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Avant-propos

Le travail que nous présentons ici n'avrait pu étre mené i bien sans la colla-
boratlon et les conseils précieux que nous avons trouvés auprés de nombreuses
persannes. Nous tenons a les assurer de notre vive gratitude,

M. le professeur C. Favarger n’a pas été seulement D'initiatenr de cette étude, il a
ét¢ pour nous un maitre attentif et bienveillant. Sa constante sollicitude, son
intérét toujours renauvelé ont été pour nous le plug précieux encouragement. En
dépit d'une trés lourde chaige d’enseignement, il n’a ménagé ni son temps ni ses
conseils et nows a fait bénéficier de ses larges connaissances des problémes phyto-
géographiques et cyto]oglques H nous est difficile de dire tout ce que nous lui
devons. Qu'il trouve ici I’expression de naotre prafande reconnaissance.

M. le professeur H. Gaussen et M'® J. Contandriopoulos, maitre de recherches
au CNRS, en acceptant de participer 4 notre jury de thése nous font un grand
honneur; nous les prions d’agréer notre respectueunse gratitude.

Clest avec M. A, Baudiére que nous avons fait nos premiéres armes dans les
Pyrénées. Nous avons tiré le plus grand profit de son enthousiasme ainsi que de
ses connaissances floristiques et phyto-écologiques étendues. I nous a signalé maints
problémes intéressants. De¢ plus, il nous a offert & plusieurs reprises son hospitalité.
Nous lui adressons ainsi qu'd sa femme nos trés sincéres remerciements. M. et
MMe M, Baudiére ont eu a notre égard des sollicitudes de parents; qu’ils soient assu-
rés de notre affectueuse reconnaissance.

Nous avons trouvé auprés de M. le professeur Ch. Terrier beaucoup de compré-
hension. Ses conseils et ses renseignements de tous ardres nous ant été trés utiles.
Naus lui exprirhons notre vive gratitude,

M. le professeur J. Miége a accepté que notre travail soit publié dans “Boissiera”,
argane du Conservataire botanique de Genéve qu'il dirige. Qu'il veuille trouver ici
lexpresswn de notre reconnaissance. Lors de nos passages au Conservatoire bota-
nique, nous avons trouvé un accueil bienveillant et une aide compétente auprés du
personnel. MM. les conservateurs H. M. Burdet et W. Greuter nous ont fait béné-
ficier de leur expérience des problémes de nomenclature; nous leur adressons nos
vifs remerciements.

C'est 4 M. M.-A. Thiébaud qu’est revenue la tiche délicate de rédiger notre texte.
Il s'en est acquitté avec beaucoup de complaisance; qu'il trouve ici la marque de
notre gratitude.

Nous tenons 4 témoigner notre reconnaissance 3 M. le professeur Ch. Sauvage
qui nous a initié 4 la floristique espagnole lors d’une excursion botanique en
Espagne, & M. le D' I. Berset qui nous 2 accueilli chez Iui et nous a permiis la récolte
du rare Veronica tenuifolia, 3 MM. les professeurs C. J. Humphries, H. Merxmiiller,
P. Montserrat-Recoder et W. T. Stearn pour les renseignements et le matériel trés
intéressant qu'ils ant mis A notre disposition, ainsi qu’aux directeurs des herbiers de
Barcelone, Genéve, Madrid, Montpellier, Miinich, Toulouse, Trieste, du British
Museum et du Muséum de Paris qui nous ant prété avec complaisance de nombreux
exsiccata.

Nos déplacements ont &té facilités par une subvention de la Commission phyto-
géopraphique de la Société helvétique dss sciences naturelles. Nous exprimons natre
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reconnaissance 4 son président, M. le professeur H. Zoller, ainsi qu'd tous les
membres de la Commissior.

Nous devons une mention particuliére i notre femme qui a non seulement partagé
avec nous les aléas de la vie d’un botaniste itinérant, mais a encore assumé la
tiche ingrate de la dactylographie de notre manuscrit. Son affectueuse compréhension
nous a beavcoup encouragé.

M. P. Correvon a porté la plus grande attention 4 la culture, souvent délicate,
de plusieurs centaines d'orophytes. Sans sa compétence, une grande partie de
ce travail n'aurait pas ét€ possible. Nous I'assurons de notre vive pratitude.

C'est & D'habileté et au soin de M. E. Fortis que nous devons l'illustration
photographique de notre mémaire; nous lvi disons un grand et chaleureux merci.
Nous sommes particuliérement redevables & tovtes les personnes qui mous ont
procuré du matériel: M™¢ M_.M. Duckert, MM. C. Béguin, E. Beuret, L. Borel, R.
Bourgnon, P. Lieutaghi, G. Miiller, J. Ritter, H. Seitter, D. Strub et L. Zeltner.
Que dire de nos amis des laboratoires de phanérogamie et de phytosociologie,
Mme M, Tissot, MM. C, Béguin, E. Beuret, E, Fortis et G, Miller, sinon que leur
amitié a été exemplaire et que je garderai un souvenir inoubliable de leur aitnable et
efficace collaboration,



Introduction

Le courant d’intérét pour les études cytotaxonomiques, suscité dans le domaine
alpien par les travaux de Manton (1934, 1937) sur les Biscutella du grex laevigata
et animé aujourd’hui par les écoles de Bidault (Besangon), Ehrendorfer (\"’imlne)i
Favarger (Neuchitel), Guinochet (Orsay), Landolt {Ziirich) et Merxmiiller (MGnich),
s'est renforcé au cours de ces dix derniéres années. La raison premiére de cette
vitalité est 1’élargissement des perspectives offertes par fes données cytologiques.
Si 4 I'origine le nombre et la morphologie des chromosomes paraissaient immuables
au sein d’une espéce (sinon dans un genre), I'élargissement progressif des connais-
sances a montré que la variation chromosomique par polyploidie ou dysploidie
intraspécifique affectait en réalité un grand nombre d’espéces et cela aussi bien
chez des taxons i large distribution géopraphique et & morphologie variable (Ceras-
tium arvense, Astragalus australis, etc.) que chez des endémiques a4 aire €troite
{ Valeriana celtica) ou § morphologie relativement uniforme {Trisetum disticho-
phylium). Le concept méme de l'espéce devait &tre ainsi remis en question. A la
définition trés pragmatique de ’espéce, considérée comme une collection d'indi
vidus interféconds, isolés d’autres ensembles similaires au double point de vue
sexuel et morphologique, il convenait de substituer une acception plus nuancée,
mais partant plus floue et peut-8re phis subjective, qui tienne compte des caractéres
cytologiques inhérents aux groupes considérés. La bibliographie renferme en effet
de nombreux exemples de “bonnes espéces” 4 caractéres morphologiques bien tran-
chés, mais qui sont potenticllement interfécondes. Chez cellesci, 12 différenciation
génétique est donc faible en regard de la variation phénotypique, seul l'isolement
géopraphique ou écolopique empéche la fonte des deux unités en un méme taxon.
Inversement, au sein d'une espéce, la polyploidie dresse parfois une barriére
s'opposant d toute introgression, sans toutefois que la différence du caryotype
s'exprime sur le phénotype. Les “races chromosomiques™ d'une méme espéce
nesont alors que des taxons potentiels qui doivent &tre réunis sous le méme pavillon
spécifique en dépit de leur isolement génétique qui entrainera peut-étre, i longue
échéance, une ¢évolution morphologique divergente. Llintérét des études cyto-
logiques dépasse pourtant le cadre étroit de la délimitation d’un taxon, pour
laquelle d’ailleurs elles ne sont que le complément des données de la morphologie,
de la chorologie et de Técologie. L'analyse caryologique a introduit un critére
objectif, qui, ¢'il n'est pas utilisable au niveau de la famille ni le plus souvent au
niveau des genres, rend de précieux services dans I'étude des cercles d’espéces
affines et permet leur subordination dans un systéme phylogénétique. En effet, la
valeur hiérarchique d'un caractére morphologique extérieur n’échappe pas i toute
subjectivité. Par exemple, tous les systématiciens ne s'sccordent pas pour recon-
naitre que [a couleur jaune est plus primitive que le rose chez les Primevéres
auricules ou que la feuille entiére dérive de la feuille laciniée chez les Renoncules
des sections Ranuncella ou Leucoranunculus. En revanche, il est avjourd’hui
unanimement reconnu que dans une méme espéce les sippes polyploides dérivent

1Pour 1a bibliographie de ces travaux voir Favarger (1971b).
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des diploides et sont donc plus jeunes. La relation inverse, 4 savoir {"origine d'un
diploide & partir d’un polyploide est avancée par quelques auteurs plutét pour
satisfaire une vue de D’esprit que sur I'observation de tels phénomeénes dans des
populations naturelles. A la rigueur, elle pourrait se présenter 4 I'échelle individuelle,
mais n’est pas réaliszble au niveau d'une population; le di- ou polyhaploide sera
dans la plupart des cas plus ou moins stérile et moins compétitif. Enfin lorsque
dans une région donnée les études cytologiques sont suffisamment avancées, elles
permettent d’envisager un probléme plus large, de loin le plus intéressant, 4
savoir I'histoire du peuplement vépétal. Notre exposé suivra la méme voie. Partant
d’observations cytologiques, chorologiques et morphologiques d’espéces pyrénéo-
alpieanes, nous chercherons 4 établir le degté de pareaté des flores orophiles des
Alpes et des Pyrénées et tenterons de dégager quelques traits de leur histoire.

La prospection cytologique de la flore alpienne n'est pas terminée, mais elle
est suffisamment avancée aujourd’hui pour que 'on puisse tenter une comparaison
avec d’autres régions. Si les études cytotaxonomiques sont depuis longtemps 4
Phonneur dans les pays scandinaves et I’Europe centrale, la sitvation est différente
dans les régions proches de la Méditerranée ob seuls quelques secteurs ont &té
Pobjet d'études intensives. A cet égard, nous citerons le Portugal od Femandes
{Coimbra)et ses collaborateurs étudient systématiquement tous les Spermatophytes,
la Corse pour laquelle Contandriopoulos (Marseille) a publié un important mémoire
consacré aux endémiques et enfin le sud des Balkans ob 'école de Runemark
{Lund) a enirepris un vaste programme de recherches auxquelles font écho les
travaux de Contandriopoulos, de Phitos (Patras), ete. En revanche, 1a flore orophile
des Apennins, des Pyrénées et de I'Espagne est restée en marge de ce courant
d’intérét. 11 était donc tout naturel d’orienter nos recherches dans cette direction.

Plusieurs motifs nous ont incité 4 arréter notre choix sur les Pyrénées. Le
gradient écologique y est plus varié que dans les Apennins et presque aussi large que
dans les Alpes. Les contrastes climatiques entre les versants espagnol et frangais,
entre les extrémités occidentale (atlantique) et ogentale {méditerranéenne) sont
trés prononcés. La seule composante qui fasse défaut au gradient climatique pyré-
néen, ou qui tout au moins y est plus faiblement expnmée, est le climat parti-
culier, continental, des vallées intemes des Alpes (Valais, Maurienne, etc.). A
cela, il convient d’ajouter la nature trés varide des roches sux étages subalpin et
alpin, ainsi que Yimportance des territoires situés zu-dessus de 2000 m qui font des
Pyrénées, le massif ewropéen offrant les conditions de vie les plus semblables a
celles existant dans les Alpes. Il n’est donc pas surprenant que les deux chaines
partagent un large fond commun d’espéces.

Un des caractéres évidents de la flore orophile est son isolement qui sera d’autant
plus grand que les régions périphériques sont plus basses. A cet égard, la situation
géographique des Pyréndes est particuliére. Trait d'union entre I'Atlantique et la
Méditerranée, les Pyrénées sont encore isolées au sud per la profonde dépression
de PEbre et au nord-cuest par le bassin de la Garoune. Ce facteur a certainement
joué un role imporiznt dans Ihistoire du peuplement végétal des Pyrénédes et cela
aprés 'effondrement de la chaine pyrénéo-provengale. A partir de cette époque, les
échanges entre les Pyrénées et les régions avoisinantes n'ont été possibles que par
ia chaine cantabrique d’une part pour les taxons oro-ibériques ou oro-atlantiques
et, d'autre part, avec les Alpes (et les régions nordiques au moment des glaciations),
par les massifs intermédiaires, des Corbiéres aux montagnes du Vivarais ou du
Forez. Comparativement, les relations de la flore alpienne sont plus complexes



7. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNEET PYRENEENNE 15

puisqu’il faut tenir compte des influences possibles des Apennins, des Balkans,
des Tatra, des régions boréo-arctiques e1 des Pyrénées.

L'étude des rapports de parenté entre jes flores orophiles pyrénéenne et
alpienne comprendra deux volets:

1. Iinventaire cytologique des taxons communs aux deux chaines;

2. Panalyse des sippes réputées vicariantes quel que soit feur degré de différen-
ciation ou leur rang sysiématique.

1. La parenté des flores alpienne et pyrénéenne est attestée par le fort contingent
d’espéces communes aux deux chaines, Avec Favarger (Favarger & Kiipfer,
1968), nous avons estimé que les quelque 75%' des espéces orophiles pyré-
néennes se retrouvaient dans la flore des Alpes occidentales, alors que par
rapport 4 celle-ci le pourcentage des taxons pyrénéo-alpiens cu 4 aire plus
vasie tombe au voisinage de 61% en raison d*une plus grande diversité. 1l s"apit
évidemment d’un ordre de grandeur, car ia prospection des deux chaines réserve
encore quelques surprises. Ainsi'tomt récemment, le contingent des espéces
communes s'est trouvé enrichi d’une unité i la suite de ia découverte par Ritter
(1973), dans le Vercors, de I'Arenaria purpurascens Ramond ex DC. considéré
jusqu’ici comune uwn endémiqgue pyrénéo-cantabrique. Une autre raison de consi-
dérer les pourcentages ci-dessus comme représentant simplement une bonne
approximation est la difficulté de définir dune manidre stricte la notion d’oso-
phyte. Si pour un botaniste alpien ie Senecio doronicum L. ou ¥ Arnica moniana
L. appartiennent sans conteste &4 la flore subalpine ou alpine, le botaniste
portugais tendra 2 les considérer comme propres a 1’étage collinéen, voire aux
zones littorales, inversement, en Espagne on taxera volontiers d’orophytes les
Arenaria grandiflora L. ¢t Rarunculus gramineus L. alors que dans la région
parisienne les deux espéces croissent & gquebque 100 m d’altitude 4 peine. Dans
ces exemples, il est cependant fort probable que les formes orophiles ne sont
pas rigoureusement identiques aux sippes planitiaires. Cela est vrai en tout cas
pour les deux Composées, qui sont représentées au Portugal par des variétés
endémiques. Un probldéme semblable se pose entre les populations pyrénéennes
et alpiennes d'un méme taxan. Présentent-elles rigoureusement les mémes carac-
iéres cytologiques, écologiques ou morphologiques? La phrase de Gaussen (in
Gaussen & Leredde, 1949} selon laquelle “la réaction de ceux qui viennent aux
Pyrénées pour la premiére fois est constante: les plantes ont pour eux une avire
allure que celles qu’ils ont appris & connaitre ailleurs” permettrait de conclure
par la négative. 11 ¢st donc fort probable que les popnlations respectives présen-
tent un début de différenciation, trop 1égére cependant pour étre consacrée par
1a taxonomie classique ou encore cryptique (par exemple cytologique).

2. Nous dommons au terme de vicariant son sens le plus étroit (cf. Lave, 1954), 2
savoir celui de groupes d'espéces @ caractéres morphologiques voisins, offrant
fa méme valence chromosomique et s’excluant de leurs territoires (vicariants
géographiques) ou de leurs milieux respectifs (vicariants écologiques). Force est

1¢e pourcentage serait évidemment moins élevé (c. 679 si I'on envisageait la chaine pyré-
néo-cantabrique. C'est ¢e chiffte quia &té publié par Favarger dans son travail de 1972b.
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de reconnaitre cependant que dans la plupart des travaux, la vicariance n’est
établie que sur les données de la morphologie et i la rigueur de Fécologie.
Dansson étude sur les causes de I'endémisme, Gaussen (1964) propose 34 couples
de vicariants pyrénéens-alpiens, au sujet desquels il déplare I"absence de dornées
cyto-taxonamiques relatives aux taxons pyrénéens. Toutefois dans l'anslyse de
la vicariance, le critére cytologique ne résoud pas tous les problémes et le plus
souvent les conclusions ne peuvent étre tirées sans reéférence aux caractéres
cytologiques du groupe entier que I'on considére. De plus il n'est pas une fin 2n
soi et il importe toujours de compléter I'information qu’il apporte par des
abservations marphalogiques, écologiques, etc. L'identité des nombres chromo-
miques n'a pas la méme signification chez les Aquilegia pyrenaica L. et A. einse-
leana F. W. Schultz que dans le couple Mimeartia lanceolata (All) Mattf, —
M. cerastiifolia (Lam. ex DC.) Graebner et n'implique pas ipso facto une parenté
étroite des deux espéces. Toutes les Ancolies enropéennes affrent la méme valence
chromosomique; ainsi done sur la seule base cytologique, il n'y a pas plus de
raison de rapprocher I’A. pyrenaica de I'A. einseleanz que de 1'A. bertolonit
Schott. Pourtant les deux premiéres paraissent plus proches. En fevanche, dans
le genre Minuartia, les travaux de Favarger ont maontré fout le parti que I'an
pouvait tirer de la cytologie; chaque gronpe d'espéces affines est caractérisé
par le méme nombre de base. Inversement, il est insuffisant de rapprocher
les fheris spathulara 1. P. Berperet et £, nana All sur la seule foi de leurs ressem-
blances morphologiques; les caryotypes différents indiquent sans ambiguité
que les deux espices n'ont pas de réelles affinités et leur habitus semblable
résulte plutat d’un phénoméne de convergence induit par une écologie identique
(Kipfer, 1971b).

Quel que soit le nambre effectif de vicariants pyréndens-alpiens, it est hors de
doute que le degré de parenté des flores orophiles des Alpes et des Pyrénées est
élevé, Faut-il alots admettre que les flores orophiles actuelles de ces deux chaines
dérivent en prande partie de la flore tertiaire qui s'est différenciée sur le systéme
pyrénéo-provencal, au est-ce I'indice d*échanges importants au cours des glaciations,
échanges assortis d’un enrichissement des deux massifs en espéces boréo-arctogénes?
Chacune de ¢es deux hypothéses déji défendues par Braun-Blanquet (1923),
renferme sans doute une part de vérité. Un des objets de notre étude sera dane
de tenter 4 'aide des données cytologiques, d’évaluer 'importance des courants
d'immigration pyrénéogéne et alpigéne.

Nous avons vu plus haut que la notion d'orophyte est variable dés que I'on
compare deux régians éloignées. A un autre point de vue, l'histaire du penplement
végétal des étages subalpin et alpin est intimement liée & celle des régions plus bas-
ses, car les fluctuations climatiques ont entraing i plusieurs reprises une translation
verticale des étages de végétation. Ainsi il n'est pas exclu de penser que certaines
populations abyssales d'un orophyte ou les stations en montagne d'un taxon
planitiaire soient plus lourdes de significations biogéographique que celles qui se
trouvent au centre de l'zire. En conséquence, il n’était pas possible dans notre
travail de nous cantonner aux seules espéces offrant leur optimum & I’étage alti-
montain sans courir le risque d’écarter d priori le contingent le plus intéressant,
a savoir les espéces les plus capables de s’adapter i des conditions nouvelles price
4 une relative souplesse écologique. Cela dit, le lecteur ne sera pas surpris de voir
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citer dans notre mémoire les noms des Anthericum lillago, Coronilla minima on
Veronica teucrium qui ne sont pas considérés — du moins dans les Alpes — comme
des orophytes caractérisés.

Si dans notre travail nous n’avons exchi 4 priari aucune espéce, méme la plus
sporadique, de I’étage sans arbre, il n’était pas possible d’envisager I'étude de tous
les taxons. Notre préoccupation a été alors de chaisir des espéces appartenant &
des familles et 4 des éléments chorologiques différents. De plus, nous avons orienté
une partie de nostecherches vars les espéces chez lesquelles diverses valences chromo-
somiques avaient été recannues dans le domaine alpien on qui nous paraissaient
offrir une relative souplesse écologique ou morphologique. Enfin nous avons porté
une attention spéciale aux orophytes possédant des stations dans le Massif Central
ou les Cévennes et cela méme ¢'ils n'étaient pas représentés dans 'une ou Vautre des
chaines alpienne ou pyrénéenne. L’intérét des orophytes cantaliens ou cévenals,
qui se retrouvent exclusivement dans les Alpes ou dans les Pyrénées, réside dans
la possibilité de définir leur origine sans risque d’erreur. En effet, on interpréte
sans difficulté la présence du Jasione humilis dans les Monts Dores comme étant
pyrénéogéne et celle du Colchicum alpinum dans F'Aubrac comme étant alpigéne.
Il est alors intéressant de cheicher les facteurs écologiques et historignes qui ont
rendu possible la venue de iclles espéees dans le Massif Central et les raisons qui
ont stoppé lenr migration. Les renseignements réunis sont alors de premiére utilité
pour I’étnde des taxons présents 4 la fois dans les Alpes, le Massif Central et les
Pyrénées, car, 4 premiére vue, il est impassible de situer le foyer primitif d’espéces
telles les Saxifraga androsacea L. ou Senecio doronicum L. Dans ceite question, le
critére cytalogique sera d’ailleurs d’un grand secours, Enfin, 'étude des endémiques
Pyrénéens n’z été abordée que sous 1"angle de ’analyse de la vicariance; elle st done
limitée,

Reste i circonscrire le cadre géographique compris dans cette étode.

A Dorigine, le territoire que nous nous étions assigné recouvrait 'ensemble de
la chaine pyrénéenne. Cependant, trés 16t nous nous sommes rendu compte que
IMinterprétation des données cytologiques est subjective lorsque celles-ci sont trap
fragmentaires. Preuve en est certaines hypothéses, jugées prématurées anjourd’hui,
que nous avons émises dans I’une ou I'antre de nos notes préliminaires, en particu-
lier au sujet d’espéces telles les Ramunculus pyrenaeus L., R. parnassifolius L. on
Oxywropis fouemedii Gillot. En effet, il ne suffit pas d’étudier un taxon en un
point de la chaine alpienne et dans une localité des Pyrénées. La déconverte d’une
sippe diploide pyrénéenne alars gue le taxan alpien correspondant est tétraploide
ne peut &ire interprétés que lorsqu’on a l'assurance que toutes les populations
alpiennes, respectivement pyrénéennes, sont bien caractérisées par la méme valence
chromosomique. Méme lorsque cette exigence est remplie, ]a solution n’est pas
nécessairement. trouvée. Souvent rien ne permet de penser que les relations du
taxon alpien sont i rechercher dans les Pyrénées plutdt que dans les Apennins,
les Balkans, etc. D’ol la nécessité d’étendre le champ d'investigation i tous les
secteurs principaux de ’aire d’une espéce. Le travail peut paraitre fastidieux, mais
lorsqu’ii est réalisé, il présente le grand avantage d’offrir un abondant matérie] de
compataison qui facilite la compréhension du gradient morphologique &t écologique
du taxon considéré

Pour que notre étude fiit compléte, il importait non senlement de procéder
i l'inventaire cytologique des orophytes, mais aussi de réunir un échantillonnage
soffisant d’individus pyrénéens et alpiens d’une méme espéce afin d’observer
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leur comportement morphologique en culture comparée et de réaliser des croise-
ments, Un effort identique s'imposait 4 'égard des sippes réputées vicariantes.
C'était ]2 un programme trés vaste qui aurait nécessité encore bien des années pour
étre mené & chef. De plus, il est difficile de procéder simultanément 3 une étude
cytogéographique et génétique. La premldre requiert de longs et nombreux dépla-
cements, alors que ies croisements exigent une étude plus suivie av jardin hotanique.
Nous avons donc été contraints de porter 'accent en premier lieu sur les études
chorologiques.

