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I. Introduction 

I.1. Contexte général 

 

I.1.1. Malvaceae Jussieu, nom. cons. 

 

Avec au moins 245 genres et plus de 4465 espèces décrites (APG IV 2016 ; The Plant 

List 2023 ; IPNI 2023), la famille des Malvaceae au sens large (Malvaceae s.l., ici sensu APG 

IV 2016) possède le plus grand nombre d’espèces chez les Malvales. Largement cosmopolite, 

elle présente un fort intérêt économique. On peut citer quelques vedettes de la famille telles 

que le cacao (Theobroma cacao L.), les tilleuls (Tilia spp.), les Baobab (Adansonia spp.) et 

les 40 “mauves véritables” (Malva spp.). 

 

L’immense famille des Malvaceae est bien connue de tous, ses membres comme le 

cacao et le coton sont en contact avec nous au quotidien. Pourtant, le nombre de sous-

familles, genres et espèces est largement discuté, et les relations de parentés qui expliquent 

sa diversité sont encore débattues. 

 

Les relations de parenté au sein de l’ordre des Malvales (voir APG IV 2016), et en 

particulier au sein des Malvaceae, ont été bouleversées par Alverson et al. (1999) et Bayer et 

al. (1999). Ils retrouvent dans leur étude un clade appelé par le passé “core Malvales”, 

reposant sur quatre familles traditionnelles : les « Bombacaceae », les « Sterculiaceae », les 

« Tiliaceae » et les Malvaceae ici au sens strict (Malvaceae s.s.). Cependant, seule la dernière 

lignée apparaît monophylétique. Les trois autres familles perdent leur légitimité dans un cadre 

cladistique car elles apparaissent paraphylétiques. Elles ne sont donc plus utilisées. Afin de 

rendre compte des résultats phylogénétiques, une nouvelle taxonomie s’est avérée 

nécessaire. A ce titre, deux solutions ont été proposées et débattues : une taxonomie élevant 

chaque lignée en tant que famille (e.g., Heywood et al. 2007) ou une version étendue des 

Malvaceae (donc s.l.) incorporant l'ensemble des lignées monophylétiques précédemment 

incluses dans les anciennes familles para- ou polyphylétiques. Dans le second cas, les lignées 

retrouvées monophylétiques constituent ainsi des sous-familles. C’est cette seconde option 

qui est choisie par APG (APG IV 2016), faisant maintenant consensus, que nous allons 

détailler ci-après. 
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A l’échelle des Malvaceae s.l., Alverson et al. (1999) et Bayer et al. (1999) ont publié 

concomitamment des phylogénies basées sur des gènes chloroplastiques, respectivement 

ndhF et rbcL/atpB. Les relations de parentés présentées dans ces deux travaux sont 

largement congruentes et confirment les résultats morphologiques de Judd et Manchester 

(1997). Alverson et al. (1999) ont utilisé le Phylocode (De Queiroz & Gauthier 1990, 1992, 

1994) pour nommer trois nouveaux clades : les Malvatheca posant en groupe-frère les 

Malvaceae s.s. ou Malvoideae et les Bombacoideae, le clade Byttneriina regroupant les 

Byttnerioideae avec les Grewioideae, ainsi que le clade Malvadendrina regroupant les 

Helicteroideae, les Dombeyoideae qui nous intéressent plus précisément ici, les 

Sterculioideae, les Brownlowioideae, les Tilioideae, les Bombacaoideae et les Malvoideae 

(Fig. 1). Cette dernière sous-famille correspond donc aux Malvaceae traditionnelles à 

distribution quasi cosmopolites (Fig. 2). Quelques années plus tard, Richardson et al. (2015) 

en échantillonnant plus de 200 genres de Malvaceae s.l., confortent la monophylie de la 

famille et celle des 9 sous-familles suivies par APG (Fig. 1). Cependant, au sein des 

Malvaceae, les relations entre les neuf sous-familles ne sont pas encore congruentes et bien 

soutenues, malgré la diversité des données exploitées. Alverson et al. (1999) et Richardson 

et al., (2015) placent les Dombeyoideae et Tilioideae en groupes-frères selon le marqueur 

ndhF, alors que chez Hernández-Gutiérrez et Magallón (2019) qui ajoutent 6 autres 

marqueurs chloroplastiques à ndhF, les ITS (marqueur nucléaire) et matR (marqueur 

mitochondrial), les Dombeyoideae seraient groupe-frère des Brownlowioideae. Il en est de 

même pour la position des Sterculioideae retrouvées groupe-frère des (Helicteroideae, 

(Brownlowioideae, (Dombeyoideae, Tilioideae))) chez Richardson et al. (2015), et qui 

apparaissent groupe-frère des (Malvoideae, Bombacoideae) chez Hernández-Gutiérrez et 

Magallón, (2019). 

 

Hernández-Gutiérrez et Magallón (2019) ont produit un grand travail sur les 10 familles 

des Malvales, avec un large échantillonnage de Malvaceae s.l. Ils datent l’émergence de la 

sous-famille à 98.9 Ma [102.8–94.6], soit entre la base du Crétacé supérieur et le début du 

Paléocène (ca. 100–62 Ma). Cette estimation est plus ancienne que les précédentes (i.e., 

70.7 Ma [63.4–78.6 Ma]) chez Richardson et al. 2015 ; 74.69 Ma [67.59–81.59] chez Wang et 

al. (2019). Cvetković et al. (2021) ont travaillé sur des plastomes entiers et infèrent 

l’émergence des Malvaceae à 152 Ma. Ils n’utilisent que des datations primaires pour leurs 

calibrations, et leurs paramètres maximisent l’âge d’émergence de la famille, mais les âges 

de diversification ([93–66] Ma) sont proches de ceux inférés précédemment par des données 

chloroplastiques sur quelques gènes. 
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La récente étude de Hernández-Gutiérrez et al. (2022) propose d’évaluer les sources 

de discorde entre les résultats des différents sets de données génomiques et de vérifier si ces 

différences n’influent pas sur les estimations de datations. Ils ont utilisé 268 marqueurs 

nucléaires et les chloroplastes, et observent de nombreux cas de tri incomplet de lignées (ILS) 

et d’introgressions qui expliqueraient les grandes incongruences entre les topologies des 

phylogénies basées sur l’ADN chloroplastique et sur l’ADN nucléaire (i.e., Richardson et al., 

2015 ; Hernández-Gutiérrez & Magallón 2019 ; Conover et al. 2019 ; Cvetković et al. 2021 ; 

Wang et al. 2021). C’est par exemple le cas pour les ensembles (Byttnerioideae-

Brownlowioideae), (Bombacoideae-(Dombeyoideae + Brownlowioideae + Tilioideae)  

Byttnerioideae-Malvoideae, et Malvoideae-(Sterculioideae +Tilioideae). 

 

 

. 

 

 

 

Figure 1. Relations phylogénétiques au sein des Malvaceae s.l.  

D’après Hernández-Gutiérrez et al. (2022), modifié. 
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Figure 2. Distribution des Malvaceae s.s. (=Malvoideae Burnett). 

D’après The Plant List (2023) et Christenhusz et al. (2017). 

 

 

D’un point de vue morphologique, les Malvaceae étaient traditionnellement limitées 

aux taxons comprenant un grand nombre d’étamines monadelphes (Tang et al. 2009). En 

outre, les poils stellés ou lépidotes semblent très présents chez les Malvaceae s.l., sans que 

ce caractère ne soit apomorphe. Un autre caractère largement répandu dans la famille est la 

présence de mucilage, composé qui forme un gel en présence d’eau. C’est grâce au mucilage 

contenu dans les racines de la guimauve (Althaea officinalis L.) que l’on produit la confiserie 

du même nom. Par ailleurs, le phloème secondaire est souvent stratifié en couches fines et 

épaisses, et l'occurrence de phloème fibreux dans les racines est considérée comme une 

particularité des Malvaceae (Bayer & Kubitzki 2003). 

 

En étudiant les “core Malvales” (Bayer et al. 1999), Bayer (1999) suggère une 

synapomorphie audacieuse au niveau de l’inflorescence des Malvaceae s.l. Il propose une 

structure ancestrale qu’il appelle “bicolor unit”, expliquant la présence des trois bractées ou 

bractéoles, constituantes de l’épicalice des Malvaceae. Ce type d’inflorescence unique chez 

les plantes à fleurs résulterait d’une ancienne inflorescence aujourd’hui réduite à son calice. 

Lorsque les fleurs de Malvaceae sont elles-mêmes en inflorescence, l’épicalice se retrouve 

sur chacune des fleurs (Fig. 3, Fig. 4c). En outre, au niveau de la structure florale, les nectaires 
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floraux sont des trichomes nectarifères, qui peuvent prendre la forme de larges patches 

glandulaires (Vogel 2000). La diversité florale des Malvaceae s.l. est illustrée dans la Fig. 4. 

 

 

 

Figure 3. “Bicolor unit”. 

Inflorescence à 3 unités bicolores (A, B) réduite progressivement en une inflorescence à deux fleurs 

(C, D) avec trois bractées a, b, c, puis à une fleur unique (E, F) avec un épicalice de trois bractéoles 

stériles, homologues aux bractées de l’unité bicolore. D’après Bayer (1999). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

10 

 

Figure 4. Diversité florale des Malvaceae s.l.  

a) Theobroma cacao L. (Byttnerioideae), barre d’échelle : 5 mm ; b) Gossypium arboreum L. 

(Malvoideae), barre d’échelle : 5 mm ; c) Épicalice de Malva alcea L. (Malvoideae), © Franck Le Driant, 

barre d’échelle : 10 mm ; d) Bombax ceiba L. (Bombacoideae), barre d’échelle : 1 cm ; e) Tilia cordata 

Mill. (Tilioideae), barre d’échelle : 5 mm ; f) Grewia occidentalis L. (Grewioideae), barre d’échelle : 1 

cm.  © Stewart R. Hinsley. 
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I.1.2. Dombeyoideae Beilschm. 

 

 Les Dombeyoideae étaient incluses au sein de la famille des « Sterculiaceae » 

obsolète car paraphylétique. Cette ancienne famille est aujourd’hui divisée en plusieurs clades 

: les Byttnerioideae, les Sterculioideae, les Tilioideae ainsi que les Dombeyoideae (Whitlock 

et al. 2001 ; APG IV 2016) (voir Fig. 1). 

De nombreuses études phylogénétiques soutiennent la sous-famille des 

Dombeyoideae en tant que groupe monophylétique, avec de forts indices de soutien 

statistique (Alverson et al. 1998, 1999 ; Fay et al. 1998 ; Bayer et al. 1999 ; Savolainen et al. 

2000 ; Soltis et al. 2000 ; Nyffeler et al. 2005) et l’étude de Skema et al. (2023, Annexe 1) 

discute des relations de parenté et précise les principales lignées au sein de la sous-famille 

(Fig. 5). 

 

 

 

 

Figure 5. Phylogénie des Dombeyoideae. 

D’après Skema et al. (2023). 
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Figure 6. Distribution des Dombeyoideae. 

D’après Le Péchon (2009), modifié. 

 

 

Sa distribution paléotropicale couvre deux zones disjointes : une zone afro-malgache 

remontant sur la péninsule arabique, incluant l’île Saint-Hélène et une zone subtropicale 

asiatique qui s’étend jusqu’au Japon et l’Australie (Fig. 6). 

 

En comparaison avec d’autres sous-familles de Malvaceae, la diversité des 

Dombeyoideae (20 genres et ca. 350 espèces, Bayer & Kubitzki 2003) peut sembler modeste. 

C’est sans prendre en compte la diversité spécifique et écologique de certains genres, et 

notamment celle du genre Dombeya Cav. qui représente près de 4% de la diversité totale de 

la famille des Malvaceae s.l. avec ses 215 espèces (Skema 2012). En effet, seuls les genres 

Hibiscus L. et Sterculia L. dépassent le nombre d’espèces de Dombeya Cav. au sein des 

Malvaceae s.l. (Christenhusz et al. 2017).  

 

Certains taxons de Dombeyoideae se retrouvent au Japon (Corchoropsis Siebold & 

Zucc.) et en Australie (Melhania Forssk). Seuls deux genres se retrouvent à la fois en Afrique 

et en Asie : Melhania et Eriolaena DC. Ce dernier était exclusivement asiatique jusqu'à la 

description, en 2018, d'une nouvelle espèce africaine : Eriolaena rulkensii Dorr (Dorr & 

Wurdack 2018). Si l’Asie abrite le plus grand nombre de genres (Bayer & Kubitzki 2003), la 
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diversité spécifique est en fait concentrée à Madagascar avec 7 genres et 250 espèces 

décrites -dont près de 200 espèces de Dombeya-, ce qui représente 70% de la diversité 

spécifique mondiale des Dombeyoideae. Les espèces de Dombeya à Madagascar sont 

endémiques à 99% et le genre Nesogordonia Baill. l'est à 87% (Le Péchon 2009). La limite 

occidentale des Dombeyoideae se situe dans une île de l’Océan Atlantique, Sainte-Hélène, 

avec le genre endémique Trochetiopsis Marais (Fig. 7e). Les Dombeyoideae sont également 

connus pour présenter des fleurs à périanthe bien développé et généralement coloré (Fig. 7), 

ce qui en font des essences tropicales potentiellement intéressantes et recherchées en 

horticulture, pour les parcs et les jardins. Ainsi Dombeya acutangula Cav., appelé Mahot 

Tantan à la Réunion, espèce iconique que nous étudierons plus particulièrement ici, est prisé 

dans les jardins créoles pour ses grandes fleurs blanches ou roses. 
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Figure 7. Diversité florale chez les Dombeyoideae. 

a) Trochetia granulata Cordem., Réunion, © David Caron, barre d’échelle : 1 cm ; b) Pentapetes 

phoenica L., Asie, © Masum Parves Robin, barre d’échelle : 10 mm ; c) Helmiopsiella madagascariensis 

Arènes, Asie, barre d’échelle : 5 mm ; d) Dombeya populnea (Cav.) Cordem. (mâle), Réunion, ©  

Timothée Le Péchon, barre d'échelle : 5 mm ; e) Trochetiopsis erythroxylon (Forst.) Marais, Ile Saint-

Hélène, © Rebecca Cairns Wicks, barre d’échelle : 1 cm ; f) Ruizia cordata Cav. (femelle), Réunion,  © 

David Caron barre d’échelle : 5 mm ; g) Eriolaena hookeriana Wight & Arn., Asie, © Vijayasankar 

Raman, barre d’échelle : 5 mm. 
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Présentes donc également dans l'archipel des Mascareignes (24 espèces), les 

espèces de Dombeyoideae revêtent une importance écologique fondamentale. Elles se 

trouvent dans la plupart des habitats de l'archipel, et sont parmi les espèces structurantes de 

la canopée des forêts tropicales nuageuses de l'île de la Réunion (Cadet 1980 ; Le Péchon 

2009). De nombreuses espèces de Dombeya, de Trochetia DC. (Fig. 7a) ainsi que Ruizia 

cordata Cav. (Fig. 7f) ont en outre des statuts alertant concernant leur extinction (Le Péchon 

et al. 2011). Astyria rosea Lindl., espèce inféodée a priori aux milieux humides de l'île Maurice, 

est d’ailleurs aujourd'hui considérée comme disparue depuis 1867 (Friedmann 1987). Les 

recherches phylogénétiques récentes et en cours enrichissent les connaissances sur la 

diversité et les origines des Dombeyoideae. C’est le cas de nouvelles descriptions (e.g., 

Skema et Dorr 2010 ; Le Péchon et al. 2011 ; Skema 2012 ; Rakotoarivelo 2014), qui 

permettent aux autorités locales d’adapter les politiques de conservation. 
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Figure 8. Estimation d’aires ancestrales des Dombeyoideae. 

Échelle de temps (millions d’années, mya). Les aires géographiques sont Madagascar (A), l’Asie (B), 

l’archipel des Mascareignes (C), l’Afrique (D), l’île Sainte-Hélène (E), l’Australasie (F), et les Comores 

(G) ; voir la carte pour les couleurs. Les cercles aux nœuds montrent l’état le plus probable (>50%). 

Les carrés montrent les aires de distribution actuelles des taxons. Figure de Skema et al. (2023).  
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D’après Skema et al. (2023), les Dombeyoideae auraient divergé au sein des 

Malvaceae il y a environ 63 millions d’années ([48-77] Ma), et leur diversification 

commencerait à partir de 53 millions d’années ([38-67] Ma) (Fig. 8). Après cette émergence, 

la sous-famille se divise en deux lignées indépendantes aux origines biogéographiques 

différentes : l’une comprend un groupe afro-malgache (Nesogordonia) et l’autre inclut un 

“grade” asiatique (e.g., les genres Pterospermum Schreb., Burretiodendron Rehder, 

Paradombeya Stapf, Corchoropsis Siebold & Zucc.) et le reste des taxons de Dombeyoideae 

(e.g., Pentapetes L., Harmsia K.Schum., et le clade nommé Core Dombeyoids).  Les âges 

d’émergence et de diversification obtenus dans cette étude sont trop jeunes pour être 

expliqués par un processus de vicariance gondwanienne ([165-155] Ma) ; un scénario 

impliquant des dispersions entre les trois grandes aires de distribution (i.e., Afrique, 

Madagascar, et l’Inde) semble plus vraisemblable pour expliquer l’Histoire de la sous-famille. 

L’Inde et Madagascar commencent leur déconnexion à partir de 88 Ma, ce processus de 

séparation est long et graduel. Jusqu'au début du Cénozoïque, les îles formées par le point-

chaud de la Réunion ont été de potentiels relais de connexion entre l'Inde et Madagascar (Ali 

& Aitchison 2008). En effet, le point chaud qui est encore en activité sur l’île de la Réunion est 

aussi à l'origine de l’île Maurice. Dans l’intervalle de 45 à 66 millions d'années, il a aussi formé 

une série d'îles volcaniques et de plateaux sous-marins. Parmi les premières, on recense les 

îles Laquedives, les Maldives et l'archipel des Chagos. Ces îles ont potentiellement été 

colonisées par la faune et la flore indienne, formant des relais entre l’Inde et Madagascar.  

 

D’un point de vue morphologique, la plupart des Dombeyoideae partagent deux 

caractères : la présence d’un pollen globuleux épineux et des cotylédons profondément 

bifides. Nesogordonia, en lignée sœur du clade regroupant les autres genres, est le seul à ne 

pas présenter ces caractéristiques morphologiques. Endémique de Madagascar et d’Afrique 

tropicale (18 espèces au total), Nesogordonia montre un pollen lisse et des cotylédons entiers 

(Barnett 1988b). La longue aile inférieure de la graine n'est en effet pas homologue aux 

graines des Dombeya (Barnett 1988b), dont les capsules possèdent des sutures carpellaires 

marquées et tronquées apicalement. Si le positionnement traditionnel de Nesogordonia avec 

les autres taxons de Dombeyoideae semble problématique d’un point de vue morphologique, 

son placement en lignée sœur dans les phylogénies moléculaires reste stable (e.g., Nyffeler 

et al. 1999 ; Skema 2012 ; Dorr 2021 ; Skema et al. 2023). L’étude biogéographique de Skema 

et. al. (2023) propose une origine afro-malgache pour ce genre, aux alentours de 53 millions 

d’années. 
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Les “Core Dombeyoids” représentent la dernière lignée à diverger parmi les 

Dombeyoideae. La jeunesse relative de ce clade (12 Ma, [7-18] Ma) contraste avec son 

importante diversité ; ce groupe comprend près de 80% des espèces de la sous-famille. Son 

origine la plus probable serait issue d’une dispersion directe depuis l’Asie. L’hypothèse d’un 

tempo de diversification plus rapide pendant les 5 derniers millions d’années fait écho à ceux 

d’autres taxons malgaches (e.g., Fougères arborescentes, Janssen et al. 2008 ; Asteraceae, 

Strijk et al. 2012 ; Dryopteridaceae, Hennequin et al. 2017). Janssen et al. (2008) proposent 

l’hypothèse de modèles climatiques en jeu, résultant en des variations importantes du niveau 

des mers (Haq et al. 1987). Les oscillations climatiques pourraient avoir entraîné des 

fragmentations répétées des habitats, formant des refuges forestiers temporaires. Cet effet 

est documenté chez les vertébrés au Quaternaire comme une importante force de spéciation 

(Wilmé et al. 2006). Mais contrairement aux animaux, la dispersion des spores et des graines 

est moins altérée par la fragmentation des habitats. 

 

Au sein des « Core Dombeyoids », ayant divergé il y a 12-21 Ma, on trouve le genre 

Cheirolaena Benth. dont l’aire de distribution est la plus vaste parmis les Dombeyoideae. Les 

« Core Dombeyoids » sont majoritairement malgaches, mais aussi africains et asiatiques. Ils 

comprennent deux genres malgaches endémiques monospécifiques, Cheirolaena et 

Paramelhania Arènes, une espèce et un hybride (notho-espèce) du genre Trochetiopsis 

Marais, endémique de Sainte-Hélène, ainsi que le genre majoritairement afro-malgache 

Melhania. La dispersion du clade comprenant Trochetiopsis vers Sainte-Hélène aurait eu lieu 

il y a 3,5 millions d’années. Un fossile de pollen de Dombeyoideae (Muir & Baker 1968), dont 

l’identification à un genre existant reste difficile, suggère la présence de lignées précédant le 

genre sur cette île, soutenant ainsi l’hypothèse que l'événement de dispersion pourrait être 

plus ancien. 

 

Dans le southwestern Indian Ocean Clade, on observerait au moins trois événements 

de dispersion depuis Madagascar vers l’Afrique. Selon les modèles paléo-océanographiques 

d’Ali & Huber (2010), les courants marins ont au moins permis des mouvements occasionnels 

depuis l’Afrique vers Madagascar pendant l’Eocène et l’Oligocène ; du Miocène à aujourd’hui, 

ces courants sont inversés. Ces courants sont ainsi concordants avec les dispersions des 

“Core Dombeyoids”. En plus des dispersions vers l’Afrique, il est fort probable qu’une autre 

dispersion de Madagascar vers l’Asie ait eu lieu aux alentours de [1.55-4.4] Ma. On trouve les 

Eriolaena, en groupe-frère des Helmiopsiella Arènes, dont les graines ailées ont probablement 

aidé à la dispersion. 
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De nombreux taxons végétaux sont connus pour avoir colonisé les Mascareignes, 

supposément à partir de Madagascar (e.g., Rubiaceae, Wikström et al. 2010 ; Asteraceae, 

Strijk et al. 2012 ; Primulaceae, Strijk et al. 2014 ; Rubiaceae, Razafimandimbison et al. 2017 

; Ebenaceae, Linan et al. 2019). C’est le cas des Dombeyoideae pour le “major Mascarenes 

clade” qui aurait colonisé l’archipel il y a 1 à 6 millions d’années, datation congruente avec les 

âges des trois îles : [8-10] Ma pour Rodrigues, [7-8] Ma pour Maurice et [2-5] Ma pour la 

Réunion (McDougall et al. 1965 ; McDougall & Chamalaun 1969 ; Sheth et al. 2003). 

L’interprétation d’une colonisation directe est cohérente avec le travail de Le Péchon et al. 

(2010), mais entre en contradiction avec l’hypothèse aujourd’hui révoquée d’îles 

intermédiaires maintenant submergées, proposée par Le Péchon et al. (2015). 

 

La diversification du plus grand genre de la sous-famille, Dombeya, est toujours 

débattu. Le genre pose en effet question car il n’apparaît pas monophylétique (Skema 2012 ; 

Dorr & Wurdack 2021 ; Skema et al. 2023). La première lignée du clade à diverger serait un 

Dombeya endémique de Rodrigues (Dombeya rodriguesiana F. Friedmann), groupe-frère du 

genre Andringitra C. Skema. De même pour Dombeya superba Arènes, qui se place en 

groupe-frère du clade à graines ailées (Fig. 8). La position de cette espèce serait à valider via 

des données moléculaires plus complètes. Les Dombeya s.s. (stricto sensu) excluent en tout 

quatre espèces de Dombeya (Fig. 8). Le clade des Dombeya s.s. aurait divergé il y a environ 

4 Ma à Madagascar. 

 

Outre le besoin critique d’un échantillonnage précis et complet des différentes sections 

du genre Dombeya, le travail de Skema et al. (2023) souligne encore une fois le fait que 

Madagascar se comporte comme une source émergente de biodiversité pour les continents, 

et non comme un milieu destinataire de celle-ci (e.g., Schatz 1996 ; Agnarsson & Kuntner 

2012 ; Bacon et al. 2016 ; Bauret et al. 2017 ; Haber et al. 2017). En effet, 70% des 

évènements de dispersion chez les Dombeyoideae proviendraient de Madagascar. L’île est 

ainsi indubitablement une région clef de l’évolution et de la diversification des Dombeyoideae. 

 

Une révision taxonomique d'ampleur était ainsi nécessaire aussi bien au sein de la 

sous-famille des Dombeyoideae qu’au sein du genre Dombeya lui-même (Skema 2012 ; Le 

Péchon 2009 ; Le Péchon et al. 2011, 2015). Toutefois, l'échantillonnage taxonomique limité 

et la faible résolution phylogénétique dans l'ensemble de ces études contrarient les 

possibilités de nouvelles délimitations taxonomiques au sein des Dombeya. Une première 

étape de révision taxonomique à l’échelle de la section a été accomplie par Skema (2012), 
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qui a élevé au rang de genre Andringitra, les 6 taxons précédemment inclus au sein de la 

sous-section Macranthae Arènes. Bien que ce traitement maintienne Dombeya 

paraphylétique (Skema et al. 2023), le nombre d’espèces présentes au sein du genre se 

précise avec de solides arguments morphologiques et moléculaires. 

