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A b s t r a c t - - T h e  distribution of lysine-derived alkaloids in the genus Lycopodium (s.1.) supports the separation of 
the following taxa, Huperzia (= Urostachys), Lycopodiella s.l. (= Lepidotis, excl. L. volubile and L, deuteroden- 
sum) from Lycopodium s. str. Within the latter, the Fastigiatum group and the Complanata section (= 
Diphasiastrum) can be distinguished. The results obtained are in good agreement with the classification 
proposed by Wilce. 

INTRODUCTION 

Plusieurs travaux ont ~t~ consacr~s ~ l'~tude de la 
distribution des sucres [1], des lignines [1, 2] et des 
flavonoi'des [3-5] chez les Lycopsida. I1 en ressort que, 
du point de vue chimique, ceux-ci apparaissent parmi 
les Pteridophyta comme un taxon nettement d6fini par 
rapport aux Sphenopsida et aux Filicopsida, se 
caract6risant en particulier par l'absence de proan- 
thocyanes et de flavonols [3,5]. Par aiUeurs, les 
diff6rences morphologiques entre les trois ordres de la 
classe des Lycopsida se marquent aussi au niveau de 
leur biochimie respective [5, 6]. 

Les Lycopodiales se caract6risent par une teneur 
61ev6e en sucrose [1] et en sels d'aluminium [6], ainsi 
que par la pr6sence de fiavones monom~res [3, 5], de 
triterp~nes [7] et d'alcaloides d6riv6s de la lysine [8]. 
De plus, l'oxydation alcaline au nitrobenz~ne ou 
l'hydroxyde de cuivre de leurs lignines ne donne pas 
de syringald6hyde, ce qui les rapproche des lignines 
des Gymnospermes [2]. Chez les Selaginellales, le 
sucre principalement synth6tis6 est le tr6halose [1]; 
l'oxydation de leurs lignines fournit de la 
syringald6hyde, ce qui les rapproche des lignines 
pr6sentes chez les Angiospermes [1, 2]; les Selaginel- 
lales poss~dent aussi des biflavones [3,5]. Chez les 
Isoetales, on trouve du sucrose, des traces de tr6halose 
et des flavones monom6res dont certaines sont 
sp6cifiques [1,3,5];  les Isoetales, ainsi que les 
Selaginellales, ont des lignines proches de celles des 
Angiospermes et n'accumulent pas les sels 
d'aluminium. 

Ainsi donc, si l 'on s'accorde g6n6ralement pour 
distinguer trois ordres dans la classe des Lycopsida, 
l 'agencement interne de ceux-ci, en particulier de celui 
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des Lycopodiales est sujet h de nombreuses di- 
vergences. Aussi, compte tenu de la pr6sence chez les 
Lycopodiales d'alcaloides sp6cifiques pr6sentant une 
large vari6t6 de structures, nous avons pens6 que 
ceux-ci pouvaient repr6senter un crit~re de valeur 
taxonomique et contribuer ~ la classification naturelle 
de l'ordre. Dans un travail pr61iminaire [8], nous 
avions d6j~ fait apparaitre qu'une telle utilisation 6tait 
envisageable. Dans le pr6sent article, nous pr6sentons 
l'ensemble des donn6es qui nous permettent de con- 
clure ~ l'utilit6 des alcalo~des des Lycopodiales en tant 
que marqueurs d'aflinit6 taxonomique. 

Plusieurs syst~mes de classification des Lycopodiales 
ont 6t6 propos6s, les principaux 6tant ceux de Spring 
[9], Baker [10], Pritzel [11], Herter [12, 13] (celui-ci 
utilis6 dans la monographie de Nessel [14]), Rothmaler 
[15], Boivin [16], Wilce [17], Holub [18, 19]. Des 
discordances existent, rant entre les groupements 
d'esp~ces propos6s qu'entre le nombre de genres re- 
connus. Encore de nos jours s'oppose un syst~me ofJ le 
genre Lycopodium conserve l'enti~ret6 de ses esp~ces 
[17] et un syst~me o~ il est d6membr6 en plus de dix 
genres, dont certains uni- ou paucisp6cifiques [18, 19] 
(Tableau 1). 

RI~ULTAT$ ]fir DISCUSSION 

Sur les quelque 400 esp~ces de Lycopodiales 
d6crites, on connalt le contenu en alcaloides d'une 
trentaine d'entre elles. Ceci a conduit ~ l'isolement 
d'une centaine de bases diff6rentes dont 80 ont vu leur 
structure compl~tement 6tablie. Ces bases peuvent 
6tre rattach6es ~ 8 squelettes principaux qui, compte 
tenu de la nouvelle hypoth~se biog6n6tique que nous 
avons propos6e [20], sont reli6s entre eux comme 
indiqu6 ~ la Fig. 1. 