Les problémes taxonomiques sont indissociabies des données cytologiques. Clest
pourquoi dans la discussion qui suit nous aborderons simultanément 'exposé des
résultats cytologiques et de leors incidences sur Ja taxonomie. Dans la denxiéme
partie, nous tenterons d'apprécier le degré de parenté des flores alpienne et
pyrénéenne, d’estimer |'importance respective de la spéciation graduelie (vicariance)
et de la spéciation brusque (polyploidie ou aneuploidie) et enfin de préciser
l'itportance et la direction des échanges florstiques au cours des glaciations
quaternaires,

Nos recherches, qui nous ont amené 4 parcourir un grand nombre de stations
des Pyrénées, de la chaine cantabrique, des montagnes d’Espagne orientale et
centrale, de Sterra Nevada, ainsi que diverses docalités des Alpes et des Abruzzes,
ont porté sur prés de 3500 populations dont plus des 3f3 ont fait I'objet d’une
numération chromosomique précise. Plusieurs centaines d'individus sont encore &n
culture 4 Neuchitel. Dans notre exposé, il n'était donc pas possible d’exploiter
en dérail tous nos résulfats. L'énumération séche des données cytogéographiques
et été, A elle seule, longue et fastidieuse. Aussi avons-nous préféré traiter avec le
plus de précision possible un petit nombre d'espéces, plutdt que de commenter
briévement tous nos comptages chromosomiques. Les résultats inexploités feront
I'objet de publications ultérieures.’ En particulier les groupes d'espéces pour
lesquels nous avons étudié scuvent plus de 20 populations, tels les Senecio grex
doronicum, Veronica grex teucrfum ou Aethionema grex saxatile, dont la taxc-
nomie infraspécifique se heurte encore avjourd’hui 4 de sérievses difficultés, ne
pourront étre révisés que dans le cadre de monographies auxquelles s'est d'ailleurs
attaché le labaratoire de phanérogamie de Neuchatel. Quant a I'étude taxonomique
du Bupleururm ranunculoides, elle serz abordée par A. Cauwet (Perpignan) dans un
mémoire consacré i I'ensemble du genre Bupleurum. Enfin, nos observations relati-
ves aux Saxifrages (principalement ceux du grex Exarato-moschatae), si diversifiés
dansle domaing pyrénéo-ibérique &t posant de nombreux problémes cytologiques et
taxonomiques, seront publiées dans un prochain travail.

Tpe lecteur trouvera un complément d'information en consultant quelques-unes de nos
notes préliminaires (cf. Kiipfer 1968, 1969, 19713, 19711h, 1971¢, 1972).



Mafériel

La majeure partie du maténiel servant de base 3 cette étude a été récoltée in
situ lors de différents voyages que nous avons effectués entre 1965 et 1970 dans les
Pyrénées, en Espagne, dans les Alpes et en Italie. Chaque fois que I’état des plantes
s’y prétait, nous avons effectué les fixations de boutons floraux, voire de jeunes
feuilles, sur le terrain. Trés souvent nous avons prélevé des graines ou des plantes
vivantes qui ont ét¢ mises en culture & Neuchitel. Afin que nos résultats reflétent
autant que possible les caractéres d’une population, nous avons étudié en régle
générale plusieurs individus. Cette manitre de faire s’est révélée trds heureuse dans
le cas des Viola diversifolic et Ranunculus parmassifolius. Les mémes précautions
ont été prises lors de Ja récolte des témoins d'herbier afin que les exsiccata permet-
tent o’appréhencer le gradient morphologique d'un taxon, Pour compléter notre
échantillonnage, lorsqu’il paraissait intéressant d’étendre nos investigations 4 'ensem-
ble de I'aire d’une espéce ou i ses taxons affines, nous avons recouru aux graines
praposées en échange par différents jardins botaniques pour autant que c¢s insti-
tutions récoltent les graines sur cles plantes spontanées et précisent leurs ligux
d’origine. D’autres plantes nous ont été envoyées par quelques correspondants.
Chaque fois que nous avons requ du matériel, il a ét€ cuitivé jusqu’a ce qu’il puisse
étre identifié sans ambiguité. Des exsiccata témoing sont conservés dans noire
herbier déposé 3 Nenchite] (NEU),

La culture dans des conditions analogues de plantes de provenances diverses,
d’abord entreprise 4 des fins cytologiques, s’est révélée trds précieuse dés qu'il s'est
agi de confronter les données carvologiques avec 1la morphologie. Dans bien des
cas, les différences morphologiques qui nous avaient échappé sur le terrzin sont
devenues apparentes lorsque les plantes se développérent et fleurirent cote 3 cote.
En effet, in situ il est souvent difficile d’intégrer de mémoire toutes les obser
vations effectudes sur une espéce déterminée, en des lieux et 4 des époques €loignés.
La culture comparée petmet en outre de tester la pérennité de caractéres diffé-
rentiels ¢t de distinguer les véritables écotypes des simples accommodats.

Nos connaissances imparfaites de la flore des régions visitées ne nous ont pas
permis d’effectuer dans chaque station des relevés floristiques exhaustifs. Cependant,
nous avons pris note de la physionomie, des exigences scologiques et des composan-
tes les plus significatives des groupements concernés par nos récoltes, Lorsque tes
régions prospectées avaient fait I'objet d’études phytosociologiques, nos données
étaient suffisantes pour qu'il fot possible de les rapporter 4 une association
précise. Ainsi, sauf dans de rares exceptions, nous ne donnerons pas le coriége
flotistique des stations étudiées, mais seulement les espéces caractéristiques d’un
groupement avec la référence au travail de phytosociologie.



Techniques

Tous nos résultats ont été obtenus par la méthode des écrasements aprés fixation
i Palcool acide. Suivant la nature des organes {anthéres, piéces florales, méristémes
radiculaires) et les espéees étudides, la proportion standard des deux composants
du fixateur (3 4 4 parties d’alcool absolu pour 1 partie d’acide acétique glacial)
était modifiée dans le sens d’une diminution de la quantité relative d'acide acétique.
Dans certains cas en effet, un milieu trop acide provoque des artéfacts: définition
trop claire dn fusean, cytoplasme hétérogéne, vacuolisé ou trop chromophile.
L’adjonction de chloroforme dans le fixateur ne nous a jamais apporté d'amélio-
rations sensibles.

Méiose

L'intérét de la méiose réside dans le fait qu'elle permet non seulement un
dénombrement trds précis des chromosomes, mais qu’elle apporte, lora de la
syndése prophasique en particulier, des rens¢ignements uties sur le degré de
parenté des différents géndmes en présence. L'étude de la microsporogendse se
révéle en particulier de la plus haute importance chez les sippes polyploides,
dysploides ou aneuploides.

La qualité des fixations dépend beancoup de la rapidité avec laquelle pénétre
le fixateur, aussi avons-nous toujours pris soin de fendre les boutons, vaire de
séparer les étamines des autres piéces florales. Souvent une demi-heure “perdue”
au moment de la fixation représente en définitive un gain de temps appréciable
lors de I'étude an laboratoire. Au fixateur étaient ajoutées une dizaine de gout-
tes de carmin acétique par flacon de 20 em® et trois gouttes d'acétate de fer
(mordant). La durée de ia fixation variait entre queigues jours et plusieurs mois.
Le matériel fixé était conservé & la température ordinaire pendant guelques
semaines avant détre placé au congélateur (—20°). Il ne s'altére pas avec I’age, bien
au contraire, sauf dans de rares exceptions, tel le Saxifragn endrosacea ol les
meilleurs résultats ont été obtenus aprés un & trois jours de fixgtion. Chez ce demier,
quelles que soient les précautions prises, la qualité des fixations est inégale. Des
facteurs tels que la température (ambiante ou celle du fixateur) ou Pheure i laquelle
les boutons ont éié fixés, voire des facteurs inhérents aux Saxifrages (cellules riches
en tannins), influent sans doute sur le résultat. Le passage rapide des anthéres dans
le chloroforme pour enlever la couche cireuse qui les recouvre, le fait de les sou-
mettre 4 Paspiration d’une trompe i eau ou le renouvellement du liquide fixateur
aprés quelques temps, n’ont pas amélioré notablement les résultats dans le cas
de cette espice.

La coloration finale était réalisée par macération des objets & la température
ordinaire dans le carmin acétique (30 min & 2 h), suivie d'un chauffage modéré
pendant 2 min.

Chaque fois que 1a méiose d'une espéce paraissait perturbée, nous avons conirdlé
la qualité du pollen. A cette fin, les microspores, prélevées sur nos exsiccata
témoins, étaient montées dans la fuchsine acide selon la méthode préconisée par
Hrishi & Montzing (1960).
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Mitoses

Les mitoses de piéces florales (ovaires principalement), auxquelles nous avons
fecoury chaque fois que la méiose était manquée, ont é¢é étudides selon le méme
processus que les anthéres. Au fur et & mesure que notre technique s’améliorait,
nous avons utilisé, avec une fréquence toujours plus élevée, un prétraitement  I'aann
(a-monobromonaphtaléne} qui offre le double avantage d’étaler et de raccourcit
les chromosomes. De plus, son emploi trés commode en solution saturée convient
i presque tous les genres. La durée du prétraitement, réalisé 4 la température ordi-
naire (seules les températures supérieures a4 25° semblent défavorables), était
comprise entre 1 k 30 pour les ¢spéces 4 petits chromosomes et 3 h pour celles 4
chromosomes plus longs. Les Graminées, particuliérement résistantes aux agents
mitoclasiques, ont nécessité des traitements de 4 4 6 h pour obtanir un raccourcis-
sement suffisant et dans quelques cas 'emn était ajouté 4 une solution & 0.3% de
colchicine. Les pointes de racines étaient ensuite fixées et colorées par la méthode
décrite ci-dessus. Nons avons aussi procédé i la coloration en masse par le réactif
de Schiff aprés 7 a4 10 min d’hydrolyse dans HCl IN suivant le matériel (fixation
i l'alcool acide sans mordant: 12 h). Les méristémes étaient ensuite écrasés dans
une goutte de carmin acétique (dilué 4 50% par ’acide acétique & 45%) qui renforce
la coloration des chromosomes sans atténuer le contraste, le cytoplasme restant
hyalin. Les deux méthodes donnent des résultats sensiblement analogues. Tout au
plus peut-on noter un léger gonflement des chromosomes colorés au carmin
acétique surtout si la fixation a été longue.

Chaque fois que les caryotypes étaient suffisamment différenciés, nous avons
cherché i définir la formule chromosomique, voire i établir le caryogramme. Dans
Pénoncé des formules chromosomiques, nous avons adopté la terminologie introduite
par Levan & al. (1964). Ces auteurs groupent les chramosomes en six classes en
fonction du rapport R = longueur du bras long/longueur du bras court,

Clagses Centromére

M 1 KR< 105 médian

m 1055R<C 1.7 situh dans la région médiane
m 1.7 €/ < 30 submédian

st 30 SR 10 subterminal

¢ 70 KALI9 situé dans la région tarminala
T ¥ AL terminal

Lorsque, pour un couple de chromosomes supposés homologues sur Iz base de
leurs longueurs relatives et de leurs R voisins, les valeurs du quotient R se situaient,
suivant les métaphases, de part et d’autre d’une limite de classe, nous avons introduit
une catégorie intermédiaire. Par exemnple, sous (m-sm} nous avons placé les chromo-
somes dont le R voisine 1.7. Pour simplifier les formules, nous avons renoncé i
grouper les chromosomes par ordre de grandeur en tenant compte de Jeur longueur
relative,



Observations cytologiques, morpholegiques et taxonomiques

Dans Vexposé détaillé de nos résultats, nous suivrans un ordre systématique en
gbordant successivement les données concernant les Menocotylédones, puis celles
relatives aux Dicotylédones, Au point de vue de la nomenclature, nous n’avons
jarnais cherché é épuiser la synotymie, tant s'en faut, Notre seul souci a été d'utiliser
des bindmes clairs pour chacun. Comme notre étude repose sur des taxons réceltés
dans divers pays d’Evrope, nous avons jugé utile de nous référer i “Flora Europaea®
(Tutin & al., 1964, 1968, 1972) pour tous les genres parus. Pour les autres espéces,
nous nous en tiendrons aux bindmes les plus couramment utilisés. Sauf dans de rares
exceptions oll nous défendrons notre position, I'amploi d’un bindme n’implique
nullement de notre part un jugement quelconque sur sa validité. Notre attitude
vis-4-vis de la nomenclature est plutdt conservatrice. Chaque fois qu'une combinaison
ou un bindme était contesté nons avons donné la prierité au nom consacré par
l'usage. A notre avis, les changements de rangs et les nouvelles combinaisons que
d’ancuns affectionnent ne devraient €tre proposés qu'zvec une extréme circons-
pection et s'inscrire dans le cadre d’une révision de tous les taxons infraspécifiques
d’une espéce collective et non pas ressortir 'une appréciation sommaire, fondée
sur les seuls arguments bibliographiques. C’est toujours dans cette optique que nous
avons été amené A procéder 3 quelques medifications de la taxonomie infragpé-
cifique d’une espéce ou exceptionnellement de la définition d’un ganre.

Dans notre travail, les problémes cytologiques sont constamment liés aux
questions phytogéagraphiques, aussi, lorsqu’une e¢spéce offrait différentes valences
chromosomiques (dysploides ou euploides) et que nous disposions d*un matériel
assez abondant, nous avons porté nos résultats sur des cartes de distribution. Dans
plusieurs cas, nous avens superposé les données cytologiques 4 aire totale de
l'espéce. Cette dernidre n'est en général qu'une approximation par défaut de aire
réelle, sauf lorsqu’elle a été empruntée 3 Youvrage de phytocherologie de Meusel &
al. (1965). Elles sont néanmoins suffisamment significatives pour indiquer la portée
des observations cytologiques. On paurra ainsi apptécier les régions oi la prospection
mérite d’étre poursuivie et celles 01 les données caryologiques sont assez nombreuses
et constantes pour étre extrapolées 4 l'ensemble des populations. Sur nos cartes,
nous avons toujours utilisé les mémes signes conventionnels. Les cercles représentent
des sippes diploides ou les valences les plus basses dune espéce collective, les
carrés coincident avec les races tétraploides et les étoiles avec les taxons hexaploides
ou d degré de polypleidie plus élevé. Enfin les symboles +, X, V indiquent des
stations isolées, nayant pas fait l'objet de vérifications cytologiques et pour
lesquelles nous n’avons pas v d’échantillons d’herbier,

Dans I'énumération des stations étudiées, nous tespectons pour les indications
géographiques 'ordre suivant: pays, province, localités, altitudes. Entre parenthéses,
nous avons noté le numére de lexsiccatum témein, précédé du sigle de I'herbier
oliil est conservé [dans la grande majorité des cas il $’agit de notre collection déposée
4 Neuchdte]l (NEU)]. Lorsque ce matériel n’a pas été récolté par nous-mémes,le
nem de la personne ou de linstitution qui nous I'a procuré figure épalement entre
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parenthéses. Afin de permettre de mieux situer les régions concemeées, nous avons
porté sur la figure 1 les principales localités citées dans le texie.

Les abnéviations utilisées dans le texte ou dans les précisions géographiques sont

les suivantes:

A. Autriche

Al Province d4’Almetla

amn @-monobromonaphtaléne

AND.  Principauté d’Andorze

Ar. Département de I'Ariége

Av, Province d’Avila

Ba. Province de Barcelooa

B.-A. Département des Basses-Alpes

BC Barcelone (Inst. bot.)

BCF Barcelone (Facuité de pharmacie)

CH. Suisse

E. Espagne

F. France

G Genéve

Ge. Province de Gerona

Gr. Povince de Granada

H-A. Département des Hantes-Alpes

H.-G. _ Dépariement de la Hante-Garonne

H-P Département des Hantes-Pyrénées

Hu. Provinece de Huesca

L Italie

L bot.  Graines icoltées par les soins du
jardin botanique de

JCP Centre de biolopie pyrénéenns,
Jaca, E. -

Le. Province de Lerida

Lo. Département de la Lozére

M Munich

MA

MAF
MARS

Na,
NEU

P-A.
PO
RD.A,

R.F.A.
Sa.
So.
Te.
TL

TLA
TSB
Va.
Vi
Za.

Madrid (Instituto “Antonie José
Cavanilles”, Jardin Botanico)
Province de Madrid

Madrid (Facuité de pharmacie)
Marseille

Montpellie

Province de Navarra

Neuchitel, Institut de botanique,
CH

Province d’Qviedo

Province de Palencia

Département des Pyrénées-Atlan-
tiques

Département des Pyrénées-Orien-
tales :

Républigne Démocratique Alle-
mande

République Fédérale Allemande
Province de Santander

Province de Soria

Province de Teruel

Toulouse {Lab. bot., Faculté des
sciences)

Tonlouse (Lab. bot. appliquée}
Trieste

Département du Vaucluse

Canton du Valais

Province de Zaragossa

Les résultats cytologiques qui ne font pas I'objet d’une discussion délaillée sont
consignés dans les tableaux ! et 2.
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Discussion

Anthoxanthum odoratum L_, s 1, Sp, Pi.: 28, 1753,

F., P.-Q., Puig d'Escoutou, versant sud-est, 1350 m, n = 10,

F, P.-Q., Vallfe d'Eyne, versant sud-ouest du Cambredase, 2450 m, n = 10,

E., Lebn, Pefia Ubifia, versant ouest du Puerto de Tuiza, 1650 m, (70-53), n = 10.
E., Gr., Sicrra Nevada, Corral de Yeleta, 3200 m, (NED X0I470), n = 10.

Peu de Phanérogames ont suscité un tel courant d’'intérét et autant d’études
cytogéographiques, taxonomiques et génétiques. Les résultats trds fragmentaires
que nous donnons ne justifient pas une révision compléte de I'abondante biblio-
graphie consacrée i cette espéce collective (cf. Bolkhovskikh & al., 1969). Nous
nous contenterons de situer nos résultats par rapport aux travaux les plus impor-
tants et en particulier aux études réabisées dans les Alpes et les Pyrénées,

Les premiers travawx de cytologie relatifs 4 I'4. odoratum ont révélé I'existence
de deux valences chromosomiques. Dés lors, ['accent a été mis sur Uinventaire des
populations diploides et tétraploides ainsi que sur la comparaison morphologigue et
écologique des deux sippes. Si I'on s’en tient au domaine européen, le diploide a été
décelé dans les pays nordiques, Norvége, Suide, Islande, et dans les montagnes du
centre de 1’Europe: Alpes, Carpathes et Sudétes. Plus récemment Teppner (1970)
I'a retrouvé dans les Balkans. Quant au tétraploide dont la distdbution presque
continue offre un carsctére plus ou moins synanthropique, if a été signalé dans la
plupart des pays européens. Se fondant sur les données cytologiques et sur quelques
différences morphologiques, Love & Love (1948) ont scindé VA, odoratim en deux
espéces distinctes, 'A. odoratum s.str. cotrespondant 4 la sippe tétraploide et I'A,
alpinum recouvrant le diploide. Les mémes auteurs reconnurent en 1968 lidentité
de leur A. alpinum avec un taxon diploide du Japon, décrit en 1926 par Honda,
I'A. nipponicum, dont le bindme devrait étre substitué en conséquence i I'4,
alpinum en vertu du principe de 'antériorité. Dans les Alpes, Favarger (1962b)
mentra que les deux espéces se comportaient comme’ des pseudo-vicariants altitu-
dinaux, I'A. alpinum occupant les étages subalpin et alpin alors que son taxen
de substitution, tétraploide, restait cantonné aux altitudes inférjeuses. L'intrusion
de I'dA. odoratum dons le domaine de I'A. alpinum était imputée aux facteurs
anthropozoogénes (Favarger, 1.c.). Enfin, la parenté morphologique étroite des deux
espéces et la découverte de multivalents 4 la méiose du tétraploide laissérent penser
que I'A. odorartum dérivait par autopolyploidie de I'4. alpinum.

Si la sitwation paraissait claire, elle a pourtant été remise ¢n question par les
travaux plus récents, qui n'arrivent d’alleurs pas toujours aux mémes conclusions.
Cependant les divergences, somme toute mineures, tiennent plus i des différences
dinterprétations qu'd des mésultats contradictoires. Les progrés les plus sensibles
ont été réalisés price i une étude plus soignée des caryogrammes.

— Jones (1964) poursuivant Vétude expérimentale ébauchée par Borril (1963)
admet, en dépit de la présence de muitivalents chez le tétraploide, que I'A. odo-
ratum sstr. est un allotétraploide issu du croisement de deux espéces diploides.
Les partenaires présumés seraient 1’d. alpinum, espdce vivace, et des espéces
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annuelles (4. puelii Lecoq & Lamotte, A. ovarurn Lag.), voire une plante de
Créte, diploide et indéterminée. L'amphidiploide expérimental obtenn par
croisement des A, alpinum et A. ovatum suivi d'un redonblement du nombre
chromosomique par traitement 4 la colchicine a, selon Jones, un phénotype et
un comportement d la méiose trés semblables i cenx de 1'4. odoratum tétraploide.
Jones voit dans ses résultats un argument de plus en faveur de I'indépendance
taxonomique des A, odoraturn et A. alpinum.

— Les travaux les plus récents de 1. Hedberg (1967, 1970) reposent essentiellement
swr une comparaison attentive des caryogrammes et sur des croisements entre lgs
races diploide et tétraploide. L’anteur suédaise a reconnu chez I'A. adoratum
deux caryotypes trés distincts dont le plus répandu (désigné comme caryotype I)
ne peut pas étre interprété comme résultant de I'addition de quatre parnitures
haploides de 1’4, alpiman. Ses conclusions rejoignent en cela les observations
de Jones (l.c.). En revanche, Hedberg a décelé dans les Alpes valaisannes (CH.,
Morgins, 1800 m) plusieurs individus dont le caryogramme (caryotype 1) indique
sans ambiguité qu'ils sont le produit d’une zutotétraploidie récente. Morpholo-
giquement il n'est pas possible de les distinguer de 1’4, alpinurn diploide. D"autre
part, étudiant deux types de triploides naturels, les uns hybridogénes {4. odo-
ratum 4x x A. alpinum 2x), les autres issus de la conjugaison de gamétes réduit et
non réduit de 1'4. elpimom, Hedberg a montré que si leur stérilité est prononcée,
elle n’est pas absolue, leurs descendants les plus fréquents étanta 20 =20 et 21
= 15. Si I'on ajoute 3 cela que les autotétraploides d’A. alpiraen sont selon toute
probabilité susceptibles de shybrider avec le tétraploide le plus courant (4. odo-
ratum), on doit admettre qu'en dépit de ladifférence de nombres chromosomiques
des échanges de génes, voite nne véritable introgression, peuvent intervenir dans
certazines populations mixtes des 4. alpinum et A, odoratum. De ses diverses
observations Hedberg conclut: “thus it seems hiphly probable that autoploidy
has played an important role in the genesis of tetraploid 4. odoraturn™. L'auteur
suédoise admet en effet que le caryotype Il a donné naissance au caryotype I par
des changements structuraux. Enfin, 2 propos du statut taxonomique des denx
races, elle indique: “it is not possible to maintain the diploid as a separate species™.

— La position de Teppner (1970) est encore plus nuancée. An point de vue taxo-
nomique, il ne partage pas I'opinion de Hedberg puisqu'il afficme: “A. alpinim
ist morphologisch deutlich vom tetraploiden A. odoraturmn verschieden™. En
revanche, il confirme 'existence d’un antotétraploide dérivé de 1'A. alpinum
sur du matériel pravenant du Cantal oil cependant le diploide n'a pas encore é1é
décelé. Sans nier le role des facteurs anthropozoogénes dans la dissémination de
I'4. odoraturn, Teppner pense que certaines populations alticoles rapportées
dans les travaux antérieurs 4 I'd. odoretum sur la base de lenr nombre tétraploide
appartiennent peutétre i U4, alpinum autotétraploide. Mais I'aspect le plus
intéressant du travail de Teppner réside dans la découverte de sippes diploides
affines de 1'A. odoratum s.str. et cela en de nombreuses localités italiennes et
balkaniques de basses altitudes. 01 en conclut “die nicht sehr warscheinliche
Beteilignng der abgeleiteten annuellen Sippen an der Entstehung des peren-
nierenden 4. odoratum muss nicht mehr angenommen werden, da es im Formen-
kreis von A. odorgtum selbst geniigend perennierenden Diploide gibt™. 1l est
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cependant juste de reconnaitre que Bécher avait déjd pressenti ce résultat en
1961,

Lintérét suscité par les travaux consacrés i I'A. odoratum s.]. dans le domaine
alpien en particulier, nous a incité & observer dans les Pyrénées le comportement
morphologique et cytologique de cette espéce collective. L'existence d’une sippe
diploide paraissait d’emblée trés hypothétique puisque différentes numérations de
Bacher (1961) sur des plantas récoltées entre 650 et 1800 m en plusieurs localités
pyrénéennes ou cantabriques rapportaient toutes le nombre 27 = 20, La méme
valence tétraploide a d'milleurs été trouvée par Fernandes & Queiros (1969) et
par Teppner (1970) sur des populations du nord et du centre du Portugal. L’auteur
autrichien mentionne aussi le méme résultat pour des populations pyrénéennes dont
il ne précise cependant pas I'origine exacte,

Dens les Pyrénées, contrairement & ce qui se passe dans les Alpes, I'd. adoratum
5. ne participe que trés rarement an cortége floristique de groupements alpins et
sl monte parfois jusqu'd quelque 2500 m, c’est en général pour s'intégrer & des
pelouses bénéficiant de conditions stationnelles privilégiées favorisant Pintrusion
d"éléments planitiaires. L'association 4 Festuca panicwlate ev Hieracium hoppeanum
{Brzun-Blanquet, 1948) ol a été prélevé Iéchantillon de la Vallée d’Eyne (2450 m
d'altitude) répond précisément & de telles conditions. En revanche, aux Etages
montagnard et subalpin, I'4. odoratum, indifférent an substratum, est trés canstant
dans toutes les pelouses mésohygrophiles 4 mésoxérophiles.

