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Jeunes plants de Rhizophora déja pourvus de racines échasses.

Young Rhizophora plants with buttress roots already forming.
Photo B. Presseq.
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RESUME

PHYLOGENIE ET HISTOIRE
BIOGEOGRAPHIQUE DES PALETUVIERS

Les mangroves, constituées d’un faible
nombre d’espéces végétales, présentent
cependant un intérét fondamental pour
’étude de la biodiversité. Leur végétation
est représentée par différents groupes
non apparentés de palétuviers (principale-
ment les Avicenniaceae et Rhizophoreae)
strictement inféodés a ce milieu. La
connaissance de la biologie des espéces
et de leurs caractéres morpho-anato-
miques liés aux contraintes du milieu ainsi
que celle des répartitions biogéogra-
phiques ont conduit différents auteurs a
émettre des hypothéses sur l'origine et la
dissémination des palétuviers. La localisa-
tion et la datation des pollens fossiles des
principales espéces de palétuviers sem-
blent contredire [’hypothése, souvent
admise, selon laquelle ces arbres auraient
une méme histoire biogéographique. Les
phylogénies des principaux groupes de
palétuviers nous permettent d’apporter
des arguments nouveaux sur l’origine et la
dispersion de la végétation des man-
groves. Le modéle phylogénétique des
Rhizophoreae fondé sur des données
structurales et moléculaires autorise a
émettre ’hypothése d’une origine asia-
tique de cette tribu ainsi qu’une disper-
sion secondaire de I’ancétre commun des
deux espéces occidentales de Rhizophora.
Inversement, la phylogénie que nous
avons établie a partir de données morpho-
logiques et anatomiques des espéces
d’Avicennia semble indiquer une origine
atlantique de ce genre et un détachement
ultérieur de l’ancétre commun des
espéces asiatiques. L’examen des don-
nées des disciplines abordant la végéta-
tion des mangroves nous fait suggérer
que, contrairement a la plupart des hypo-
théses concernant ’histoire biogéogra-
phique de ces écosystémes, celle-ci parait
étre multiple, malgré les convergences
biologiques et biogéographiques parta-
gées par les palétuviers.

\ Mots-clés : mangrove, phylogénie, palétu-
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ABSTRACT

PHYLOGENY AND BIOGEOGRAPHICAL
HISTORY OF MANGROVE SPECIES

Although mangrove swamps contain only
a few plant species, these are of funda-
mental importance to research on biodi-
versity. Mangrove species fall into several
plant groups, mainly Avicenniaceae and
Rhizophoreae. There is no direct link
between the phylae, although both are
strictly dependent on the swamp environ-
ment. On the basis of existing knowledge
on the biology of mangrove species, the
morphological and anatomical features
that are linked to their environment and
their biogeographical ranges, several
authors have put forward hypotheses as
to the origin and dissemination of man-
groves. The location and dating of fossil
pollen from the main species seem to con-
tradict the frequently accepted hypothesis
which suggests that mangroves have
a common biogeographical history.
Phylogenetic studies of the main groups
have produced new arguments on the ori-
gins and dispersal of mangrove vegeta-
tion. According to the phylogenetic model
for the Rhizophoreae group, which is
based on structural and molecular data,
the origins of the group are likely to be
Asian, with a secondary dispersal of the
common ancestor of the two western
Rhizophora species. Conversely, the phy-
logeny we have established for the
Avicennia group of species, on the basis of
morphological and anatomical data, sug-
gests an Atlantic origin with separation
from the common ancestor of the Asian
species at a later stage. A synoptic study
of the data from disciplinary research on
mangrove vegetation leads us to suggest
that, contrary to most hypotheses and
despite evidence of biological and biogeo-
graphical convergence common to all
mangroves, these ecosystems have a mul-
tiple biogeographical history.

Keywords: mangrove swamp, phylogeny,
mangrove.