 

En 2021, Dorr et Wurdack proposent une importante révision de la sous-famille en 

réduisant le nombre de genres de 20 à 14, avec un nouveau genre monospécifique : Hafotra 

Dorr. A ce titre, ils utilisent 5 marqueurs chloroplastiques combinés aux ITS afin de proposer 

une nouvelle phylogénie des Dombeyoideae complète au niveau générique. Les différents 

gènes utilisés sont les mêmes que pour les travaux précédents (Skema 2012, 2014) mais 

l’échantillonnage spécifique se veut plus large. La taxonomie proposée par Dorr et Wurdack 

ne fait pas consensus au sein des experts, et ses nouvelles combinaisons ne sont pas 

adoptées (e.g., Skema et al. 2023). En effet, ils résolvent les paraphilies au niveau générique 

par des extensions à d’autres genres dont nous discutons ci-après la validité taxonomique. 

 

Le genre Melhania, africain, inclurait alors le genre Trochetiopsis de Sainte-Hélène et 

le genre monospécifique asiatique Paramelhania. Cette inclusion ne reflète pas les 

importantes différences présentes entre Melhania et Trochetiopsis décrites respectivement 

par Forsskål et Marais, qui ont, selon Skema et al. (2023), une origine biogéographique bien 

différente. Inclure Paramelhania à Melhania est beaucoup moins problématique en ce sens.  

Par ailleurs, tout le clade mascarin, malgré sa grande hétérogénéité, la complexité de son 

histoire (Le Péchon 2009 ; Le Péchon et al. 2010, 2015), et ses 4 genres distincts, est 

renommé en un genre Ruizia Cav. étendu. Aucune synapomorphie solide n’est proposée pour 

soutenir le clade, c’est pourquoi nous préférons adopter ici la taxonomie de Friedmann (1987) 

utilisés par Le Péchon (2009) et Le Péchon et al. (2010, 2015). 

Enfin, le clade à graines ailées devient Eriolaena, posant en synonymie Helmiopsis H.Perrier 

et Helmiopsiella. La proximité des trois genres avait déjà été discutée par Barnett (1988a, 

1988b), mais des apomorphies justifient les rangs taxonomiques actuels (e.g., présence de 

poils glandulaires sur les pétales d’Helmiopsis). Nous considérons que la taxonomie de Dorr 

et Wurdack (2021) ne suit pas la règle de stabilité de taxonomie, et que l’état de l’art actuel 

ne suffit pas pour rassembler tous ces genres. Des travaux supplémentaires sont nécessaires 

pour vérifier la paraphilie d’Helmiopsis. 

Dombeya superba Arènes est placé au rang de nouveau genre monospécifique Hafotra avec 

l’espèce Hafotra superba (Arènes) Dorr.  

https://fr.wikipedia.org/wiki/Pehr_Forssk%C3%A5l
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Ainsi, le traitement taxonomique de Dorr et Wurdack semble une réponse trop précoce face 

aux questions phylogénétiques et biogéographiques que posent encore ces genres. 

 

A ce jour, on compte donc deux principaux traitements du genre Dombeya, celui de 

Dorr & Wurdack (2021) qui restreignent le genre à un ensemble paraphylétique comprenant 

les “Dombeya sensu stricto” de Skema (2012) avec Dombeya rodriguesiana, et le traitement 

de Skema et al. (2023 ; voir Fig. 8) que nous adoptons ici. Le genre Dombeya est étudié en 

tant que clade élargi, correspondant au southwestern Indian Ocean Clade, intégrant plusieurs 

autres genres (e.g. Ruizia, Astyria Lindl., Trochetia, Helmiopsis, Helmiopsiella, Eriolaena, 

Andringitra). 

 

L’approche que nous avons adoptée ici, et dans la continuité des travaux de Skema 

et al. (2023), est plus intégrative, car outre le réexamen morphologique détaillé des taxons à 

étudier, nous privilégierons en particulier l’utilisation de données moléculaires à l’échelle du 

génome chloroplastique et d’exons nucléaires, dans le but d’obtenir les topologies les mieux 

résolues qui soient. En outre, au sein des Dombeyoideae, nous nous restreindrons au genre 

Dombeya lui-même, tout au moins tel que circonscrit dans Skema et al. (2023). 
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I.1.3. Dombeya Cav. 

 

 

Madagascar abrite une flore extrêmement riche, avec au moins 14 000 espèces 

natives de plantes vasculaires (82% étant restreintes à cette île), mais a souffert d'une 

déforestation sévère depuis plus d’un demi-siècle (Antonelli et al. 2022 ; Suzzi-Simons 2023). 

De plus, malgré tous les travaux réalisés en systématique, les connaissances taxonomiques 

de base font encore défaut pour plusieurs grands genres complexes, et c’est particulièrement 

le cas du genre paléotropical Dombeya. En effet, Dombeya (compris ici au sens large, et selon 

Skema et al., 2023) est le genre le plus diversifié parmi les Dombeyoideae. 19 espèces sont 

présentes en Afrique continentale, étendue à la péninsule arabique (Seyani 1991), 14 espèces 

aux Mascareignes (Le Péchon et al. 2011), et entre 100 et 150 espèces sont recensées à 

Madagascar selon diverses estimations (voir Skema 2012). Le genre est ainsi très diversifié, 

mais les datations de différentes études lui donnent un âge relativement jeune (~4 Ma), ce qui 

soutient l’hypothèse d’une radiation évolutive. 

 

Comme précisé plus haut, l’étude des relations de parenté au sein du genre Dombeya, 

qui permettra d’en inférer l’histoire précise, doit reposer sur un échantillonnage le plus complet 

possible, et cet échantillonnage doit ainsi rendre compte des diverses sous-lignées au niveau 

infragénérique. Cela revient en quelque sorte à vérifier la validité des divers taxons 

infragénériques, principalement les sous-genres et/ou les sections, publiés depuis la 

description du genre par Cavanilles (1787).  Comme une révision complète de l’ensemble des 

taxons infragénériques de Dombeya dépasse largement le cadre d’un travail de thèse, dans 

la continuité du remarquable travail de Skema (2014), nous avons sélectionné pour cette 

thèse une section en particulier : celle nommée Dombeya, et qui est donc la section incluant 

l’espèce type Dombeya acutangula. Celle-ci rassemblerait les Dombeya dont la cyme est 

bipare avec des unités terminales de type scorpioïdes (voir Fig. 20), caractère unique chez 

les Dombeyoideae. Son aire de répartition est identique à celle du genre (Fig. 9), indice de 

son importance dans l’histoire de la diversification des Dombeya. 
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Figure 9. Distribution du genre Dombeya et de la section Dombeya (même distribution). 

Afrique tropicale orientale (Mozambique, Zambie, Malawi, Tanzanie), îlots du canal du Mozambique, 

(e.g., Juan de Nova) et ouest de l'océan Indien (Madagascar, Mascareignes). 

 

La révision complète de la section Dombeya participe donc pleinement au projet de la 

révision globale du genre et des études sur son évolution et sa radiation dans la région afro-

malgache. Cette révision globale est en outre attendue pour aider à la conservation de taxons 

largement menacés dans leurs habitats naturels. 

 

Pour réaliser cette révision de la section, le travail a été effectué en 3 étapes, qui 

définissent chacune un chapitre. Le chapitre II poursuit la mise en contexte de cette 

introduction, une liste d’espèces appartenant à la section d’étude est ainsi proposée avec des 

notes nomenclaturales sur les types. Les taxons sont présentés et leurs caractères 

diagnostiques discutés. Dans un deuxième temps et dans le chapitre III, les hypothèses 

d’espèces développées au premier chapitre sont testées par une analyse quantitative 

statistique sur les organes de fleurs, traits variables et informatifs au niveau systématique à 

l’échelle de la sous-famille, et une analyse qualitative des organes végétatifs est menée en 

parallèle dans le but d’identifier des caractères diagnostiques complémentaires. Le chapitre 

IV est basé sur une approche de génomique, seconde méthode pour tester les hypothèses 

d’espèces et reconstruire les liens de parenté entre les taxons. Pour la révision taxonomique 

de cette section, Ie concept phylogénétique d’espèce sera suivi (Nixon & Wheeler 1990) en 

délimitant les espèces comme la plus petite unité supportant une combinaison unique de 

caractères. 
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II. Taxonomie et nomenclature de la section 

Dombeya : états des lieux. 
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Abstract 

 

Here we provide a list of all the legitimate names and synonyms of the species and 

infraspecific taxa in Dombeya sect. Dombeya. This autonymic section includes 11 species, 2 

subspecies and 6 varieties showing a unique trait within Dombeyoideae: a biparous cyme with 

scorpioid terminal units. These species were previously included in two sections: Dombeya 

sect. Capricornua Arènes and D. sect. Paracapricornua Arènes, though neither of these 

names followed nomenclatural rules. Four lectotypes (Dombeya cincinnata K.Schum, 

Dombeya leucorrhoea K.Schum., Dombeya metameropsis Hochr. var. kitombaensis Hochr., 

Dombeya urenoides Hochr.), and three second-step lectotypes (Dombeya borraginopsis 

Hochr., Dombeya rubifolia Baill., Dombeya greveana Hochr.) are designated here. This work 

constitutes the basis for a future integrative revision of section Dombeya. 

 

Keywords: Africa, Capricornua, Dombeya acutangula, Madagascar, Mascarenes. 
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Introduction 

 

Madagascar is home to an extremely rich flora, with at least 14,000 native species of 

vascular plants (82% restricted to this island), but has suffered from severe deforestation for 

at least half a century (Antonelli et al. 2022; Suzzi-Simons 2023). Moreover, despite 

remarkable and ongoing systematic research, basic taxonomic knowledge is still lacking for 

several large and complex genera, such as the palaeotropical genus Dombeya Cavanilles 

(1787, App. 4, nom. cons.)  Dombeyoideae (Beilschmied 1833, p. 86-106), Malvaceae. This 

genus comprises about 2% of Madagascar’s native flora, yet the taxonomy of Dombeya 

remains poorly known; estimates of the number of species for the genus range widely, from 

150 to more than 200 (Kubitzki and Bayer 2003). 

The last infrageneric taxonomic treatment for Malagasy species of Dombeya (i.e., 

Arènes 1959a) is considered by current specialists as inadequate (Le Péchon et al. 2009; 

Skema 2012; Applequist 2014). Indeed, recent molecular studies (Skema 2012) have found 

that the two traditional subgenera, subgenera Dombeya and Xeropetalum (Raffeneau-Delile 

1826, p. 84) K. Schumann (1900, p. 20) as delimited by Arènes (1959a), are paraphyletic, with 

some traditional sections being paraphyletic as well. As such, one approach to tackle 

taxonomic work on this diverse and morphologically complex genus is to define smaller, 

manageable groups that are likely monophyletic on the basis of distinctive morphological traits 

and/or molecular phylogenetic relationships (e.g., Applequist 2014; Skema 2014). 

 A case in point is Dombeya section Dombeya. Planchon (1850) was the first to divide 

Dombeya into sections, thereby automatically creating the autonymic section Dombeya (Fig. 

1). He incorrectly named it section Eudombeya Planchon (1850, p. 225), a name that is invalid 

through its violation of Articles 21.3 and 22.2 of the International Code of Nomenclature 

(Turland et al., 2018) but can be corrected to sect. Dombeya. In this section, Planchon 

included five species, morphologically characterized within Dombeya by their “bifid cymes 

similar to two bifid racemes” [sic] (i.e., flowers arranged in biparous scorpioid cymes, Fig. 1). 

The first species referable to this group, D. palmata Cavanilles (1787: App.[iv]) (= D. 

acutangula Cavanilles (1787: App.[iv])), is the type species of the genus. In his original 

manuscript, Cavanilles used the terms subcorymboid or raceme to describe the inflorescences 

of D. palmata and D. acutangula, respectively. However, Cavanilles certainly misinterpreted 

the architecture of the inflorescence as within Dombeya sect. Dombeya, flowers are typically 

arranged in biparous scorpioid cymes. The two type specimens described by Cavanilles (i.e., 

MA-01-00475632 and MA-01-00475627) exhibit without ambiguity this latter type of 

inflorescence (Fig. 1). 
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In treating Dombeya from Reunion Island (Indian Ocean), Jacob de Cordemoy (1895) 

recognized 3 sections, Assonia (Cavanilles) Cordemoy, Dombeyella Cordemoy, and 

“Eudombeya Cordemoy” [sic], with sect. Eudombeya further divided into two series, Serie A 

and Serie B. Jacob de Cordemoy placed several species referable to sect. Dombeya sensu 

Planchon into his Serie B on the basis of having a biparous scorpioid cyme. While working on 

African species, Schuman (1900) recognized two subgenera, Dombeya and Xeropetalum, 

which could be distinguished by their 5-carpellate versus 2- or 3-carpellate gynoecium, 

respectively. In his treatment, Schumann did not adopt any previous sectional classification, 

but discriminated in his identification key two species, D. cincinnata Schumann (1895, p. 270) 

and D. polyphylla Schumann (1900, p. 32,33), presenting a biparous “borraginoïd (sic)” cyme 

(i.e., scorpioid). In his revision dealing with Malagasy species of Dombeya, Hochreutiner 

(1926) adopted the two subgenera (Dombeya and Xeropetalum) defined by Schumann (1900) 

and amended former sectional classifications (i.e., Planchon, 1850; Jacob de Cordemoy 

1895), following the third principle of the International Code of Nomenclature (Turland et al., 

2018) . Hochreutiner (1926) agreed with Jacob de Cordemoy’s Serie B (1895) and grouped 

nine species sharing biparous scorpioid cymes in his new section Capricornua Hochreutiner 

(1926, p. 10). Interestingly, this author so strongly prioritized the inflorescence architecture 

trait of a biparous scorpioid cyme over that of carpel number that he allowed the 3-carpellate 

D. borraginea Hochreutiner (1926, p. 62-63) to be placed in subg. Dombeya so as to retain its 

membership in sect. Capricornua.  

The last complete treatment of Dombeya from Madagascar (Arènes 1958, 1959a) was 

directly inspired by Hochreutiner’s work. However, Arènes strictly followed the definition of the 

two subgenera, Dombeya and Xeropetalum, based on carpel number. Consequently, he 

created the new section Paracapricornua Arènes (1958, p. 359), belonging to subg. 

Xeropetalum, to accommodate species with biparous scorpioid cymes and a 2-3-carpellate 

gynoecium (i.e., D. borraginea and D. glaberrima Arènes). Furthermore, Arènes (1958) divided 

sect. Capricornua into two subsections: subsect. Greveanae Arènes (1958, p. 297), 

encompassing 7 species (5 formerly included in sect. Capricornua by Hochreutiner), and 

subsect. Rigidae Arènes (1958, p. 296) with two species, D. linearifolia Hochreutiner (1907, 

p. 1) and D. rigida Baillon (1885, p. 487-488). According to Arènes (1958), subsect. Rigidae 

was distinguished from subsect. Greveanae by having papillose glands on the basal portion 

of the adaxial petal surface (versus glandular tissue on the basal adaxial portion of the calyx). 

After his work on Dombeya of Madagascar, Arènes (1959b) revised Dombeya in the 

Mascarene islands (Mauritius, Réunion, and Rodrigues) and included three species in his 

subsect. Greveanae: Dombeya acutangula Cav., Dombeya triumfettifolia Boj. and Dombeya 

borraginopsis Hochr. 
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It must be clarified that Arènes (1959a, p. 248) wrongly applied the name “sect. 

Dombeya” [sic] to the largest group of 5-carpellate species of Dombeya, those with 

biumbellate or sometimes cymose-umbellate inflorescences. As that group did not include the 

type of Dombeya, it cannot use the autonym and is instead correctly called sect. 

Dombeyastrum Planchon (1850, p. 225). Because Hochreutiner (1926) had not included the 

African type species in his circumscription, sect. Capricornua was indeed validly published. 

However, if African and Malagasy Dombeya with biparous scorpioid cymes are placed in the 

same section, the taxon must be called sect. Dombeya, as the autonymic name always has 

priority. 

In revising Dombeya from the Mascarenes, Friedmann (1987) did not use any previously 

published infrageneric classification. In his treatment, he considered 14 species, of which one 

species is referable to section Dombeya (i.e., D. acutangula including two subspecies and two 

varieties). In the frame of a taxonomic revision of Dombeya species in Africa, Seyani (1991) 

adopted a broad definition of the concept Dombeya acutangula. He recognized only one 

widely distributed species, D. acutangula, in the south-western Indian Ocean region and 

Africa, noting that it was difficult to characterize the numerous taxa described by Arènes (1958, 

1959a, b) and Hochreutiner (1926). As a consequence, taxa with biparous scorpioid cymes 

described by these two authors in Madagascar were all placed in synonymy with D. 

acutangula. Table 1 provides a list of all Dombeya species with biparous scorpioid cymes and 

corresponding infrageneric classification according to various authors. 

Since Jacob de Cordemoy’s treatment (1895), this section was segregated from other 

sections by its distinctive inflorescence architecture organised in biparous scorpioid cymes. 

Molecular studies (Le Péchon et al. 2010; Skema 2012; Dorr and Wurdack 2021) have partially 

clarified some taxonomic uncertainties. For example, Skema (2012) transferred the 

morphologically distinctive species of subsection Rigidae Arènes to the genus Helmiopsis. H. 

Perrier (1944, p. 230), and Dorr and Wurdack (2021) have since placed them, along with other 

Helmiopsis species, into an expanded Eriolaena DC. (1823, p. 102). However, the monophyly 

of the remaining species with a scorpioid inflorescence is not yet fully confirmed by molecular 

studies, as many relationships within Dombeya are only weakly supported (Skema et al. 2023) 

and determining species delimitations within sect. Dombeya remain difficult. Phylogenies 

sampling faster evolving molecular markers may help clarify infrageneric relationships within 

Dombeya. 

The present study is the first publication from an ongoing, integrative, taxonomic revision 

of sect. Dombeya. In this framework, we aim to clarify and to list all valid names of specific 

and infraspecific taxa that present the combination of traits (i.e., marcescent petals, glandular 

patches on the sepals, and biparous scorpioid cymes) characteristic of sect. Dombeya. 
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Results and discussion 

 

Working under the hypothesis that the biparous cyme with a scorpioid ultimate unit 

supports the circumscription of an infrageneric taxon within Dombeya, we propose below a list 

of 19 valid taxa including 11 species, 2 subspecies and 6 varieties. 

 

Family Malvaceae Juss., Gen. pl 271 (1789) 

 

Subfamily Dombeyoideae Beilsch., in Flora Allg. bot. Ztg 86: 106 (1833) 

 

Genus Dombeya Cav., Dissertatio botanica App. IV (1786), nom. cons. 

Type species: Dombeya palmata Cav., Dissertatio botanica 3: 122 (1787), designated by 

Green International Botanical Congress of Cambridge. Nomenclature. Proposals by British 

Botanists. 105 (1929). 

= Dombeya acutangula Cav., Dissertatio botanica 3: 123 (1787). 

 

Section Dombeya sensu Planchon (1850), non Arènes (1959a). 

= sect. Capricornua Hochr., Candollea 3: 59 (1926). 

 

Notes – The section Dombeya, originally Eudombeya, is here named according to the 

International Code of Nomenclature, Turland et al. (2018). According to Article 21.3. “The 

epithet in the name of a subdivision of a genus is not to be formed from the name of the genus 

to which it belongs by adding the prefix eu-” [sic]. Thus, Planchon’s designation is not validly 

published, nor was a later superfluous publication of the same designation by Jacob de 

Cordemoy (1895, p. 308). The section renamed here is autonymic: it includes the type of the 

genus and must therefore bear its nomen according to Article 22.1 of the ICN. Autonymic taxa 

at infrageneric and infraspecific levels are not attributed to any authority. 

 

1. Dombeya acutangula Cav., Dissertatio botanica 3: 123 (1787). 

≡ Cavanilla acutangula (Cav.) J.F.Gmel., Syst. Nat. 3: 1037 (1792).  
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Type – REUNION. Without locality, s. d., Commerson s. n. (holotype, MA 01-00475627 

photo!). 

= Dombeya palmata Cav., Dissertatio botanica 3: 122 (1787). ≡ Cavanilla palmata (Cav.) 

J.F.Gmel., Syst. Nat. 3: 1037 (1792). 

Type – REUNION. Without locality, s. d., Commerson s. n. (holotype, MA 01-00475632 photo!; 

isotype, P-JU 12497!). 

Notes – The combination of Cavanilles’ Dombeya taxa under Cavanilla by Gmelin (1792) is 

not correctly reported in the online databases (IPNI, Tropicos), which suggest that Gmelin’s 

binomials were names of new taxa and had no original basionyms. We correct the attribution 

here. 

Dombeya palmata and Dombeya acutangula were published simultaneously in (Cavanilles 

1787, p. 122, 123) so were of equal priority. The description of D. palmata was based upon a 

young specimen of the species described as D. acutangula. Dombeya palmata was later put 

in the synonymy of D. acutangula (Baker 1877), so D. acutangula is the name that must be 

used for the species, although the type of the genus is still given as D. palmata, not D. 

acutangula. 

Distribution: Reunion island, Mauritius, Rodrigues. The subspecific or varietal identity of the 

plants on Rodrigues is not known. 

 

1.1. Dombeya acutangula subsp. acutangula 

1.1.1. Dombeya acutangula subsp. acutangula var. acutangula 

= Dombeya tiliifolia Cav., Dissertatio botanica 3: 124 (1787), as tiliaefolia. ≡ Cavanilla tiliifolia 

(Cav.) J.F.Gmel., Syst. Nat. 3: 1037 (1792), as tiliaefolia. ≡ Dombeya acutangula var. tiliifolia 

(Cav.) Arènes, Mém. Inst. Sci. Madag., sér. B, 9: 198 (1959b), as tiliaefolia. 

Type – REUNION. Without locality, s. d., Commerson s. n. (holotype, MA 475636 photo!; 

isotype, P-JU 12500!). 

= Dombeya cordifolia D.C., Mém. Mus. natl. hist. nat. 10: 499 (1823). 

Type – Cult. Bengal,  s.d., Leschenault de la Tour s.n. (holotype, G 00208679 photo!). 

Distribution: Endemic to Reunion island? 

Notes – The name Dombeya angulata Cav. was considered as a synonym of Dombeya 

acutangula subsp. acutangula var. acutangula by several authors (i.e., Arènes 1959b; Baker 
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1877; Friedmann 1987; Seyani 1991). However, investigations of the type material of D. 

angulata suggested a different interpretation, which requires further investigations. Therefore, 

D. angulata is not listed as a synonym in the present study. 

 

1.1.2. Dombeya acutangula subsp. acutangula var. palmata (Cav.) Arènes, Mém. Inst. Sci. 

Madag., sér. B, 9: 198 (1959b). ≡ Dombeya palmata Cav. Arènes, Mém. Inst. Sci. Madag., 

sér. B, 9: 198 (1959b). 

Type – REUNION.  Without locality, s. d., Commerson s. n. (holotype, MA 475632, photo!). 

= Dombeya palmatiformis Arènes, Mém. Inst. Sci. Madag., sér. B, 9: 209 (1959b). 

Type – REUNION. Without locality, s. d., Commerson s. n. (holotype, P-JU 12497!; cited by 

Seyani [1991]). 

Notes – Mauritius is also cited by Arènes as a locality, but Dombeya acutangula subsp. 

acutangula has not been collected on that island. 

Distribution: Endemic to Reunion island? 

 

1.2. Dombeya acutangula subsp. rosea F. Friedmann, Adansonia, sér. 2, 20: 445 (1981). 

Type – MAURITIUS. Mt Trois Mamelles Face Sud, s.d., F. Friedmann 2357 (holotype, P 

00037287!). 

Distribution: Endemic to Mauritius. All Dombeya acutangula specimens from Mauritius belong 

to this taxon. 

 

 

2. Dombeya borraginea Hochr., Candollea 3: 58 (1926). 

Type – MADAGASCAR. Ambongo, “anciennes dunes de la rive droite de la Mahavavy à 

Stampika [or Stampitso]“ [sic!], May 1902, H.Perrier 1430 (lectotype, P 00039942!, designated 

by Arènes, Candollea 16: 360 [1958]; isolectotype, G 00015185 image!). 

Notes – Dombeya borraginea was formerly placed within section Capricornua by Hochreutiner 

(see above). Later, Arènes (1958) excluded the species from the latter section, on the basis 

of the number of carpels (D. borraginea has 3 carpels, whereas the other species have 5). In 

this work, we followed Hochreutiner’s treatment: Dombeya borraginea is included in sect. 

Dombeya as it shows a biparous scorpioid cyme, the diagnostic character state of this section. 
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As for most of his new taxa, Hochreutiner (1926) cited the original material, “Perrier de la B., 

Pl. Mad. n. 1430” [sic], without specifying the herbarium or herbaria at which it was held. The 

only intact specimen is at P; however, there is a fragmentary duplicate at G, formerly filed in 

Herb. Delessert, which includes labelling with Hochreutiner’s handwritten determination and a 

sheet of sketches probably made by himself. Though this duplicate is far inferior, it was treated 

as a specimen and was not excluded from the citation, so both duplicates must be considered 

syntypes. Arènes (1958) included in his exsiccatae list “Perrier 1430 (type, P.)” [sic], which at 

that time sufficed to designate the P specimen as lectotype. 

