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Commentaires, capacités exigibles

5.2 Systématique et relation de
Parenté

Les étres vivants présentent des
similitudes qui peuvent étre
interprétées comme un héritage
provenant d'un ancétre commun.

Différentes méthodes sont utilisées
pour établir des liens de parenté. La
méthode cladistique, qui utilise des
caracteres homologues, fonde la
classification phylogénétique.

La diversité des plans d’organisation constatée a

perspective par la présentation des méthodes de
classification.

classer.

- présenter la notion de caractéres (caractéres
morphologique, tissulaire et moléculaire)
- présenter les notions d’homologie primaires et

classification

- présenter succinctement et commenter l'arbre
phylogénétique des Eucaryotes,

notion de groupes paraphylétique et polyphylétique
Téléostéens, Arthropodes / Crustacés/ Insectes,

Embryophytes / Angiospermes)
Liens : D’autres clades seront vus au travers d'une

travers les travaux pratiques et les cours est mise en

Lien : Travaux pratiques de la partie 2 (TP de Biologie animale)

- expliciter la différence entre reconnaitre, déterminer et

secondaires et discuter de leur prise en compte dans la

- discuter des limites d’une classification phénétique.

- a partir d'exemples choisis dans cet arbre présenter la

- identifier quelques synapomorphies des clades vus au
travers des travaux pratiques (Vertébrés / Mammiferes /

approche phylogénétique en travaux pratiques au cours

de la deuxieme année (TP 5.3. Biodiversité et phylogénie des
organismes photosynthétiques + TP 5.4. Biodiversité des
Angiospermes + TP 4.2. Les mycétes dans les écosystémes).

La publication de L'Origine des Espéces par Charles DARwIN (1809-1882) en 1859
(figure 1) représente un tournant dans la conception que les scientifigues ont de la
diversité des organismes vivants . Initialement largement percues comme des réalités
immuables issues de la volonté initiale d’'un Créateur, les espéces apparaissent comme
des entités capables de se transformer au coursdutemp s : les organismes sont donc
apparentés entre eux a des degrés divers. Peu a peu, alors que les idées
transformistes ont longtemps été marginalisées et décriées, la pensée évolutionniste
s'impose dans un monde préalablement dominé par le fixisme . Deés lors, le souhait
des naturalistes (veeu déja formulé par DARWIN lui-méme) sera d'inclure des
considérations évolutives  dans la production des classifications  longtemps jugées
trop artificielles. Mais ce n'est qu'a partir du milieu du XXe siécle qu’'une bataille
conceptuelle entre plusieurs écoles systématiques (I'école phénétique, I'école
évolutionniste et I'école phylogénétique) aboutit finalement & ce que les
classifications soient désormais fondées sur I'histoire évolutive des organismes
vivants envisagée du point de vue de leurs liens de parenté, c'est-a-dire leur
phylogénie .

Comment et sur quels criteres peut-on établir une ¢
vivants ? Comment les classifications modernes basé
sont-elles produites ? Comment s’organise globaleme
Embryophytes et des Vertébrés ?

lassification des organismes
es sur les liens de parenté
nt I'arbre du vivant, des

FIGURE 1. Charles D ARWIN (1809-1882) et I'édition originale de
ouvrage fondateur de la pensée évolutionniste.

THE ORIGIN OF SPECIES

BY MEANS OF NATURAL SELECTION,

PRESERVATION OF FAVOURED RACES IN THE STRUGGLE

LONDON
JOHN MURRAY, ALBEMARLE STREET.

1850,

s S—

L'Origine des Espéces (1859),
La théorie de I'évolution a néanmoins beaucoup

changé depuis sa formulation initiale, méme si les idées de variations et de tri par sélection naturelle
ont subsisté jusqu’a aujourd’hui. D’aprés Wikipédia (octobre 2015).
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La diversité spécifigue (et des groupes de rang supérieur ) est largement
constatée dans les travaux pratiques de classe préparatoire . La discipline qui a

pour objectifs de décrire, nommer, identifier, inve ntorier et classer cette

diversité est appelé systématique .

Les autres dimensions de la biodiversité sont moins concernées par la systématique :

Biodiversité génétique (= diversité intraspécifigue ) : diversité des organismes vivants au
sein d’'une méme espéce .
Biodiversité écosystémique (= diversité écologique ) : diversité des écosystemes

La systématique biologique (ou taxonomie *) est la science des classifications
elle a pour objectifs
de décrire les espéces et autres groupes systématiques ;
de les nommer avec un nom qui soit stable et unanimeme nt reconnu par la
communauté scientifique  (méme si cet idéal souffre parfois de difficultés) ;
de les identifier et de proposer des outils permettant leur reconnaissance
de les inventorier dans les milieux
de les classer, c’est-a-dire de les situer dans un ensemble hiérarchique de
groupes biologiques qu’on appelle  classification biologique

Comme les classifications sont aujourd’hui fondées sur le degré d’apparentement

des organismes , on peut dire que la systématique actuelle a un objectif
supplémentaire , celui de reconstituer les liens de parentés (=  phylogénie ) entre
organismes vivants

! &

/ Régne des Animaux [Animalia) \
/ Embranchement des Chordés [Chordata] \

Classe des Mammiféres [Mammalia]
Ordre des Cétartiodactyles [Cetartiodactyla]

Famille des Bovidés [Bovidae]

Genre Bos

o N A )

FIGURE 2. Classification phylogénétique de la Vache Bos taurus _utilisant ici les principaux

rangs taxonomiques. D’aprés SEGARRA et al. (2015).

Les taxons sont les groupes systématiques , c’est-a-dire les ensembles plus ou
moins vastes d'organismes vivants reconnus dans la classification . Ces
regroupements, fondés sur le partage de caractéres communs entre organismes,
forment un systéme pyramidal constituant la classification du vivant

Ces groupes s'inscrivent dans une hiérarchie qui comprend, dans la tradition
linnéenne, 7 niveaux taxonomiques (= rangs taxonomiques ) :@ régne,
embranchement (division en botanique), classe, ordre, famille , genre, espéce
(figure 2). Le mot « embranchement » (ou « division ») tend de plus en plus a étre
remplacé par le terme latin « phylum » largement utilisé par les auteurs non
francophones.

I & noter que, a cdté des 7 rangs initialement proposés par L  INNE, de nombreux rangs
intermédiaires peuvent s'intercaler (sous-embranche ment, superclasse, sous-famille, tribu...)
et permettent d’enrichir I'information taxonomique.

Historiguement pergus comme des entités définies par une essence qui manifeste
une volonté transcendante (vision essentialiste ), les groupes taxonomiques sont
aujourd’hui appréhendés dans une perspective nominaliste  (encadré A).

Quand les rangs taxonomiques ont été proposés, les scientifiques étaient dominés par une vision
fixiste du monde vivant : le regroupement des organismes en taxons manifestait une hiérarchie
voulue par le Créateur que le systématicien essayait de retrouver . Dans I'esprit de ces savants, les
regroupements préexistaient dans la nature, définis par une essence (un concept qui les
transcende et qui correspond a une volonté supréme ), et la tche du scientifique était de les
reconstituer : c’est la vision essentialiste  de la classification.

Le matérialisme méthodologique  de la science actuellement en vigueur invite au contraire
aujourd’hui a reconnaitre que les concepts (y compris les regroup ements des étres vivants)
sont produits par I'homme pour désigner des réalité s physiques qu'il a identifiées dans la
nature : c’est la vision nominaliste de la nature.

! K

Aujourd’hui, en systématique phylogénétique , il est d'usage de donner le méme rang
taxonomique aux groupes-freres , c'est-a-dire aux groupes immédiatement
apparentés dans I'arbre du vivant , mais aussi de ne pas donner de rang a une partie
des taxons . L’attribution du rang taxonomique  ou ranking demeure pour autant un
choix en partie arbitraire du systématicien, ce qui fait militer certains auteurs pour leur
disparition , quoique cette position reste dans les faits trés minoritaire chez les
naturalistes (encadré B).

Méme si I'on peut essayer de fonder les regroupements sur des criteres objectifs  (par exemple
la parenté des organismes ), il n’existe pas de régles qui permettent de justifi er que tel groupe
serait par exemple plutdt une classe ou super-ordre : I'attribution du rang taxonomique repose
donc largement sur des conventions admises entre sy stématiciens . Des systématiciens
défendent donc aujourd’hui la suppression des rangs taxonomiques mais cette position reste
minoritaire dans les faits , y compris en systématique phylogénétique. En effet, il n’en demeure pas
moins que les rangs constituent des repéres dans la hiérarchie des taxons et que leur emploi est

pratique , voire indispensable pour se situer.
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SEGARRA et al. (2015). Il s’agit d’'un

aprés
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FIGURE 3. La notion d'espeéce.

D’aprés SAINTPIERRE et al. (2017).

Présenter les différents criteres susceptibles de définir I'espece

Capacité exigible (phénotypique, écologique, phylogénétique) (extrait du point 5.1. du

programme).

L’espece (tableau | page 3 + figure 3 ci-contre) est le seul groupe pour lequel une
discussion apre existe de longue date quant a sa po  ssibilité d'étre objectivée

a partir de critéres biologiques rigoureux et appré hendables scientifiquement
ce qui en ferait autre chose qu'une simple convention entre taxonomistes. Des
conceptions variées (morphologique, biologique, évo lutive, écologique...) de
'espéce s’affrontent , sans qu'aucune ne soit pleinement satisfaisante pour
répondre & la diversité des situations rencontrées dans la nature.

Il existe des groupes de rang inférieur a I'espece : sous-espece (ssp.), variété (var.) et méme les
cultivars en nomenclature des plantes cultivées.

| "
C’est un concept popularisé par Ernst MAYR (1904-2005) (figure 4) : pour cet auteur,
« les espéces sont des groupes de populations naturel les, effectivement ou
potentiellement interfécondes, qui sont isolées rep roductivement d’autres
groupes semblables » (1942) (2 criteres donc : interfécondité des individus
conspécifiques + isolement reproductif —avec les individus d’autres espéces ).

Si la définition biologique de I'espece est le concept le plus populaire  dans le grand-public ou les
programmes du secondaire, il n'est pas pour autant un concept complétement opérationne |
malgré son intérét en génétique et en biologie évolutive. Les cas d’hybridation féconde ne sont pas
considérés, les cas ou la reproduction sexuée est rare voire inexistante non plus et, du reste, il
parait difficile (et méme impossible) de vérifier expérime  ntalement I'interfécondité  des individus
de toutes les espéces (prés de 2 000 000 connues a ce jour).