La morphologie de la Flouve odorante, dans toutes les stations pyrénéennes ou
nous P'avons observée, ne varie guére et semble répondre partout i la définition de
I'4. odoratum sstr, Les quelques sondages cytologiques que nous avons effectués
confirment cette impression. Ainsi, alors que dans les Alpes I'A. alpinum est toujours
largement représenté des Alpes maritimes 4 Iextrémité orientale de la chaine, il
semble excle des Pyrénées ou teés rare, au moins sous sa forme diploide. Quant 4 1a
sippe autotétraploide, sa présence dans le Cantal pourrait suggérer qu’elle s’avance
jusque dans les Pyrénées. Cependant si IPon en croit Teppner (l.c.), elle ne différe
pas notablement pas son habitus de I'A, alpinum dipleide. De plus, les observations
réalisées par cet auteur dans la chaing pyrénéenne semblent démontrer qu'il s'agit
bien de F'A. odoratum sstr. Il canvient cependant de signaler que dans un travail
récent, Love & Love (1968), se fondant sur lenrs abservations non publiées, indi-
quent la sippe diploide dans les Pyrénées. La question reste donc ouverte.

En ce qui conceme le sud de IEspagne, il n’est pas possible de tirer des
conclusions de I'unique donnée cytologique relative i la population névadéenne,
tétraploide, que nous avons étudiée. Elle appelle cependant quelques remarques. A
premiére vue, la présence de la Flouve adorante 4 une altitude zussi élevée (3200 m)
ne semble pas devoir Etre considérée comme un apport récent da a "activité humaine
ou au bétail, car dans sa station du Veleta, I’4. odoratum croissait dans une nardaie
trés naturelle que sa localisation particuliére sur un versant abrupt dominant le
Corral de Veleta mettait 4 I'abri du pacage par les ovins. OQutre le Nardus siricta
qui formait un tapis continu, les espéces compagnes étaient les Anthericum baeti-
cum, Leontodon microcephalum, Botrychium lunaria, Festuca rubra var. iberica,
Agrostis nevadensis, etc. Ao point de vue morphalogique, certains caractéres, telles
les feuvilles inférizures étroites (2 mm) &t les panicules peu fournies, rappellent
I'A. alpinum. En revanche, les meilleurs critéres, définis par Teppner (1969) mais
déja utilisés par Rozmus (1958) et 1. Hedberg (1967), en particulier la lemme fertile
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et la paiéole glabres et lisses ainsi que les feuilles de la méme couleur sur les deux
faces, correspondent parfaitement aux caractéies de U'A. odoratum s.str.

La distribution erratique de I'd. odorefum dans la moitié sud de La Péninsule
ibérique semble lide 4 1a faible extension des groupements susceptibles de I’héberper,
d savoir leg pelouses mésophiles. Toutefois si la sécheresse, au moins édaphique,
est le facteur limitant de sa répartition, on ne comprend pas pourquoi elle n'a pas
joué un réle comparable en ltalic et dans les Balkans,' car si 'on en croit la
carte de Meusel & al. (1965: 53) I'aire de I'A. odoratum dans ces régions est continue.
Cette remarque serait fondée si le taxon italo-balkanique était identique i Ja sippe
ibérique. Or, les recherches de Teppner (1970) ont montré que I'4. odoratum
était diploide dans plusieurs localités italiennes et yougoslaves de basses altitudes
(20 m, 50 m, etc.). Certaines populations appartiennent méme 4 des groupements
méditerranéens, tels la garrigue & Quercus ilex, La situation est sans doute analogue
en Corse o0 de Litardiére (1949a) étudiant deux populations du var. corsicum
(Briquet) Rouy qui croissaient respectivement 4 120 m et 3 1000 m d’altitude
a compté 2n = 10. Briquet indique d’ailleurs I’A. odorarum, sous différentes
variétés, comme étant assez répandu dans I'ile, des prairies maritimes & 'étage
alpin.? Ainsi, la rareté de I'A. odoratum dans la moiti€ sud de Ia Péninsule ibérique
est probablement le sipne de 1’absence de sippes diploides planitiaires plus ou moins
xérophiles ou du moins tolérant mieux la sécheresse. Le caractére mésohygrophile
et Ja valence tétraploide des populations sud-ibériques trahissent en quelque sorte une
communauté d’origine avec les sippes plus septentrionales du Systéme Central, de la
Sierra de Gudar et des Pyrénées (et sans doute de I'Europe centrale} ol I'A, odoratum
manifeste une nette préférence pour les groupements mésophiles. Le bien-fondé de
ces hypothéses reste i prouver par d'autres études cytologiques qui par ailleurs
devraient étre concomitantes de Pinventazire cytologique des populations nord-
africzines.

En définitive, I'exemple de 1'4, odoratum montre la prudence avec laquelle
it faut interpréter les résultats cytologiques. En effet, il a fallu plus d’une quaran-
taine de travaux de cytogénétique consacrés i 'A. odoratum par quelque trente
guteurs pour que les problémes relatifs a 'origine et aux relations des différentes
sippes soient non pas résolus, mais bien posés.

Agrostis rupestris All., Fi. Pedem. 2: 237, 1785,

L, Bergamo, Alpi Ordbie, amont du Lago di Barbellino, 2250 m {70-2044}, 2n = 28.

E., Hu., nord de Castanesa, versant sud de la Sierra Negra, 2550 m, (NEU K01465), n =14 + 1B,
E., Hu,, Turbon, cirque glaciaire, 2250 m, (NEU K87469), n = 14, 2n = 18,

F., H-P., Pic du Midi de Bigorre, 2400 m, (NEU KGJ4967), 2n =28,

F., H.-P., Soum des Saldtes, versant nord, 2450 m (NEU K0/452}, n = 14.

111 convient toutefois de rappeler que les précipitations annuelles en Lialie 8t surtout dans
les Balkans sont en moyenne supérieutes 3 celles qui tombent sur la moitié sud de "Espagne.
Cependant le régime étant méditerranéen une bonne partie des précipitations ne coincident
pas avee la période de végétation,

2Daprés Live & Love (1968), la situation serait plus confuse en Corse od, & ¢Bté du
diploide, ces auteurs auraient décelé des téiraploides et surtout une sippe vivace, alpine et
ectoploide,
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F., H.-P., Port de Barroude, 2540 m {69-1954), n= 14,

F., H-G., Port de Vénasque, versant nord, 2350 m (NEU K@1456),n =7.

E., Ge., nord du Puigmgl, versant sud du Pico de Segre, 2500 m (NEU K0i459), n =17,
F, P.-0., Péric, versant nord-est, 2400 m (NEU KQ1454), n=1.

Orophyte centre et sud-curopéen, 1'4. rupesiris appartient 3 1a section Tricho-
dium (Michx.) Trin. qui réunit entre autres espéces les A. borealis Hartman, taxon
amphiarctique, 4. alpina Scop., endémique sud-européen, A. schleicheri Jordan &
Verlot, taxon sud-ouest-européen et atlasique, A. nevadensis Boiss., endémique
bético-atlasique et A. atlentica Maire & Trabut, endémique atlasique. La figure 2,
établie en partie d’aprés la carte de distribution publiée par Meusel & al. (1965),
montre que I'A. rupestris occupe une aire disjointe des Carpathes i la chaine pyré-
néo-cantabrique. Au sud il atteint Pextrémité australe de la Péninsule italique et,
sous une forme peu différente du type (var. gelgntis Maire), les Atlas siliceux,

Les conditions optimales au développement de I’4A, rupesiriy se (rouvent réunies
dans les pelouses rases, acidophiles et mésophiles de ’étage alpin. Dans les Pyrénées,
I'A. rupestris est trés constant dans les groupements 4 Festuca supina et Hieracium
punilunt (Braun-Blanquet, 1948), & Carex curvielz, dans les landes 3 Loiseleuriz et
dans les gispetiéres”, En revanche, il ne pénétre qu’exceptionnellement dans les
pelouses & Festuca spadicea trop séchardes. Lié aux sols 4 réaction acide, il n’appa.
rait que rarement sur roche-mére carbonatée et alors il s'intégre toujours 4 des
groupements inféodés aux sols décalcifiés. Dans les Alpes, il présente les mémes
exigences et colonise toutes les associations inscrites dans les Caricetea curvulae
{pelouses & Carex curvuls, & Festuca halferi, etc.}. En Europe orientale {Tatra,
Carpathes méridionaux), 1I'’A. rupestris est I'espéce dominante sur les versants
peu déclives, dans les groupements établis sur des sols profonds et 4 réaction
acide [pH. 5.5 4 5.7] (Hada¢, 1969). Enfin, dans e Systéme Central ibérique, les
conditions climatiques estivales plus xériques induisent I'A. rupesiris 4 rechercher les
stations fraiches, nardaies et groupements rupicoles i Velerfana tripterss. En Sierra
de Gredos, Rivas Martinez (1963) a défini une pelouse méso-xérophile 4 Agrostis
rupestris et Minuarti juressi entrant dans 'alliance du Minuartio-Pestucion indigestae.

Une premiére approche de I'’A. rupestris par les méthodes cytologiques avait
permis 3 Reese (1952) de publier la valence chromosomique d'une population
autrichienne (Mordtirol, Stubaier Alpen, Pichler-Hutte), soit 2¢ = 28 chromosomes.
Cest 4 Bjérkman (1954, 1960), a4 qui 'on doit une étude cytologique trds docu-
mentée du genre Agrostis, que revient le mérite d’avoir décelé I'existence de deux
races chromosomiques. La sippe diploide, découverte initialement dans les Pyrénées,
{Bjirkman, 1954) devait étre retrouvée dans les Tatra par Skalinska (1957). La
figure 2 sur laquelle ont été portés les résultats cytologiques des autenrs précités
et nos propres numérations laisse apparaitre que tout le domaine alpien est réservé
au tétraploide qui se retrouve en outre dans les Pyrénées centrales. Le diploide
découvert en Haute-Garonne par Bjorkman (I.c.), & coté d'ailleurs de la sippe
tétraploide et d’hybrides triploides, occupe probablement toute la partie orientale
de 1a chaine pyrénéenne. Dans les Tatra, un désaccord apparait entre "unique
résultat obtenu par Bjrkman et les travaux de Skalinska (1963). Bjorkman publie
en effet 2n = 28 pour un individu provenant des Hauts-Tatra (prés du lac Morskie
Dko). Or, Skalinska, étudiant quelque 22 populations, tenta en vain de retrouver
la sippe polyploide dans cette région, tous ses comptages révélant l¢ nombre
diploide 21 = 14. Ce fait nous a incité Z ne pas tenir compte sur notre carte
du résultat obtenu en Pologne par Bjétkmen car il ne refléte sans doute pas le
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caractére d'une population, mais se rapporte 4 un individu autotétraploide isolé et
fugace. D’aprés les observations de Bjarkman (1960), la syndése méiotique est régu.
liére chez le tétraploide. Quelques rares cellules offrent un tétravalent ov deux uni-
valenis. En revanche, chez 'hybride naturel triploide, la fréquence de multiva-
lents est trés élevée puisque 73% des cellulesméres présentent entre trois et six
trivalents sur un maximvm possible de sept.

Au paint de vue morphaologique, les deux races chromosomiques ne différent que
par des caractéres numériques. Bjérkman distingue la sippe diploide essentiellement
par la longueur plus grande des anthéres, comprise entre 1.2 et 1.6 mm (au lieu de
0.8 3 1.3 mm chez le tétraploide), par la faible dimension des stomates des feuvilles
caulingires (26.6 contre 32.3y) et par Ie petit diamétre des microspores (22.6 au
lieu de 28.9u). Remarquons que la différence des diamétres des grains de pollen
entre les sippes diploide et tétraploide correspond 4 une augmentation de volume
du simple au double auv profit du tétraploide. Les différences morphologiques et
cytologiques ont incité Bjarkman 4 prapeser pour les deux races chromosomiques
le statut de variété. L’auteur suédois qui n’a pas pu consulter le type d’Allioni,
mais a étudié un abondant matériel de la dition de la “Flara Pedemaontana®
(Allioni, 1785), conclut que I'A. rupestris typique appartient au taxon tétraploide.
Paur la sippe diploide, Bjdrkman reprend une é€pithéte empruntée au hinéme
A. pyrenaice Pourret qui apparait déja en 1783 dans un manuscrit de I"“Extrait de
la Chloris Narbonensis”, mais qui ne sera publié qu’en 1788 (Pourret, 1788). Les
indicatians chorologiques accompagnant la diagnose, “Madres, Eynes, Llaurenti”,
autant> de localités propres aux Pyrénées orientales, permettent de penser qu'il
g’agit bien de la sippe diploide, car nas observetions cytologiques concernant ces
régions relévent en effet 2n = 14. Par ailleurs, Bjarkman, gui a consulté les cing
individus portant le nom de A. pyrenaici dans Iherbier Pourret (MAF), propose de
choisir comme lectotype du var. pyrenaica les échantillons les plus caractéristiques
(3 individus sur 5), 4 longues anthéres, conservés sous le numéro 522, L'étiquette
originale porte en outre la mention Agrostis pyrenaica... In rupium fissuris Nuriae”
{in Bjarkman, 1960: 50). La référence & Nuria ou d'aprés nos recherches se trouve
bien la sippe diplaide (lacalité du Pico de Segre) apparte un argument de plus
en favenr de Popinion de Bjérkman. En conséquence, si l’on subdivise I’A. nepestris
suivant les critéres cytologiques et morphologiques, il comprendra les deux taxons
suivants:

Agrostis rupestris All, var. rupestris

Agrostis rupestris All. var. pyrenaice (Pourret) Bjorkman, Symb. Bot. Upsal. 17:
50. 1960 = A. pyrenaica- Pourret, Mém. Acad. Sci. Toulouse 3: 306. 1788

(basionyme).

Etudiant un impoctant matériel d’herbier, Bjdrkman a montré que les populations
des Carpathes, des Alpes de Transylvanie (sauf de rares exceptions),’ du sud-ovest
de la Bulgarie et du Massif Central frangais présentaient le méme rapport longueur
des anthéresflongueur de la lemme (compris entre 0.68 et 0.88) que le diploide
pyrénéen. En revanche, ce rapport est pius bas (0.44 3 0.68) et correspond au

1parmi ces exceptions se trouve sans doute la plante des Tatra, trouvée tétraploide par
Bjarkman.
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tétraploide dans les populations des Sudétes, des Alpes, du nord de I’Albanie, des
Apennins et de I'Atlas. Chez les populations corses et centro-ibériques, ce rapport
quoique en moyenne un peu plus élevé (0.61 & Q.65) entre néanmeing dans
le gradient des valeurs caractéristiques du tétraploide. Enfin dans la chaine canta-
brique, de Pereda & Lainz (in Lainz, 1963) se fondant sur les critéres définis
par Bjorkman admettent I'existence des deux races chromosomigues. Cependant le
bien-fondé de la carrélation entre le rapport longueur des anthéres/longueur de la
lemme et ia valence chromosomique n'est pas encore établi en toute certitude. Si de
nouvelles recherches venaient 4 le démontrer, le var. rupestris, tétraploide, occuperait
une curieuse aire trés disjointe dont une des caractéristiques les plus inattendues serait
1a présence en Corse et en Afrique du Nord de la sippe la plus jeune, polyploide.

L'espéce la plus affine de I'd. rupestris est ’A. borealis, taxon amphiarctique,
qui d’aprés Ascherson & Graebner (1899, vol. 2/1: 190) ne serait pent-&tre qu'nne
sous-espéce de I'A. rupestris, Le tableau de morphologie comparée (tableau 3) fait
d’ailleurs ressortir 1a parenté morphologique évidente des deux taxons. L'A. boreglis
a été signalé 4 diverses reprises dans les Alpes ou les Pyrénées, mais Bjdrkman a
démontré que les individus en question étaient en fait des hybrides 4. rupestris
x A. schraderiana. Mentionnons enfin que U'A. borealis est actoploide (22 = 56)
dans la majeure partic de ses stations ayant fait Pobjet d’études cytologiques
(Canada, Scandinavie, Kamtchatka). Seuls Taylor & Mulligan (1968) rapportent
un nombre différent, soit 27 = 42, pour une pepulation de 1'Tle Queen Charlotte
(cdte occidentale du Canads). Ainsi, en dépit de sa trés large répartition, I'A. borealis
est peut-§tre issu de 1’4, rupesiris dont il serait le taxon de substitution dans toutes
les régions septenirionales.

Biermr que I’A. rupestris et les deux espéces suivantes (A, alpina et A. nevadensis}
aient été parfois rapprochds, voire confondus, leurs affinités sont moins étroites.

Agrostis alpina Scop., Fl. Camn,, Ed. 2, 1: 60. 1772.

AND., Pic de Casamanya, versant est, 2300 m, (NEU X01463), 2n = 14.
E., Hu., Soum Blanc des Espécitres, versant sud, 2500 m, (NEU X01468), 2n = 14,
F., H.-P,, Pic du Midi de Bigorre; versant nord-est, 2450 m, (NEU K 01440, n = 7.

Orophyte centre et sud-européen, 'A. elping ne semble pas avoir différencié
de races chromosamiques. Les résultats de Reese (1952), Bjorkman (1960} et nos
propres numérations relévent tous le caractére diploide (2@ = 14) de I'4. alpina
et cela autant sur les populations alpiennes que pyrénéennes. La méiose habituel-
lement réguliére, 4 sept bivalents, était perturbée dans le matériel du Pic du Midi
de Bigorre oil I'on observait i la diacinése, 4 coté de cinq bivalents normaux, une
figure de caténation en anneau, plus raremeat en chaine ouverte, intéressant 4
chromosomes. Ce phénoméne n'affecte en rien le déroulement de 'anaphase 1 au
cours de laquelle Ia séparation est égale, 7 chromosomes se dirigeant vers chacun
des poles. La plante du Pic du Midi est selon toute probabilité un hybride structural
de translocation.

Au paint de vue écologique, I'A. alping manifeste une plus grande tolérance vis-&-
vis des sols carbonatés que I'A. rupestris et peut étre considéré comme amphicline.
Dansles Pyrénées, la plupart de nos observations de ceite espéee ont éi€é réalisées sur
calcaire (Casamanya, Vignemale, Pic du Midi de Bigorre). An Soumn des Salédtes,
I'A. alping voisinait avec les Geranium cinereum, Androsace villosa, Festuca
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scopariz tous calcicoles préférents sinon exclusifs. En revanche, dans les Pyrénées
ariégeoises, Claustres (1966) a élevé 1'A. alping au rang des espéces caracténstiques
d’un groupement alpin végétant sur les rochers de schistes siliceux (association a
Festuca borderi et Agrostis alping).

L’A. schieicheri, franchement basophile (sauf dans le Grand Atlas), est traité dans
certaines flores en tant que sous-espéces de 1’4, alpina, mais anjourd’hui son statut
spécifique établi sur des critéres morphologiques, chorologiques et cytologiques sem-
ble bien reconnu. Sa distabution est plus austro-occidentale puisqu’il colonise les
Alpes, le Jura méridional, la chaine pyrénéo-cantabrique et les Atlas. D’aprés Bjork-
man (Le.) VA, schieicherf est hexaploide dans les Pyrénées comme dans les Alpes.

Agrostis nevadensis Boiss., Elenchus: 61, 87. 1838,
E., Gr., Alcazaba, Siete Lagunas, 2800 m, (NEU K01460), n = 21.

En Sierra Nevada PA. nevadensis, endémique bético-rifain, est confiné a I'étage
altimontain. Trés répandu entre 2100 et 3100 m, il colonise tous les milieux &
I'exception des groupements les plus hygrophiles et les ¢boulis mobiles. Comme sa
limite infédeure coincide A pen prés aveclazone qui met en contact les rochers méta-
morphiques, coiffant tous les sommets de la haute chaine bétique, et les calcaires
dolomitiques, il est difficile d’apprécier si le facteur limitant de sa dispersion est
d’ordre a(}titudina] ou édaphique. Cependant sur le versant nord-ouest du Veleta oii
cette limite avoisine 2100 m, I'A. nevadensis, encore trés répandu dans les groupe-
ments oxyphiles 4 Genista lobelii var. baetica et Juniperus nana (Quézel, 1953),
participe aussi an matorral 3 xérophytes épineux (Asrragalus boissieri, Veila spinosa,
Eringcen pungens, etc.) se développant sur caleaire, Cela témoigne tout de méme
d’une relative souplesse vis-d-vis de la nature du substrat. En définitive, I'A. neve-
densis parait étre une espéce mésophile qui ¢raint moins les sols carbonatés que la
xéricité des groupements éiablis sur calcaire.

Pour I’4. nevadensis, Bjorkman (l.c.) mentionne différents nombres chromoso-
miques, tous voisins cependant de 2n = 42. Les chromosomes suraumeéraires qu’il
a observé sont du type 4 (0 a 4) ou B (1 4 10). Dans notre matériel nous n’avons
pas retrouvé un tel phénoméne. En revanche, la fréquence de multivalents est plus
¢levée que ne I'indique Bjorkanan. Plusieurs tétravalents ou hexavalents se forment
a l'ordinaire rendant trés difficile Pinterprétation des plaques métaphasiques, mais
1a méiose n’est pas troublée, les tétrades étant normales.

La parenté de 1’A. mevadensis reste obscure. 8’ partage plusieurs caractéres
morphologiques avec I'A. rupestris (cf. tableau 3) il en différe nettement par la
scabréité constante des rameaux de la panicule et de 1a face inférieure des fevilles.
De plus ses épillets sont plus petits que chez toutes les espéces voisines.

Alopecurus gerardii Vill., FL. Deiph.: 5. 1786.

= Phleum gerardii All., Fl. Pedem., 2: 232. 1785 = Colobachne gerardii (All.) Link,
Hort. Reg. Bot. Beral. 1: 74. 1827,

AND., Pas de la Case, Vallon de Font Négre, 2300 m (NEU K01738),n =7
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Crophyte essentiellement sud-européen, I’A. gerardii atteint 1’Afrique du Nord
dans les montagnes numides et 1’ Asie Mineure (sa présence dans le Caucase demande
confirmation d’aprés Ovczinnikov, in Komarov, 1934), Le facteur déterminant de sa
répartition actuelle ne parait pas étre la nalure de Ja roche-meére, car il s’observe tant
sur silice que sur calcaire. Dans cette derniére éventualité cependant il est toujours
isolé de la roche sous-jacente par un sol profond, décalcifié et 4 réaction acide. Lié aux
stations & enneigement prolongé, il ne tapisse généralement pas le fond des dépres.
sions, mais il ceme les gronpements les plus chionophiles appartenant zux Salicetea
herbaceae. Son gazon ceinture les dolines'ou dessine un arc de cercle vert bleuté au-
dessus des plaques de neige accrochées  1a pente. Sa faible plasticité écologique, asso-
ciée 4 la physionomnie trés caractéristique qu'il confdre aux stations qui I'abritent, ont
atriré l'attention das phytosociclogues qui ont défini plusieurs associations dont il est
une des composantes essentielles. Il sagit dans les Alpes occidentales du groupement &
Ranunculus plantagineus (appelé R. pyrenseus dans le travail original de Guinochet,
1938) et Aiopecurus gerardii et dans les Pyrénées de 1'association ot la Phléole de
Gérard est associée au Trifolium alpinum (Braun-Blanquet, 1948). Quéze] (1957} a
d’autre part décrit dans les pozzines séches du Djurdjura une association oi I'A. gerar-
dit cotoie les Romulea battandieri et Corydalis solida var, bracteata zinsi qu*un fort
contingent d’espéces spéciales 4 ’Afrigue du Nord.

