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L'apomixie en elle-même est un phénomène particulièrement important car
elle permet la survie de races ~u d'espèces sexuellement stériles, par suite de l'ac
quisition par ces Plantes d'une nouvelle structure, génique ou chromosomique, devant
normalement les vouer à un. disparition immédiate certaine.

Elle offre un intérêt aussi grand par les données qu'elle peut nous fournir
concernant la géographie et l'évolution des Plantes; la constance des espèces apomic
tiques après des centaines et m~me des milliers de générations, leur confère èn
effet la qualité d'indicateurs écologiques du plus grand intérêt.

De nombreux "faits paraissent en relation avec" l'apparition du phénomène
apomictique et le terme d'apomixie est très souvent et principalement lié à ceux de
milieu, de nombre chromosomique," d'hybridité. C'est dire combien l'observation de ce
phénomène peut être utile à l'étude de l'évolution chez les végétaux."



1. TERMINOLOGIE.

L'apomixie est la substitution à la reproduction sexuée d'un autre pro
cessus de reproduction qui ne fait pas intervenir de fertilisation.

Ces processus sont divers et l'apomixie sera différemment qualifiée suivant
que la reproduction se fera au moyen de graines ou de propagules,c'est-à-dire qu'il
y. aura un gamétophyte ou non, suivant l'origine de ce gamétophyte et les phénomènes
cytologiques par lesquels ce gamétophyte est constitué.

Le développement de l'embryon apomictique est désigné par des termes par
ticuliers selon l'origine de l'embryon et le rôle joué par le pollen dans son évo
lution.

Certains des termes utilisés pour la désignation des phénomènes apomictiques
ont une extension différente suivant les auteurs; aussi est-il nécessaire de les
mettre en comparaison afin de connaître leur signification exacte (voir tableau 1).
Nous ne pensons pas devoir y ajouter le vocable utilisé récemment par S.S. KHOKHLOV
(363) pour ne pas risquer d'apporter quelque confusion supplémentaire.

Le terme dlagamospermie (TACKHOLM, 1922 [625J ) est utilisé par F. FAGERLIND
et A. GUSTAFSON pour réunir les cas où il y a formation de graines. Il est opposé à
celui d'apomixie végétative ou de reproduction végétative où la reproduction se fait
au moyen de propagules, bulbes, bulbilles, etc •••

Dans l'agamospermie, ces mêmes auteurs distinguent une apom~x~e récurrente
et une apomixie non récurrente, suivant que les noyaux du sac embryonnaire seront ré
duits ou non, les plantes produites à partir d'embryons haploïdes étant généralement
stériles.

Lorsqu'il y a production de graines et que l'embryon ne s'est pas développé
dans un gamétophyte mais provient du bourgeonnement de cellules du sporophyte, il
s'agit d'embryonie adventive ou, pour E. BATTAGLIA, de multiplication sporophytique.
L'embryonie adventive est opposée aux cas où il y a production d'un gamétophyte non
réduit. Ce gamétophyte peut avoir pour origine une cellule archésporiale, c'est la
diplosporie de A. GUSTAFSON; ou une cellule somatique du nucelle ou des téguments,
c'est l'aposporie de A. GUSTAFSON, l'aposporie somatique de F. FAGERLIND et diE.
BATTAGLIA. F. FAGERLIND réunit les processus aboutissant à la formation dlun g~to

phyte diploïde sous ie nom dlapogamogonie (à la place d'agamogonie proposé antéri~Q
rement mais déjà utilisé par HARTMAN (319) dans le sens dlamixie).



Ce sont, en plus de l'aposporie somatique,

la diplosporie (EDMAN, 1931 i1971 ) où il y a formation de dyades et division semi-- .
hétérotypique;

la semi-aposporie, caractérisée par une première division pseudohomotypique dans
laquelle les chromosomes sont fortement contractés;

- l'aposporie goniale (VINES, 18781754), BOWER, 188616821, ROSENBERG, 1906 (534}
ne faisant pas intervenir de division méiotique de la" spore.
Les cas où la méiose est irrégulière, c'est-à-dire la diplosporie et la semi
aposporie de FAGERLIND, sont confondus par BATTAGLIA sous le terme d'aneusporie.
BATTAGLIA ajoute à ces phénomènes celui de synkarie où la fusion des deux noyaux
haploïdès rétablit l'état diploïde.

. Ce même auteur subdivise les phénomènes apomictiques en deux grands groupes,
selon qu'il y a reproduction hétérophasique ou homophasique dans le sens ontogénique
du terme, c'est-à-dire reproduction ou mult~plication.

L'embryon apomictique peut se développer à partir de la cellule-oeuf; le
phénomène est alors appelé parthénogenèse (SIEBOLD, 1856 [737 i ); ou bien à partir
d'une autre cellule du sac embryonnaire, et il y aura apogamétie (RENNER, 1916 ~527} )
ou apogamie.

Lorsque la parthénogenèse haploïde pseudogame est suivie d'endomitose, il
y a automixie. Ce phénomène peut se produire à la suite de pollinisations interspé
cifiques.

Le développement de l'embryon est autonome si le pollen ne joue aucun rôle
dans l'évolution de l'embryon; par contre, il y a pseudogamie (FOCKE, 1881 [238 } ) si
le pollen est nécessaire pour la formation d'un albumen indispensable pour l'obtention
d'un embryon normalement constitué.

Dans de rares cas, le noyau mâle peut pénétrer dans l'oeuf sans qu'il y
ait toutefois fusion avec le noyau femelle. Ces noyaux se divisent indépendamment
l'un de l'autre; il y a semigamie.

Il pourrait finalem~nt se présenter des cas où le noyau m~le remplacerait
le noyau femelle dégénéré, étant ainsi à l'origine d'un "embryon mâle". On donne à
ce phénomène le nom d'androgenèse. Il se manifesterait à la suite de pollinisations
interspécifiques ou intergénériques.
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II. LES DIFFERENTS TYPES DE' DEVELOPPEMENT DU GAMETOPHYTE.

Le sac embryonnaire est formé à la suite de processus méiotiques irré
guliers dans l'aneusporie; la méiose est supprimée dans l'aposporie goniale, et
dans l'aposporie somatique, c'est une ou plusieurs cellules du nucelle, de la
chalaze ou des téguments, qui fonctionnent comme les initiales du sac embryonnaire.
A chacun de ces cas correspondent un ou plusieurs types de développement du gamé
tophyte. Ces types sont nombreux dans l'aneusporie et E. BATTAGLIA [60] distingue
des types principaux, peu fréquents, douteux et hypothétiques.

1. Aneusporie.

Principaux types 1- ~ - -- - - ~ -
Type du Datura.- Ce type a été rapporté par S. SATINA et A.F. BLAKESLIE [733} en
1935, dans une X2 de D. stramonium après irradiation du pollen. La méiose est apo
homot~pique, c'est-à-dire qu'à la première division, normale, succède une longue
période de repos. La cellule supérieure de la dyade dégénère ensuite. Un doublage
des chromosomes, sous forme de diplounivalents (univalents possédant quatre chro
matides au lieu de deux) rétablit ultérieurement le nombre diploïde. Le sac em
bryonnaire est à huit noyaux.

TYpe du Taraxacum.- Ce type a été décrit chez le Taraxacum officinale par O. JUEL
en 1904 [706J • Un noyau de restitution est formé à la fin de la première division,
qui rétablit le nombre diploïde. La cellule inférieure de la dyade engendre direc
tement un sac embryonnaire à huit noyaux.

Type de l'Ixeris~- Ce type a été signalé pour la première fois par S. OKABE [493)
en 1932, chez 1'1. dentata. Un noyau de restitution fait également suite à la pre
mière division méiotique, mais, après la seconde division, il n'y a pas formation
de paroi e~re les deux nouveaux noyaux. Le sac embryonnaire est à huit noyaux.

Type l de l'Allium nutans.- La description de ce type par A. HAKANSSON (306) date
de 1951. Le sac est bisporique comme chez les espèceR sexuées-du genre, mais les
deux noyaux de la macrospore fonctionnelle possèdent le nombre non réduit de chro
mosomes par sui~e d'un doublage d'origine probablement endomitotique, antérieur à
la méiose.

TVDe II de llAliiun nutans.- D'après A. HAKAN550N et A. LEVAN f30Sj , la macrospore
fonctionnelle poss~e quatre fois le nombre chromosomique à la· suite de deux endo
mitoses consécutive$.



IYEe~ ee~ !r~q~e~t~ (de nature aberrante).

