lignées généralement euanthiales

Lignée renonculalienne

—  Ranunculales: Ranunculaceae, Berberidaceae, Menispermaceae, Lardizaba-
laceae

—  Papaverales: Papaveraceae, Fumariaceae
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Ce sont les Ranunculanae de Takhtajan. La monophylie de ce clade est reconnue
avec I’analyse des génes rbcl. (CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993), 18S

(HOOT & CRANE, 1996) et atpB (SAVOLAINEN & al., 1996). Les Eupteleales
seralent aussi étroitement apparentées a ce dernier groupe.

Lignée nélumbonalienne
—  Nelumbonales: Nelumbonaceae

Le fruit réceptaculaire, la présence de vaisseaux dans les racines (SCHNEIDER &
CARLQUIST, 1996) et le pollen triaperturé ne sont pas des caracteres nymphéaliens et
justifient son statut familial.

Lignée protéalienne
—  Proteales (sensu Cronquist, i.e. sans les Elaeagnaceae), Proteaceae, etc.

SYTSMA & al. (1996a) excluent, comme Cronquist, les Elaeagnaceae des Pro-
teales et les placent pres des Rosales. Les Platanaceae ne sont pas tres éloignées de cet
ordre.

C.R.2. Lignées généralement pseudanthiales

Lignée trochodendralienne
—  Trochodendrales: Trochodendraceae, Tetracentraceae
—  Eupteleales: Euptelea

Takhtajan place les deux ordres dans ses Trochodendranae. Contrairement a son
hypothese, Cercidiphyllum serait plus proche des Hamamelidales (HOOT & CRANE,
1996) et d’une lignée saxifragalienne.

Lignée buxalienne
—  Buxales sensu Dahlgren: Buxaceae, Didyvmelaceae

Didymeles, Buxus et Pachysandra sont étroitement liés, le premier conservant le
plus grand nombre de plésiomorphies. Didymeles n’est donc ni hamamélidien (Cron-
quist, Takhtajan), ni rosidien (Thorne et Dahlgren) sur la base des études moléculaires.

Angiospermae polypétales, généralement homoio- ou haplochlamydes

C. CARYOPHYLLIDAE

Ce sont les Caryophyllidae de Cronquist et de Takhtajan, les Carvophyllanae de
Thorne et les Carvophylliflorae, Plumbaginiflorae et Polygoniflorae de Dahlgren. Les
différents genes séquenceés placent les 7Tamaricales et des familles insectivores (Nepen-
thales p.p.) dans cette lignée. Ces résultats sont corroborés par la cladistique morpho-
logique (ALBERT & STEVENSON, 1996). Des caractéres archaiques comme le
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périanthe indifférencié et la trimérie y cotoient des caracteéres évolués comme I"hétéro-
chlamydie et la pentamérie. Les ovules campylotropes ou amphitropes, le périsperme
en tant que tissu nourricier, la production de bétalaine ou de proanthocyanine sont
d’autres particularités de ce groupe. Les Caryophyllidées seraient en position basale par
rapport aux Astéridées (SOLTIS & al., 1997).

C.1. Caryophyllidae curvembryonnées et a périsperme

Lignée caryophyllalienne
—  Caryophyllales sensu Cronquist: Caryophyllaceae, etc.

Cette lignée est caractérisée, entre autres, par les ovules campylotropes ou amphi-
tropes, I’embryon courbe entourant le périsperme, et la production de bétalaines.

C.2. Caryophyllidae 2 embryon droit et a albumen

Lignée polygonalienne
—  Polygonales: Polygonaceae
—  Plumbaginales: Plumbaginaceae

—  Nepenthales (sans Sarraceniaceae): Nepenthaceae, Droseraceae, et probable-
ment Ancistrocladaceae et Dioconphyllaceae

—  Tamaricales (sensu Dahlgren): Frankeniaceae, Tamaricaceae

Cette lignée differe de la précédente par les ovules anatropes ou orthotropes, I’em-
bryon droit, I’absence de périsperme et la production de proanthocyanine.