Ces squelettes y sont num6rot6s de I ~t VIII et les 
chiffres arabes entre parentheses qui les accompagnent 
repr6sentent le nombre de d6riv6s connus de chaque 
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Tableau 1. Comparaison de quelques syst~mes de classification 
de l'ordre des Lycopodiales (g. = genre, s.-g. = sous-genre, 

sect. = section, ser. = s6rie) 

Rofhrnoler [15] Wilce [17] Holub [18,19] 

sect. g. Nuperzia 
sect Selago 

Subse/ago 

sect. ~ g. Phlegmariurus t~ sect 
PlYegrnano Ph/egmoria 

sect. sect, o~ Lycopodiello 
inundata ~ Inundato 

set. ~ sect. g. Lateristachys Laferaha .4 Latera/ia 

..a ~ ~ L. cast~r/- g. L ycopodiastrum ~ ~ ~ n~des 

groupe g. Diphasiopsls volubile 

set .~ L .#eufer~ g. Pseudolycopodrwn Denso ~ aensum 

sect. 
Lycopodit~ 

I groul~ 
~; fas/l~a/vm 

set groupe g. Diphasiurn ! Jussieuo scariosum 

ser. sect. g. Diphosiasfrum Complanata G~mplanata 

g. Phylloglossurn g. Phylloglossum g. Phyiloglossum 

g. Ly¢opodiurn g. L ycopodium 

sorte. I1 est ~ remarquer que lors de la proposition de 
notre hypoth6se biog6n6tique, les structures des al- 
caloides du type v m  n'6taient que partiellement con- 
nues [21]. Celles-ci ont 6t6 6tablies r6cemment par 
Ayer et aL [22] et se sont parfaitement int6gr6es 
l 'ensemble du sch6ma propos6. 

Dans le Tableau 2 est repr6sent6e la distribution 
des diff6rents squelettes (I /~ Vi i i )  pour toutes les 
esp6ces et vari6t6s de Lycopodiales ayant 6t6 
analys6es jusqu'/l pr6sent. Chaque fois qu'un squelette 
quelconque est pr6sent darts une esp~ce d6termin6e, il 
est affect6 d 'un ehiffre compris entre 1 et 5. Celui-ci 
est une 6valuation de l 'abondance relative du squelette 
consid6r6 dans l 'extrait basique total. Ainsi, le chiffre 
1 signifie qu'un ou plusieurs alcaloides rattach6s ~t un 
squelette donn6 sont pr6sents ~t l '6tat de trace, le 
chitire 4 indique qu'ils sont pr6pond6rants. Les 
chitires 2 et 3 repr6sentent des situations inter- 
m6diaires. Quant au chiffre 5, il signifie que l'6chan- 
tillon concern6 contient plus de 90% de lycopodine. 

Avant de pouvoir interpr6ter les donn6es du Tab- 
leau 2, il 6tait n6eessaire de s'assurer que les 
diff6rences de contenu observ6es sont le reflet de 
diff6rences g6n6tiques au niveau des populations et 
non seulement de variations ph6notypiques (onto- 

g6n6tiques, saisonni~res, modifications 6cotogiques) ou 
de polymorphisme g6h6tique local. Cet aspect du 
probl6me a d6j~ 6t6 abord6 pr6c6demment [8]. I1 
ressort de cette 6tude pr6paratoire que la localit6, 
l '6poque de l'ann6e, les facteurs ext6rieurs et le 
polymorphisme g6n6tique local n'atfectent que peu le 
contenu en alcaloides. Ceci est d 'autant  mieux v6rifi6 
que, faisant abstraction des substitutions, on ne 
consid~re que les squelettes de base. 

Nous avons regroup6 les ditt6rentes esp~ces de 
Lycopodiales du Tableau 2 en groupes bas6s sur la 
classification du genre Lycopodium (s.1.) propos6e par 
Wilce [17]. Plusieurs faits s'en d6gagent: 

A. Le groupe A (sous-genre Huperzia, syn. Uros- 
tachys) poss6de en proportions diverses des alcaloi'des 
des types I I -VI.  De plus, plusieurs esp6ces de ce 
groupe se singularisent par la pr6sence en quantit6s 
non n6gligeables d'alcaloides du type VIII.  

