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Résumé

Le développement des méthodes de reconstruction phylogénétique a été un
tournant majeur dans I'appréhension de I'histoire évolutive des organismes. Les relations
phylogénétiques a la base de l'arbre des Angiospermes ayant été établies relativement
tardivement, certaines parties restent encore largement inexplorées d'un point de vue
évolutif. Au cours des 10 derniéres années les études successives ont affiné nos
connaissances des relations de parentés en dehors des deux grands clades d'Angiospermes :
les Eudicotylédones et les Monocotylédones. La majorité de ces études ont identifié un clade
comprenant plus de 98% de la diversité spécifique dans cette partie de I'arbre des plantes a
fleurs, incluant environ 10 000 espéces réparties dans 20 familles et quatre ordres : les
Canellales, les Laurales, les Magnoliales et les Piperales. La derniere version de la
classification phylogénétique des Angiospermes (APG Il 2009) nomme ce groupe
"magnoliids" et Cantino et al. (2007) le nomment formellement Magnoliidae. Méme si de
récentes études incluant de trés grands jeux de données moléculaires suggerent que les
Chloranthaceae soient leur groupe-frere (Jansen et al. 2007 ; Moore et al. 2007 ; Soltis et al.
2011 ; Fig. 1), la position des Magnoliidae au sein des Angiospermes reste encore débatue
mais leur monophylie est maintenant bien établie (Qiu et al. 1999, 2000, 2005, 2006, 2010 ;
Soltis et al. 1999, 2000a,b, 2007, 2011 ; Mathews and Donoghue 1999, 2000 ; Savolainen et
al. 2000 ; Graham and Olmstead 2000 ; Zanis et al. 2002, 2003 ; Nickrent et al. 2002 ; Borsch
et al. 2003 ; Hilu et al. 2003 ; Jansen et al. 2007 ; Moore et al. 2007, 2010 ; Burleigh et al.
20009).
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Figure 1 : Arbre phylogénétique simplifié basé sur APG Ill (2009). Abréviations : sp./spp., espéce/espéces.

Les Magnoliidae présentent une distribution mondiale (Fig. 2). Les Aristolochiaceae
sont la famille la plus septentrionale (nord de I'Europe, Canada) et les Monimiaceae sont la
famille la plus australe (sud du continent sud-américain, Australie, Nouvelle-Zélande).
Cependant, la majorité des espéces du groupe se concentre sous les tropiques ou celles-ci
forment une part importante de la diversité végétale des foréts tropicales humides. En
outre, le registre fossile du groupe suggére que cette large distribution géographique est

antérieure a la fin du Crétacé (66-145 millions d'années).

Magnoliales 4 ~ Piperales

Figure 2 : Répartition géographique des quatre ordres de Magnoliidae selon Heywood et al. (2007).

Avant ce travail de these, seules des études phylogénétiques a I'échelle des

Angiospermes (ou au-dela) avaient inclu les quatre ordres de Magnoliidae dans la méme



analyse. En termes d'échantillonnage taxonomique, les analyses les plus compléetes avaient
échantillonné 43 des 263 genres existants et 18 des 20 familles existantes (Qiu et al. 1999,
2000 ; Zanis et al. 2002, 2003). En outre, d'autres études avaient étudié les relations de
parentés au sein des ordres et des familles du groupe (e.g., Renner 1999 ; Sauquet et al.
2003 ; Wanke et al. 2007). Certaines parties de I'arbre phylogénétique des Magnoliidae
étaient encore mal résolues et les relations de parentés entre les quatre ordres étaient
encore débattues. Si la majorité des analyses avait soutenu la présence de deux clades
(Canellales + Piperales et Laurales + Magnoliales ; Fig. 1), d'autres présentaient des résultats
alternatifs (Soltis et al. 2000b, 2007, 1999, 2000a ; Doyle and Endress 2000 ; Savolainen et al.
2000 ; Zanis et al. 2002 ; Nickrent et al. 2002 ; Hilu et al. 2003 ; Qiju et al. 2005 ; Moore et al.
2007, 2010 ; Burleigh et al. 2009). Par conséquent, la reconstruction d'une nouvelle
phylogénie du groupe dans le but d'obtenir un contexte phylogénétique robuste était
nécessaire pour étudier I'histoire évolutive de ce grand clade de plantes a fleurs. Dans le
chapitre 1 de cette these, je présente une nouvelle phylogénie incluant plus de 75% de la
diversité générique et les 20 familles de Magnoliidae. Cette étude est une avancée
importante pour notre connaissance des relations de parentés entre les familles de
Magnoliidae. Elle confirme, avec un meilleur soutien statistique, la présence des deux grands
clades : Canellales + Piperales et Laurales + Magnoliales. Au sein de chacun des ordres, les
relations de parentés entre les familles sont généralement trés bien soutenues (Fig. 3). Chez
les Piperales, nous confirmons que les Lactoridaceae sont inclues dans les Aristolochiaceae.
Mes résultats supportent également le fait que les Hydnoraceae, famille de plantes
parasites, est inclue dans les Aristolochiaceae. Au sein des Laurales, trois clades sont bien
soutenus : Calycanthaceae, Gomortegaceae + Atherospermataceae et Hernandiaceae +
Lauraceae + Monimiaceae. Au sein des Magnoliales, la position des Magnoliaceae demeure
mal soutenue mais le reste des relations phylogénétiques dans cet ordre recoit un fort
soutien statistique. Les Myristicaceae sont le groupe-frére de toutes les autres familles de