Les deux indications cytologiques publifes & ce jour sur du matériel d’origine
spontanée intéressent les Alpes occidentales (Favarger, 1965a; Delay, 1968). Elles
soulignent le caractére diploide de I'A, gerardii Sous I'angle de la cytologie le
matériel pyrénéen est conforme aux plantes alpiennes. Le genre Alopecurus ne
compte que deux représentants inféodés aux étages subzlpins et alpins de I'Europe,
a savair VA, gerardii et I'A, laguriformis Schur, endémique ronmain. En revanche,
i est trés diversifié dans les montagnes irano-touraniennes ol se trouvent quelque
13 orophytes. La plupart d’entre eux ont déji fait I’objet d'études caryologiques
lesquelles révélent que Ia polyploidie a joué un role important dans la différenciation
des sippes. En effet, sur 11 espéces dont on connait le nombre chromosomique, 10
sont polyploides avec des valences 4- & 14-ploides. Plusieurs cas de polyploidie
intraspécifique ont en outre &4¢ mis en évidence (plusienrs auteurs in Bolkhovskikh
& al., 1969). Dans la “Flore d'U.R.8.8.”, Ovcuinnikov (L.c.) place I'’A. gerardii dans
le ser. Ventricosae Ovcz. au voisinage de trois autres orophytes, soit las A, mucro-
narus Hackel (4x et Bx, cf, Bolkhovwskikh & al., l.c.), A. apiatus Ovez. (nombre
chromosomique inconnu) et A. sericeus Albov (2x, cf. Bolkhovskikh & al.). L'A.
sericeus quoique diploide ne présente pas détroites affinités avec U'A. gerardii,

Au point de vue morphologiqua, force est de reconnaitre que I'A. gerardii occupe
une place particuliére au sein du genre. Ses glumes prolongées en nn long mucron et
son aréte pins courte que la lemine contrastent avec les caractéres de la majorité
des autres espéces (européennes tout au moins). La difficulté de rapporter la
Phléole de Gérard 4 i’'un oun & Pautre des genres Alopecurus et Phlewm a conduit
certains auteurs i inclure ce taxon dans le genre intermédiaire Colobachne Beauv.

Nardus stricta L_, Sp. P1.: 77. 1753,

Si Taire principale du Nardus stricta est européenne, elle offre encore des
stations disséminées dans ie sud du Groenland, dans les Atlas et le Rif ainsi qu’en
Asie Mineure, Quant aux stations du sud-est du Canada, des Agores, de 1"Asie centrale
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{SW du lac Baikal) et du nord-ouest du Pakistan (Waziristan) leur indigénat est
contesté (carte dans Meusel & al., 1965). Peu de groupements ont une physionomie
aussi caractéristique et une aussi triste répotation anprés des botanistes que les
nardaies, tant leur composition floristique est uniforme et banale. Espéce donée
d’un extraordinaire pouvoir de multiplication végétative grice 4 un systéme racinaire
puissant, hébergeant des mycorhizes, le nard raide se développe sur les terrains entid-
rement décalcifiés et 3 bumidité édaphique variable, mais souvent prononcée, au
moins au début de la période de végétation. Dans les Pyrénées et les Alpes, I'exten-
sion des nardaies, favorisée par le surpiturage, est considérable sur touotes les
surfaces peu déclives et 4 sol relativement évolué, bien drainé et 4 réaction plus
ou moins acide. Encore trés répandues en Sierra de Gredos entre 1850 et 2200 m,
les pelouses a nard ne s’installent en Sierra Nevada que dans les stations bénéficiant
d’'une humidité suffisante et ol I'humus alpin a pu s’accumuler, soit au fond de
dépressions (pozzines) ou le long des ruisseaux.

Les données cytologiques relatives an N siricta sont déjd nombreuses et
intéressent des échantillons prélevés dans toute I'aire. Le caryotype le plus
fréquemment avancé est § 2n = 26, mais en fait le nombre chromosomique varie
entre 2n = 22 et 2n = 30. Panmi les indications concernant directement notre éinde,
il faut mentionner les résultats de Quézel (1957) et de Femandes & Queiros (1969)
signglant 27 = 26 pour do matériel provenant respectivement du Maroc (Atlas,
Toubkal) et du Portugal (Miranda do Corvo). Rychlewski (1961, 1967) a établi
que le V. stricza était bien apomictique comme le pressentait déji de Coulon (1923),
le sac embryonnaire se développant par diplosporie. La psendogamie semble
facultative, car 'albumen peut se former soit en dehors de toute pollinisation par
fusion des deux noyaux polaires non réduits (albumen 4x), voire de quatre noyaux
résultant de la division des deux noyaux polaires (albumen 8x), soit aprés pollinisa-
tion par conjugaison d’un gaméte méle avec un on deux noyaux polaires (albumen
3x ou 5x). Les deux procédés étant parfois simultanés, Palbumen pent étre mixte,
offrant des cellules triploides et iétraploides. Rychlewski a aussi mentré que le
nombre chromosomique était susceptible de varier non seulement d'un individu a
Pautre au sein d’'une méme popuiation, mais dans une méme racine. L'aneusomatie
des méristémes radiculaires serail provoquée par des métaphases irrégulidres avec
chromaosomes restant en dehors du plan équatorial et par des troubles du mécanisme
fusorial qui entrainent une distribution inégale des chromosomes, la perte de
segments ou une séparation défectuense des chromatides filles. Quant & la microspo-
rogenése, elle est également perturbée. Comme I’avait déja vu de Coulon (L.e.}, Rych-
lewski a observé deux types d’individus, les uns offrant un andiocée avorté et stérile,
les antres A anthdres bien développées et produisant des microspores. Dans le premier
cas, le plus fréquent en Pologne, le tissu sporogéne dégénére déja au stade des
archéspores, plus rarement seulement au stade des cellules-méres. Chez les autres,
le tissv sporogéne é&volue normalement et la méiose, quoique troublée par une
asyndése prononcée, des fuseaux multipolaires, voire des multivalents (3- at
4-valents), conduit 4 la formation de pollen qui est cependant trés hétérogéne. D’aprés
les évaluations de Rychlewski, 55% de microspores seulement sont viables bien que
trés irréguliéres, leur diaméire variant entre 14 &t 59u. Enfin, en dépit do hauat
pouvoir germinatif des graines formées par apomixie, le nard se multiplie essentiel-
lement par la vole végétative.

Nas observations cytologiques, fondées sur des fixations effectuées in situ, sont
trés rédoites du fait de D'interprétation trés délicate des images métaphasiques.
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Quelques résultats méritent cependant d’6tre commentés. [l existe une nette dif-
férence entre les populations d’Europe centrale et celles d’Europe austro-occiden:
tale. Examinant 23 populations polonaises, Rychlewski n’en a trouvé que 2 4
androcée particllement fertile, chez toutes les autres les anthéres dégénéraient sans
produire de microspores. En revanche, toutes les populations gque nons avons
examinées & cet égard dans notre dition (Sierra Nevada, Sierra de Gredos, Serrs
da Estréla, Pyrénées) produisaient du pollen, toutefois en quantité et en qualité
variables. Si 'on classe nos échantillons en fonction de leur ‘}ertilité eroissante, on
remarquera que les plantes des Pyrénées (P.-0., Cambredase; H.-P., Vallée d'Ossoue)
possédent le pollen le plus irrégulier avec 60 4 90% de grains déformés ou dépourvus
de cytoplasme. En Sierra Nevada, la stérilité est moins accusée, le pourcentage de
microspores d'aspect normal atteignant 78%, mais leur diamétre varie encore
beaucoup, toutefois moins que dans le matériel de Rychlewski. Enfin, en Sierra
de Gredos, les § individus éiudiés ont-un pollen presque entiérement fertile (95% de
grains normaux), les diamétres des grains étant aussi beaucoup plus constants (fig. 3
et pl. 1a, b). Une tetle régularité laisse penser que la méiose de cette derniére popu-
lation est peut-étre normale. Actuellement nous ne disposons d’aucun critére
permettant de I'affirmer, car dans les anthéres fixées sur place, la microsporogenése
était achevée et le pollen déja bien différencié.

Hhuaree

i

RERED

diamitre  des  mECIOEpoOrey

Fig. 3. — Diamétre des microspores du Nardus stricto
a, population de Sicrra de Gredos. b, populatlon de Sierra Nevada. La moyenna (point central
et 'écart-type (trail &pais) sont figures au-dessus de chaque histogramme. Pollen prélévé sur
3 individus par population et monté sur une méme préparation, Nombse de mesures par popu-
lation: 200. (1 division = 1.1 5g).

Nos seules observations cylologiques concement une population de la Sierra
Nevada, mais 14 I'irrégularité de la méiose ne nous a pas permis de définir le nombre
chromosomique exact. L’asyndése est en général trés marquée, le nombre de bivalents
variant entre 2 et 11. Les deux images de diacinése et de métaphase reproduites par
les figures 4a et 4b donnent le nombre 2n = 27, mais nous ne saurions affirmer qu'il
s'agit du nombre réel. La différence de taille entre les bivalents et les univalents étant
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10p

Fig. 4. — a, MNardus stricta, diacinése, 2 IT +23 J (Sierra Nevada). b, Nardus stricta, métaphase 1,

1T H+51 (Sierra Nevada). ¢, Trisettim baregense, métaphase 1 (Gavarnie, K01771). d, Koeleri

vallesigna, métaphase [, 7 1 + | B (Sierra de la Musara). e, Koeleriz vallesiang, métaphasce 1,

12 J +1 IV {Peia de Oreel, KGI669). f, Koeleria vallesiong, métaphase 1, 19 17 + 1 IV

{Les Follatéres, 70-1188). g, Festuca paniculete subsp. baetica, méiaphase 1, 4 /1 + 5 IV
(Arbas, KOI558).
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faible, une erreur d'interprétation est toujours possible. Avdulav (1931) admet que
le N. stricta est un hypo-autotétraploide dont le nombre chromosomique (27 =
26) dérive, par perte d'une paire de chromosomes, d’un caryoiype 4 27 = 28 surla
base de x = 7. Fernandes & Queiros {l.c.) défendent la méme hypothése ainsi que
Rychlewski qui fonde son opinion sur la formation de multivalents lors de la méiose
et sur le fait que I'idiogramme haploide du nard offre 6 paires de chramosomes sen-
siblement homologues, un seul chromosome n’ayant.pas de partenaire. Toutefois,
dans I’état actuel des connaissances, rien ne permet d’affirmer que l'ancétre du N,
stricta était & x = 7. Le genre Nordus est monotypique et trds isalé au sein de Ia
sous-famille des Panicoidées (au sens de Prat, in Emberger, 1960) chez laquelle
d'ailleurs le nombre de base x = 7 est exceptionnel, les nombres les plus courants
étant x = 9 et x = 10.

Oreachloa seslerioides (All) K. Richter subsp. confusa (Coincy) Lainz, Bol. lnst.
Est. Asturianos 10: 47. 1964.

E., Sa., Picos de Europa, Peiia Vigjs, 1800 m, (NEU X03256), 20 = 14.
E., Lean, Maraifia, Loma de Mampodse, 1480 m, (NEU K03255), n=1.

L'O. sesierioides s.). comprend deux sous-espdce A aires séparées, soit les
0. sesleridoides (All.) K. Richter, Pi. Eur. 1: 70. 1890,

subsp. seslerioides = Pou seslerioides All., Fl. Pedem. 2: 246. 1785.
= Oreochioa pedemontana Boiss. & Reuter, Pugillus: 126, 1852,

subsp. confuse (Coincy) Lainz = Sesleria confiusa Coincy, I. Bat. (Marot) 10:
296. 1896 = Oreochioa confisa (Coincy) Rouy, Fl. Fr. 14: 168. 1913,

= Oreochloa pellide Gandoger, Fl. Eur. 26: 238, 1891,

= Oreochioa asturica Gandoger, Fl. Eur. 26: 238, 1891,

L'0. seslerioides typique est un orophyte alpien-occidenial, cantonné sur la
chaine frontiére franco-italienne. Il affectionne les rocailles granitiques ou gréseuses
4 Oxyria digyna, Adenostyles tomentosa et Viola nummulsriifolia (par exemple
dans le Haut-Boréan [F., A-M., Cayre de 1'Agnel]). Barbero & Bono (1967) le
placent au rang des caractéristiques de l'alliance du Saxifragion pedemontanae
qui réunit les proupements spécifiques des rechers siliceux de I’étage alpin des
Alpes sustro-occidentales. Enfin, dans le bassin supérieur de la Tinée, Guinochet
(1938) I’établit comme caractéristique locale des pelouses i Carex curviia.

Tout différents sont les facteurs écologiques régissant les groupements a .
seslerioides subsp. confusa, Ce taxon, endémique cantabrique dont les stations
les plus proches des Pyrénées se situent dans les provinces de Guipuzcoa et de
Navarre (seulement dans le nord-ouest de la province), croit 4 des altitudes
plus basses (1000 & 1800 m) et appartient 4 des groupements inféadés aux
tochers calcaires, comprenant par exemple les Festuca burnatii, Sesleria argentea,
Koeleria vallesiana, Crepis aibida, ete.

La valence chramosomique diploide du subsp. confissa est identique 4 celle du
subsp, seslerioides dont le caryotype a été établi par Gervais (19635) sur des plantes



P. KUPFER ; LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 51

des Alpes-Maritimes (F., Tre Colpas). Les deux sous-espéces sont donc de vrais
vicariants.

Oreochloa disticha (Wulfen) Link, Hort. Reg. Bot. Berol, 1: 44. 1827 = Seileria
disticha (Wulfen) Pers,, Syn. PL. 1: 72. 1805,

F.,, P.-Q., Vallée de Llo, 2300 m (NEU X8] 769), n =1,
F., H-P., Pic du Midi de Bigorre, 2500 m, (NEU K01768), n =17.

Orophyte centre et sud-ovest européen, le 8. disticha s.1. est propre anx Carpathes,
aux Alpes, aux Pyrénées ainsi qu'i la chaine cantabrique oi il est signalé a la Pefia
Prieta et & Curavacas (sud-est des Picos de Europa, Losa & Montserrat, 1953).
Dans les Alpes occidentales francaises, il n’a été signalé qu’en une seule localité de
la Hante-Savoie par Becherer (1958) qui emprunte son information & un exsiccatum
conservé 4 Genéve (F., H.-5., Les Ayers sur Servoz, 7.1909, M. Bouchard [G]).
Assez sporadique dans tout le reste des Alpes, il est cependant plus fréquent dans
les Alpes centro-orientales. Lié au substret siliceux, le S. disticha se développe
de préférence sur les crétes déneigées de bonne heunre, les rochers et dans les pelouses
i Carex curvula, a Elyne myosuroides (Alpes) ou a Festuca eskia (Pyrénées),

En 1946, Deyl a séparé les plantes pyrénéennes, sous le nom d°0. blanka, de
FO. disticha typique des Alpes et des Carpathes. Ce taxon ne semble pas avoir
suscité beaucoup d’intérét auprés des botanistes francais et espagnols, car a notre
connaissance les flores ou les catalopues floristiques récents ne mentionnent dans
les Pyrénées que 1'0. disticha. Seul Lainz (1963) cite 1'0. blanka dans la chaine
cantabrigue ot selon cet auteur il avait été confondu avec 1I'O. disticha. La diagnose
de I'O. blanka repose sur un caractére anatomigue, la présence d’un anneau contine
de sclérenchyme sur la face externe du limbe foliaire, et sur des critéres morpholo-
giques, telles Ia dimension de la ligule, trés courte, n’excédant pas 1 mm de long
d’aprés Deyl, et 1a glabréité de la tige et de I'axe de I'inflorescence. Dans la note
signalant la présence de 1'0. disticha dans les Alpes frangaises, Becherer (1.c.) remet
en question le bien-fondé de I'0. blanka. S’appuyant surune démonstration de Saint-
Yves, il rappelle que lz disposition du sclérenchyme foliaire est sujette 4 des variations
dans un méme taxon et suggére qu'il n'y a peut-étre 14 qu’nne réaction de la plante vis-
d-vis de conditions stationnelles particuliéres (“influence du sol ou de la Iatitude™).
Quant aux aotres caractéres invoqués par Deyl, Becherer les considére comme peu
significatifs parce qu'instables et sporadigues. Il signale en particulier des individus
pyrénéens 4 tiges poilues et un exsiccatum do Canigou offrant une ligule de 6 mm.
Et Becherer de conclure “en tout cas, la disposition du sclérenchyme foliaire chez
le Sesleria disticha ne peut constituer pour nous gu’un caractére de second ordre
qui ne devrait pas étre utilisé pour distinguer spécifiquerent une espéce d’une autre™.
i} restait cependant i démontrer la constance et par conséquent la valeur taxono-
mique du caractére anatomigue. C’est & quoi nouws nous sommes employé sans
omettre de prendre en considération tout antre critére susceptible de permettre une
distinction plus sfire des deux taxons.

Les exsiccata que nous avens consultés sont les suivants: France: P.-O., vallée
d’Eyre, 7.1839, F. Rugel (NEU}; P.-0., vallée de Llo, 2300 m, 7.1966, Ph. Kiipfer
(NEU X01769); P.-Q., Canigou, aux 7 Hommes, 7.1884, . Gautier (NELD; H.-P.,
Pic du Midi de Bigorre, 2500 m, 8.1966, Ph. Kipfer (NEU K0i768); H.-P.,
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Gedre, Pic Blanc, 2600 m, 7.8.1876, Bordére (NEU). Suisse: Valais, sommet du
Catogne, 2400 m, 3.7.1893, Wilczeck & Jaccard (NEU 01842A); Grisons, Malaja,
Val Minor, 7.1947, & L. Richard (NEU 08334); Grisons, Samaden, Muottas
Muraigl, R. Keller (NEU 01841); Grisons, prés de I'Hospice de la Bernina, 2450 m,
6.8.1889, F. . Stebler & C. Schriter 103 (NEU 01833A4). Italie: Bormio, crétes
entre le San Colombano et Cerdecco, 29.7.1901, M. Longa (NEU). Tehécoslovaquie:
Tatra, in declivibus vallis Tarpatak-volgy, infra quinque lacus, 2000 m, 14.7.1902,
F. Fiforszky 144b (NEU). Roumanie: Transylvanie, in alpibus Negoi, 6.8.1870,
Barth (NEU).

Au point de vue anatorique, il ressort de nos recherches que le ctitére invoqué
par Deyl (lc.) est trés stable. Les coupes transversales de la partic médiane des
limbes foliaires des innovations montrent invariablement dans [a sippe pyrénéenne
un cordon continu de sclérenchyme (fig. $). Dans Jes feuilles les plus jeunes, il
apparait clairement que la diffétenciation des tissus lignifiés eeffectue d’emblée
sur toute la surface exteme du limbe. A aucun moment i ne se forme des faisceaux
discontinus, Dansles Alpes et les Carpathes en revanche, le sclérenchyme est toujours
disposé en ilots séparés, méme dans les fenilles les plus agées, coupées vers 'extré-
mité ou prés de fa base du limbe. En ce qui conceme la ligule, le critére nous parait
tout aussi convainéant pour autant que I'on prenne en considération les feuilles
des innovations de préférence aux fevilles culmaires. Ainsi dans les populations
pyrénéennes, les ligules ne forment 4 'extrémité des gaines que de petites oreillettes
dont le limbe n’excéde jamais 1.5 mm {sur notre matériel tout au moins). Le
matérie] du Canigou est 4 cet égard tout 3 fait conforme aux plantes des autres
stations pyrénéennes alors que les échantillons vus par Becherer (1.¢.) offraient des
ligules exceptionnellement grandes. Remarquons cependant que les ligules des
feuilles caulinaires sont parfois plus développées et c'est sans doute & elles que se
référe Becherer. Dans les Alpes et les Carpathes en revanche, les ligules foliaires
des innovations sont toujours trés longues, le plus souvent scabres, voire hirsutes &
la base. Leur longueur varie entre 2.5 et 6 mm; elles sont donc trés apparentes.
Quant au degré de pubescence de la partie supérieure des tiges cu des axes de
TI'inflorescence, nous nous accordons avec Becherer pour reconnaitre qu’il n'est pas
d'un grand secours pour distinguer les deux taxons. En moyenne toutefois, chez les
plantes pyrénéennes, la pubescence, souvent nulle, est plus faible que dans les Alpes.
Il existe cependant des échantillons alpiens et carpathiques glabrescents, voire
glabres, et réciproquement des individus pyrénéens hirsutes. Plus significatif est le
trichome des feuilles des innovations. En effet, le taxon pyrénéen se distingue par ses
feuilles lisses sur la face exteme (fig. 5} et 4 page supénieure scabre ou 4 pubescence
trés courte (0.02 3 0.05 mm) alors que dans les populations des Alpes et des
Carpathes, elles sont }¢ plus souvent scabres i la face inféreure et densément
hirsutes, couvertes de longs poils (0.05 4 0.15 mm) sur la face adlignense. Un demier
critére, moins tranché, mais qui indique peut-étre un début de différenciation, porte
sur les lemmes des fleurs inféreures qui sent renforcées & leur extrémité par la
nervure médiane, excurrente en un mucron scabre, chez les plantes alpiennes alors
qu’elles sont obtuses ou & mucron plus court dans la forme pyrénéenne.

Enfin au point de vue cytologique, 'Q. distichz sl. offre partout la méme
valence diploide, 4 savoir dans les Alpes (Nondtirol; Reese, 1953), dans les Carpathes
(Tatra; Bielecki, 1955) et dans les Pyrénées (voir ci-dessus).

En définitive, le taxon pyrénéen mérite amplement d’étre séparé du type alpien
et carpathique. Toutefois le statut spécifique proposé par Deyl nous parait trop élevé,
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: Fig. 5. — Anatomie foliaire de I'Qreochlog disticha (Wulfen) Link.
Subsp. disticha: a, jeune feuille (population alpienne); b, feuille ﬁize (cropulation alpienne); ¢,
feujlle dgée (population des Alpes de Transylvanie). Subsp. blenka: d, jeune feuille (popula-

tion pyrénéenne); e, feuille Sgée (population pyrénéenne).
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le rang de sous-espéce étant & notre avis plus approprié. L'identité de I'habitus et
du nombre chromosomique des taxons alpien et pyrénéen, ainsi que leurs exigences
écologiques semblables en font foi. Les subsp. disticha et blanka' constituent un
nouvel exemple de taxons schizoendémiques, dans le domaine pyrénéo-alpien, au
méme titre d’ailleurs que le couple 0. seslerigides subsp. seslericides et O. sesle-
rioides subsp. confusa entre les Alpes et 1a chaine cantabrique.

Sesleria argentea (Savi) Savi, Bot. Etrusc. 1: 68. 1808,
E.. Pa., Pucrto de Piedras Lucngas, 1300 m, (68-1423}, 2n = 28.

L'aire du 8. argentea est plus méridionale et plus morcelée que celle du §. coeru-
lea. La Seslérie argentée croit en effet dans le Rif, les chaines hétiques et cantabriques,
les Alpes dont elle ne touche que la partie austro-occidentale, I'ltalie, les Balkans
et enfin I’ Asie mineure ol elle s’avance jusque dans le Czucase. Son nombre chromo-
somique établi par Avduloy (1931) a été confirmé sur une plante des Alpes mari-
times (F., col de Castillon} par Guinochet & Logeois {1962). Ainsi dans la partie
cantabro-alpienne de son aire, le §. argentea ne semble pas avoir différencié de
races chromosomiques.

Sesleria coerulea (L ) Ard., Animadv. Bot. Spec. Alt. 2: 18. 1763.