B. Le groupe B (sous-genre Lepidotis au sens de 
Wilce [17], correspondant h peu pr6s ~t Lycopodiella 
au sens de Pichi Sermolli [23, 24] est lui aussi relative- 
ment diversifi6, poss6dant 6galement des alcaloides 
des types l l I ,  IV et VI. I1 se singularise par la pr6sence 
d'alcaloides du type I ou du type Vii .  

C. Le groupe C (sous-genre Lycopodium) est 
caract6ris6 par une teneur 61ev6e en alcaloides du 
groupe VI. Nous y reconnaissons 3 sous-groupes: (1) 
Un ensemble d'esp~ces (section Lycopodium, 'groupe 
volubile' et 'groupe deuterodensum'), ~ pr6dominance 
nette d'aicaloides du type ~ ,  diversement substitu6s, 
6ventuellement accompagn6s d'alcaloides des types 
I l l -V ,  le plus souvent en traces; (2) Quelques esp~ces, 
L. magellanicum, L. paniculatum, du groupe fas- 
tigiatum (correspondant h la s6rie MageUanica de 
Herter  [12, 13]), ~ pr6dominance d'alcaloides du type 
VI, mais accompagn6s en quantit6s non n6gligeables 
du type IV; (3) Un ensemble d ' e s p ~ e s  (section Com- 
planata au sens de Wilce [17], correspondant ~t 
Diphasiastrum), ii teneur 61ev6e (plus de 90%) en 
lycopodine, h l 'exception de L. [awcettii et L. thyoides, 
dont le contenu se rapproche de celui du groupe C (1). 

I1 apparait  ainsi ~t l 'examen du Tableau 2 que la 
distribution des alcaloides dans le genre Lycopodium 
(s.1.) confirme l'individualit6 des taxa ei-apr6s: Huper- 
zia (=  Urostachys), Lycopodiella s.1. (=Lepidotis 
I'exclusion des groupes de L. volubite et L. 
deuterodensum) et Lycopodium s, str; et, au sein de ee 
dernier, de la section Lycopodium, du groupe de L. 
[astigiatum (correspondant ~ la s6rie Magellanica) et 
de la section Complanata (correspondant ~ Diphasia- 
strum). 

Ces observations s 'accordent bien avec les coupures 
propos6es par Rothmaler [15], h l 'exception toutefois 
de la situation de L. volubile et L. deuterodensum 
class6s par cet auteur parmi les Lepidotis; et mieux 
encore avec le syst6me propos6 par Wilce, largement 
bas6 sur l '6tude des spores, syst6me oh pr6cis6ment L. 
volubite et L. deuterodensum sont plac6s dans le sous- 
genre Lycopodium. Par ailleurs, il est int6ressant de 
noter que Voirin [5] arrive h des conclusions corrobor- 
ant les n6tres sur la base de la distribution des 
flavonoides chez les Lycopodiales. 

Le nombre insuffisant d'esp6ces ayant fait l 'objet  
d'une analyse chimique ne nous a pas permis de 
confirmer ou d'infirmer par des arguments chimiotax- 
onomiques, la distinction entre les divisions cr66es au 
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Fig. 1. Relations biog6n6tiques entre les principaux squelettes d'alcaloides des Lycopodiales. Clef: 1: 
cernuane, !I: lucidulane, !11: phlegmarane, IV: fawcettidane V: lycodane, VII: lyeopodane, VII: inundatane, 

VIII: lucidane. 

sein d'Urostachys (=Huperzia), et entre les s6ries 
Complanata et Jussieua de Diphasium s.l. (correspon- 
dant respectivement aux genres Diphasiastrum et 
Diphasium s. str., tels que les propose Holub [19]. 

Une 616vation des sous-genres, voire de certaines de 
leurs sections, au rang de genres distincts 
n'entraSnerait pas de contradiction avec les donn6es 
qu'apporte l'6tude des alcaloi'des. La pr6sence chez 
tous les Lycopodium s.l. d'alcaloides d6riv6s de la 
lysine, qui ne se retrouvent pas dans les autres groupes 
de Pt6ridophytes, plaide cependant en faveur de 
l'homog6n6it6 de l'ensemble, et l 'opinion de Wilee 
[17] reste d6fendable, scion laquelle "Lycopodium 
represents a relatively non-arbitrary clustering of re- 
lated elements that do not require, and should not 
receive, generic recognition". 