FIGURE 4. Ernst W. M AYR (1904-2005).
http://www.achievement.org/autodoc/page/may1lint-3 (octobre 2015)

Dans la pratique, le concept morphologique  (sont conspécifiques des individus
qui se ressemblent entre eux et qui présentent une « discontinuité »
d’organisation avec les autres espéces ) reste le plus employé au quotidien par
les taxonomistes.
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La encore, des difficultés existent : ou s'arréte la ressemblance ? Et cette méthode ne permet pas
de séparer les espéces proches sans différences morphologiques vér itables (especes jumelles )
qui doivent requérir souvent I'outil moléculaire .

-&

Les autres conceptions (concept évolutif, concept écologique...) sont peu usitées :
elles présentent certes un intérét théorique mais se heurtent a de réelles difficultés
de mise en ceuvre pratique qui en font des concepts peu opérationnels. Toutefois,
des différences écologiques par exemple peuvent étre un indice pour séparer des
especes.

Certaines définitions formulées au cours des derniéres décennies s’efforcent de
concilier plusieurs approches et de tendre vers le consensus, comme celle
récemment proposée par LECOINTRE et collaborateurs (2009) : pour ces auteurs, une
espece est un « ensemble monophylétique d’'individus se reconnaissan tcomme
partenaires sexuels et capables de donner une desce  ndance féconde ».

Capacité exigible Expliciter la différence entre reconnaitre, déterminer [sic] et classer.

*

Depuis le naturaliste suédois LINNE (1707-1778) (figure 5), chaque espéce est
désignée par un bindbme de noms latins ou latinisés : c’'est la nomenclature
binomiale (= nomenclature binominale ). Par exemple, I'étre humain s’appelle
Homo sapiens. Le premier mot correspond au genre (ici Homo) et le deuxiéme terme
s’applique a I'espéce proprement dite (ici sapiens).

La nomenclature scientifique  des espéces mais aussi de toutes les catégories

de rang supérieur (par exemple, Hymenoptera désigne I'ordre des Hyménoptéres)
a pour objectif que les taxons soient internationalement désignés par un méme
terme, reconnu par I'ensemble de la communauté scientifique. Cela n’empéche
toutefois pas I'existence de noms en langues nationales voire régionales  (on parle
de nomenclature vernaculaire ).

FIGURE 5. Carl VON LINNE (1707-1778). D’aprés Wikipédia (octobre 2015)

(Au-dela du programme : pour information)

Les régles de nomenclature (figure a) se sont mises en place au début du XXe siécle . Pendant
assez longtemps, seuls deux Codes (ou ensembles de régles) existaient :

a) Le Code international de Nomenclature botanique pour tous les taxons « végétaux » au sens
le plus large, c’est-a-dire les ‘plantes’, les ‘champignons’ , les ‘algues’ uni- et pluri-cellulaires, les
‘bactéries’... Aujourd’hui, ce Code (qui s’appelle Code international de Nomenclature pour les
algues, les champignons et les plantes depuis 2011) continue de faire autorité sur tous ces
groupes sauf les ‘procaryotes’. Les Cyanobactéries sont toutefois toujours gérées par ce Code
(considérées comme des « algues »).

b) Le Code international de Nomenclature zoologique pour les Métazoaires et les ‘protozoaires’.
Des Commissions sont chargées de I'observance des dispositions présentes dans ces Codes et du
réglement des litiges. Les Codes sont périodiqguement revus lors de congrés internationaux .

D’autres Codes existent désormais et sont venus organiser les régles nomenclaturales pour des
taxons particuliers :
a) Le Code international de Nomenclature des Bactéries vaut pour tous les ‘procaryotes’
(Eubactéries et Archées), sauf les Cyanobactéries qui restent gérées par le Code botanique.
b) Le Code international de Classification et nomenclatur e des Virus pour les virus qui, bien que
n'étant pas des étres vivants a part entiere, possedent leur propre systéme de classification.
c) Le Code international de Nomenclature des Plantes cult  ivées pour les variétés, hybrides et
espéces obtenues artificiellement par I’homme.

Plus récemment (2004), certains auteurs ont proposé un PhyloCode (Code de nomenclature
phylogénétique ) qui propose notamment la suppression des rangs ta xonomiques formels  (embranchement,
classe...). Ce Code peine franchement a s'imposer chez les systématiciens pour l'instant...

Des Commissions sont chargées de I'observance des dispositions présentes  dans ces Codes
et du reglement des litiges . Les Codes sont périodiquement revus lors de congrés internationaux.

FIGURE a. Exemple de Codes de nomenclature. _ Wikipédia (octobre 2015)

La nomenclature est stabilisée et encadrée par des régles consignées dans des
Codes de nomenclature s’appliguant a tous les étres vivants actuels mais
également aux taxons fossiles . Notons qu'il existe des Codes différents pour

Lycée Valentine Labbé (59) « Classe préparatoire TB » SVT « Partie 5 « Chapitre 22. Systématique et relations de parenté entre organismes
Cours complet rédigé * Page 5




différents groupes (encadré C) : ils présentent des points communs mais aussi des
divergences (encadré D). Si l'on compare simplement les nomenclatures
zoologique et botanique , on peut citer comme exemples de différences :

Les régles pour décrire et nommer les taxons  sont différentes ;

Des ‘plantes’ et des Animaux peuvent avoir le méme nom (figure 5bis).

Le Code botanique régle le nom de tous les taxons , quel que soit leur rang, alors

que le Code zoologique ne concerne que les taxons de rang inférieur ou égal

a la superfamille .

Dans tous les cas, les descriptions originales de taxons requiérent la définition de
types, c'est-a-dire d'individus de référence ayant servi a la description
(encadré E).

FIGURE 5bis. Un Insecte Hyménoptére et une Angiosperme av___ec le méme nom de genre.

Repris de mon cours de préparation au Capes externe de SVT (version 2014)
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Repris de mon cours de préparation au Capes externe de SVT (version 2014)

! (

A I'heure ou la biodiversité disparait & une vitesse fulgurante, des systématiciens ont
décidé de lancer un grand programme de séquencage visant a ré  pertorier les
espéces, connues ou inconnues , sans passer par les longs délais de la
taxonomie classique :le DNA barcode (code-barres ADN ) (figure 11.04). Il s’agit
de séquencer, chez un maximum de taxons, un géne identifié (chez les Animaux,
c’est le géene de la COI, cytochrome oxydase sous-unité |, une sous-unité de protéine
mitochondriale codée par environ 600 pb) dont la séquence constitue le code-barre
d'une espéce . Ces séquences peuvent en outre étre utilisées en phylogénie
moléculaire pour reconstituer des liens de parenté .
Ce systéme de « description » ou de reconnaissance pose toutefois de nombreux
problémes :

fiabilité pour reconnaitre des espéces,

difficulté de mise en ceuvre sur le terrain,

absence totale d’information sur les taxons séquenc és s'ils n'ont pas fait I'objet

d’une description classique...

Etc.
Son intérét est de permettre une identification a grande échelle , sans
taxonomistes.
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FIGURE 6. Code-barres ADN de quatre Métazoaires.  Wikipédia (2015).

Chacune des quatre couleurs représente un type de nucléotide (A, T, C, G).

Chez les Métazoaires, le DNA barcod est la séquence de la sous-unité 1
de la cytochrome oxydase (protéine mitochondriale).

& * A
Avec la crise que connait aujourd’hui la biodiversité en grande partie & cause des
activités humaines , la communauté scientifique mesure I'urgence de décrire et
d’inventorier la biodiversité spécifique mondiale. Des extrapolations spéculatives
permettent d’estimer la biodiversité actuelle  (encadré F) dont il apparait que seule
une portion trés faible est aujourd’hui décrite . Il est d’ailleurs évident que nombre
d’espéces s’éteindront ou se sont déja éteintes avant d’avoir été découvertes. Méme
si la biodiversitt commence a étre bien connue dans certains groupes
(principalement les Tétrapodes ou les Angiospermes), d'autres groupes sont trés
largement sous-prospectés (tableau I). Cela s’explique par plusieurs raisons :

De nombreux groupes sont tellement diversifiés que I'effort d’échantillonnag e

nécessaire pour tous les inventorier est colossal voire impossible a fournir,
notamment dans les zones de forte diversité
De nombreux groupes sont tres difficiles & déterminer et a décrire : peu de

naturalistes compétents  sont capables de détecter et de décrire les nouvelles
especes, encore plus dans les zones tropicales (et le systéme académique a
quelque peu délaissé la formation de systématiciens naturalistes professionnels).
De nombreux groupes sont difficiles a distinguer morphologiquement et leur
étude requiert des outils moléculaires ou génétiques  (certains ‘champignons’,
les ‘bactéries’, de nombreux groupes d’'Insectes ou ‘d’algues’...), ce qui ajoute aux
difficultés pour déceler et décrire les nouvelles especes.

Des régions riches en biodiversité  (régions tropicales essentiellement) sont
parfois peu visitées ou étudiées (manque de spécialistes, difficultés d’accés pour
des raisons géopolitiques...).

TABLEAU Il. Inventaire des espéces vivantes.

% &' ## « "

Il est extrémement difficile  d’estimer le nombre d’espéces restant a découvrir ou a décrire, sauf
pour quelques groupes zoologiques semblant bien connus (comme les Tétrapodes) ou trés peu
d’'espéces sont décrites chaque année. Toutes les méthodes reposent donc sur des

extrapolations de données, toutes critiquables . En fait, si I'on veut étre vraiment honnéte... la
Vérité est que I'on ne sait pas combien d’espéeces il reste a décri  re !
% )no* + ,-./01 !

L’entomologiste américain Terry L. ERWIN propose le protocole et le raisonnement suivants pour
estimer la biodiversité des Insectes tropicaux

il pulvérise par avion pendant trois étés un insecticide trés puissant  sur 19 arbres d'une espéce d'arbre tropical

(Luehea seemanii) : il récupére alors 1100 espéces de Coléopteres (taxon maitrisé par ce naturaliste) sur cette

seule espece d'arbre.

800 espéces parmi eux seraient herbivores dont 160 spécifiques de cet arbre.

Les Coléopteres représentent 40 % des especes d'Arthropodes connues (donc ces Coléopteres

représenteraient 40 % des especes spécifiques de cet arbre ).