Tvpe l du Rudbeckia.- Il a été mis en évidence par E. BATTAGLIA [33), chez Ji.
laciniata L. La sporogenèse débute comme chez 11 Ixeris, mais au cours de la division
homotypique, quelques chromosomes restent isolés et constituent par la suite un ou
·plusieurs petits noyaux supplémentaires localisés dans la région micropylaire de la
cellule dû sac embryonnaire. Ces noyaux accessoires peuvent également se former à la
fin de la division hétérotypique. La dernière division somatogénique est parfois sup
primée et il en résultera un sac à quatre noyaux. Ils sont à l'origine des synergides
et de la cellule-oeuf et des noyaux polaires supérieurs. Le nombre des antipodes est
variable, leur aspect est celui d'un oeuf.

Tvpe II du Rudbeckia, à huit novaux.- Ce type a été trouvé par E. BATTAGLIA (32 J,
chez le R. speciosa Wender et ensuite chez le R. laciniata L. La méiose procède
comme chez l'Ixeris, mais au stade binucléé du sac embryonnaire, les deux noyaux
sànt groupés dans la région chalazienne, si bien que le sac embryonnaire sera fina
lement constitué de sept antipodes et d'un noyau polaire. Il n'y a ni oeuf ni sy
nergides.

Sous-tVDe du type II du Rudbeckia, à quatre novaux.- Le sac embryonnaire renferme
quatre noyaux, seulement par suite de l'absence de la dernière division des quatre
noyaux du sac;: [32 j •

Types douteux.-..... - .. -- ...
Type l de l J Antennaria carpatica.- B. BERGMAN, eh 1951 [75 J, a montré que chez cette
espè~e, il y a formation d'un noyau de restitution après la division hétérotypique.
Cette cellule serait l'initiale du sac embryonnaire.

Type II de l'Antennaria carpatica.- Toujours d'après B. BERGMAN [75J, il peut y
avoir constitution d'une dyade, et la restitution se faire après la deuxième divi
sion. La macrospore inférieure est fonctionnelle.

Type II du Leontodum.- En 1935, H. BERGMAN [67) a constaté que chez un pied de
L. hispidus, la dyade peut se former normalement, mais la cloison qui sépare les
deux cellules se résorbe par la suite; leurs noyaux fusionnent at la cellule qui en
résulte est l'initiale d'un sac embryonnaire binucléé.

rYEe~ ~YEo;h~t~q~e~.-

Type A.- Ce type ne diffère de celui de l'Antennaria carpatica que par la suppres
sion de la première division de la somatogenèse •.



Type B.- Le cours du développement du sac embryonnaire est le ffiSme que précédemment,
ma1S la méiose est representée par une division pseudohomotypique. Cependant, la
suite du développement est semblable ~ celle du Taraxacum.

Type C.- Dans ce cas, la suite du développement est analogue à celle de l'Ixeris.

II. Anosporie goniale.

Tvpe de l' Antennaria alpina.- Ce type, di abord observé par O. JUEL [350J en 1898,
est très fréquent. La méiose n'à pas lieu et la cellule-mère de la maèrospore subit
uns longue période de repos.

II~. Aposporie somatique.

Tvoe de l'HiBrscium.- O. ROSENBERG [534J , en 1906, s montré que dans le sous-genre
Pilosella, une ou plusieurs cellules somatiques grossissent,se vacuolisent et se
transforment ainsi directement en cellules initiales du sac embryonnaire. Le gaméto
phyte est à huit noyaux.

Type du Psnicum.- D'après A.E. WARMKE (657) ~chez le Panicum maximum; une ou plu
sieurs cellules du nucelle se vacùolisent et évoluent en sacs embryonnaires à quatre
noyaux. Ces noyaux sont séparés par des cloisons et représentent deux synerg~.des,

un oeuf et un noyau polaire.

IV. Svnkariogenèse.

Tvpe du Rubus nitidoides.- P.T. THOMAS r627) , relàte la fusion de -deux noyaux ré
duits dans la partie micropylaire du sa~ embryonnaire, mais le destin de ce noyau
IIdiploïde" n'a pas été suivi, si bien que de nouvelles recherches sont nécessaires.



III. LES METHODES.

La présence de phénomènes d'apomixie chez les Végétaux p!=ut €tre identifiée
suivant deux types de méthodes, des méthodes directes et des méthodes indirectes.

t. Méthodes directes.

Elles consistent dans l'étude cytologique de la formation de la CMS, du sac
embryonnaire et du développement de la cellule-oeuf. Ce sont des méthodes qui exigent
beaucoup de temps et si l'on veut avoir quelques renseignements immédiats sur l'éven
tUalité d'un développement apomictique de l'embryon, on peut avoir recours à quelque
méthode indirecte.

2•• Méthodes indirectes.

. ~xam~n_c~~~l~g!q~e.- Un faible pourcentage de bon pollen, l'irr~gularit~ de la
ta~lle des gra~ns, pourront laisser supposer des anomalies dans la d~s~ibut~on des
chromosomes au cours de la méiose. Si on constate la formation de gamètes non équi
libréset que la descendance présente un nombre chromosomique identique, il y a de
fortes chances pour qulil y ait apomixie.

Tests de castratiom.- Ces tests sont insuffisants car le plus souvent il y a
pseudogamie: - - - - -. -

Tests de pollinisation croisée.- Ils n'ont guère de valeur lorsque Iton utilise
une esp~cë très-différentë,·un retard dans la fusion des éléments reproducteurs
pouvant provoquer la parthénogenèse chez une espèce sexuée. Dans le cas des apomictiques
facultatifs, la pollinisation avec une espèce différente peut donner des hybrides
occasionnels et la production d'hybrides en petit nombre est une indication insuffi~ante.

Tests de croisements utilisant un gène marqueur.- Le gène dominant étant porté
par lës-indiv!düs-m~lës;si-lâ rCprésentë ün-fort pourcentage d'·individus de type
maternel, on pourra supposer qu'il y a 6~mixie.

Tesfude descendance en F2.- Les test~ de FI peuvent servir à éliminer les types- -- .. -,.... ... -.- ~ - .. ... .. . .fortement sexues, ma~s ils sont souvent ~nsuff~sants car les caràctères quant~tat~fs

peuvent être influencés par le milieu et par des variations héritables, si bien
qu'il est parfois impossible de déterminer si une plante est, ou non, de type parentalw
Les tests de F2 présentent l'avantage de fournir des données sur les bases génétiques
vis-à·vis de la reproduction sexuée et, en cas de recherché d'un biotype hautement
apomictique, de voir s'il est intéressant de continuer la sélection (W.M. MYERS, 460).



Analyse spectrométrique.- Cette méthode vient d'être mise au point par A.P.
PIERINGtR-et b.r~-EDWARDS~ ~n vue d'éliminer les plantules d'origine adventive, au
cours d'essais d'amélioration. Chez les Citrus, les spectres des huiles des feuilles
sont différents suivant l'origine nucellaire ou gamétophytique des plantules.

IV. LES CAUSES DE l'APOMIXIE.

1. Rôle de l'hybridation.

E. STRASBURGER (744), (745) est le premier à avoir supposé que les espèces
sexuées devaient posséder des tendances à l'apomixie, qui s'expriment dans les hy
brides~

A~ ERNST (212) pensait également que l'apomixie était dOe à l'hybridation
entre espèces, puisque de nombreux hybrides, comme de nombreuses espèces apomictiques:
présentent les m~mes troubles dans le déroulement de leur méiose et offrent une im
portante polymorphie rendant difficile la délimitation des ge~res. Il est certain
que de nombreuses races apomictiques des complexes des genres Rubus, Poa, Crepis,
Parthenium, Antennaria ont une origine hybride, mais rien ne prouve que l'hybrida
tion en elle-m~me puisse induire un cycle apomictique. D'après A. G~STAFSON (290),
la diplosporie est généralement en relation avec une asyndèse dans les anthères.
L'asyndèse est une anomalie typique d'hybride.

Des hybrides réalisés entre différentes espèces sexuées des genres Rubus
(PIETERSEN, 503), Antennaria (STEBBINS, 603), Potentïlla (CHRISTOFF et PAPASOVA,
143), Taraxacum (PODDUBNAJA-ARNOl'DI, 512 - KOROLEVA, 376 - GUSTAFSON, 290), par
exemple, n'ont révélé aucune indication de reproduction apomictique, m~me si leurs
espèces parentales étaient étroitement apparentées à des formes apomictiques connues.
On peut en conclure avec G.l. STEBBINS (607), que l'apomixie permet de rassembler
plus facilement les combinaisons de gènes nécessaires pour induire un cycle apomic
tique; mais elle n'est pas directement responsable d'un état apomictique.

2~ Rôle de la polvploidie.

