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Risustl : Ceraing auteurs distmguent Plemerioider el Tehermrmentamodle.
D autres considérent les Tobsrnarmonlancr comme wne tribu au ssin des Plwme-
rinider. 11 exmste dmmponantes différences de morphologie forale, au niveau
des annexes glandulaires du calice, de la sirocture des canpelles, de la vascularisa-
thom de la corolle, des écamines, enfin. qui ne présenient un tissy mobeur guoe
chez les Taberarmomanoidesr, Ces différences morphologiques commespondent
& deux modes diflérents de biologe florale : les Plamerioddesr sont be plus souvent
autopodlinisées el n'exigent que trés rarement intervention d insecies spodalisds
lex Tabernrmonfameider sont eacluuvemeni enlomogames el 4 fecomdalson
croisée, Ces différences sont recoupées également du poinl de v Chimolavong-
migue. 11 est donc juste de distinguer en 1am que sous-familles les Plumerivides
et Tabermarmontaneider. La premsdne de ces deus sous-famblles est plus primitive
que les Tobermrmontameifer. Certeraider ¢ Eetdroider,

ApsTRACT : Some authors distinguish Plumerioider and Taberarmomionoides,
Dthers consider the Tabermrmonirary as a iribe belonging 1o the Plemerfolder.
There are imporiant differences as far as the morphology of the flowers is con-
cerned ; the glandular organs of the calyx, struciure of the canpels, vascularmatson
of the corolla, and finally the stamens showing a molive Listue like Tabsrnrmon-
innoider.  These morphologscal diferences are in accordance with two different
principles of fNoral beology : the Plameriodder are mostly self-pollinated and
only seldom require the wisil of specialised insects, wherens the Taderarmon-
ranoider are exclusively emomogamous and cross-pollinated, These differences
are emphasized by chemitaxonomic facts as well. N s, therefore, pustified
to distimguish st subfamily rank - Plemwerioider and Tabernrmomfanoider. The
former 5 more primitive than Talwrarmomioaodder, Cerbereider and Echirofder.

Pierre Boilemw of Lacile Allorpe, Labovatoire o Phooéropamie, 8, re B,
THNYS Parie, Frawce.

La sous-famille des Plumerioider a été distinguée trés anciennement
par A. DE CANDOLLE (1844), BextHam & Hooxer (1873), K. SCHUMANN
(1895). 1l faut toutefois noter que ses limites ont quelque peu varié dans
le temps.

La sous-famille des Tabernrmontanoider, créde par Starr (1902), a
été beaucoup moins unanimement admise,

Aprés avoir éé reconnue par PichoN (1948), elle a été ramenée par
ce méme auteur au rang de simple tribu des Plumerivides (PicHoN, 1950)
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qui s'en est dailleurs expligué. 1l avait tout d'abord basé cette sous-famille
sur la présence d'un arille autour de la graine. Mais, par la suite, il aban-
donna les caractéres liés au fruit et & la graine, pour ne considérer exclusive-
ment que les caractéres floraux, L'étude sur matériel sec, la seule accessible
i I'époque pour le matériel exotigue, ne lui permil pas de melire en évidence
d’autre différence que la forme des anthéres. On sait que celles des Plume-
rividexr ont des sacs pollinigues d'égale longueur, ferules dans toute leur
étendue, et sont dorsifixes, alors que celles des Tabernrmontanoidexr ont
des sacs polliniques externes se prolongeant 4 la base par une partic stérile
— que PicHow (1948) appelle les « queues » de I'anthére —, et qu'elles
sont basifixes. Ceite scule différence lui parut insuffisante pour justifier
la distinction de deux sous-familles. 1l n'admit donc désormais gqu'une
simple tribu des Tabermemonranexr au scin de la sous-famille des Plume-
rioider, position qui a éé conservée depuis lors par de nombreux
systématiciens.

Pour ne rappeler que les travaux les plus récents, D. GaxziGer &
M. Hesse (1976), dans une éude chimiotaxonomique sur les Apocynacer,
ne mentionnent que trois sous-familles : Plumerioider, Cerberoidex et
Echitoidex®. Ces auteurs s'inspirent, disent-ils, d'un document de MARKGRAF
sans en préciser 'époque. Mais, dans sa récente révision des Apocymaces
de Madagascar (1976), MarkGRrRAF distingue sans aucune ambiguité les
Tabernemontanoider en tant que sous-famille (voir : Relations naturelles
des genres d'Apocynacex malgaches, pp. 10-12)

Les différences dans la morphologee et la biologie florales sont en effet
beaucoup plus grandes entre ces deux sous-familles que ne I'avait pensé
PicHON et nous espérons le montrer de fagon convaincante dans la présente
étude,

Du point de vue de la chimiotaxonomie, la confusion entre ¢es deux
sous-familles nous parait d'autant plus regrettable gu'elle masque leurs
profondes différences et interdit, du méme coup, I'utilisation de ces diffé-
rences chimiotaxonomiques dans 'étude d'un probléme capital @ celm
de I'évolution des principales lignées de la famille.

Nous consacrerons donc un paragraphe, & la fin de cet article, & 'exposé
sommaire de ces différences chimiotaxonomiques entre Plumerioider et
Tabernrmontanoidesr, nous réservant d'y revenir de fagon plus détaillée,
en collaboration avec H. P. Husson, dans une étude a paraitre ultéricurement.

MATERIEL ET METHODES

La momphologe forale des Apocyvueocer est généralement étudide par les sysiéma-
ticiens sur e seul maténiel sec et par examen & la loupe binoculaire qui pe permwel guere
e grossir 'objet examiné gue de 1004 40 fois. Mous avons constalé en mainles aroonsla e
gue celle lechnigue est insuffisanie.