RESUMEN

FILOGENIA E HISTORIA BIOGEOGRAFICA
DE LOS MANGLES ~
Los manglares, constituidos por algunas
especies vegetales, presentan, sin
embargo, un interés fundamental para el
estudio de la biodiversidad. Su vegetacion
representada por distintos grupos de
mangles, principalmente Avicenniaceae 'y
Rhizophoreae, estéa unida intimamente a
este medio y sin vinculo filético directo
entre ellos. El conocimiento de la biologia
de las especies, y de sus caracteres morfo-
anatémicos vinculados a las dificultades
del medio, asi como el de las distribucio-
nes biogeograficas, condujo a distintos
autores a emitir hipotesis sobre el origen y
la diseminacion de los mangles. La locali-
zacion y datacion de los pélenes fosiles de
las principales especies de mangles pare-
cen contradecir la hipotesis, a menudo
admitida, segln la cual estos arboles ten-
drfan una misma historia biogeografica.
Las filogenias de los principales grupos de
mangles nos permiten aportar nuevos
argumentos sobre el origen y la dispersion
de la vegetacion de los manglares. El
modelo filogenético de los Rhizophoreae,
basado en datos estructurales y molecula-
res, permite emitir la hipdtesis del origen
asiatico de esta tribu y de una dispersion
secundaria del antepasado comin de las
dos especies occidentales de Rhizophora.
Al contrario, la filogenia que establecimos
a partir de datos morfoldgicos y anatéomi-
cos de las especies de Avicennia parece
indicar un origen atlantico de este género
y una posterior separacién del antepa-
sado comin de las especies asiaticas. El
examen de los datos de las disciplinas que
tratan de la vegetacion de los manglares
nos hace sugerir que, contrariamente a la
mayoria de las hipétesis que se refieren a
la historia biogeografica de estos ecosis-
temas, ésta parece ser miltiple, a pesar
de las convergencias bioldgicas y biogeo-
graficas que comparten los mangles.

Palabras clave: manglar, filogenia, man-
gle.



Introduction

La mangrove constitue, par le
nombre de ses espéces végétales, un
des milieux les plus pauvres de la pla-
néte. Néanmoins, ces végétaux y sont
strictement inféodés et forment ainsi
un biotope unique, dont l'intérét est
fondamental pour ’étude de la biodi-
versité. Les contraintes écologiques
extrémes du milieu (en zone de
marées avec une quantité de sel trés
élevée, sur sols instables, asphy-
xiants...) et la complexité des struc-
tures adaptatives nécessaires pour
faire face a ces contraintes sont pro-
bablement la cause de ce nombre si
faible d’espéces.

Les végétaux des mangroves
sont, pour la plupart, des arbres com-
munément appelés palétuviers. Ce
terme de palétuvier s’applique
d’ailleurs a plusieurs groupes n’ayant
aucune parenté directe : par exemple,
le genre Avicennia (palétuviers
blancs), qui constitue a lui seul la
famille des Avicenniaceae et la tribu
des Rhizophoreae, c’est-a-dire les
Rhizophoraceae de mangrove (palé-

tuviers noirs et palétuviers rouges du
genre Rhizophora mais aussi Bru-
guiera, Ceriops et Kandelia). Quel-
ques autres arbres peuvent aussi
occuper les mangroves, comme les
Sonneratia (Sonneratiaceae), Lagun-
cularia (Combretaceae) ou Nypa (Are-
caceae), mais, globalement, les Avi-
cennia et les Rhizophoreae sont pré-
sents dans toutes les mangroves du
monde (a de rares exceptions prés) et
y sont les espéces dominantes.

L’effort entrepris pour retracer
I’histoire biogéographique des palé-
tuviers requiert la prise en considéra-
tion de plusieurs domaines scienti-
fiques distincts : la biologie des espé-
ces, la connaissance des distribu-
tions actuelles, I’étude des fossiles
(principalement les pollens), la paléo-
géographie, la paléoclimatologie,
ainsi que la phylogénie des différents
groupes taxonomiques.

Compte tenu des connaissances
acquises dans ces divers domaines,
différentes hypothéses sur 'origine
et la dissémination des palétuviers
ont été proposées. La plupart des
auteurs considérent que ces végé-
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taux proviennent des rivages de 'est
de la mer de Théthys (continent asia-
tique). Deux théories s’opposent sur
le sens de leur dispersion : vers l’est
jusqu’a l'isthme de Panama puis dans
’Atlantique, pour MULLER et CARATINI
(1977) ; vers l'ouest, dans I’Atlanti-
que, puis dans le Pacifique est par
'isthme de Panama, pour Rico-GRAY
(1993).

A linverse, DUKE (1995) propose
pour Avicennia une origine a 'ouest
de la Théthys (continent américain) et
une dispersion vers l’est de la Théthys
par le sud de ’Afrique. Cette derniére
théorie semble d’ailleurs s’accorder
avec celle que formule KRuTZSCH
(1988) pour le genre Nypa.