Dans ses travaux d'ensemble parus au début de ce siècle, E. STRASSBURGER
(744), (745) a signalé que les genres de plantes apomictiques étaient caractérisées
par des nombres chromosomiques élevés. On a constaté, en effet, que chez de nombreux
groupes de plantes, les espèces diploï~es sont sexuées et les polyploïdes largement
apomictiques. Mais on connaît également maintenant tous les différents types d'apo
mixie sous la forme diploïde. C'est cependant en cas de reproduction végétative et
dtembryonie adventive que l'on trouve plus facilement des diploïdes. Les espèces se
reproduisant parthénogénétiquement (c'est-à-dire après diplosporie ou aposporie
somatique) sont en prédominance des polyploïdes.



Dans certains cas, il a été démontré que la polyploïdie était directement
responsable de l'état apomictique. C'est ce que nous ont révélé les expériencès de
A. HAKANSSoN (302), (303) sur le Poa alpina • En croisant des plantes sexuées de
P. alpina à 2 n = 24 avec une race apomictique à 2 n = 38, on obtient une FI.dont
la majorité des représentants est à 2 n = 25-35; six plantes de cette FI ont cepen
dant 41-43 chromosomes somatiques et proviennent de la fertilisation de cellules
oeufs non réduites (24 + 17 - 19). Il a été démontré à la fois expérimentalement
et embryologiquement que ces hybrides à nombre chromosomique élevé donnent des
plantes haploïdes, alors que les plantes-soeurs à faible nombre chromosomique sont
sexuées et ne produisent jamais d'embryons haploïdes; si leurs sacs embryonnaires
ne sont pas fertilisés, les cellules-oeufs dégénèrent. Si la parthénogenèse autonome
était exclusivement déterminée par des gènes spécifiques - dans ce cas un ou plu
sieurs gènes recessifs puisque la sex~alité domine - les plantes à 2 n = 25-35 de
vraient présenter une plus grande tendance à la parthénogenèse haploïde que celles à
43-45 chromosomes, celles-ci ayant reçu deux fois plus de facteurs de la plante
mère. Cependant, du moment que c'est le contraire qui se produit, le nombre chromo
somique élevé doit favoriser en lui-même le développement parthénogénétique de
l'embryon.

Dans quelques autres espèces également, par exemple : Biscutella laevigata,
Hemerocallis fulva, le mode de reproduction sexué semble déclenché directement par
l'état polyploïde.

Chez d'autres espèces, la reproduction végétative tend à s'accroître avec
l'élévation du nombre chromosomique~ Ce fait a été constaté chez les Polvgonum V1V1
parum, Ranunculus Ficaria, Cardamine bulbifera, quelques espèces de Saxifrages,
Calamagrostis, Festuca, Poa, Deschampsia.

On n'a pas e~core pu modifier le processus de la reproduction par la con
fection expérimentale de polyploïdes.

Chez les Graminées, les récents tr~vaux de de WET et al. (661) ont montré
que, parmi les espèces du genre Bothriochloa, si les genres apomictiques sont poly
ploïdes, quelques espèces sexuées présentent un taux plus fortement élevé de poly
ploïdis; c'est ainsi que chez les apomictiques, les nombres chromosomiques varient,
par multiples: de 40 à 80, alors que dans les espèces sexuées polyploïdes, ils peu
vent s'élever jusqu'à 180.

La polyploïdie n'est donc pas automatiquement responsable d'un état apomic
tique. GUSTAFSoN (290) rapporte qu'elle facilite la formation de macrospores et de
sacs embryonnaires non réduits, par suite d'asyndèse ou de formation de noyaux de
restitution. Dans certains cas, elle modifie sans doute la physiologie de l'oeuf,
car dans de nombreux genres et espèces parthénogénétiques, ces cellules offrent



un rythme entièrement nouveau de développement. Elles se divisent en effet beaucoup
plus tôt, souvent avant 1" anthèse.

Mais la polyploïdie ne peut être le facteur unique de la parthénogenèse.
Pour que celle-ci apparaisse, une constitution physiologique donnée, génotypiquement
contrBlée, est nécessaire o

La polyploïdie réalise les potentialités qui sont latentes dans les orga
nismes diploïdes. Les formes polyploïdes parthénogénétiques sont communes parce que
la parthénogenèse se réalise plus facilement dans les états polyploïdes que diploïdes.

36 • Rôle des facteurs écologiques.

Les cas de reproduction végétative facultative sont généralement en rela
tion avec des conditions photo- ou thermo-périodiques et suivant l'expression de
GUSTAFSON ( ) ,ilIa viviparie est un produit de l'hérédité et du milie.u ll • Par exemple,
W.E. LAWRENCE (384) a montré que des biotypes scandinaves du Deschamsia caespitosa,
qexués dans leur habitat naturel, deviennent vivipares quand ils sont cultivés en
Californie. Ce changement du mode de reproduction pourrait être provoqué par une
aridité plus grande du climat de la Californie. D'autre part, H.T. CLIFFORD (163) a
constaté que chez le Cvperus gracilis R.Br., un certain nombre d'épillets sont rem
placés par des bulbilles, principalement lorsque ces plantes croissent à l'ombre.

Lorsqu'il s'agit de plantes agamospermiques, les processus aboutissant à
la formation du gamétophyte peuvent- être différents suivant l'année ou l'époque de
l'année. NYGREN (489) a en effet constaté qu'au cours d'une certaine année, toutes les
CMS d'une ~ace de Calamagrostis. purpurea se divisaient d'une manière semi-hétéro-·
typique, tandis que l'année suivante les divisions étaient méiotiques ou mitotiques,
les panicules à division méiotiques s'étant développées les premières.

R.B. KNOX et J. HESLOP-HARRISON (370) ont montré que chez une race tétra
ploïde, facultativement apomictique de Dichanthium aristatum (Poir.), C.E. HUEBARD
un régime de jours courts, continus, amène le pourcentage de sacs aposporiques à 79,
alors qu'avec une induction photopériodique minimum de 40 jours courts, il n'y aura
plus que 47 %de sacs aposporiques. Donc, le régime en lumière doit gouverner l'é
tendue de l'apomixie et affecte le rapport apomixie/sexualité.

D'après K.F.J. RUDEI\IKO (542), la rigueur d'un climat peut provoquer un dé
veloppement apomictique~ C'est ainsi que le climat très rude des étages alpins et
subalpins des Carpathes d'Ukraine serait responsable du développement d'embryons sur
numéraires à partir des éléments du sac embryonnaire ou du nucelle de certaines es
pèces des genres Gentiana, Viola, Parnassia, Hieracium, etc ••



4~. Rôle des facteurs physiologiques.

En 1921-22, G. HABERLANDT (294), (295) pensait que certaines substances
sécrétées par les cellules du nucelle en train de dégénérer étaient à l'origine d'une
stimulation de la/division cellulaire et de la prolifération d'embryons adventifs.
Cette théorie n'a cependant pu §tre vérifiée expérimentalement et on l'a finalement
abandonnée.

E.C. JEFFREY (342) attribue aux hormones véhiculées par. les tubes polli
niques,le développement~rthénogénétiquedes oeufs chez les genres Trillium et
Tradescantia. Ces oeufs ne peuvent être fertilisés car les tubes polliniques avortent.
Ils sont formés normalement et donc haploides; l'état diploide est rétabli par une
double division des chromosomes à la métaphase.

Récemment, S.H. HU (335) a constaté que l'application d'AIA et de 2-4 D sur
le pistil de fleurs privées d'étamines provoquait le développement d'embryons ad- .
ventifs. Toutefois, leur croissance est rapidement stoppée, la pollinisation étant
indispensable à leur complet développement. '

5. RaIe de la séparation des sexes ou de conditions biologigues éguivalentes.

E. STRASBURGER (744) a été le premier à penser que la reproduction apomic
tique pouvait §tre en relation avec la dioecie. De récentes recherches ont en'effet
montré que les proches parents sexués d'espèces apomictiques étaient auto-incompa
tibles, c'est-à-dire physiologiquement dioiques. La longue liste d'espèces relatant
la répartition des modes de reproduction chez les Plantes supérieures suivant le de
gré de sexualité (par auto- ou allo-gamie) ou d'apomixie, et établie par P.A. FRYXELL
(244) montre que les espèces apomictiques sont apparentées à des plantes allogames.

A. GUSTAFSON (290) avait constaté également que la plupart des espèces
apomictiques facultatives sont allogames quand elles sont sexuées.

v. LES MECANISMES GENETIQUES DE L'APOMIXIE.

Bien que la manifestation de l'apomixie soit liée à la présence de diffé
rents facteurs, ce phénomène n'en est pas moins génétiquement contrôlé.

Les mécanismes génétiques de l'apomixie sont simples ou plus ou moins com
pliqués suivant le type d'apomixie.

