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Les Gentianacées et « plantes alliées »,
position taxinomique' actuelle

par Max André

Résumé - Suite a une introduction a la systématique cladistique, la position taxinomique des Gentianacées et
Ményanthacées est précisée au sein des Angiospermes.

Introduction a
la systématique
cladistique

La classification des plantes a tou-
jours été un sujet majeur pour les
botanistes en raison du nombre de
taxons et d'une certaine difficulté a
identifier les plantes médicinales,
utilitaires... Pendant longtemps la
classification avait pour seul objectif
de permettre un inventaire des étres
vivants dans la nature présente et
passée. Ainsi, la Genera plantarum
de 1789 de A.L. de Jussieu consti-
tue la base de nos classifications
actuelles (genre, famille, classe) ;
elle avait pour ambition de réperto-
rier les especes de fagon pragmati-
que et universelle.

Dans les années 1940-60, la taxino-
mie a connu un profond remanie-
ment, tant au niveau des méthodes
qu’a celui des concepts. Un courant
de pensée tres fécond s’est déve-
loppé cherchant a classer les étres
vivants dans un systéme retragant la
phylogénie®. Les bases sur lesquel-
les repose ce courant sont en partie
liées a la théorie de I"évolution.
Cette science a beaucoup évolué
depuis quelques dizaines d’années
et de nouveaux caracteres® ont pu
étre analysés ; parmi ceux-ci, les

caractéres moléculaires ont permis,
grace a l'utilisation de calculateurs
tres puissants, de proposer de nou-
veaux arbres phylogénétiques pour
le monde vivant.

Actuellement trois grandes écoles de

systématique s’affirment : phénéti-
que, évolutionniste, et cladistique.

e La systématique phénétique (taxo-

nomie numérique) cherche a éta-
blir une classification (phéno-
gramme) sans présupposés évo-
[utionnistes. Elle repose sur des
degrés de similitudes globales entre
les UTOs ou Unités Taxonomiques
Opérationnelles (caracteres étu-
diés). Elle construit des arbres
uniquement a partir d’'une comp-
tabilisation des ressemblances (ou
différences). Le phénogramme ne
présente aucune dimension histo-
rique. Les caracteres étudiés sont
trés variés mais c’est avec les carac-
teres moléculaires que cette tech-
nique obtient les meilleurs résul-
tats. Un des problémes est que 'in-
dice de similitude globale calculé
n’est pas forcément proportionnel
a la parenté des taxons du fait de
la diversité des caracteres analy-
sés (caracteres homologues ou non,
voir ci-dessous).

e La systématique évolutionniste

est basée sur le concept d’homo-
logie* et cherche a établir une clas-
sification phylogénétique (phylo-
gramme). La longueur des branches
est proportionnelle a la divergence
des taxons c’est a dire au nombre
de changements des caractéeres.

¢ Lasystématique cladistique permet

également de construire des arbres
phylogénétiques (cladogramme)
mais en faisant des hypothe-
ses sur les caracteres informa-
tifs étudiés qui sont dits pola-
risés. L'évolution se traduit par
I’apparition/transformation ou la
disparition de certains caracte-
res (Fig.1). On distingue différents
états pour un caractere (descrip-
teur) homologue : le caractere plé-
siomorphe (ancestral, primitif) et
le caractére apomorphe (évolué,
dérivé), témoin des transformations
évolutives. Ces caracteres peuvent
étre de nature variée : morpholo-
giques, anatomiques, embryologi-
ques, géographiques, paléontolo-
giques, chromosomiques, molécu-
laires...

Il n’est pas toujours facile de déter-
miner si des caractéres sont homo-
logues entre des taxons un peu éloi-
gnés et si I"état d’un caractere est

" Candolle (1778-1841) introduit, en 1813, le terme de taxonomie (taxis : arrangement, nomos : loi) pour définir « la théorie de la classification ». Linné changea
I'orthographe en taxinomie. On trouve de plus en plus souvent le terme « taxonomique », aujourd’hui.

2 Phylogénie : cours historique de la descendance des étres vivants. Ce terme s'applique aussi a la filiation de génes dérivés d’'un méme géne ancestral.

3 Caractére : tout attribut d’un organisme sujet a analyse. On aura donc des caractéres morpho-anatomiques, étho-écologiques, histologiques, moléculaires... ou
encore tout attribut observable des organismes sur lequel on peut poser une hypothese d’homologie selon G. Lecomtre, 2001.