Il'y aurait donc 400 especes d'Arthropodes spécifiques d'une espece d’arbre donné .

Il'y a aussi des Arthropodes au niveau des racines ou a l'intérieur des tissus de la Plante : les Arthropodes de

la canopée ne représenteraient que 2/3 des Arthropodes présents sur I'arbre.

Il'y aurait donc 600 especes d'Arthropodes par espéce d'arbre

Il existe environ 50 000 arbres tropicaux (considérés comme plutét bien connus).

Il'y aurait donc 600 x 50 000 = 30 millions d'espéces d’Arthropodes tropicaux
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Les taxonomistes sont les spécialistes capables de reconnaitre les taxons sur
le terrain ou au laboratoire . lls contribuent a réaliser des listes d'inventaires ,
dresser des listes d'espéeces protégées, produire des cartographies de
répartition ...

P 0 1
L'identification des taxons est une activité pratique davantage que «
scientifique » en ce sens ou les méthodes employées ont pour seul objectif de
rendre la détermination aussi aisée que possible. Tout critere est donc valable s'il
est utile, facile & détecter et opérationnel.  La détermination est une activité de
tri visant & mener le plus simplement et le plus ra  pidement possible a une
identification du taxon . Cette activité est donc a distinguer de Il'activité de
classification qui cherche & produire une hiérarchisation aussi objective que
possible de la diversité du vivant  (voir plus loin).
Les critéres retenus dans la détermination ~ peuvent se baser sur des attributs (par
exemple la couleur, la taille...) autres que les caractéres systématiques employés
dans la production de classifications

Les pédagogues et didacticiens frangais qui se sont penchés sur la classification ont proposé une
distinction entre « trier », « ranger » et « classe  r » (LECOINTRE et al., 2004) (figure a).
#

Trier, c'est « discriminer des objets selon un critére binaire » (par exemple :ilya/ilnya
pas). Une clef de détermination repose généralement sur un tri. Certaines classifications
traditionnelles également (‘thallophytes’ vs. Cormophytes, Vertrébrés vs. 'invertrébrés’, Amniotes
vs. ‘anamniotes’, ‘poissons’/Tétrapodes...).

Ranger, c’est ordonner des objets dans le sens croissant ou décro issant .

Classer, c'est « établir des regroupements entre des objets sur la base d'un critére donné,
afin de former des ensembles qui refletent une caus e sous-jacente » . Il s’agit de mettre en
évidence une hiérarchie dans la distribution des attributs  (qui refléte une « cause », un processus
biologique, en I'occurrence les liens de parenté pour ce qui est des classifications actuelles ).

FIGURE a. Trier (en haut), ranger (au milieu), classer (e __n bas). D’aprés LECOINTRE et al. (2004)
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Les naturalistes systématiciens congoivent et utilisent des outils de
déterminations
clefs de détermination : ce sont des systémes tabulaires ou arborescents
d’'opposition de critetres de reconnaissance alternat ifs menant
progressivement a I'identification d’un taxon

Quand on doit choisir entre seulement deux alternatives a chaque étape (ce qui est souvent la
modalité la plus pratique), on dit que la clef est dichotomique .

aide numériqgue a [lidentification . il s’'agit d'outils informatiques de
détermination (logiciels ou sites internet) avec de s champs a remplir, le
programme faisant la synthése des informations et p roposant l'identification

Il peut aussi s’agir d’'une clef informatisée a suivre étape par étape

outils moléculaires : réalisation d’empreintes génétiques, DNA barcoding...

L'extréme diversité du vivant (tant actuel que fossile) nécessite, pour étre
appréhendée, d'étre organisée : la classification biologique  correspond a un
classement hiérarchique des étres vivants regroupés en différents groupes
imbriqués (nommés taxons ). On appelle caracteres les attributs des organismes
utilisés pour réaliser des classifications (cette définition sera précisée plus loin
pour ce qui reléeve de I'approche phylogénétique).

Depuis longtemps, il apparait aux naturalistes que certains caractéres sont
partagés par de nombreux étres vivants  (caracteres dominants ) et d’autres par
un nombre plus restreint de taxons  (caractéres subordonnées ), ce qui a permis
d’effectuer des regroupements & différents niveaux imbriqués . C'est le principe
de subordination des caractéres

Ces caracteres ont toutefois longtemps reposé sur des choix subjectifs et des
conventions admises par les naturalistes. L'acceptation de I'idée d'évolution a
progressivement conduit a essayer de construire une classification qui ne soit plus
une construction complétement artificielle mais une production rendant compte
d’'une réalité biologique : le degré de parenté des organismes

* 44 *
Jusgu’au milieu du XXe siécle, les classifications sont surtout le fruit de conventions
admises entre systématiciens . Elles sont relativement artificielles et intégrent de
maniére variable et lointaine quelques considérations évolutives . On peut les
appeler classifications traditionnelles
A partir des années 1950, une volonté claire de théoriser la systématique et de
I'inclure dans un cadre plus objectif va voir le jour, se nourrissant alors de la récente
synthése sur la théorie de I'évolution. Trois systématiques vont alors s'affronter
jusqu’a ce que la systématique phylogénétique s’impose progressivement jusqu’a
devenir a 'aube du XXle siecle la principale école employée par les scientifiques.

0" 125 5 3

" &" 0 1
Cette systématique fondée dans les années 1940-1950 reconnait les grades qui

sont des groupes d'étres vivants correspondant & un degré gé néral

d’organisation, a une « étape » dans I'évolution . Les grades peuvent rassembler
tous les descendants d’'un méme ancétre ou bien une partie seulement de ses
descendants si une divergence évolutive suffisamment importante (aux yeux
du systématicien) est constatée pour justifier la ¢ réation d’'un nouveau taxon
Cette divergence importante est appelée « bond évolutif » ou « saut adaptatif »
(figures 7-8).

L’évolution est alors vue comme nécessairement complexifiante et la classification
gradiste essaie de rendre compte des « paliers » de « complexité » atteints par
les organismes . La grosse difficulté intellectuelle  de cette systématique est qu'il
n'y aucune maniére d'objectiver les criteres permet  tant d'apprécier cette
divergence qui reste le seul fait de I'appréciation (subjective) du systématicien

FIGURE 7. Vision gradiste de I'évolution des Tétrapodes. D’aprés SEGARRA et al. (2015)

Pour information

Il ne faut pas confondre le gradisme (qui est un positionnement qui utilise et reconnait les grades
en systématique ) avec le gradualisme phylétique  (qui est un positionnement sur les rythmes de
I'évolution postulant que I'évolution est un proces sus lent et graduel ).

&

L’homologie est définie par un naturaliste fixiste britannique, Richard OWEN (1804-
1892), en 1843 : sont homologues des « structures qui, prises chez des
organismes différents, entretiennent avec les struc tures voisines les mémes
connexions et les mémes relations topologiques, et ceci quelles que soient leur
forme et leur fonction »  (LECOINTRE et al., 2004).

Notons que cette notion avait déja été proposée en 1822 par le Frangais Etienne GEOFFROY SAINT-
HILAIRE (1772-1844) qui la nomme toutefois « analogie ». Au XIXe siecle, le concept d’homologie a
été rapidement replacé dans un cadre évolutionniste et il a été naturellement employé par les
systématiciens du XXe siécle.

Pour les gradistes, les groupes sont définis par des similitudes de plan
d’organisation (notion proposée par le Francais fixiste Georges CUVIER [1769-1832]
désignant la nature et la disposition relative des parties d’ un organisme )
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considérés comme indices de parenté. Les gradistes créent de nouveaux groupes
si un « saut évolutif » modifie de maniére importan  te le plan d’organisation

L’homologie ainsi congue n’est donc pas forcément synonyme de parenté , ce qui explique que les
phylogénéticiens aient précisé et redéfini cette notion.

FIGURE 8. lllustration du « bond évolutif » réalisé par| __es Oiseaux selon les gradistes qui

justifierait la séparation ‘reptiles’-Oiseaux. D’aprés SEGARRA et al. (2015)

6

La systématique phénétique ou taxonomie numérique est fondée sur une
comparaison de la similitude des organismes appréhe ndée de maniere
guantitative . Cette approche sépare les groupes en fonction de leur degré de
divergence ; elle se base sur un degré de similitude globale (DGS) calculé sur
un ou plusieurs caractéres morpho-anatomiques appré hendés de maniére
statistique , selon des méthodes de calcul variées.

Plus le nombre de caractéres retenus est important, plus les résultats sont considérés
comme fiables et solides.

Cette systématique produit des représentations de relations entre taxons qu’'on
nomme phénogrammes .

Le défaut des classifications ainsi produites est inhérent a I'objectif recherché : la
ressemblance n’est pas forcément corrélée a la pare  nté car de nombreuses
similitudes peuvent étre ancestrales . Les classifications phénétiques  sont donc
artificielles par nature, malgré leur rigueur numérique. Ce type de systématique a
globalement cessé d’étre utilisé dans les années 1980 (sauf trés sporadiqguement) ;
en revanche, les méthodes phénétiques appliquées a des données moléculaires sont
utilisées aujourd’hui encore dans un cadre phylogénétique et ne cessent d'étre
développées et perfectionnées dans ce cadre.

Il ne faut pas surtout pas confondre la systématigue phénétique (qui cherchait a établir un DGS
sur des caracteres morpho-anatomiques ), aujourd’hui abandonnée , et les méthodes
phénétiques (utilisation des formules et algorithmes phénétiques appliquées aux séquences
de genes, d’ARN ou de protéines ou la divergence es t en partie liée au degré de parenté ) qui
ont trouvé une juste place dans le cadre de la systématique phylogénétique

&
Malgré une reconnaissance timide au départ, la systématique phylogénétique
fondée par I'entomologiste allemand Willi HENNIG (1913-1976) (figure 9) en 1950
(date de la publication de son ouvrage fondateur en allemand — mais il faudra
attendre 1966 pour disposer d'une traduction en anglais) s'imposera
progressivement a I'ensemble de la communauté scien tifique lors de la
deuxiéeme moitié du XXe siécle.
Elle ne reconnait que des clades ou groupes monophylétiques , c'est-a-dire des
groupes rassemblant un ancétre commun et 'intégral ité de ses descendants
Les classifications sont ici fondées sur la phylogénie des étres vivants : les
organismes sont regroupés en taxons sur la base de leur apparenteme  nt relatif .
Les clades sont définis par des innovations évolutives ( apomorphies ) présentes
chez l'ancétre commun du groupe et généralement con servées par ses
descendants (mais dont certaines peuvent étre secondairement perdues ou
transformées dans une partie de la descendance ).