Les plus simples sont ceux qui interviennent en cas de reproduction végéta
tive. Chez l'Allium carinatum, par exemple, qui est une espèce à prédominance apomic
tique, et dont la majorité des fleurs est remplacée par des bulbilles, A. LEVAN (389)



a montré qu'il y aurait hétérozygotie pour un gène "bulbille ll spécifique. En effet,
dans une descendance obtenue à partir d'une plante d'A. carinatum, se trouvaient deux
plantes à seize chromosomes produisant des bulbilles. Parmi les trois plantes de leur
progéniture, l'une ne présentait aucune bulbille~ les deux autres étaient vivipares.
Si, par ailleurs, le pollen de ces plantes à 2 n = 16 est utilisé dans un croisement
avec l'espèce sexuée A. pulchellum, on obtient un~ descendance constituée par moitié
environ,de plantes à bulbilles et de plantes sans bulbilles, respectivement 66 et 86
pour un total de 152 plantes. Ce rapport numérique est l'indice d'un type d'hérédité
simple, la tendance étant accrue, en fin de végétation, à former des bulbilles.

Dans les cas d'aposporie ou de diplosporie, les mécanismes génétiques sont
beaucoup plus complexes.

A. MUNTZING (448) a montré que chez Poa pratensis, l'apomixie était ré
cessive sur la sexualité, puisque des croisements entre biotypes sexués et f8cultati
vement apomictiques ou entre différents biotypes facultatifs produisaient une forte
prédominance de plantes sexuées.

D'après A. HAKANSSON (302), les différents processus du cycle apomictique
du Poa alpina sont contr61és par des gènes différents. En effet, la descendance de
tels croisements produit quelques plantes aposporiques, sans qu'il y ait un dévelop
pement régulier pseudogame de l'embryon, et quelques autres dont l'aposporie est
faible mais engendrant un fort pourcentage de plantes haploïdes par suite de 'parthé
nogenèse pseudogame.

Les études de J.R. HARLAI~ et al. (316) portant sur différenteo espèces du
complexe de genres Bothriochloa-Dichanthium (à savoir : D. annulatum (Forssk.> Stapf,
D. grahamii (Haines) Bor., D. papillosum (Hochst.) Stapf. et B. ischaemum var.
songarica) ont confirmé l'indépendance des différents processus d'un cycle apomictique.
Les polyploïdes du complexe se reproduisent principalement par aposporie somatique
pseudogame, mais ici ce mode d'apomixie est dominant sur la sexualité. Certaines
données, bien qu'insuffisantes, suggèrent, de plus, que deux gènes seraient en cause
au niveau tétraploïde. Ces deux gènes seraient hétérozygotes chez les plantes apom~c

tiques et homozygotes récessifs chez les plantes sexuées.

L. POWERS (516) considère qu'il y aurait trois paires de gènes au m1n1mum
qui interviendraient dans la manifestation de l'apomixie. Ils sont responsables de :

A méiose normale
a absence de réduction chromatique
B : fertilisation de l'oeuf
b absence de fertilisation
C non-développement de IJoeuf sans fécondation
c développement autonome de l'embryon et de l'albumen



L'apomixie se produira régulièrement dans l'homozygote triple récessif
aabbcc.

Les hétérozygotes pour un seul gène ne peuvent survivre car l'action d'un
des ·trois allèles est léthale ou fortement délétère à moins que les deux autres ne
soient présents.

VI. LES COMPLEXES AGAMIQUES.

Ce sont des groupes d'espèces étroitement apparentées et présentant de
nombreuses analogies entre elles, si bien qu'il est parfois difficile de les séparer
les unes des autres. L'apomixie, l'hybridation, la polyploïdie y sont associées pour
conférer à ces groupes leurs caractéristiques.

Un des complexes agamiques les mieux connus, du point de vue de son origine
est celui du Crepis, gr~ce aux travaux de E.B. BABCoCK et G.L.Jr. STEBBIN5 (22), (23).
Ce complexe, relativement récent, s'éte'nd sur la steppe froide semi-aride et la zone
aride de transition du NO des Etats-Unis et du Canada limitrophe. Il est basé sur sept
espèces diploïdes sexuées dont cinq se trouvent dans l'état de reliques, et dont les
préférences écologiques sont très différentes. La majorité des Crepis est représentée
par des espèces polyploïdes apomictiques dont certaines le sont d'une manière facul
tative~ Ce sont de plus des allopolyploïdes, offrant des combinaisons variées de deux
diploïdes ou plus et dont les préférences écologiques sont intermédiaires entre leurs
ancStres diploïdes. '

Un autre complexe, bien connu du point de vue cytologique, est celui du Poa.
C'est un complexe relativement.ancien d'après sa distribution actuelle, puisqu'il est
bien représenté dans les régions tempérées des deux hémisphères • Le complexe du~
est certainement le plus important du règne végétal; il parait en effet s'étendre sur
sept sections du genre, car des hybrides vigoureux et producteurs de graines apomic
tiques ont pu Stre réalisés entre espèces de ces sections. Il est d'ailleurs difficile
de séparer ces sections les unes des autres.

Une partie de ce complexe est représentée par les nombreux biotypes du
Poa pratensis. Les nombres chromosomiques des espèces croissant naturellement se si
tuent entre 45 et 90. Quelques chromosomes du caryotype peuvent Stre de type hétéro
chromatique car la viabilité n'est en général pas affectée par de petites variations
dans le nombre chromosomique. La cellule-oeuf non-réduite, résultant d'un processus
d'aposporie somatique, peut ne pas se développer parthénogénétiquement, si bien qu'il
peut se former des tri- et des tétraploïdes dont le nombre chromosomique varie autour
du 3 ou du 4 n. Le complexe du Poa pratensis doit s~ns doute son origine à des croi
sements d'espèces faisant intervenir le P. trivialis, puisque certains chercheurs
ont pu obtenir des biotypes subhaploïdes à 2 n = 18, morphologiquement semblables



à cette espèce diploïde. L'allopolyploïdie combinée à l'autopolyploïdie ont également
contribué à la diversité de ces biotypes.

VII. L'INTERET DES ESPECES APOMICTIgUES.

-' Scientifigue ~

La constance des espèces apomictiques après des centaines et même des
milliers de générations leur confère la qualité d'indicateurs biologiques à la fois
dans leur habitat actuel et dans les routes de migration du passé. En effet, la li
mite de tolérance écologique relativement étroite des clones apomictiques les a
obligés, lors de leur extension ou de leur migration, à suivre des routes qui présen
taient des conditions écologiques semblables à celles de leur habitat présent~

G.L. STEBBINS (607) propose, pour la recherche des centres de migration,
d'analyser la distribution de~ membres sexués de tous les complexes agamiques qui
s'y ~rouvent. Ceci paraît particulièrement valable avec des flores telles que celles
des régions arctiques qui renferment de nombreux complexes agamiques et chez lesquels
les plans de distribution actuels sont le résultat de migrations relativement récentes.
D'où l'intérêt tout particulier des espèces apomictiques dans l'expérimentation en
géographie des plantes. C'est ainsi que la Nigritelle noire, endémique à l'Europe, se
trouve sous la forme sexuée et à faible nombre chromosomique (2 n = 38,40) dans les
montagnes d'Europe centrale (Pyrénées, Alpes, Apennins, Balkans); par contre, elle
se reproduit par embryonie adventive dans les Montagnes de Scandinavie (Jamtland
suédois) et son nombre chromosomique est élevé (2 n = 64). D'après J. HOLMBOE,
(761)~ (762), cette espèce apparaît en.Scandinavie comme un survivant des glace~;

elle semble avoir hiberné dans le district du Trondheim du Sud et après la période
post-glaciaire se serait étendue en direction de l'Est et du Sud sur des distances
considérables.

La constance des espèces apomictiques veut-elle dire que ces espèces sont
condamnées à ne plus évoluer? Il est certain que lorsque l'ûpomixie est obligatoire
et que cette "ûpomixiè est végétative ou sous forme d'embryonie adventive ou d'apos
parie goniale, il n'y a guère que la mutation qui puisse être à l'origine de quelque
variation. Des mutations somatiques ont en effet été observées dans les tissus des
inflorescences ou des fleurs de Citrus par H.B. FROST (243).

Par contre, dans les cas d'aneusporie, où il y a une me~ose, bien qu'irré
gulière, dans la CMM, il peut y avoir échange à la suite de crossing-over et s'il y a
syndèse. D'où une variation possible par changements géniques selon D.C. DARLINGTON
(37). A. GUSTAFSON a donné à ces phénom.ê.nes le nom d' "auto-ségrégation" (291).



Dans ces m@mes cas d'aneusporie; des divisions aberrantes peuvent être à
iïorigine de sacs embryonnaires dont l'oeuf possèdera un ou plusieUrs chromosomes
en plus du nombre normal; d'où la formation de nouvelles races chromosomiques.