La présende note, cormme le travail andricur de L. Avvorce (1976), est basée sur
I'étude anatomeque de meabériel Frais, fixd ef conservé dams 'alcool & 70 %, Ce matérsel
a fail I"'objet de coupes en séries, classiques en anatomie florale, aprés inclusion & la paraf-

1. Edowdia 39 (5) @ 330<331, inblesu 2.
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fine, Les coupes d'une épaisseur de 104 15 wm, oat subi ka double coloration & la salranine
et au « fast green », Pour le détail des techmigues, voir L. AvLorGe (1976),
La liste des espéces éudides of Morigine des dchantillons, pour les Plamerioddesr
et bes Tobernarmoniancidex, fai 'objet du webleaw T,

TABLEAL 1

- ESPECES ETUDIEES

- PLusERIDIDEES

i.-l-l-l-lil.ii.-l-l-ll

Melodimur crfanreides Baill., . ..
srif s maioea I:E:h:l Bull b
Coburala erpthrocerpa (Yalke) Markgr. -
wvar, aagwerodie (Pichon) Markgr. . . . .
(hekrosis sifvaricas Ddmiker, .
(hekronis balanzye Baill, . . . .
(hekrosia graadifona H-ull: Sl
Neisosperma brevitnba (Bodl.) B-nll! e .
Hrm.:‘mmln' ﬁj'iu- (Cully Bene. . .

oviamy (Baill. ex Whate) Hout.
HHIJ-I‘PH'I'H' Fhuwlierel Ihlnril'-ul.l..:ll'b Heout.

Kmpide stgpapurevcs Radl. .
Alyxia oolerioddes (Baill.) Giulll..
Alstomia odveraphora Bair,
Plameria rabea L, . .
Mimrrarhics arrbeslens ["-'|l1l] Wmdm
Corbargarhrs rosrus (LY G, Don . . .

Fiwm malor L. . = ¢ ¢ = = 4 & & 73 .
Amspuiy feberermentams Wal.. . . . . .

Modarrbene cwrtinf King & Gamble . . .

TamrEnsMONTASHOEES -

&880 88

([ E R R R RN N NN

Pagranthy covifere Markgr.,
Caparowriie clepany FI-'Ilrln:|r
Pamdarasirem secharaimm Pich.
Ervaramie drmieiame Domin
Ervaramio pawsdacagwl (Podr.) Pich.

Harwnla modesia (Bak.) Pichon 4 m'h:.-'u.

velwiing Markgr. . . .

Pamdiaca rﬁ:lhnﬁ:nl'n:l Mi.l'h,l.l' ey
Tﬁhrmmmﬁhl-..... d
Peschivra orbovea (Rose) Markgr. . . . .
Seemosalen hederophyiies (Yahl) Markgr.. .

Bomafounha ierrasrackva (M., B, & K. ) Markgr.

Stemmadrnie poleoitiosa (A, Rich.) Miers

Schizezygpia coffecides Baill.
Crirceras

Taberngathe Bopa Baill, .
Voacvampa thowarail Roemer & Schult,

(Stapl) K. Sch. .

Sévenel 475 MC.
Sévenel 411 M.C.
Bodieau 1009  Mad,
Sdvenet 199 M.C.
Sédvenet 405 MN.C.
Sévenet 419 MNC.
Sévenet 5TH N.C.
Sévenetl B M.C.
Sévenel 46 M.C.
Sévenet 1RS M.C.
Badieau 5.0

Sévemet 6RG M.C.
Sdvenet 407 M.C.
ouli, Muséum

Sasire Guy. F.
oult, Gifssur-Yvelle
cult. Calsur-Yvelle
cult. Muséum

cult. Gal-sar-Yvelte

Sdvenet w.n, M.
Debray 199  Mad.

SF. XRI1% Mad.

cult. il Austr.
Lallemand : Ike de la Réumon
S.F. XTR47T Mad.

SF 2734 Mad.
Foimnet 5.m, Giuadel,

Jacquemin 1893 Guy. F.

Sasire 4]72 Guy, F.
Sasire RIS Guy. F.
Sastre 4818 Codla-Rec.
cull. Muséum

A Bowguet @ cull. Gif-sur-Yv,
Matéried sec

Boiteas s.n.
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I. = LES ANMNEXES GLAMDULEUSES DU CALICE (P 1k

Le calice des Plumerioidex est le plus souvent dépourvu d'appareil
glandulaire. Lorsque cet appareil existe, comme ¢'est le cas ici chez Alstomia
odomiophora Boiteau (P1. 1, 1), 1l consiste en une zome sécréfrice limitée au
seul bord recouvert du sépale. La préfloraison du calice étant ici quin-
conciale, comme c'est d"ailleurs le cas dans I'immense majorité des genres
de cette famille, nous avons choisi 'un des sépales dont les deux bords
sont recouverts. De telles zones sécréirices existent notamment dans les
genres Alstomia, Vinca, Ochrosia, Neisosperma, Holgrrhema. On notera
que ces rones secrétrices s'élendent nettement sur la face extérieure du
sépale, ce qui n'est jamais le cas des appendices sécréteurs des Tabernr-
montanoider. Par leur situalion, ces zones sécrétrices sont, onlogéniquement,
assimilables 4 des stipules du sépale.