FIGURE 9. Willi H ENNIG (1913-1976). D’aprés Wikipédia

Les dendrogrammes (= représentations arborescentes de relations entre
taxons) produits par [I'école phylogénétique s’appellent des arbres
phylogénétiqgues (au sens hennigien) ou encore cladogrammes . On peut les
appeler des phylogrammes si la longueur des branches est proportionnelle a | a
divergence des taxons . Dans les arbres phylogénétiques, les branches
matérialisent des liens de parenté (figure 10). Quand des liens de parenté sont
irrésolus , on les représente par des polytomies (= multifurcations ).

Dans ces arbres, les ancétres sont toujours hypothétiques (notons que les
fossiles sont traités de la méme fagon que les taxo  ns actuels, en bouts de
branches), tant il est improbable de tomber exactem  ent sur I'ancétre d'un
groupe dans les archives géologiques  (figure 11).

Attention, ces ancétres existent mais la probabilité pour que des individus précis de la
population a 'origine d’un groupe aient été fossil isés est extrémement faible, de méme que la
probabilité pour que, de surcroit, un paléontologue les découvre .

Par exemple, I'’Archaeopteryx n’est pas I'ancétre des Oiseaux mais les Oiseaux et I'Archaeopteryx
possedent un ancétre commun qui est (et restera certainement) inconnu, méme s'il devait ressembler
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davantage aux Archaeopteryx qu'aux Oiseaux actuels. Cet ancétre peut étre défini par les
apomorphies du groupe Oiseaux + Archaeopteryx qui constituent une sorte de « portrait-robot »
(hypothétique) (figure 11).

La descendance et la parenté, autrefois plus ou moi  ns confondues, sont donc des notions
aujourd’hui bien distinguées par I'approche hennigi enne.

FIGURE 10. Comprendre un arbre phylogénétique.

FIGURE 11. Arbre phylogénétique des Sauropsides et invali dité des ‘reptiles’.

Il ne faut pas confondre la généalogie (qui illustre des relations de descendance
avec des ancétres identifiés ) et la phylogénie redéfinie dans le cadre hennigien
(qui illustre des relations de parenté entre descendants, sans que le s ancétres
ne soient identifiés ).

Notons qu’avant H ENNIG, tout arbre représentant I'histoire évolutive d’'un g roupe était considéré
comme arbre « phylogénétique »y compris les arbres généalogiques ou encore les arbres ou se
mélaient généalogie et phylogénie  (ce qui était déja le cas chez Ernst HAECKEL [1834-1919] qui a
inventé le terme « phylogénie »). Les arborescences en bulles  (figure 7, plus haut), de nature mixte,
ont été longtemps chéres a la paléontologie ainsi qu’'a la systématique traditionnelle

8 !

Capacité exigible A partlr, _d’exemples ch,o_|S|s, discuter la notion de groupes
paraphylétique et polyphylétique.

On peut définir trois types de groupes  (figure 12) en fonction de la nature des liens
de parenté de ses représentants
Un groupe monophylétique  ou clade comprend un ancétre et tous ses
descendants . Seul ce type de groupe est aujourd’hui valide dans les
classifications modernes d'inspiration hennigienne
Un groupe paraphylétique comprend un ancétre et une partie de ses
descendants (alors que d’autres sont exclus). Beaucoup de grades reconnus par
les anciennes classifications  (‘reptiles’, ‘ostéichtyens’ au sens traditionnel...)
étaient paraphylétiques .
Un groupe polyphylétique  comprend des organismes sans ancétre commun
immédiat, rassemblés de maniére artificielle sur la base de caractéres
généralement convergents  (ex. «végétaux » compris comme tous les
organismes chlorophylliens).

FIGURE 12. Monophylie, paraphylie, polyphylie.  D’aprés SEGARRA et al. (2015)
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On appelle reconstruction phylogénétique  ou reconstitution phylogénétique  (ou
parfois tout simplement « phylogénie ») les méthodes qui permettent d’établir les
liens de parenté entre organismes . Cette activité repose sur l'utilisation de
caracteres pertinents et valides .

Le terme « phylogénie » a plusieurs sens ; il peut désigner :
° les méthodes d'établissement des liens de parenté

° les liens de parenté eux-mémes

° ou encore leur représentation sous forme d’'arbres

Présenter la notion de caractéres (caracteres morphologique, tissulaire
et moléculaire).

Présenter les notions d’homologie primaires et secondaires, et
discuter de leur prise en compte dans la classification.

*

Un caractere est un attribut observable (ou appréhendable de maniére indirecte
par des techniques de mises en évidence : réactifs, protocoles de biologie
moléculaire, techniques de coloration...) d’un organisme qui peut étre utilisé pour
réaliser des regroupements systématiques . Un caractére peut étre :

a) morpho-anatomique : présence de plumes, plan d’organisation d’'un membre...
b) embryologique : présence d’'un amnios, entéroccelie...

c) cellulaire, histologique : chloroplastes a trois membranes, compartimentation,
présence de tissu musculaire...

d) biochimique : synthése d'un lipide particulier...

e) moléculaire : présence d'un acide aminé dans une chaine peptidique, séquence
nucléotidique, séquence peptidique...

*

La reconstruction phylogénétique n’est possible qu’en travaillant sur des caractéres
homologues qui ont une définition précise dans ce cadre conceptuel . Au sens
moderne, une homologie (= caractere homologue ) est un caractére présent chez
plusieurs organismes dont on sait ou dont on peut s upposer qu'il est hérité
d’'un ancétre commun

Si I'héritage est supposé, on parle d’homologie primaire ou hypothése
d’homologie . Si cet héritage est démontré (par exemple & lissu d'un travail
phylogénétique), on parle d’homologie secondaire  ou homologie de descendance
(= homologie avérée ).

On notera que la définition de 'homologie  dans le cadre de la systématique phylogénétique  est
plus large que la définition historique  (qui avait tendance a réduire le concept aux seuls caracteres
morpho-anatomiques) mais aussi et surtout qu’elle est centrée sur la parenté .

&
Pour formuler des hypothéses d’homologie (= détecter les homologies
primaires) , on peut recourir & trois méthodes principales.

9 & 6 2

Selon le principe des connexions  (qui s'inspire de la définition historique de
I’'homologie), deux structures qui entretiennent les mémes rapport s avec les
structures voisines dans deux organismes différents sont potentiellement
homologues . C'est le cas par exemple du membre antérieur des Mammiféres  qui
est toujours construit sur un méme modele , malgré de plus ou moins grandes
variations (figure 13).

FIGURE 13. Homologie du membre antérieur de Mammiféres. D ___auphin (A). Chauve-souris
(B). Homme (C). Plan d'organisation commun (D). Le _radius est coloré.
D’aprés SEGARRA et al. (2015)

& 2 3

FIGURE 14. Homologie détectée par des données embryolodiq _ues. A. Os mandibulaires
d’'Oiseaux (parmi lesquels le dentaire, I'angulaire, I'articulaire et le carré). B. Os mandibulaire et os de I'oreille
moyenne chez 'Homme (la mandibule est réduire au dentaire ; I'os tympanique, I'enclume et le marteau sont
respectivement homologues de I'angulaire, du carré et de I'articulaire. C. Développement de ces os chez un

Mammifere Marsupial. D’aprés SEGARRA et al. (2015)
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Deux structures ayant méme origine embryologique, ¢ hez deux taxons
différents, sont susceptibles d’avoir une méme orig ine phylogénétique . Par
exemple, I'étude du développement des Mammiféres marsupiaux permet de montrer
gue les os de I'oreille moyenne des Mammiferes sont homologues d’os mandibulaires
d’autres Amniotes tels que les Oiseaux (figure 14).

L'étude des données paléontologiques permet de suivre les transformations
d’un caractere dans les archives fossiles . Grace a ces états intermédiaires de
caracteres , on peut rapprocher des structures parfois assez différentes

Par exemple, 'homologie entre une nageoire antérieure d’Actinoptérygiens et un
membre chiridien antérieur de Tétrapode  n’est pas forcément évidente de prime
abord : toutefois, I'étude de nombreux taxons fossiles (et le recours a quelques
taxons actuels) permet de visualiser différents états intermédiaires  entre les
squelettes de ces deux types d'appendices, ce qui a permis d’en déduire la nature
homologue de leur plan d’'organisation malgré les importantes variations
constatées (figure 15).

&

On considére que deux séquences (de génes, de transcrits ou de proté  ines) sont
homologues si elles sont similaires a au moins 20 %, chiffre sur lequel se sont
mis d'accord les scientifiques

n *

" *

Pour un caractéere homologue donné existant sous deux versions au sein d’'un
échantillon d’organismes, on distingue I'état primitif (= état ancestral = état
plésiomorphe = plésiomorphie) du caractére et son état dérivé (= état évolué =
état apomorphe = apomorphie) . L'état primitif est présent chez I'ancétre du
groupe étudié et est demeuré invarié depuis ; c’est donc I'état premier sur un
plan chronologique . L'état dérivé est une innovation évolutive acquise par
modification de I'état primitif au sein d’'une parti e de I'échantillon d’organismes
étudiés (figure 16).

FIGURE 16. Etats primitif et dérivé : exemple du membre a___ ntérieur des Vertébrés.
D’'aprés SEGARRA et al. (2015)

On peut illustrer ces notions a 'aide du caractére « appendice locomoteur » chez les
Vertébrés, en utilisant des organismes étudiés en premiére année (figure 16). Au sein
du groupe des Vertébrés, I'état « nageoire rayonnée » est présent chez I'ancétre
commun a tout le groupe ; il s’agit donc d’'un état primitif (= plésiomorphe ). L'état «
membre chiridien » est apparu secondairement dans le groupe des Tétrapodes par
modification de la nageoire rayonnée ; il s’agit donc d’un état dérivé (= apomorphe ).

On peut parler indifféeremment de caractere primitif ou d’'état primitif de caractere (ou
indifféeremment de caractere dérivé ou d'état dérivé de caractére ). Il conviendra juste d’adopter un
discours clair lorsqu’on emploiera les expressions « caractére dérivé / primitif » pour ce qui est en fait
un méme caractére .