Quant "à l'évolution d'un complexe agamique, elle est évidemment limitée
qÙand celui-ci est composé principalement d'apomictiques opligatoires. si les
qûelques espèces sexuées de tels complexes voient leur aire de distribution se ré
dUire, la plasticité évolutive de tels complexes est perdue et il ne peut plus
évoluer longtemps en réponse aux changements de milieu. Chez les espèces apomictiques
facultatives, il reste toujours la possibilité de la formation d'hybrides et leur
maintien ou celui des produits de leur ségrégation, si ceux-ci sont fertiles, par
apomixie.

Mais d'après G.l. STEBBINS (607), les apomictiques ne peuvent produire que
des l'variations sur un vieux thème", alors que les espèces sexUées peUvent engendrer
des types entièrement nouveaux par mutation progressive et recombinaison de gènes.

Agronomigue.

l'intér@t des espèces apomictiques dont Itembryonie est advehtive est con
sidérable en agriculture. Les embryons adventifs des Manguiers et des Citrus sont
en effet utilisés dans l'établissement de plantations génétiquement uniformes; tou
tefois, les clones de Citrus propagés par bouturage finissent par présenter un cer
tain vieillissement qui se traduit par dès déviations" de plus en plus importantes,
morphologiquement et physiologiquement, de la plante originelle provenant d'un e~

bryon nucelleire; ces plantes, par exemple, arrivent à ne plus résister à l'infection
par différents virus. 11 est cependant possi.ble de rajeunir Un clone à l'aide des
embryons nucellaires. .

Un intér@t agronomique peut également Se présenter dans les plantes aneus
porique~ ou aposporiques d'une manière facultative, par les possibiiités de croise
ment restantes~ On a vu, par exemple, la sdurèe de variation qui pouvait en résulter
chez le Poa pratensis.

Cette source de Variation peut être utilisée pour la séiection de biotypes
particulièrement intéressants pour leUrs qualités diadaptation à Un miiieu donné
notamment.



VIII. LISTE DES ESPECES APOMICTIQUES D'ANGIOSPERMES.

1ère colonne

2ème colonne

3ème colonne

: Espèces.

Mode de formation du gamétophyte ou type de reproduction
végétative.

~ diplosporie
An aneusporie
~ aposporie goniale
~ aposporie somatique
.§. : synkarie

§a embryonie adventive
::L. viviparie

1 Mode de développement de l'embryon.

f parthénogenèse
.A : apogamie
Am : automixie

{ ~ • pseudogame, ~ ~ autonome
.h haploïde, .È. diploïde

4ème calonne

Sème calonne

Nombres chromosomiques de base (x=primaire, x2=secondaire,
etc •• > et 2n.

: Références.



MON 0 C0 T. Y L E.D 0 .N ES

AMARYlLIDACEAE

Agavé
angus;tifol:ta
licandelabrum"
can-eula
fourcroydes
lespinassei
lurida
salmania var~ sisalana
vivipara
zazupe

Calostoma
Cunninghamii·
purpureum

CoojJeria
pedunculata

Fourcroya
cubensis
gigantea

(x=30)
V 60,90 BERGER (64), VIGNOLi (649),
V 90 (650), CRANICK (2'9),
V 60,90 DARLINGTON et WYLIE (181).
V env.140
V 60
V 90
V 120-150
V '0
V (11 Ô-)120

(x=? )
EA? SCHLJMBACH (565)
EA?

(~=12)
(165)D . P 4~ COF;

(x"'30)
V ERNST (212), D. et W. (181)
V 60

Zephvrantes
texane Ag P

ARACEAE

BROWN (109), D. et W. (181),
PACE (501)

Spathiphyllum (x"'9)
Patinii EA 18 SCHURHOFF et JUSSEN (571) ,

D.etW.(181)
Aglaonema (x=8)

pseudobracteatum As 24 PFITZER (725)
roebeliflii As 24
commutatum As 24

Amorphophallus (x=13..14)
oncophyllus TOXOPEUS (cf. 291) •



BURMANiACEAE

Burmania (x=12)
caelestis D P 64-72 ERNST et BERNARD (217) ,

SCHOCH (569).

Thismia
javanica ? GUSTAFSON (696)

CYPERACEAE

Cvperus (x=8,9)
gracilis V CLIFFORD (163)

GRAMII\lEAE

AGROSTEAE

. Agrostis (x=7)
stolonifera V 28-46 ABERG (1),BJORKMAN (679),
tenuis V 28.,..42 FELFODY (692),JUHL (707),

STUCKEY et BANFIELD (746).

Calamagrostis (x=7)
cflnadensis An,Ag P 42-66 NYGREN(478),(479),(480),
chalybaea Ag P 42 (481),(486),(488),STENAR
inexpansa An,Ag P 28-103 (613), BJORKMAN (679)
langsdorfii Ag P 56
lapponica Ag P 42-112
purpurascens Ag P 42-56
purpurea M,Ag P 56-91

ANDROPOGONEAE

Bothriochloa (x=10)
acidula(Stapf)de Wet As 40 BROWN et EMERY (113),
decipiens(Hack.)Hubb. As 40 CELARIER et HARLAN(127),
ewartiana(Domin.)Hubb. As 50,60 DEWALD et HARLAN (186),
foukesii(Hook.f.)Henr. D 40 GOULD (693), HARLAN~.
g~abra(Roxb.)A.Camus As 40 (316),(701),(702),(703),(704)1
grahamii(Haines)Bor. D 40 MEHRA(717),OKE(724),de WET
insculpa(Hochst.)A.Camus D 50,60 (757) ,de WET et' al. (661),

(759) •



var.vegetior(Hack.)Hull. D 40
intermedia(R,Br,)A,Camus As 40,60,80
ischaemum(L.)Keng, As 40,60
var.songarica(Rupr,) D ' 50,60

Cel ,et HarI,
odorata(Lisboa)A~Camus As 40,60
pertusa(Willd,)A.Camus As
radicans(Lehm.)A.Camus As
venusta (Thw 0 ) A.Camus As

Dichanthium (x=10)
annulatum(Forsk,)Stapf As 40 BROWN et EMERY(113),CELARIER
aristatum(Poir,)Hubb. As 40 et HARLAN(127),DEWALD et
caricosum(L.)A.Camus As 40 HARLAN(186),HARLAN et al.
fecundum S.T.Blake D 40 (316) ,de WET et al,(661),
nodosum Willem. As MEHRA et CELARIER(716).
pallidum(Hook.f.)Henr. D 40
papillosum(Hochst.)Stapf As Ph,d 60
tenue(R.Br.)A.Camus 40

Capillipedium (x=5, 10)
arachnoideum Henr. D 40,50 BROWN et EMERY(113),CELARIER
caucasicum(Trin.)de Wet D 40 et a1,(127),(129)~de WET et
kwashotense(Hyata)de Wet D 40 a1.(661).
parviflorum(R.Br.)Stapf As 40
spicigerum S.T.Blake D 40

Heteropogon (x=1 0, 11)
contortus(L.)Beauv.ex As 20-80 BROWN(684),BROWN et EMERY

R.et S. (113) ,GOLlLD(693) ,MEHRA(716), ,
MOFFETT et HURCOMBE(720)

Hypparhenia (x=1 0, 15)
hirta(L.)Stapf As 40-60 BROWN et EMERY(113),GOULD
rufa (Nees)Stapf As 30,40 (693),HARLAI\J et CELARIER(700),

KRUPKO(711),MEHRA(716),SNYDER
(742) ,de WET(757).

Saccharum (x=10,12)
officinarum D? P 80 BREMER(99 à 104),NARAYANASWAMI
spon:taneum D7 P 40-130 (467),RAGHAVAN(522),RAO et

BABU(731),SUBRAMANIAN(617).