= Sesleria calearia (Pers.) Opiz, Seznam: 91, 1852.
= Sesleriz variz (Jacq) Wettst., Verh. K. K. Zool.-Bot. Ges. Wien 38: 557. 1888.

E., Hu, Fort, de Vénasque, versant espagnol, 2350 m, (NEU K 017671, 2n = 28,
F., H-P., Gavarnie, 1400 m, 2n =28

Orophyte centre et ouest-européen, le S. coerules offre dans I'ensemble de son
aire la méme valence tétraploide. Les nombreuses indications cytologiques anté-
rienres rapportent en effet toutes 2n = 28 chromosomes et celz pour des populations
des Alpes (lsére; de Litardiére, 1949a), d’lslande (Love & Love, 1956), de Finlande
(Sorsa, 1963), de Pologne {Bielecki, 1955) et de Hongrie (Ujhelyi, 1960). Les
espéces les plus appareniées au S. coerulea sont les S. heufleriana Schur, taxon
carpathique et S. wiginosa Opiz, espéce balkano-scandinave, tous deux également
tétraploides (8. heufleriana: Rychlewski, 1959; Ujhelyi, 1959a. §. wliginosa: Bielecky,
1955; Rychlewski, 1955). Le S, insularis Sommier, taxon cyrno-sarde qui offre quel-

ues stations en Toscane et aux Baléares, présente la méme valence chromosomique
de Litardiére, 1949a, sous §. coerulea var. corsice Hackel). De la Seslérie bleuatre
est encore trés affine le S. sedlerigna Janka pour lequel Ujhelyi & Felfoldy (1948)
mentionnent 2n = 56. D'aprés les auteurs précités, le S. sedleriana, taxon hongrois
qui atteint 1a Slovénie et la Styrie, dériverait par polyploidie du S. coerulea dont il
serait ainsi le taxon de substitution oriental.

10reochloa disticha (Wulfee) Link subsp. blanka {Oeyl) Kiipfer, comb. nova = Oreochloa
blanka Deyl, Opera Bot. Cechica 3: 244. 1946 (basionyme).
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Si 'on adopte le démantélement du gense tel que I’a proposé Deyl (1946), le
genre Sesleria sstr. ne comprendrait que des espéces polyploides, les deux niveaux
de polyploidie étant tétraploide et octoploide. Seul ferait exception le 5. tenuifolia
Schrader des Balkans qui, avec un caryotype 4 2n = 42, serait hexaploide (Avduloy,
1928). Cependant Ushelyi (in Meusel & al., 1965) aurait trouvé dans cette
espéce la valence octoploide. Si ce résultat €tait confirmé, toutes les Sesléries
auraient des nambres zygotiques multiples pairs de 14, valeur qui constituerait
un nombre de base secondaire pour le genre. Les genres voising (ou sections suivant
les auteurs) Oreochloa (voir ci-dessus) et Seslerieila (genre 1imité au 3. sphaeroecephala
[Ard]. Deyl) ne comprendraient en revanche que des taxons diploides (pour le 8.
sphaerocephala voir les travaux d’Ujhelyi [1960] et de Favarger [1965a]).

Helictotrichon montanum (Vill.) Henrard, Blumea 3: 430. 1940 = Avena montana
Vill,, Hist. P, Dauph. 2: 151, 1787,

= Arrhenatherum sedenense {Clarion ex Lam. & DC.) Breistr., Bull. Soc. Bot.
France 110 {(89¢ Sess. Extraord.): 65, 1966.

F, Cant‘?l, Plomb du Cantal, créte entre le Plomb et le Puy Brunet, 1800 m (NEU K059,
"=

F, Cantai, Puy Mary, Pas de Roland, 1600 m, /71- )78!), =14,
E., Hu., Turbon, 2490 m (NEU K01590 kol 92y, n=17 2n=14,
E Hu., Tozal de Guara, créte ouest, 2060 m, (NEU KO)' 591) n=14,

Orophyte sud-ouest européen, I'H. montarum offre trois aires principales, dans
les Alpes occidentales, la chaine pyrénéo-cantabrique et les Atlag et quelques stations
Esolé%s) dans le sud de la France {Auvergne, Cévennes, Arddche) et en Sierra Nevada
fig.

L’H. montarum ayant récemment fait "objet d’une étude cytotaxonomique trés
documentée (Gervais, 1973), il ne nous parait pas utile de revenir sur tous les
problémes cytogénétiques, chorologiques et nomenclaturavx abordés par ie travail
de Gervais auquel nous renvoyons le lecteur. Nous en rappellerons cependant les
principales conclusions. Gervais a mis en évidence deuwx races chromosomiques,
diploide et tétrapioide, et a brossé les giands traits de leur répartition dans ie
domaine pyrénéc-alpien et ibérique. Cependant il importait de compléter les
données cytologiques relatives au versant sud des Pyrénées et surtout d’étudier les
populations des Cévennes ou du Cantal, trés importantes pour la compréhension
des relations phytogéographiques entre les Alpes et les Pyrénées. La figure 6,
inspirée dans ses grandes lignes des résultats de Gervais, laisse apparaitre que la race
diploide occupe les Alpes occidentales, le Massif Ceniral frangais, les Pyrénées
orientales, la chaine cantabrique (Picos de Europa) et la Sierra Nevada. La sippe
tétraploide quant 4 elle n’a été décelée jusqu’ici que dans les Pyrénées centrales.
Il est aussi intéressant de noter que dans fa chaine pyrénéo-cantabrique, {’aire du
taxon diploide n’est pas continve, La race diploide qui colonise tonte l'extrémité
orientale des Pyrénées et sans doute aussi les chaines catalanes {Sierra de Cadi, etc.)
s’avance a ’ouest jusqu’en Andorre, contoume par le sud {"aire occupée par la sippe
tétraploide pour atteindre le Turbon. Le cordon ombilical qui pasaissait relier les
populations cantabriques et pyrénéennes-orientales est coupé au niveau du Tozal
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» + Aire génédrale
e Diploides
s Tétraploides

Fig. 6. — Carte de distribution de P'espéce collective Helictotrichont montanum (Vill) Henrard
établie d*aprés les résultats cytologiques de Gervais (1973) et nos propres numérations.
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de Guara qui représente pourtant une des stations les plus australes de I'H. monta-
num dans les Pré-pyrénées aragonaises.

Se fondant sur une analyse trés attentive de la méiose, qui révéle une fréquence
élevée de multivalents (0 4 6 tétravalents), et sur des observations marphologiques
et phénologiques, Gervais admet ’origine par autopolyploidie du taxon tétraploide.
Aprés avoir démontré que le type de Pespdce appartient 3 1a sippe diploide, i pro-
pose de subdiviser ' montarum en deux sous-espdces, cortespondant chacune 3
une valence chiomosomique. Il s’agit des H. montarmm (Vill) Henrard subsp.
montanum, et subsp. planifolium (Willk. & Lange) Gervais, Denkschr. Schweiz,
Naturf. Ges. 88: 37. 1973,

D'aprés Gervais le subsp. planifolium est “caractérisé par une tendance au
gigantisme, des feuilles généralement plus larges, des grains de pollen plus gros,
une floraison plus tardive et une gire géographique propre”.

Trisetum baregense Laffitte & Miégeville, Bull. So¢. Bot. France 21: 46. 1874.

F., H.-P.,, Cirque de Gavarnie, L'Qute, 1660 m, (NEU K91771), n =7,
E., Hu,, Port de Boucharo, versant sud-cuest, 2050 m, (NEU K0I770,, r = 7.

Le groupe d’espéces gravitant autour du T flavescens comprend en Europe trois
taxons principaux dontla valeur n'est plus contestée et une sippe pyrénéenne encore
trés controversée, Qutre fe T, flavescens, largement cépandu des Carpathes 4 la chaine
cantabrique, en Afrique du Nord et en Transcaucasie, le groupe réunit le T, alpestre
(Host) Beauv., alpino-carpathiques et le T, subalpestre (Hartman) Neuman (= T,
agrostideum: Fries), espéce nordique de la ceinture de bouleaux et de coniféres de
Fennoscandie et de Sibére. Les T. alpestre et T. subalpestre sont dans certaines
flores soumis 2 titre de sous-espdces au T. flavescens. En revanche, le rang du taxon
pyrénéen n'est pas encore établi clairement, puisqu'il est tantdt considéré comme
une boane espéce sous le nom de T, baregense, tantdt rapporté comme synonyme du
T. subalpestre ou traité comme race spéciale de ce dernier.

Récemment Chrtek (1967) aprés avoir révisé un important matériel d'herbier
arrive 4 la conclusion que le T. haregense constitue bien une entité indépendante de
I'espéce nordique. Les différences les plus significatives sont, d’aprds Chrtek, la
dimension des épillets, plus courts chez le T. baregense que chez le T. subalpestre
(Jongueur variant respectivement de 4 3 5.8 mm et 44 3 6.2 mm), et la lon-
gueur des aréies (3.5 4 5.5 mm contre 4.5 3 6.6 mm). Au vu des mesures données
par Fauteur tchéque, qui se chevauchent dans une large mesure, force est de
reconnaitre que 1’on ne saurait fonder une séparation spécifique sur un critére aussi
ténu.

Dans le protologue du T. baregense, Miégeville {1874) compare attentivement le
nouveau taxon avec le 7. subalpestre et mentionne plusieurs caractéres distinctifs,
Si quelques-uns des cntéres avancés ne sont pas tranchés, plusieurs nous paraissent
significatifs.

— A maturité, la panicule du 7. baregense est liche, les rameaux inféricurs étant
assez allongés, alors que dans le T, subaipestre I'inflorescence est plus con-
tractée et étroite, ce qui lui a valu d*étre parfois rapproché du 7. subspicaturn
dont il est pourtant bien distinct.
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— A l'anthése, les épillets du T. baregense sont discolores, maculés de violets.
En revanche ils sont vert-jaunatre dans 'espéce nordigue.

— Chez le T. baregense les nervures latérales de la lemme {de la fleur inférieure),
peu excurrentes, se prolongent en deux mucrons courts {0 4 0.3 mm), blanchatres,
plus rarement fauves. Chez le T, subalpestre, les nervures longuement excurrentes
forment deux mucrons brun fauve atteignant 0.54 1.2 mm.

— Un demier critére qui ne semble pas avoir été utilisé jusqu’ici pour séparer le
taxon pyrénéen de Pespéce nordique est la dimension des anthéres qui sont 24
3 fois plus longues chez le T, baregense (cf. tableau 4).

Les critéres relatifs av nombre de fleurs par épillet, & la largeur des glumes, 4 la
dimension des arétes et 4 la pubescence des gaines foliaires ou des rameaux de la
panicule ne présentent en revanche qu’une valeur relative et par conséquent sont
d’un emploi trop aléatoire pour &tre utiles. Dans son travail, Chrtek (1.c.) rapproche
fort judicieusement lgs T. baregense et T. aipestre, En fait, cerfains individus des deux
espéces offrent un habitus ripoureusement identique. I s’agit de plantes & stolons
courts, gazonnantes mais non cespiteuses, 4 tipes préles, genouillées a la base.
Toutefois 'extrémité de la lemme, la Jongueur de l'aréte et surtout le depré de
pubescence de 1’ovaire suffisent i les différencier sans ambipuité (cf. tablean 4).
Alors que le port du T. baregense est relativernent constant, celui du taxon alpien
est plus variable. Dans les Alpes orientales en particulier (Autriche: Raxalpe, Schnee-
berg), il existe une forme & souche plus cespiteuse, 4 tige peu ou pas genouillée
et 4 trichome foliaire plus développéd. Remarquons enfin que le caractére relatif
a4 la pubescence de I'ovaire ne constitue pas un arpument valable pour nier toute
parenté gntre les deux espéees, car trés souvent Povaire du 7. baregense offre quel-
ques rares soies entre 1z base des stigmates. De plus le f. tirolensis Hackel du T. aipes-
tre posséde un ovaire glabrescent. 11 n’est donc pas exclu gue les deux espdces
dérivent d’un ancétre commun,

Au point de vug cytologique, Ujhelyi (in Live & Léve, 1961) et Pogan {in
Skalinska & Pogan, 1971; matériel des Tatra occidentaux) ont trouvé le T. aipestre
diploide avec 2 = 14 chromosomes. Nos résultats révélent la méme valence pour
le T baregense (fip. 4¢). Quant au T, flavescens, il est tétraploide (cf. Bolkhovskikh &
al., 1969) tout comme le T. subalpestre qui a été étudié par Morrison! (1959; origine
du matériel non précisée), Knaben & Engelskjon (1967, plantes de Norvége),
Zhukova (19569; plantes du nord-est de 'U.R.8.8.}. Ainsi au critdre morphologique
s'sjoute I'argument cytologique pour distinguer les T. baregense et T. subalpestre.
Jusqu'a plus ample informé nous considérons les T. baregense et T, alpestre comme
des schizoendémiques dont dérvent peut-étre les taxons tétraploides T. flavescens
et T. subalpestre. Notons que les deux tétraploides s’excluent de leurs territoires
respectifs, le premier occupant un territoire plus austro-occidental.

En définitive, seule une tude expérimentale permettra de tirer au clair les liens
phylétiques, sans doute réticulés, existant entre les taxons diploides et tétraploides
et par conséquent de subordonner ces taxons. Aussi dans I’état actuel des connais-

!Dans les comptes rendus des séances du IX® Congrés de botznique, Morrison (l.c) cite
le nombre 2r = 24 pout le T. subalpestre. Comme il oppose ce caryotype a la valence dipleide
de deux muires taxons tout porte a croire qu’il s’agit d’une erreur typographique et que le
nombre trouvé pour le T, alpestre est bien 2n = 28,
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sances nous préférons maintenir pour chacun d’eux le rang d’espéce, méme s'il
parait trop élevé.

Koelg;ia vallesiana (Honckeny) Bertol. in Roemer & Schultes, Mantissa 2: 346.
1824,

var. minariflora Domin

E., G1., NW d’lznalloz, Puerto del Zegri, 1000 m {(NEU X01670), n =1,

E., Gr., entre Zujer et Bazs, 850 m (NEU K02652), n =17.

E., Jaén, entre Pozo Alcon et le Puerto de Tiscar, 900 m (NEU K01640), n =17 + 18,
E., Al., NW de Véiez Rubio, El Maimen, 1100 m (NEU X03257), n =7+ 04 3R

E., Toledo, entre 1a Guardiz et Dosbarrios, 630 m (NEU KO}647), n =17,

E., Toledo, Dosbarrios, 750 m (NEU K0ig43), n = 17.

Formes ambigués tendant vers le var, minoriflora Domin

E., Hu,, Tozal de Guara, versant sud, 1700 m (NEU K§1662), n =17,

E., Hu., Puerio de Monrepos, verzant sud, 1200 m (NEU KCGI658), n=1.

E,, Hu.,, NE d¢ Barbastro, aval d¢ 'Embalse de Barasona, 500 m (MEU K0J659), n = 7.
E., Hu, SE de Jacs, Lanave, 300 m (NEU K(i623), 2n = 14,

E., Tarragona, Sierra de 1a Musara, 800 m (leg. L. Zeltner), n =7 -+ 25,

var, intermedia (Timb.-Lagr.} Kfipfer

F., P.-D., Porteille ¢'Orlu, 2300m (NEU K01 730), 2n = 14,

F., B0, Vallée de Llo, 2000 m (NEU K2 720y, n = 1.

F., P.40., Puig de 1a Pelade, 1700 m (NEU KG1723), 5 =17.

F., P-0., Vallée dqu Gatbe, 1750 m (NEU K0/724), 2n = 14,

E., Hu, Port de Vénasque, 2300 m (NEU K02667),n = 7.

F., H.G., Val d"Esquierry, 1450 m (NEU K01703). n =7+ 1B.

F., H.-P., Gavarnie, 1500 m, {61-977), e =14 + 2B, 2n = 14,

F., H.-P., Vallée @'Aste, SW d’Arrens, 1000 m (NEU KCi677), n=17.
E., Ledn, Pefia Ubiiia, versant sud-est, 1800 m {76-109), n =17,

E., Somiedo, Picos Albos, 1700 m, 2n=14.

var. ghbreviata Domin

E., Gr., Sierra Mevada, SE de la Zubia, 1000 m (MNEU KG1637), n = 14,

E., Gr., Sierra Nevada, Trevenque, 1800 m (NEU KQ1685), n = 14,

E,, Gr,, Sierra Mevada, Doragjo, 2100 m (NEU K179}, n =14 +14,n =14,

E., Jaén, Sierra del Pozo, Cabafias, 2000 m (NEU K(2688), 2n =28,

E., Te., Sierra de Javalambre, 1850 m (NEU K074694). n = 14,

E., Te., Pefiarroya, 1900 m (NEU K01727), 2n =28,

E., 5a., sud de Reinosa, Puerto de Pozazal, 1000 m (NEU K01683, KGI711),. n =14 + 2B,

E, Pa., Sierra del Brezo, Pefia Redonda, 1800 m (MEU XC2684), n =14,

E., Leon, Riafio, 1030 m (NEU K02704), n =14 + 14, n =14,

E., Na., Ao de Loiti (MEU K01 70D, n = 14,

E., Na., Pic d'Orhy, créte SW, 1900 m (NEU K(i682), n = 14,

E., Na., NE de Pamplopa, Agorreta, 750 m (NEU Kﬂi’63!), n=14

E., P.-A., Urdos, chemin de fa Mature, 900 m (NEU X0/ 627), n =14 + 1A4.

F., P.-A., Col du Pourtalet, massif du Pic du Midi d’Ossau, 2000 m (J. bot. Rouen, NEU
K0l64d n=14.

F., P-A., Aubisque, cirque du Litar, 1400 m (NEU KC/651), n = 14.

E., Za., Vallée de Roncal, Sigiiés, 780 m (NEU X(14697), n =14,

E., Za,, Vera de Moncayo, 900 m (NEU K01624), n = 14,

E., Hu., Tozal de Guara, 2050 m (NEU X01622}, n =14,

E., Hu., Tozal de Guara, versant sud, est de San Coame, S0 m {MEU K31629), n = 14.
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E., Hu., Pefia d¢ Oroel, 1 700 m (NEU K¢1669), n = 14,

E., Hu, Forla, 1100 m (NEU K¢1628), n = 14 +24,

E,, Hu., sud de Biesca, nord de Senegiie, 860 m (NEU K(1642), 2n = 28.

E., Mu,, nord de Jaca, Pico de la Garganta, 2400 m (NEU K01692), n = 14 + 14,

E., Hu,, Puerto de San Barbara, versant sud, 750 m (NEU K01645), n=14 4+ 14, n=

E, Hm.lru_fréi de Monrepos, versant sud, 1000 m, (NEU K0{609), n = 14, n =
n= .

E., Le., entre Isona et Baixols, 1100 m (NEU XK01639),n =14,
E., Le, SW de la Sierra de Cadi, Puerto de lou, 1550 m {NEU K0I1617), n = 14 4+
E., Ba., NW de Berga, Peguera, 1700 m (NEU K01663), n =14,

F,, Ar,, Montgaithard, Pain-de-Sucre, 620 m (NEU X0/ &30), n=|4,

14 +134,
14 + 14,
4,

var. vallesiana

CH., Meuchitet, garide de VErmitage, 500 m, 2n =42,

CH., Vs, entre Yenthone et Miége, 900 m (NEU KQ1651), n=21.

CH., Vs., Les Follatdes, 450 m (J. bot. Lausanne, 76-1188), n = 21,

CH., Vs., nord d*Ollon, 500 m (NEU K0i634), n = 21.

L, Aoste, Chitesu de Sarre, 600 m (69-1548), n =21 +34.

1., Torino, Val Cristone, 1250 m (NEU KCI6G7), n =21,

F, H-A., SrCrépin, 960 m (NEU K01606), n =21,

F., N-A,, Le Tallard, 650 m (J. bot. Rouen, §2.133), n =21,

L, Cuneq, Vallée du Gesso, prés de Valdieri, 300 m (NEU XK0/618), n =21,

E., B.-A., entre Digne et Mezel, 650 m (68-433), n =21,

F., A-M., Mt Mounier, sur La Cotte, 2000 m (NEU K07675), n=21.

F.,, Va., Ventoux, sur Malaucéne, 450 m (NEU X01616), n =21.

F., Va,, Ventoux, 1990 m (NEU K0{635), n =21.

F., Gard, Les Angles prés d"Avignon, 60 m (NEU XK0165%,n =21,

F., Lo, Causse Méjean, au-dessus de Les Vignes, Mas du Val, 850 m (NEU X0I621),
n=21,

F,, Lo, entre Cabrillac et le Col de Perjuret, 1100 m (NEU K0I644), n = 21.

F., Aveyron, entre Peyrelan et Miflay, B00 m (71-179), n =21,

F., Herauli, Aigne (1. bot. Rouen, 68-895), n =21.

E., Le, entre Solsona et Berga, 600 m (NEU X01665), 2n =42,

E., Za., est de Zaragoza, Villafranca, 200 m {NEU K0{726), n =21 + 14 + 18,

E, ll;u., SW de Puesca, Almudévar, 450 m {(NEU KQI67D), n =21 + 34, n =21 +

E., Hu., est de Huesca, Siétamo, 550 m (NEU K07638), n =21,

E., 8a., Picos de Europa, Pefia Vigja, 2050 m (NEU K01693), n = 21,

E., Sa., Picos de Europa, Aliva, 1700 m (NEU K07&14}, n =21,

E., Valladolid, entre Tordesillas e1 Mota del Marqués, 720 m (NEU K0I1664) n = 21.

var. alpicola (Gren. & Godran) Domin
F.,, Dauphiné (J. Bot, Lautaret, NEU K0i611), n = 21.

Le K. vallesizna, considéré dans Vensemble de son aite, n'est pas & proprement
pacler un orophyte, mais une espéce eurhypse qui croit des rochers maritimes 4 prés
de 3000 m d’altitude. Cependant son gradient altitudinal varie beaucoup dans les
différentes parties de son aire et en particulier dans le domaine pyrénéo-glpien.
Ainsi dans les Alpes occidentsles, le X vallesiana est étroitement lié aux enclaves
xérothermiques des vallées séches. Son intrusion a 1’étage subalpin, exceptionnelle
dans les Alpes valaisannes mais plus fréquente dans les Hautes-Alpes (var. alpicola)
et dang les Alpes de Provence, est toujours discréte et 4 cette altitude n'influence
pas notablement la physionomie des groupements végétaux. Dang les Pyrénées,
en revanche, le K. vollesiana est une composante floristique commune & toutes les
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formations xéro-mésophiles calcicoles: sur rochers, pentes rocaillenses ou éboulis en
voie de colonisation, 4 des altitudes comprises entre O et 2800 m. Contrairement
d ce qui se passe dans les Alpes, il est plus abondant aux €tages subalpin et alpin
qud basse altitude. Cette observation a motivé notre étude cytologique qui
d’emblée fit apparaitre vne différence importante entre les populations alpiennes
el pyrénéennes, les premiéres étant héxaploides alors que les plantes alticoles
des Pyréndes centrales et orientales étaieni diploides (Favarger & Kiipfer, 1968;
Kiipfer, 1971c).

Le K. vallesinna sl., calcicole strict, est inféodé aux stations i sécheresse
édaphique accusée. Le centre de gravité de son aire est centre et est-ibérique, mais
il déborde largement sur I'Afrique du Nord (Tunisie, Algérie, Maroc) et sur le sud
de la France. En ltalie, le K. vaflesiana ne croit que dans le Piémaont et en Ligurie,
alors qu'en Suisse, 51l est encore fréquent en Valais, il devient plus rare dans les
Préalpes occidemtales et sporadique au pied du Jura. En France, il s’avance vers le
nord jusque dans la région parisienne et atteint I’Alsace. Enfin, en Angleterre, il
n’est signalé que dans le sud-ouest de I'ile (Somerset). Son absence du Portugal est
étonnante, mais il n’est pas exclu qu'il ait échappé jusqu'ici 4 I"observation ou que
nous n’ayons pas eu connaissance de sa découverte récente. Remarquons cependant
quil y est remplacé dans les stations favorables par les Koelerie du piex ceudata,
phénoméne qui s’observe aussi dans certaines régions dv sud-est de I'Espagne.

Plusieurs études ont déjd §té consacrées au K. vallesiana s. \.