La notion d’état ancestral ou évolué de caractéere e st relative et dépend du
groupe auquel on s’intéresse  : un caractére est toujours dérivé ou primitif au sein
d’'un groupe donné

FIGURE 15. Morphocline du membre antérieure de Vertébrés.  Seule I'étude du registre fossile
a permis de montrer la filiation entre ces différents états de caractéres .
D’aprés SEGARRA et al. (2015)
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Par exemple, au sein des Vertébrés, la nageoire rayonnée est une plésiomorphie
et le membre chiridien est une apomorphie (figure 16). En revanche, au sein du
groupe des Tétrapodes, le membre chiridien est une plésiomorphie car tous les
Tétrapodes le possedent et I'ancétre commun a tous les Tétrapodes le possédait
déja.
Rappelons que I'établissement de liens de parenté (et donc le regroupement des taxons en
groupes monophylétiques valides dans les classifica tions phylogénétiques) ne peut se fonder
que sur des apomorphies partagées (= synapomorphies ) (la présence d’'un membre chiridien sera
ainsi sans utilité pour établir une phylogénie des Tétrapodes).

) 7 n
- Dans les exemples étudiés cette année, on considére généralement des caractéres
présentant seulement deux états (primitif et dérivé) mais il peut exister de multiples
états dérivés se succédant chronologiquement les un S aux autres a partir d'un

état primitif : on les appelle états intermédiaires et I'ensemble des états d'un
caractére se succédant chronologiquement peut étre appelé morphocline
(figure 15).

& n

Présenter les notions d’homologie primaires et secondaires, et
discuter de leur prise en compte dans la classification.

Capacité exigible

Les méthodes de détection de I'homologie énoncées plus haut permettent de

formuler des hypothéses d’homologie (homologies primaires ) mais ne sont pas

infaillibles , ce qui explique qu’un certain nombre d’hypothéses ne soient pas )
confirmées comme homologies secondaires a [lissu d un travail

phylogénétique .

Une ressemblance purement fonctionnelle sans similitude structurale ou
d’'origine  embryonnaire est appelée analogie. Des structures analogues
apparaissent indépendamment au cours de l'histoire évolutive des organismes et
résultent généralement de contraintes du milieu de vie ayant contribué a la sélection
de structures similaires qui remplissent la méme fonction ce sont des
« convergences fonctionnelles  ». Ce type de similitude est rarement pris pour une
homologie.

Par exemple, I'aile d’'une Libellule et I'aile d’'un Oiseau ne pré  sentent aucune similitude tant
du point de vue embryologique que du point de vue d u plan d’organisation, bien gu’elles
permettent toutes deux de voler (fonction) : ce son  tdonc des analogies .

Si la ressemblance est I'élément qui va fonder I'homologie primaire , toute
ressemblance de plan d’'organisation ou de modalité de développement n'est
pas forcément le fruit d’'un ancétre commun ; on appelle homoplasie une
ressemblance (structurale, embryologique, biochimiqg ue...) susceptible d'étre
considérée comme une homologie primaire et qui s’av eére ne pas étre une
homologie secondaire (a I'issue d’un travail phylogénétique par exemple).

FIGURE 17. Homologie avérée et homoplasies. D’aprés SEGARRA et al. (2015)
Rond blanc : état primitif. Rond noir : état dérivé.

On distingue principalement deux grands types d’homoplasies  (figure 17) :
la convergence évolutive : acquisition indépendante d’un méme caractére par
deux lignées (si les taxons sont relativement proches, on peut parler de
parallélisme qui est un cas particulier de convergence).
la réversion évolutive : retour d’'un caractére a son état primitif (ou un ét  at
intermédiaire antérieur)

Nous avons vu que deux genes (ou leurs transcrits, ou les protéines q uils
codent) sont homologues s'ils possédent au moins 20 % de leur séquence
commune , ce qui signifie gqu’ils dérivent d'un gene ancestral commun . Mais des
génes peuvent avoir divergé au sein d'une espéce donnée sans que cette
divergence ne manifeste une séparation d'espéces (figure 18).

Il existe trois types principaux de situations d’homologies génique s dont une
seule peut servir a établir des liens de parenté (figure 18) :
Paralogie : des génes paralogues sont des génes apparentés prés  ents dans

une espéce donnée . Tous les génes apparentés au sein d'une espece  forment
une famille multigénique (exemple : A2 et B2).

Orthologie deux genes de deux taxons différents sont orthologues s'ils
descendent d'une séquence unique présente dans le d  ernier ancétre
commun aux deux taxons (exemple : A2 et A3). C’est sur ce type de séquences
qu’on peut travailler pour établir des liens de par entés.

Métalogie : deux génes pris chez deux espeéces différentes sont métalogues s'il
s’agit de paralogues non équivalents dans chaque espéce  (exemple : A2 et B3).
Ce cas est problématique en reconstruction phylogén étique.

L'apparentement de génes n'est donc pas forcément s  ynonyme d’apparentement de taxons
Une phylogénie moléculaire de taxons doit reposer sur I'étude de molécules orthologues  mais il est
fréquemment difficile d’en vérifier les conditions ... En cas de méprise (c’est-a-dire utilisation
accidentelle de molécules métalogues), on évalue alors seulement la séparation des genesd  ans
I'espéce ancestrale et non la divergence des taxons qui constituait I'objectif recherché.
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FIGURE 18. Homologies génigues au travers d’'un exemple th

éorigue simple.

D’aprés SEGARRA et al. (2015)

La reconstruction phylogénétique  passe par la production d’arbres qui reflétent
les liens de parentés (= relations phylétiques ) entre organismes .

Il existe différentes méthodes pour les construire ; aucune n’estirréprochable  (nous
préciserons les limites a chaque fois) et les arbres produits sont donc toujours des
résultats hypothétiques

& . * &

&
L’analyse cladistique est la méthode de construction d’arbres phylogénétiques
proposée par Willi H ENNIG, méme si de nombreuses études théoriques ont permis
de perfectionner cette méthode depuis.
Elle se base sur des caracteres polarisés (qui peuvent étre morpho-anatomiques,
physiologiques, biochimiques, embryologiques...), c’est-a-dire des caractéres dont
on a préalablement identifié les différents états et leur ordre de succession
La construction d'arbres par l'analyse cladistique repose sur deux principes
extrémement simples
Les liens de parentés ne peuvent se fonder que sur le partage de d'états
dérivés de caracteres, c'est-a-dire d’'innovations €  volutives . Ces caractéeres
dérivés partagés (= synapomorphies ) caractérisent les clades définis par les
arbres et permettent de reconstituer le portrait-robot de I'a ncétre du clade .

On voit donc que l'analyse cladistique ne se fonde pas sur la simple ressemblance sans
discernement : les caractéres primitifs partagés  ou symplésiormophies ne permettent pas de
reconstituer des liens de parenté parce qu'ils corr espondent a un héritage lointain , en dehors
du groupe d’étude.

Plus des taxons sont apparentés, plus ils partagent d’états dérivés de
caractéres .

Un des corollaires est qu’une étude de parenté par analyse cladistique sera d'autant plus fiable gu’elle
sera basée sur un nombre important de caractéres

Contrairement & ce qu’on entend parfois dans la bouche des candidats au concours, aucun caractere
n’est redondant en analyse cladistique : en effet, un lien phylétique sur un arbre est d’autant
plus solide qu'il est étayé par de nombreux caracte  res qui 'appuient .

L’analyse cladistique peut étre réalisée a la main sur des exemples simples portant
sur peu de taxons, ce qui permet d’en comprendre le principe. Dans la pratique,
guand le nombre de taxons augmente, le nombre d’arbres possibles est tel que seul
I'outil informatique peut permettre d’appliquer la méthode (tableau IlI).
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TaBLEAU |ll. Nombres d'arbres possibles (extragroupe non ¢ omptabilisé).

$
Dans l'analyse cladistique, on peut distinguer quatre temps principaux . Nous
préciserons a chaque fois les difficultés qui peuvent étre signalées a chaque étape
du processus.
Les principes théoriques que nous exposons ci-aprés ne peuvent étre compris
gu’en construisant parallelement et progressivement une phylogénie avec un
exemple simple (encadré H + TD A9).

*

Une étude phylogénétique porte sur un corpus de taxons . Dans le cadre de
I'analyse cladistique, il s’agit de travailler sur un maximum de caractéres
homologues méme si, a ce stade, on ne peut postuler que des homologies
primaires .

Limites de cette étape

Nous avons vu que les homologies primaires ne se révélent pas toujour s étre des homologies
secondaires et gqu'aucune méthode de détection de I'homologie n'est in faillible . L'étude
phylogénétique permet généralement de faire apparaitre in fine les homoplasies mais, si trop
d’hypothéses d’homologies erronées  sont formulées au départ, les dés sont déja pipés d’entrée
de jeu et I'étude sera nécessairement fausse . Le choix des caractéres est donc une étape a la fois
cruciale et potentiellement dangereuse . Les risques sont minimisés par ['utilisation d'un
nombre aussi important que possible de caractéres d ont on peut raisonnablement supposer
I’'hnomologie .

* &

Polariser les caracteres, c’est définir, avec le taux d’erreur le plus faible possi ble,
I'état primitif et I'état dérivé (ou les états déri  vés) de chacun des caractéres qui
serviront dans I'étude phylogénétique ; ces caracteres sont ensuite regroupés
dans un tableau nommé matrice de caracteres (dont une entrée comprend les
taxons étudiés et I'autre les caracteres retenus). |l existe trois méthodes principales
de polarisation des caracteres , chacune avec ses limites.

Il s’agit de choisir un taxon ( groupe externe = extragoupe = outgroup ) dont on
est sOr qu'il est a I'extérieur du  groupe d’étude (= groupe interne = intragroupe
= ingroup ). On postulera que I'extragroupe présente I'état primitif de tous les
caractéres retenus dans le cadre de I'étude  (cela ne veut pas dire que le taxon ne
possede de caractéres dérivés propres mais les caracteres retenus dans I'étude sont
considérés conventionnellement comme étant a I'état primitif chez ce taxon).

Limites de cette méthode
On ne tient pas compte de I'évolution de I'extragro upe qui a pu acquérir des états dérivés de
caractéres , y compris de maniére convergente avec des taxons du groupe interne.
Par ailleurs, la désignation de I'extragroupe  est arbitraire par nature et s'appuie sur ce qu’on sait
déja (ou ce qu’on croit savoir) de I'évolution des organismes : il s’agit donc d’une étape subjective
pouvant biaiser I'étude.