Festuca (x=7) ..
ovina V 21-49 FLOVlk(236),JUHL(707),LOVE
.rubra V 28-64 et LOVE (409), PIOTROWICZ(728),

TURESSON(639),(641),(642).
Poa (x=7)

alpina V,D 14-74 :-- AKEREERG(8 à 11),AKEREERG et
ampla As 63-env.100 EINGEFORS(12),AKEREERG et
arachnifera V 54-84 NYGREN(677),ARMSTRONG(21),
arctica ERITTINGHAM(105),EROWN(107),
s/sp.caespitans As 56 (108),CHRISTOFF(145),(146),

depauperata As 75-79 CLAUSEN et al.(154 à 162),
elongata As 68-76 GRUN(271),(272),(273),(274),
microglumis As 68-82 GRUI\J et TRIPLETT(273),
stricta V 38,39 ENGELEERT(209),(210),FLOVIK

var.vivipara V 56 (2~6),GOULD(694),HAKANSSON

différentes formes As 56-env.100 (302),HANSSON et al.(309),
arida As 63-103 HARTUNG(320),KIELLANDER(364
bulbosa V' 14-56 à 367), LOVE et LOVE (409),
compressa As 35,36 MUNTZIG (447),(448),(452),
depauperata As NANNFELDT(463),(464),(465),
elongata As NIELSEN(470 à 472),NYGREN
glauca D P 42-70 (723),(483),(485),(487),
gracillima As 81-86 NORDHAGEN(722),RANCKEN(524),
x herjedalica V,As P 47-80 SKALINSKA(583),(584),(739),
x jemtlandica V 37,39 SKALINSKA et al.(740),
riemoralis D P 28-env.70 SOKOLOVSKAIA(743),TATEOKA(748),
nevrosa . D P 28-90 TINNEY(629),WICHERLEY(664).
nobilis V
palustris D 28-42
pratensis
s/sp.alpigena As p 46-92
var.vivipara V,As P 38-81

s/sp.angustifolia As P 50,54,65
eupratensis As P 41-124
irrigata As P 84-147

sCllbrella As 44-104
secunda As 74-87
stricta V 38,39

Puccinellia (x=7)
diff.s/p. STEEEINS (607)

HORDEAE

Agropyrum An P (x=7)
scabrum 42,43,63 HAIR (301).

Ag p 42,57,63



MAYDEAE

Tripsacum (xo 9,18)
dactyloides (L.) L. Ag 45-108 BROWN et EMERY(113),

FARQUHARSON (229) •

NARDEAE

Nardns (xo 13)
stricta Ag P 26-30 BOWDEN(681),COULON(168),

RYCHLEWSKI(557).

PANICEAE

Atithephora (x=9)
pubescens As 40 BROWN et EMERY(113),de WET

et ANDERSON(759).

Brachiaria (x=7,9)
prizantha(Hochst.)Stapf. As 18,36,54 BROWN et EMERY(113),MOFFETT
serrata(Spreng.)Stapf As et HURCOMBE(720),NATH et
ruziensis ? SWAMINATHAN(721),de WET

(757),(758),BOGDAN(90)~

Cenchrus (x=9)
ciliaris(L.)Link. As P 32-54 BASHAW(678),FISHER et al.
setigerus Vahl. As 36 (235),SNYDER et al.(593).

Eriochloa (x=9)
borumensis Stapf non Hubb.As BROWN et EMERY(113),
sericea(Scheele)Munro As 54 BROWN (684)

Melinis .(xo 9)
minutiflora ? BOGDAN (90).

Panicum (x=7,9,10)
antidotale As 18 . BROWN(683),(684),BROWN et
deustum Thunb. As 36 EMERY(113),SHAMAKUMARI(575),·
maximum Jacq. As P 18-48 WARMKE(656),(657).
obtusum H.B.K. As 20,36,40
virgatum L. As 21-32



Paspalum (x=10,12)
dilatatum Pair. As P EASHAW et al.(29},(30),
Hartwegianum Fourh. As 60 EROWN(683),EURTON(115),(80),
meiacophyllum Trin. BROWN et ÈMERY(113),GOULD
notatum ? 20,40 (694),HAYMAN(321),SAURA(734),
secans Hitchoet Chase As P 40 SIVlITH{ 587), SI\lYDER (590), (742),

WILSON et HOLT(667),
WICHERLEY(664) •

Pennisetum (x=5,7,9)
clandestinum Hochst.ex As P EROWN et EMERY(113),GILDEN-

Chiov. HUYS et ERIW(266),KRISHNAS-
dubium As 18-84 WAMI et RAMAN(710),NARAYAN
orientale Link. As 35 (466),SHARMA et DE(736).
purpUreum Schumach. As 27,56 SWAMINATHAN et NATH(747).
ramosum C.Sm. As 10
scrobiculatum As
setaceum(Forsk.)Chiov. As ?7
viilosum RoEr" As 18...54

Setaria (xa 9,19)
leucopiJ.a(Scribn.et Merr.)

K.Schumo As P 54-72 EMERY(20S),(206),LI(392)
villolissima(Scribn.et
Merr.K.Schum As P 54

viridis V

Tricholaena
monachneÜrin.)Stapf et

Hubb. As 36 EROWN et EMERY(113),de WET
(757) •

Urochloa (Xc7, 9, 10, 15)
bolbodes(Steud.)Stapf EROWN et EMERY(113),MOFFETT

et Hubb; As 36 et HURCOMEE(720),NATH et
mosabisensis(Hack.) SWAMINATHAN(721),THOMAS

Dandy As 28-42 (DARLINGTON et WYLIE (181»,
pullul~ns Stapf As 28 RAMAN ~.(730),de WET et
triphopus{Hochst.)Stapf As 14-30 ANDERSON(759).

PHALARIDEAE

Hierochlbe (x=7)
odorata As 56 NORSTOG(477) "



LILIACEAE

Allium (x=7;8,9) BoZZINI(97);DARLINGToN et
amplectens D P? 24 WYLIE(1B1),DIANNELIDIS(1B7),
ascalonicum V 16 GEITLER(253),HAKANSSoN(306),
carinatum' V 16,24 LEVAI\J (3BB), (3B9) , (390), (713) ,
cepa V 16 TRETJAKoV(636),HAKANSSoN et

var.viviparum(Metzg)V LEVAI\J (308) , MoD! LEWSKI (433) ,
Alef. (434),(435),(436).

odorum EA 16,32
oleraceum V 32
proliferum V 16
roseum var.bulbiferwm V 48
sativum 'i 16
schoenoprasum V 16-32
scorodoprasum V 16
vineale V 32
viviparum V l'
nutans EA? 40-42

Dianella (x=8)
tasmanica ? 16 (76-84) CURTIS (173).
coerulea ? (16-4~ )

Hosta (xo:::3O)
caerulea EA 60 AKEMINE(7),HU(335),

STRASBURGER(615),SUTO(62o).

Lilium (x=12)
bulbiferum V 24 TISCHLER (631).

Nothoscordum (x=8,9)
fragrans EA 16-24 DIAMATo(17B),D.et W.(181),

HAKANSSoN'307),LEVAN et
EMSWELLER(391),STRASBURGER
(615),STENAR( 612).

SMILACINA (xc 9)
racemosa EA MAC ALLISTER(413).

Tl!I1ipa (><,;,12)
gesneriana EA (24-36) . BAMBACIoNI-MEZZETTI(27),

BETH(81)

Trillium P? xc 5 JEFFREY(342).



MUSACEAE

l1!:!.2.ê. (x=1 0,11 )
Balbisiana x acuminata P? DODDS et SIMfV10NDS (190) ;

DODDS et PITTENDRIGH(1BB).

C1R-CHIDACEAE

OPHRYDOIDEAE

Orchis (x=16, 1B, 21 )
maculatus Ph,Ah 40,BO HAGERUP(300),(298).
strictifolius Ph,Ah 40
hybrides triploïdes HESLOP-HARRISON(325).

Nigritella (x=20)
nigra EA ca 64 AFZELIUS(3),(4).

Platanthera (x=21)
chlorantha Ph 42 HAGERUP (300).

POLYCHONDREAE

Bletilla (x=16,18)
var.gebina Ph MIDUNO (431 )

Cep'lalanthera (x=16, 17 ,1 B)
è.amasonium Ph 32 HAGERUP(300)
longifolia Ph 32

Eoipactis (x=1 0, 16, 1B, 19)
latifolia Ph HAGERUP(299)

Listera (x==17-27)
r.vata Ph,Ah 34,36 HAGERUP(300)

Spira,thes (x=10)
au~tralis Ph MAHESWARI et NARAYANASWAMY
cerrua EA (415),SWAMY(623).

Zeuxine (xc 22)
sulcBta EA SESHAGIRIAH(735),SWAMY(623).



Gastrodia

SYMPDDIALES

Zygopetalum
. Mackayi EA

Ph (x=?)

(x=2D)
4D

KUSAND(712).

AFZELIUS(6),DDLCHER(192),
SUESSENGUTH(618)

D l C D T Y LED D NES

Ar'lARANTACEAE

Aerva
tomentosa D P SACHAR (558 ) •

ANARCADI ACEAE

Mangifera (x=1D)
indica EA 4D,env.52 STRASBURGER(615),WEBBER

(659),JULIAND(357),(358), ,
JULIAND et CUEVAS(359),
LERDY(387)

APDCYNACEAE

Amsonia
Tabernaemontani EA? ANDERSDN(14) •

BALANDPHDRACEÂE

Balanophora
globosa D P élevé FAGERLIND(225),KUWADA(283).
japonica D P 94-112



BUXACEAE

Sarcococca (x=7,14)
Hookeriana EA ORR(496),WIGER(665),(666),
pruniformis EA 28 SIMONET et MIEDZYRZECKI(580).
ruscifolia EA 56
humilis EA?
zeylanica EA?