Angiospermae supérieures polypétales a fleurs cycliques et hétérochlamydes
R. ROSIDAE

IIs correspondent aux Rosidae et Dilleniidae dialypétales de Cronquist, Takhtajan
et Stebbins. Ils recouvrent aussi les super-ordres rosanien, santalanien, violanien, myr-
tanien, malvanien et théanien p.p. de Thorne et Dahlgren. L’ancétre serait a rechercher
parmi les Renonculidées. Les Rosidae sont caractérisées par [’hétérochlamydie, la poly-
pétalie, la (tétra-) pentamérie et I’ovule bitégumenté et crassinucellé.

R.1. Rosidae hypogynes, dialycarpellées, présentant souvent des réductions flo-
rales et des structures pseudanthiales

Lignée saxifragalienne

—  Saxifragales sensu Morgan & Soltis: Saxifragaceae s.str. (Saxifragoideae),
Crassulaceae, Grossulariaceae
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—  Haloragales: Haloragaceae (excl. Gunneraceae)

—  Hamamelidales p.p.: Cercidiphyllaceae, Hamamelidaceae
—  Daphniphyllales: Daphniphyllaceae

—  Paeoniales: Paeoniaceae

Le monophylétisme du groupe est mis en évidence par MORGAN & SOLTIS
(1993) et HIBSH-JETTER & SOLTIS (1996). Les Hamamelidae de Cronquist appa-
raissent ainsi divisées en trois lignées distinctes: les Hamamélidées inférieures appa-
rentées aux Ranunculidae (lignée trochodendralienne), les Hamamelidales s.s. et les
Daphniphyllales, saxifragaliennes, et les Hamamélidées supérieures (Urticales,
Fagales, etc.) proches des Rosales.

Lignée dillénialienne
—  Dilleniales: Dilleniaceae
—  Vitales: Vitaceae, Leeaceae

Les ¢tudes moléculaires (e.g. CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al., 1993) mettent
en évidence la parenté de ces deux ordres. La proximité des genres Leea et Dillenia est
aussi corroborée par des prédateurs communs (SPICHIGER & al., 1997).

Lignée rosalienne (incl. lignée fagalienne) = lignée des familles fixant I’azote
—  Urticales sensu Cronquist: Urticaceae, Moraceae
—  Leguminosae sensu Cronquist (Fabales): Fabaceae, etc.
—  Rhamnales sensu Thorne: Rhamnaceae, Elacagnaceae
—  Polygalales p.p.: Polygalaceae
—  Rosales: Rosaceae

—  Cucurbitales: Corynocarpaceae, Begoniaceae, Datiscaceae, Coriariaceae,
Cucurbitaceae

—  Fagales: Fagaceae

— Juglandales: Juglandaceae

—  Mpyricales: Myricaceae

—  Casuarinales: Casuarinaceae

Cette lignée regroupe des caracteres assez constants comme la dialycarpellie, I'hy-
pogynie, le gynecee monomeére ou pseudomonomere et la possibilité de fixer 1'azote
atmosphérique grace a la symbiose avec des microorganismes. Il y a par contre une
grande variabilité de la biologie florale, depuis les grandes fleurs parfaites zoogames
zygomorphes (Leguminosae, Polygalaceae), jusqu’aux petites fleurs imparfaites
regroupées en pseudanthes anémogames (Urticales).

Les Rhamnales sensu Cronquist sont diphylétiques, Leeaceae et Vitaceae étant
apparentées aux Dilleniaceae. Les Rhamnaceae sont tres proches des Urticales avec
lesquelles elles partagent, entre autres, la nervation palmée de la base des feuilles. Les
tres petits pétales de certaines Rhamnaceae pourraient constituer une étape sur le che-
min de I’haplochlamydie des Urticales, ce qui est corroboré par la position ancestrale
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de Rhamnus par rapport aux Urticales. Selon SYTSMA & al. (1996b), ce dernier ordre
dériverait des Rhamnales et Rosales.