Chez presque toutes les Tabermrmontanoidex, appareil glandulaire
existe. Il n'est absent que chez quatre espéces du genre africain Gabunia
(sur les 8 que comporte ce genre). Mais il est constitué, ici, par des apporn-
dices sécréteurs nettement individualisés, situés a 'aisselle du sépale. Chaque
appendice comporie une colonne d'origine ligulaire, non vascularisée,
portant sur toutes ses facettes de nombreuses glandes. En coupe transversale,
chacun de ces appendices offre le plus souvent un aspect polyédrique du
fait de la compression entre le sépale et la base du tube de la corolle. Ces
appendices ont été nommés « squamellr » par Woonson & Moore (1938)
el « écailles colicinales » par Picwon (1948). Ces auteurs ne semblent pas
avoir observé leur nature sécréirice. Il est & noter que le rattachement des
appendices sécréteurs au sépale s'effectue d"autant plus haut quiils sont
plus marginaux (L. ALLorcE, 1976).

La figure 2 montre, chez Pagiantha cerifera Markgraf, la coupe longi-
tudinale d'un des appendices sécréteurs et la coupe transversale de l'en-
semble des appendices d'un méme sépale. La figure 4 montre, de méme,
chez Hazunta modesra (Baker) Pichon, la coupe longitudinale d'un appen-
dice et la coupe transversale de I'ensemble des appendices d'un méme
sépale. On notera que, dans ces deux espéces, les appendices forment un
seul verticille. Par contre, comme le montre la figure 3, chez Stemmadenia
galeortiana (A. Rich.) Miers, ils sont disposés en plusieurs verticilles.

L appareil glandulaire des Tabernemontanoider, présent chez I'im-
mense majorité des espéces, voit son efficacité considérablement renforcée,
par rapport i celui des Plumerioidex qui possédent des zones sécrétrices
disposées « 4 plat » et ne représentant, dans le meilleur des cas, que le
centiéme de la surface sécrétrice des premiéres, Les Tabermemontanoider
apparaissent ainsi comme beaucoup plus entomophiles que les Plumerioides,
ce qui peut permettre, indirectement, la datation de leur apparition par
rapport & celle des groupes d'insectes électivement attirés par leurs sécré-
tions calicinales.
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I — IBOMORPHIE ET HETEROMORPHIE DES CARPELLES

On sait qu'il existe, chez les Plumerioider, 2, 3, 4 ou 5 carpelles. Dans
le cas o il existe deux carpelles distincts, cas le plus comparable & celui
des Tabernrmomignoidex prises dans leur ensemble, les deux carpelles
sont toujours isomorphes au niveau de "ovaire (Pl 2).

La figure 5 illustre ce cas cher Kopsia simgapurensis Ridley. On notera
également, sur cette coupe, le disque constitué de deux écailles alterni-
carpelles, nettement indépendantes des carpelles proprement dits.

Chez les Tabernemontanoider, au contraire, les carpelles sonl toujours
hétéromorphes. La figure & montre la coupe transversale des carpelles chez
Ervaranta demeliora Domin. On voil trés nettement que 'un des carpelles
présente en gros une coupe en triangle isocéle, alors que "autre offre une
coupe en trapéze. On notera aussi, sur celle coupe, que le disque est entiere-
ment incorporé i I'ovaire et ne se traduit que par une bande de coloration
plus foncée bien visible. Les figures 7 et 8 montrent la méme hétéromorphie
au niveau de 'ovaire, respectivement chez Pamdace caducifolic Markgral
el chez Voacanga thowarsii Roem. & Schultes.

Cette particularité (tendance i la zygomorphic) est absolument générale
chez les Tabernrmonrancider. Cependant, lorsque les carpelles sont soudés
4 leur base, comme c'est le cas par exemple chez les Crioceras ou chez
Pandaca eusepaloides Markgrafl, 'hétéromorphie n'est perceptible que dans
la partic de I'ovaire située au-dessus du disque. Chez le genre Tabermaniie
ol les carpelles sont entiérement soudés, elle devient inobservable.

Ajoutons que la vascularisation des carpelles est différente dans les
deux sous-familles. Chez les Plumierioider, le nombre total des faisceaux
cribro-vasculaires varie de 7 & 13 suivant les genres, avec (rés souvent
I3 faisceaux par carpelle. Ce nombre est toujours plus élevé pour les Taber-
nrmomtgnoider, avec un minimum de 17 faisceaux et un maximum de
47 faisceaux; nombre modal : 33 faisceaux.

Au niveau de la clavoncule, il existe également d'importantes diffé-
rences que résume la PL 3.

Chez les Plumerioider, la coupe de la clavoncule est généralement
circulaire ¢t la fusion entre les deux phyllomes carpellaires compléte. Bien
qu’on sache, depuis les travaux de PAYEr (1837) et ceux de WALKER (1975)
que cefte soudure est posi-génitale, les phyllomes étant indépendanis
dans la jeune ébauche florale, elle n'en est pas moins invisible sur les coupes.
La figure 9 montre celle d' Himaranthus articwlarus (Vahl) Woodson, |l
en est de méme chez tous les genres de Plumerioidex,

Par contre, chez les Tabernrmontanoider qu'on peul considérer comme
les plus typiques, la coupe de la clavoncule affecte la forme d'une étoile
a 5 branches et il n'est pas rare que la fusion entre les deux phyllomes soit
incompléte. Par exemple, chez Pandaca caducifolic Markgrafl (fig. 10), on
distingue nettement les cellules épidermigques des deux phyllomes subsistani
au niveau des soudures. On voit alors clairement que deux des branches
de I'étoile appartiennent a I'un des phyllomes (que nous appellerons « do-
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Fl, 2. — Carpelles symétrigues chex les Plumdriofdies : 5, Keoguia sinpparcanis Ridley.
Carpelles asymdirques cher les Tabemamontanaldées : 6, Ervalamia demeliasa Doming
7. Pandaca caducifolia Markgr.: & Vescasgs thowarsii Roem. & Schult
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miné »), alors que les trois autres branches appartiennent au phyllome
« dominant ». Il ¥ a donc, & ce miveau aussi, une trés netie hétéromorphie.