Au Laboratoire d’écologie ter-
restre de Toulouse, nous avons entre-
pris des études phylogéniques de dif-
férents groupes de palétuviers, dans
le but de collaborer a la connaissance
de I’histoire des mangroves. Aprés un
état succinct des connaissances, les
résultats que nous avons déja obte-
nus ainsi que les différentes prospec-
tives ouvertes par nos travaux en
cours sont exposés dans cet article.
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Figure 1.

Carte de répartition des mangroves d’aprés TOMLINSON (1986). Map of mangrove ranges from TOMLINSON (1986).
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Etat des
connaissances

Remarques sur la
biologie des espéces

Les palétuviers partagent quel-
ques caractéres morphologiques liés,
bien entendu, a leur adaptation aux
contraintes du milieu, comme par
exemple les racines échasses (liées
au milieu instable) ou les glandes
excrétrices de sel (ou autres straté-
gies halomorphiques). Mais une autre
de ces adaptations spectaculaires
nous concerne plus particuliérement :
contrairement a la plupart des végé-
taux terrestres, les palétuviers sont
vivipares et présentent une dissémi-
nation hydrochore des plantules.
Ainsi, a 'opposé des schémas clas-
siques chez les végétaux terrestres,
les océans sont les voies de dissémi-
nation des palétuviers. Inversement, il
faut bien alors considérer que les
continents sont, pour eux, des bar-
rieres infranchissables.



L’estimation des possibilités de
dissémination des plantules est assez
variable selon les auteurs et conduit a
des scénarios hypothétiques trées dif-
férents. La traversée de l’océan
Pacifique par des plantules ainsi que
I’existence d’un flux génétique actuel
entre les deux bords de I’Atlantique
sont ainsi totalement exclus par la plu-
part. Pourtant, RABINOWITZ (1978) a
montré, notamment, que les plantules
de Rhizophora pouvaient vivre plus
d’un an dans l'eau de mer et y flotter
pendant plus de cent jours, alors que
les plantules d’Avicennia ne coulent
jamais et peuvent rester viables dans
’eau de mer jusqu’a cent dix jours.

Répartition géographique

Les ressemblances entre les dif-
férents palétuviers ne sont pas seule-
ment morphologiques mais aussi bio-
géographiques. Chez les Avicennia-
ceae et les Rhizophoreae, par
exemple, les espéces sont peu nom-
breuses et se répartissent en deux
groupes disjoints (figure 1) :

= un groupe occidental qui occupe
les bords est et ouest de I’océan
Atlantique ainsi que les c6tes (@améri-
caines) a l'est de 'océan Pacifique ;

= un groupe oriental qui occupe
une zone située entre 'océan Indien
(depuis le bord est de I'Afrique) et les
cOtes ouest de 'océan Pacifique, jusque
dans quelques les polynésiennes.

Ces groupes sont séparés par
deux barriéres géographiques impor-
tantes : 'océan Pacifique d’une part et
le bloc Afrique-Europe d’autre part.
Certaines espéces (Avicennia germi-
nans, Rhizophora mangle...) se trou-
vent des deux c6tés du continent amé-
ricain : la fermeture de l'isthme de
Panama depuis environ — 4 millions
d’années semble avoir été trop récente
pour permettre une différenciation
observable entre les populations atlan-
tiques et de 'océan Pacifique.

Seul Rhizophora mangle fait
exception a cette disjonction des
groupes et présente une répartition
atlantico-pacifique est, mais aussi
des populations sur les cotes de la
Nouvelle-Calédonie et des iles Tonga,
Samoa et Fidji, dans le Pacifique est.

La connaissance de la réparti-
tion actuelle des espéces est sire-
ment celle qui a le plus alimenté les
hypothéses sur [’histoire biogéogra-
phique des mangroves. Du fait d’une
plus grande biodiversité des man-
groves orientales, la plupart des
auteurs considérent que les palétu-
viers ont leur centre d’origine en Asie
(Théthys est). Il semble pourtant qu’il
faille prendre cette thése avec beau-
coup de précautions (hormis les
objections théoriques classiques) car,
s’il est vrai que le nombre d’espéces
est le plus important en Asie, les
extinctions ont probablement di étre
massives, particuliérement pour ces
groupes habitant un milieu trés
instable, sujet a des bouleversements
écologiques fréquents (variations du
niveau de la mer, changements clima-
tiques...).