CACTACEAE

Opuntia (x=11 )
aurantiaca EA BRAUN(98),ARCHIBALD(20),
dillenii EA CHOPRA(137),GANONG(249),
findus indica EA MAHESWARI et CHOPRA(764),
leucantha EA MONTEMARTINI(438),HULL(336),
rafinesquii EA PHILBRICK(507),TIAGI(752).
glaucophylla EA?
littoralis EA
tortispina EA?

Mammilaria
tenuis EA nAGI (766).

CALYCANTHACEAE

Calvcanothus (x=11 ) ..
fertilis D? P? 22 PETER(505),SCHURHOFF(570)
floridus EA?,D P? 22
occidentalis EA? ,D P?

BOMBACACEAE

Pachira
oleaginea EA BAKER (760) •



CAMPANULACEAE

Adenopho:ra (x=17) SUKACEV(619).
latifolia
liliifola
potaninii
utriculata

CAPPARIDACEAE

Capparis (x=9,IO;x2=19)
frondosa EA MAURITZON(424) •

Isomeris (x=17? )
arbo:rea 17? BILLING5(83).

CARYOPHYLLACEAE

Honckenya
peploïdes aneuploides FLOVIK(237).

CELA5TRACEAE

Celastrus (x=23)
scandens EA 36 ANDER50N(14),BOWDEN(96).

Evonymus . (x=8 )
americanus EA? 64 ANDERSON(14),BRAUN(680),
europeus EA? 64 BALLY(26)
latifolius EA

COMPOSITAE

Antennaria (x=7)
alpina D P 84 BATTAGLIA(56),BERGMAN(69),
brainerdii D P 42 (70), (75),BOCHER(87),
canadensis D P 83-86 EKMAN(204),FERNALD(231),
carpatica As,D P? 40-42 (232), (233),FRIE5(242),JUEL
fallax D P 84 (350),(351),KERNER(362),



glabrata D? P? 63 NYGREN(484),POR5ILD(515),
groenlandica 5TEEEIN5(604),(605),(606),
intermedia D P env.60 UREAN5KA(647).
magellani~a D P 56
neodicia D P env.52
parlinii D P 84
petaloidea D P 75-80
porsildii D P 63
occidentalis D P 75-85

Arnica (x=?)
alpina D P 56 AFZELIU5(5),FLOVIK(237),
chamissonis D P ,IVA5HIN(340).
diversifolia D P
montana

Artemisia (x=8,X2=17)
nitida A5,D sans P 27 CHIARUGI(133).

Erachvcome
ciliaris Ag Pp DAVI5(182),(687).

Centaurea (x=7-13)
cyanus As sans P 24 BERGMAN(67),CHIAPPINI(132),
horrida As+ 18 DE50LE(185).
melitensis
salmantica
sphaerocephala

Chondrilla (x=5)
aCl3ntholepis D P 15 BERGMAN(73),(74),(77),(78),
brevirostris D P 15 BATTAGLIA(43),PODDUENAJA-
coronifera D P 15 ARNOL'DI(509),R05ENBERG(536).
graminea D P 20
juncea D P 15
kouzneezowii D P 15
lejosperma D P 15
ornata D P? 20
pauciflora D P 15

Ccreopsis (x=12-14 )
bicolor As sans P 24 GELIN (254) •

+ Le gamétophyte est extra-ovulaire.



Crepis (x=3-8 ;x2=II)
acuminata As P 22-88 BABCoCK(22),BABCoCK et
atribarf>a As P 22-88 STEBBINS(23),GERASSIMOVA(259),
bakeri As P 22-55 STEBBINS et JENKINS(609),
barbigera As P 44-88 STEBBINS et BABCoCK(608).
intermedïa As P 33-88
modocensis As P 22-88
monticola As P 22-88
occidentalis As P 22-88
pleurocarpa As P 22-88
tectorum

Erigeron (x=9,I6)
annuus D P 27 BATTAGLIA(44),BERGMAN(72),
karwinskianus (73),CARANO(119),FAGERLIND
var.m~cronatus D P 32-34,36 (227),FERRI(233),GUSTAFSoN
ramosus D P 27 (284),HOLMGREN(333),IKENo(339),
speciosus MAC DONALD(426),oKA(491),

OKABE (493) ,SODERBERG(595),
TAHARA(626).

Eupatorium (x=IO,17)
glandulosum D P 51 GRANT(761),HOLMGREN(333),
riparium As,Ag SPARVOL! (600).
triploïdes (8 spp. ) Pd?

Helianthus (x=17)
annuus As DZYBENKO(690),USTINoVA(648).

Hieracium (x=1?, 9)
sous-g.Euhieracium BATTAGLIA(41),BERGMAN(68),
nombreuses spp.apomiG- CHRISToFF(I40),'I4I),
tiques D P 18,27,36 CHRISTOFF et C.(I42),
sous-g.Pilosella CHRISTOFF et PoPOFF(I44),
nombreuses sppoapomic- GENTCHEFF(255),(257),GENT-
tiques As P 27,36,42,45 CHEFF et GUSTAFSSoN(258),

GUSTAFSSoN(28I),(284),GUS-
TAFSoN et NYGREN(292),
HABERLAND(294),HEITZ(324),
oSTEI\JFELDT(499), (500),
RoSENBERG(535),(537),(538),
(539),SCHNARF(567),(568).



l

1xeris (x=5-8)
dentata D . Pa 21 DARL1NGTON et WYL1E(181),

OKABE(493)
Leontodum (x=4-7)

hispiclus As sans P 14 BERGMAN (67) •

Leontopodium . (x=7?,13)
alpinum Ag 52 SOKOLOWSKA-KULCZYCKA(596).

Minl!lria
integerrima fis Pa DAV1S(688).

Parthenium (x=18) (252)
argentatum As,D Pp 54,72-144 BERGNER(79),(80),CATCHES1DE
incanum As,D Pp 54-90 (124),(125),ESAU(218),(219),

GARDNER(251),GERSTEL(261),
(262),GERSTEL et al.(263),
(264),(265),KODAN1(61O),
POWERS(516),POWERS et al.
(517), (518),ROLL1NS(529),
(530), (531),STEBB1NS e~

KODAN1 (610).

Petasi~es (x=26,29,30)
fragrans As+ DESOLE(689).

Picris (x=5)
hieracioides As sans P ID BERGMAN (67) •

Rudbeckie (x=16,19)
californica D D 76 BATTAGL1A(32),(37),(52),(55),
deamii D P 76 (57),FAGERL1ND(226).

.laciniata D Pp 76
speciosa D Pp 76
sullivantii D P 76
triloba D P 76

+ Le gamétophyte est extra-ovulaire.



Taraxacum (x=8 ) ..IUEL(706 )
arctica D P 40 BATTAGLIA(42),COOPER et BRINK
ceratophora D P 24,32 (I67),ERLANDSSON(211 ),FAGERLIND
cyprium An Pa 32 (228),GUSTAFSON(280),(284),
erythrosperma D P 44,32 KORClLEVA (376), MALECKA (7I4) ,
maculigera D P 24,48 MATSUURA et SUTO(423),PODDUB-
obligua D P 24,32 NAJA-ARNOL'DI(510),(512),PODDUB-
officinale NAJA-ARNOL'DI et DIANOVA(5II),
palustre D 40 SORENSEN et GUDJONSSON(598),
palustria D P 32 SEARS(572),SCHKORBATOW(564),
spectabilis D P .32 OSAWA(498),TSCHERMAK-WOESS
vulgaria D Pa 24 (637),TURRILL(645),WARMKE(755),
autres apomictiques D P 24,32,40 HARAN(310).

Towsendia BEAMAN(62).

Youngia (x=5,8)
sect.Crepidopsis STEBBINS(606).

CRUCIFEREAE

Arabis (x=6,8)
holboellii D P 14,21 BOCHER(86),(88).

EUPHOREIACEAE

Alchornea
.(= Coelebogvne)

iHcifolia EA SMITH(74I),STRASBURGER(6I5)

Euphorbiâ
dulcis EA 18,28 CARANO(I2I),(I22),PERRY(504).

FLACOURTI'ACEAE

Scopolia (x=!2)
carniolica EA GLUSHCHENKO(267).



GENTIANACEAE

Cotvlanthera
tenuis D P? OCHLER(490),SCHNARF(568).

GUTTIFEREAE

Garcinia
, mangostana EA SPRECHER(60I),HORN(334).