Les poils glanduleux peuvent avoir, sur ¢es formes 4 coupe en étoile.
deux types de répartiion. [ls peuvent étre répartis sur toule I'élendue des
branches, comme c'est le cas chez les genres Tabernemontana, Pandaca,
Bonafousia, Stenosolen, etc. (fig. 12), ou, au contraire, présenis sculement
a l'extrémité des branches, comme chez les Voacanga (fig. 11) ou disposés
de fagon intermédiaire chez les Schizozyvgia (fig. 17).

Mais I'hétéromorphie est trés loin ici de revétir un caractére aussi
général quau niveau de P'ovaire. 1l est des Tabernamontanoidexr dont la
clavoncule, vue en coupe, est beaucoup plus proche de celle des Plawme-
rioider, Par exemple, chez Ervatamia demefiana Domin, la soudure entre
les deux phyllomes est marquée 4 la piriphérie par une lépére dépression
el les deux moitiés sont discernables, mais trés sensiblement égales. Ces
formes restées trés proches des Plumerfoider par leur clavoncule, nous
semblent pouvoir étre qualifites de genres « archaiques », par rapport
aux formes « évoluées », & clavoncule étoilée. Mais ceci sous réserve que
les autres paramétres, v compriz leur composition chimigue, la mature des
alcafloldes présents et les incorporations de précursenrs margués, confirment
ce relatif « archalsme » au sein des Tabernrmonianoidesr.

Il est & noler que |'hétéromorphie des carpelles chez les Tabernemonia-
meidee est homologue de Manisophyllie qu'on constate au niveau de leur
apparéil végétatif. On sait que dans cette sous-famille les paires de feuilles,
disposées radialement par rapport i la couronne de I'arbre ou de I'arbuste,
sontl inégales, comprenant une grande feuille vers 'extéricur et une petile
fewille vers I'intérieur, alors que les paires de feuilles disposées tangentiel-
lement sont 1sophylles. Ceite particularité, nous aménera & vénfier si les
phyllomes carpellaires ont bien, chez toutes bes Tabernemomtanoidex, une
méme disposition relative par rapport 4 I'axe floral, probléme que nous
n‘avons pas encore pu résoudre sur les coupes en sérics.

Il exisie enfin des différences au niveau des stigmates entre les deux
sous-familles.

Chez les Plumerioides, les stigmates revétent une grande diversité.
Ils peuvent avoir une grande dimension relativement & la clavoncule, comme
c'est le cas chez les Alvxie, Cabucala, Rawvolfia, Ochrosia, Neisosperma,
ou au contraire étre trés réduits, comme chez les Alstonia. Melodinus,
etc. Mais ils sonl toupours recouverts de poils sécréteurs el paraissent
réceptifs sur les deux faces, ce qui semble en rapport, comme nows le verrons,
avec une fécondation anémogame.

La présence de grains de pollen permés a éé relevée tant sur la face
interne que sur la face externe (Alvxia, fig. 14).

Par contre, les Tabernamontanoider paraissent adaptées & une fécon-
dation & la fois plus entomogame et plus obligatoirement croisée comme
nous le verrons 4 propos des modes de biologie Alorale comparée. Leurs
stigmates sont étroitement appliqués I'un contre 'autre jusqu'a 'écarte-
ment des étamines. Lorsqu'ils s'écartent, ils découvrent une surface interne
papilleuse qui devient alors sécrétrice (fig. 13 et 20). Leur surface externe
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Pl. 1. Clavoscules en secilon ranaversale Plumérioldtes - 9, Himatunibes ariculais
(Vahly ‘Woodwon. — Tabernemontanoldées - 10, Fandaca caducifolia Markgr.: 11, Yoas
camga thouarsii Rocm. & Schull.; 12 Stenosolen beeteropdnllus { Wahkl) Markgr. - 1LY, Crisoeras
dipladéniiflorus (Staplp K. Schum., la chute de b corolle ¢mirming ung parie des Brand s
de la clavenculs gy feite cependant ndherente & I'ovare. Lacl SO Te e By e ) drm Iriiia
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par contre est toujours glabre et non réceptive. Nous n'y avons jamais
relevé la présence de grains de pollen germdés.

3. — DIFFERENCES DANS LA COROLLE

On sait que le wbe de la corolle, cher toutes les Apocynacer (genre
Apocynum exclu), comporte deux parties différentes tant par leur dévelop-
pement onlogénique que par leur morphologie, comme 'ont montré notam-
ment Boke (1948), puis Guinis & Gourrer (1973).

La partic inféricure du tube, située au-dessous du point de séparation
du filet des étamines, que nous appellerons « tube inférieur » présente des
soudures congénitales; elle est formée, dés Norigine, d'un annean continu
de cellules. Son développement est toutefois tardil el sa croissance en
longueur nintervient que lorsque les structures du disque, de ovaire, des
etamines ¢t de la clavoncule sont pratiquement achevées (L. ALLORGE,
1976, p. 71-T2)

La partic supéricure du tube, située au-dessus du point de séparation
du filet des étamines, que nous appellerons « tube supérieur », résulte au
contraire de la soudure post-génitale de cing massils cellulaires, distincts
i l'origine dans la jeune ébauche florale, Cette soudure peut dailleurs
rester incompléte chez certains genres © Aspidosperma, Stephanostegia, elc.

Chez les Plumerioides, le tube inféricur comporte toujours 10 fasceaux
cribro-vasculaires, répartis en deux cercles : le cercle externe correspondant
aux fasceaux qui vont irriguer les cing lobes, le cercle interne, & ceux qui
s¢ poursuivront dans les cing élamines. La seule exceplion trouvée jusqu’ici
esl le genre Melodimus, ce qui s'explique dans ce genre par la vascularisation
particuliere due & existence d'une couronne.