Distribution: North-East Madagascar. 

 

3. Dombeya borraginopsis Hochr., Candollea 3: 59 (1926). 

Type – MADAGASCAR. Andringitra massif, “près des torrents” [sic!], April 1921, H.Perrier 

13734 (lectotype, P 00039944!, here designated from Arènes, Candollea 16: 299 [1958]; 

isolectotypes, G 00015183 photo!, P 00039943!). 

Notes – As for Dombeya borraginea, above, Hochreutiner (1926) cited the collection H.Perrier 

13734 without specifying an herbarium. In this case, there are two intact duplicates at P and 

one at G. Arènes (1958) listed this specimen, the only known material, with the parenthetical 

“(type, P.)” [sic]. This constituted an effective first-step lectotypification under Art. 9.17 of the 

ICN (Turland et al. 2018), ensuring that the lectotype must be at P; however, since there are 

two duplicates at P, one of these should be further selected. The duplicate that has been 

treated as the type has far more complete labelling, so we select it to preserve that usage. 

Distribution: Center of Madagascar. 

 

4. Dombeya cincinnata K.Schum., Pflanzenw. Ost-Afrikas 2: 270 (1895). 

Type – TANZANIA. Amboni, April 1894, Holst 2204 (lectotype, K 000240989 photo! here 

designated; isolectotypes BM? n.v., HBG 512239 photo!). 

Notes – This name was treated by Seyani (1991) as a synonym of his quite broadly defined 

Dombeya acutangula. Schumann cited Holst 2204 without specifying a herbarium. Seyani 

reported that the type had been at B and destroyed (likely, as this was the fate of much of 

Schumann’s material) and that there were isotypes at K and BM, but without designating a 

lectotype. However, we failed to relocate the BM specimen in the online database. JSTOR 

Global Plants (2024) provides images of the isotype at K and an additional isotype at HBG; 

the one at K is in better condition so is selected as lectotype. 
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Distribution: Tanzania, Mozambique, Malawi, east Zambia. 

 

4.1. Dombeya cincinnata var. stuhlmannii (K. Schum.) K. Schum., Notizblatt des Konigl. 

Berlin: botanischen Gartens und Museums zu Berlin 2: 302 (1899). 

≡ Dombeya stuhlmannii K.Schum., Notizblatt des Konigl. Berlin: botanischen Gartens und 

Museums zu Berlin 2: 302 (1899). 

Type – TANZANIA. “Landschaft Ukwira bei Kissima, im Buschwald” [sic!], fl. July 1894, 

Stuhlmann 8414 (holotype, B†; isotype BR, lost?).  

Notes – The typus of Dombeya stuhlmannii at Berlin (Stuhlmann 8414) has been destroyed, 

and the only isotype at BR has probably been lost. Selection of a neotype will be necessary, 

but this should not be done until after a critical assessment of the taxonomy of the D. 

acutangula complex. 

Distribution: Tanzania, Mozambique, Malawi, East Zambia. 

 

5. Dombeya greveana Baill., Bull. Mens. Soc. Linn. Paris 1: 492 (1885). 

Type – MADAGASCAR. Mouroundava, Békapé river, s.d., Grevé 137 (lectotype, P 00042031!, 

here designated from Arènes, Candollea 16: 300 [1958]; isolectotypes, K 000241163 photo!, 

P 00042029!, P 00042030!). 

Notes – In publishing Dombeya greveana, Baillon (1885) cited two collections, Grevé 137 and 

Grandidier 40. The latter was excluded from the species by Hochreutiner (1926). Arènes 

(1958) stated that the lectotype was at P; this was a first-step lectotypification as there are 

actually three duplicates of Grevé 137 at P. For a second-step lectotypification, we here select 

the duplicate barcoded P00042031 because it is in superior condition, having both a good 

number of flowers at anthesis and budding inflorescences that clearly display the scorpioid 

morphology. 

Distribution: Center, East and South-west of Madagascar. 

 

5.1. Dombeya greveana var. greveana  

= Dombeya metameropsis Hochr., Candollea 3: 67 (1926). var. kitombaensis Hochr., 

Candollea 3: 67 (1926). 

Type – MADAGASCAR. Kitomba, March 1890, Grevé 66 (lectotype, G 00015196 photo!, here 

designated). 
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= Dombeya metameropsis var. belambanensis Hochr., Candollea 3: 68(1926). 

Type – MADAGASCAR. Center, South-Betsiléo, Mt Belambana, near 1000m. alt, May 1912, 

H.Perrier 5582 (holotype, G 00015195 photo!). 

Note – In describing Dombeya metameropsis var. kitombaensis, Hochreutiner (1926) 

specified that the sole cited gathering, Grevé 66, was found “in Hb. Paris et Deless.” [sic]; 

those two duplicates are therefore syntypes. Arènes (1958, 1959a) neglected to comment on 

the type status of Grevé 66, so selection of a lectotype is still needed. The whereabouts of the 

P duplicate are unknown, whereas the G duplicate is in good condition and its image is 

available online; therefore the latter is selected. 

Distribution: Center, East and South-west of Madagascar. 

 

5.2. Dombeya greveana var. metameropsis (Hochr.) Arènes in Candollea 16: 301 (1958). 

≡ Dombeya metameropsis Hochr., Candollea 3: 65-67 (1926). 

≡  Dombeya metameropsis var. metameropsis (as typica, by Hochreutiner Candollea 3: 67 

[1926]). 

Type – MADAGASCAR. Ambongo, Manongarivo, July 1903, H.Perrier 5540 (lectotype, P 

00042033! designated by Arènes, Candollea 16: 301 [1958]; isolectotype, G 00015194 

photo!). 

Notes – In describing Dombeya metameropsis, Hochreutiner (1926) cited three gatherings. 

Arènes (1958) designated Perrier 5540 at P as lectotype. 

Distribution: West of Madagascar and cited in Juan de nova. 

 

6. Dombeya leucorrhoea K.Schum., Bot. Jahrb. Syst., Pflanzengesch. Pflanzengeogr 30: 

353 (1902). 

Type – TANZANIA. Wetter gorges on the Rumbira, 800m alt., 13 May 1899, Goetze 898 (B†, 

lectotype, BR 0000006290290!, here designated; isolectotypes, E 00200372 photo!, K 

000240992 photo!, BM 013850065 photo!). 

Notes – The original holotype was destroyed in the fires of 1944 which affected the Berlin 

Herbarium, hence a lectotype is designated here from among the existing isotypes. 

 

7. Dombeya marivorahonensis Arènes, Candollea 16: 297-298 (1958). 
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Type – MADAGASCAR. “Centre: massif de Marivorahona, au S.-W. de Manambato (Haute 

Mahavavy du Nord, district d'Ambilobe), alt. 1750 m“ [sic!], 18–26 March 1951, Humbert & 

Capuron 25666 (holotype, P 00044751!; isotypes, MO 176408 photo!, TAN 000711 photo!). 

Distribution: North and Center of Madagascar. 

 

8. Dombeya quinquecostata Arènes, Candollea 16: 298 (1958). 

Type – MADAGASCAR. s. l., s.d., Baron 6161 (holotype, P 00044934!). 

Notes – This species is known from a single sheet (the holotype) which is in a poor state of 

preservation. 

Distribution: Madagascar. 

 

9. Dombeya rubifolia Baill., Bull. Mens. Soc. Linn. Paris 1: 487 (1885). 

Type – MADAGASCAR. Diégo-Suarez Bay, s.d., J. Bernier 343 (lectotype, P 00044953!, here 

designated from Arènes, Candollea 16: 298 [1958]; isolectotypes, G 00015380 photo!, P 

00044954!). 

Notes – Only 4 specimens of this species are known in collections. Baillon (1885) cited two 

gatherings for D. rubifolia, Bernier “2nd envoi” [sic] 348 and Boivin 2602 (communicated by 

Bernier). For the former, the number 348 was an error for 343, which appears on all three 

available duplicates. Arènes (1958) listed Bernier  343 at P as the lectotype. There are two 

duplicates at P; the better duplicate, with more complete labelling, has been labelled in-house 

at P as the type and that is here confirmed by second-step lectotypification. 

Distribution: South–West of Madagascar. 

 

10. Dombeya triumfettifolia Bojer, Rapp. a. Trav. Soc. Hist. nat. Ile Maurice 11: 47 (1841), 

as triumfettaefolia. 

Type – MADAGASCAR. “Legi in montibus calcareis locis aridis in sinu (St.-Augustin) dictv” 

[sic!]. fr. Nov., Bojer s.n. (holotype, G 00015377 photo!) 

Notes – Bojer (1841) cited only a locality, but the collection was his own. Only a poor 

fragmentary specimen is known from G, where Hochreutiner (1926) reported the type to be 

located. Seyani (1991) claimed that the type was at P, though he did not see it, and that there 

was an isotype at K (which, implicitly, he should have seen). If either of those existed, they 

might be preferable lectotypes, but no such specimens have been located. Also, the original 

publication was issued in 1841. Hochreutiner and Arènes wrongly claimed that the first 

publication was published in 1883. 
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Distribution: Center-East, South of Madagascar, dry areas only. 

 

11. Dombeya urenoides Hochr., Candollea 3: 61-62 (1926). 

Type – MADAGASCAR, Ambovombe, Androy, 18th April 1924, Decary 2565 (lectotype, 

P00046560!, here designated; isolectotypes, G00015422 photo!,  P00046561!). 

Notes – Hochreutiner (1926) specified that the type was Decary 2565 “in Hb. Paris” [sic!]; there 

are actually two duplicates in P, which are therefore syntypes. The better, better-labelled 

syntype at P has been labelled as “type” [sic!] and the other as “isotype” [sic!], but no formal 

choice of lectotype has previously been published; we therefore select the better duplicate as 

lectotype. The isotype at G is fragmentary but accompanied by a large drawing. 

Distribution: South of Madagascar, dry areas. 
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Conclusion 

 

The list of names proposed here sets out a taxonomic framework, in which the vague 

concept of Dombeya acutangula is re-circumscribed. The autonymic section includes 

11 species, 2 subspecies and 6 varieties showing a biparous cyme with scorpioid 

terminal units. The taxonomic ranks are clarified, making it now possible to study the 

species hypotheses of Dombeya section Dombeya in a future taxonomic revision. 
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TABLE 1. List of Dombeya species with « biparous scorpioid cymes » and corresponding infrageneric 
classification according to various authors. 
 
 

 Subgenus Section Subsection Taxa 

Planchon 1850  Dombeya Planch.  D. acutangula Cav. 
D. palmata Cav. (= 
D. acutangula) 
D. tiliifolia Cav. (= D. 
acutangula) 
D. triumfettifolia Boj. 

De Cordemoy 1895 
(only on Réunion 
taxa) 

 Dombeya Cordem.  D. acutangula 
D. palmata 
D. tiliifolia 

Schumann 1900; 
Schumann 1901 
(only on African 
taxa) 

Dombeya (Planch.) 
K. Schum. 

  D. cincinnata K. 
Schum. 
D. leucorrhoea K. 
Schum. 

Hochreutiner 1926 
(only on Malagasy 
taxa) 

Dombeya (Planch.) 
K. Schum. 

Capricornua Hochr.  D. borraginea Hochr. 
D. borraginopsis 
Hochr. 
D. greveana Baill. 
D. metameropsis 
Hochr. (= D. 
greveana) 
D. rubifolia Baill. 
D. triumfettifolia 
D. urenoides Hochr. 

Arènes 1958, 
1959a, 1959b (excl. 
African taxa) 

Dombeya (Planch.) 
K. Schum. 

Capricornua Hochr. Greveanae Arènes Arènes 
D. acutangula 
D. borraginopsis 
D. greveana 
D. quinquecostata 
Arènes 
D. marivorahonensis 
D. palmatiformis 
Arènes (= D. 
acutangula) 
D. rubifolia 
D. triumfettifolia 
D. urenoides 

 Xeropetalum 
(Planch.) K. Schum. 

Paracapricornua 
Arènes 

 D. borraginea 
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FIGURE 1. Plan of a synflorescence, biparous, with scorpioid terminal units. Typical cyme of 

the Dombeya Planch. section. The yellow circles each represent a flower with a size 

proportional to the blooming time. The smallest circles are the flowers that bloom the latest. 

At the base of each flower, 3 bracteoles are represented by green semicircles. 
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L’étude ci-dessus expose les problématiques nomenclaturales posées par environ 200 

ans de travaux sur la section autonymique Dombeya section Dombeya. Absolument 

nécessaire à l’entreprise d’un nouveau traitement taxonomique, ce travail n’évoque pas les 

problématiques taxonomiques au sens systématique. Il convient ici de revenir sur les 18 

taxons proposés, qui incluent 11 espèces, 2 sous-espèces et 6 variétés, listés dans notre 

article. Un court historique taxonomique sera proposé par zone géographique, en plus de 

commentaires sur les types, leur état, et leur cohérence avec la description de l’auteur.  

 

II. 2. Les taxons mascarins 

 

Le genre Dombeya Cav. a été décrit en 1787 sur le type de l’espèce Dombeya palmata 

Cav. (Fig. 10a et 10b), aujourd’hui synonyme de Dombeya acutangula. Ce dernier est le nom 

conservé de l’espèce, autonymique du genre ainsi que de la section Dombeya. Après sa 

description, D. acutangula est largement étudié et répertorié dans les flores (Bojer 1837 ; 

Planchon 1850 ; Jacob de Cordemoy 1895 ; Arènes 1959b ; Friedmann 1981, 1987), ce qui 

justifie la conservation du nom Dombeya acutangula. Arènes (1959a, 1959b) propose un 

traitement taxonomique pour les Dombeya de sa section Capricornua Hochr., section 

représentée selon lui à Madagascar et aux Mascareignes. Le traitement taxonomique 

d’Arènes (1959b) sur les Mascareignes ne sera pas suivi dans cette thèse. Nous suivrons 

plutôt la taxonomie de Friedmann (1981, 1987). En revanche, le travail d’Arènes (1959a) à 

Madagascar sera largement discuté dans la partie suivante.  

 

Aux Mascareignes, D. acutangula est la seule espèce acceptée de la section 

Dombeya, et elle se distribue normalement sur les trois îles (Fig. 11). Dans l’archipel sont 

présentes deux sous-espèces géographiques : D. acutangula subsp. acutangula, qui est 

endémique de la Réunion (Fig. 10d), et la sous-espèce D. acutangula subsp. rosea 

Friedmann, endémique quant à elle de l’île Maurice (Fig. 11c). Outre leur distribution, ces 

deux sous-espèces se distinguent par la couleur de leurs pétales (rose et blanc 

respectivement pour D. acutangula subsp. rosea et D. acutangula subsp. acutangula). La 

sous-espèce type collectée à la Réunion par Commerson présente des fleurs blanches. A l’île 

de la Réunion, il y a deux variétés distinctes selon le type d’hétérophyllie : D. acutangula 

subsp. acutangula var. acutangula avec des feuilles de jeunesse palmatilobées (Fig. 10e) et 

D. acutangula subsp. acutangula var. palmata (Cav.) Arènes, avec des feuilles de jeunesse 

palmatisectées (Fig. 10f). Ce sont d’ailleurs ces deux variétés qui ont induit en erreur 

Cavanilles lors de la description des premières espèces de Dombeya. Il a décrit l’espèce D. 
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palmata sur la variété du même nom et D. acutangula sur la variété acutangula. A Rodrigues, 

le statut de variété n’est pas défini, du fait de l’infime nombre de spécimens. 

Appelé aussi Mahot acutangulé, Mahot tantan, Bois de guinguade ou Mahot découpé, 

l’espèce type est considérée en danger critique d’extinction par l’IUCN. 
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Figure 10. Dessin et photographies de Dombeya acutangula Cav.  

a) Dessin issu du protologue de Cavanilles (Cavanilles 1787), en haut, Dombeya acutangula subsp. 

acutangula var. palmata, hétérophylle, les feuilles des plants juvéniles sont palmatisectées, en dessous, 

Dombeya acutangula subsp. acutangula var. acutangula, aux feuilles de jeunesse palmatilobées, barre 

d’échelle : 1 cm ; b) Type de Dombeya acutangula Cav., autonymique, type du genre Dombeya Cav. 

(MA-475627) barre d’échelle : 1 cm ; c) Dombeya acutangula subsp. rosea Friedmann, endémique de 

l’île Maurice, pétales roses, © Timothée Le Péchon, barre d’échelle : 1 cm ; d) Dombeya acutangula 

subsp. acutangula, © David Caron, barre d’échelle : 1 cm ; e) Feuille juvénile de Dombeya acutangula 

subsp. acutangula var. acutangula. © David Caron, barre d’échelle : 1 cm ; f) Feuille juvénile de 

Dombeya acutangula subsp. acutangula var. palmata. © David Caron, barre d’échelle : 1 cm. 

 

 

Figure 11. Zone de distribution naturelle de Dombeya acutangula aux Mascareignes (l’espèce est 

également plantée dans les parcs et jardins). 

Les hexagones jaunes correspondent à des observations de Dombeya acutangula, a) La Réunion, 

barre d’échelle : 10 km ; b) Maurice, barre d’échelle : 10 km ; c) Rodrigues, données manquantes, 

barre d’échelle : 2,5 km. Données obtenues sur GBIF (2023) et iNaturalist (2023). 
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II. 2. Les taxons africains 

 

 

En comparaison des 2512 km2 de l’île de la Réunion, les quatre pays d’Afrique où sont 

présents des Dombeya sect. Dombeya représentent une surface de 2,5 millions de kilomètres 

carrés. Pourtant, une à deux espèces seulement et deux variétés y ont été décrites. C’est 

Schumann (1895) qui propose l’espèce Dombeya cincinnata K. Schum.  (Fig. 12b et 12c), 

présente en Afrique de l’Est : Tanzanie, Mozambique, Malawi et Zambie de l’Est. Quatre ans 

plus tard, Schumann (1899) déplace l’espèce D. stuhlmannii K. Schum. au rang de variété de 

son espèce D. cincinnata : D. cincinnata var. stuhlmannii (K. Schum.) K. Schum. (Fig. 12a). 

Cette variété se distinguerait de la variété cincinnata par des feuilles plus anguleuses, un lobe 

médian plus allongé et des lobes latéraux obtus, moins profondément crénelés que ceux de 

D. cincinnata. Trois années plus tard, Schumann (1902) décrit D. leucorrhoea K.Schum (Fig. 

12d). Elle se distingue très difficilement de D. cincinnata. La forme du limbe est toujours le 

caractère diagnostique, les lobes trilobés ou subquinquelobés acuminés sont acceptés alors 

que D. cincinnata a des feuilles ovales entières, angulées ou trilobées pointues : “foliis [...] 

ovatis integris vel angulatis vel trilobis acuminätis” (Schumann 1902). 

 

Il faut attendre 90 ans pour que Seyani (1991) travaille sur ces diagnoses peu solides 

et ces taxons douteux. Sa thèse porte sur les Dombeya d’Afrique. Il reconnaît 19 espèces au 

total en Afrique, et lorsqu’il travaille sur le groupe à cyme bipare scorpioïde, il propose une 

large sélection de 23 taxons qu’il met en synonymie de D. acutangula. Ce D. acutangula ainsi 

élargi et qui a antériorité regrouperait ainsi toutes les autres espèces d’Afrique, de 

Madagascar et des Mascareignes. Bien que Seyani souligne l’aspect provisoire de sa 

sélection, les espèces africaines et malgaches sont renommées sur les parts d’herbier et sur 

les sites de recensement de spécimens (e.g., BR0000006290290 ; GBIF 2023). L’étude des 

spécimens décrits et classés par Arènes, Friedmann ou Schumann en a été touchée. Seyani 

montre dans sa thèse une large diversité de morphes foliaires, avec pas moins de 39 limbes 

différents dessinés. Il met en évidence dans ses dessins les différentes hétérophyllies que 

l’on retrouve en Afrique, à Madagascar et aux Mascareignes, qu’il qualifie de “striking”. Selon 

lui, les populations malgaches semblent ainsi plus variables que celles d’Afrique. Dans le 

cadre de notre étude, nous n’adoptons pas pour nos hypothèses d’espèces le traitement de 

Seyani que nous pourrions qualifier de « super-lumping », mais nous ne pouvons pas l’ignorer 

ici. La variabilité florale que nous observons au niveau de l’aire de distribution concernée 
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suggère fortement qu’il puisse y avoir plus d’une espèce, mais la « super-espèce » de Seyani 

reste une hypothèse qui mérite aussi d’être confrontée aux autres hypothèses. 

 

 

 

Figure 12. Diversité des espèces africaines de la section Dombeya.  

a) Dombeya cincinnata var. stuhlmannii (K. Schum.) K. Schum. (P06733427) barre d’échelle : 3 cm ; 

b) Dombeya cincinnata K. Schum. (BR0000019777092), barre d’échelle : 3 cm ; c) Dombeya 

cincinnata K. Schum. (BR0000019777146), barre d’échelle : 3 cm ; d) Holotypus de Dombeya 

leucorrhoea K. Schum. (BR629029), barre d’échelle : 3 cm. 
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II. 3. Les taxons malgaches 

 

Arènes (1958 ; 1959a) publie un traitement taxonomique pour les Dombeya de sa 

section Capricornua Hochr., maintenant synonyme de la section Dombeya. C’est le plus 

récent des deux seuls ouvrages traitant de tous les Dombeya malgaches, avec Hochreutiner 

(1929). Il convient de présenter chaque taxon avec ses caractères diagnostiques, et de 

discuter de leur pertinence. Précisons que Dombeya rigida Baill. est exclu de la section car 

ses cymes sont paniculées, et non bipares scorpioïdes. En outre, D. rigida a été déplacée 

dans le genre Helmiopsis par Dorr (2001). Dombeya glaberrima Arènes ne présente pas non 

plus la cyme bipare scorpioïde et est un synonyme de D. dolichophylla Arènes. La publication 

d’Arènes s’accompagne d’une clé complète, qui est censée être a priori très utile pour 

identifier les très nombreux taxons malgaches du genre. Mais notre expérience d’utilisation 

de la clé montre qu’elle est difficile à utiliser et repose sur des caractères dont les différents 

états sont peu évidents à apprécier, comme nous le développerons plus tard. Le Tableau 1 

synthétise pour les taxons de la section, les caractères supposés discriminants et la diversité 

des taxons malgache est illustrée dans la Fig. 13. 

 

Tableau 1. Synthèse issue de la Clé d’identification d’Arènes (1959a) présentant les caractères 

supposés diagnostiques pour les espèces malgaches de la section Dombeya. 

 

 Étamines 

10 

Étamines 

]10-15[ 

Étamines 

15 

autres 

Dombeya marivorahonensis x   petite colonne stylaire 

Dombeya urenoides  x  feuilles 5-palmatilobées 

Dombeya rubifolia  x  inflorescences contractées 

Dombeya quinquecostata  x  limbe autant poilu sur les deux faces 

Dombeya triumfettifolia  x x limbe supérieur scabre 

Dombeya borraginopsis   x staminodes ≫ étamines 

Dombeya greveana   x staminodes ≥ étamines 
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Dombeya borraginea Hochr. (Hochreutiner 1926: 58)  

Note : seule espèce tricarpelée. Hétérophyllie présente. 

Le caractère du gynécée soutiendrait l’hypothèse d’une espèce bien distincte (les autres 

taxons étant pentacarpellés). 

Distribution : Nord-Est de Madagascar. 

 

Dombeya borraginopsis Hochr. (Hochreutiner 1926: 59) 

Note : Le caractère employé par Arènes pour distinguer cette espèce de D. greveana est un 

rapport entre la taille des staminodes et la taille des étamines. Si les staminodes sont plus 

grandes ou égales à celle des étamines, c’est D. greveana. Si les staminodes sont « largement 

supérieures » à la taille des étamines, il s’agit de D. borraginopsis. La présence de rapports « 

intermédiaires » rend le caractère moyennement utilisable. 

Distribution : Centre de Madagascar. 

 

Dombeya greveana Baill. (Baillon 1885: 492) 

Note : Cette espèce est la plus représentée dans les herbiers. La clé de détermination 

d’Arènes (Tab. 1) oriente le plus souvent vers cette espèce, du fait des caractères douteux 

utilisés, et des adjectifs ou adverbes ne permettant pas une véritable diagnose. L’ovaire doit 

être “obovoïde” chez D. greveana, à distinguer de l’ovaire “subglobuleux” de D. borraginopsis. 

La colonne stylaire doit être “dilatée supérieurement”, alors qu’elle n’est “pas, ou à peine 

dilatée supérieurement” chez D. borraginopsis. Les cinq branches qui surmontent la colonne 

stylaire sont “plus ou moins arquées” chez D. greveana, et “plus ou moins révolutées” chez 

D. borraginopsis. Les pétales obovales (6-8 mm de long x 4-5 mm) de D. greveana sont 

“largement obovales (8-9 mm de long x 7 mm)” chez D. borraginopsis. Enfin, les staminodes 

“spatulés, à peine plus longs que les étamines” de D. greveana sont “sublinéaires, nettement 

plus longs que les étamines” chez D. borraginopsis. Ces distinctions entre les deux espèces 

sont trop subtiles pour permettre une identification claire. 

Distribution : Centre, Est et Sud-ouest de Madagascar. 