On se propose de construire une phylogénie d’organismes en suivant les étapes de I'analyse
cladistique que nous avons exposées de maniére théorique dans le cours. Le groupe d’étude (=
intragroupe) sera composé des trois organismes suivants : Araignée , Criquet et Ecrevisse . Pour
polariser les caractéres, on recourra a I'extragroupe suivant : le Maquereau . Les caractéres retenus
dans I'étude seront les suivants : symétrie bilatérale , appendices articulés , squelette interne vs.
externe, respiration branchiale vs. strictement aérienne , antennes, mandibules , chéliceres .
Pour chaque caractére (dont on postulera qu'il existe seulement deux états), on notera 0 I'état
plésiomophe (= ancestral) et 1 I'état apomorphe (= dérivé). [Exemple
traité dans SEGARRA et al., a paraitre]

-6
Dans une matrice de caracteres (figure a), on place le groupe externe et les organismes du
groupe interne (= groupe d’'étude) en vis-a-vis des caracteres supports de I'étude phylogénétique.

FIGURE a.

76 5

On peut déja remplir la ligne concernant le Magquereau qui est I'extragroupe et possede donc, du
fait d'un postulat méthodologique de I'analyse cladistique, les états primitifs (0) pour tous les
caractéres retenus (figure b).

Il convient conjointement d'identifier a quoi correspondent ces états primitifs en référence
desquels on étudiera les états de caractéres des taxons du groupe interne
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[1] symétrie bilatérale : présente chez le maquereau ; la présence est donc I'état primitif (0) et
I'absence sera donc I'état dérivé dans notre étude (1) ;

[2] appendices articulés : absence (0), présence (1) ;

[3] squelette interne / externe : endosquelette osseux (0), exosquelette cuticulaire (1) ;

[4] respiration : branchiale (0), aérienne stricte (1) ;

[5] antennes : absentes (0), présentes (1) ;

[6] mandibules : absentes (0), présentes (1) ;

[7] chélicéres : absentes (0), présentes (1).

FIGURE b.

06 8

Il est désormais possible de compléter la matrice de caracteres  (figure c) a l'aide des
connaissances sur le plan d'organisation des organismes.

FIGURE c.

96 ! !

On construit & présent tous les arbres possibles  (figure d). L'extragroupe (maquereau) étant
nécessairement en position basale (c’est sur lui qu’'on place la racine), il existe dans le cas présent
trois arbres possibles pour rendre compte des relations de parenté entre les organismes étudiés.

FIGURE d.

65 P>
#

On place ensuite les différentes étapes évolutives (= pas évolutifs ) en cherchant a minimiser
leur nombre ainsi que le nombre d’homoplasies rencontrées . Dans les arbres proposés a la figure
e, on a choisi d'interpréter les homoplasies comme des convergences évolutives.

FIGURE e.

Remarque 1 : Les caractéres qui sont placés sur la méme branche d'un arbre (exemple : [3], [4] et [5]) ne sont
pas redondants et doivent tous étre placés sur I'arbre : en effet, plus un lien de parenté est étayé par de
nombreux caractéres, plus il est solide

Remarque 2 : Les caractéres [1], [2], [3] et [7] sont des caractéres non informatifs  car ils ne permettent pas de
préciser les liens de parenté entre les taxons du groupe d’étude (= intragroupe) :
Le caractere [1] est présent seulement a I'état primitif  dans I'ensemble des taxons de ce travail ; il n'apparait
donc pas sur les arbres qui ne montrent que les innovations évolutives ou les homoplasies.
Les caractéres [2] et [3] sont apomorphes dans I'ensemble du groupe d'étude et n'apportent donc aucune
information sur les relations de parenté entre taxons de ce groupe.
Le caractére [7] n’est présent que chez un seul taxon (I'’Araignée) et ne permet donc aucun regroupement avec
les autres taxons. On dit que c’est un caractere dérivé propre (= autapormophie = auto-apormophie ) de
I'araignée.

Remarque 3 : On aurait pu choisir de considérer les homoplasies comme des réversions : on peut alors proposer
les scénarios proposés a la figure f. Il est méme possible d’envisager encore d'autres arbres ou les deux types
d’homoplasies coexistent  (non illustré).
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FIGURE f.

Important

Quand plusieurs scénarios évolutifs sont possibles et équiprobables (= avec le méme nombre
de pas évolutifs) pour un arbre donné, la méthode n e permet pas de trancher. Dans la pratique
scientifique, on privilégie souvent un scénario qui sera alors étayé par des arguments sur I'évolution
du groupe ou sera complété par une autre étude . En I'absence d’arguments décisifs, I'usage
fréquent est souvent de plutot considérer les homoplasies comme étant des ¢ onvergences ,
quoique rien ne justifie vraiment cette pratique pourtant répandue.

6 !
Pour choisir I'arbre le plus probable, on applique le principe de parcimonie : I'arbre comprenant
le moins de pas évolutifs est le plus probable . Il apparait que le caractére [4] que nous avions

retenu dans notre étude est finalement non pertinent : c’est une homoplasie , sans que la parcimonie
ne permette de trancher entre les deux scénarios évolutifs possibles (soit il s’agit d'une convergence
soit d’'une réversion : figure g). Notons que ce résultat est I'hypothése phylogénétique la plus
probable et non une certitude _ : toute méthode phylogénétique posséde de nombreuses limites. Ce
résultat est ouvert a la réfutation potentielle  par d’autres études.

FIGURE g. Arbre le plus parcimonieux avec deux scénarios évolutifs
entre lesquels il est impossible de trancher.

* 2 3
On applique le principe de récapitulation  formulé par Ernst HAECKEL (1834-1919)
a la fin du XlIXe siécle et qui se résumer comme suit : I'ontogenése résume la

phylogenése (c’est-a-dire : le développement résume ['évolution ). Il s'agit
d’admettre que l'ordre chronologique d'apparition des états dans | e
développement correspond & l'ordre d’apparition des états dans I'histoire

évolutive des organismes  (ce qui est faux dans bien des cas !).

Limites de cette méthode de polarisation

Ce principe est vrai pour certains caractéres et faux pour de nombreux autres . Pour la plupart
des biologistes, ce critére seul est trés dangereux a utiliser seul ; c’est la méthode de polarisation
la moins employée mais elle peut se révéler intéressante en complément d’'une autre méthode

* 25 * 3
Il s’agit de considérer que plus un état est trouvé anciennement dans les archi ~ ves
fossiles, plus il est primitif ~ (les états de caractéres présents chez les fossiles
anciens sont primitifs par rapport a ceux des fossiles récents). Ce critére est
généralement trés efficace mais n'est pas toujours applicable, en raison d'un
registre fossile parfois peu important

Limites de cette méthode de polarisation
Le registre fossile est incomplet (et parfois trés peu étendu pour certains taxons) : on est limité par
la disponibilité méme de I'information
Des fossiles anciens ont trés bien pu subir une évolution treés rapide et indépendante , ce qui
biaise alors cette méthode de polarisation.

On construit tous les arbres possibles et on reporte les innovations évolutives

(ou éventuelles homoplasies ) nécessaires pour expliquer évolutivement chaque
configuration (encadré H).

L’extragroupe est toujours en position basale, ce q ui permet d’enraciner
I'arbre.

Notons gu’on peut recourir & un extragroupe dans n'importe quelle mét  hode de reconstruction
phylogénétique simplement pour enraciner un arbre

&

Pour choisir le « bon » arbre, on applique le principe de parcimonie : I'arbre le plus
probable est celui qui comprend le moins d’'étapes é volutives . On notera que les

homoplasies se révelent alors a ce stade, de méme que les homologies de
descendance (homologies secondaires)

On dit parfois que I'homologie est un « pari » (homologie primaire = hypothese d’homologie )
que I'on peut « gagner » (homologie secondaire ) ou « perdre » (homoplasie ) a lissu d'une
investigation cladistique.

Limites de la parcimonie
L’évolution n’'est hélas pas toujours parcimonieuse (il arrive donc que les scénarios les plus
parcimonieux ne soient pas les bons).
Les rythmes d’évolution ne sont pas fixes et il peu t arriver qu'un grand nombre de
transformations s’opere rapidement .
La parcimonie n’est donc pas une méthode infaillible. La encore, on réduira les risques d’erreurs
en travaillant sur un grand nombre de caractéres
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Attention ! La parcimonie s'applique au choix de I'arbre phylog énétique mais pas au nombre de
caracteres supports de I'étude . Rappelons encore une fois que, plus on travaille sur des
caracteres nombreux, plus les liens phylétiques inf érés sont solides et étayés . On applique la
parcimonie pour sélectionner I'arbre le plus probab le parmi les arbres possibles  (mais I'arbre

choisi sera d’autant plus fiable qu'il aura été construit avec un nombre important de caractéres).

&

Capacité exigible Discuter des limites d’une classification phénétique.

5

L’analyse cladistique n’est pas exempte de critiques :
Nous avons précédemment signalé la subjectivité inhérente a certains choix et
les biais potentiels induits  par la mise en ceuvre méme de la méthode.
L'analyse cladistique n'est possible que sur des ta  xons présentant un
nombre important de caractéres polarisables (notamm ent morpho-
anatomiques) et partagés entre les groupes , ce qui n'est pas le cas de certains
groupes (‘plantes’, unicellulaires...) ou est impossible dans le cadre d’études sur
des ensembles vastes (exemple : combien de caractéres polarisables communs
peut-on trouver lors d’'une étude portant & la fois sur des Eubactéries, des ‘plantes’
et des Métazoaires ?).

Les méthodes moléculaires , sans étre exemptes de leurs propres biais , sont une

autre voie d'accés possible a la phylogénie des org  anismes . On travaille alors

sur des séquences de molécules homologues (ADN, ARN ou protéines) dont on

s’efforcera de vérifier I'orthologie

Les études moléculaires sont des outils tres utilis és de nos jours et ont supplanté les

méthodes morpho-anatomiques relevant de I'analyse c ladistique . Ce sont, dans bien des cas,
les seules méthodes envisageables pour accéder a la phylogénie des organismes  notamment
lorsque les caractéres morpho-anatomiques ou cytologiques sont trop peu nombreux (cas des
organismes végétaux, procaryotes... en fait, I'analyse cladistique ne s'appligue aiséme nt

quasiment qu'aux Métazoaires ).