4 Homologie : deux organes sont dits homologues, s'ils partagent la méme position anatomique (principe des connexions), et ont la méme origine
embryologique, quelle que soit leur forme, taille... A la lumiére de I'évolution, ce type d’homologie est interprété comme hérité d’un ancétre commun. Ce
méme type de raisonnement s'applique a I'homologie moléculaire. Toutefois, il n’est pas toujours facile de distinguer homologie et homoplasie (similitude non
héritée d'un ancétre commun, comme la convergence, la réversion).
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Tab. | : exemples de caractéres ancestraux/évolués pour les Angiospermes ancestral ou dérivé ; c’est pour cela
(« plantes a fleurs »). que l'on parle d’hypotheses d’ho-
oo N L

Caracteres ancestraux (plésiomorphies) | Caractéres dérivés (apomorphies) mOlog[e/ d hy.p,othe.ses S,ur I.etat du

(Hypothéses) caractere étudié. Aujourd’hui encore

Vivace Annuelle le débat est loin d’étre clos et cela

Feuilles persistantes Feuilles caduques eprJque que Itesdgflfa/dogrlammes Zro-

Actinomorphe (symétrie radiale) Zygomorphe (symétrie bilatérale) poses peu\,/en merer e? uns des

- PP ; ; S autres. Il n’est pas rare qu’un carac-
Polystémonie (étamines nombreuses) | Oligostémonie (étamines peu N L N P

nombreuses) tere dérivé corresponde a un état

Ovaire supére Ovaire infore semblable a I’état ancestral (réver-

Dialypétalie (pétales libres) Gamopétalie (pétales soudés) sion) (Fig.1).

Les fossiles, quand ils existent, sont,

par exemple, utiles pour déterminer

TAXON: A B c D Iétat dérivé d'un caractere. D’autres

informations permettent également
de définir I"état d’un caractere : la loi
(O réversion de Haeckel nous dit que I'ontogénie®

récapitule la phylogénie. Si I’on peut
7\ observer la mise en place du carac-
tere au cours de I'embryogenese, on
déclarera ancestral I'état du carac-
tere qui apparait en premier.

état

7\. analoguec>
état ancestral O Q

état dérive @

état dérivé
On utilise également le critere extra-
OT1O étatancestral groupe. On prend comme référence
un groupe (groupe d’especes) dont
on est str qu’il ne présente aucun
O lien de parenté avec le groupe d’es-
péces étudié. Il est appelé extra-
groupe. L'ancétre commun a cet
extragroupe et au groupe étudié est
nécessairement plus ancien que |’an-
cétre commun au groupe étudié. On
étudie ensuite les différents états des
caracteres étudiés dans le groupe
et dans l'extragroupe. Si I'un des
états du caractére dans le groupe
d’étude est identique a celui dans
I’extragroupe, |’état du caractere
analysé est déclaré comme ances-
tral (Fig.2).

Fig. 1 : principe de spéciation et différents états d’un caractere

groupe frére

noeud (innovation évolutive) . L
Cette nouvelle science, la cladisti-

que (Wit HenNig,1950), est basée
sur le principe qu’une parenté phy-
logénétique® entre différents taxons
peut étre établie a partir du moment
ou les taxons partagent des caracte-
res apomorphes (dérivés). Tous les
étres vivants qui partagent un méme
état dérivé d’un caractere I'ont hérité
d’un ancétre commun chez qui cette
nouveauté évolutive est apparue
pour la premiére fois. Elle se pro-
pose de retrouver les parentés évo-

[ caractére dérivé
O caractére ancestral

étre | com n

Fig. 2 : détermination de I'état d’un caractére par le critére de comparaison
extragroupe.

°> Ontogénie : développement embryonnaire.
% Parenté phylogénétique : groupe (espéces...) avec lequel il partage un ancétre exclusif. On cherche le groupe-frére et non I'ancétre.
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Taxon : A B C

ancétre

les taxons

commun a tous

AB, CDEF, ABCDEF... : groupes monophylétiques
CDF : groupe paraphylétique

ancétre
commun a CDEF

innovation évolutive
(caractere dérivé)

Fig. 3 : arbre phylogénétique théorique

lutives entre les especes en les ras-
semblant en groupes (clades) mono-
phylétiques’, c’est-a-dire en groupes
comportant un ancétre commun et
la totalité de ses descendants. La
cladistique rejette les groupes poly-
phylétiques® et paraphylétiques’
(Fig.3). Les cladogrammes présen-
tent exclusivement des relations de
parenté entre groupes monophylé-
tiques ce qui nest pas le cas de la
systématique évolutionniste. Ainsi

espece A .
espéce B

o0 o2
%20 0%

ancétre
commun
aAetB

Q caractere dérivé
© caracteére dérivé
O caractére ancestral

Fig. 4 : spéciation de deux espéces
théoriques A et B

la cladistique permet de réaliser le
souhait de Darwin selon lequel les
classifications devaient suivre le plus
fidelement possible les généalogies
(aujourd’hui, les phylogénies).