Hvpericum (x=7,IO,I2;x2=I9)
perforatum As P 32 HOAR et HAERTL,CRISTAFSON

(29I),NOACK(475).

JUGLANDACEAE

Juglans (x=I6,I7)
sp. ZARUBIN(673).

MALPIGIACEAE

Hiptage
Madablota EA SUBBA RAO(616).·

t"IELIACEAE

Aphanamixis
polystachya EA RASH(526).

MORACEAE

Morus (x=I4)
latifolia
f.rotundiloba V MLiKHER ...IEE (442) •



III1YRTACEAE

Eugenia (x=II )
hockeri EA JOHNSON(346),PIJL(508),
jambos EA + + TIWARY(632),(633).28,-42,-54
malacensis EA 22
cumini EA?

OCHNACEAE

Ochna (x=1)
serrulata EA 35 CHIARUGI et FRANCINI(I36).

ONAGRI\CEAE

Taraxia (x=1)
ovata P? JDHANSEN (344) •

OROBANCHACEAE

Orobanche (x=I2,I8-20)
uniflora Pd env. 10 JENSEN(343).

PWIIilBAGINACEAE

statice (x=6-9)
oleifolia
var.confusa D P 21 DI AI\1ATO (111) , (119)

Limonium
binervosum D? P? 32 BAKER(25).
Iychnidifolium D? P? 24

POLYGONACEAE

Acetosa (x=1) ..
arifolia 14 LOVE(405),(401)
pratens'is
thyrsiflora



Atraphaxis (x==II7)
frutescens As P 887 EDMAN(197).

Polyoonl!!!!. (x==ID, II, 17)
viviparum V ~3, 88, IDo,:!:IIo LOVE et LOVE (409)

PRIMULACEAE

Primula
japonica X chungensis

X coakburnia
X pulverulenta

wilsoni X coekburnia

(x=8-I3) "
Am
Am
Am
Am

RANUNCULACEAE

ERNST(213),(216).

Ranunculus
aeris
auricomus(coll.)
polyanthemus
bulbosus

Alchemilla
- s/g.Aghanes
" ar"fensis 1

- s/g.E.alchemill~

alpina
vulgaris
msp.acutiloba

glabra
glomerulans
micans
pastoralis
9ubcrenata

7
As
7
7

As

As
As

(x==7,8)
7
P 16,32,40,48
7
7

RoSACEAE

(x=8)

P env. 48

P IDo
p "'

env.Ioo
env.9o,env.IOo

64?
env. 93

IDI
env. 90

MARSDEN-Jones et TURILL(42o)~

(42I),HAFLINGER(296),RoZANOVA
(54I),KoCH(37I),(372),
MARKLUND(4I9),SoRENSEN(597),
RoUSI(54o),RUTISHAUSER(553),
KoRDJUM (374 ) •

BooS(9I),(92),HJELMQUIST(330),
GUDJONSSoN(276),BoCHER(85),
EHRENBERG(I98),GENTCHEFF et
GUSTAFSON(259),MURBECK(458),
TURESSoN(644),STRASBURGER
(744).



Cotoneaster (x=!7)
acutifolia HJELMQUIST(331).
var.villosula As
bullata As
nitens As
obscura As
obscura var.nova As
racemiflora var.

soongarica As
rosea As

Cratequs (x=17)
nombreuses spp. polyploïdes CAMP(II7),(II8),LONGLEY(402),
américaines PAU-1ER (502), SAX (561).

Malus (x=!7)
------hypehensis(=theifera) As P 51 DERMEN(I84),EINSET(I99),(20I),

sielbodii Pp 68 HJELMQUIST(329),MILDENBERGER
sargenti As Pp (432),OLDEN(494),(495),SAX
sikkimensis As (562),(563),SCHMIDT(566).

Potentilla (x=7)
acutifolia CLAUSEN(I47),CLAUSEN et al.
var.villosula (I5I),CHRISTOFF et PAPASOVA
adscharica P 42 (I43),CZAPIK(I74),(I75),(I76),+ +arenaria D,As P 35,-42, (-56) FORENBACHER(239),GENTCHEFF
argentea 14,28,35,42,56 (256),GENTCHEFF et GUSTAFSON
arguta 14 (259),GUINOCHET(276),HAKANS-
argyrophylla 63 SON (304) , HLiNZI CKER (337) , MUT-
aurea 14 ZING(444),(445),(446),MUT-
breweri ::72~I02 ZING et M.(453),(457),POPOFF
bullata (513),RUTISHAUSER(543),(551),
callescel!S P 42 RUTISHAUSER et HUNZICKER(554)
chrysantha 42 SHIMOTOIVJAI (579) , SIVJITH (588) ,
collina P 35,42 (589).
crantzii D,As P 42,42+f
dealbata 35
degeni 42
diversifolia 42-:!:IOI



dissecta
drummondii
flabelliformis
gelida
gracilis
hirta
incana
var/gaudini
illtermedia
kurdica
levieri
multifida
nevadensis
nitens
obscura
var.nova
paecox
pulcherrima
recta
racemiflora
rosea
songarica
verna
tabernaemontani

As

As,D
As,D

p

p

p
p

42
+64- -108
+56- - 66

42
+56- -109

28
14

28,56
28
56
42
28
28

42
+56- -109

28,42

42,49,84
42,49

apomictiques américains As?
" européens As

allegeniensis
arguti
canadenses
cuneifolii
caesius
corylifolii

calvatus
flagellares
hispidi
idaeus
idaeobatus
laciniatus

P 21-63
P 21-49

21
21-36
21

28
28,35,42,49 et
aneuploïdes

35-63
21,28
21
21
28

AALDERS(676),BERGER(65),
(66),CRAIG(686),CRANE(169),
(17o),CRANE et THoMA~(171),

CHRlSTEN(138),CHRlSTER(139),
DoWRICK(193),EINSET(200),
(202),GUSTAFSoN(286),HAS
KELL(705), LONGLEY(403),
MARKAHIAN et oLMo(715),
WALDo et DARRoW(653).



21,28,35
moriferi veri 21,28,35
procerus
setosi 21-21;1
vitifolius 56

Sorbus (x=I7)

aria(coll o ) 68 LILJEFORS(399),(400),(40I),
(obtusifolia) 68 MOFEET(437),SAX(56I).
(rupicola) 68
chamaemespilus As P 68
(hybrida~phenica) As P 68
intermedia 68
lancifolia 51
meinichii 68
minima 51
mougeoti 51
sudetica 51

RUTACEAE

Citrus (x=9)
Nomb.spp.et ..ar. EA 18,27,36 BACCHI(24),FROST(243),FURUSATO

(246),HOFMEIER et OBERHOLZER
(332),KRUG(38I),MOREIRA et
GURGEL(439),OSAWA(497),STRAS-
BLiRGER (615), TORRES(767), TOXO-
PEUS(634),TRAUB(635),WEBBER
(659),PIERINGER et EDWARDS
(727) •

Skimmia
japonica As SESAI(573)
lavallei As

Poncirus (x=9)
trifoliata SING et SOULE(58I).

Xanthoxylum
alatum EA? SHARDA(576),LONGO(404),
americanum EA MAURITZON (425)
bungei EA
plenispinium EA
...6irnulans EA



ptelea
trifoliata EA? MAUIHTZDN (425).

Triphasia (x=9)
aurantiola EA MAURITZDN(425) •

SAURLIRACEAE

Houttuvnia ..
cordata D P 94-9B,IDD-1D4 SH1BATA et M1YAKE(57B),SD-

rERBERG(594),DKABE(492).

SAX1FRAGACEAE

Saxifraga (x=B,14) ..
cernua V 50,env.60 BOCHER(B5),HARMSEN(31B),
foliosa V 56,env.64 FLDV1K(237),LDVE et LOVE(409),

SKOVSTED(586).

SOLI\NACEI\E

Nicotiana (x=9, ID, 12)
diff.spp. Ph EAST(691),GOODSPEED(26B),

KENDALL(709),KORDJUM(373),
MOD1LEWSK1(719),THOMAS(750),
(751),WELL1NGTDN(756).

Petunia (x=7,9)
nyctaginiflora Am REDINGER (732) 0

THYMELI AEACEAE

Wikstroemia (x=9)
viridifolia D P 27 FAGERLIND (221) •



ULMACEAE

Ulmus (x=I4)
glabra EKDAHL(203) •

URTICACEAE

Elastotema
acuminatum As P 50 FAGERLIND(224),KRAUSE(380),
eurhynchum D P 52 MODlLEVSKI(765),SCHNARF
latifolium As P 60 (568)
machaerophyllum D P 60
peltifolium D P 60
penninerve
repens élevé
rostratum
sinuatum D P 80

Procris
fl.'utescens
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