En amont de toute étude phylogénétique par comparaison de séquences
homologues , on trouve les deux étapes suivantes :
L’isolement et le séquengage d'un géne (ou d’'un ARN, ou d'une protéine) chez
les taxons étudiés. Eu égard a la redondance du code génétique, on préférera
(autant que possible) travailler sur des séquences nucléotidiques plutét que
peptidiques.
L’alignement des séquences (souvent informatique) qui consiste a superposer
des séquences de maniére a les comparer  (on appelle parfois le résultat une
matrice de position ). On cherche alors les nucléotides conservés et les mutations.
Ensuite, le travail de reconstruction phylogénétique proprement dit (traitement
des données par des algorithmes permettant de produire des arbres
phylogénétiques) peut commencer .

Outre des défauts propres a chaque approche |, les principales limites partagées

(a des degrés variables) par les différentes méthodes sont :
La difficulté de distinguer I'orthologie (qui est une limite en amont de la
reconstruction phylogénétique proprement dite), aspect déja abordé.
La difficulté de prise en compte des variations de vitesse d’évolution pour un
géne donné (qui implique de fréquents écarts a I’horloge moléculaire), méme si
les méthodes incorporent de mieux en mieux ce paramétre.
La difficulté de prise en compte des variations de ces vitesses d’évolution
entre taxons : des especes dont le géne évolue trés vite par rapport aux autres
(par exemple parce que la pression sélective s’est affaibli au sein de ces derniéres)
vont accumuler rapidement des mutations et auront tendance a étre
rapprochées artificiellement dans les arbres (sans que cela ne refléte une réelle
parenté) ; c'est ce qu'on appelle le phénomeéene d'attraction des longues
branches .
La difficulté de travailler sur des divergences tré s anciennes pour lesquelles
il est difficle de trouver des séquences suffisamm ent anciennes pour
travailler , ou alors celles-ci sont tellement conservées qu’elles n’enregistrent
gu'un faible signal évolutif
La difficulté de travailler sur des divergences treé s récentes pour lesquelles il
peut étre difficile de trouver une séquence ayant e  u le temps d’enregistrer
une transformation significative  (les séquences étant trop proches).

&

Une des fagons de limiter les biais est de croiser plusieurs méthodes et surtout de
mener des études multiples sur de nombreux génes . Les phylogénies multi-
locus (qui se basent simultanément sur plusieurs génes ) se développent
d'ailleurs de plus en plus. A I'heure ou tous les génes de certaines espéces sont
entierement séquencés, il existe méme aujourd’hui des tentatives de
reconstruction phylogénétique basée sur des génomes entiers : c'est la
phylogénomique , encore a ses débuts.

L’histoire évolutive des organismes vivants est une réalité objective et baser
les classifications sur cette réalité est donc égal ement une ambition objective
Néanmoins, les méthodes disponibles pour y parvenir et leur mi se en ceuvre
comprennent toujours des limites et des biais poten tiels plus ou moins
importants : il convient donc distinguer la fin (I'histoire évolutive réelle des
organismes, une réalité objective) et les moyens (les méthodes de reconstruction
phylogénétiques, des techniques toutes critiquables). Les phylogénies sont
toujours des résultats hypothétiques et provisoires qui, méme lorsqu’elles
semblent consensuelles et étayées par de multiples études, peuvent un jour étre
remises en cause ou affinées

Diversité des principales méthodes envisageables en phylogénie moléculaire
Il existe une multitude de méthodologies  qui permettent de produire des phylogénies moléculaires.
Le principe, les intéréts et les limites des principales modalités de reconstruction phylogénétique par

comparaison de séguences paraissent dépasser le cadre de notre programme.

Ce caractere réfutable des résultats phylogénétigue s en fait paradoxalement aussi la
scientificit¢  puisque, en vertu des caractéristiques de la science défendues notamment par le
philosophe Karl POPPER [1902-1994], toute connaissance scientifique est ouverte alaré  futation .
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Il existe un nombre important de moyens statistiques permettant de tester la
robustesse des arbres phylogénétigues , c'est-a-dire la solidité (ou la
plausibilité) des liens de parentés inférés . Le test le plus connu et le plus fréquent,
applicable notamment aux phylogénies moléculaires, est le bootstrap .

On évalue alors par pourcentage la probabilité de confiance d'une branche phylogénétiq ue qui
est d’'autant plus fiable qu’elle posséde un  bootstrap élevé : par exemple, si une branche présente
un bootstrap de 90 % signifie que, dans 90 cas sur 100, I'arbre construit par bootstrap a permis de
retrouver cette branche présente dans I'arbre testé.

Beaucoup d’auteurs tendent a n'admettre comme valides que les branches avec un bootstrap
supérieur a 50 % ; celles qui ont un boostrap inférieur sont souvent considérées comme peu fiables
et remplacées par une polytomie .

Le chiffre que I'on trouve sur les branches en phyl ogénie moléculaire correspond souvent au
bootstrap.

On parle de conflits phylogénétiques  lorsque des arbres équiprobables (dans
une étude donnée) ou des arbres obtenus avec des do  nnées ou des méthodes
différentes (plusieurs études) proposent des liens phylétiques différents . Pour
trancher ces liens conflictuels et produire un arbre plus solide, on applique des
techniques de consensus .

FIGURE 19. Techniques de consensus (= compilation d’arbre s différents).

Les liens de parentés sont utilisés pour produire des groupes monophylétiques

ou clades qui correspondent a des lignées complétes de I'arbre du vivant . Ces
classifications bouleversent les classifications tr aditionnelles (ou I'accent était
mis sur certains caractéres au détriment d'autres sans que cela soit toujours justifié
évolutivement) et sont elles-mémes susceptibles d'évoluer avec la connaissance
que I'on a de la phylogénie des organismes

&™" *

Les arbres phylogénétiques permettent de discuter des scénarios évolutifs
c’est-a-dire des modeéles historiques d’évolution des organismes vivants ou des
caractéres . On peut ainsi mettre en évidence la divergence entre taxons par
acquisition d'innovations évolutives (apomorphies ) mais aussi I'acquisition
indépendante par des lignées d’'un méme caractéere (convergence ) ou le retour
a une version antérieure de caractere  (réversion ).

" &

Les phylogénies peuvent permettre de montrer une spéciation parallele ou
cospéciation d'organismes impliqués dans des relations interspécifiques étroites
(prédation, parasitime, mutualisme...), particulierement les interactions durables
(parasitisme et symbiose essentiellement). On produit pour cela des phylogénies
en miroir ou cophylogénies qui montrent la cospéciation (évolution en paralléle
d’organismes impliqués dans des relations interspéc ifiques ).

FIGURE 20. Phylogénie en miroir dans le cadre d'une symbi___ ose.
D’aprés SEGARRA et al. (2015)
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La coévolution ou coadaptation (cospéciation ou I'on peut démontrer que les
especes en question ont exercé une pression de séle  ction mutuelle qui est a
I'origine de la spéciation ) est souvent plus difficile & prouver , nécessitant de
rechercher des génes et/ou des adaptations particuliéres.

% &) ! et % & (# +

2 # 3

On peut appliquer les méthodes de reconstruction ph ylogénétique a d'autres
données que des taxons, comme des individus, des po pulations ou méme...
les langues humaines (encadré ).

Voir figure 21.

FIGURE 21. Arbres phylogénétigues et reconstruction phylo

génétique.

D’aprés SAINTPIERRE et al. (2017).
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(Au-dela du programme : pour information)

% * ' 1

On peut réaliser des phylogénies moléculaires d’organismes ou de populations (en utilisant
des organismes représentatifs ) en employant les outils de phylogénie moléculaire a ces fins. Il faut
alors travailler sur des génes a évolution trés rapide et peu conservés. La discipline qui réalise ce
type de phylogénies s’appelle phylogéographie . Elle étudie les phénomenes génétiques et
démographiques (notamment les phénomenes de spéciat ion) qui conduisent a la distribution
et a la structuration actuelle des populations , par exemple suite au déplacement des masses
continentales, a des modifications de courants océaniques, a d'importantes variations climatiques
(qui induisent des glaciations ou I'eustatisme), a des catastrophes géoclimatiques... Elle intégre aussi
I'étude de I'effet des activités humaines sur ces processus.

% I( *

Toutes les entités entretenant des liens de parenté s peuvent potentiellement étre analysées
au moyen des outils de reconstruction phylogénétiqu e. Ainsi, il est du dernier cri en linguistique
d’appliquer I'outil phylogénétique a I'étude des langues. Le grand défi de certains linguistes serait de
pouvoir reconstituer une phylogénie compléte des langues actuellement parlées sur le globe.

C > "

Il s’agit dans cette partie de s'intéresser aux principales données actuellement
disponibles sur la classification des étres vivants actuels , en se basant sur les
attendus du programme et les taxons évoqués en travaux pratiques.

Présenter succinctement et commenter I'arbre phylogénétique des
Eucaryotes.

A partir d'exemples choisis, discuter la notion de groupes
paraphylétique et polyphylétique.

Identifier quelques synapomorphies des clades vus au travers des
travaux pratiques (Vertébrés / Mammiferes / Téléostéens, Arthropodes
/ Crustacés [sic] / Insectes, Embryophytes / Angiospermes.

Capacité exigible

# & "

FIGURE 22. Arbre du vivant (ARN 18S-16 S, Neighbour Joining ). D’aprés SEGARRA et al. (2015).
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Il est bon de connaitre (figure 22) : _ $ 'S
Le fait que le vivant s’organise en trois domaines : Archées, Eubactéries =
Bactéries au sens moderne , Eucaryotes ; les vieilles ‘bactéries’ au sens large (Au-dela du programme : pour information)
n'existent plus.

Certaines publications récentes (et sérieuses !) placent les Eucaryotes comme une branche
émergeant au milieu des Archées .

Quelques caractéres dérivés de chacun de ces domaines ;
Le fait que I'arbre du vivant n’est pas enraciné et que tous les scénarios
d’enracinement sont envisageés ;
Le fait que I'ancétre commun a tous les étres vivants  actuels s’appelle LUCA.
L’enracinement de I'arbre du vivant reste une question.

- ! o +

% & 7
$ /01 (2 % " % +
Cet arbre (encadré J + figure 23) est complexe ; on peut noter :

Le caractére convergent de I'acquisition des plastes (endosymbiose primaire
d'une Cyanobactérie dans la Lignée verte, nombreuses endosymbioses
secondaires + possibilité de pertes ultérieures  dans quelques lignées).
Le caractére convergent de la pluricellularité (aussi évoquée dans I'encadré B
du chapitre 1 bis — La cellule eubactérienne) ; elle est parfois secondairement
perdue (exemple : ‘levures’ chez les Eumyceétes ).