Si ron  consid~re l'6volution de l'ordre des 
Lycopodiales, on pense g6n6ralement, sur la base de 
crit6res morphologiques, que les taxa Huperzia et 

Lycopodiella sont plus primitifs que Lycopodium s. str. 
et Diphasium s.l. Ce caract~re primitif ressort 
egalement de la composition de l'extrait 6thanolique 
des Huperzia et des Lycopodiella qui ne fournit pas, 
apr~s hydrolyse, de l'acide syringique, contrairement 
celui des Lycopodium et des Diphasium s.1. [2]. La 
pr6sence d'acide syringique qui e.st un constituant des 
Angiospermes, est interpr6t6e comme un caract~re 
6volu6. De plus, seuls les Huperzia poss~dent des 
flavones trisubstitu6es (caract~re primitif) en quantit6s 
appr6ciables [5]. 

Du point de rue du contenu en alcaloides, tout se 
passe done comme si au cours de l'6volution, il y avait 
eu une simplification du chemin biog6n6tique qui, 
fortement ramifi6 chez Huperzia et LycopodieUa, se 
r6duit pratiquement ~t la voie conduisant aux 
alcalo~des du type ~ chez Lycopodium s. str., pour 
aboutir finalement h la biosynth~se pr6f6rentielle de la 
lycopodirie chez les Comptanata. 
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Tableau 2. Distribution des principaux squelottes alcaloidiques dans l'ordre dos Lycopodiales 

1 I I m  IV v v l  VH VHI 

A. L. erythraeum Spring 3 1 i 
• L. gnidioides L . f .  1 2 3 

L. lucidulum Michx~ 1 1 2 3 
L. megastachyum Bak. 1 3 
L. obtusifolium (Pal. Beauv.) Sw. 3 
L. phlegmaria L. 3 2 3 
L. saururus Lam. : 1 2 3 1 
L. selago L. 2 3 
L. serratum Thunb. var. serratum 3 2 
L. serratum var. thunbergii Mak. 3 1 2 
L. verticiUatum L. 2 3 2 

B. L. alopecuroides L. 3 3 2 
L. carolinianum L. var. afline 

(Bory) Schelpe 4 
L. cernuum L. 4 1 1 
L. inundatum L. (prov. Europe) 2 2 3 
L. inundarum (prov. Asie) 3 1 
L. laterale R. Br. 4 

C. (1) L. annotinum L. var. annotinum 2 4 
L. annotinum var. acrifolium Fern. 4 
L. clavatum L. var. clavatum 1 1 4 
L. clavatum var. borbonicum Bory 1 1 4 
L. claoatum var. megastachyum Fern. 

& Bissell 4 
L. contiguum Klotzsch 4 
L. obscurum L. var. obscurum 2 4 
L. obscurum var. dendroideum 

(Michx.) D. C. Eaton 2 4 
L. volubile Forst. vat. volubile 4 
L. volubile var. spectabile (Blume) 

Nessel 4 
L. deuterodensum Hert. 4 

(2) L. magetlanicum (Pal. Beauv.) Sw. 2 1 4 
L. paniculatum Desv. in Poir. 2 4 

(3) L. alpinum L. 1 5 
L. carolinum (Lawalr6e) Symoens* 1 5 
L. complanatum L. 1 5 
L. fawcettii Lloyd & Und. 1 1 4 
L. flabethforme (Fern.) Blanchard 1 5 
L. issleri (Rouy) Lawalr6e 5 
L. sabinifolium WiUd. 5 
L. sitchense Rupr. 1 5 
L. thyoides Humb. & Bonpl. ex 

WiUd. 1 4 
L. tristachyum Pursh 1 5 

* Lycopodium carolinum (Lawalr~e) Symoens nov. comb.--Bas. Diphasium carolinum 
Lawalr~e (1971-1972) Bull. Soc. Natur. Luxembourg 76, 1; 3--Syn. Diphasiastrum carolinum 
(Lawalr~e) Holub, (1975) Preslia 47, 108. 

PARa3m E X I ~ r C r A L E  

Les alealoi'des des ~chantillons de Lycopodium s.l. 6tudids 
ont 6t6 extraits au MeOH, s6par6s par chromatographie sur 
colonne d'alumine ou par chromatograpbie en phase gazeuse 
et identifi6s sur la base de leurs propri6t6s spectralos, suivant 
los m6thodes d6erites dans les travaux ant6rieurs [8,25]. 
Nous avons report6 la distribution des alcalo~des au Tableau 
2, en y ajoutant tes donn6es tir6es de la litt6rature. 
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