— Dans une monographie trés détaillée du genre Koeferiz, Domin (1907) subdivise
'espéce collective en deux sous-espéces qui comprennent quelque 22 unités
infraspécifiques, mais il reconnait toutefois que plusieurs sippes sont reliées entre
elles par des formes de passage. Dans son jugement taxonomique, Domin ne
fait appel qu’a la senle morphologie externe, sans zucune référence 3 I'histataxie
(du moins pour le K, vallesiana), 4 la chorologie ou i la cytclogie. Du subsp.
vallesiang, il sépare principalement le subsp. costellana inféodé aux collines
gypseuses de Vieille- et de Nouvelle-Castille et décrit & P'origine comme une
bonne espéce par Boissier & Reuter (1852). Ce taxon se distingue du type par ses
inflorescences étroites et denses, ses dpillets petits et par sa pubescence trés
prononcée qui confére 4 la plante un aspect gris argenté. Toutas les autres
sippes sont de rang mineur, variétal et infravariétal.

— Paunero (1953) dans son étude des Koeleriz espagnols adopte une position
analogue et maintient la majorité des taxons cités dans la Péninsule ibérique par
Domin. Ayant i sa disposition un important matériel d’herbier, ["autenr madri-
léne démonire que le K. vellesizna ne se préte guére 4 un démembrement; car la
variation morphologique entre les types extrémes est continue. Cependant elle
rétablit le K. eastellana an rang d'espéce.

— Le mérite d’Ujhelyi (1963, 1972) est de prendre en considération un éventail
plus large de caractéres. En effet, il ne se référe plus i la seule morphologie
extérieure, mais il a recours au critére eytologique et 4 'dtude des structures
de I'épidarme. Malheurensement Ujhelvi ne disposait pas de plantes vivantes en
quantité suffisante, aussi ses conclusions fondées sur la caryologie restent dans
une large mesure spéculatives. De plus, dans son travail de 1972, il ne précise
ni I'origine, ni le nombre des populations pour lesquelies il a établi la valence



P, KGPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNEET PYRENEENNE 63

chromosomique. Ainsi ses indications charologiques reposent essentiellement
sur des exsiccata dont il n"a étudié que I'aspect extérieur et I’épiderme. Créant
le series Setacese qui comprend tous les Kaelerip 4 souche couverte de fibres
entralacées et 4 jeunes feuilles convolutées-sétacées, Ujhelyi (1963) subdivise
le K. vallesiana en 5 espéces: K. andreanszkyi Ujhelyi, K, pauneroi Ujhelyi,
K. vallesigna (Honckeny) Bertol., K. castellang Boiss. & Reuter et K lnkii
Kunth.

Le XK. andreanszkyi, diploide, réunit les papulations ibériques, nard-africaines
et pyrénéennes 4 inflarescences Etroites (~ 6 mm de diamétre) et denses, 4 antheé-
res courtes (1.6 mm) et 4 épillets petits (3 4 4 mm). Les celiules de ’épiderme
inférieur des feuilles des innovations sont petites et les champs de cellules sili-
ceuses plurisériés, Le K. pauneroi, tétraploide, groupe les populations espagnales,
pyrénéennes, francaises, suisses et anglaises qui offrent des panicules plus larges
{9 mm) mais toujours denses, des épillets (5 4 5.5 mm) et des anthéres (1.9 22
mm) plus longs. Les celiules épidermiques sont également plus grandes que dans
Pespéce précédente. De toutes les espéces du ser. Setacene, le K. vallesiana s.l.
est le plus répandu puis%u‘U'h:Iyi le cite en Espagne, en France, en [talie, en
Suisse et en Angleterre. Conformément 4 sa valence palyploide (hexaploide) il
est plus robuste, ce qui se manifeste par ses épillets {6 4 8 mm) et ses anthéres
(2.2 mm) plus longs. La structure de I'épiderme varie beaucaup suivant ’habi-
tat, mais les celiules sont en moyenne plus grandes que dans les taxons précé-
dents. Quant aux K. lMnkil, synonyme du K. vallesiana var. alpicoln, il croit
s¢lon Ujhelyi dans le Dauphiné et IHérauh.

Il convient cependant de noter que dans la classification d’Ujhelyi, les diffé-
rentes espéces ne sont guére définies que par des critéres quantitatifs qui tien-
nent sans doute i la polyploidie (Ujhelyi I'admet explicitement). De plus, elles
sont en mande partie sympatriques. Ujhelyi mentionne 4 plusieurs reprises deux
taxons dans la méme station. Ainsi le K. andreanskyi cotoierait le K. vallesiana
4 El Maimon (province d’Almeria) ou bien le X. pauneroi en Sierra de Gudar
(province de Teruel). De méme, le X, vallesianz voisinerait avec le K. pauneroi
dans le Somerset {Angleterre).

Notre inventaire cytologique a porté sur quelque 70 populations disséminées
des chaines bétiques au Jura neuchitelois et échelonnées entre 60 et 2400 m d’alti-
tude. La distribution des différents cytotypes telle qu'elle apparait sur la figure 7
appelle certaines remarques.

Les populations diploides embrassent 4 premiére vue deux territoires principaux,
I'in 4 basse altitude en Nouvelle-Castille et en Andalousie, I’autre dans les étages
subalpin et alpin des Pyrénées centrales et orientales. La sippe la plus fortement
polyploide (hexaploide} occupe une aire plus septentrionale qui comprend selon
toute vraisemblance I'ensemble des populations frangaises (excepté les populations
pyrénéennes), italiennes, suisses et anglaises (la numération de Maude [1940, in
Lave & Ldve, 1961] se rapporte sans doute a une plante d’Angleterre). Quelques
stations éparses s’chservent encore dans le bassin de U'Ebre et du Douro. Quant au
téiraploide, sa distribution est plus floue, mais dans certaines régicns on peut déga-
ger quelques tendances. Dans le sud et I'est de I’Espagne, les races diploide et tétra
ploide se comportent comme des pseudovicariants altitudinaux, la sippe tétra-
ploide remplagant aux altitudes les plus élevées la sippe diploide planitiaire. Il en est
ainsi en Sierra Nevada et daas la Sietra del Pozo ol 'on trouve le diploide respec-
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Aire générale
var, mingriftora {2x}
var, intermedie (2x)

= var. minorifiore (2x)
var, abbreviata (4x)
var, vallesigna (Bx)

[LE-N N-N Y

Fig. 7. — Carte de distribution de I'espéce collective Koeleriz vallesizne (Honckeny) Bertol
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tivement 4 830 m {entre Z\jar et Baza) et 900 m {entre Pozo Alcon et Tiscar), alars
que le tétraploide s'observe entre 1000 et 2100 m en Sierra Nevada et 4§ 2000 m
au Cabaifias (Sierra del Pozo). La sippe tétraploide se rencontre encore sur les som-
mets de la Sierra de Javalambre et de Gudar et en de nombreuses localités du nord
de 1'Espagne et des Pyrénées accidentales, Dans cette derniére région, son amplitude
altitudinale est trés grande puisqu’elle croit aussi bien 4 750 m en Navarre (Agorreta)
qu'd 2400 m au nord de Jaca (Pico de la Garganta). Sur le wersant frangais des
Pyrénées, elle s'avance méme jusqu'en Ariége, mais 4 basse altitude (Mantgailhard,
620 m). Partout oil les différentes races s'affrontent, la situation est plus confuse.
il en est ainsi dans I’Aragon et dans la chaine cantabrique. Dans la province d’Huesca
par exemple, les trais races s’observent 4 peu de distance I'une de P'autre et la seule
remarque qu'on puisse faire sur leur distribution est le fait que I'hexaploide n’a été
décelé qu’en plaine. Les aires des deux autres cytotypes sont intriguées sans qu'il
soit possible de tirer des conclusions de leur distribution. Au Tozal de Guara, le
diploide trouvé 4 1700 m est cemé par le tétraploide découvert respectivement 3
900 et 2050 m. La situation est tout aussi compliquée dans la région du Puerto de
Monrepos. Enfin, Dans la chaine cantabrique, si le tétraploide parsit le plus
fréquent sur les sommets (Redonda, 1800 m) ou & moyenne altitude (Puerto de
Pozazal, 1000 m), il n’exclut complétement ni le diploide (Pefia Ubiila, Picos
Albes), ni 1a sippe hexaploide. La présence de cette derniére & plus de 2000 m au
Picos de Europa est étonnante, car hormis quelques populations alpiennes (Ventoux,
Mounier) cette race ne végéte qu’d basse altitude.

Si ’on confronte maintenant nos données cytogdographiques avec les indications
chorologiques accompagnant les diagnoses publiées par Domin (l.c.) et par Ujhelyi
(I.c.), force est de reconnaitre qu'aucun de leurs taxons ne coincide pacfaitement
avec I'une ou l'autre des races chramosomiques. Ainsi, Domin rapporte au var.
alpicola des populations du Lautaret (Alpes frangaises) &t du Port de Vénasque
(Pyrénées centrales) qui d’aprés nos recherches sont respectivement hexaploide et
diploide. Au var. wliesiana le méme auteur rapporte des populations hexaploides
(Neuchite]) mais aussi diploides (Val d’Esquierry) et sans doute tétraploides (Foix).
Quant aux espéces d'Ujhelyi, elles recouvrent également plusieurs valences chromo-
somiques. Le K, andreanszkyi, diploide d'aprés 1'auteur hongrois, est cité par lui
en Sierra de Gudar & des altitudes o nous navons décelé que des tétraploides,
De méme les populations vaudoises (CH.) du K, peuneroi sont selon toute proba-
bilité¢ hexaploides comme les plantes du Jura neuchételois et non pas tétraploides
comme le suppose Ujhelyi.

Les contradictions entre nos résultats cytalogigues et les conclusions taxono-
miques d'Ujhelyi (1963) ou de Domin (1907) démontrent 4 nos yeux que les
critéres invequés par les auteurs précités ne sont pas idécisifs. Nos observations
morphologiques devaient confirmes qu'il existe de nombreux termes de passage entie
les différentes sippes. Il apparaissait évident aussi que la variation phénotypique était
en relation étroite avec les conditions écologiques. Il importait par conséquent de
tester la stabilité des caractéres morphologiques et anatomiques afin de déterminer
si les différentes formes observées n'étaient que des accommodats ou au contraire
dépendaient de facteurs géniques. A cette fin nous avons procédé & des caltures
comparées. Les plantes ont &té cultivées en pots 4 partir de caryopses técoltés sur des
populations spontanées. Aprés deux années de culture, des témoins ont été séchés
au moment de I'anthése et comparés aux exsiccata des populations naturelles.
De cette confrontation, il est ressorti que les conditions de culture, humidité plus
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grande et sol plus riche que dans le miliew naturel, n’ont d’autres influences que
d’augmenter la vitalité qui se traduit par un accroissement de la dimension des
feuilles, des panicules, des épillets et des anthéres. En revanche, les caractéres
qualitatifs, feuiiles adultes planes ou sétacées, inflorescences liches ou denses, larges
ou étroites, ne sont pas modifiés. I est ausis trés intéressant de noter que la structure
anatomique des limbes foliaires ne subit aucune transformation notable. Les indi-
vidus issus de populations 4 feuilles convolutées-sétacées, dépourvues de cellules
bulliformes et d faisceaux de sclérenchyme trés développés, gardent tous les
caractéres parentaux (fig. 8a, b). Ces formes qui croissent dans des stations trés
séches et 4 basse altitude ne sont donc pas de simples accommodats. Leur phénotype
particulier cotrespond 4 une combinaison génique propre. Des observations sembla-
bles ont ¢ réalisées sur des populations 2 feailles planes et & tissu bulliforme bien
développé.

Le deuxiéme fait intéressant est qu'a chaque degré de polyploidie correspond
un large éventail d’écotypes. Tout se passe comme si chaque race chromosomique
avait pardé toutes les potentialités morphologiques primilives et que les conditions
extérieures nassurent quele triage des biotypes. Dans les stations séches, la sélection
favoriserait les individus 3 xéromorphose accusée, 4 savoir 4 feuilles sétacées,
courtes, falciformes, convolutées, dépourvaes de cellules bulliformes et 4 pubescence
plus prononcée, L’identité des structures foliaires des populations de Pozo Alcon
{2x}, de Torla (dx) et du Ventoux (6x) est 4 cet égard trés instructive (fig, 8a, f, h).
Dans les populations orophiles ou plus septentrionales, les conditions d'humidité
plus variables ont pour corollaire une augmentation de la surface foliaire. Les feuilles
sont plug larges (au moins les plus dgées), 4 cellules bulliformes trés diffévenciées
et 4 faisceaux de sclérenchyme nombreux mais étroits et distants. La comparaison
de Fanatomie foliaire des échantillons du Galbe (2x), de I’Aubisque (4x) et d’Ollon
{6ix) en témoigne (fig. Bc, d, g). Nous étions donc placés devant Palternative
suivante: utiliser 4 l'instar de nos prédécesseurs les seuls critéres morphologiques
et réunir sous le méme pavillon les sippes offrant par exemple les mémes structures
foliaires ou alors faire coincider la séparation taxonomique avec la variation de
nombres chromosomiques. C'est 4 cette derniére solution gue nous nous sommes
ratli€, Notre découpage du K. vallesigna s.l. reste sans doute en partie artificiel,
mais il donne une part plus large aux données chorologiques et cyiologiques que les
travaux antéreurs. D’autre part, il est hors de doute que toutes les sippes sont
proches parentes. Leur délimitation est délicate et les critéres quantitatifs ’empor-
tent presque toujours sur les caractéres qualitatifs. En dépit de 'importance que
nous attachons i I'argument cytologique, nous ne pouvons nous résoudre & consi-
dérer les maigres différences morphologiques comme suffisantes pour justifier le
rang spécifique proposé par Ujhelyi {(1963). Nous avons préféré réunir tous les
taxens sous le pavillon du K, vallesiana en les rattachant 4 titre de variété, statut
qui offre I'avantage de rendre plus appatentes leurs affinités étroites.

Comme notre étude n'est pas terminée, nous avons retenu des combinaisons qui
ne nécessitent aucun changement de nomenclature. Ainsi, pour chaque taxon, nous
avons choisi des épithétes déja validées au rang de variété el attachées 4 un type dont
le locus classicus permet de reconnaitre en toute sécurité 3 quelle valence chromo-
somique il appartient.
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Fig. 8. — Anatomie foliaire du Koeleria vallesiana (Honckeny) Bertol,
Var. minoriffora: a (Pozo Alcon, NEU K01640, témoin récolté in situ); b (méme population,
cultivée au J. bot. Neuchitel), Var, inrermedia: ¢ (Vallée du Gable, NEU K01 724). Var. abbre-
vigia: d {Anbisque, NEU K01661); e (Dornajo, NEU K01719); f (Torla, NEU K6I628). Var.
vallesizna: g {CGllon, NEU K076.34); h (Ventoux, NEU K81616);i (SW de Huesca, NEU XK0I671),
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Sippes diploides

A la valence diploide correspondent deux taxons qui offrent des caractéristiques
morphologiques, écologiques et chorologiques propres. Le taxon le plus méridional
croit dans des localités trés xériques des étages méditerranéens arides et semi-arides
et s'intégre entre 400 et B0O m 4 des formations “steppiques™ & Sparte (Lygeum
spartum) ou 4 Retam (Retama sphaerccarpa). A des altitudes plus élevées (B0 2
1500 m) il pénétre dans les “matorrales” 4 Quercus coccifera ou Quercus ilex, voire
dans des groupements plus dégradés, les “tomillares™ {Jandes 4 thym). Parmi les
taxons décrits antérieurement, le var. minoriflora Domin correspond sans doute i
cette sippe diploide. Domin {(l.c.: 86) le définit entre autre par “spiculis conspicue
diminutis tantum 34 mm longis™ sur la base d’un échantillon de la pravince d’Ali-
cante (“E., Alicante, in pascuis ad Sierram Castalla, 500-600 m, 1890, Porta & Rigo
675" [in Domin, .c.]). Le type du K. andreanszkyi dela Sierra de Maimon appartient
4 ce taxon quj se distingue des autres formes du K. vallesiena par ses inflorescences
cylindriques [15 &4 30(45) mm x 6 4 8 mm}', étroites, denses, 4 anthéres (1.6 &
2 mm}) et épillets (3.5 4 4.5 mm) courts, par ses feuilles inférieures convolutées-séta-
cées, 4 section étroite (~ 0.5 mm de diamétre). En coupe transversale, les feuilles des
innovations sont caractérisées par le petit nombre de nervures (9 5 11), par leurs
3(-5) cotes internes peu saillantes et par leurs faisceaux de sclérenchyme externe
Earges,8 pari‘ois confluents deux & deux et par V'absence de cellules bulliformes
fig. 8a, b).

La deuxiéme sippe diplaide est un orophyte des Pyrénées orientales et centrales
qui a retenu Pattention de plusieurs batanistes, C'est 4 Timbazl-Lagrave (1864) que
nous empruntons P’épithéte intermedia appliquée 8 un taxon récolté au-dessus de
I'Hospice de Vénasque (E., Hu.). Pour Timbal-Lagrave cette variété différe “du
véritable K. setacea Pers., comunun au sommet du Port de Vénasque, par ses
chaurmes courts et épais, tamentewx; par ses gaines un pea enflées et son €pi presque
aussi Jarge que long, trés condensé”. Notons d’abord que Pauteur frangais cherchait
a distinguer sa nouvelle variété du ‘‘véritable X. setacea” (= K. vallesiana) du Port de
Vénasque. Or Ia plante du Port de Vénasque est diploide, n’appartient pas & la
variété typique du K. vallesiana et ne différe de la plante décrite par Timbal-Lagrave
que par ses chaumes glabres, critére insuffisant pour justifier une nouvelle caupe.
En effet, Ia pubescence des tiges ou des inflorescences n’offre aucun intérét taxo-
nomique, car toutes les variétés du K. vellesiana peuvent présenter des formes glabres
et des formes pubescentes. Selon nous, le critére le plus convaincant porie sur la
forme de linflorescence “‘presque aussi large que longue™, caractére qui est bien
exprimé dans nos échantillons du Port de Vénasque. Dans le var. intermedia, nous
incluons le subsp. rumilis Br.-Bl., décrit par Braun-Blanquet (1945a) et dont ’échan-
tillon typique lprovient de Ja Vallée de Planés (P.-0., 2500-2600 m). Nous lui rappor-
tons aussi le f. lobulata Domin dont la station classique est précisément le Port de
Vénasque.

Le var. intermedia différe du var. minoriflora par ses inflorescences ovoides
[(10-315 & 20(-25) mm x 9 4 13 mm], larges, parfois un peu lobées et par les feuilles

Ties inflotescences ont toujours é1é mesurées a 'anthése; avant et aprés la floraison elles
sont en revanche plus £troites, Pour Ia mensuration des antheres, nous nous sSOmMMIEs constam-
raent référé & l'androcée de la fleur inférleure car les anthéres des fleurs supérienrss sont en
général pius petites,
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des innovations larges, en général planes ou peu convolutées (av moins les plus
agées), 4 nervures plus nombreuses (10 4 15), 4 5 cdtes intemes saillantes, &
faisceaux de sclérenchyme exteme étroits, espacés, et & cellules bulliformes trés
développées (fig. 8c). fl colonise indifféremment, de I'étage montagnard 4 quelque
2800 m et en toute exposition, tous les sols bruts calcimorphes ou les rochers
calcaires. Il s'intégre ainsi aux pelouses & Festura scoparia et i la vépétation des
rochers qui abritent le Potentitls caulescens ou les Potentillys alchemilloides et
Asperula hirta, Au-dessons de 1500 m sur le versant aragonais des Pyrénées, il
existe quelques termes de transition entre les deux variétés. Ces individus intermé-
diaires (Embalse de Barasona, Lanave, etc.) ont des inflorescences phis étrojtas et
des feuilles sétacdes & celtules bulliformes faiblement différenciées. A premiére vue,
elles paraissent plus proches du var. minoriflora que du var. intermedia.

Sippe tétraploide

Le taxon tétraploide est sans contredit le plus embarrassant. Son aire est
difficile a circonscrire et ses caractéristiques morphologiques assez floues. 11 est
cependant hors de doute que le var. abbreviatas Domin posséde bien cette valence
chromosomique puisque dans les deux stations classiques désignées par Domin, la
Sierra Nevada et la Pefia Redonda, le K. vaflesiana s’est trouvé tétraploide. Le K.
paunerci, tétraploide d’aprés Ujhelyi, doit donc étre ramené au var. abbreviata
qui, par son aspect extérienr, tient autant du var. minoriflora que du var. inter-

ia. Du premier se rapprochent les formes de moyenne altitude (750 & 1000 m)
de I'Espagne septentrionale, qui offrent en particulier les caractéristiques foliaires
des populations xérophiles. En revanche, les formes alticoles des Pyrénées occiden-
tales, de la chaine cantabrique et du sud-est de I'Espagne sont par leur morphologie
plus affines du var. intermedia, mais en différent néanmoins par leurs inflores-
cences cylindriques [15 4 40 x 8 4 11(-12) mm]. Contrairement 4 ce qui s2 passe au
niveau diploide, 1a séparation morphologique et géographique des types extrémes
n'est pas tranchée et pour I'instant du moins nous croyons préférable de réunir dans
le var. abbreviata toutes les formes tétraploides. Dans I'état actuel de nos recherches
seuls des caractéres quantitatifs, difficiles 4 appréhender nous permettent de dis-
tinguer cette sippe dont les épillets {(4.2- 4.8 a 6(-6.6) mm], les glumes supérieures
[(3.8)4.2 &4 54 mm] et les anthéres [2 4 2.4(-2.5) mm] offrent des dimensions
intermédiaires entre celles des diploides et des hexaploides. Enfin, 'anatomie
foliaire est trés variable suivant qu'll s’agit de populations orophiles ou de stations
séches (fig. 8d-1).

Le targe gradient morphologique du var. abdrevinta va de pair avec une grande
souplesse écologique. En Sierra Nevada, le var. abbreviata est répandu dans les
“matorrales” a xérophytes épineux (alliance du Xeroacanthion) ou dans les pelouses
trés dégradées ou végéient les Avenochloa bromoides, Helictotrichon sarracenorum,
Scabiosa pulsatilioides, Sentoling rosmarinifolia, etc, Dans )a zone du Cerro Cabafias
ou de la Sierrs de Javalambre, cette race participe encore & des formations du
Xeroacanthion alers que dans la Sierra de Gudar les conditions optimales 3 son
développement sont réalisées dans des pelouses qui appartiennent au Festucion scopa-
rize. Enfia dans le nord de Ja péninsule, le var.abbreviata, en lizison avec son caractére
eurhypse, participe 4 des formations trés variées, mais toutes calcicoles, allant des
groupements du Xerobromion a ceux dn Potentillon caulescentis.
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Au point de vue cytologique, 12 microsporogenése du tétsaploide est en général
régulicre en dépit de la présence de quelques tétravalents(fig. 4¢). Les résultats de nos
observations sont résumés dans le tableau 5. La méiose n'est pas notablement pertur-
bée par la formation de O 3 4 tétravalents. La fréquence des cellules offrant des
appariements multiples varie beancoup suivant les individus (respectivement 18, 51
et 66%). Notre étude n'intéresse malhenreusement qu'un individe de chaque popu-
lation aussi la portée de ces variations nous échappe-t-elle, Sj des études ultérieures
démontraient que les valeurs qui apparaissent dans le tableau ci-dessous sont le
reflet de populations, la différence dans les comportements méiotiques des popu-
lations du Domajo (Sierra Nevada), de Riafio (chaine cantabrique) et du Puerto de
Monrepos (Pré-pyrénées aragongaises) laisserait penser qu’une partie des muitivalents
pourrait étre imputable i des phénoménes de caténation d’hybrides structuraux ot
alors que les différentes populations tétraploides auraient une ofigine indépendante,
i partir de sippes diploides distinctes.