Les fossiles

Les données fossiles sont, par
nature, lacunaires. Ainsi, 'absence de
fossile dans une région peut résulter
d’une absence des conditions néces-
saires a la fossilisation ou, plus sim-
plement, d’un manque d’investiga-
tions dans cette région. De plus, les
débris végétaux (principalement le
pollen) peuvent étre transportés (par
le vent ou les courants marins) sur de
trés longues distances avant de se fos-
siliser, induisant de possibles erreurs
d’interprétation. Malgré ces restric-
tions, les restes fossiles peuvent four-
nir de précieuses indications sur U'his-
toire biogéographique des palétuviers
(tableau I19). Il est a noter que, parmi
les fossiles dont nous disposons, les
pollens sont les plus nombreux et que
les différents groupes taxonomiques
sont trés inégalement représentés : on
connait de trés nombreux pollens fos-
siles du genre Rhizophora, qui pos-
séde une pollinisation principalement
anémophile et produit de trés impor-
tantes quantités de pollen ; inverse-
ment, les pollens fossiles sont beau-
coup plus rares chez les autres genres
de Rhizophoreae ainsi que chez
Avicennia, qui ont une pollinisation
strictement entomophile et produisent
de trés faibles quantités de pollen.
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Plantules de Rhizophora sur la plante mére.
Rhizophora plantlets on parent plant.
Photo S. Maumont.

Les conditions écologiques
strictes dans lesquelles ces arbres
peuvent se développer et leur réparti-
tion actuelle tendraient a faire penser
que tous les palétuviers partagent la
méme histoire biogéographique. Or,
méme si cette hypothése apparait
comme assez fondée, ce n’est pas
forcément la plus fiable : il est, par
exemple, troublant de considérer
qu’en Amérique le genre Nypa est
connu depuis le paléocéne (- 69 mil-
lions d’années), alors que les pre-
miers pollens de Rhizophora datent
de ’éocéne récent (- 40 millions).
Inversement, les pollens de
Rhizophora sont connus en Australie
depuis le paléocéne (- 60 millions),
alors que Nypa n’y apparait qu’a l'oli-
gocéne (- 54 millions).

1 Références disponibles auprés des auteurs.
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Extra-groupes (Erythroxylaceae
et autres Rhizophoraceae)

Bruguiera parviflora

B. exaristata

B. gymnorhiza

B. cylindrica

B. sexangula

Kandelia candel

— Ceriops australis

——Ceriops tagal

] —Rhizophora apiculata
—[R. mucronata
R. stylosa

—R. mangle

Rhizophora
occidentaux >

—R. racemosa

Figure 2.

Phylogénie simplifiée des Rhizophoreae, d’aprés
SCHWARZBACH, RICKLEFS (2000).

Simplified phylogeny of Rhizophoreae, from
SCHWARZBACH, RICKLEFS (2000).

Extra-groupes
(Scophulariaceae,
Verbenaceae, etc.)

— Avicennia schaueriana

A. germinans

A. bicolor

— A. officinalis
Avicennia
occidentaux
—A. integra

—A. rhumphiana

Avicennia
orientaux

—[A. alba
A. marina
Figure 3.

Phylogénie simplifiée d’Avicennia (caractéres
morphologiques, programme Hennig 89, recherche
exhaustive, un seul arbre parcimonieux, consistency
index = 0,72 ; retention index = 0,8).

Simplified phylogeny of Avicennia (morphological
features, Hennig 89 program, exhaustive search, only
one most parcimonious tree, consistency index = 0,72 ;
retention index = 0,8).