Un cladogramme dit « qui partage
quoi avec qui » et donc « qui est
plus proche parent de qui » et non
pas « qui descend de qui ». Il ne faut
donc pas confondre cladogramme et
arbre généalogique. Les nceuds de
I’arbre phylogénétique (point de ren-
contre entre branche-meére et deux
branches-filles) ne représentent pas
une espece fossile particuliere, mais
plutot un ancétre virtuel reconstruit
par la collecte des états dérivés de
différents caracteres présents chez
les descendants et supposés hérités
de I’ancétre. On ne connait donc de
cet ancétre que les caracteres déri-
vés (Fig. 3 et 4).

Le cladogramme traduit non seu-
lement les liens de parenté entre
organismes, mais aussi |’apparition
des états dérivés de caracteres mon-
trant par-la méme, les innovations
évolutives.

Dans la reconstitution d’une phylo-
génie, la connaissance précise de
la date d’apparition d’un nouveau
groupe peut étre basée sur les don-
nées des fossiles (sils sont assez
nombreux) mais peut également
étre fondée sur des données molé-
culaires. On peut admettre, en effet,
que I’évolution d’une molécule par
mutation se fait a vitesse constante'
et qu’ainsi, les différences observées
entre des molécules homologues de
deux organismes actuels résultent
d’une certaine durée d’évolution
simultanée dans les deux groupes.
Il existe une proportionnalité entre
le nombre de différences moléculai-
res observées et la date de sépara-
tion des deux groupes. Pour savoir si
une molécule accumule des modi-
fications, c’est-a-dire évolue a la
méme vitesse dans deux especes,
on la compare a une autre molécule
présente chez I'une des deux espe-
ces et qui sert de référence.

Il est possible d’obtenir plusieurs
cladogrammes, a partir des mémes
données initiales. L'arbre phylogéné-
tique retenu est celui qui est consi-
déré comme le plus court c’est-a-
dire présentant un minimum d’évé-
nements évolutifs (principe de parci-
monie'" ou d’économie d’hypothe-
ses). Il existe encore d’autres métho-
des d’optimisation (méthodes des
distances minimales, méthode de
la probabilité maximale).

A I'heure actuelle, cette approche
phylogénétique de la classification
est tres largement reconnue par la
communauté scientifique.

Les premiers cladogrammes produits
prenaient en compte uniquement des
caracteres morphologiques mais
depuis quelques dizaines d’années
des centaines de nouveaux caracte-
res moléculaires - séquences nucléi-
ques (ADN nucléaire, mitochondrial,

7 Monophylétique : se dit d'un groupe qui comprend une espéce ancestrale et tous ses descendants. Tous les taxons possédent au moins un caractére

apomorphe (dérivé) en commun.

8 Polyphylétique : groupe qui contient un certain nombre de taxons mais ne contient pas I'ancétre commun a tous.
° Paraphylétique : groupe renfermant un ancétre commun et une partie seulement de ses descendants.
19 En fait les horloges moléculaires n‘ont qu‘une valeur locale. Elles « accélérent » ou « retardent » en fonction des groupes considérés et de la période de temps

considérée.

! Parcimonie : principe d'économie d’hypotheéses hérité de I'école scolastique et de Guillaune d’Occam, moine franciscain du Xllle —XIVe siécle. Si, pour la
construction de deux arbres phylogénétiques, on est amené a faire 4, 6 ou 10 hypothéses, on admettra que la premiére solution est la plus probable. On
retient celui qui présente le plus petit nombre d'étapes évolutives. Ce n’est qu’aprés beaucoup de résultats concordants que I'on conclura a la fiabilité de

|'arbre proposé
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ARN ribosomaux), séquences pro-
téiques (enzymes) - permettent de
dégager des homologies utilisables
pour préciser les liens de parenté
entre especes.

Les systématiciens veillent a ras-
sembler un maximum de données
moléculaires, morpho-anatomi-
ques, physiologiques, embryologi-
ques, paléontologiques, afin d’as-
surer une convergence de résultats,
garante d’une démonstration de la
parenté entre les especes étudiées.

Toutes ces approches de la systéma-
tique ne s’opposent pas vraiment.
Ce sont des outils différents dont les
résultats de I"'une ont bien souvent
permis de mieux cerner les caracte-
res discriminants d’une autre.

Position taxinomique
des Gentianacées et
« plantes alliées » :

les apports de
la systématique
phylogénétique.