 

Dombeya greveana var. greveana  
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Note : Arènes (1958) replace l’espèce D. metameropsis au rang de variété, ce qui entraîne de 

facto la variété autonymique greveana. Elle se différencie de la variété metameropsis par la 

taille des limbes inférieure à 8 cm de longueur et 6,5 cm de largeur. 

Distribution : Centre, Est et Sud-ouest de Madagascar. 

Dombeya greveana var. metameropsis (Hochr.) Arènes (Arènes 1958: 301) 

Note : La variété est décrite par Arènes. Elle se différencie de la variété greveana par la taille 

des limbes ; supérieure à 8 cm de longueur et 6,5 cm de largeur. 

Distribution : Ouest de Madagascar et cité à Juan de nova. 

 

Dombeya marivorahonensis Arènes (Arènes 1958: 297-298) 

Note : Arènes propose la diagnose de son espèce sur le nombre d’étamines inférieur ou égal 

à 10 ainsi qu'à une colonne stylaire presque nulle. Parmi les dissections effectuées pour 

l’étude morphométrique du chapitre suivant, notamment sur les spécimens identifiés par 

Arènes, de nombreuses fleurs peuvent avoir une petite colonne stylaire et aucun taxon n’a 

été observé avec moins de 15 étamines. Le taxon est donc douteux sur la base du nombre 

d’étamines. 

Distribution : Nord et Centre de Madagascar. 

 

Dombeya quinquecostata Arènes (Arènes 1958: 298) 

Note : L’espèce n’est connue que d’un type, sans isotypes. Aucun spécimen n’a été retrouvé 

à Madagascar. Le type est en mauvais état, et aucune localité n’est spécifiée dans le 

protologue. Arènes distingue son espèce par le niveau de costation de l’ovaire, fortement 5-

costé chez D. quinquecostata, ainsi que par la présence d’un indument brun et double, soit 

une couche de poils petits et denses, et une seconde à poils longs et potentiellement 

apprimés. Dans les collections, des spécimens de la section Dombeya peuvent montrer de 

nombreuses irrégularités dans le degré de costation de l’ovaire et dans son indumentation. 

Les caractères diagnostiques d’Arènes sont ici équivoques et le statut d'espèce de ce taxon 

est donc très douteux. Les limbes et pétioles ressemblent beaucoup à ceux de l’espèce D. 

greveana. 

Distribution : Madagascar. 

 

Dombeya rubifolia Baill. (Baillon 1885: 487) 

Note : Il n’y a que 4 spécimens connus de cette espèce en parts d’herbier. La cyme bipare à 

unité terminale scorpioïde n’est visible sur aucune d’entre elles. Les inflorescences sont très 
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contractées sans être juvéniles. Arènes précise dans sa description que les inflorescences 

sont contractées et plus courtes que les pétioles. Les feuilles ont un limbe suborbiculaire, 3-

lobé supérieurement, à lobes acuminés, aigus, le médian bien plus grand, à marges 

irrégulièrement dentées, dents aiguës et inégales. Le type de marge est unique dans la 

section Dombeya. 

Distribution : Sud-Ouest de Madagascar. 

 

Dombeya triumfettifolia Bojer (Bojer 1841: 47), décrit sous le nom triumfettaefolia. 

Note : Le type est en mauvais état et l’espèce est représentée par peu de spécimens. Ici 

également, le nombre d’étamines est un caractère diagnostique, il doit être compris entre 10 

et 15, et elles sont groupées par 2-3. Le second caractère diagnostique est délicat à justifier : 

les deux faces du limbe doivent être autant veloutées l’une que l’autre, non scabres. La 

distinction n’est pas possible sur les parts d’herbier sur la base de ce caractère. 

Distribution : Centre-Est, Sud de Madagascar, dans les régions sèches. 

 

Dombeya urenoides Hochr. (Hochreutiner 1926: 61-62) 

Note : Ce taxon montre une hétérophyllie singulière. Arènes a décrit la totalité du taxon sur 

cette forme qui n’est présente qu’au stade juvénile. Les feuilles des spécimens juvéniles sont 

profondément 5-palmatilobées, à lobes lancéolés ou ovales, fortement contractés 

inférieurement, acuminés, à marges irrégulièrement dentées ou crénelées (Fig. 3a) ; à l’âge 

adulte, les feuilles sont similaires à celles de l’espèce D. greveana. 

Distribution : Sud de Madagascar, régions sèches. 
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Figure 13. Dessin et planches d’herbier des espèces malgaches de la section Dombeya.  

a) Dombeya urenoides Hochr., forme foliaire juvénile profondément 3-5-palmatilobées, P05351270, 

barre d’échelle : 1 cm ; b) Fleur de Dombeya borraginea Hochr., seule espèce tricarpelée, P00970719, 

barre d’échelle : 1 mm ; c) Dessins de J.S. Guéres, illustrant trois espèces décrites par Arènes (1959a), 

Séparées par des pointillés, en bas, Dombeya marivorahonensis Arènes, à gauche, Dombeya 

urenoides Arènes, à droite, Dombeya rubifolia Arènes, barre d’échelle : 1 cm ; d) Dombeya rubifolia 

Baill., P00044954, barre d’échelle : 1 cm ; e) Dombeya quinquecostata Arènes., limbe foliaire ovale, 

acuminé au sommet, cordé à la base, à marges denticulées, unique spécimen connu par son type, 

sans localité, dégradé, P00044934, barre d’échelle : 1 cm ; f) Dombeya triumfettifolia Bojer, feuilles 

ovales, cordées à la base, acuminées, irrégulièrement denticulées sur les marges, lobe médian plus 

long, P06704312, barre d’échelle : 1 cm ; g) Dombeya borraginea Hochr., feuilles ovales, indivises, 

indûment étoilé, P00970719, barre d’échelle : 1 cm. 

 

II. 4. Bilan 

 

Les espèces malgaches proposées par Arènes sont difficiles à justifier en l’état. Il 

existe néanmoins une distinction certaine entre l’espèce tricarpelée Dombeya borraginea et 

les autres espèces qui sont pentacarpellées. Parmi les 7 espèces et deux sous-espèces, deux 

espèces sont décrites sur des types en mauvais état, et ces espèces disposent de très peu 

d’autres parts d’herbier pour compléter l’observation des caractères décrits. Le nombre 

d’étamines est un caractère diagnostique pour plusieurs espèces, or les spécimens observés 

dans les herbiers et sur le terrain ont un nombre d’étamines très peu variable, qui soit est de 

15 ou soit, si en deçà, illustre des malformations. Aussi, Arènes a largement exploité les 

différents types d’indumentation pour distinguer ses espèces, or ce caractère peut parfois 

mener à différentes interprétations selon l’observateur. C’est le cas par exemple pour D. 

triumfettifolia dont les deux faces du limbe doivent être autant veloutées l’une que l’autre, alors 

que chez D. borraginopsis, la face du dessous doit être plus ou moins veloutée et celle du 

dessus doit être scabre. Par ailleurs, l’espèce D. rubifolia ne montre pas de cyme bipare à 

unités terminales scorpioïdes. Cette hypothèse d’espèce sera tout de même testée dans les 

chapitres suivants, avec un recul certain sur son inclusion dans la section Dombeya. 

 

Les taxons africains proposés par Schumann manquent également de caractères 

diagnostiques solides. Le degré de lobation du limbe est pour l’instant le seul caractère sur 

lequel s’appuyer pour différencier les deux espèces et deux sous-espèces. 
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Finalement, seuls les taxons des Mascareignes semblent être bien soutenus. 

 

Pour résoudre les problèmes taxonomiques que posent la grande majorité des 

espèces de la section Dombeya, il est donc nécessaire d’entreprendre des analyses 

complémentaires combinant des approches morphologiques et moléculaires. Les deux 

chapitres suivants se proposent donc respectivement d’approfondir l’observation de 

caractères floraux et végétatifs sur un maximum de spécimens accessibles et exploitables, et 

via la génétique d’étudier les relations de parenté des taxons de la section. 
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III. Etude Morphologique 

 

III. 1. Introduction 

 

Nous avons dans le chapitre précédent fait un état des lieux de la bibliographie traitant 

de la taxonomie de la section Dombeya, et listé au moins 18 taxons, qui incluent 11 espèces, 

2 sous-espèces et 6 variétés. L’étude la littérature et en particulier du travail d’Arènes (1959a) 

montre que la discrimination sur la base des clés publiées ou même des descriptions elles-

mêmes était problématique, et que certaines espèces semblaient douteuses. 

 

Le but du présent travail est de réexaminer l’ensemble des caractères 

morphologiques, et plus particulièrement les caractères floraux. Il ne s’agit pas bien entendu 

d’entreprendre une étude de novo et ex nihilo. L’étude morphologique intégrera en grande 

partie les caractères des descriptions publiées et ceux utilisés dans la clé d’Arènes et les 

études plus récentes de Friedmann (1981, 1987). Mais ces caractères sont essentiellement 

qualitatifs et s’ils incluent des mesures, ces dernières ont été le plus souvent discrétisées avec 

des classes de tailles. Or la discrétisation des données continues ou quantitatives est souvent 

subjective et les auteurs peuvent choisir arbitrairement des classes qui « collent » avec l’idée 

qu’ils ont de la délimitation des espèces. Nous avons donc adopté une approche la plus 

objective possible, via non seulement le réexamen des états des caractères qualitatifs sur 

l’ensemble des spécimens exploitables, mais via surtout le traitement a priori « objectif » des 

données méristiques en utilisant une approche morphométrique et statistique. 

 

Les études basées uniquement sur des caractères morphologiques discrets ou 

discrétisés ne sont pas toujours suffisantes pour délimiter les taxons (Galtier 2019 ; Lawley et 

al. 2022). C’est pourquoi nous couplons notre étude morphologique à une approche de 

morphométrie. La morphométrie s’attache à décrire, analyser et interpréter quantitativement 

des formes biologiques (Rohlf 1990), contrairement à la morphologie qualitative, où les 

structures sont décrites avec des mots (Wiens 2001). Selon Pimentel et Riggins (1987), le 

qualitatif et le quantitatif renvoient à des capacités méthodologiques ou techniques de 

délimitation des unités, et non à la nature des données. Les données quantitatives présentent 

l’avantage d’éviter l'ambiguïté générée par le langage qualitatif, et elles peuvent être 

analysées statistiquement (Wiens 2001). La morphométrie a beaucoup été utilisée pour définir 
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des limites d’espèces en utilisant des méthodes statistiques multivariées (e.g., Pimentel & 

Riggins 1987 ; Chandler & Crisp 1998 ; Díaz‐Tapia & Verbruggen 2023). Dans de nombreux 

cas, les mesures de longueur et de largeur d’organes suffisent à différencier des morphes 

distincts dans un ensemble taxonomique flou (e.g., Orchidaceae, Araujo et al. 2023 ; Pessoa 

et al. 2021 - Verbenaceae, Sagaya & Abdulrahaman 2023 - Malvaceae, Alzahrani et al. 2021 

; Chung & Soepadmo 2017). 

 

La morphométrie est dite géométrique quand elle analyse directement la forme et les 

contours, en étudiant par exemple la localisation dans un espace défini de points d’intérêt (ou 

« landmarks ») au sein d’un organe ou d’une structure. La morphométrie que nous avons 

adoptée (pour le moment) est « standard » car elle ne s’intéresse qu’aux mesures (longueurs 

et largeurs) des organes ou structures. 

Cette approche a déjà été utilisée avec succès pour les Dombeya, comme l’a montré Gardère 

(2013) dans son étude statistique des organes des fleurs des Dombeyoideae des 

Mascareignes, où chaque espèce se distingue sur le plan statistique par la taille de ses 

organes floraux.  

Le réexamen des données qualitatives morphologiques (florales et végétatives) et l’analyse 

statistique des données quantitatives devraient ainsi nous permettre de définir des hypothèses 

de morpho-taxons que l’on pourra confronter aux taxons publiés. 

 

. 
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III. 2. Matériels et méthodes 

III.2.1. Échantillonnage des spécimens 

 

Deux principaux herbiers ont permis d’étoffer l'échantillonnage de fleurs et de feuilles 

qui seront observés et surtout mesurés : l’herbier de P et BR. Plusieurs collaborateurs ont 

partagé leurs collections personnelles : Timothée Le Péchon du jardin botanique de Meise 

(BR), Cynthia Skema de l’Université de Pennsylvanie (PENN) et Ehoarn Bidault du Missouri 

botanical garden (MO). Une mission de terrain (05/2022) a permis de nombreuses récoltes à 

l’île de la Réunion et à l’île Maurice, avec un enrichissement des collections préexistantes. 

Cette mission justifie le nombre important de spécimens récoltés aux Mascareignes, et impose 

une attention particulière au risque de surinterprétation de la diversité d’un relatif petit territoire 

comme celui de l’île de la Réunion. 

 

La composante africaine de la section est réduite à l’espèce Dombeya cincinnata, du 

fait de l’infime nombre de spécimens des autres espèces. L’échantillonnage des taxons 

malgaches et africains n’est pas exhaustif, car les espèces d’Arènes et de Schumann ne sont 

parfois pas suffisamment représentées dans les herbiers, ou uniquement par leurs types. Le 

prélèvement de fleurs sur les types n’a malheureusement pas été possible. Ainsi, les espèces 

D. quinquecostata, D. leucorrhoea, et la sous-espèce D. cincinnata var. stuhlmannii ne sont 

donc pas représentées dans nos mesures (voir sous-chapitre ci-après). Par ailleurs, le seul 

spécimen de D. urenoides dont les fleurs ont été mesurées était en fait mal identifié ; la 

dissection a montré que son nombre de carpelles était de 3, il s'agit donc d’un D. borraginea. 

Pour D. marivorahonensis et D. rubifolia, les fleurs de seulement 2 spécimens ont pu être 

collectées pour chacune des espèces. Dombeya borraginopsis, D. greveana, et D. borraginea 

sont représentés par respectivement 4, 31 et 10 spécimens. La composante africaine de la 

section est donc réduite à l’espèce D. cincinnata dont 20 spécimens ont été inclus. Pour les 

taxons mascarins, les deux sous-espèces sont en revanche bien échantillonnées : D. 

acutangula subsp. acutangula par 38 spécimens et D. acutangula subsp. rosea par 7 

spécimens. Les variétés de la sous-espèce acutangula n’ont pas été testées du fait de la 

fugacité du caractère observable sur le terrain.  

Les taxons peu représentés dans notre échantillonnage reflètent leur rareté dans les herbiers. 

Ils peuvent être des espèces rares et difficiles à trouver sur le terrain, mais aussi des taxons 

déterminés sur des caractères peu solides. Il s’agit donc de prendre un certain recul sur les 

résultats issus des statistiques que nous effectuerons sur les données pour ces groupes. 
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Chaque part d’herbier ayant subi un prélèvement de fleur s’est vu enrichi d’une 

planche de dissection, qui permet de visualiser de façon ordonnée l’ensemble, ici illustré, des 

pièces florales (Fig. 14). 

 

 

Figure 14. Planche de dissection de Dombeya acutangula. 

 

 

Les prises de mesure de feuilles, pétioles, stipules, et bractéoles ne requièrent pas de 

dégrader les parts d’herbier. 77 spécimens ont été mesurés directement sur les parts, ou 

grâce au logiciel Annotate (Ginsburg & Kambil 1999) sur scans lorsque l’accès aux spécimens 

n’a pas été possible. Les parts d’herbier dégradées (e.g., limbe mal séché ayant des 

crénelures, organes détruits, partiellement manquants ou manquants, etc..) n’ont pas été 

mesurées. Les mesures, dissections et prise de photographies d’organes ont été réalisées à 

l’Atelier d’Iconographie Scientifique, UAR 2700 2AD (Acquisition et Analyse de Données), 

plateau BAOBAB (Banc Assisté d'Optiques pour la Botanique et l'Archéo-Botanique), DIM-

MAP Île-de-France, CNRS et MNHN. 
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III.2.2. Réexamen des caractères végétatifs et floraux (approche 

qualitative) 

 

Nous avons ré-observé les caractères suivants : forme des feuilles, forme des stipules, 

indumentation des feuilles et stipules, organisation de l’inflorescence, forme des bractéoles, 

et caractères qualitatifs floraux (périanthe, androcée, gynécée). 

 

III.2.2.1. Organes floraux 

 

Les fleurs ont été réhydratées dans un grand volume d’eau avec quelques gouttes de 

glycérine pendant 48h à l’étuve à 60°C. Les dissections se sont déroulées sous un stéréo-

microscope Nikon SMZ1000, avec un objectif P-Plan APO 1x ou 0.5x. Les caméras Nikon DS-

Fi2 et DS-Fi3 ont permis de prendre les photos sur lesquelles les mesures ont été effectuées 

à l’aide du logiciel NIS Elements D v.5.02. 
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Figure 15. Photographie des organes floraux avec méthode de prise de mesures. 

Mesures sous stéréo-microscope Nikon SMZ1000, avec objectif P-Plan APO 1x, logiciel NIS Elements 

D v.5.02, fleur fraîche de Dombeya acutangula, a) Sépale en face abaxiale, mesure de la longueur, 

puis prise de mesure de la largeur au point le plus large en perpendiculaire à la droite de la longueur, 

barre d’échelle : 1000 µm ; b) Gynécée, l’ovaire est mesuré en longueur, de la base du style, jusqu’au 

centre du pédoncule floral, et en largeur au niveau le plus large le long de la perpendiculaire à la droite 

de mesure de la longueur, le style est mesuré depuis son point d’insertion à l’ovaire jusqu’au point de 

division des stigmates, barre d’échelle : 1000 µm ; c) Pétale en face adaxiale, mesure de la longueur 

en suivant l’axe centre-extérieur, à partir de l’attache de la pièce florale jusqu’au point le plus éloigné 

du centre de la fleur, la largeur est mesurée au point le plus large sur la droite perpendiculaire à la 

longueur, barre d’échelle : 1000 µm ; d) Partie de l’androcée, le tube staminal est mesuré en son point 

le plus grand, les pièces mâles s’insèrent par 3, deux étamines de longueur irrégulière et un staminode, 

deux étamines ont été mesurées par fleur, et leur moyenne a été utilisée comme donnée statistique, 

barre d’échelle : 1000 µm.  
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Au total, 343 fleurs ont été disséquées pour 115 spécimens. Sur les 343, 271 fleurs 

sont issues de parts d’herbier des collections de BR et de P. 72 fleurs fraîches ont été 

récoltées sur le terrain. 24 fleurs sont issues de prêts de collaborateurs. En moyenne, 3 fleurs 

ont été étudiées par spécimen. Afin de tester l’effet de la réhydratation sur les fleurs 

préservées en parts d’herbier, le protocole suivant a été mené :  

Trois fleurs ont été prélevées sur un spécimen d’herbier de Dombeya acutangula réunionnais 

(P00915266), dont la date de récolte est proche de celles effectuées pendant le projet 

Bacomar (Le Péchon et al. 2011). Les organes de la fleur ont été mesurés, et une ANOVA 

sur les mesures a permis de tester l’hypothèse nulle.  

H0 : où la variance intra-groupe n’est pas supérieure à la variance inter-groupe. Ici l’intra-

groupe correspond aux variances au sein des mesures des échantillons frais, et au sein des 

mesures d’échantillons réhydratés. 

Les moyennes ne sont pas significativement différentes au seuil de signification à 0,05. 

L’hypothèse nulle est acceptée. Il convient donc de dire que le protocole de réhydratation 

redonne une forme significativement similaire à celle des fleurs fraîches. 

 

Onze caractères quantitatifs et quatre caractères qualitatifs ont été définis : la longueur 

et la largeur des sépales, la longueur et la largeur des pétales, la longueur du tube staminal, 

des étamines et des staminodes, le nombre d’étamines, le nombre de staminodes, ainsi que 

la longueur et la largeur de l’ovaire, la longueur du style, la longueur du stigmate et le nombre 

de carpelles (Fig. 15). Le sépale et le pétale mesurés sous microscope sont ceux qui, à 

première vue, ont semblé être les plus grands. Pour tenir compte de la variabilité de la 

longueur des étamines, la plus courte et la plus longue ont été mesurées, avant d’en faire la 

moyenne. Les analyses statistiques (Anova et Test de student) ont été effectuées sur le 

logiciel R (https://www.r-project.org/), version 4.2.2 (R Core Team 2021). 

 

Les groupes à comparer sont les données correspondant aux taxons proposés dans 

le chapitre II. Les caractères choisis sont des variables quantitatives pour les organes floraux, 

soit 3 discrètes et 11 continues. La normalité des données au sein des groupes est testée par 

un test de Shapiro-Wilk (Shapiro & Wilk 1965), dans le cas où le nombre de spécimens par 

groupe est inférieur à 30. Des tests de comparaison multiples permettent d’évaluer les 

variabilités inter et intra groupes pour chaque caractères (analyses univariées). Il s’agit du test 

de Student (T test) pour les variables suivant une distribution normale, et du Least Significant 

Difference de Fisher (LSD) (Fisher 1935) pour celles n'ayant pas une distribution normale.  
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Enfin, une analyse multivariée sur l’ensemble des données a été réalisée via une 

FAMD (Factor analysis of mixed data, ou AFDM en français) en utilisant les packages 

FactomineR (Lê et al. 2008) et FactoExtra (Kassambara & Mundt 2017) sur R v.4.3.1. Cette 

méthode nous permettra d’analyser la similarité entre les individus grâce à notre set de 

données contenant à la fois des données quantitatives (e.g., longueur du style) et qualitatives 

(e.g., nombre de carpelles) (Pagès 2004).  

 

III.2.2.2. Appareil végétatif 

 

Les mesures de longueur du limbe ont été prises depuis l’apex de la feuille jusqu’à la 

partie la plus basale du limbe. Les mesures de longueur de la nervure médiane ont été faites 

de l’apex de la feuille au point d'insertion du limbe sur le pétiole. Les données végétatives ont 

été analysées statistiquement comme les données florales. 
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III. 3. Résultats 

III.3.1. Examen des caractères qualitatifs (végétatifs et floraux) 

 

 Indumentation (Fig. 16) 

 

 

Les trichomes des Dombeya sont traditionnellement appelés stellés -en forme d’étoile-

, or, le terme correct pour décrire ces trichomes est -en touffe- “tufted” (Skema 2014). En effet, 

les rayons des poils, soit les cellules issues de la division d’une cellule de l’épiderme sur un 

plan perpendiculaire à la surface de l’organe, poussent dans toutes les directions chez les 

Dombeya. Les rayons des poils stellés poussent quant à eux bien parallèles à la surface de 

l’organe. Le terme traditionnel de poil stellé sera tout de même utilisé dans cette étude. Les 

catégories de taille ci-dessous seront utilisées pour décrire les rayons des poils ou les poils 

eux-mêmes dans le cas de poils simples, selon Skema (2014). 

Longueur rayon (ou poil) : 

très petit < 0.1 mm 

petit 0.1 ⩽ l ⩽ 0.5 mm 

moyen 0.5 ⩽ l ⩽ 1 mm 

long ⩾1 mm 

Nombre de rayons :  

pauciradié (moins de 4 rayons) 

multiradié (4-10 rayons) 

mégaradié (11 rayons ou plus) 
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Figure 16. Poils stellés des Dombeya. 

Surface abaxiale du limbe de Dombeya greveana, observés à la loupe binoculaire grossissement 2x 

et 4x, a) barre d’échelle : 0,5 cm ; b) barre d’échelle : 50 μm. 

 

 

La section Dombeya a de nombreux poils stellés multiradiés petits à moyens (Jain & 

Singh 1973 ; Rao 1987). Les poils ont une apparence lustrée et brillante. Sur la face abaxiale 

du limbe, les poils sont moyens et plus nombreux sur les veines inférieures du limbe, la face 

adaxiale semble moins dense en général, mais c’est la longueur des poils qui est réduite : les 

poils y sont petits. Les jeunes pédoncules et les bractéoles sont recouverts de longs poils 

stellés, ils sont tellement denses qu’ils semblent simples à l'œil nu. Les stipules ont toutes des 

poils petits à moyens sur la face adaxiale. Seuls les taxons mascarins ont des stipules glabres 

sur la face abaxiale. Les espèces malgaches et africaines ont de longs poils simples sur la 

face abaxiale des stipules (Fig. 18). 

 

 

Stipules 

 

 Les stipules sont présentes au sein de la section, mais elles sont généralement 

caduques. Leur observation se limite aux sommets des pousses. Leur chute laisse une 

cicatrice très fine, presque impossible à remarquer. La forme générale des stipules est falquée 

ou linéaire, acuminée à l’apex et la marge est entière (Fig.17). Chez les taxons des 

Mascareignes, les stipules sont falquées, fines et faiblement acuminées au bout. Le spécimen 

de Dombeya greveana de Juan de Nova a des stipules très similaires à ceux des mascarins 

(Fig.17 et 19). Les stipules de D. greveana varient en taille et en pilosité (Fig. 17 b et c). Les 
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espèces D. borraginopsis, D. triumfettifolia, D. urenoides, D. marivorahonensis, D. 

quinquecostata et D. rubifolia ont des stipules similaires à celles de D. greveana. Chez D. 

cincinnata (Fig. 20e), les stipules sont beaucoup plus larges à la base et longuement 

acuminées.  
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Figure 17. Photographies de stipules de Dombeya sect. Dombeya. 