Magnoliales et les Eupomatiaceae sont le groupe-frere des Annonaceae.
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Figure 3 : Arbre simplifié des relations de parentés obtenues dans I'étude phylogénétique du chapitre 1 de cette thése.
Les nombres situés sous les branches sont : les valeurs de bootstrap obtenues en maximum de vraisemblance, les valeurs
de bootstrap obtenues en parcimonie, et les probabilités postérieures obtenues avec la reconstruction en Bayésien. Les
nombres a la suite des noms de familles correspondent au nombre de genres échantillonnés dans notre étude sur le
nombre de genres connus pour la famille.

Concernant le registre fossile des Magnoliidae, plus de 100 espéces ont été
identifiées comme appartenant au groupe (Friis et al. 2011). Ces traces fossiles sont
retrouvées sous la forme de bois, de feuilles, de fleurs et de grains de pollen, et sont parfois

conservées de facon exceptionnelle (e.g., Takahashi et al. 2001). Ces données fossiles



suggerent une origine ancienne du groupe avant le Crétacé moyen. Contrairement a d'autres
groupes de plantes a fleurs possédant un registre fossile parcellaire, celui des Magnoliidae
est trés adapté pour l'utilisation de données paléontologiques fiables nécessaires aux études
de datations moléculaires. La possibilité d'utiliser des fossiles pour lesquels les positions
phylogénétiques et les ages sont bien connus permet de définir des points de calibration
fiables pour I'estimation des dates de divergences au sein de la phylogénie des Magnoliidae
(Sanderson 1997 ; Inoue et al. 2010; Meredith et al. 2011; Sauquet et al. 2012) et ainsi
d'augmenter la fiabilité de toutes les analyses se basant sur ces arbres datés. Le registre
fossile du groupe n'avait été que partiellement utilisé pour estimer les temps de divergence
des différentes lignées de Magnoliidae, avec un maximum de six fossiles de Magnoliidae
utilisé simultanément pour calibrer une étude de datation moléculaire incluant des
Magnoliidae (Magallén and Castillo 2009). Dans le chapitre 2 de cette thése j'ai révisé la
position et I'dge de 10 especes fossiles du groupe qui avaient été préalablement placées au
sein de la diversité actuelle par d'autres auteurs en utilisant une approche phylogénétique. Il
en résulte un nouveau schéma de calibration pour le groupe incluant six contraintes d'age

minimum pour différents nceuds de I'arbre des Magnoliidae.

Les précédentes études de datation moléculaires suggéraient que le nceud
correspondant a l'ancétre commun le plus récent de toutes les espéces actuelles de
Magnoliidae était bien plus ancien que celui des Eudicotylédones (e.g., Smith et al. 2010) et
dans une moindre mesure plus ancien que celui des Monocotylédones (e.g., Magalldn et al.
2013). Cependant, I'échelle temporelle a laquelle a évolué le groupe restait encore mal
connue (Forest and Chase 2009). Schneider et al. (2004) ont par exemple trouvé un age de
223,1 #15,6 million d'années (Ma) pour les Magnoliidae alors que Soltis et al. (2008) ont
trouvé un age compris entre 162 et 98 Ma. De plus, du fait que les temps de divergence au
sein des Magnoliidae avaient été estimés par des études a une échelle taxonomique au-
dessus du groupe (e.g., Magallon & Castillo, 2009) ou a I'échelle des familles (e.g., Pirie &
Doyle, 2012), plusieurs nceuds profonds de l'arbre des Magnoliidae n'avaient jamais été
datés. Une nouvelle étude de datation a I'échelle des Magnoliidae incluant un large
échantillonnage taxonomique et des points de calibration fiables était donc indispensable
pour replacer I'histoire évolutive des Magnoliidae dans le temps. Cet aspect est traité dans le