Dans les flores relativement ancien-
nes, comme la flore de Rouy (1893-
1913), la famille des Gentianacées
est composée de deux tribus,
les eu-Gentianeae Boiss. et les
Menyantheae Gray.

Historiqguement c’est Dumortier qui,
des 1829, proposa d’exclure des
Gentianacées les Ményanthacées.
Par la suite, au gré des différents
auteurs, cette famille intégre a nou-
veau ou non les Gentianacées.
Dans la quatrieme édition (1976) de
la Flore de Suisse d’Auguste Binz et
Edouard Thommen, la famille des
Gentianacées renferme encore tous
les genres évoqués classiquement
dont Menyanthes, Nymphoides, ...
Dans la deuxieme édition du nou-
veau Binz (1994), D. Aeschimann
et H.M. Burdet suivent, pour les
Angiospermes, le systeme de
classification proposé par Arthur
Cronquist (1919-1992). Ce systéma-
ticien publie en 1981, An integra-
ted system of classification of flowe-

ring plants, ou il propose un systeme
tres cohérent en intégrant les travaux
de botanistes systématiciens dont
Armen Takhtajan (1910-). Cette clas-
sification suit, en particulier, I’école
anglo-saxonne de Charles E. Bessey
(1845-1915) dont la classification est
batie autour de la fleur originelle de
type magnoliidien. Cette classifica-
tion phylogénétique et monophylé-
tique fait partie des classifications
contemporaines dites prémoléculai-
res, encore trés largement utilisées.
La famille des Gentianacées (Fam.
95) est placée a coté des Apiacées
(Fam. 94) et des Apocynacées (Fam.
96), Asclépiadacées (Fam. 97) et
Solanacées (Fam. 98).

Elle comprend, pour la Suisse,
les genres suivants : Gentiana,
Gentianella, Lomatogonium, Swertia,
Blackstonia, Centaurium.

Les genres Menyanthes et
Nymphoides ne font plus partie
de la famille des Gentianacées
mais constituent la famille des
Ményanthacées (Fam. 100), placée
entre les Convolvulacées (Fam. 99)
et les Polémoniacées (Fam. 101).
Cette position taxinomique est
encore relativement proche des

Gentianacées. Curieusement dans
Flora Helvetica (1996,1998), la
famille des Ményanthacées est a
nouveau placée juste a coté des
Gentianacées.

La tendance a I’éloignement des
Ményanthacées des Gentianacées
s’est fortement accentuée dans
les classifications phylogénétiques
actuelles (APG'). En 1998, puis
en 2000", I’APG publiait une nou-
velle classification des plantes a
fleurs ou seuls les groupes natu-
rels, strictement monophylétiques,
ont été retenus (Fig.5, 6). Un large
consensus semble maintenant établi.
Pour ce qui nous intéresse ici, I'or-
dre des Gentianales comprend 5
familles : Gentianacées (Potalieae
inclus, espéces arborescentes
d’origine tropicale), Rubiacées,
Loganiacées, Apocynacées et
Gelsemiacées. Cet ordre est placé
a coté des Solanales (Solanacées,
Convolvulacées...), des Lamiales
(Lamiacées, Scrophulariacées,
Utriculariacées...) — groupes-freres
— et des Garryales. La famille des
Borraginacées placée parfois dans
les Solanales n’est pas aujourd’hui
positionnée précisément.

Tab. Il : exemples de caracteres ancestraux/dérivés pris en compte pour les études
cladistiques concernant les Gentianales (d’aprés Lena STruwe L. et al.,1994). Pour
les Gentianacées voir Mészaros S. et al., 1996, p.157.

Caractere ancestral

Caracteére évolué (dérivé)

Plante monoique

Plante dioique

Tige a section ronde

Tige a section carrée, ailée

Base des feuilles libres

Base des feuilles soudées

Fleur bisexuée

Fleur unisexuée

Préfloraison valvaire

Pétales contortés

Antheres glabres

Antheres poilues

Déhiscence introrse des anthéres

Déhiscence latérale, extrorse des
antheéres

Ovaire supére

Ovaire semi-infére

Fruit indéhiscent

Fruit déhiscent

Absence de nectaires extrafloraux

Présence de nectaires extrafloraux

Absence de cellules sécrétrices

Présence de cellules sécrétrices

Absence de sweroside, swertiamarin,
gentiopicroside

Présence de sweroside,
swertiamarin, gentiopicroside

Absence de xanthones (colorants)

Présence de xanthones
(uniquement Gentianaceae
et Guttiferae pour les
Angiospermes)