Stéréo-microscope Nikon SMZ1000, objectif P-Plan APO 1x, logiciel NIS Elements D v.5.02, a) 

Dombeya borraginea ; b) et c) Dombeya greveana deux stipules d’un même individu, la forme est 

semblable mais la taille et la densité de poils est différente ; d) face abaxiale et adaxiale d’une même 

stipule de Dombeya acutangula ; e) Dombeya cincinnata, barre d’échelle : 1000 µm. 
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Feuilles 

 

 

Nous avons constaté que les Dombeya sect. Dombeya montrent de fortes disparités 

dans la forme des feuilles. En fonction de l’âge de la plante (i.e., hétérophyllie), les feuilles 

sont entières ou découpées à différents degrés, de palmatifide à palmatilobé. Comme vu 

précédemment, beaucoup de taxons ont été décrits majoritairement sur la forme du limbe 

(e.g., Dombeya cincinnata ; D. cincinnata var. stuhlmannii ; D. leucorrhoea ; D. urenoides ; D. 

rubifolia). Or, utiliser ce caractère semble peu pertinent, tant les morphes foliaires peuvent 

varier énormément d’un jeune spécimen à un autre plus âgé de la même espèce. Les 

descriptions des premières espèces du genre Dombeya n’ont pas tenu compte de cet aspect 

(voir chapitre II). 

 

La seule hétérophyllie bien renseignée est celle des populations des Mascareignes 

(Friedmann & Cadet 1976). La variété D. acutangula subsp. acutangula var. acutangula a des 

feuilles de jeunesse palmatilobées (Fig. 10) et la variété D. acutangula subsp. acutangula var. 

palmata a des feuilles de jeunesse palmatisectées (Fig. 10). L’espèce D. urenoides a une 

forme caractéristique qui a été retrouvée lors de cette étude sur de jeunes spécimens 

malgaches de D. greveana (Fig. 18). 

Dombeya rubifolia a elle aussi une forme singulière, tricuspide et longuement acuminée à 

chaque pointe (Fig. 13d).  

 

Enfin, le spécimen D. greveana récolté à Juan de Nova (Fig. 19) a une forme très 

particulière, et unique. Les limbes sont tricuspides avec les trois pointes aiguës non 

acuminées. La marge est crénelée de façon irrégulière. 
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Figure 18. Forme de jeunesse d’un Dombeya greveana malgache hétérophylle. 

a) jeune spécimen issu de graines récoltées sur le terrain, collections vivantes du Jardin botanique de 

Meise, barre d’échelle : 5 cm ; b) barre d’échelle : 1 cm ; c) Feuille de Dombeya urenoides, part d’herbier 

de Paris P05351271, barre d’échelle : 1 cm. 

 

Des domaties ont été observées sur quelques individus mascarins déjà densément 

poilus. On les trouve surtout sur la zone de rencontre des veines primaires (i.e., sur la zone 

d’insertion du pédoncule) en face abaxiale. 

La marge de la section Dombeya peut être denticulée, crénelée jusqu’à légèrement sinuée. 

Elle est glabre. Les dents sont rondes si elles sont présentes, et elles sont orientées 

apicalement. La marge de D. rubifolia a des dents plus profondes et plus régulières. 
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Figure 19. Dombeya greveana de Juan de Nova. 

Barre d’échelle : 2 cm. 

 

 

Inflorescences 

 

Les inflorescences sont érigées, d’un type unique chez les Dombeyoideae : une cyme 

bipare dont les unités terminales sont scorpioïdes. Cette forme a un autre nom très évocateur 

“en cornes de bélier” (Arènes 1959b). Une inflorescence possède entre 2 et 40 fleurs. Les 

jeunes inflorescences sont généralement densément poilues, et les fleurs possèdent des 

bractéoles caduques recouvrant les fleurs. 
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Figure 20. Schéma de la cyme bipare scorpioïde. 

Les cercles jaunes représentent les fleurs et les demi-cercles verts montrent les bractéoles. Les 

cercles les plus grands correspondent aux fleurs se développant le plus tôt au cours de la floraison. 

 

 

Bractéoles 

 

Les bractéoles sont circulaires à elliptiques, l’apex est apiculé, la base peut être 

asymétrique, cordée ou obtue. A l’instar des sépales, la face externe des bractéoles est 

couverte de poils simples orientés apicalement. La face interne comprend quelques rares poils 

simples. Les bractéoles sont de plus grande taille aux Mascareignes, puis en Afrique, et enfin 

elles ont une taille réduite à Madagascar. La forme des bractéoles est stable le long de 

l’inflorescence. 

 

Il y a une grande variabilité de formes de bractéoles chez les Dombeya greveana, les 

morphes b) et e) de la Figure 21 illustrent en partie cette diversité. Chez D. borraginea, les 

bractéoles semblent plus petites et rondes ou ovées (Fig. 20c). Le spécimen de Juan de Nova 

a des bractéoles circulaires à base cordée, soit une forme très similaire aux bractéoles 

mascarins, mais réduite en taille.  
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Figure 21. Photographies de bractéoles. 

stéréo-microscope Nikon SMZ1000, objectif P-Plan APO 1x, logiciel NIS Elements D v.5.02 pour a) à 

e), a) Dombeya acutangula, la Réunion, barre d’échelle : 1000 µm ; b) Dombeya greveana, 

Madagascar, barre d’échelle : 1000 µm ; c) Dombeya borraginea, Madagascar, barre d’échelle : 1000 

µm ; d) Dombeya cincinnata, Afrique, barre d’échelle : 1000 µm ; e) Dombeya greveana, face externe, 

Madagascar ; barre d’échelle : 1000 µm ; f) jeune inflorescence avec bractéoles de Dombeya 

acutangula, loupe binoculaire grossissement 2x, barre d’échelle : 0,5 cm ; g) jeune inflorescence avec 

bractéoles de Dombeya greveana, loupe binoculaire grossissement 4x, barre d’échelle : 0,5 cm. 
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Fleurs (caractères qualitatifs)  

 

 

Figure 22. Fleur de Dombeya acutangula subsp. rosea (Maurice). 

Barre d’échelle : 0,5 cm. © Timothée Le Péchon 

 

Fleurs actinomorphes hermaphrodites avec épicalice, pentamères, 5-cycliques, 

dialysépales, dialypétales, androcée avec 5 staminodes alternant avec 15 étamines 

(regroupées par 3) soudées à la base et formant un tube staminal, gynécée supère à 3 ou 5 

carpelles soudés à 3 ou 5 loges et placentation axile. 

 

Tous les organes floraux sont marcescents, c'est-à-dire que le calice, la corolle et 

l’androcée persistent lorsque le fruit est formé. Ces organes se densifient et se rigidifient à la 

fructification.  

 

Les sépales sont soudés au pédoncule floral, orientés apicalement, puis réfléchis vers 

le bas et libres. La face abaxiale est recouverte de longs poils simples (Fig. 23) et la face 
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adaxiale est glabre. Les pétales des Dombeya sont souvent incurvés mais dans la section 

Dombeya, leur réflexion est accentuée et systématique (Fig. 23).  

 

Figure 23. Pétale et sépale de Dombeya greveana. 

stéréo-microscope Nikon SMZ1000, avec objectif P-Plan APO 1x, barre d’échelle : 1000 µm. 

 

 

Androcée et Gynécée 

 

Les filaments des étamines sont fusionnés à la base en un tube staminal dont la taille 

est irrégulière d’un bord à l’autre de la fleur. Les étamines sont groupées par trois, alternant 

avec un staminode (Fig. 24). Les cas de variations du nombre d’étamines sont extrêmement 

rares, et aucun spécimen n’a montré une constance du nombre d’étamines différent de 15. 
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Le gynécée est formé d’un ovaire à longs poils étoilés très denses, d’un style et de 

stigmates arqués (Fig. 25). Seul Dombeya borraginea possède trois carpelles et se différencie 

bien des autres taxons quintacarpellés au moins sur ce caractère. 

 

 

 

Figure 24. Partie d’Androcée de Dombeya acutangula.  

st: staminode, stéréo-microscope Nikon SMZ1000, avec objectif P-Plan APO 1x, barre d’échelle : 1000 

µm. 
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Figure 25. Gynécée de Dombeya acutangula. 

stéréo-microscope Nikon SMZ1000, avec objectif P-Plan APO 1x, barre d’échelle : 1000 µm. 
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Tableau 2. Résumé des caractères morphologiques pouvant différencier les taxons de la section 

Dombeya.
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III.3.2. Approche quantitative (morphométrique) 

III.3.2.1. Analyses statistiques sur les mesures de fleurs 

 

Le tableau 3 résume pour chaque variable, la médiane et l’écart-type des mesures par 

taxon. A partir du caractère longueur des pétales, on discrimine cinq groupes : D. cincinnata 

africain différent de D. acutangula subsp. acutangula de la Réunion, différent de D. acutangula 

subsp. rosea de Maurice, différent de D. rubifolia et D. borraginea de Madagascar, eux-

mêmes différents d’un dernier groupe comprenant plusieurs espèces malgaches (i.e., D. 

greveana, D. marivorahonensis et D. borraginopsis). Les deux sous-espèces de D. acutangula 

ne sont pas discriminées l’une de l’autre par la longueur des pétales. Sur la variable largeur 

de pétales, on distingue D. marivorahonensis, avec les plus petites valeurs, des autres taxons. 

Dombeya borraginea, D. rubifolia, D. greveana et D. borraginopsis sont significativement 

différents de D. acutangula subsp. acutangula, D. acutangula subsp. rosea et D. cincinnata. 

On notera ici que bien qu’ayant été mesurés, les taxons D. triumfettifolia et D. urenoides n’ont 

pas été inclus dans les analyses comparatives car n’étant représentés chacun que par un 

unique spécimen. 

 

La largeur des sépales discrimine presque les mêmes groupes que la longueur des 

sépales. On retrouve pour cette variable deux groupes distincts : un premier incluant les deux 

sous-espèces de D. acutangula et D. cincinnata, un second groupe comprend un ensemble 

d’espèces malgaches (i.e., D. greveana, D. borraginea, D. borraginopsis et D. rubifolia). Le 

rapport entre la longueur et la largeur des sépales permet de distinguer les deux sous-espèces 

de D. acutangula. Les D. cincinnata ont un rapport proche de 3, et les espèces malgaches ont 

un rapport inférieur ou égal à 3. Dombeya rubifolia présente lui un rapport très élevé (⩾4). 

 

La longueur du tube staminal distingue D. marivorahonensis, avec ses petites valeurs, 

des autres taxons. La longueur des staminodes rapproche D. acutangula subsp. acutangula 

de D. cincinnata. Dombeya acutangula subsp. rosea est discriminé seul par ses grandes 

valeurs. Les cinq espèces malgaches se regroupent entre elles, avec D. greveana qui 

présente le plus de variabilité pour ce caractère. La longueur des étamines rapproche aussi 

D. acutangula subsp. acutangula de D. cincinnata. Dombeya acutangula subsp. rosea est 

discriminé seul avec ses grandes étamines. Les espèces malgaches forment deux groupes 

pour cette même variable : D. greveana, D. borraginea, D. marivorahonensis et D. 
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borraginopsis, puis en second groupe D. rubifolia et D. cincinnata. La longueur de l’ovaire 

forme un continuum de valeurs avec le taxon D. marivorahonensis aux valeurs les plus faibles 

et D. acutangula subsp. rosea, taxon aux valeurs les plus grandes. 
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Tableau 3. Résumé des données quantitatives par taxon et par variable. 

Par ligne, une lettre différente correspond à un groupe significativement différent d’un autre (P<0,05) 

selon un T test ou un LSD. 
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En utilisant les valeurs de largeur de l’ovaire, plusieurs grands groupes se distinguent 

: D. marivorahonensis qui a un ovaire étroit, D. rubifolia qui a lui-aussi des largeurs d’ovaire 

faibles, mais intermédiaires, puis D. borraginea, D. borraginopsis et les deux sous-espèces 

de D. acutangula qui ont des ovaires larges. Dombeya cincinnata est l’espèce avec l’ovaire le 

plus large. La longueur du style discrimine particulièrement D. marivorahonensis avec un style 

très court. Dombeya acutangula subsp. rosea a quant à lui les styles les plus longs. Les 

groupes malgaches se regroupent entre eux sur les longueurs de style. Les longueurs de 

stigmates sont très petites à Madagascar et chez D. cincinnata. Les deux sous-espèces des 

Mascareignes se distinguent l’une de l’autre sur cette variable, et elles se distinguent aussi du 

reste des taxons. Dombeya rubifolia, D. borraginea et D. cincinnata se rassemblent et se 

distinguent de D. borraginopsis. Ces valeurs sont élevées chez les deux sous-espèces des 

Mascareignes. Le nombre d’étamines et de staminodes sont les mêmes quelles que soient 

les espèces. Les carpelles sont au nombre de cinq sauf pour l’espèce malgache D. borraginea 

qui est la seule espèce étudiée à trois carpelles. 
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Figure 26. Graphique des variables de l’analyse en composantes principales (ACP).  

Chaque variable est représentée par un vecteur plus ou moins grand, orienté selon son influence sur 

les axes 1 et 2.  

 

Une analyse à composante principale (ACP), préalable à l’AFDM, sur les caractères 

quantitatifs nous permet de trouver les variables qui influent le plus sur chaque axe de l’espace 

morphométrique expliquant la variabilité des mesures (Fig. 26). Seulement les deux premiers 

axes suffisent à expliquer 76,22 % de la variabilité, nous ne prendrons donc pas en compte 

les autres axes qui apportent bien moins d'informations. Pour l’axe 1, c’est la longueur des 

sépales, la largeur des pétales et la longueur du style qui influent le plus sur la distribution des 

points dans l’espace morphologique, et pour l’axe 2, c’est la longueur et la largeur de l’ovaire.  

 

Sur les figures 27 et 28 (AFDM), on a globalement 3 groupes, avec quelques 

recouvrements, qui correspondent à la fois à des regroupements taxonomiques (Fig. 27) et 

des regroupements géographiques (Fig. 28), donc ici 3 régions : Afrique, Madagascar et 

Mascareignes. 
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A gauche de l’axe 1 on trouve les taxons malgaches qui correspondent à des fleurs 

dont les sépales ont une longueur inférieure à 7,03 mm, une largeur inférieure à 1,97 mm, des 

pétales moins larges que 9,89 mm et un style d’une longueur inférieure à 5,94 mm.  

Au sein des taxons malgaches, aucun taxon ne se discrimine et D. greveana présente la plus 

grande variabilité.  

A droite de l’axe 1, se trouvent les taxons mascarins, avec des fleurs dont la longueur des 

sépales est supérieure à 8,00 mm, la largeur des sépales est supérieure à 2,79 mm, les 

pétales ont une largeur supérieure à 10,09 mm et un style plus long que 4,14 mm. 

Les deux sous-espèces de D. acutangula ne semblent pas s’individualiser sur la figure 26, 

mais les caractères de longueur du style et longueur de pétale sont significativement différents 

selon la sous-espèce. La sous-espèce rosea a des pétales strictement plus longs que 16,84 

mm, sinon, il s’agit de la sous-espèce acutangula. De même pour les styles de D. acutangula 

subsp. rosea qui sont plus longs que 7,25 mm, sinon, il s’agit de D. acutangula subsp. 

acutangula. 

Montrant des valeurs moyennes pour la longueur [6,93 ; 9,01] et la largeur des sépales [2,10 

; 2,82], la largeur des pétales [7,80 ; 12,58] et la longueur du style [4,87 ; 7,67], les individus 

de D. cincinnata se retrouvent au centre de l’axe 1. 

L’axe 2 seul n’est pas discriminant car l’ensemble des taxons présentent des longueurs et 

largeurs d’ovaire hautement variables et majoritairement recouvrantes.  

Sur la Fig. 27, on voit que l’individu récolté à Juan de Nova, identifié comme D. greveana, se 

positionne bien dans l’espace occupé par les autres individus de l’espèce, à la limite de 

l’espace occupé par les individus africains. 
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Figure 27. Représentation graphique d’une analyse factorielle discriminante (AFDM). 

basée sur 13 caractères pour 115 spécimens de 10 taxons. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 28. Distribution des taxons selon une analyse discriminante (AFDM). 

Analyse factorielle discriminante basée sur 13 caractères pour 115 spécimens de 10 taxons. Les 

localités représentées sont : Madagascar (48 individus), Afrique (20 individus), la Réunion (38 

individus), Maurice (7 individus), Rodrigues (1 individu) et Juan de Nova (1 individu). Les groupes 

géographiques sont représentés par couleur ; Morphes extrêmes A. Dombeya greveana Baill., 

spécimen malgache issus des collections (P006700552) ; barre d’échelle : 1000 µm ; B. Dombeya 

acutangula Cav. subsp. rosea, spécimen récolté à la Réunion, LJF 12, barre d’échelle : 1000 µm. 
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III.3.2.2. Analyses statistiques sur les mesures de feuilles 

 

 Les analyses quantitatives sur les mesures de feuilles n’ont pas permis de distinguer 

de groupes morphologiques, ni selon la taxonomie, ni selon les aires de distribution. Les 

caractères choisis (i.e., longueur et largeur du limbe, longueur du pétiole, nombre de veines 

primaires et nombre de lobes) ne donnent pas d’arguments en faveur de l’existence de 

plusieurs espèces au sein de la section Dombeya (voir Annexe II). 
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III. 4. Discussion 

 

III.4.1. Taxons mascarins 

 

Les deux îles des Mascareignes rassemblent les spécimens dont les sépales sont 

particulièrement longs et les pétales larges. L’ovaire y est d’une taille plutôt petite et étroite en 

largeur. En haut à droite de l’espace morphologique (voir Fig. 28), on trouve néanmoins un 

individu isolé des autres, il s’agit du Dombeya acutangula subsp. acutangula issu de l’île 

Rodrigues, dont l’ovaire est à la fois large et long par rapport à ceux des autres taxons 

mascarins. Cet individu correspond à un spécimen dont les mesures ont été prises tard dans 

la floraison, les fleurs étaient proches de la fructification. Cela biaise son placement sur l’axe 

2. En revanche, sa position par rapport à l’axe 1 n’est pas influencée par la taille de l’ovaire. 

Il est donc possible de l’interpréter. Sur l’axe 1, le D. acutangula subsp. acutangula de l'île 

Rodrigues se trouve à droite des D. acutangula subsp. rosea de Maurice, qui indique des 

pétales très longs et des sépales très larges. Cette position pose question, car la sous-espèce 

acutangula est distribuée sur deux zones distinctes. Il faut évidemment étoffer 

l'échantillonnage des D. acutangula de Rodrigues avant de tirer des conclusions sur ce seul 

spécimen, mais il est possible que la sous-espèce distribuée sur l’île Rodrigues ait des 

caractéristiques florales uniques. 

 

L’AFDM (Fig. 28) soutient les résultats issus du tableau 2 : les deux sous-espèces de 

D. acutangula présentent des différences suffisantes pour se distinguer dans l’espace 

morphométrique de l’ACP. Par ailleurs, les Mascareignes exploitent un large espace 

morphométrique, presque aussi important que celui de l’Afrique ou de Madagascar (Fig. 27 et 

Fig. 28). Ce résultat est à pondérer avec l’importante quantité de données récoltées pour les 

Mascareignes. Néanmoins, les deux sous-espèces de D. acutangula semblent bien se 

distinguer entre elles sur des longueurs d’organes comme les staminodes, les étamines, le 

style et la couleur des pétales. La sous-espèce rosea a toujours de plus grandes valeurs que 

la sous-espèce acutangula. Le rapport de longueur et de largeur de sépale discrimine aussi 

bien les deux sous-espèces. Ces résultats apportent un argument en faveur de la taxonomie 

de Friedmann.  
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III.4.2. Taxons africains 

 

L’AFDM (Fig. 27) montre que les individus identifiés comme l’espère africaine 

Dombeya cincinnata sont localisés au milieu de l’espace morphologique, ce qui indique 

globalement des valeurs moyennes pour les caractères mesurés. Le rapport entre la longueur 

des sépales et la taille de la fleur entière (Tab. 2) permettrait de discriminer l’espèce africaine 

des autres taxons, mais la discrimination reste cependant difficile à cause de quelques 

recouvrements, en particulier avec des individus malgaches.  

 

Morphologiquement, les caractères spécifiques aux spécimens de la section Dombeya 

en Afrique sont les stipules (Fig. 17). Elles sont beaucoup plus larges à la base et 

brusquement acuminées par rapport aux stipules des autres régions. En outre, les bractéoles 

sont très similaires aux bractéoles malgaches mais d’une taille légèrement supérieure. 

 

Les différentes formes de limbes ne suffisent pas à justifier à eux seuls les espèces 

décrites par Schumann. Étant lui-même l’auteur des 2 espèces et 2 variétés supposées 

présentes en Afrique, aucun autre botaniste n’a travaillé sur cette section en particulier en 

Afrique. Seyani (1991) dans « Dombeya in Africa » précise son étonnement face à la faible 

diversité des morphes à cyme bipare scorpioïde en Afrique face à celle présente Madagascar. 

Ayant travaillé sur les Dombeya d’Afrique, son échantillonnage est cependant meilleur que le 

nôtre pour cette région. 
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III.4.3. Taxons malgaches 

 

Sur l’AFDM (Fig. 27), Dombeya greveana occupe un large espace morphométrique, 

où les spécimens ont des sépales fins et des pétales étroits. Toutes les espèces malgaches 

sont confondues dans ce même espace morphologique où l’on retrouve donc D. 

borraginopsis, D. triumfettifolia, D. urenoides, D. rubifolia, D. borraginea et D. 

marivorahonensis. L’analyse morphométrique conforte l’hypothèse d’un complexe d’espèces 

très proches morphologiquement. Aucun taxon ne se distingue strictement d’un autre sur les 

mesures florales. 

 

Dombeya greveana présente la plus grande variabilité, et c’est bien cette espèce qui 

est sur-représentée dans les herbiers. En outre, cette grande variabilité semble intégrer celle 

des autres espèces malgaches, que nous discuterons ci-après. 

 

Arènes (1958) a décrit D. marivorahonensis sur les parts d’herbier de Paris, et 

seulement deux d’entre elles ont pu subir des prélèvements et mesures. On retrouve dans 

ces mesures une taille réduite du tube staminal, état de caractère utilisé par Arènes pour 

décrire son espèce. Le nombre de spécimens prélevés est trop faible pour lier la longueur du 

tube staminal à l’espèce. Tous les D. marivorahonensis observés n’ont pas ce tube staminal 

réduit sur toutes leurs fleurs. Le caractère ne semble pas assez constant pour justifier le 

soutien d'une espèce. De même pour le nombre d’étamines, qui, comme précisé 

précédemment, est constant. D’ailleurs, aucun autre caractère morphologique ne permet de 

distinguer D. marivorahonensis de D. greveana, son statut en tant qu’espèce distincte est 

donc fortement discutable. 

 

Dombeya urenoides se distingue d’après Arènes par la forme de ses limbes : 

profondément 5-palmatilobées, à lobes lancéolés ou ovales, fortement contractés 

inférieurement, acuminés, et à marges irrégulièrement dentées ou crénelées (Fig. 18). Or, 

parmi les Dombeya, il n’est pas rare de trouver des espèces dont la forme des spécimens 

juvéniles est différente de celle des adultes, le meilleur exemple est celui de D. palmata et D. 

acutangula explicitée dans le chapitre II.  

La forme spécifique de D. urenoides a été retrouvée sur de jeunes spécimens malgaches 

sauvages, et sur des spécimens issus de graines provenant de différentes localités à 

Madagascar. Le caractère spécifique pourrait alors être “forme hétérophylle type urenoides”, 
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mais le caractère est peu stable, et, comme aux Mascareignes, pourrait être amené au rang 

de variété pour préserver la forme hétérophylle unique du taxon urenoides. 

D'autres formes sont particulières, comme celles observées sur les spécimens d’herbier de 

Juan de Nova (Fig. 19). La particularité de la forme tricuspide à apex aigu, avec une marge 

crénelée soutiendrait une nouvelle sous-espèce de D. greveana. 

 

Dombeya rubifolia ne montre sur aucune des parts d’herbier une cyme bipare à unités 

terminales scorpioïde, mais ses limbes sont caractéristiques du taxon. Pourtant, les mesures 

sur les organes floraux ne soulignent pas de différences significatives dans sa morphologie 

florale. En outre, si on fait exception des feuilles, les autres caractères végétatifs sont très 

semblables à ceux des autres espèces malgaches. Dans l’hypothèse où D. rubifolia serait 

inclus dans un complexe D. greveana, cela indiquerait un fort polymorphisme foliaire à 

l’échelle du complexe. La distinction de D. rubifolia devra être vérifiée, si possible, 

génétiquement. 

A la fois selon les mesures et l’analyse morphologique, D. borraginopsis ne se différencie pas 

de D. greveana. 

Dombeya quinquecostata n’a pas été mesuré, mais son statut d’espèce reste très douteux. 

Les caractères diagnostiques reposant sur l’indumentation n’ont pas permis de discriminer les 

ensembles décrits par Arènes (voir Tab. 1). 

 

Dombeya borraginea est un taxon malgache qui semble bien se distinguer de D. 

greveana et des autres espèces malgaches via son gynécée à 3 carpelles. En revanche, il est 

difficile de trouver d’autres caractères morphologiques le discriminant. Deux hypothèses sont 

alors envisageables : les caractères quantitatifs morphométriques et morphologiques ne sont 

pas suffisants pour limiter des espèces, au moins à Madagascar. Il faut alors utiliser d’autres 

types de données pour confirmer ou infirmer l’utilisation du taxon spécifique D. borraginea. 