troisieme chapitre de cette these. J'ai utilisé pour évaluer les temps de divergences les deux



méthodes implémentées dans les logiciels BEAST and r8s ainsi que différentes contraintes
d'age maximum pour I'ancétre commun le plus récent des Angiospermes actuelles : 130 Ma
(analyse angio-130) ; 140 Ma (analyse angio-140) ; 150 Ma (analyse angio-150) ; 170 Ma
(analyse angio-170) ; 200 Ma (analyse angio-200). Cette étude supporte des ages
potentiellement plus vieux que ceux précédemment proposés dans la littérature (Fig. 4).
L'ancétre commun le plus récent des Magnoliidae actuels est daté entre 178,9 et 127,1 Ma.
Les Laurales (165,6-111,8 Ma), les Magnoliales (164,2-115,0 Ma), les Canellales (141,0-126,3
Ma), les Piperales (157,7 Ma), et la plupart des familles étaient présentes avant la fin du
Crétacé. Les Lauraceae, les Aristolochiaceae et les Calycanthaceae ont leurs ancétres

communs les plus récents respectifs plus vieux que ceux des autres familles du groupe.

La reconstruction d'une phylogénie datée incluant un échantillonnage taxonomique
important pour les Magnoliidae m'a permis d'étudier d'autres aspects de I'histoire évolutive
du groupe tels que leur mode de diversification. Dans le troisieme chapitre de cette these, je
test si la diversité spécifique des Magnoliidae s'est accumulée de maniére constante au
cours du temps ou si les taux de diversification ont varié au cours du temps et entre les
différentes lignées de Magnoliidae. Mes résultats supportent la présence de six a 14
changements significatifs du taux de diversification au cours de I'histoire évolutive des
Magnoliidae (Fig. 5). Des augmentations significatives de ce taux sont inférées au sein des
Piperaceae et des Annonaceae, alors que la faible richesse spécifique des Calycanthaceae,
des Degeneriaceae et des Himantandraceae semblent étre le résultat d'une diminution du

taux net de diversification dans ces groupes (Fig. 5).
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Figure 4 : Estimations des ages de la racine (contrainte avec un age maximum) et de différents noeuds dans I'arbre des
Magnoliidae. A, résultats obtenus avec BEAST ; les points sont les dges moyens obtenus. B, résultats obtenus avec r8s ;
les points sont les ages estimés a partir de I'arbre de maximum de vraisemblance. Dans les deux figures les intervalles de
confiances a 95% sont représentés. Les noms des familles renvoient a I'ancétre commun le plus récent de leurs espéces
actuelles sauf si SL ('stem lineage') est mentionné. Les couleurs correspondent aux cing contraintes d'age maximum
appliquées a la racine de I'arbre : bleu, 130 million d'années ; rouge, 140 million d'années ; vert, 150 million d'années ;
orange, 170 million d'années ; violet, 200 million d'années. *Le 'stem lineage' des Siparunaceae, dans I'analyse BEAST
avec un age maximum pour la racine fixé a 140 million d'années, ne correspond pas au méme nceud que dans les autres
analyses. Abréviations : Ma, million d'années ; SL, 'stem lineage'.
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Figure 5 : Résultats des analyses de diversification conduites avec MEDUSA et obtenus en utilisant 1000 chronogrammes
échantillonnés aléatoirement dans la collection des chronogrammes produits par BEAST : A, angio-140, B, angio-200. Les
topologies utilisées sont les arbres de probabilité maximum des 1000 arbres utilisés dans chacune des analyses et les
relations de parentés sont identiques dans ces deux analyses. Les noms des groupes terminaux correspondent aux
compartiments (génériques ou supra-génériques) définis avant les analyses de diversification pour prendre en compte
toute la diversité connue des Magnoliidae. La coloration des branches illustre la moyenne du taux net de diversification
(r). Les points rouges figurent des variations significatives de ce taux, leur taille étant proportionnelle a la fréquence a
laquelle on retrouve ces variations parmi les 1000 modeéles testés. Variations numérotées dans la figure 3a : 1, ancétre
commun le plus récent (MRCA) du clade Piperaceae + Saururaceae ; 2, MRCA des Piperaceae a I'exception de Verhuellia ;
3, MRCA des Calycanthaceae ; 4, MRCA du clade Degeneriaceae + Hiamantandraceae ; 5, MRCA du clade Miliuseae +
Monocarpia. Le diagramme dans le coin supérieur droit présente les fréquences des différentes tailles des modeles
sélectionnés pour les deux analyses angio-140 et angio-200. Abréviation : sp., espéce.