Le concept malviflorien de Dahlgren, c’est-a-dire I’apparentement Urticales-
Juglandales-Malvales-Euphorbiales n’est pas soutenu par les études moléculaires. Il est
enfin intéressant de constater que les groupes a fleurs papilionacées sont rapprochés par
la systématique moléculaire (Polygalaceae, Leguminosae).

La lignée amentifére fagalienne est bien définie par les analyses moléculaires
(MANOS & STEELE, 1996). Elle se distingue des autres membres de la lignée rosa-
lienne par les fruits entourés de bractées, le calice réduit ou nul, et le gynécée bi- ou tri-
carpellé. De maniere étonnante, les Violales inférovariées sont apparentées a ce groupe,
ce qui confirme le polyphylétisme des Violales cronquistiennes. Ces derniéres se retrou-
vent éclatées entre la lignée fagalienne (Violales épigynes et gamopétales), la lignée
linalienne (Violales hypogynes et dialypétales) et la lignée capparalienne (Caricaceae
gamopétales et supérovariées).

R.2. Rosidae hypogynes, gamocarpellées, a feuilles simples alternes

Lignée santalalienne
—  Santalales: Santalaceae, Viscaceae, Olacaceae, Loranthaceae, Opiliaceae

La sympétalie, fréquente dans cet ordre, en ferait un bon candidat astéridien, ce qui
est évoqué par CHASE, SOLTIS, OLMSTEAD & al. (1993). Sur la base de 1’étude des
séquences du gene 18S, NICKRENT (1996) confirme qu’a I'intérieur du groupe les
Olacaceae sont ancestrales et que les familles hémiparasitiques, Viscaceae et Loran-
thaceae, en sont dérivées.

Lignée linalienne
—  Linales: Ervthroxylaceae, Linaceae, Humiriaceae
—  Theales p.p.: Ochnaceae, Medusagynaceae, Clusiaceae, Quiinaceae, etc.

—  Chrysobalanales: Chrysobalanaceae et, probablement, Dichapetaceae et Tri-
goniaceae

—  Euphorbiales: Euphorbiaceae (sans Drypetes)

—  Violales: Violaceae, Turneraceae, Passifloraceae, Flacourtiaceae et, proba-
blement, /rvingiaceae

—  Malpighiales comme un ordre non apparenté aux Polyvgalales: Malpighiaceae
—  Salicales (sensu Takhtajan): Salicaceae

Cette grande alliance proposée par Chase, Soltis, Olmstead & al. est caractérisée
par la fréquence des feuilles stipulées, simples et alternes, des fleurs hypogynes, des
gynécées tricarpellés et triloculaires, des styles libres, des glandes sur différents
organes.

Avec la réserve que les Geraniales n’appartiennent pas a ce groupe, les autres
ordres géranialiens de Engler se retrouvent dans cette lignée, corroborant ainsi le mono-
phylétisme du concept de cet auteur. Les apparentements classiques Malvales-Euphor-
biales et Violales-Capparales des auteurs besseyens sont rejetés par la systématique
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moléculaire alors qu’en général les propositions englériennes sont soutenues. La pla-
centation pariétale doit étre considérée comme une homoplasie et non pas comme une
synapomorphie.

R.3. Rosidae hypogynes, gamocarpellées, a feuilles souvent composées

Lignée capparalienne
—  Capparales: Capparaceae, Brassicaceae
—  Tropaeolales: Tropaeolaceae, Limnanthaceae
—  Violales p.p.: Caricaceae

La présence de glucosinolates, de feuilles souvent composées et de la placentation
pariétale caractérisent cette lignée. Comme cela a déja été dit, les Capparales sont dis-
tinctes des Violales hypogynes et dialypétales linaliennes. La lignée capparalienne est
soeur de la lignée malvalienne, les deux étant proches des lignées sapindalienne et myr-
talienne (RODMAN & al., 1995).