Habituellement I"anaphase I est symétrique et chaque noyau fils hérite de 21
chromosomes. Les microspores qui résultent de la méiose sont donc régulires.
Plus rarement, la séparation inégale d'un tétravalent entraine une distribution irré-
guliére {22-20) des chromosomes, ce qui explique bien que puissent se former des
hyperploides (observés dans 24% des populations). Ce phénoméne offre une
fréquence inhabituelle dans la population du Puerta de Monrepas {K01609) ou
d"ailleurs le taux de cellules qui présentent des multivalents est trés élevé (66%).
Ce comportement particulier conduit 4 la formation de tétrades anormales avec
micronuclei (60% environ). Dans certaines populations (Tozal de Guara, Pefia de
Oroel), les multivalents qui se constituent au cours de la prophase persistent rare-

Provenances Gr., Dornajo Ledn, Riafio Hu., P. de Monrepos
N€ des populations studides KD1719 KO1704 k01609
Fréquences en %2

Configurations

14 1 82 49 34

1I20+11v 14.5 36 41

ion+21v 85 18
s8iu+3iv 45 as
6Hu+aiv 0.5

Configurations sccessqires 35 2 2

Nombre de celiules-mires étudides 16 69 176

Configurations accassoires: 12 4+ 1+ 10100+ 1 v+ 10+

Tableau 5, — Configurations méiotigues lors de ta métaphase | chez le var, sbbreviota (4x),
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ment au-deld de Ia diacinése; les métaphases I sont alors formées presque exclusi-
vernent de bivalents.

Sippes hexaploides

Le type de I'espéce K. vallesiana appartient de toute évidence 4 la valence hexa-
ploide; nos résultats cytologiques obtenus sur trois populations valaisannes et sur
toutes les autres populations alpiennes et jurassiennes en témaignent. L'aire totale
du var. wallesiana comprend sans doute 'ensemble des populations européennes
extra-ibériques et non proche pyrénéennes. Sa distribution exacte en Vieille-Castille
reste 4 établir, mais elle est certainement plus importante que ne le Jaisse apparaitre
la figore 7.

D’one maniére générale le var. vallesiana est plus robuste; son infiorescence est
plus liche, parfois un pen interrompue ou lobée 4 la base, cylindrique 4 oblongue
[20 4 80 x (8-)11 & 13(-15) mm]; ses épillets [{4-)5.5 4 7.5 mm], ses glumes supé-
rieures [(3.6-)5 4 6.3 mm] et ses anthéres (2.4 4 3.2 mm) sont plus grands que dans
tootes les autres variétés, Dans la forme la plus courante, les feuilles sont assez
larges, muliinerviées (11 4 15), a cellules bulliformes bien développées (fig. 8g),
mais comme dans les variétés précédentes, les formes de stations trds xériques
possédent des feuilles adaptées 4 la sécheresse (fig. 8h, i).

Au point de vue écologique, le var. vallesians peut étre considéré comme une
espéce différentielle du Stipeto-Poion carniclicae par rapport i ['alliance vicariante
orientale, l¢ Stipeto-Poion xerophilae. En effet, le K. valfesizng manque complé-
tement dans le Sondrio, le Vintschgau, I’Oberrheintal, 'Oberinntal, etc. Toutefois, sur
la base d’un échantillon de Sieber, plusicurs flores le mentionnent dans 'Cetztal,
mais cette indication n’est pas reprise dans le “Catalogus florae austriacae™ de
Janchen (1959). En revanche, dans les vallées séches de la moitié occidentale des
Alpes (Valais, Aoste, Mauorienne, Durance) le K. vallesignz est trés fréquent et
participe avec un coefficient d’abondance-dominance élevé 4 toutes les formatians
herbacées calcicoles méso-xérophiles. Dans les régions frangaises soumnises ae climat
méditerranéen, le var, vallesiznz est une des composantes les plus constantes des
gronpements arbustifs et des pelouses maigres (Dnonido-Rosmarinetea). Plus au
nord, il s'intégre tonjours 3 des formations héliophiles, incluses dans le Xerobromion
erecti.

Le déroulement de la méiose de I'hexaploide est plus régulier encore que chez
le tétraploide et la fréquence de cellules-méres qui offrent des multivalents {en
général un seul /) tombe aux environs de 10% (fig. 4f). La formation d’hexavalents
est exceptionnelle puisque nous n’en avons observé indiscutablement que dans deux
cellules-méres de la population du Mt Mounier, La régularité plus grande de la syndése
a pour corollaire un abaissement du taux d’aneuploides {12%) par rapport aux
tétraploides.

A la valence hexaploide répond aussi le var. alpicols (= K. linkii Kunth) décrit
des Alpes du Dauphiné et qu'lUjhelyi (1963) cite encore de I'Hérault et Domin
{1907) des Pyrénées (par confusion avec les var. infermedia et abbreviata). Notre
expérience du var, alpicole est insuffisante pour que nous puissions nous prononcet
sur sa valeur taxonomique. Nous le maintenons provisoirement av rang de variété
et nous serions tenté de le considérer comme un endémique orophile du Dauphiné.
Le trait saillant de sz morphologie est la forte pubescence de la moitié supérieure



72 BOISSIERA 23, 1974

des chaumes, Les dimensions des épillets, des glumes et des anthéres correspondent
en Ems d celles du var. vallesigna, ce qui est conforme i sa valence hexaploide.

n définitive, les faits exposés ici tendent 4 démontrer I’étroite parenté de tous
les Koeleriz 4 souche couverte d’un réseav fibrilleux. Si la variation cytologique est
brusque, le gradient morphologique est continu. Tout porte i croire que les races
polyploides dérivent des taxens diploides par autopolyploidie ou plus vraisembla-
blement par allopolyploidie génique. Ainsi, 4 Forigine du tétraploide, on peut
imaginer une hybridation, suivie d’un redoublement du nombre chromosomique,
entre les var. minoriflora et intermedia, nés eux-mémes d’un ancétre commun et dont
les pénotypes auraient gardé une structure suffisamment proche povr permettre la
formation de multivalents, Quant 3 la race hexaploide, la rareté des multivalents
n'implique pas nécessairement la participation d'une autre espéce, car des remanie-
ments structuraux ont peut-étre effacé une partie des homelogies primitives des six
géndmes du var. vallesiana.

Dans nes cenclusions taxenomiques, 'argument cytologique prime sur le critére
morphologique et I'on pourrait nons objecter que la polyploidie a pu prendre nais-
sance indépendamment dans plusieurs régions distinctes; ce qui reviendrait 4 dire que
Porophyte bétique tétraploide dérive du diploide des plaines andalouses, que le
diploide pyrénéen a enpendré le tétraploide de P'Espagne septentrionale ou que
I'hexaploide est né simultanément aux Picos de Europa, en Vieille-Castille et dans
le sud de la Prance. Cette hypothése séduisante pourrait donner 'impression de mieux
respecter les données de la morphologie. En réalité il n’en est rien, car le tétra-
pleide névadéen n’est pas plus affine du diploide andalou que du tétraploide nord-
ibérique, D’autre part tout porte 4 croire que les différentes populations du Ventoux
appartiennent bien an méme taxon, pourtant les individus croissant & 450 m offrent
une xéromerphose trés accusée zlors que les populations sommitales ont habitus
et les caractéres anatomiques des populations mésophiles. Toutefois, il convient de
réserver I'avenir, car seule une étude expérimentale permetira de mieux saisir la
genése et la filiztion des différents taxons,

En résumé nous proposons de subdiviser 1’espéce collective K. vallesiana en cing
variétés, seit:

K. vallesiana (Honckeny) Bertol.

var, vallesiana

var. alpicola (Gren. & Godron) Domin

var. abbreviata Domin

var. minoriflora Domin

var. intermedia (Timb.-Lagr.) Kiipfer, comb. nova= Koeleria setecee (Pers.) DC.
var. intermedia Timb.-Lagr., Bull. Soc. Bot. France 11: 139. 1864 (basionyme).

= K. vallesiana subsp. humilis Br.-Bl., Trav. Scc. Pharm, Montpellier 4: 222
1945,

Poa cenisia All., s.1., Auct. Fl. Pedem.: 40. 1789 (incl. P. fontqueri Br.-Bl.)

F., B.-A., Cayolle, éboulis schisto-calcaire, 2100 m (68-1771), 2n =49,

E., Ge., massif du Puigmal, Pic du Pas dels Lladres, versant sud-est, éboulis mixte (schistes
mélamorphiques et calcaires), 2500 m (NEU K07755), 21 =49,

E., Hu., Sierra Negra, versant sud, schistes siliceux, 2550 m (NEU K01752), 2n =49,



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALFIENNE ET PYRENEENNE 73

F., H.-P,, Lac de Cap de Long, 2100 m (], bol. Verszilles, 69-1164), 2n =49,

E., Hu., Val de I'Estarron, sud-ouest du Cellado de 1z Magdalena, éboulis siliceux, 2130 m
(NEU K(1758), 2n =49,

E., Ledn, Sierra de Cabrera, sud-est du laga de la Bafia, Picon, schistes siliceux, 1900 m (NEU
KD1743), 2n =48,

Primitivernent considérée comme arctico-alpine, aire du P. cenisie s’est rétrécie
au cours de ces trente dernidres années comme une pean de chagrin. Successivernent
eile a é1€ amputée des populations nordiques, détachdes sous ie nom de P, arctica
R. Br., des populations campathiques, nommées P granitica Br.-Bl,, et enfin du
P. fontqueri Br.-Bl. pyrénéen. Dans son acception la plus étroite, le P. cenisia
ne serait donc qu'un endémique panalpique. Cependant, tous les auteurs ne donnent
pas un sens aussi restreint au bindme F, cemisin. Si I'ensemble des populations
nordiques est rapporté au F. arctica, taxon tréds variable dont on a décrit plusieurs
sous-espéces, la situation est différente dans les Carpathes ol le P cenisiz est
également signalé, En effet, d’aptés Serbanescu (1971), le P. cenisia se trouve en
diverses localités des Alpes de Transylvanie. Cet auteur cite dans la méme chaine le
P. granitica qui est cependant plus répandu dans fe nord des Carpathes orientales
et dans les Carpathes occidentales. Au sein du P, granitics, on a distingué plusieurs
taxons infraspécifiques dant le subsp. disparilis E. 1. Nyarady qui est parfois traité
comme une bonne espéce (P. deyifi Chrtek & Jirsek).

Cest 4 Braun-Blanquet (I1945a) que I'on doit la description du P. fontgueri,
D’aprés cet suteur “la présence du P. cemisie dans les Pyréndes est trés douteuse™,
Cependant, cette opinion n’est pas partagée par Gaussen {1961) qui cite principale-
ment le P, cenisia dans son “Catalogue de la flare des Pyrénées” et ne mentionne
que briévement le P, fontqueri pour la partie orientale de 1a chaine. Braun-Blanquet
{1947) devait par la suite rapporter au P fontqueri le matérie] corse. Quant &
Contandriapoulos (1962), elle incline a penser que le P, fontqueri coincide avec la
plante décrite par Schmidt (1933) en Sardaigne sous le nom de P cenisiz subsp.
sardoa, en vertu de la situation géographique voisine des deux taxans et de leur
écologie identique (ébaulis siliceux). Pour leur part, Barbera & Bona (1967)
comparant leurs échantillons de la chaine siliceuse du Mercantour-Argentera (1,,
province de Clneo) avec ceux de Corse les ont trouvés identiques. Enfin dans la
chaine cantabrique, Losa & Montserrat (1952), aprés avoir confronté un Poa &
feuilles distiches de Curavacas (E., province de Palencia) avec le 7. fonsqueri des
Pyrénées orientales le rapportent au P. cenisie. En revanche, les plantes que nous
avans récoltées dans une localité teés voisine [E., Sa., Pefia Prieta, SE du Puerto de
San Glorio, Portilla de las Yeguas, schistes siliceux, 2000 m {(NEU K(7753)] sont
parfaitement conformes au . fonrguerf. Losa & Maontserrat mentionnent également
une récolte du P. cenisiz & Arvas (E., Ledn) par Gandoger. Signalons enfin que nous
avans trouvé dans un éboulis siliceux de la Sierra de Cabrera, un Poa du grex cenisia
trés affine dv P, fontgueri. A notre connaissance, ce taxon n’a jamais été indigué
dans cstte chaine ad il atteint selon toute probabilité sa limite occidentale absolue.
L’aire du P, fontqueri serait en définitive assez large.

La variabilité cytologique relevée chez les taxons gravitant autour du P. cenisia
est liée 4 des phénoménes d’apomixie. Le P. arctica se signale par une sétie aneu-
ploide dont les termes extrémes sant les valences 2an = 38 et 27 = 92 (cf. Balkhovs-
kikh & al., 1969). Des observations similaires ont été réalisées par Skalinska et ses
coliaborateurs (cf. Bolkhovskikh & al., 1.¢.} chez le P gronifica ob les nambres
chromosomiques vont de 2n = 48 § 2n = 94. L’agamospermie n’a pas encare été
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démontrée dans le matériel alpien pour lequel Favarger (1959 et résultats non
publiés) 2 mis en évidence trois races chromosomiques, soit 2n = 28, 2n = 42
(non publié) et 2n = 50-55. Récemment, Bajon & Greber (1971) ont compté 21 =
49 chromosomes sur des méristémes radiculaires du P, centisia récolté sor silice dans
le nassif du Taiflefer (F., Isére).

Le nombre chromosomique (2n = 56} du P. fontqueri a été établi par Contan.
driopoulos (1962) sur du matériel corse. Dans une premiére approche du matériel
pyrénéen (F., P.-D., Péric), nous avions publié en collaboration avec Favarger
(Kiipfer & Favarger, 1967) un nambre approximatif, 4 savoir 2n = ¢, 56, que nous
pensions alors pouvoir interpréter comme octoploide, Cependant la méthode des
coupes aprés fixation au Nawaschin que nous avions utilisée alors ne permet pas
d'assurer chez les hauts polyploides une numération exacte, surtout lorsgue
les chromosomes sont longs. Par la suite, nous avons repris I'étude de quel-
ques autres populations pyrénéennes et cantabtiques en nous référant cette
fois 3 des images de la méiose. Nos résultats n'ont pas confirmé notre premiére
&valuation. Sur toutes les populations dont nous avons établi le nombre chromoso-
mique ¢n toute certitude, nous avons décelé 2n = 49 chromosomes (caryotype hep-
taploide) et cela aussi bien sur le matériel des Pyrénées arientales que centrales. 11
convient de noter que contrairement aux observations de ta majorité des anteurs
qui se sont intéressés aux P, granitica et P arctica, le nombre est ici toujours
euploide. Tout porte i croire qu’avec une telle valence chromosomique les plan-
tes pyrénéennes doivent se reproduire par apomixie, L'apparition exceptionnelle
de bulbilles dans les inflorescences, que nous avons observées au cours de 'été 1971
sur plusieurs individus ¢n culture, d’origine pyrénéenne (Puigmal, Cap de Long) et
alpienne {Cayolle), parle dans le méme sens car la viviparie est souvent liée &
I'agamospermie. D’autre part, en raison du nombre impair de géndmes, la méiose
est irréguliére. A la prophase |, les chromosomes s'organisent en f-, Il et ff-valents,
plus rarement en fV-, V-, ¢t Vilvalents. Le nombre d’'univalents varie entre trois et
unce dizaine, alors que les hivalents sont ¢n général assez nombreux (10 a 16
environ). Les métaphases sont toujours difficiles 4 lire et il est rare de pouvoir
les interpréter sans ambiguité. La métaphase reproduite par la figure 9a pré-
sentait la configuration suivante: 3 7 + 14 I + 6 {If (matérie! du Puigmal). Les
images les plus favorables apparaissent lors de 'anaphase I, chaque fois que les
univalents se répartissent au hasard sans se diviser (fig. 9d, matériel de la Cayolle).
Les figures sont alors trés proches de celles qu’on peut observer dans un matériel
4 méiose régulitre. Toutefois la distribution des chromosomes est nécessairement
asymétrique. Les séparations 25-24 (fig. S¢, matériel de Castanesa) ou 26-23 sont
les plus fréquentes. Dans bien des cas, Panaphase I est troublée par le clivage précoce
d’univalents; les plaques sont alors trés difficiles 4 interpréter. La figure 9b montre
une anaphase 1 du matériel de la Cayolle ob six nnivalents sont en voie de se cliver
alors %ue les deux podles héritent respectivement de 21 et 22 chromosomes normaux
(formés de denx chromatides). Les troubles méiotiques influencent inévitablement la
qualité du pollen dont fe taux de microspores avortées avoisine 40%. Le diamétre
trés inconstant des grains d’apparence normale, compris entre 28 et 50, trahit
selon toute probabilité 1a variabilité de la valence des gamétes.

Dans le matériel de la chaine cantabrique, les comptapes sont plus imprécis.
En Sierra de Cabrera, la meilleure métaphase I offrait 8 7 + 17 [F + 1 T + 11V,
Ce résultat a ét€ vérifié sur une métaphase somatique du connectif de I’étamine, dont
les chromosomes étaient spontanément raccourcis, sur laquelle nous avons dénom-
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F'?. 9. — Poa gr. cenisia All.
8, métaphase 1, 3 7 + 14 JT + 6 IIf (Puigmal, X01755). b, anaphase 1 (Cayolle, 681371). <,
anaphase 1 (Sierrs Negra, K0J752). d, anaphase 1 (Cayolle, 68-1371).
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bré 2n = 49 chromosomes plus un fragment (sans doute un chromosome R).
En revanche, dans le matériel de la Pefla Prieta, il ne nous a pas été possible de
compter plus de 2n = 42 chromosomes. Nous hésitons sur la base de ce comptage
approximatif § admettre qu'il existe dans la chaine cantabrique une valence hexa-
ploide alors que tous nos résultats précis donnent 27 = 49. Notons enfin que nous
avons décelé la méme valence heptaploide sur le matériel de la Cayolle. Il est vrai
que ld on pourrait nous pbjecter que notre résultat n’est pas le reflet d*une popu-
lation, mais d'un individu isolé issu d'un croisement récent entre des plantes 3
2n = 42 et 2n = 56, voire entre des plantes 4 21 = 28 et 4 2# = 42 par conjugaison
d’un gaméte non réduit de la premiére (n = 28) avec vun gaméte normal de la
seconde (1 = 21). Comme la race heptaploide résulte sans doute d‘un tel processus,
nous inclinons 3 penser qu’il existe dans les Alpes occidentales de véritables popu-
lations dont la valence (et I'origine?) est identique i celle du matériel pyrénéen.!
A TI'appui de notre hypothése et en plus de la numération rapportée par Bajon &
Greber (l.c.), mentionnée ci-dessus, nous disposons encore d’un autre comptage
réalisé sur des échantillons prélevés sar silice dans le Haut-Boréon (F., A.-M.,
Cayre de I’Agnel, 2700 m, NEU K0J757)., Malheureusement notre résultat est
ilﬁpré(:ig, maig les nombres approchés paraissaient plus voisins de 2n = 49 que de

= 36,

En définitive, nos résultats cytologiques relévent la valence chromosomique £le-
vée des populations pyrénéennes et cantabriques du P, grex cenisia. En outre, aucun
indicz ne permet d’espérer la découverte dans cette chaine d’un nombre inférienr
i 2n = 42. Cela renforce encore I'intérét de la découverte par Favarger (1959
et résultats non publiés) d’une sippe inféodée aux Préalpes calcaires suisses et fran-
¢aises {Ventoux) dont la valence tétraploide (2n = 28) est la plus basse de toutes
celles observées jusqu'ici dans ’espéce collective P, cenfsiz. Cet état de fait laisse
penser que les Alpes constituent peut-gtre le fover de différenciation du cénospecies
F. cenisia; les taxons pyrénéen, corse, nordiques et carpathiques en dériveraient
par polyploidie concomitante dans certains cas d’cne dégradation de Iz sexualité.
A moins que les témoins du taxon primitif antrefois plus répandu n'aient persisté
que dans ies Alpes, ce qui semble assez peu probable.

A [a lumidre de nos résultats, Ia valeur phytogéographique et taxonomigque du
P fontqueri nous parait discutable. Pour Braun-Blanquet (1947) “la présence sur
les sommets de la Corse de Poa fonrqueri, espéce pyrénéenne, est une preuve
de plus de I'ancienne connexion tertizire entre les Pyrénées orientales et les
montagnes tyrrhéniennes”. Le méme argument est développé par Barbero & Bono
{1967) pour mettre en lomiére les “connexions tertiaires” entre les montagnes
cyrno-pyrénéennes et les Alpes maritimes. Or, s'il est probable que les populations
pyrénéennes et certaines populations des Alpes occidentales offrent la méme
valence chromosomique heptaploide, elles différent par leurs caractéres cytolo-
piques des plantes corses (octoploides). Ainsi, sur la base des données cytologiques
actuelles, il apparait plus probable d’admetire nne colonisation indépendante de la
Corse et des Pyrénées par les Poa du grex cenisiz et cela i partir des colonies
alpiennes. A moins que la race heptaploide ne soit découverte a son tour en Corse.
Toutefois, dans cette demiére éventualité, la coexistence dans cette ile des races

"Notre hypothése a été récemment confirmée par Favarger (communicalion orale} quja
g%mpté 2n = 4B-49 sur du matériel de I"Alpe d’1senau (CH., Vaud, éboulis calcaire, 2000 m,
-1047).
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heptaploide et octoploide impliquerait que I'immigration alpigéne a intéressé les
deux races, soit simultanément, soit 4 des époques différentes. En effet, aucune rela-
tion de filiation entre les caryotypes heptaploide et octoploide ne peut étre ima-
ginée, hormis la perte ou le gain d’un génome, hypothése d’ailleurs peu vraisem-
blable.

A propos de la valeur taxonomique du P. fontqueri, Gaussen & Leredde
(1966) indiquent “d réunir spécifiquement au P. cenisiz”. Nous serions tenté
de suivre Vopinion des auteurs pycénéens, car force est de reconnaitre que
les caractéres invoqués par Braun-Blanquet (1945a) sont difficiles 4 appréhender.
Les différences consistent essentiellement dans le port plus robuste ainsi que dans
Finflorescence plus fournie et plus contractée, 4 rameaux infériewrs courts. En
revanche, selon notre propre expérience, la scabréité des rameaux et la longueur
des épillets ne sauraient éite retenues comme caractéres distinctifs, car I"amplitude
de leur variation est sensiblement la méme dans les Alpes et dans les Pyrénées.
Braun-Blanquet 2 saus doumte été particulidrement influencé par I'écologie des
plantes pyrénéennes. En effet, dans les Alpes orientales et cenirales, le P. cenisia
est lié aux éboulis calcaires, alors que le P, fontqueri marque une préférence pour
les pierriers siliceux. Toutefois, les deux taxons ne sont pas tigoureusement sténoj-
ques. Dans les Alpes occidentales, le P. cenmisiz sl. est signalé dans les éboulis
granitiques du massif de Belledone (F., Isére, Belledone, 2000 m, 10.8.1896,
Faure NEU), au Grand-5t-Bemnard (1., Aoste, Grand-St-Bernard, 2250 m, 11.7.1962,
C. Favarger NEU), sur les gneiss du Grand-Paradis (Gaussen & Leredde, 1966) et
dans le massif de I'Argentera-Mercantour (L., province de Cumeo; Barbero &
Bono, l.c.). De méme, dans les Pyrénées, le P. fontqueri s’observe aussi dans des
éboulis calcaires, par exemple i la Porteille d’Orlu (F., P.-0.) et sur le versant
espagnol du Port de Boucharo (E., Hu.). Indépendamment de toutes considérations
d'ordre écologique, les critéres morphologiques ne sont pas tranchés. Dans les
Alpes, au moins occidentales (Valais, Alpes frangaises), toutes les formes de transi
tion entre le P, cenisiz s.str. et le £ foniqueri peuvent étre observées. Pour leur
patt, Bajon & Greber (1.c.} qui publient les résultats d’une analyse statistique appli-
quée A plusieurs populations alpiennes du Pog cenisiz, ne parviennent pas i dis-
tinguer morphologiquement les plantes silicicoles des populations calcicoles les plus
répandues dans les Alpes.

Dans I’état actuel de nos recherches, le statut spécifique attribué au taxon silici-
cole pyrénéen, corse et alpien nous parait trop élevé. Cependant, avant de proposer
un nouveau statut taxonomique au P, fontqueri (pour autant qu’il le mérite}, il
conviendra d'étudier 1a variabilité cytologique, morphologique et écologique du
P. cenisia dans I'ensemble des Alpes, travail qui est en cours & Neuchétel.