Chez les Tabermrmontanoides, le tube inférieur comporte généralement
20 faisceaux, répartis en deux cercles. Le cercle externe comporte 15 fais-
ceaux, répartis par groupes de 3: chaque groupe de 3 correspond @ 'un
des lobes ¢t comporie au centre un fasceau plus gros, et deux lasceaux
plus petits de part et d’autre; ces trois faisceaux ont une Originge commune
i leur base, et sont fusionnés en un seul dans toute la région correspondant
i la gaine du phyllome. Le cercle interne, au contraire, comporte 5 faisceaux
comme chez les Plumerioides.

Notons toutefois que chez les Ervaramia et certains Hazunra les trois
faisceaux restent fusionnés jusque vers la mi-hauteur du tube inférieur
ifig. ).

La vascularsation du tube supéneur, plus ramifide, présente une
importance au niveau des genres, mais ne présente pas de caractéres en
corrélation avee ceux des deux sous-familles.

La torsion du tube sur lui-méme est un phénoméne général chez les
Tabernzmonianoider. Elle peut avoir un caractére générique suvant gqu'elle
intéresse seulement le tube inféricur, sculement le tube supéricur ou les
deux. Elle peut aussi s’accompagner ou non de la spiralisation du style.

Ces phénoménes n'ont jamais été observés chez les Plumerioider.
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Pl. 4 Fiamines en coups Mrafsyveriale o PMuamdrsoldées @ 14, Alvxia caletiobdes {Baill.d
Crill. = 4%, — Tabernemonianoidies @ 1507, Schlmeygla coffeoldes Baill, (15,17 = 45;
1ts = 4500 (5ef = scléremchyme: i lissw muslgurs fe o faisgeau comdissteur],
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Enfin, en ce qui concerne les lobes, le sens de la rotation est toujours
sinisirorse chez les Tabernemontanoider, & 'exception du genre Schizozygia,
Ce caractére semble présenter une importance au moins générique dans la
sous-fTamille. Chez les Plumerioider, le sens de la 1orsion des lobes est a
peu prés aussi souvent dextrorse que sinistrorse. Mais, dans cette sous-
famille, le caracigre n'est méme plus significaul au miveau du genre. Ainsi
chez bes Alstonia, la section Disswraspernusm (A, Gray) Bentham est
dexirorse, alors que les autres espéces du genre sont toutes sinsirorses
(voir Boimeaw, ALLorGE & SEvENET, 1976).

4. — DIFFERENCES AL NIVEAU DES ETAMINES

Comme nous |"avons déj dit, les différences au miveau des étamines
sont si manifestes qu'elles ont éé notées par de trés nombreux auteurs :
A. DE CanpoLLE (1B44), Baiivow (1891), Scuusiaxx (1895), Starr (1902),
PFronox (1948), etc.

Chez les Phomerioider, les quatre sacs polliniques ont une longueur
el une importance égales;: ils sont fertiles dans toute leur étendue. L'anthére
est dorsifixe. Son contour pénéral est réguliérement ellipsoide (Alyxia.
fig. 14).

Chez les Tabernrmontanoidex, les sacs pollinigues internes sont netie-
ment plus courts que les sacs externes; ceux-ci se prolongent en effet & leur
base par une partie stérile plus ou moins longue, s'étendant de part et
d autre du filet; cette partie stérile que PicHox a appelée « queue » peut
¢ire entidrement libre, ou au contraire soudée au filet sur une longueur
plus ou moins grande. Le contour général de 'anthére prend ainsi un aspect
sagitlé trés reconnassable.

Mais a ces différences reconnues par tous les auteurs anciens, s'en
ajoutent d'autres (ALLORGE, 1976), qui interviennent de fagon importanie
dans la biologie florale. L'anthére des Tabernemontaneidexr comporie
toujours des zones de scérenchyme qui lui conférent une bien plus grande
rigidité. Ces zones n'existent dans awcune des Plumerioider examinées
{fig. 14). Et surtout, 4 la limite du filet et du connectif, les anthéres des
Tabernemontanoidesr présentent un dissy motewr trés particulier et absolu-
ment caractéristique de cette sous-famille (fig. 10, 13, 16, 17, 18, 19, 20, 21},

5. — DIFFERENCES DANS LA BIOLOGIE FLORALE

Les particularités anatomiques gqui viennent d'éire décrites ci-dessus
sont d'autant plus importantes qu'clles correspondent & deux Lypes dis-
tincis de biologie florale.

On sait que, contrairement & ce qui se passe chez les Echiroldesr ol les
anthéres sont relides & la clavoncule par un rétinacle, il n'existe rien de tel,
ni chez les Plumerioider, ni chez les Tabernrmontanoider.

Chez les Plumeriotdex (Pl 6), les étamines sont & déhiscence précoce:
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elles surmonient netiement la clavoncule et les stigmates et, lors de cetie
dehiscence, il ¥ a souvent autofécondation. La situation des étamines par
rapport aux stigmales varie, cerles, quelque peu suivant les genres, mais
le seul genre dont les étamines soient nettement placées au-dessous des
stigmates est le genre Finca doni nous parlerons plus loin.

Chez les Catharanthies, L. ALLorGE (1976) a constaté des fécondations
autogames, tant lors de culture en serre avec inflorescences protégées de
I'acces des insectes que sur des fleurs dont les corolles étaient artificielle-
ment maintenues en place. Il est cependant possible que cher d'auires
genres il existe des barriéres d'auto-incompatibilité en raison desquelles
cette pollimsation reste inefhicace.