Lignée malvalienne

—  Malvales sensu Dahlgren (sans Elaeocarpaceae): Malvaceae, Sterculiaceae,
Tiliaceae, Bombacaceae, Bixaceae, Cistaceae, Dipterocarpaceae

La lignée, groupe-fréere de la précédente, circonscrit les plantes a fleurs polysté-
mones, parfois monadelphes ou polyadelphes, a préfloraison tordue et indument consti-
tué¢ de poils étoilés. Elle correspond aux Malvales de Dahlgren, sans les Elacocarpa-
ceae. Le concept superordinal malviflorien de cet auteur apparait comme
polyphylétique et I’on y distingue:

— les Malvales, proches des Capparales
— les Elaeocarpaceae
— les Rhamnales (Rhamnaceae et Elaeagnaceae) rosaliennes

— les Euphorbiales linaliennes.

Lignée sapindalienne

—  Sapindales sensu Cronquist: Sapindaceae, etc.

Les feuilles composées, les fleurs disciferes, (ob-)diplostémones ou haplostémones
sont des synapomorphies des Sapindales. Le concept sapindalien de Cronquist est sou-
tenu par les analyses moléculaires, sauf pour les Simaroubaceae qui apparaissent poly-
phylétiques et réparties entre les lignées géranialiennne et linalienne, les /rvingiaceae

devant étre considérées comme linaliennes. Le concept superordinal rutanien de Thorne
(Fabales — Rutales) n’est pas corroboré par les données moléculaires.

Lignée géranialienne

—  Geraniales s.str.: Geraniaceae
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Les Geraniales sensu Cronquist et Engler sont dispersées dans différentes lignées.
Ce clade ne contient plus que les Geraniaceae (PRICE & PALMER, 1993). Elles par-
tagent plusieurs caractéres avec les Sapindales, mais le fruit méricarpique apparait
comme discriminant pour cette lignée.

R.4. Rosidae péri- ou épigynes a feuilles simples opposées

Lignée célastralienne

—  Celastrales p.p.: Celastraceae, Hippocrateaceae, Stackhousiaceae et diffé-
rents genres considérés généralement comme saxifragacéens (Brexia, Lepuro-
petalon, Parnassia)

Cette lignée apparait distante des Santalales et des Vitales, contrairement a la clas-
sification de Dahlgren. Les Aquifoliaceae n’y ont pas non plus leur place. Les Celas-
trales présentent fréquemment les synapomorphies suivantes: fleurs périgynes, disci-
feres et haplostémones (parfois oligostémones), feuilles simples, exstipulées et souvent
opposées. Les Celastrales sensu Cronquist sont completement polyphylétiques (SPI-
CHIGER & al., 1993; SAVOLAINEN & al., 1994; SAVOLAINEN & al., 1997; SAVO-
LAINEN & CHASE, en préparation).

Lignée myrtalienne
—  Myrtales sensu Cronquist: Myrtaceae, etc.
—  Polygalales p.p.: Vochysiaceae

Le liber interne, les organes myrmécophiles extra-floraux, les feuilles simples sou-
vent opposées, les fleurs périgynes a hypanthium bien développé ou épigynes, a andro-
cée polymere ou dimére, sont des caracteres prédictifs pour la lignée myrtalienne. Une
réduction florale peut apparaitre chez les Combretaceae et les Vochysiaceae. Les Poly-
galales sensu Cronquist sont polyphylétiques et se retrouvent dans la lignée rosalienne
(Polygalaceae), 1a lignée linalienne (Malpighiaceae et Trigoniaceae) et la lignée myr-
talienne (Vochysiaceae). La présence de cette derniere famille dans ce clade prouve la
haute valeur prédictive des feuilles opposées et des glandes extra-florales.