Les phylogénies

Généralement, les phylogénies
peuvent étre d’un grand secours pour
retracer [’histoire biogéographique
des végétaux. Or, parmi les palétu-
viers, seuls les Rhizophoraceae ont
fait 'objet de telles études. L’analyse
de leurs caractéres morpho-anato-
miques a permis a JUNCOSA et
TomLINSON (1988) de proposer une
phylogénie des différents genres de
Rhizophoraceae. Plus récemment,
SETOGUSHI et al. (1999) ont comparé
les séquences du géne chloroplas-
tique de la rbcL? des mémes genres et
ont globalement confirmé les précé-
dents résultats. Enfin, SCHWARZBACH
et RICKLEFS (2000) ont fait une étude
phylogénique des Rhizophoraceae
fondée sur la comparaison des carac-
téres morphologiques et des séquen-
ces de sept génes différents (chloro-
plastiques et nucléaires). Leurs résul-
tats concernant les Rhizophoreae sont
résumés sur le cladogramme de la
figure 2. Il apparait clairement que les
Rhizophoreae ainsi que tous les
genres qui les composent sont mono-
phylétiques. Du point de vue biogéo-
graphique (qui n’est malheureuse-
ment pas abordé par les auteurs), ils
semblent bien confirmer que les
Rhizophoreae sont d’origine asiatique.
Seul I’ancétre commun des deux
espeéces occidentales de Rhizophora
semble avoir gagné secondairement
'océan Atlantique et le c6té est du
Pacifique. Dans ce cas, la phylogénie
vient conforter ’hypothése biogéogra-
phique la plus généralement admise.

Phylogénie des
Avicenniaceae

L’absence d’étude phylogénique
chez les palétuviers, excepté les
Rhizophoreae, nous a conduits a exa-
miner les caractéres morphologiques
et anatomiques des huit espéces
d’Avicennia. Aprés avoir sélectionné
les caractéres répondant aux critéres
nécessaires a une étude cladistique
(seuls les caractéres qualitatifs ont
été retenus), nous les avons codés et

utilisés dans une étude cladistique
(programme « Hennig 86 », caractéres
non ordonnés, recherche exhaustive).
Le choix des extra-groupes est parti-
culierement important pour détermi-
ner le sens d’évolution des caractéres
et, par conséquent, les espéces les
plus proches de l’origine du groupe.
Dans notre cas, ce probléme devient
crucial puisque c’est surtout 'origine
et la dispersion du groupe qui nous
intéressent. Or, les relations phylé-
tiques des Avicennia avec les autres
angiospermes ne sont pas bien
connues et varient beaucoup selon
les auteurs. Le genre Tectona (Verbe-
naceae, considéré comme proche des
Avicennia dans différentes études)
avait été préalablement utilisé comme
seul extra-groupe et avait déterminé
un arbre phylétique qui induisait plu-
tot une origine asiatique. Finalement,
nous avons utilisé plusieurs espéces
de lamiales, apparaissant proches
des Avicennia dans ’étude de WAG-
STAFF et OLMSTEAD (1997) fondée sur
la comparaison des séquences du
géne de la rbcL. Cet enracinement,
strement plus fiable, fait apparaitre la
structure phylétique représentée
dans la figure 33.

Dans cette proposition phylé-
tique, le genre Avicennia est monophy-
létique, ce qui n’est pas une surprise,
compte tenu des synapomorphies du
groupe, bien connues et liées aux
adaptations aux mangroves (pneuma-
tophores, etc.). En revanche, toutes les
espéces de la base du cladogramme
proviennent de I’Atlantique/Pacifique
est : tout se passe comme si les
espéces asiatiques s’étaient détachées
d’un groupe d’origine américaine
(Thétys est). Ce résultat, globalement
en accord avec les fossiles connus
(tableau I), tend a infirmer la plupart
des théories, excepté celle de DUKE
(1995). La route de dispersion, depuis
le continent américain jusqu’en Asie,
reste encore une énigme. En effet,
contrairement a I’hypothése de DukEe
(1995), de nombreux auteurs considé-
rent que les conditions écologiques
n’ont jamais été favorables a une dissé-
mination par le sud de I'Afrique.

2 Grande sous-unité de la ribulose 1-5 biphosphate carboxylase/oxygénase.
3 Ces résultats ont fait 'objet d’une thése d’université et d’une publication a
paraitre. Les caractéres et la matrice sont disponibles auprés des auteurs.



Conclusion

Jusqu’a présent, les théories sur
[’origine et la dispersion des palétu-
viers se sont surtout appuyées sur les
répartitions géographiques actuelles
des espéces et sur les répartitions
anciennes suggérées par les données
fossiles. Or, la phylogénie des espéces
peut apporter, selon les cas, des argu-
ments décisifs en faveur de telle ou
telle théorie.