Chez les Plumerioider en outre, la corolle est précocement cadugue.
Elle se détache en général trés tit aprés I'anthése par une incision annulaire
située entre le tube inféricur et le réceptacle. La corolle accompagnée des
élamines qui lui font corps, glisse alors comme wn manchon autour du
gyvnécée, L'ovaire reste surmonté de son style et de sa clavoncule. Les
zones stigmatiféres ainsi mises & nu sonl alors abondamment couvertes
d'une sécrétion visqueuse et peuvent facilement capter les pollens apporiés
tant par le vent que par les insectes, De trés nombreux insecies apparicnant
a des groupes relativement trés peu spécialisés viennent en effet visiter la
clavoncule nue, attirds par ses sécrénions. Les clavoncules ainsi mises & nu
restent réceptives pendant 2 4 3 jours chez certains genres © Carharanihus,
Cabwrcala, etc., et plus longtemps encore chez d'autres genres. Elles sont
d’ailleurs facilement observables méme en herbier od, dans une méme cyme,
il m"est pas rare de trouver une ou deux clavoncules découvertes au milieu
de fleurs & d'autres stades d: développement. La fécondation croisée peut
alors avoir liew si autofécondation précédemment intervenue est restée
inefficace,

La seule exception & ce mode de biologie florale est le genre Finca.
Ce genre, contrairement aux Cotharanthus voising, présente en effet des
étamines i filet genoullé et, de ce i, I'ensemble corolle-étamines ne peut
glisser autour du gynécée comme nous venons de le décrire. Le siyle se
sectionne juste au-dessus de P'ovaire et Vensemble corolle-étamines-style-
clavoncule tombe d'une price comme c'est la regle chez les Cerberaidea,
C'est pourgquol, comme I'a montré Darwin (1861) chez Finca, la fécon-
dation ne peut avoir lieu que sous I'influence d'un insecte spécialisé. Clest
une des raisons pour lesquelles les fruits sont si rares dans ¢e genre qui se
multiplie presque exclusivement par voie végétative. Mais I'entomogamie,
semble-1-il, n'est devenue la régle dans cette sous-famille que pour quelques
genres récents. Elle était beaucoup moins siricte chez les Plumeriofder
les plus archaiques.

Chez les Tabernrmontanoidex, le phénomeéne est plus complexe encore,
du fait de la mobilité des éamines d'une part et du fonctionnement des
stigmaies proprement dits d'autre part.

Dans une premiére phase, avant I'anthése, les étamines sont étroitement
appliquées I'une contre I'autre comme chez les Synanthérédes et forment
dans leur ensemble, associées aux reliefs de la clavoncule, une sorte de toit
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rigide. C'est généralement 4 ce stade que se produit leur déhiscence. Le
pollen glisse sur les stigmates glabres et non réceptifs et il s"agglomére
plus ou moins aux poils de la clavoncule. 11 n'y a pas autofécondation &
ce stade, les stigmates restant étrodtement appliqués 'un contre 'autre
el non réceptifs,

Dans une deuxiéme phase, les éamines s'écartent sous 'influence de
lewr tissu moteur et leur dos s"applique contre le tube de la corolle. Les
stigmates s'écartent alors I'un de 'autre et deviennent réceptifs, sécrétant
un abondant mucilage. C'est le moment o0 les insectes spicialisés viennent
surtout visiter la fleur, attirés par les sécrétions. s aménent avec eux des
pollens étrangers qui germent rapidement sur les stigmates, [ls emportent
par contre ailleurs le pollen de la Aeur visitée. Ainsi la Fécondation crosde
devient la régle.

Dans une troisiéme phase, c'est la chute de la corolle entrainant les
étamines; chez certains genres lels que Crioceras (fig. 13), les élamines
sont si étroitement collées a4 la clavoncule qu'elles entrainent méme une
partie de ses poils glandubeux et des branches ellés-mémes. Les stigmates
restent fonctionnels quelgques jours mais la pollinisation de complément
quils regoivent ne semble plus jouer qu'un role secondaire.

Toute la biologie de la fleur apparait ainsi nettement plus spécialisée
chez les Tabernrmonianoidexr que chez les Plumerfoider. Elle semble
adaptée, d’'une part, & micux exclure une autofécondation éventuelle,
d'autre part, 4 une fécondation plus strictement entomogame, Les insectes
qui fécondent les Tabermarmonrancider appartiennent sans doute & des
groupes plus spécialisés et plus récents du point de voe évolunl, mais ce
point reste & vérifier,

Ces particularités de la biologe florale nous paraissent donc confirmer
que les Tabernemontanoidea constituent un groupe phylogénétiquement plus
o moderne » que les Plamierioider,

Bien entendu, cela nexclut pas qu'h notre épogue il ¥ ait aussi des
lignées de Plumerioides qui atent beaucoup évolué, Clest le cas nolamment
chez les Alsronier et dautres groupes ol I'on trouve des formes trés « mo-
dernes » comme les Catharanihs, Vieca ou Amsownia. Ces groupes ont
évolué pour leur propre compte. Mais, dans leur ensemble, les Plumerioidex
constifuent un ensemble dont la morphologie et la biologie restent plus
« archaiques »,

C'est pourquoi ces deux ensembles ne peuvent éire confondus sur
le plan de la systématique.