Deuxième hypothèse, le nombre de carpelles est variable, et ne permet pas de distinguer des 

espèces, nous serions face à un complexe D. greveana dont les carpelles peuvent varier entre 

3 et 5. 
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III. 5. Conclusion 

 

La morphologie et la morphométrie soutiennent trois groupes distincts :  

- Un groupe africain ici représenté par D. cincinnata, dont les stipules sont bien plus grandes 

que celles des autres espèces, avec une forme falquée.  

- Le deuxième groupe mascarin correspond à D. acutangula, dont les bractéoles sont de 

grande taille à base cordée, les stipules glabres sur la face abaxiale et les fleurs sont de taille 

particulièrement grande. Les deux sous-espèces D. acutangula subsp. rosea et D. acutangula 

subsp. acutangula se discriminent bien, notamment par la couleur des pétales. 

- Le troisième groupe est malgache avec potentiellement au moins deux espèces, D. greveana 

et D. borraginea, qui sont respectivement quintacarpellée et tricarpellée. 

 

Après avoir mis en évidence ces trois groupes, il s’agit de tester leur monophylie, et 

de vérifier le nombre d’espèces présentes dans chaque groupe géographique, par l’utilisation 

de données moléculaires. 
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IV. Etude phylogénomique 

 

IV. 1. Introduction 

 

L’ADN chloroplastique a été la première source de données moléculaires utilisée chez 

les Malvaceae pour les inférences phylogénétiques (Bayer et al. 1999 ; Alverson et al. 1999). 

Le génome chloroplastique, aussi appelé plastome, est plus conservé que le génome 

nucléaire car très contraint au niveau fonctionnel (Erixon & Oxelman 2008). Par exemple, les 

gènes plastidiques ayant le plus évolué (e.g., matK, ndhF, ycf1) sont soumis à d’importantes 

pressions de sélection, ce qui leur permet de potentiellement résoudre des relations 

relativement anciennes (Carbonell-Caballero et al. 2015 ; Hu et al. 2015). Cependant, 

transmis par la mère seulement, l’ADN chloroplastique ne renseigne que sur la lignée 

maternelle des taxons, ainsi des conflits phylogénétiques avec des topologies reconstruites à 

partir de régions moléculaires d’origine nucléaire sont fréquents et bien renseignés dans la 

littérature (Hardig et al. 2000 ; Zhang et al. 2010 ; Stull et al. 2020) et pourraient illustrer des 

événements anciens d’hybridations. Hernández-Gutiérrez et al., (2022) illustrent parfaitement 

ces conflits chez les Malvales ; les phylogénies issues des données chloroplastiques seules 

ne sont pas entièrement congruentes avec celles des données nucléaires. Hernández-

Gutiérrez et al., (2022) avancent comme hypothèse les Tris de Lignées Incomplet (Incomplete 

Lineage Sorting) et introgressions pour expliquer en grande partie ces différences. 

 

La phylogénie la plus complète du genre Dombeya a été publiée par Skema (2012). 

Neuf spécimens de la section Dombeya y sont présents, mais sont placés dans une polytomie, 

et la monophylie de la section Dombeya n’est ainsi pas vérifiée. Pourtant, cette phylogénie 

s’appuie sur 5 marqueurs chloroplastiques et l’ensemble ITS (Fig. 29). La matrice complète 

(incluant marqueurs chloroplastiques et nucléaire) de Skema comprenait un total d’environ 

6000 paires de bases nucléotidiques. Posant les bases de la phylogénie des Dombeyoideae, 

cette étude (dont les données seront reprises et complétées par Dorr & Wurdack en 2021 et 

Skema et al. en 2023) reste cependant limitée par son échantillonnage moléculaire.  
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Au cours de la dernière décennie, le coût du séquençage par base nucléotidique a 

chuté, notamment grâce au séquençage à haut débit, permettant de générer d'immenses jeux 

de données pour un moindre coût. Appliquées au séquençage d’ADN génomique total, ces 

solutions (souvent appelées “genome skimming”) ont été utilisées afin d’obtenir des données 

chloroplastiques et reconstruire des plastomes entiers. De nombreuses copies de ce génome 

sont en effet présentes dans la cellule, facilitant ainsi son séquençage. En parallèle, de 

nouvelles techniques ont permis d’optimiser la sélection de régions moléculaires nucléaires 

afin de réduire la taille des données à analyser, tout en garantissant la comparaison et la 

reproductibilité entre les différentes études phylogénétiques. La capture ciblée de gènes 

nucléaires permet d’obtenir des matrices moléculaires couvrant des centaines, voire des 

milliers de régions. Combinant en une seule réaction de séquençage la capture ciblée et le 

“genome skimming”, l’approche Hyb-seq (Weitemier et al. 2014 ; Dodsworth et al. 2019) a été 

mise en application sur les plantes afin de générer à la fois de larges jeux de données 

nucléaires et chloroplastiques. La concaténation et la confrontation de phylogénies 

moléculaires dont les données proviennent d’origines différentes (chloroplastiques versus 

nucléaire) nous permettra ainsi (I) de mieux résoudre les relations de parentés au sein de 

Dombeya, (II) de tester la monophylie de la section Dombeya (III) de confronter les lignées 

moléculaires à leurs attributs morphologiques, (IV) et d’identifier d'éventuels phénomènes 

d’introgression ou d’ILS. In fine, par une approche holistique, nous chercherons à produire 

une révision de la section Dombeya, la plus intégrative possible.  
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IV. 2. Matériels et Méthodes 

IV.2.1. Echantillonnage et extraction d’ADN 

 

En gardant nos objectifs principaux à l’esprit (e.g., reconstruction des liens de parenté 

au sein du genre Dombeya, et test de la monophylie de la section autonyme), l'échantillonnage 

taxonomique s’est concentré sur la section Dombeya. Malheureusement, comme pour les 

études détaillées dans le chapitre précédent, le prélèvement de matériel n’a pas toujours été 

possible, notamment pour les espèces représentées par peu de spécimens -souvent anciens- 

dans les herbiers. Ainsi, Dombeya triumfettifolia, D. urenoides, D. quinquecostata, D. 

cincinnata var. stuhlmannii et D. leucorrhea ne sont pas inclus dans notre échantillonnage. 

Nous avons vu dans les chapitres précédents que la délimitation et l’identification de certains 

taxons malgaches pouvaient poser problème, et à ce titre on pourrait nommer tous les 

spécimens quintacarpellés malgaches échantillonnés D. cf. greveana. Nous avons néanmoins 

conservé les noms des taxons non greveana pour des spécimens d’herbier et certains 

spécimens récemment récoltés (tels ceux de C. Skema), en vérifiant a posteriori qu’ils 

portaient bien les caractères a priori diagnostiques selon la littérature justifiant leur épithète 

spécifique. 

 

Pour tester la monophylie de la section Dombeya, un nombre important d’espèces de 

Dombeya extérieurs à la section a été ajouté (Tab. 4). Nous avons donc tenté d'échantillonner 

le maximum de taxons au sein du genre Dombeya, notamment dans chaque zone 

géographique, et nous avons également sélectionné des taxons de plusieurs clades à 

l’extérieur du clade Dombeya stricto sensu (cf. Fig. 5).  

 

Les phylogénies ainsi produites ont été par la suite enracinées en utilisant deux taxons 

différents : pour les reconstructions basées sur le génome nucléaire ribosomique, nous avons 

utilisé le genre asiatique de Dombeyoideae, Burretiodendron Rehder ; pour les 

reconstructions utilisant le génome chloroplastique et celles combinant le plastome et les 

marqueurs nucléaires, nous avons également ajouté le genre de Malvaceae Cola Schott & 

Endl. (i.e., C. caricifolia (G. Don) K. Schum.) (Tab. 4). Notre matrice moléculaire finale inclut 

64 échantillons répartis dans 30 taxons. L’ADN a été extrait de 27 échantillons conservés en 

silica-gel et 36 issus de prélèvements de parts d’herbier. 
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Pour les échantillons issus de collecte de terrain, la matière fraîche a été déshydratée 

avec du silica-gel juste après la collecte, puis conservée à température ambiante ou au 

congélateur (-20°C). Les échantillons ont été broyés en poudre fine à l’aide d’un 

homogénéisateur TissueLyser (Qiagen), en présence de billes de Tungsten Carbide de 3 mm 

de diamètre. L’ADN a été extrait à partir de 20 à 23 mg de tissu foliaire déshydraté en utilisant 

une version modifiée du protocole du CTAB (Doyle & Doyle 1987). Par la suite, la qualité de 

l’ADN (concentration et la distribution des fragments en fonction de leur longueur) a été 

estimée par Advanced Analytical's Fragment Analyzer™. La concentration en ADN des 

différents échantillons a été déterminée par Qubit 2.0 fluorometer (Life Technologies, 

Carlsbad, CA, USA). L’ADN total extrait a été conservé dans 50 à 100 µL de TE à -20°C. 

 

Tableau 4. Liste des échantillons vouchers. 

(%N) correspond au pourcentage d’incertitudes dans la matrice moléculaire globale. Le nom d’espèce 

est celui donné par le collecteur. 

 

Nom de la 

séquence 
Taxon Voucher Collecteur 

Numéro 

de 

collecte 

Barcode 

herbier 

Pays de 

récolte 

Lieu de 

récolte 
% N 

Burretioden-

dron hsienmu 

M21-178 

Buretiodendron 

hsienmu 
TLP1253 

T. Le 

Péchon 
1253 NA Chine NA 2,2 

Cola 

caricifolia 

M21-173 

Cola caricifolia 
20090432

83 

T. Le 

Péchon 
NA 

2009043

283 
Afrique Afrique 2,8 

Dombeya 

acutangula 

M21-180 

Maurice 

Dombeya 

acutangula 
1003TLP 

T. Le 

Péchon 
1003 NA Maurice Maurice 0,4 

Dombeya 

acutangula 

M19-512 

Réunion 

Dombeya 

acutangula 

Fontaine 

sn 
Fontaine sn NA Réunion Réunion 0,6 
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Dombeya 

acutangula 

M19-513 

Réunion 

Dombeya 

acutangula 

P0091526

1 

T. Le 

Péchon 
43 

P009152

61 
Réunion Cap noir 1 

Dombeya 

acutangula 

M19-514b 

Réunion 

Dombeya 

acutangula 

P0091526

6 

T. Le 

Péchon 
58 

P009152

66 
Réunion 

Ravine 

Ermitage 
0,5 

Dombeya 

acutangula 

M19-521 

Réunion 

Dombeya 

acutangula 
Pailler206 Pailler 206 NA Réunion Réunion 0,6 

Dombeya 

acutangula 

M22-1493 

Rodrigues 

Dombeya 

acutangula 
rod CBNM sn NA Rodrigues CBNM 0,5 

Dombeya 

acutangula 

M22-1522 

Dombeya 

acutangula 
TLP1883 

T. Le 

Péchon 
1583 NA Réunion Réunion 0,5 

Dombeya 

befotakensis 

M21-1285 

Dombeya 

befotakensis 
TLP1661 

T. Le 

Péchon 
1661 NA Madagascar Madagascar 0,5 

Dombeya 

blattiolens 

M19-519 

Dombeya 

blattiolens 
TLP1121 

T. Le 

Péchon 
1121 NA Réunion Réunion 0,7 

Dombeya 

blattiolens 

M21-176 

Dombeya 

blattiolens 
1014FM 

T. Le 

Péchon 
1014 NA Réunion Réunion 0,8 

Dombeya 

borraginea 

M22-1514 

Antsiranana 

Dombeya 

borraginea 
Skema330 C. Skema 330 NA Madagascar 

Antsiranana 

Fokontany 
0,5 
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Dombeya 

borraginea 

M22-1518 

Antsiranana 

Dombeya 

borraginea 
Skema315 C. Skema 315 NA Madagascar Antsiranana 0,7 

Dombeya 

borraginopsis 

M21-1272 

Tuléar 

Sakaraha 

Dombeya 

borraginopsis 

P0671041

7 

Service 

Forestier 

de 

Madagasc

ar 

22237 
P067104

17 
Madagascar 

Tuléar, 

Sakaraha 
0,7 

Dombeya 

borraginopsis 

M22-1513 

Tuléar 

Dombeya 

borraginopsis 
Skema378 C. Skema 378 NA Madagascar Tuléar 0,5 

Dombeya cf. 

marivorahone

nsis M22-

1515 

Antsiranana 

Dombeya cf. 

marivorahonen

sis 

Skema323 C. Skema 323 NA Madagascar Antsiranana 0,7 

Dombeya cf. 

marivorahone

nsis M22-

1516 

Antsiranana 

Dombeya cf. 

marivorahonen

sis 

Skema322 C. Skema 322 NA Madagascar Antsiranana 0,7 

Dombeya cf. 

marivorahone

nsis M22-

1517 

Antsiranana 

Dombeya cf. 

marivorahonen

sis 

Skema319 C. Skema 319 NA Madagascar Antsiranana 0,7 

Dombeya cf. 

sect. 

Hilsenbergia 

M19-535 

Dombeya cf. 

sect. 

Hilsenbergia 

MO-

2650225 
? ? 

MO-

2650225 
Madagascar ? 0,6 

Dombeya 

ciliata M21-

174 

Dombeya ciliata FM1012b 
T. Le 

Péchon 
1012b NA Réunion Réunion 0,5 
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Dombeya 

ciliata M21-

175 

Dombeya ciliata FM1011 
T. Le 

Péchon 
1011 NA Réunion Réunion 0,5 

Dombeya 

ciliata M21-

191 

Dombeya ciliata TLP1675 
T. Le 

Péchon 
1675 NA Réunion Réunion 0,5 

Dombeya 

cincinnata 

M21-1276 

Malawi 

Dombeya 

cincinnata 

BR000001

9777085 

G. Pope, 

A.R. Smith 

& D. 

Goyder 

2345 

BR0000

0197770

85 

Malawi 
Karonga 

Distr. 
9,5 

Dombeya 

cincinnataM2

1-1295 

Tanzanie 

Dombeya 

cincinnata 

BR000001

9777368 

H. 

Faulkner 
3563 

BR0000

0197773

68 

Tanzanie Tanga Distr. 7,3 

Dombeya 

coria M8209 
Dombeya coria 

Rakotoniri

na 573 

Rakotoniri

na 
573 NA Madagascar Madagascar 0,7 

Dombeya 

elegans 

M8211 

Dombeya 

elegans 
TLP60 

T. Le 

Péchon 
60 NA Réunion Réunion 0,6 

Dombeya 

ferruginea 

M8482 

Dombeya 

ferruginea 
TLP1008 

T. Le 

Péchon 
1008 NA Réunion Réunion 0,7 

Dombeya 

greveana 

M19-528 

Sakaraha 

Dombeya 

greveana 

MO-

2852412 

T. 

Randrianar

ivony 

534 
MO-

2852412 
Madagascar Sakaraha 0,7 

Dombeya 

greveana 

M19-540 

Juan de Nova 

Dombeya 

greveana 

Gigord118

5 
L. Gigord 1185 NA 

Juan de 

Nova 
NA 0,6 

Dombeya 

greveana 

M19-559 

Fianarantsoa 

Dombeya 

greveana 

P0670000

4 
J.S. Miller 6269 

P067000

04 
Madagascar 

Fianarantso

a 
0,9 
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Dombeya 

greveana 

M21-1511 

Behara 

Dombeya 

greveana 

P0670058

3 

Service 

Forestier 

de 

Madagasc

ar 

5282 
P067005

83 
Madagascar Behara 0,6 

Dombeya 

greveana 

M21-1512 

Beharona 

Dombeya 

greveana 

P0670058

4 

Service 

Forestier 

de 

Madagasc

ar 

9830 
P067005

84 
Madagascar Beharona 4,2 

Dombeya 

greveana 

M21-1515 

Ambatoboeny 

Dombeya 

greveana 

P0670059

0 

Réserves 

Naturelles 

de 

Madagasc

ar 

2924 
P067005

90 
Madagascar 

Ambato 

Boeny 
2,7 

Dombeya 

greveana 

M21-1516 

Ambato 

Boeny 

Dombeya 

greveana 

P0670059

1 

Réserves 

Naturelles 

de 

Madagasc

ar 

2925 
P067005

91 
Madagascar 

Ambato 

Boeny 
10,1 

Dombeya 

greveana 

M21-1517 

Ankarafantsik

a 

Dombeya 

greveana 

P0670059

2 

Service 

Forestier 

de 

Madagasc

ar 

11 
P067005

92 
Madagascar 

Ankarafants

ika 
2,4 

Dombeya 

greveana 

M21-1518 

Vohémar 

Dombeya 

greveana 

P0670059

3 

Service 

Forestier 

de 

Madagasc

ar 

15960 
P067005

93 
Madagascar Vohemar 1,4 
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Dombeya 

greveana 

M21-1520 

Ambato 

Boeny 

Dombeya 

greveana 

P0670059

6 

Réserves 

Naturelles 

de 

Madagasc

ar 

4924 
P067005

96 
Madagascar 

Ambato 

Boeny 
20 

Dombeya 

greveana 

M21-1521 

Mahajanga 

Dombeya 

greveana 

P0670060

1 

C. 

Birkinshaw 
1489 

P067006

01 
Madagascar Mahajanga 0,7 

Dombeya 

greveana 

M21-1526 

Fiherenana 

Dombeya 

greveana 

P0670061

8 

H. 

Humbert 
20105 

P067006

18 

Madagascar 

 
Fiherenana 1 

Dombeya 

greveana 

M22-1519 

Antananarivo 

Dombeya 

greveana 
Skema103 C. Skema 103 NA Madagascar 

Antananariv

o 
0,5 

Dombeya 

greveanaM21

-1509 Soalala 

Dombeya 

greveana 

P0670057

4 

Réserves 

Naturelles 

de 

Madagasc

ar 

6368 
P067005

74 
Madagascar Soalala 1,4 

Dombeya 

longipes M19-

531 

Dombeya 

longipes 

MO-

2652061 
R. Bernard 1467 

MO-

2652061 
Madagascar Anosy 0,8 

Dombeya 

mauritiana 

M21-181 

Dombeya 

mauritiana 
TLP129 

T. Le 

Péchon 
129 NA Maurice Maurice 0,7 

Dombeya 

mauritiana 

M22-1527 

Dombeya 

mauritiana 
TLP1204 

T. Le 

Péchon 
1204 NA Maurice Maurice 0,8 

Dombeya 

montana 

M19-533 

Dombeya 

montana 

MO-

2650260 

W.L. 

Applequist 
267 

MO-

2650260 
Madagascar 

Vatovavy-

Fitovinany 
0,7 
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Dombeya 

populnea 

M22-1528 

Dombeya 

populnea 
TLP1303 

T. Le 

Péchon 
1303 NA Réunion Réunion 0,6 

Dombeya 

populnea 

M8175 

Dombeya 

populnea 
TLP1092 

T. Le 

Péchon 
1092 NA Réunion Réunion 0,6 

Dombeya 

rariflora M21-

1283 

Dombeya 

rariflora 
TLP1627 

T. Le 

Péchon 
1627 NA Madagascar Madagascar 0,9 

Dombeya 

reclinata 

M8212 

Dombeya 

reclinata 
TLP1214 

T. Le 

Péchon 
1214 NA Réunion Réunion 0,6 

Dombeya 

rubifolia M21-

1275 

DiegoSuares 

Dombeya 

rubifolia 

P0673765

9 
L.A. Boivin 2602 

P067376

59 
Madagascar 

Diego 

Suarez 
0,6 

Dombeya 

rubifolia M22-

1521 

Dombeya 

rubifolia 
Burke_69 Burke 69 NA Madagascar Miandravajo 0,5 

Dombeya 

sevathianii 

M21-182 

Dombeya 

sevathianii 
TLP1026 

T. Le 

Péchon 
1026 NA Maurice Maurice 0,6 

Dombeya sp. 

M22-1520 

Antsiranana 

Dombeya sp. 
Skema_29

0 
C. Skema 290 NA Madagascar Antsiranana 1,7 

Dombeya sp. 

M8171 Tuléar 
Dombeya sp. 

MO-

2652284 
Rakotovao 4590 

MO-

2652284 
Madagascar Tuléar 0,8 

Dombeya 

tiliacea M21-

172 

Dombeya 

tiliacea 
19547152 

T. Le 

Péchon 
s.n. 

1954715

2 
Afrique Afrique 0,5 

Dombeya 

tremuliformis 

M21-1281 

Dombeya 

tremuliformis 
TLP1550 

T. Le 

Péchon 
1550 NA Madagascar Madagascar 0,9 
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Dombeya 

tremuliformis 

M8156 

Dombeya 

tremuliformis 

MO-

2852640 

M.F. 

Randriatsi

very 

364 
MO-

2852640 
Madagascar Anosy 1,1 

Dombeya 

umbellata 

M21-188 

Dombeya 

umbellata 
TLP1230 

T. Le 

Péchon 
1230 NA Réunion Réunion 0,5 

Dombeya 

wittei M21-

170 

Dombeya wittei 19615720 
T. Le 

Péchon 
s. n. NA Afrique Afrique 0,5 

Ruizia 

cordata 

M8495 

Ruizia cordata TLP790 
T. Le 

Péchon 
790 NA Réunion Réunion 0,7 

Trochetia 

boutoniana 

M21-1288 

Trochetia 

boutoniana 
TLP127 

T. Le 

Péchon 
127 NA Maurice Maurice 2,5 

Trochetia 

boutoniana 

M8481 

Trochetia 

boutoniana 

1073TLP-

B 

T. Le 

Péchon 
1073 NA Maurice Maurice 0,7 
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IV.2.2. Préparation des librairies 

 

Pour le séquençage haut-débit sur plateforme Illumina, il est nécessaire de préparer 

les ADNs extraits et de réaliser des librairies génomiques. Les séquenceurs nouvelles 

générations ne peuvent décoder que de courtes portions d’ADN (en moyenne 150 à 300 bp), 

il est donc nécessaire pour les échantillons à longs fragments (le plus souvent ceux qui ont 

été conservés dans du silicagel) de fractionner nos extraits génomiques en fragments plus 

courts. Cette opération a été effectuée au service Génomique du GIGA de l’Université de 

Liège à l’aide d’un Bioruptor® Pico (Diagenode). Le programme de fragmentation incluait 2x3 

cycles comprenant 30s de fragmentation suivie de 90s de repos. 

 

L’ADN des échantillons issus de parts d’herbier étaient pour la plupart déjà fortement 

fragmentés, leur taille convenait pour le séquençage.  Pour initier la préparation des librairies 

-aussi appelées banques d’ADN-, une quantité de départ comprise entre 300 ng, et 500 ng et 

1 ug a été éluée dans 100 uL. Les protocoles modifiés de Meyer et Kirscher (2010) et de 

Kircher et al. (2012) ont été suivis. Brièvement, après avoir été fragmentés, les ADNs 

génomiques ont été réparés (étape de blunt-end repair), et pour chacune des portions d’ADN, 

les adaptateurs nécessaires pour le séquençage ont ensuite été accrochés aux extrémité 3’ 

et 5’ (étape de ligation), et chaque adaptateur a été complété (étape d'adaptateur fill-in). Puis, 

les fragments compris entre 400-700 bp ont été conservés grâce à une sélection de taille 

effectués avec des billes SPRI (Solid Phase Reversible Immobilization). Les billes SPRI ont 

aussi été utilisées pour purifier les ADNs entre les différentes étapes. Les échantillons issus 

de part d’herbier n’ont pas subi de sélection de taille pour éviter toute perte de diversité 

génétique. Une dernière PCR sur chacun des échantillons a été effectuée afin de 

“doublement” indexer spécifiquement chaque ADN et ainsi permettre le “multiplexage” pour le 

séquençage. En fonction des banques génomiques entre 8 et 14 cycles ont été nécessaires 

pour cette dernière étape. Ainsi préparées, les librairies génomiques ont été directement 

séquencées, mais utilisées également pour de la capture sélective de gènes nucléaires. 
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IV.2.3. Capture ciblée et enrichissement 

 

La capture de séquences est une approche permettant d’isoler des régions ciblées de 

l’ensemble du génome (Grover et al. 2012). Pour nos expérimentations, nous avons choisi la 

méthode utilisant des “hameçons” constitués de l’ARN complémentaire des zones 

recherchées. 

Cette approche a été réalisée en suivant le protocole développé par Daicel Arbor 

Biosciences (anciennement Mybaits) qui se déroule en quatre grandes étapes (cf. Fig. 28). 

Les banques génomiques sont multiplexées et combinées avec les bloqueurs des adaptateurs 

(Fig. 28a). Cet ensemble est ensuite dénaturé, pour permettre aux bloqueurs de se fixer sur 

les adaptateurs (Fig. 28b) ; les sondes permettant de cibler les gènes d'intérêt sont ajoutées 

et peuvent s’hybrider aux régions cibles pendant plusieurs heures (24 heures dans notre cas, 

Fig. 28c). La récupération du complexe gènes cibles-sondes est obtenue via l’utilisation de 

billes magnétiques spécifiques des sondes. La majeure partie de l’ADN non spécifique est 

écartée, les gènes cibles sont ensuite amplifiés par PCR et séquencés à haut-débit (Fig. 28d).  