L’examen des résultats phylé-
tiques déja obtenus chez les palétu-
viers fait apparaitre des situations trés
contrastées. Il apparait ainsi que, mal-
gré une grande similarité des distribu-
tions géographiques actuelles, ’his-
toire des Rhizophoreae est trés
différente de celle des Avicenniaceae.
Les Rhizophoraceae, conformément
aux hypothéses les plus répandues,
semblent avoir leur origine en Asie, un
petit groupe ayant ultérieurement
migré vers ’Afrique et le continent
ameéricain (vraisemblablement d’ouest
en est). A lopposé, les Avicenniaceae
semblent provenir de ’est de la Thétys
et s’étre établis par la suite en Afrique
puis en Asie. Les données fossiles sont
en accord avec l'ordre de succession
proposé par ces précédentes hypo-
théses mais ne permettent pas de
datation trés précise des diverses
colonisations et migrations.

Méme si des incertitudes subsis-
tent concernant les routes de dissémi-
nation — qui ne pourront pas étre réso-
lues par les études phylogéniques — et
la datation précise des événements
biogéographiques, ces premiers résul-
tats sont trés prometteurs. Nous
avons d’ores et déja entrepris une
comparaison de différents génes
d’Avicennia, en vue de confirmer notre
premiére hypothése phylogénique. Il
pourrait étre, en outre, trés utile d’exa-
miner la structure phylétique des
autres groupes de palétuviers comme
les Sonneratiaceae ou le genre Nypa.

Il semble bien, dés a présent, que
I’histoire de la mangrove soit multiple :
les répartitions actuelles des palétu-
viers sont le résultat d’une conver-
gence, comparable a celle qu’on
observe dans les caractéres morpho-
anatomiques. Le regroupement des
données des différentes disciplines
concernées permettra sirement de
mieux appréhender ’histoire biogéo-
graphique globale de la mangrove.
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7 Jeunes plants de Rhizophora déja
&= pourvus de racines échasses.

= Young Rhizophora plants with
buttress roots already forming.
Photos B. Presseq.

Inflorescences d’Avicennia.
Avicennia flowers.
Photo F. Fromard.

Inflorescences de Rhizophora.
Rhizophora flowers.

Photo F. Fromard. Fruits d’Avicennia.

Avicennia fruit.
Photo F. Fromard.
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Synopsis

PHYLOGENY AND
BIOGEOGRAPHICAL
HISTORY OF MANGROVES

Stéphan MAUMONT
Anne BOUSQUET-MELOU
Marie FOUGERE-DANEZAN

Mangrove swamps are coastal
tropical forest formations that are
made up of only a few plant species but
are of fundamental importance to the
study of biodiversity. Mangrove vegeta-
tion comprises several groups of man-
groves with no direct link between phy-
lae although they are strictly dependent
on the swamp environment. Avicennia-
ceae and Rhizophoreae (i. e. mangrove
Rhizophoraceae) make up most of the
vegetation.

Current knowledge

On the basis of existing knowledge on
the biology of mangrove species, the
morphological and anatomical fea-
tures that are linked to their environ-
ment and their biogeographical
ranges (two separate groups, one in
the western part of the eastern
Atlantic-Pacific region, one in the
eastern part of the western Indo-
pacific region), several authors have
put forward hypotheses as to the ori-
gin and dissemination of mangroves.
The location and dating of fossil
pollen from the main mangrove
species appear to contradict the fre-
quently accepted hypothesis which
suggests that mangroves have a com-
mon biogeographical history.

\
Phylogeny

Phylogenetic studies on the main
groups of mangroves have produced
new arguments on the origins and
dispersal of mangrove vegetation.
According to the phylogenetic model
for the Rhizophoreae group, which is
based on structural and molecular
data, the origins of the group are
likely to be Asian, with a secondary
dispersal of the common ancestor of
the two western Rhizophora species.
Conversely, the phylogeny we have
established for the Avicennia group
of species, on the basis of morpho-
logical and anatomical data, suggests
an Atlantic origin with separation
from the common ancestor of the
Asian species at a later stage.

Biogeographical history

A synoptic study of the data from dis-
ciplinary research on mangrove vege-
tation leads us to suggest that, con-
trary to most hypotheses and despite
evidence of biological and biogeo-
graphical convergence common to all
mangroves, these ecosystems have a
multiple biogeographical history.

Pneumatophores d’Avicennia.
Respiratory roots of Avicennia.
Photo B. Presseq.