Un autre aspect fascinant des Magnoliidae est la diversité de leurs morphologies

florales en termes de taille, couleur mais aussi d'organisation des différentes pieces florales



et de leurs nombres. L'évolution des caracteres floraux et la forme des fleurs ancestrales
chez les ancétres communs anciens du groupe étaient encore mal connues. Dans le
guatrieme chapitre de cette thése je présente une étude sur la forme de la fleur ancestrale
chez I'ancétre commun le plus récent de tous les Magnoliidae actuels ainsi que chez les
ancétres communs les plus récents des quatre ordres. Pour ce faire, j'ai retracé I'histoire
évolutive de 21 caracteres floraux en utilisant la méthode de parcimonie et les résultats
phylogénétiques du chapitre 1 de cette these. Les résultats de cette étude suggerent que
I'ancétre commun de tous les Magnoliidae actuels était un arbre présentant des fleurs
bisexuées possédant probablement trois étamines libres et un périanthe différencié,
constitué de deux cycles alternés possédant trois pétales chacun (Fig. 6). D'autre part, seuls
qguelques traits floraux auraient varié entre I'ancétre commun de tous les Magnoliidae et les

ancétres communs de chacun des quatre ordres.
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Figure 6 : Diagrammes floraux résumant les états ancestraux du périanthe inférés chez les ancétres communs les plus
récents des Magnoliidae, des Canellales, des Laurales, des Magnoliales et des Piperales. Abréviation : MRCA, Ancétre
commun le plus récent.

Ce travail de thése a donc permis d'apporter des résultats clefs pour la
compréhension de ['histoire évolutive de ce clade d'Angiospermes. La nouvelle phylogénie,
reconstruite au cours de cette thése, a permis d'améliorer notre connaissance des relations

de parentés entre les différentes familles de Magnoliidae. Cependant, au sein des Laurales et



des Magnoliales ces relations restent encore incertaines. La présence de branches internes
tres courtes dans ces parties de |'arbre est probablement a I'origine de ce manque de
résolution. Par conséquent, I'apport d'un nombre important de données supplémentaires
par les nouvelles méthodes de séquengage a haut débit pourrait étre une perspective
intéressante du fait que ces approches introduiront plus de variabilité dans nos alignements
moléculaires. En outre, notre jeu de données inclus actuellement deux marqueurs nucléaires
(18S et 26S ADNr) qui présentent un signal phylogénétique faible. A I'avenir, il sera
intéressant de compléter notre jeu de données avec d'autres marqueurs nucléaires et de
comparer les histoires évolutives qu'ils soutiennent avec celles soutenues par les autres
marqueurs issus de la mitochondrie et du chloroplaste. Du fait que le génome nucléaire est
hérité des deux génomes parentaux, I'étude du signal phylogénétique issue de ce génome

pourrait permettre de détecter d'éventuels évenements d'hybridation anciens.

Notre étude de datation moléculaire tend a soutenir des ages plus anciens que ceux
proposés dans d'autres études. La constitution pour la méme liste d'espéces d'un jeu de
données moléculaire et morphologique va rendre possible le placement de nouveaux
fossiles dans la phylogénie des Magnoliidae et ainsi de définir de nouveaux points de
calibration. Ceci contribuera immanquablement a une amélioration de la précision de nos
estimations d'ages et permettra de mener des études de datations en utilisant une approche

de totale évidence (Pyron 2011; Ronquist et al. 2012).

Cette phylogénie datée des Magnoliidae a permis de mettre en évidence la présence
d'au moins six variations significatives du taux de diversification au cours de I'histoire
évolutive des Magnoliidae. Ces résultats posent de nouvelles questions telles que l'influence
des crises géologiques successives sur la diversification des Magnoliidae. Le développement
récent de modeles de diversification permettant des taux d'extinction plus élevés que les
taux de spéciation (e.g. Morlon et al. 2011) devrait permettre d'aborder ce genre de

guestionnements.

Enfin dans le dernier chapitre de cette these, J'ai reconstruit la forme de la fleur
ancestrale des Magnoliidae qui possédait un périanthe différentié avec deux cycles trimeres.
Ces résultats sont prometteurs mais devront étre confirmés avec d'autres approches basées

sur des modeles probabilistes. De plus la constitution de ce jeu de données morphologique
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incluant de nombreux caracteres floraux va permettre |'étude de l'influence des modes de

pollinisation sur I'évolution morphologique de la fleur des Magnoliidae.
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