Dans des expérimentations de capture et enrichissement, la mise au point des sondes 

ARN constitue une étape critique qui requiert de fortes compétences en bioinformatique. Une 

stratégie pourrait être de développer des sondes spécifiques au taxon étudié (ici les 

Dombeya). Cependant, dans le cadre des travaux de cette thèse, il nous est vite apparu 

compliqué de constituer un tel jeu de sondes dans le temps imparti. Aussi nous avons fait le 

choix d’utiliser un groupe d’“hameçons” déjà publié et largement testé : le kit Angiosperm 353 

développé par Daicel Arbor Biosciences en collaboration avec le Royal botanic Gardens, Kew. 

Ce kit devrait nous permettre de capturer environ 353 gènes nucléaires par réaction.  
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Figure 28. Schéma des étapes du protocole de capture-enrichissement (Daicel arbor biosciences). 

a) Les librairies amplifiées sont mises en contact avec des adaptateurs et des bloqueurs d’adaptateurs, 

empêchant la polymérisation d’adaptateurs ; b) Les librairies sont dénaturées, permettant aux 

bloqueurs d’adaptateur de s’hybrider avec les adaptateurs. Les amorces s’hybrident ensuite avec les 

ADNs cibles pour plusieurs heures ; c) Les produits de l’hybridation issus des capture-cibles sont liés 

à des billes magnétiques de streptavidine, puis elles sont extraites de la solution avec un aimant ; d) 

Les ADNs non ciblés sont nettoyés, la banque restante est amplifiée et prête au séquençage, © Daicel 

Arbor Biosciences. 
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IV.2.4. Séquençage à haut-débit des regroupements de libraries 

génomiques et de capture ciblée 

 

Au cours de ce projet de thèse, nous avons procédé à 3 séquençages indépendants 

sur deux plateformes Illumina. Les deux premières analyses ont eu lieu sur des séquenceurs 

NextSeq500 MidOutput v2.5 produisant environ 130 millions de séquences, avec des 

configurations différentes : la première avec un séquençage d’une longueur de 150 bp, en 5’ 

uniquement (single end) et la deuxième analyse avec un séquençage en 5’ et 3’ (paired ends) 

d’une longueur de 2 x 75 bp. Le dernier séquençage a été réalisé via un NovaSeq 6000 SP 

V1.5 Kit produisant environ 800 millions de séquences avec la configuration suivante : 

séquençage en 5’ et 3’ (paired ends) d’une longueur de 2 x 150 bp.  

 

IV.2.5. Analyses des séquences produites et assemblages des jeux de 

données chloroplastiques et ribosomiques  

 

IV.2.5.1. Vérification de la qualité du séquençage et nettoyages des séquences 

 

Le logiciel FastQC v.0.12.0 (Brown et al. 2017) a été utilisé comme outil de contrôle 

de qualité du séquençage et des séquences produites (que nous appellerons parfois reads 

pour éviter les redondances). Les reads ont été triés grâce au module de Geneious BBDuk 

trimmer v. 1.0 (5) avec les paramètres par défaut. Ce module permet à la fois le tri des 

séquences de mauvaise qualité, mais également la suppression des adaptateurs ajoutés lors 

de la préparation des banques génomiques. 

  

IV.2.5.2. Assemblage du jeu de données chloroplastiques 

 

La reconstruction des chloroplastes par de novo (i.e., GetOrganelle) est la méthode 

idéale aujourd’hui. Elle permet d’éviter les constructions artéfactuellement similaires. Le de 

novo est cependant très coûteux en ressources informatiques (en particulier en mémoire vive), 

et cette méthode peut prendre un temps précieux. Nous avons donc reconstruit les 

chloroplastes sur Geneious R11 v.11.0.4 (Kearse et al. 2012) grâce à un mapping sur 
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référence avec un score de qualité de mapping minimum à 50. Les autres paramètres sont 

ceux par défaut. La référence utilisée pour le chloroplaste est celui d’Eriolaena spectabilis 

(Eriolaena spectabilis (DC.) Planch. ex Mast., China (Yunnan), Strijk 4474 (BGT), MZ901898, 

MZ782419 ; Cvetković et al. 2022). Dans les chloroplastes, deux régions répétées inversées 

d’environ 25000 paires de bases au total n’ont pas été reconstruites. 

L’objectif de la reconstruction étant phylogénétique, nous avons laissé ces parties, notamment 

par manque de temps. 

 

 

IV.2.5. Reconstruction du jeu de données ribosomiques 

 

 

 

 

Figure 29. Diagramme des ITS et ETS (Internal-External Transcribed Spacer). 

Partie du ribosome reconstruite par GetOrganelle, comprenant une petite partie d’ETS, le 18S, l’ITS1, 

le 5.8S, l’ITS2 et le 26S. Les losanges représentent les zones riches en SNPs (d’après Kane et al., 

2012). 

 

Les données ribosomiques ont été reconstruites sur GetOrganelle v.1.7.0 (Jin et al. 

2020, Annexe III), en utilisant les paramètres par défaut sur la majorité des échantillons. Sur 

les échantillons avec une très grande quantité de reads, et une très petite quantité, les flags 

respectifs “--reduce-reads-for-coverage” et “--max-reads” ont été utilisés. Les séquences 

ribosomiques ont été reconstruites sur une longueur d’environ 11000 paires de bases, 

comprenant une partie des ETS, le 18S, l'ITS 1, le 5.8S, l’ITS 2 et le 26S (Fig. 29). Ensuite, le 

logiciel de visualisation interactive Bandage v.0.9.0 (Wick et al. 2015) a permis d’annoter, 

vérifier et corriger leur structure. 
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IV.2.6. Méthodes de reconstructions phylogénétiques 

 

Les alignements ont été réalisés sous MAFFT v.7.475 (Katoh & Standley 2014), puis 

retravaillés à la main sur Geneious. L’alignement des parties de plastome a considérablement 

réduit la taille de la matrice, du fait de la mauvaise qualité des extrémités du ribosome. Nous 

avons dû supprimer une partie des ETS initialement reconstruits par GetOrganelle. 

 

Les modèles d’évolution des deux partitions ont été inférés sur jModelTest 2 v.2.1.10. 

(Darriba et al. 2012) grâce au critère AIC (critère d’information d’Akaike ; Akaike 1974) et au 

BIC (Bayesian Information criterion) pour l’analyse bayésienne.  

Nous avons réalisé un RaxML v.8.2.12 (Stamatakis 2014) préliminaire, indépendamment sur 

chaque partition (modèle GTR+I+G), afin de vérifier leur influence sur la matrice globale. Les 

deux out-groupes Cola et Burretiodendron ont été utilisés pour la partition chloroplastique. En 

revanche, la partition nucléaire n’a pas pu inclure Cola, trop variable pour s’aligner avec les 

Dombeya. 

 

Une recherche RAxML a ensuite été lancée sur CIPRESS XSEDE (Miller et al 2010). 

sous le modèle GTR+I+G pour les deux partitions, avec 1000 réplicats de bootstraps. Une 

inférence bayésienne sous le modèle TVM+G pour les chloroplastes, et GTR+I+G pour les 

ribosomes a ensuite été lancée sur MrBayes v.3.2.7a (Ronquist et al. 2012) avec deux runs 

concurrents, 4 chaînes de Markov (trois froides et une chaude), un coefficient de température 

de 0,2 et un échantillonnage toutes les 1000 générations sur 100 millions de générations. Les 

résultats ont été vérifiés grâce au logiciel Tracer v1.7. (Rambaut et al. 2018). 
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IV. 3. Résultats 

 

IV.3.1. Résultats des séquençages  

 

Trois séquençages différents ont été réalisés (Tab. 5) : un Nextseq 150 en simple 

indexage en 2020, un Nextseq 2*75 en double indexage en 2022 et un Novaseq 2*150 en 

double indexage en 2023. Le premier séquençage de 2020 avait pour objectif de vérifier la 

qualité des banques d’ADN, préparées pour la première fois par l’équipe. Le double indexage 

s’est avéré nécessaire pour les banques suivantes, du fait de la présence d’incertitudes dans 

certains reads séquencés. Les reads séquencés en 2022 ont donc été doublement indexés. 

La capture a, pour la première fois, pu être séquencée, et la quantité de reads obtenue montre 

que le matériel génétique issu des 353 gènes capturés est présent, mais la longueur des 

reads (75 pb) empêche une reconstruction correcte par les pipelines exploitées (SeCapr, 

Andermann et al. 2018). Il en résulte un nombre nul ou très faible de contigs de petite taille. 

Le troisième et dernier séquençage a donné de très bonnes statistiques, c’est d’ailleurs de 

celui-ci que sont issues les données ribosomiques. Les résultats de capture sont quant à eux 

en cours de traitement.  

 

Tableau 5. Résultats des séquençages. 

 

 Nextseq 2020 Nextseq 2022 Novaseq 2023 

objectif 
vérifier la qualité des 

librairies 

test méthode capture-

enrichissement 

échantillonnage de 

Dombeya 

nombre d'échantillons 27 58 63 

longueur reads 152 pb 76 pb 151 pb 

indexage simple double double 

nombre de reads moyen 

par échantillon 
5,40E+05 2,87E+05 7,10E+04 

nombre de reads 1,40E+07 1,67E+07 4,50E+07 
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IV.3.2. Résultats des analyses phylogénétiques 

 

La matrice de caractères issue des ribosomes compte 6028 pb avec 37,9 % de sites 

variables soit 2285 pb. La matrice chloroplastique compte 124022 pb avec 49 % de sites 

variables, soit 60770 pb. ￼￼L’analyse de maximum de vraisemblance des données 

chloroplastiques a produit une topologie (Fig. 30) qui a une structure très différente de la 

topologie issue des données ribosomiques (Fig. 31). Les soutiens aux nœuds des arbres 

phylogénétiques sont beaucoup plus faibles sur les données ribosomiques que sur les 

données chloroplastiques. La structure de la matrice elle-même peut jouer sur les résultats 

obtenus : une plus grande matrice de caractères a tendance à augmenter les soutiens 

statistiques. Par ailleurs, la proportion de sites variables est proportionnellement plus 

importante dans la matrice chloroplastique que dans la matrice nucléaire. Les 2285 paires de 

bases nucléotidiques variables des ribosomes ne semblent pas apporter une structure solide, 

ni une quantité de variabilité suffisamment informative pour comparer les taxons 

échantillonnés. Les branches du phylogramme y sont en effet très courtes, si bien que pour 

pouvoir lire l’arbre phylogénétique de maximum de vraisemblance (Fig. 30), le phylogramme 

initial a été converti en cladogramme ultramétrique. 
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Figure 30. Cladogramme ultramétrique de maximum de vraisemblance des chloroplastes. 

Matrice de 124022 paires de bases nucléotidiques, avec 49 % de sites variables. Les soutiens aux 

noeuds représentent les valeurs de bootstrap (%) de 1000 réplicats, les valeurs inférieures à 60 ne sont 

pas notées, un point noir correspond à une valeur de 100%.  Les noms en gras sont des spécimens à 

cyme bipare à unités terminales scorpioides. Pour ces spécimens, les localités sont notées à la fin des 

noms. 
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Figure 31. Cladogramme ultramétrique de maximum de vraisemblance des données ribosomiques. 

Matrice de 6028 paires de bases nucléotidiques, avec 37,9 % de sites variables. Les soutiens aux 

nœuds représentent les valeurs de bootstrap (%) de 1000 réplicas, les valeurs inférieures à 50 ne sont 

pas annotées, un point noir correspond à une valeur de 100%. Les noms en gras sont des spécimens 

à cyme bipare à unités terminales scorpioïdes. Pour ces spécimens, les localités sont notées à la fin 

des noms. Les encadrés de couleur correspondent aux mêmes clades nommés sur la matrice totale 

(cf. Fig. 31). 
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Sur les chloroplastes, on retrouve la section dans trois clades, dont les espèces sœurs 

proviennent de la même zone géographique (e.g., Afrique, Mascareignes, Madagascar). Le 

génome nucléaire rassemble les spécimens à cyme bipare à unité terminale scorpioïde dans 

un groupe émergent en premier au sein du genre Dombeya. Un élément curieux dans cet 

arbre issu des données ribosomiques, est la position des deux Dombeya cincinnata africains 

: le premier est inclus au sein du clade de la section Dombeya, parmi les Dombeya greveana 

malgaches, et le second se place au sein du clade africain. Nous reviendrons sur ce résultat 

étonnant, qui invite à revenir aux alignements génétiques. 

 

En concaténant les deux partitions, il faut prendre en compte l’impact de la taille de la 

partition chloroplastique sur l’ensemble de la matrice. Mais le cladogramme issu de la matrice 

totale n'apparaît pas pleinement identique à celui des chloroplastes (Fig. 32). 
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Figure 32. Cladogramme ultramétrique de ML et IB sur la matrice globale. 

Les soutiens de bootstrap de maximum de vraisemblance (BM) sont annotés en haut des nœuds, en 

pourcentage, les soutiens inférieurs à 50 ne sont pas montrés. Les soutiens probabilité a posteriori (PP) 

sont annotés en dessous du nœud. Un point noir au nœud correspond à un soutien de BL=100 et 

PP=1.  Les noms en gras sont des spécimens à cyme bipare à unités terminales scorpioïdes. Pour ces 

spécimens, les localités sont notées à la fin des noms. 
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Les analyses Bayésiennes et de ML sont regroupées sur une seule phylogénie (Fig. 

31), car leur topologie est identique. 

La position des deux groupes externes soutient notre groupe interne, le premier clade 

Dombeya sensu lato comme monophylétique (BL = 100 ; PP = 1). Cola caricifolia (G. Don) K. 

Schum. est une Malvaceae externe aux Dombeyoideae et Burretiodendron hsienmu Chun & 

F. C. How est une Dombeyoideae asiatique émergent assez tôt au sein de la sous-famille 

(Fig. 8).  

 

Le premier clade à diverger dans notre étude est un clade Mascarin : le clade 1, très 

bien soutenu (BL= 100 ; PP= 1).  

 

Émergent ensuite les Dombeya tremuliformis en groupe-frère de Dombeya rariflora, 

deux espèces malgaches qui n’ont pas été incluses dans les travaux précédents (BL= 98 ; 

PP= 1). Ces espèces et les suivantes définissent le clade Dombeya sensu stricto, très bien 

soutenu (BL= 98 ; PP=1). Le groupe suivant à diverger au sein des Dombeya sensu stricto 

est un clade africain : le Clade 2, soutenu plus faiblement par le bootstrap de vraisemblance 

que par les probabilités à posteriori de l’analyse bayésienne (BL= 71 ; PP= 1).  

Ce clade-ci inclut les deux spécimens Dombeya cincinnata de la section Dombeya, soutenus 

ensembles (BL= 70 ; PP= 1). 

 

Le clade 3 est fortement soutenu (BL= 100 ; PP= 1) et inclut des espèces endémiques 

de La Réunion. Au sein de ce groupe monophylétique, les spécimens de D. blattiolens Frapp. 

ex Cordem. forment un sous-clade présentant de hautes valeurs de soutien (BL= 100 ; PP= 

1). A l’inverse, l’espèce D. ciliata Cordem. représentée par 3 spécimens dans notre 

échantillonnage n’est pas retrouvée monophylétique : le premier spécimen se place en 

groupe-frère de D. reclinata Cordem., le second en groupe-frère de D. umbellata Cav., et le 

dernier en groupe-frère des deux D. blattiolens. 

 

Le clade 4 est une première unité taxonomique de Dombeya section Dombeya 

malgache, fortement soutenu (BL= 100 ; PP= 1). Le clade comprend 10 spécimens de D. 

greveana, un de D. rubifolia et deux de D. borraginopsis. Un deuxième clade se dessine à 

l’intérieur du clade 4, le clade 5, également fortement soutenu (BL= 99 ; PP= 0,99), incluant 

des D. greveana de la côte nord-ouest de Madagascar. 
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On retrouve ensuite le clade 6, autre unité taxonomique des Dombeya section 

Dombeya malgaches, fortement soutenu (BL= 100 ; PP= 1). Il comprend deux D. greveana, 

un D. borraginea et trois D. cf. marivorahonensis. Ces derniers sont d’ailleurs 

monophylétiques et très bien soutenus (BL= 100 ; PP= 1). 

 

En groupe frère du clade 6, diverge un petit groupe malgache (clade 7) incluant le D. 

greveana de Juan de Nova (BL= 100 ; PP= 1) et un D. borraginea. 

  

Enfin, le clade 8, qui regroupe les D. acutangula des Mascareignes, est très bien 

soutenu (BL= 100 ; PP= 1). On remarque que les D. acutangula de Maurice et de Rodrigues 

se placent en groupe-frère des autres D. acutangula réunionnais (BL= 100 ; PP= 1).  
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IV. 4. Discussion 

 

IV.4.1. Qualité et informations des séquences 

 

Proportionnellement, Skema (2012) trouve moins de sites variables dans ses 

séquences partielles d’ITS. Elle note déjà dans son étude des incongruences entre les arbres 

d’ITS et les arbres chloroplastiques. Elle les qualifie pourtant de “soft “ (e.g., le placement d’un 

taxon ou un ensemble de relations est fortement soutenu par une partition, mais la position 

conflictuelle ou un ensemble relationnel conflictuel n’est pas ou très faiblement soutenu par 

l’autre partition ; Seelanan et al. 1997). Les deux partitions soutiennent des histoires 

phylogénétiques différentes : le chloroplaste transmis par la mère retrace une identité 

géographique alors que les grandes distances parcourues par les pollens ne sont pas 

héritées. Et à ce titre, de nombreux cas d’introgression et de Tri incomplet de lignées sont 

documentés sur le chloroplaste (Xu et al. 2012 ; Baldwin et al. 2023).  

 

Puisque des cas d’introgression ont très probablement dû arriver chez Dombeya, la 

phylogénie chloroplastique a ses limites et ne saurait correspondre exactement aux localités 

géographiques, comme observé dans d’autres taxons ayant subi de l’introgression (e.g., 

Echinaceae, Flagel et al. 2008 ; Pinaceae, Helman et al. 2017 ; Malvaceae, Xu et al. 2023). 

Les ITS sont des marqueurs moléculaires parmi les plus utilisés pour étudier les analyses 

phylogénétiques sur les plantes, même s’ils doivent être couplés à d’autres sets de données 

pour éviter les incohérences phylogénétiques (Álvarez & Wendel 2003 ; Feliner & Rosselló 

2007).  

 

Les faibles taux de polymorphisme que nous trouvons au sein de Dombeya sont 

congruents avec les études précédentes (Skema 2010, 2012 ; Le Péchon et al. 2010, 2015 ; 

Dorr & Wurdack 2021 ; Skema et al. 2023). Les faibles soutiens reflètent à la fois des 

caractères conflictuels, mais aussi des manques d'informations (ITS). 
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IV.4.2. Relations de parenté 

 

Paraphylie du genre Dombeya 

 

La paraphilie du genre Dombeya n’est ni nouvelle (Le Péchon 2009 ; Le Péchon et al. 

2010, 2015 ; Skema 2010, 2012 ; Dorr & Wurdack 2021 ; Skema et al. 2023), ni étonnante, 

au vu de l’immense diversité morphologique au sein du genre. Le clade Dombeya sensu lato 

(qui inclut tous les Dombeya, mais aussi les genres Ruizia et Trochetia ; Fig. 31) n’est par 

ailleurs soutenu par aucune synapomorphie morphologique non ambiguë mais est cependant 

moléculairement bien défini. Son nom provient du travail de Skema (2012), et il se retrouve 

dans différents travaux (Clade A, Le Péchon et al. 2010 ; Noeud 129 de la phylogénie de 

Skema et al. 2023). Les soutiens statistiques que nous obtenons au sein de ce clade sont en 

outre globalement meilleurs que ceux des études précédentes (Le Péchon et al. 2010 ; Skema 

2012 ; Dorr & Wurdack 2021 ; Skema et al. 2023). 

 

 

Clade 1, endémique de La Réunion et Maurice 

 

Le clade 1 est cohérent et retrouvé dans diverses études (Clade C, Le Péchon et al. 

2010 ; major Mascarene clade, Skema 2012 ; Ruizia, Dorr & Wurdack 2021 ; major 

Mascarenes clade, Skema et al. 2023). Mais on ne retrouve pas les sous-clades (C1 et C2) 

définis par Le Péchon et al. (2010). Cependant, avec de meilleurs soutiens aux nœuds et une 

topologie plus claire, nous appuyons la monophylie du genre Trochetia (BL= 100 ; PP= 1), 

celle de l’espèce Dombeya mauritiana F. Friedmann (BL= 100 ; PP= 1) et celle de Dombeya 

populnea (Cav.) Baker (BL= 100 ; PP= 1). Le clade 1 a été divisé en deux sous-clades par Le 

Péchon et al. (2010). Le premier rassemble Ruizia cordata, D. populnea (section Assonia 

Cordem.), D. mauritiana et D. sevathianii Le Péchon & Baider. Au niveau morphologique, ces 

quatre espèces partagent une structure unique de l’épicalice. Le second sous-clade comprend 

D. ferruginea et le genre Trochetia. Les positions de D. sevathianii et D. mauritiana ne 

permettent pas de retrouver les deux sous-clades dans notre étude.  

 

Au sein du clade 1, les soutiens des nœuds intermédiaires sont faibles : deux nœuds 

successifs à (BL≤ 60 ; PP≤ 0,95) n’assurent pas suffisamment la topologie de l’arbre. Par 

ailleurs, les résultats obtenus dans d’autres zones de l’arbre phylogénétique nous poussent à 

penser que les données doivent être retravaillées sur plusieurs niveaux, car d’autres taxons 



 

 

120 

que nous abordons plus loin ont des positions curieuses. Une investigation doit être menée 

sur la qualité des alignements, mais aussi sur la qualité du séquençage, et sur de potentielles 

contaminations. 

 

Nous retrouvons néanmoins le genre Trochetia, endémique de l’île Maurice et de La 

Réunion, comme monophylétique et parfaitement soutenu (BL= 100 ; PP= 1), dont deux 

espèces sur quatre sont représentées. Le genre est morphologiquement homogène grâce à 

son épicalice spathiforme, qui renferme entièrement le bouton floral. De plus, au sein des 

Dombeyoideae des Mascareignes, seul Trochetia possède des inflorescences organisées en 

cymes uni ou tri-flores (Le Péchon et al. 2010). 

 

 

Dombeya sensu stricto  

 

Dombeya tremuliformis apparait monophylétique dans notre étude, positionnée en 

groupe-frère de D. rariflora. Cette branche marque le début du clade des Dombeya au sens 

strict. Ce clade est retrouvé dans plusieurs études (Dombeya sensu stricto, Skema 2012 ; 

Clade D, Le Péchon et al. 2010 ; Dombeya, Dorr & Wurdack 2021 ; Dombeya sensu stricto 

pro parte, Skema et al. 2023). Les synapomorphies soutenant ce clade sont les patches 

glandulaires sur le calice ainsi que la persistance des pétales après la fructification.  

 

 

Clade 3, endémique de la Réunion 

 

Ce clade est composé de Dombeya réunionnais très variables morphologiquement et 

a été mis en évidence dans une étude antérieure (clade F, Le Péchon et al. 2010). Seule la 

structure de l’inflorescence reste constante : une pseudo-cyme ombellée avec un seul axe de 

floraison (Le Péchon et al. 2010 ; Bayer 1999). Il ne s’agit cependant pas d’une 

synapomorphie car cette structure se retrouve en dehors du clade (e.g., D. brevistyla). Les 

espèces de ce clade se retrouvent dans divers habitats écologiques, de 800 m à 2000 m 

d’altitude. Ces écosystèmes se retrouvent à la Réunion, mais sont absents à Maurice et à 

Rodrigues. Les espèces du clade 3 sont principalement réparties dans les forêts pluviales de 

montagne “au vent” (e.g., D. ficulnea, D. elegans), mais elles se trouvent aussi dans les forêts 

pluviales de montagne “sous le vent” (e.g., D. delislei, D. punctata). Cette diversification, à la 

fois écologique et taxonomique, illustre probablement un événement important de radiation 

adaptative (Le Péchon et al. 2010). 
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Paraphilie de Dombeya section Dombeya 

 

Dans sa phylogénie, Skema (2012) ne retrouve pas la monophylie de la section 

Dombeya, caractérisée par des inflorescences organisées en cyme bipare à unités terminales 

scorpioïdes. Nos topologies montrent (avec une meilleure résolution et des indices de soutien 

des nœuds plus forts) que la section Dombeya au sens de Planchon est paraphylétique ; les 

espèces montrant ce type d’inflorescence sont distribuées au sein de plusieurs lignées (les 

clades 2, 4, 6, 7 et 8). Il en découle que l’architecture spécifique de l’inflorescence apparaît 

donc homoplasique et aurait émergé de façon répétée (au moins deux fois) au sein du genre 

Dombeya. La paraphilie de la section Dombeya n’est pas étonnante, au regard des résultats 

des analyses morphométriques et morphologiques du chapitre III. En effet, les mesures de 

fleurs ont montré une distinction des spécimens africains au sein d’analyses discriminantes. 

Ceux-ci ont en effet de grandes stipules falquées, tout à fait différentes en forme et en taille, 

des stipules des spécimens malgaches et mascarins. Ce caractère unique (Fig. 17e) fait ainsi 

office de synapomorphie pour l’espèce D. cincinnata. 