Les organismes eucaryotes photosynthétiques , ou encore les organismes pluricellulaires , sont
polyphylétiques .

— Métazoaires [Pl  EE figure 27

=== Eumycétes (‘mycetes’) [P]

Endosymbiose primaire

(Cyanobactérie) Lignée verte = Archéoplastides [P fréquente]

dont: nombreuses ‘algues’, .
( ° => figure 25

Embryophytes =Plantesterrestres )

r— Excavés (dontEuglénes avec taxons

Endosymbiose secondaire photosynthétiques, et taxons non photosynthétiques)
(Algue verte)

== == == == Rhjzariens (dontForaminiféres,qgs taxons
photosynthéthiques)

Alvéolés (donttaxons photosynthétiques, et taxons
= ) " ayant perdula photosynthése) [P rare]
Endosymbiose secondaire

(Alguerouge) Ochrophytes  (dontAlgues brunes) [P]

*

Endosymbiose
secondaire (Algue rouge)

Oomycetes (‘mycétes’) [P]

O Hacrobies

Endosymbiose
secondaire (Algue rouge)

FIGURE 23. Arbre simplifié des Eucaryotes. ~ Méme légendes que I'encadré J. Original.

FIGURE a. Arbre phylogénétigue des Eucaryotes avec positi onnement des événements de
plastidisation. D’aprés SEGARRA et al. (2015).
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Les scénarios d’endosymbiose  des mitochondries et des plastes (exemple de
la Lignée verte ).

Les arguments et modalités de ces endosymbioses ont été abordés dans le chapitre 1 (Les cellules
eucaryotes) qu'il faut revoir ! La figure 24 propose un rappel succinct de ces scénarios.

Le fait que la racine de I'arbre  soit discutée .

FIGURE 24. Endosymbiose mitochondriale et endosymbiose pr imaire de Cyanobactérie.
D’aprés SEGARRA et al. (2015).

FIGURE 25. Arbre (simplifié) des Archéoplastides et des C ___hlorobiontes.
D’'aprés SEGARRA et al. (2015).

$ -/01 (2 % "% o+
403 (2 4 +

FIGURE 26. Arbre des Embryophytes : une vision simplifiée
D’aprés SEGARRA et al. (2015).

Il est bon d’en retenir (figures 26-27) :
La topologie globale (figure 26)
Les caractéres dérivés des Embryophytes et des Angiospe rmes (figure 27)
Des exemples de paraphylie , comme les anciennes ‘ptéridophytes’
On peut aussi ajouter le fait de savoir que les Monocotylédones sont
monophylétiques et les ‘dicotylédones’ sont  paraphylétiques (les
Eudicotylédones sont, elles, monophylétiques ).

Caracteres dérivés des Embryophytes (= Plantes terr  estres)
Sporopollénine
Cuticule composée de cérides
Embryon pluricellulaire  (se nourrissant de la plante mére)
Archégones et anthéridies (évoluant chez les Phanérogames)
[Bande préprophasique lors de la mitose]

Caractéres dérivés des Angiospermes
Ovaire composé d’'un ou plusieurs carpelles (a I'origine du fruit )
Fleur
Vaisseaux vrais
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FIGURE 28. Arbre phylogénétique des Métazoaires.

FIGURE 27. Arbre phylogénétique des Embryophytes.  D’aprés MEYER et al. (2008). D'aprés SEGARRA et al. (2015).
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Cet arbre (figure 28) n'est pas explicitement au programme mais il est bon d'en
connaitre les grandes lignes. On en proposer une simplification (figure 29).

La situation des Arthropodes et des Vertébrés dans I'arbre me semble devoir étre connue, ainsi que
leurs caractéres dérivés associés , explicitement au programme .

On rappelle par ailleurs que les taxons vus en TP doivent pouvoir étre classés d’ou le fait que je trouve
cet arbre utile !

Spongiaires

Cnidaires

s P|athelminthes

Mollusques L

Annélides [M]

‘invertébrés’ (paraphylétique)

Arthropodes [M]

Echinodermes

Vertébrés [M]
[M] Métamérie

FIGURE 29. Arbre simplifié des Métazoaires. _ Original.

& #

FIGURE 30. Arbre phylogénétique simplifié des Arthropodes (a connaitre).
D’'aprés SEGARRA et al. (2015).

Caractéres dérivés des Arthropodes
Métamérie
Exosquelette divisé en piéces (les sclérites ) articulées entre elles
Appendices articulés
1 paire d'yeux composés (yeux a facettes)

Caractéres dérivés des Pancrustacés
Arguments moléculaires  essentiellement
Similitudes de développement
Larve nauplius (secondairement perdue par une partie du groupe)

Caractéristiques des ‘crustacés’ (groupe paraphylétique !) :

- Appendices fondamentalement biramés (= deux séries d’articles)
- 2 paires d’antennes

Caractéres dérivés des Hexapodes (= Insectes au sen s large)
Présence d'un labium
Tagmation en téte / thorax / abdomen
3 paires de pattes (portée par le thorax)
Maximum de 11 segments abdominaux
Respiration trachéenne
Excrétion par des tubes de M ALPIGHI

Caractéres dérivés des Insectes au sens strict (= E  ctognathes)
Pieces buccales externes : labre, mandibules, maxilles, labium
Tarses fondamentalement composés de 5 articles
Présence d'un ovipositeur (chez les femelles) fondamentalement constitué de quatre valves
Coxae articulées avec les pleures
[Antennes a organisation particuliere]

On pourra retenir que (figure 30) :

Deux groupes monophylétigues  principaux se dégagent: les Chélicérates

(caractérisés par des chéliceres , des crochets venimeux) et les Antennates
Mandibulates (caractérisés par la présence de mandibules et d’antennes )

Les ‘uniramés’ et les ‘crustacés’ sont clairement paraphylétigues (voire
biphylétique pour les premiers), les Hexapodes émergeant au sein des
Pancrustacés (sans que le détail de cette phylogénie ne soit clairement unanime).

Les Hexapodes sont monophylétiques

& C

$ - 5 ( &+
Cet arbre est présenté a la figure 31 qui a l'avantage, outre de donner le nom des
noeuds , de proposer quelques caractéres dérivés faciles a retenir . On notera aussi
que les groupes paraphylétiques abandonnés sont signalés (‘poissons’,
‘reptiles’...). Une simplification (figure 32) est également proposée.

On pourra retenir que :
Les ‘poissons’ et les ‘reptiles’ sont paraphylétiques
Les Sauropsides regroupent les anciens ‘reptiles’ et les Oiseaux
Les groupes classiques de ‘poissons’ (Ostéichtyens, Sar coptérygiens...) sont
redéfinis dans la classification phylogénétique de maniére a incorporer les
Tétrapodes .
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FIGURE 31. Phylogénie des Vertébrés. D’aprés LECOINTRE et al. (2004).
Quelques caracteres dérivés sont signalés.
Le nom des nceuds (& connaitre ) est donné entre parenthéses.

Agnathes = Cyclostomes (Lamproies, Myxines)

Chondrichtyens (Poissons cartilagineux)

Actinoptérygiens (dont Téléostéens)

Bilan (adapté du Différentes méthodes sont utilisées pour établir des liens de
programme) parenté .

s O SEAUX

s Crocodiles

"# b SqUamMates (Lézards, Serpents)

‘reptiles’

Chéloniens (Tortues)

"y Mammiféres

Amphibiens

FIGURE 32. Phylogénie simplifiée des Vertébrés.  Original.

Caractéres dérivés des Vertébrés
Colonne vertébrale
Régulation nerveuse du cceur
Rate et pancréas
Présence d'un crane
[Musculature extrinseque de I'ceil]

Caractéres dérivés des Mammiféres
Arguments moléculaires  essentiellement
Similitudes de développement
Larve nauplius (secondairement perdue par une partie du groupe)

Caractéres dérivés des Téléostéens
Organisation osseuse particuliere de la machoire supérieure
Nageoire caudale fondamentalement homocerque

Les étres vivants présentent des similitudes qui peuvent étre
interprétées comme un héritage provenant d'un ancétre commun .

La méthode cladistique , qui utilise des caracteres homologues |,
fonde la classification phylogénétique
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Objectifs : extraits du programme 1
Introduction 1
. La systématique, discipline étudiant la diversité d u vivant 2
A. Nature et objectifs de la systématique 2
B. Les taxons, objets d’étude de la systématique 2
1. Notions de taxon et de rang taxonomique 2
2. Le ranking, une histoire de conventions ? 2
3. L’espéce, une réalité biologique objective ? 4
a. Une discussion ancienne... et insoluble 4
b. La définition biologique, définition fréquemment avancée 4
c. Le concept morphologique, concept le plus utilisé au quotidien 4
d. D’autres conceptions 5
C. Les activités du systématicien 5
1. La description et la nomenclature 5
a. Le caractére international de la nomenclature des taxons 5
b. Décrire et nommer les taxons, des activités tres encadrées : les codes de nomenclature 5
c. Le barcoding, la description de demain ? 7
d. Combien d’espéces connues et a découvrir ? 8
2. L'identification des taxons et leur inventaire 9
a. Une tache majeure du systématicien 9
b. La détermination, activité pratique et « pragmatique » 9
c. La conception et I'utilisation d’outils de déterminations (clefs et autres) 10
3. La production de classifications 10

D. Les trois écoles systématiques de la deuxiéme moiti é du XXe siecle 10
1. La systématique « évolutionniste » (= gradiste = éclectique) : un fréquent recyclage des
classifications traditionnelles 10
a. Une classification fondée sur une vision de I'évolution par « paliers » 10
b. Le recours a la conception traditionnelle de 'homologie 10
2. Lasystématique phénétique : des classifications basées sur une quantification de la similitude
morpho-anatomique des organismes 11
3. La systématique phylogénétique : des classifications basées sur I'apparentement des
organismes et la notion d’apomorphie 11

E. Les arbres de parenté, supports de la systématique phylogénétique 11
1. Nature et lecture des arbres phylogénétiques 11
2. Monophylie, paraphylie et polyphylie 12

Il. Les caractéres utilisés dans I'établissement des li ens de parenté 13
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