Angiospermae supérieurs sympétales a fleurs cycliques et hétérochlamydes

A. ASTERIDAE

Sont regroupés dans ce clade les taxons gamopétales et quelques exceptions dialy-
pétales. Il s’agit des Metachlamydae d’Engler, des Asteridae et des Dilleniidae sympé-
tales (Ericales, Primulales, Ebenales) de Cronquist, Takhtajan et Stebbins, des Solani-
florae, Gentianiflorae, Lamiiflorae, Primuliflorae, Asteriflorae et Corniflorae de
Dahlgren et Thorne. Les études moléculaires montrent que ce clade est groupe-frere des
Rosidae qui s’en différencie par I’association sympétalie — ovule unitégumenté et ténui-
nucellé. Les taxons astéridiens dialypétales (Cornales p.p., Araliales) sont en situation
basale.
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A.l. Asteridae hypogynes a fleurs polystémones ou obhaplostémones

Lignée éricalienne

—  Cornales p.p. sensu Thorne (ovule crassinucellé et bitégumenté): Cornaceae,
Alangiaceae, Nyssaceae

—  Theales p.p. sensu Thorne: Marcgraviaceae, Tetrameristaceae, Theaceae,
Sarraceniaceae, Lecythidaceae

—  Primulales sensu Thorne: Primulaceae, Myrsinaceae, etc.

—  Ericales sensu Cronquist (incl. Clethraceae et Cyrillaceae): Ericaceae, etc.
—  Fouquieriales sensu Thorne: Fouquieriaceae, etc.

—  Ebenales sensu Thorne: Ebenaceae, etc.

—  Balsaminaceae, Polemoniaceae p.p. (Cobaea)

Cette lignée correspond aux Theanae de Thorne et aux ordres dillénidiens sympé-
tales. La cladistique moléculaire place en position basale certains taxons considérés jus-
qu’alors comme étrangers au concept astéridien. Ces taxons archaiques, cornaliens et
théaliens, retiennent des caractéres plésiomorphes comme les ovules crassinucellés et
bitégumentés, la dialypétalie, parfois la spiralisation des pieces florales, les vaisseaux a
perforations scalariformes, le port ligneux, etc. Les synapomorphies caractérisant cette
lignée sont: les étamines en deux ou plusieurs verticilles (parfois un seul par avortement
et alors opposé aux pétales, ou obisostémonie), les filets parfois soudés, la déhiscence
poricide des antheéres, le réseau de laticiféres, les feuilles regroupées en mouchets a
I’extrémité des rameaux.

Plusieurs groupes généralement considérés comme théaliens par les phylogénéti-
ciens ne sont pas maintenus dans cet ensemble protoastéridien. Il s’agit, entre autres,
des Dilleniales, Paconiales, Ochnaceae et Medusagynaceae. Les Nepenthales de Cron-
quist sont diphylétiques, les Sarraceniaceae étant placées dans cette lignée théalienne
tandis que les Droseraceae et Nepenthaceae appartiennent aux Caryvophyllidae.

A.2. Asteridae hypogynes a fleurs haplostémones ou oligostémones

Lignée gentianalienne
—  Cornales p.p. sensu Thorne: Aucuba, Garrya, Eucommia
—  Boraginales sensu Dahlgren: Boraginaceae et Hydrophyllaceae
—  Scrophulariales sensu Thorne: Scrophulariaceae, Lamiaceae, etc.
—  Gentianales (Rubiales) sensu Thorne: Gentianaceae, Rubiaceae, etc.
—  Solanales sensu Thorne (sans Boraginaceae et Hydrophyllaceae)

Cette lignée correspond aux Lamiidae de Takhtajan, aux Gentiananae et Solana-
nae de Thorne, aux Gentianiflorae, Lamiiflorae et Solaniflorae de Dahlgren, aux “iri-
doid-bearing” Sympetalae du méme auteur et aux Asterid I de Chase, Soltis, Olmstead
& al. L’analyse de différents génes confirme le statut ordinal des Boraginales proposé
par Dahlgren et les travaux de Chase et Olmstead. Cependant, 1’ordre apparait plus
proche des Scrophulariales que des Solanales, confirmant son inclusion par Thorne
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dans les Gentiananae. Le style gynobasique et le schyzocarpe a quatre nucules sont
donc des homoplasies (DAHLGREN, 1983). Les Lamiales de Cronquist sont dispersées
dans les Scrophulariales par les analyses moléculaires. Les Scrophulariaceae (inclus
Lamiaceae), Verbenaceae, Acanthaceae, Oleaceae et Gesneriaceae constituent un
ensemble naturel solide correspondant aux Scrophulariales de Thorne, de méme que les
Rubiaceae, Loganiaceae et Apocynaceae qui corroborent la circonscription des Gentia-
nales (Rubiales) du méme auteur.