2 APG : groupe de chercheurs, Angiosperm Phylogeny Group., dont les propositions de cladogrammes sont trés largement acceptées.
> Angiosperm phylogenetic trees from Soltis et al., 2000.
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Amborellaceae

Nymphaeales
Ceratophyllales

Laurales
Magnoliales

Piperales
e Acorales

Alismatales

Monocotylédones

Angiospermes

Asparagales
Dioscoreales
Liliales
Pandarales
Arecales
Poales

Commelinales

Zingeberales

Ranunculales

Proteales

Eudicotylédones

Caryophyllales
Santalales

Saxifragales
Geraniales
Malpighiales
Oxalidales
Celastrales

Fabales

Rosales

] Cucurbitales
: Fabales

Myrtales

Brassicales

Sapindales

Cornales

Ericales
Garryales
Gentianales
Lamiales
Solanales
Aquifoliales
Apiales
Asterales
Dipsacales

Fig. 5: cladogramme des Angiospermes, adapté de [APG ll], in Botanique systématique des plantes a fleurs, R.-E.,
Spichiger et al., 2002.
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Autres taxons Solanales
[ Pentas ]
{ Mitchella
{ Cephalanthus Rubiaceae
Rogiera
L [a)
Dialypetalanthus ) o
Gentianales| w
'_
2
Nerium -}
{ Apocynaceae w
Apocynum
Gelsimium Gelsemiaceae
Exacum Gentianaceae
—: Spigelia Loganiaceae
B
[ orago Boraginaceae
L Hydrophyllum
Vahlia Vahliaceae
Garrya Garryaceae
_l—: Aucuba Aucubaceae Garryales
Eucommia Eucommiaceae
Icacina Icacinaceae
Oncotheca Oncothecaceae _
EUASTERID (suite)

Fig. 6 : cladogramme (extrait) des Astéridées vraies d’aprés APG (1998) et Soltis, D.E. et al. (2000). Certaines familles n’ont
pas encore un positionnement précis (Boraginaceae, Oncothecaceae...).

L. STRUWE et al. (1994) proposent
également une classification ou
les Gentianales comprennent 7
familles : Rubiacées, Gentianacées
(Potalieae inclus), Loganiacées sensu
stricto, Apocynacées, Gelsemiacées,
Strychnacées, Geniostomacées.

Dans ces études cladistiques sont
pris en compte des caractéres mor-
phologiques, anatomiques, biochi-
miques, embryologiques, molécu-
laires (Tab. II)

Les Gentianacées comportent 76
genres (R.K. BRummitt, 1992) (plus
de 1200 especes) dont pour le Jura :
Blackstonia, Centaurium, Cicendia,
Exaculum, Gentiana, Gentianella,
Swertia.

Le cladogramme de la Fig.6 montre
que la famille des Gentianacées
est placée a coté de la famille
des Loganiacées' (sensu lato) une
famille complexe paraphylétique (L.

STRUWE et al., 1994) qui com-
prend notamment le genre Strychnos
(Strychnaceae sensu stricto) ; il est
assez plaisant de remarquer que
notre gentiane jaune avec son céle-
bre apéritif a pour « groupe-frere »
des plantes qui contiennent de la
strychnine et du curare ! ; autrefois le
genre Buddleja (B. davidii étant I’ar-
bre aux papillons bien connu) était
rattaché également a cette famille
(Fig.6). Pour plus de détails sur la
famille des Gentianacées, consul-
ter le site Internet du laboratoire
de botanique évolutive de I'uni-
versité de Neuchatel', particuliere-
ment bien documenté (classification,
nombre chromosomique, iconogra-
phie, bibliographie, liens...).

Les Ményanthacées basculent
dans I’ordre monophylétique des
Asterales qui comprend notamment,
pour |"Europe, les Campanulacées
et les Astéracées. Cette famille est
donc maintenant fort éloignée des

Gentianacées. Elle renferme les
genres Menyanthes, Nymphoides,
Liparophyllum, Villarsia, Obolaria.
Les analyses moléculaires basées sur
I’ADN et les séquences rbcL' confir-
ment sans équivoque le monophylé-
tisme de 'ordre et I’appartenance
des Ményanthacées a cet ordre.
Les Ményanthacées sont donc
maintenant a placer a co6té des
Campanulacées.
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14 Cette famille renferme des arbres, arbustes et plantes grimpantes souvent trés toxiques. lls contiennent des alcaloides indoliques de type sécologanine comme
chez les Rubiacées (famille du caféier) et Apocynacées (famille de la pervenche, du laurier-rose).

'> Voir bibliographie.

' Rbcl : géne codant pour une enzyme impliquée dans la photosynthése.
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