Les Plumerioidex comporient de grands genres qui existaient déja sous
forme de nombreuses espéces au moment ol 'ensemble des terres qu'ils
habitaient formait encore le continent de Gondwana. Certains de leurs
genres, Landolphia, Rowvolfia, Alstomia, avaient dép réalisé I'essentiel de
leur évolution. s doivent, de ce fait continuer & €tre tramés comme des
ensembles par les systématiciens. Clest pourquoi, il est judicieux, par
exemple, de réunir aux Landolphia les Pacouria américains. De méme
qu'il est juste de réunir aux Alstomia & fleurs sinistrorses les Dissuraspermum
a fleurs dextrorses.
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Par contre les Tabermrmontamoidex, plus recentes, avaient i peine
ébauché leur évolution au moment de la partition du continent de Gondwana.
Elles ont, pour cette raison, déja trés bien entrevue par A. de CANDOLLE
(1844) connu des évolutions plus spécialisées, bien que paralléles, d'un
continent i 'autre. Aussi n'est-il pas jusie de considérer, comme le fait
LEEUwWENBERG (1976), « un grand genre Tabermrmontana ». Du fait de la
partitton du continent de Gondwana, ¢e sont des hgnées spécualisées par
continent, une lignée américaine, une lignée africaine, une lignée malgacho-
oCeanienne, qui s¢ sont formées et gqui ont évolué chacune pour son propre
comple.

De plus la sysiématigue des Apocymacer doit tenir compie de Pige
relatif des sous-familles. Comme 'a trés bien compris Wooosox (1933)
pour les Echitoider, il est indispensable pour les sous-familles « modernes »
d’adopter un découpage en genres plus serré, tout simplement parce que,
dans de tels groupes les écarts entre genres sont moindres quentre les
genres de Plumerioidex qui, sous I'influence d"une longue pression adaptative
el des ségrégations géographigques, s¢ sont trouvés séparés par des écarts
beaucoup plus considérables. |l est done indispensable, a I'image de ce
qui a été faitl pour les Echitoider par WooDsoN, puis par Piciox, de diviser
la sous-famille en un certain nombre de tribus, puis la principale tribu,
celle des Tabermemontanesx, en un certain nombre de sous-tribus, Borreau
& Sastre (1973) ont proposé un classement de la sous-famille. Le classe-
ment de la nbu des Tabernemomianex fera lobjet d'une prochaine note.

i, DIFFERENCES CHIMIOTANONOMIQUES ENTRE PLUMERIOIDEE ET
TARERN AEMONTANDDEAE

Toutes les Tabernrmontanoidex ¢tudiées jusqu'a ce jour renferment des
alcaloides indoliques, au moins dans certains de leurs organes. Un doute
subsistait récemment encore pour les Maconbea américains, que Bormeau
& Sastre (1975) ont rattaché i cette sous-famille, en raison de la présence
d'un arille & la graine, passé inapergu jusqu’ici, et surtout des anthéres
sagittées, de la clavoncule & section en étoile et d'appendices sécréteurs
au calice, Dans ce genre, cependant, on n'avait pas trouvé d'alcaloides
indoligues, ni d'ailleurs d'autres alcaloides, dans Pappareil végétatif |
fewilles et écorces de tige: on en a désormais mis en évidence dans les graines
(travaux inédits de H. P. Husson), Ceci confirme, en outre, I'intérét qu'il
v a, lors de recherches phytochimiques, & ne pas s¢ borner & 'étude d'un
seul organe ; leur teneur ¢ méme la composition qualitative des alcaloides
quils renferment pouvant ére fort différentes.

Par contre, les Plumerioidex au sens strict, comme le montre le tablean 2,
sont plus hétéropénes quant a leur composition chimigue; nous les avons
divisées en qualre groupes :

Comme on peut le constater, de nombreuses sous-tribus sont alors
hétérogénes : Landolphiineg, Lewconotiding et Carissing parmi les Carisser ;
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TABLEALU 2 : SOUS-FAMILLE DES PLUMERIOIDEAE

Groupes chimiotaxonomigques : genres renfermant des alcaloides indo-
ligues : I; genres renfermant des alcaloides stérofdiques : S; genres renfer-
mant des stéroides non aminés ou cardénolides : C, genres ne renfermant
aucun de ces trois groupes de substances : O genres non tesiés @ 7

Trinus

Carisier

Rowvelfiex

GROLIPES
SOUS-TRIBLS GiENRES CHIMICE
| TR LTS
Hawcorniter  Mancornia. . . . . . . . a1 0
Lawdolphiine  Landolphia, Chamaclitandra, Cli-|
tandra, (krthopichoniana, Ane
theclitandra, Vahadenta, Ancy-|
lobothrys, Saba .. . . . . . . i
Aphanostylis. . . . . . . . .. | T
Dml._-.-:rphl:ha .......... 5
BT hbeiing Wllm:hbm Lirnubaria, E_l.lllnl
drogsis . . . .o oron e os _ i
Leuvomeliine |Lewconotis. . . . - . -+« - . I
Bousigomi®. . . . . . . . . - . ! by
Cychocotyla . . . . . . . ... I 1]
Carisiinr Carissa . . i
:.|l|.|:|:|k.'|r|1I1-El:| ......... a
Locmelieins iLn-m:-:lln ........... 0
| = :
Coumiinr ({Cowma, Parahancormia . . ., . L1}
|
wﬂm :H:Hinu’l I 1 u ] ] [} 1 L [ ] L ] i
Plrincarpine IH-un-:-a:pu Picralima, HMHumleria,
Polyadoa, Tetradoa, E':rpnlll
| ool i [
:Fhruﬂml'mmum. Comulana __ ; 7 s
Rﬂmﬂﬁﬁw iHil.n'-:Iﬂn. Cabucala, Peichia . . |
Alyxiine | Alysia, Lepinia, Lepiniopss. . . og
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TABLEAU 2 (suire)

|
| GROUPES
Trinus SougTRINIUS GENRES CHIMI-
TAXOOMMIUES
T — e — I- ——

Riouvelfire chre siinge Cichrosin, Meispsperma . . . . . I
\Vallesibux  |Vallesia, Kopsia . . . . . .. .| |
|{'mi|-'h¢wpi-u' I{'ﬂﬂﬂuﬂrp-:-n ......... [oui
| IR 5o 3 ?
| Amechinine !.ﬂ.nnﬂﬂtt:s ........... 2
:.i"n"-lll'n:h'lnl'-l‘ﬂ'lt IMotomerlum . . . . .. .. .. ;-