Les caracteres les plus fréquents dans la lignée gentianalienne sont: la présence
d’iridoides ou d’alcaloides, la corolle sympétale et parfois zygomorphe, 1’isostémonie
ou la paucistémonie (oligostémonie), 1’ovaire supere biloculaire avec deux-n ovules
unitégumentés et ténuinucellés. Les Solanales et Scrophulariales possédent des carac-
teres évolués tels que alcaloides, oligostémonie, loges pluriovulées, et feuilles alternes.

ERBAR & LEINS (1996) ont mis en évidence la sympétalie tardive de la plupart
des ordres de cette lignée, avec comme exceptions les Rubiales et les Oleales.

A.3. Asteridae épigynes, a fleurs haplostémones et souvent pseudanthiales

Lignée astéralienne
—  Theales p.p. sensu THORNE (1983): Aquifoliaceae, Icacinaceae

—  Cornanae p.p. sensu Thorne: Cornales p.p. (Helwingia), Hydrangeales p.p.,
Pittosporales (Pittosporaceae), Araliales (Araliaceae, Apiaceae), Dipsacales
(Dipsacaceae)

—  Asteranae sensu Thorne: Campanulales (Campanulaceae, Menyanthaceae),
Asterales (Asteraceae)

Cette lignée correspond aux Asteranae sensu lato de Thorne, aux Araliiflorae,
Asteriflorae et Corniflorae p.p. de Dahlgren, aux “non-iridoid” Sympetalae de ce méme
auteur et aux circonscriptions dipsacalienne, astéralienne et campanulalienne de Cron-
quist. Les Menyanthaceae n’appartiennent ni aux Solanales (Cronquist), ni aux Gen-
tianales (Dahlgren) comme le suggere Thorne. La présence du clade /lex (Aquifoliaceae
et Helwingiaceae) au sein des Asteridae peut justifier la création des Aquifoliales dont
Phelline devrait étre exclu.

Si I’on consideére que les Araliales et les Aquifoliales sont ici en position basale par
rapport aux autres ordres, leurs caracteres peuvent étre considérés comme ancestraux:
corolle réguliere dialypétale (Apiales) ou a peine soudée, anthéres libres, ovaire supére
(Aquifoliaceae) pluricarpellé et pluriloculaire, ovules unitégumentés mais crassinucel-
Iés, présence d’iridoides, inflorescences thyrsoides ou umbelliformes, port arboré. Au
contraire, les caractéres suivants, se retrouvant, entre autres chez les Asterales, peuvent
étre considérés comme évolués: sympétalie, zygomorphie, synanthérie, ovaire infére
pseudomonomere uniloculaire, ovule unitégumenté et ténuinucellé, pseudanthe, port
herbacé, inuline, polyacétylénes et sesquiterpenes a la place d’iridoides. D’apres
ERBAR & LEINS (1996), I’ensemble de la lignée est caractérisée par la sympétalie pré-
coce.

Conclusion

Comme nous I’avons vu, la botanique est une des sciences dont I’histoire est la plus
ancienne. Son évolution a ét¢ accélérée plus d’une fois, que ce soit, par exemple, par la
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découverte du Nouveau-Monde ou des principes de Darwin, ou par I’apparition de nou-
velles techniques. C’est maintenant au tour de la biologie moléculaire d’apporter sa
pierre a I’édifice. Véritable révolution de par son originalité, la systématique molécu-
laire va permettre de dessiner une nouvelle classification dont nous avons tracé ici une
¢bauche. Heureusement, les grands principes de la classification botanique ne sont pas
¢branlés fondamentalement, et la pertinence de la plupart des hypothéses des grands
prédécesseurs est confirmée. C’est dans la remise en question actuelle, nourrie des
efforts de trés nombreux chercheurs, que nous avons voulu inviter les lecteurs de cet
article.
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