 

 

Clade 2 : clade africain 

 

Ce clade est retrouvé dans une étude antérieure (continental African Dombeya 

subgenus Dombeya, BL= 53, Skema 2012). Le clade d’Afrique continentale place notre 

espèce nouvellement incluse, D. cincinnata, comme monophylétique. Les deux spécimens 

proviennent d’un pays différent : la Tanzanie et le Malawi. Leur proximité phylogénétique est 

soutenue modestement (BL= 70 ; PP= 1). Cela peut en partie être expliqué par la fréquence 

assez élevée (7,3% et 9,5 %) de bases nucléotidiques indéterminées (marquées par un N 

dans les matrices moléculaires) dans les deux séquences (Tab. 4). On note ici un conflit entre 

l’arbre des données ribosomiques et celui des données concaténées (i.e., ribosomiques et 

chloroplastiques) quant au positionnement du spécimen tanzanien. Ce dernier se place au 

sein d’un groupe contenant des individus malgaches dans le cladogramme reconstruit à partir 

des données ribosomiques. Le spécimen tanzanien possède 1,9% de N dans sa séquence 

nucléaire, et le spécimen malawite 1,1 % de N. Les données manquantes des chloroplastes 

sont quant à elles de 7,6 % pour le spécimen tanzanien, et de 10 % pour le malawite. Or, 

quelques paires de bases peuvent structurer radicalement différemment une phylogénie. 

Nous supposons que les résultats de capture sauront apporter une autre source d’information 

nucléaire. L’échantillonnage de quelques D. cincinnata supplémentaires permettrait aussi 

d’appuyer la position phylogénétique de l’espèce. 
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Clade 4 : clade rubifolia/borraginopsis 

 

Le résultat le plus inattendu est la distribution des taxons malgaches de la section 

Dombeya dans 3 principales lignées. Le clade 4 est un premier clade, qui rassemble des 

spécimens distribués à l’Est, Nord-Est et au Sud de Madagascar. 

Le spécimen de Dombeya rubifolia (P06737659, Fig. 33) identifié par Arènes lui-même est 

retrouvé dans ce clade. Les caractères morphologiques proposés par Arènes pour distinguer 

cette espèce de D. greveana ne sont pas congruents avec sa position phylogénétique. Au vu 

des résultats morphométriques, morphologiques et moléculaires, il semble que D. rubifolia 

puisse être considérée comme une forme de jeunesse des D. greveana du clade 4. En ce 

sens, la forme de limbe de certains spécimens de ce clade (e.g., P06710417) évoque la forme 

tricuspide du D. rubifolia (Fig. 33). Les bractéoles de ce clade sont elliptiques à apex aigu non 

acuminé et les stipules sont linéaires. Les limbes sont orbiculaires acuminées, sauf sur les 

jeunes spécimens, où une forme tricuspide est observable. La marge est aussi plus 

intensément dentée chez les juvéniles.  

 

Les deux spécimens de D. borraginopsis échantillonnés sont retrouvés dans le clade 

4. Malgré leur localisation proche (tous deux viennent de Tuléar), ils ne forment pas une entité 

monophylétique. Aucune des deux partitions génétiques ne soutient d’ailleurs cette 

hypothèse, et idem pour la morphologie. Nous proposons donc de rassembler les spécimens 

D. borraginopsis et D. rubifolia pour adopter une taxonomie uniforme correspondant aux 

membres du clade 4. 
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Figure 33. Caractères particuliers au clade 4. 

a) feuille de jeunesse (P06737659), barre d’échelle : 1 cm ; b) feuille intermédiaire (P06710417), barre 

d’échelle : 1 cm ; c) feuille de spécimen adulte (P06700601), barre d’échelle : 1 cm ; d) et e) stipules et 

bractéoles du clade 4 (P06700004 et P06710417), barre d’échelle : 1 cm. 

 

 

Le Clade 5 : Les spécimens de la région Boeny 

 

Le clade 5 rassemble cinq spécimens ayant divergé au sein du clade 4. Situés sur la 

côte Nord-Ouest de Madagascar, ils se développent sous un climat de savane à hiver sec et 

été très humide, (Aw) selon la classification de Köppen-Geiger. Les bractéoles de ce clade 

sont orbiculaires avec une marge irrégulière et un apex acuminé (Fig. 21b et Fig. 34). Les 

stipules y sont particulièrement larges à l’apex et fortement poilus (Fig. 34). A la vue de leur 

morphologie particulière, ces spécimens pourraient constituer une sous-entité taxonomique 

particulière au sein du clade 4. 
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Figure 34. Caractères particuliers au clade 5. 

a) bractéoles et stipules du clade 5 (P06700574), barre d’échelle : 1 cm ; b) limbe et pétiole du clade 

5 (P06700590), barre d’échelle : 1 cm. 

 

 

Clade 6 : Le cas de D. marivorahonensis 

 

Le Clade 6 rassemble des spécimens récoltés dans des zones généralement 

dégradées de l’extrême nord ou de l’extrême Sud (e.g., Antsiranana, Sakaraha). Sont 

rassemblés, deux D. greveana, un D. borraginea et trois D. cf. marivorahonensis. Ces trois 

derniers proviennent de localités extrêmement proches, et l’identification reste peu certaine, 

comme l’indique le “confère” dans le nom. Il est probable que les trois spécimens proviennent 

d’une même population, et ne confortent en aucun cas la monophylie du taxon D. 

marivorahonensis, qui, comme nous l’avons détaillé au chapitre précédent, ne se distingue 

sur aucun caractère morphologique ou morphométrique. Comme illustré sur la Fig. 35, le 

clade 6 trouve une cohérence morphologique par la forme des feuilles : aussi larges que 

hautes, avec une base cordée, et par les bractéoles elliptiques à apex brièvement acuminé, 

et des stipules fines et falquées. 

 

Sur les ribosomes, les D. borraginea sont monophylétiques avec des soutiens 

statistiques assez élevés (BL= 70 ; PP= 1). Il est très étonnant de les trouver paraphylétiques 

dans les séquences chloroplastiques et dans la matrice totale. De surcroît, les deux 
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spécimens ont été échantillonnés dans des localités très proches, et la similarité 

morphologique des spécimens est frappante (Fig. 35). Morphologiquement, le spécimen de 

D. borraginea se trouve dans une position congruente avec son signal phylogénétique, car il 

ressemble aux D. greveana du clade 6. 

 

 

 

Figure 35. Spécimens et caractères du clade 6. 

a) Inflorescences et bractéoles du clade 6 (P06700593), barre d’échelle : 1 cm ; b) bractéole elliptique 

du clade 6 (CS319), barre d’échelle : 1 cm ; c) Dombeya borraginea du clade 6 (CS315), barre d’échelle 

: 3 cm, © C. Skema ; d) Dombeya borraginea du clade 7 (CS330), barre d’échelle : 3 cm, © C. Skema. 
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Clade 7 : des spécimens impromptus 

 

Le Clade 7 se positionne en groupe-frère des Dombeya acutangula Mascarins. Le 

spécimen de Juan de Nova (Fig. 19), dont les caractères morphologiques sont décrits au 

chapitre III, a une position phylogénétique congruente avec sa taxonomie : il a été identifié sur 

le terrain comme D. greveana. Les mesures d’organes floraux ont donné des résultats en ce 

sens : il a des fleurs similaires aux D. greveana malgaches. Cependant, ses bractéoles, et 

dans une moindre mesure, ses stipules, ressemblent plutôt aux organes de D. acutangula des 

Mascareignes. Sa position en groupe-frère du clade 8 confirme génétiquement sa proximité 

avec le clade mascarin. Comme détaillé dans le chapitre précédent, le spécimen a une 

morphologie unique qu’il convient de souligner dans la taxonomie. Afin de valoriser la forme 

hétérophylle des îles éparses, nous proposons de lui attribuer un rang infraspécifique propre. 

 

Malheureusement, la présence des deux autres spécimens du clade est difficile à 

interpréter. Le premier est un D. borraginea, et à l’inverse de celui du clade 6, ses caractères 

morphologiques ne le rapprochent pas du spécimen de Juan de Nova, ou du troisième 

membre du clade (D. greveana). Les deux D. borraginea placés paraphylétiques dans notre 

phylogénie sont pourtant extrêmement similaires. Nous ne nous avancerons pas plus sur 

l’hypothèse d’espèce de D. borraginea, pour le moment mise en suspens, dans l’attente de 

résultats complémentaires. Mais une hypothèse qui sera également à tester serait de 

proposer le caractère tricarpellé comme non associé à une espèce mais s’intégrant dans un 

taxon variable ayant des individus majoritairement quintacarpellés, et présentant quelques 

exceptions tricarpellées. 

Le dernier membre du clade 7 est un D. greveana aux stipules, bractéoles et feuilles très 

similaires à ceux du clade 5. La position de ce spécimen peut être due à des erreurs 

d’alignements ou une contamination. 

 

 

clade 8 : les Dombeya acutangula 

 

Les Dombeya acutangula sont monophylétiques et parfaitement soutenus, comme 

déjà proposé (clade E, Le Péchon et al. 2010). Deux clades se distinguent chez les D. 

acutangula : les réunionnais avec des indices de soutien maximum (BL= 100 ; PP= 1), et en 

groupe-frère, un petit clade non soutenu (BL= 51) qui comprend un D. acutangula de Maurice, 

un D. acutangula de Rodrigues, et un spécimen cultivé au Fairchild Botanical Garden 
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(Floride), identifié comme D. rubifolia (Dombeya rubifolia M22-1521). Ce dernier spécimen 

présente une morphologie atypique (i.e., inflorescence très contractée à l’architecture 

intermédiaire entre la cyme bipare à unité terminale scorpioïde et la cyme bipare à unité 

terminale ombelliforme, des fleurs de taille imposante et des pétales de couleur rouge carmin). 

En outre, l’origine de cet individu n’est pas renseignée. Ces éléments suggèrent que ce 

spécimen cultivé pourrait avoir une origine hybride et son inflorescence contractée a entraîné 

des erreurs quant à son identification. Les spécimens d’origine hybride peuvent générer des 

difficultés lors des reconstructions phylogénétiques et cette hypothèse devra être confirmée 

par l’apport de données nucléaires complémentaires. Pour l’heure, il convient d’extraire ce 

spécimen de la phylogénie pour vérifier si les taxons de Maurice et Rodrigues partagent plus 

de similarité entre eux qu’avec les taxons de la Réunion. Si c’est le cas, la taxonomie 

infraspécifique utilisée pour le D. acutangula de Rodrigues mérite d’être révisée. Les résultats 

morphométriques ont confirmé la distinction entre les D. acutangula réunionnais et celui de 

Rodrigues. Nous pensons qu’une sous-espèce particulière à cette île permettrait de valoriser 

les D. acutangula de forme unique, présents sur ce petit territoire à la biodiversité fragile. 

Cependant, notre échantillonnage taxonomique provenant de Rodrigues (un seul spécimen) 

devra être largement complété. Cet ajout de matériel complémentaire est d’autant plus urgent 

que D. acutangula est malheureusement devenu extrêmement rare sur cette île. 
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IV. 5. Conclusion 

IV.5.1. Bilan et conclusion sur la phylogénie 

 

Pour les Dombeyoideae, la matrice générée dans le cadre de cette thèse constitue en 

termes de nombre de caractères échantillonnés le plus large jeu de données existant 

actuellement (près de 120000 caractères) provenant de deux génomes différents. Les 

analyses phylogénétiques de ces données confirment la présence de plusieurs clades déjà 

révélés via d’anciennes études moléculaires (Le Péchon et al. 2010, 2015 ; Skema 2010, 2012 

; Dorr & Wurdack 2021 ; Skema et al. 2023). Cinq clades déjà connus, sont maintenant 

soutenus avec de fortes valeurs statistiques.  

 

Il s’agit de notre Dombeya sensu lato (Clade A - Le Péchon et al. 2010 ; Noeud 129 

de la phylogénie de Skema et al. 2023), de notre Clade Dombeya sensu stricto (Dombeya 

sensu stricto, Skema 2012 ; Clade D, Le Péchon et al. 2010 ; Dombeya, Dorr & Wurdack 2021 

; Dombeya sensu stricto pro parte, Skema et al. 2023), de notre Clade 1 (Clade C, Le Péchon 

et al. 2010 ; major Mascarene clade, Skema 2012 ; Ruizia, Dorr & Wurdack 2021 ; major 

Mascarenes clade, Skema et al. 2023), de notre Clade 2 (continental African Dombeya 

subgenus Dombeya, Skema 2012), de notre Clade 3 (clade F, Le Péchon et al. 2010) et du 

Clade 8 (clade E, Le Péchon et al. 2010).  

 

Le but premier de ce travail était de réviser la taxonomie de la section Dombeya selon 

Planchon, qui regrouperait les espèces à inflorescences à cymes bipares et unités terminales 

scorpioïdes. Notre échantillonnage élargi en taxons a priori de cette section, nous a permis 

de tester l’hypothèse de sa monophylie. Avec les données concaténées, cette hypothèse n’est 

pas vérifiée ou serait restreinte aux taxons malgaches et mascarins. Ainsi on conserverait la 

section Dombeya en y excluant l'africain D. cincinnata, dont l'inflorescence analogue aurait 

été acquise par convergence. 

 

Au sein de la section Dombeya nouvellement circonscrite, seule l'espèce des 

Mascareignes D. acutangula est retrouvée monophylétique et bien soutenue 

morphologiquement. Les autres espèces s'insèrent dans un complexe paraphylétique où se 

distribuent l'ensemble des spécimens de D. greveana échantillonnés. Nous avons en 
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introduction de ce document indiqué que nous suivrons le concept phylogénétique d'espèce. 

A ce titre, D. greveana ne serait pas valide car non monophylétique. 

 

Une stratégie possible pour réviser le complexe D. greveana, est de considérer chacun 

des 3 clades (que nous avons numérotés 4, 6 et 7) comme une espèce distincte, en attribuant 

au clade 5 un statut infragénérique au sein de l'espèce 4. En effet, certains des groupements 

moléculaires sont morphologiquement cohérents. 

 

Ainsi, le clade 4 rassemble les spécimens possédant des bractéoles elliptiques à apex 

aigu, non acuminé et des stipules linéaires. L’espèce D. rubifolia semble n’être qu’une forme 

de jeunesse de ce clade, et n’ayant aucun caractère morphologique légitimant son statut 

d’espèce, nous proposons de ne pas en rendre compte. Les individus de D. borraginopsis 

aussi sont retrouvés dans ce clade. Paraphylétiques et soutenus par des caractères 

phénotypiques ambigus, leur statut spécifique est difficilement justifiable. A contrario, les 

spécimens du clade 5 proviennent tous de la région malgache de Boeny et ont des 

caractéristiques communes : des bractéoles orbiculaires avec une marge irrégulière et un 

apex acuminé, et des stipules particulièrement larges à l’apex. La proximité géographique, 

morphologique et phylogénétique de ce clade pourrait justifier son statut infragénérique. Les 

greveana de ce clade étant distribués sur l’ensemble de l’île incluant les régions où ont été 

collectés les types (espèce et variétés), et comme ils partagent les caractères diagnostiques 

de l’espèce, ce clade pourrait donc correspondre à l’espèce elle-même. 

 

Le clade 6 rassemble également des spécimens à l’écologie et aux morphes très 

similaires. Ils proviennent de régions malgaches très sèches (extrême nord sud-est). Les 

feuilles sont rondes à base cordée, les bractéoles elliptiques à apex brièvement acuminé, et 

les stipules sont fines et falquées. L'espèce D. marivorahonensis, qu’aucun caractère 

morphologique ne différencie de D. greveana, tombe dans ce clade. Il convient d’uniformiser 

le nom du clade. Une hypothèse serait d’utiliser le nom de Dombeya marivorahonensis en 

définissant précisément les limites de cette espèce. L’espèce D. borraginea n’a pas été 

trouvée monophylétique, car un spécimen tombe dans le clade 6, et un autre dans le clade 7. 

Le caractère tricarpellé et l’aspect général de cette espèce marquent de solides différences 

face aux autres taxons, et nous supposons que la qualité de l’alignement a pu altérer les 

positions de nos deux spécimens dans la phylogénie. Il convient de retravailler sur les 

séquences alignées, et, si possible, d’inclure un plus grand nombre de spécimens. 
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Le Clade 7 est plus difficile à justifier morphologiquement. Il rassemble un D. 

borraginea, dont la situation a été discutée, un D. greveana très similaire à ceux du clade 5, 

et le D. greveana de Juan de Nova. Ce dernier a la position la plus cohérente parmi les 3 

spécimens du clade. Les stipules et bractéoles du spécimen des îles éparses le rapprochent 

de D. acutangula, mais ses organes floraux sont similaires à ceux de D. greveana. Son 

hétérophyllie est quant à elle unique. Nous serions adeptes de créer un nouveau rang 

taxonomique pour les D. greveana de l’île de Juan de Nova, afin de valoriser et décrire leur 

unicité. 

Le Clade 8 n’est pas nouveau, mais sa circonscription, son large échantillonnage et 

sa position phylogénétique sont inédites. Il semble que les D. acutangula se rapprochent 

phylogénétiquement selon leur localisation géographique : le rodriguais est plus proche du 

mauricien qu’ils ne le sont des réunionnais. Or, le statut de sous-espèce est défini comme 

identique pour les D. acutangula réunionnais et rodriguais. La première solution serait 

d’apposer le nom de variété des D. acutangula subsp. rosea aux D. acutangula de Rodrigues. 

Cette proposition ne doit pas être adoptée au regard des résultats morphologiques : les D. 

acutangula de Rodrigues ont des tailles d’organes floraux significativement différentes de 

celles de Maurice. Nous pourrions proposer de donner un nouveau nom à la sous-espèce de 

Rodrigues. 

Il convient cependant de noter que les hypothèses exposées ci-dessus reposent pour 

une grande part sur les premières analyses, exploratoires donc, de notre jeu de données 

moléculaires. Ces analyses, comme nous le préciserons ci-après, mériteraient d’être encore 

fortement améliorées. Nous avons mis en évidence des tendances et des délimitations qui 

nous semblent justifiables, mais cela reste des hypothèses à tester. 

 

IV.5.2. Perspectives 

 

Au niveau des analyses morphométriques, les fleurs de Dombeya s’avèrent une 

nouvelle fois être des objets biologiques pertinents à étudier pour délimiter les taxons. Un 

échantillonnage incluant au moins un spécimen de D. triumfettifolia, D. leucorrhea, et D. 

cincinnata var stulmanii permettrait de confirmer l’hypothèse qu’il n’existe qu’une seule espèce 

africaine. L’analyse statistique des mesures sur les caractères végétatifs à l’échelle de la 

section d’étude n’avait pas fourni de résultats concluants pour la délimitation des taxons. Mais 

des analyses plus approfondies au niveau des spécimens malgaches pourraient révéler des 

regroupements locaux liés à la forme des feuilles et/ou à l’hétérophyllie qui pourraient traduire 
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des adaptations aux climats des régions. Pour tester cela, il faudrait au sein du complexe 

greveana réaliser un échantillonnage équilibré et représentatif des diverses régions où sont 

présentes les populations naturelles, et éventuellement introduire des méthodes de 

morphométrie géométrique pour caractériser précisément la forme des limbes et inférer les 

potentielles transformations de forme qui relieraient ou délimiteraient les groupes. Cette 

approche populationnelle pourra en outre s’inscrire dans un cadre de biologie de la 

conservation au niveau de la grande île. 

 

La première tâche à effectuer pour améliorer nos résultats phylogénétiques est de 

retravailler minutieusement la matrice de caractères moléculaires totale. Ensuite, nous serons 

en mesure de traiter les résultats des captures d’exons nucléaires et d’en faire une nouvelle 

analyse phylogénétique. Ces résultats complèteront le set de données déjà important, tout en 

renforçant (ou infirmant) les hypothèses d’espèces déjà discutées plus haut.  

 

L’échantillonnage génétique devra à ce titre être également complété : au moins un 

spécimen de D. cincinnata var. stuhlmannii, D. leucorrhea, D. quinquecostata et D. 

triumfettifolia devront être inclus, ainsi que plusieurs D. cincinnata, D. acutangula de 

Rodrigues, D. borraginea et D. borraginopsis pour appuyer nos positions déjà discutées sur 

les hypothèses d’espèces. 

 

L’échantillonnage complété et de nouvelles analyses permettront ainsi d’aborder le 

volet de l’histoire biogéographique de nos taxons, qui nécessite de disposer d’un cadre 

phylogénétique daté.  Les méthodes de datation, utilisant des calibrations avec des fossiles 

et des calibrations secondaires, ont déjà été utilisées pour inférer les aires ancestrales au sein 

des Dombeya sensu lato (Skema et al. 2023). Elles pourront ainsi être appliquées à notre 

nouveau jeu de données. La compréhension du tempo de diversification de la section 

Dombeya apportera des éléments de réponse concernant l’évolution actuelle du genre 

Dombeya lui-même. En cherchant dans quel(s) environnement(s) paléogéographique(s) le 

genre Dombeya s’est différencié à Madagascar et en Afrique, et en se demandant quelles 

adaptation(s) morphologique(s) clé(s) ont favorisé sa diversification, il sera possible 

d'entreprendre une révision taxonomique à l’échelle générique. 
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Annexe II  

 

 

 

 

 

 

Représentation graphique de l’AFDM des mesures sur les feuilles. 

Afr: Dombeya cincinnata ; borraginea: Dombeya borraginea ; borraginopsis: Dombeya 

borraginopsis ; greveana: Dombeya greveana ; JUANDN: Dombeya greveana de Juan de 

Nova ; marivo: Dombeya marivorahonensis ; MAU: Dombeya acutangula subsp. rosea ; 

quiquecostata: Dombeya quinquecostata ; REU: Dombeya acutangula subsp. acutangula ; 

ROD: Dombeya actangula de Rodrigues ; rubifolia: Dombeya rubifolia ; triumfettifolia: 

Dombeya triumfettifolia ; urenoides: Dombeya urenoides. 
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Annexe III 

 Flowchart de GetOrganelle 
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Annexe IV 

 

Flowchart de SecapR. 
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Résumé 

 

Le genre Dombeya Cav. (Malvaceae, ex-Sterculiaceae) comprend environ 150 

espèces emblématiques de la zone occidentale de l’Océan Indien. Ce genre se retrouve en 

Afrique, aux Comores, aux Mascareignes, ainsi que dans de nombreux habitats de 

Madagascar. Cette diversité écologique et spécifique va de pair avec d’importantes variations 

morphologiques et des traits d’histoire de vie originaux.  Débutée il y a moins de 10 Ma, la 

diversification de Dombeya serait le résultat d’une radiation rapide.  La taxonomie du genre 

est toujours débattue et nécessite encore une importante révision taxonomique.  

Notre étude s’inscrit dans cette démarche et s’attache à une section particulière du genre : la 

section autonymique Dombeya, qui se trouve dans toutes les aires de distribution. La section 

est caractérisée par un caractère unique au sein de la sous-famille : une inflorescence en 

cyme bipare à unités terminales scorpioïdes. Par des approches morphométrique, 

morphologique et génétiques, nous avons pu tester des hypothèses d’espèces préalablement 

formulées par un travail bibliographique. Les organes floraux se sont révélés être de bons 

objets d’étude pour différencier des entités taxonomiques : trois grands groupes 

géographiques, africain, malgache et mascarin, ont pu ainsi être définis. Une approche 

moléculaire de type “genome skimming” a ensuite permis d’extraire la plus grande matrice 

moléculaire produite sur le genre, qui a servi aux analyses phylogénétiques. En couplant la 

morphométrie, une approche de morphologie globale et une phylogénie à l’échelle de la 

section, deux entités taxonomiques apparaissent distinctes au sein de Dombeya sect. 

Dombeya. La monophylie de la section n’est pas confirmée et il semble à ce titre que le 

caractère de la cyme bipare scorpioïde ait été acquis deux fois indépendamment en Afrique 

et à Madagascar. Les espèces malgaches apparaissent proches des espèces des 

Mascareignes qui en dériveraient, et forment au moins 3 unités taxonomiques distinctes dont 

la délimitation est discutée. 

 

 

 

 

  



 

 

167 

Abstract 

 

 

The Dombeya Cav. genus (Malvaceae, ex-Sterculiaceae) comprises around 150 

emblematic species from the western Indian Ocean. This genus is found in Africa, the 

Comoros, the Mascarenes and in many habitats of Madagascar; in each of these areas of 

distribution, Dombeya has a specific endemism rate of almost 100%. This ecological and 

specific diversity seems to be linked to major morphological variations and original life-history 

traits. With an estimated age of less than 10 Ma, this specific diversity and morpho-ecological 

complexity could be the result of rapid radiation.  The taxonomy of the genus is still debated 

and still requires major taxonomic revision. 

Our study is part of this approach and focuses on a particular section of the genus: the 

autonymic section Dombeya, which occurs in all the genus' distribution areas. The section is 

characterised by a unique feature within the subfamily: a biparous cyme inflorescence with 

scorpioid terminal units. Using morphometric, morphological and genetic approaches, we 

were able to test species hypotheses previously formulated in the literature. The floral organs 

have proved to be a good object for differentiating taxonomic entities: three major geographical 

groups, African, Madagascan and Mascarenan, have thus been defined. A molecular 

approach using genome skimming was then used to extract the largest molecular matrix 

produced in the genus, which was used for phylogenetic analyses. By combining 

morphometry, a global morphology approach and phylogeny at the section level, two distinct 

taxonomic entities emerged within Dombeya sect. Dombeya. The monophyly of the section is 

not confirmed and it seems that the scorpioid biparous cyme character was acquired twice 

independently in Africa and Madagascar. The Malagasy species appear to be closely related 

to the Mascarenan species, which are thought to have derived from them, and form at least 3 

distinct taxonomic units, the delimitation of which is debated. 

 