Alwranter Ifr.u

mifer Craspidospermiem .. . . . . - . 1
Dyerine NPT o C o ral Ly P [
Plertaneiing ﬁmm-nu |
Strempeliopsis . . . . . . . . . :
Iﬂm:m Karmeltia . . . . . . 0
Alstomiime | Alstonia, Tonduzia, Blaberopus,
| Laxoplumeria, Paladelpha. I
l.-hpﬂﬁmrm l-ﬂq:pddum:rlm Dlﬂtl:ll"'l.j'l'b:hl.li.
fier]  Pycnobotryva, Peliospermuam,
Culslontia, Gﬂmpﬁ'mum i |
'Hhmplummn. S -- ? g
Stephanosiegin . . . . ]
Carrargarbiver . | Cathamnthus, Yincn, Rhazia, .!.m-i
_ N e e RS e R |
Modarchenine thrrhrn:_ ..... ] 5_ B
!Earmhn:rm. Sparolobium. . . ¥
| Haplaphytinz \Haplophyton. . . . . . .. .. I
iFIu'me.n'Iu- F'Il.lrl'u!r- leru[inll'm Hl;l;lllil-l
o T 8 O T i
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Plectaneiing et Aspidospermating parmi les Alstonice ; Alyxiing et Condylo-
carping chez les Rawvolfier.

De plus I'ensemble des Plumerfoldea renferment, comme on peut le
voir, aussi bien des alcaloides indoliques qu'on retrouvera chez les Taber-
namontanoidex, que des alcaloides stéroidiques qu'on retrouvera chez les
Echitoidex, ou des cardénolides qu'on trouvera de fagon prépondérante
chez les Cerberoidex, Les Plumerioider apparansent ainsi comme la sous-
famille la plus ancienne, d'od dérivent les trois autres.

C'est pourquoi, nous ne pouvons suivre Gaszioer & Hesse (1976).
En confondanmt Plumerioider au sens strict et Tabernemontanoider, ils
masquent les différences qui existent précisément entre ces deux sous-
familles et s'interdisent, par la-méme, de tirer les fruits d'une véritable
recherche chimiotaxonomigue. La chimie peut en effet apporter beaucoup
pour préciser, ou éventuellement révogquer en doute, les différences que nous
avons exposées dans ge évolutil relatil des deux sous-familles.

Comme I'a montré Boareau (1973), cest dans les groupes les plus
archaiques qu'on a le plus de chances de trouver des exemples de ségre-
garion chimigue, aussi bien d'ailleurs que de ségrégation géographique.

Par exemple, les Aspidosperma aménicains renferment tous des alca-
loides indoligues, alors que les Stephamosregio malgaches, qui en sont
irés proches par leur orgamsation (les uns et les autres présentent par
exemple des fentes post-staminales résultant de la soudure incomphbéte
du tube supirieur) ne contiennent jamas d'alcaloides.

De méme, chez les Plectaneiine, le genre Gonioma, qui comple une
espéce sud-africaine et une espéce malgache, est riche en alcaloides indo-
liques, alors que les nombreuses espéces malgaches du genre Plecraneia
en sont toutes dépourvues,

Cette hétérogénéné des Plumerioider contrasie absolument avec la
trés grande homogénéité des Tabermenontanoider, qui, comme nous Iavons
déji dit, présentent toutes, sans exceplion, des alcaloides indoliques.

En méconnaissant cette différence profonde entre Plumerioider et
Tabermemontanoider, Ganzicir & Hesse (1976), ne peuvent plus com-
prendre que certains genres de Plumerioidexr contiennent des alcaloides
ilﬁrnldlqun. comme c'est le cas des Molarrhena. lls suggérent méme que
ce genre soit rangé dans les Echitoidex. Or, les Holarrhena et genres voisins
constituant la sous-tribu des Holarrheninae sont, par tous leurs caractéres
floraux. non sculement des Plumericidexr, mais encore des Alsionier
typiques : elles présentent notamment les zones sécrétnces des bords recou-
verts des sépales (alors que les Echireider ont des appendices sécréteurs
individualisés analogues & ceux que nous avons décrits chez les Taberns-
montanoidex), des anthéres a sacs polliniques égaux, sans partie stérile,
et surtout leur clavoncule reste libre, n'étant rattachée par aucun rétinacle
aux anthéres.

Ce que peut suggérer la découverte d'alcaloides stéroidiques chez les
Holarrhena, c’est que la sous-tribu des Holarrhening, tout en appartenant
a la tribu des Alsrontexr et 4 la sous-lamille des Plumerionder, constitue
bien la souche dont sont sorties au moins certaines Echitaider. Clest la un
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fait trés éclarant, et c'est un grand service que la chimiotaxonomie rend
i la systématique, méme s5'il ne s'agit encore que d'une hypothése trés
vraisemblable.

Noublions d ailleurs pas qu'il existe aussi des alcaloides stéroidigues
chez les Diciyophieba, qui appartiennent & la tribu des Carfsser, et donc
& un tout autre groupe de Plumeriotdes.

Il en résulie que, 51 la chimiotaxonomie peul apporter un élément
trés intéressant i la systématique, elle ne saurait étre le seul paramétre pris
en comple par le svstématicien. Elle peut éclairer trés valablement la systé-
matique de certains groupes, mais ses données doivent nécessairement
étre confrontées avec celles de la morphologie, notamment de la morpho-
logie florale, et de la biclogie. Elles ne peuvent constituer & elles seules la
preuve d'un lien systématique et ne doivent étre considérées que comme une
présomption au milien dautres,
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