Festuca panicolata (L.} Schinz & Thell.,, Verz. Sam. Bot. Gart. Ziirich 1911: 4.
1911,

= Festucy spadicea L., Syst. Nat., ed,, 12, 2: 232. 1767,

subsp. paniculata var. paniculata

A., Alpes Carnigues, 1600 m (J. bot. Klagenfurt, 72-447), 2n = 14,
A., Ost-Tirol, L?cnzcr Dolomiten, 1900 m, (), bot. Klagenfurt, 72-451), 2n = 14
A., Dolomites, 2100 m, {J. bot. Klagenfurt, §6-563), = 7.
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F., H.-A., Col du Galibier, 2200 m (. bot, Versailles, §9-169), 2n =14,

F., H.-A., Queytas, Beivédére du Viso, 2100 m (NEU KGIS57 . n=1.

F., Puy-de-Ddme, Forez, Pierre-sur-Haute, versant ouest, 1600 m (711787}, 2n= 14,
F,, Cantal, Le Plomb, 1700 m (NEU K03281), 2n=14.

F,, Auvergne, Massif Central (I, bot. Lautaret, NEU K03280), 2n = 14,

F., Creuze, Aubusson (). bot, Lidge, 72.559), 2n = 14,

F., Gard, Aigoual, versant sud, 1500 m [7/-34§), 2n= 14,

F., Herau!t Esgmouze, entre Salver es et Pratenjaille, 1000 m (NEU K015§1), 20 =14,
F.. P.-0., Roc d'Aude, 2330 m{NEU K03270) 2n=14,

F., P.-O., Puigmal {J. bot. Lidge, 72-358), 2n= 14

F., H.-P., Cirque de Gavarnie, 1580 m [69-2399}, 2n = ]4

E., Sa., sud du Puerto de San Glorio, 1750 m {) 9—41 =14,

E., Pa., Pefia Redonda, versant nurd. 1650 m (NEU 015.56). =14,

subsp. paniculata var. paniculata = subsp. durandoi
E., Ledn, entre le Puerto de Tuiza et la Peiia Ubifia, 2200 m (NEU K@I550), n =7 + 2 &

subsp. paniculats var. fallax

., Hérault, Causse du Larzac, Pas de I'Escalette, entre La Pézade et le Caylar, 750 m (). bot.
Versallles, 72-871). In =42,

F., Ar., Port de Pailhéres, versant ouest, 1800 m {68-430), 2n =42,

I-‘., P. -O massif du Coronat, est de 1 Tartere. 1700 m (NEU K01563), n = 21.

E..Ba., NW de Berga, versant sud-est du Peguera, 1800 m (NEU K03272), In =42,

E., Tam,gona, créte est du Montsant, 850 m (NEU K01 560}, 2n =42,

E., Le., Val d’Aran, Puerto de la Bonai ,» 1600 m (NEU K1 56), In=42.

E., Hu., Turbon, versant est, 2000 m ( EG K03264),n =21,

F P, -A.. Somport versant nord 1500 m {NEU K03269), 2n =42 +3 8,

E Ledn, Puerto de San Glorio, versant ouest, 1400 m (NEU KGI567), 2n =42,

subsp. baetica

E Gr., Sierra Nevada, Picacho de Veleta, Peftdn de San Francisco, 2300 m (68-470/, 2n = 28,
Gr.. Sierra Nevada, Trc\renque 1850 m, (NEU K03278),n =14.

E Jaén, Cerro Cabanas, versant ouest, 1500 m (NEU K01366), In=128.

E Ov., versant est du Cueto de Arbas, 1850 m (NEUKI558),. n =14,

subsp. durandoi

Portugal, Tras-os-Montes, Biaganga, Serra do Nogueria (J. bol. Oeiras, NEU £03262}, 22 = 14,
Portugal, {J. bot, Coimbra, origine spontanée, NESU U KG3267), n =14,

subsp, durandoi - subsp. baetica
Portugal, (J. bot. Coimbra, origine spontanée, NEU K03282), n = 14,

Le F. panicwlate occupe une aire disjointe en Afrique du Nord et dans toute
I'Europe australe. D'aprés Saint-Yves (1930) il est aussi “‘trés rare en Asie Mineure
et nul dans I'Himalaya”. Le méme auteur (Saint-Yves, 1928) a démontré en cffet
que l'indication relative i 1'Himalaya, reproduite dans la plupart des flores, repo-
sait selon toute probabilité sur des échantillons de 'ancienne compagnie des Indes,
rapportés avec un point d’interrogation au F. pariculata, mais qui appartiennent
en réalité au F. subspicata (Reg.)} Lipsky. Le F. paniculata est assez répandu dans
les Alpes occidentales, de 1'Estérel et des Alpes maritimes aux Alpes cottiennes et
i la Bavoie. 1l manque dans les Alpes centrales, est rare au Tessin, mais s¢ retrouve
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plus abondant au Tyrol méridional et central et s’avance jusquen Styrie et en
Carinthie. Sporadique dans la moitié sud de la France et dans la Péninsule ibéri-
que, il est en revanche commun dans toutes les Pyrénées. Son habitus trés carac-
téristique, sa sociabilité et la physionomie particuliére des formations qui P’abritent
font de ce taxon une des Graminées les plus familiéres aux botanistes. [l n'est
donc pas surprenant qu’elle ait retenu Dattention des taxonomistes et suscité I'inté-
rét des phytosociologues.

Si plusieurs travaux taxonomiques avaient été publiés sur le F, paniculata lorsque
Litardiére (194%h) lui consacra une €tude de caryosystématique, c’est & Pauteur
frangais que revient le mérite d’avoir découvert la variabilité des caractéres cytolo-
giques de ce taxon. Il fut aussi le seul 4 proposer une subdivision de I’espéce col-
lective en tenant compte 4 la fois des critéres cytologique et morphologique.
Aprés avoir établi, sur du matériel alpien (F., H.-A., Lautaret) et pyrénéen (F.,
H-G., Port de Vénasque; Pic Sacroux), que le type de Pespéce collective était
diploide, Litardiére s’est attaché 4 I’étude des taxons infraspécifiques. Ainsi
il devait démontrer que le var. fallax était hexaploide alors que le subsp. durandoi
était tétraploide. A la suite du trevail de Litardidre, plusieurs auteurs ont publié
des données isoldes; il sagit de Litardiére (1950, 27 = 14: Massif Central), de
Gervais (1965, 2t = 14: CH., Tessin, Cima di Cugn), de Malik (1966, 2n = 14,
2n = 28: Portugal), de Fernandes & Queiros (1969, 2n = 14, Portugal), Tombal
(1969, 2n = 14: F,, H.-A., Lautaret) et de Leon & al. (1971, 2n = 42: F., Hérault,
Le Caylar). Nos observations permettent de compléter les données cytogéography
ques relatives au F. paniculata et d’apporter quelques précisions complémentaires
aux diagnoses des différents taxons.

Comme I'avait fait remarquer Litardiére (1949b), “la polyploidie chez le
F, paniculare n'est pas accompagnée d’un accroissement de 1'étendue de son
domaine géographique™. La race diploide se signale en effet par sa large répartition.
L’ensemble des populations alpiennes offre cette valence chromosomique, ainsi
que les populations acidophiles de I’Auvergne, des Cévennes méridionales (Aigoual,
Espinouze) et de la chaine principale des Pyrénées. Le diploide s’observe encore en
différentes localités cantabriques. Si I'on en croit Litardiére (l.c.), le type du
F. paniculara, soit le var. paniculate [= var. genuina (Hackel, p.p.) Litard., incl,
subvar. gureg {Lam.) Litard.], coincide avec la race diploide. Les caractéres mor-
phologiques propres 4 cette sippe sont les feuilles des innovations relativement &troi-
tes (2 4 3.5 mm), les gaines lisses, la panicule fauve (ce caractére est plus discret
dans les quelques populations des Alpes orientales que nous avons vues), souvent
discolore (lemmes maculées de brun violacé i extrémité, courte [5 4 12(-16) ¢cm],
les épiflets petits (7 & 11(-12.5) mm), 3 & 5 (-8)-flores. Au point de vue &cologique,
Poptimum du var. peniculate se situe a ’stage subalpin dans des pelouses acido-
philes, voire dans des rocailles siliceuses, C’est sans aucun doute au var. paniculata
qu'appartiennent les populations des Alpes occidentales qui participent d’aprés
Lacoste (1971) & deux groupements principanx. Le premier, mésothermophile
{association 3 K. paniculata et Centourea uniflora; Guinochet, 1938), se développe
a I’étage subalpin inférieur sur des sols profonds, formés aux dépens d’une roche-
mére calcaire, mais dont les horizons supérieurs sont décarbonatés et & réaction
acide. Le deuxi¢me groupement, xérothermophile (association & F, paniculata et
Helictotrichon parlatorei; Lacoste, 1.¢.), s'individualise 4 I"étage subalpin supérienr
sur des sols squelettiques, peu évoluds, issus d'un substrat siliceux. Des formations
affines par leur physionomie et leur composition floristique s’observent sur les
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sommets du Cantal (association & F. paniculata et Chrysanthemum leucanthemum
subsp, delarbrei; Braun-Blanquet, 19262) et dans les Pyrénées orientales ou le F.
paniculata est associé & divers Hieracium (. hoppeanum, H. peleterianum, etc.)
[Braun-Blanquet, 1948]. Enfin, dans un des groupements les plus représentatifs
des Pyrénées centrales, le F. paniculata cotoie Yilris xiphioides (Négre, 1969). Nos
vérifications cytologiques sur du matériet du Plomb du Cantal, des Pyrénées
orientales et des Pyrénées centrales laissent penser que toutes ces formations
hébergent bien le var. paniculate, diploide. Il conviendra cependant de vérifier cette
hypothése par une prospection cytalogique encore plus détaillée que la nbdtre.

Dans [état actuel des recherches, la sippe diplcide ne semble pas avair 4
souffrir dans les Alpes de la concurrence d’une autre race chromosomigue. En
revanche, il en est autrement dans la chaine pyrénéo-cantabrique et dans les Cévennes
oll 1a valence hexaploide a été déeclée en plubieurs localités. Le partage des deux
races est flou dans les Cévennes et la figure 10 n’apporte aucune aide 4 la compré-
hension de leurs distributions respectives. La situation est différente dans les
Pyrénées ol la race hexaploide parait cantonnée aux massifs périphériques et
donne l'impression de cerner la race diploide limitée 4 la chaine frontiére. Dans
les Pyrénées occidentales, il n’est pas exclu que Iz sippe hexaploide, qui se trouve
sur la chaine frontiére, soit la plus répandue voire la seule représentée. Enfin, dans
les montagnes du nord-ouest de I’Espagne, notre échantillonnage est restreint, mais
il apparait déja que la race hexaploide est plus rare que la race diploide. De nos
résultats, trop erratiques, on ne peut pas déduire qu’il existe une véritable compé-
tition entre les deux sippes, sauf peut-étre au Puerto de San Glerio ol le diploide
s'observe peu au-dessus du col, aux environs de 1750 m, alors que la sippe hexa-
ploide a été trouvée & 1400 m sur le versant occidental. A ’avenir, il sera des plus
intéressant de chercher i circonscrire au plus prés la distribution des deux races,
car il y a tout lieu de penser que leurs aires doivent &tre contigués ailleurs qu’au
Puerto de San Glorio. La présence du diploide au Roc d’Aude et de I'hexaploide
au Port de Pajlhéres 4 mains de 20 km de distance 1'un de I"autre alars que la
chaine est ininterrompue entre les deux localités, en fait foi. L'étude de ces zones
d’affrontement des deux races sera trés instructive pour préciser leurs exigences
écologiques respectives (édaphiques, thermiques).

Grice aux indications de Litardiére (1949b), il ne fait aucun doute que la sippe
hexaploide correspond au var. fallax (Loret & Barr.) Litard. [incl. subvar. conso-
brina (Timb.-Lagr.)} Litard.]. En effet, I'awteur frangais a étudié du matériel provenant
des deux stations classiques, soit le bois de Fontfroide (F., Hérault) au nord de Mont-
pellier pour le var. fiallax (= F. spadicea L. var, fallax Loret & Barr., Fi. Montpellier:
77.1876) et la forét de Bouconne (F., Haute-Garonne) paur le subvar. consobrina
(=EF. consobring Timb.-Lagr., Bull. Soc. Hist. Nat. Toulouse 3: 130. 1869). Si 'iden-
tité de la race hexaploide avec le taxon décrit par Timbal-Lagrave ou par Loret & Bar-
randon est bien établie, sa définition reste plus flove. Les auteurs qui se sont intéres-
sés au var. fallzx luj donnent un sens différent et cela dés les descriptions ariginales.
Ce désaccord a été la source de bien des confusions. Ainsi Loret & Barrandon (1876)
signalent que leur var, fallax différe du type par ses épillets plus petits, par les
rameaux de la panicule plus fins et moins longs, par les feuilles plus longues et plus
étroites, par la tige plus préle, etc, Timbal-Lagrave (1 869) distingue son F. consobrina
du F. spadiceq par ses épillets plus grands, par sa panicule courte, mais large, par ses
pédicelles gréles, par ses feuilles glgauques en-clessous, vertes en-dessus, plus larges,
ainsi que par ses chaumes moins robustes. Plusieurs contradictions apparaissent déja
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au sujet de la dimension des épillets et de Ja largeur des feuilles. En 1882, Hackel
mentionne pour le subvar. consebring des feuilles relativement larges (3 mm an
lieu de 1.5 & 3 mm chez la variété typique) et de grandes inflorescences {15 cm
de longueur). Ascherson & Graebner {1900) qui suivent la description de Hackel
signalent aussi la rcbustesse plus grande du var. comsobring. En revanche, une
dizaine d’années plus tard, Rouy (1913) reprend 'indication “épillets plus petits”
de Loret & Barrandon et ajoute “plante plus gréle”. Enfin, Litardiére (1945),
comparant le subvar, consobrina (= subvar. fallax) avec le subvar. longiglumis
Litard. inclus tous deux dans le var. fallax, indique des Epillets longs de 11 4
12 mm pour le premier et de 15 & 17 mm chez le deuxiéme. Comparativement aux
dimensions que nous avons mesurées chez le var. paniculara [7 4 11(-12.5 mm}]
les deux sous-variétés appartiennent 4 une variété qui offre des épillets assez
grands. Nos proptes observations donneraient plutdt raison aux auteurs qui consi-
dérent le var. fallax comme plus robuste que le var. paniculata. En effet, dans nos
échantillons de la race hexaploide, nous avons mesuré les dimensions suivantes:
feuilles des innovations larges de 2.8 4 3.8 mm (au lieu de 2 4 2.8 mm chez le var.
paniculata), feuilles culmaires larges de 3 4 5(-7.5) mm (contre 2 & 3,2 mm),
inflorescence longue de 10 & 16 cm [contre S & 12 cm, exceptionnellemnent plus
ﬁrandcs (16 cm)), épillets longs de 12 4 16 cm [contre 74 11{-12.5) mm], 5a 9-

ores. Notons encore que les épiltets du var. fallax sont fauve clair, 4 lemme
souvent brune ou viclacé-ferrugineux i I'extrémité; la panicule est relativement
liche et offre des rameaux inférieurs en général assez longs. Si de telles différences
étaient confirmées sur d’autres populations, le var. fallax mériterait le statut de
sous-espéee pour laquelle nous préconiserions de reprendre ’épithéte de Timbal-
Lagrave {consobring), mieux définie et antérieure 4 celle proposée pat Loret &
Barrandon {falfax). Nous attendrons pour ce faire d’avoir vu le matériel original
et visité les stations classiques,

Au point de vue écologique, le var, fallax se signale par son caractére eurhypse
et sa faculté de croitre sur des sols carbonatés. En effet, hormis 1a population du
Somport qui végétait sur des argilites rouges dépourvues de carbonates, toutes les
autres populations pyrénéennes, cévenoles et catalanes croissaient sur des sols
bruts calcimorphes. Ainsi au Montsant {provinde de Tarragona) le var. failax
participait & un maquis de chénes pubescents. De méme au Peguera, il colonisait
un éboulis calcaire. Enfin, au Turbon (province de Huesca), il était localisé dans
des fentes de rochers ou il cotoyait les Helictotrichon montanum, Potentilla nivalis
et Globularia cordifolia, etc., alors qu’au Coronat (F., P.-Q.) il s'intégrait 4 des
pelouses & Festuca scoparia et Senecio gerardii. Les mémes remarques sont. valables
dans les Cévennes et 'Auvergne ol les populations silicicoles de I’Espinouze, de
I’Aigoual, du Plomb et du Forez sont toutes diploides alors que les plantes calcico-
les du Larzac et de Fontfroide sont hexaploides, Dans la chaine cantabrique, {a situa-
tion est plus confuse. En effet, le var. fallax du Puerto de San Glorio croissait dans
une lande acidophile alors que le diploide de la Pefia Redonda et de la Pefia Ubifia
colonisait des rocailles calcaires, En conclusion, nous croyons pouvoir admettre que
le var. fallax est un taxon calcicole préférent, au moins dans la partie orientale de
son aire, et qui offre en général un port plus robuste que le var. paniculate.

Litardiére (1945) a brossé les grands traits de la répartition du subsp. beetice,
mais sans pouvoir étayer ses vues par une démonstration cytologique. Ainsi, il a
reconnu ce taxon non seulement dans les chaines bétiques, mais aussi dans le centre
et Pouest de I’Espagne (province de Toléde et de Salamanque) ainsi que dans
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les Asturies (Cueto de Arbas). On ne peut qu’admirer sa perspicacité puisque
nos recherches établissent que les populations sud-est ibériques et celles du
Cueto de Arbas possédent bien la méme valence chromosomique tétraploide
(2n = 28). Sur le matériel du Trevenque et du Cueto de Arbas, nous avons
observé dans plusieurs anthéres de belles images méiotiques. Si la cinése est
réguliére, l2 fréquence de multivalents est trés élevée. A une exception prés, toutes
les cellules-méres offrent  la diacinése un & six tétravalents, sur un maximum
possible de sept, qui persistent jusqu’d la métaphase I {cf. tableau 6 et fig. 4g).
Tautefois le nombre de multivalents est en général un peu plus faible sur les méta-
phases qu’au cours de la prophase. En dépit des appariements multiples, 1a méiose
n'est pas perturbée et le pollen est régulier. Le pourcentage élévé de multivalents
implique une étroite hamologie des quatre génémes en présence. En conséquence,
Porigine par autopalyploidie du subsp. baetica est trds vraisemblable.

F. panicuiata subsp. baetica F. panfculata subsp, durandol
Provenances Gr., Trevengue Ov., Arbas J. bot. Coimbra J. bot. Coimbre
origing origine
spontanée spontanéa
N des populations K03278 KD1668 K03282 Ko3267
Fréguences en % Fréquences en %
Configurations
144 1
124+11v 26 7 B 45
Wi+ 305 3. 225 1
gH+3nv 26 J4.5 37 36
6Ht+Aawv - 12,8 145 30.5 a0
4H+51v 7 4 125
2H+E N 5]
Nombre de cellules-
métes étudides 23 83 45 64

Tableau E. — Configurations mélotiques & la diacindse chez 1o Festuca panicuiats s.l. tétraploids.

Litardiére {1949b) plagait la sippe bétique au rang de variété. Cependant, sa
localisation géographique propre, alliée 4 ses caractéres maorphalogiques, nous
mclme a préférer le statut de saus-espéce propasé par Emberger & Maire (1941).

Le subsp. El;denm se distingue des deux variétés précédentes par son inflorescence
allongée (& 4 18 cm), contractée d 'anthése, 4 rameaux inférieurs courts, par ses
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épillets vert pile, parfois teintés de violacé & I'extrémité des lemmes, et par ses
paines sauvent scabriuscules (et non pas lisses). En revanche, la dimension des
épillets (8 4 11 mm de longueur) et celle des feuilles des innovations (2.4 4 3.4 mm
de largeur) n’apporfent aucune aide 2 son identification. L’amplitude écologique
du subsp. baetica est assez large. Nous 'avons récolté au Cueto de Arbas dans une
pelouse acidophile et mésophile 3 Luzula caespitosa, Fritiliaria pyrenaica, Vaccingimm
myrtitlus et Phalacrocarpum oppositifolium. Au Trevenque, il participait, au con-
traire, d un groupement trés ouvert sur rocailles calcaires, en compagnie des Koeleria
vallesiana var. abbreviate, Helictofrichon sarracenorum, Silene boryi, Scabiosa
pulsatilioides, etc.

Le taxon infraspécifique dont les caractéres marphalogiques sont le plus tranchés
est le subsp. durandoi (Clauson) Emberger & Maire (= F. spadicen var. livida
Hackel), essentiellement portugais et nord-africain, qui se distingee avant tout par
I'aspect sétacé-condupliqué des limbes des innovations. Son inflarescence allongée,
étroite, parait un peu plus lache que chez le subsp. baerica. La couleur des
épillets est variable: fauve chez certains individus, vert pile (comme chez le subsp.
baetica) chez les autres. Taxon des stations trés xériques et de basses altitudes
(50 m dans la province de Beira Litoral), il supporte néanmoins des conditions
plus fraiches, en particulier sur des schistes humides 4 quelque 1000 m d’altitude
dans la province de Tras-os-Moantes (Litardiére, 1949b). Litardiére (l.c.} a
a compié 2n = 28 chromosomes (dx) sur des échantillons de Mata de Foja (Portu-
gal, Beira Litoral). Pour le méme taxon Fernandes & Queiros (1969) publient aussi
2n = 14 sur des plantes du centre du Portugal (Beira Litoral et Serra da Estréla).
A Y'instar du travail de Malik (1966), notre étude confirme qu’il existe deux races
chromosomiques dans les populations portngaises du subsp. durandoi. Le déroule-
ment de la méiose du tétraploide est trés semblable 4 celui du subsp, baetica, mais
avec un taux encore plus élevé de tétravalents (cf. tableau 6). Malik (Lc.) qui
n’z pas décelé de différences morphologiques entre les deux cytatypes et qui a
ohservé comme nous les appariements multiples, conclut 3 wne origine par auto-
palyploidie de la sippe tétraploide.

Piusienrs auteurs ont tenté de se référer 3 "anatomie foliaire, si importante
chez les graminées, pour distinguer les différents taxons. Ainsi, Hackel (1882) et
Litardiére (l.c.) appuyaient leurs déterminations sur des critéres histotaxiques.
De leurs observatians, corroborées par notre étude, il ressort que la topogiaphie
foliaire des var. peniculata et var. fallax, ainsi que du subsp, baetica sont identiques.
Ces trois taxons offrent habituellement des fewvilles canaliculées, 4 5 4 7 cites
internes bien saillantes, renforcées par un massif de sclérenchyme et séparées par
des sinus prafonds i cellules bulliformes bien développées. Les nervures primaires
porient des piliers complets de sclérenchyme. Les faisceaux de sclérenchyme
externe sont le plus souvent confluents avec les nervures secondaires alors gu’ils
soulignent seulement l'emplacement des nervures tertiaires situges i 'aplamb
des sinus (fiz. 11a). Le snbsp. durandoi différe en général profondément: 3 & 5 cites
intemes peu on pas saillantes, sillons dépourvus de celluies bulliformes, face interne
dépourvue de renforcement ligneux, sclérenchyme exteme en massifs isolés, non con-
fluents avec les nervures. Ces caractéres ne sont pourtant bien tranchés que chez les
types extrémes. Litardiére (1936) signale des structures intermédiaires dans des
échantillons de Galice et des Asturies, en particulier de la Pefia Ubifia. D*aprés nos
observations, cette plante diploide est plus proche par san habitus du var. panicu-
late que du subsp. durandoi, mais la structure des feuilles est ambigué (fig. 11c).
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Fig. 11, - Anatomie foliaire du Festuce paniculata 5.0
a, subsp. paniculate var. paniculats (Puigmal, 72-358); b, subsp. paniculaia var. fallax (Mont-
sant, KOI560), c, subsp, paniculate = sul‘J)?z. durandof (Pefia Ubina, K01559); d, subsp. duran-

dof = subsp, beetica (J. bot. Ceimbia, K03282); e, subsp, durandoi {Tras-os-Montes, K03262).
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De méme dans le matériel portugais du subsp. durandoi, si Ja topographie foliaire
est bien typique dans le matériel diploide (fig. 11&), elle tend vers celle des deux
autres sous-espéces dans le matériel tétraploide de Coimbra (NEU K03282) [fig. 11d].
Ces plantes pourraient représenter 'une de ces formes de transition entre les subsp.
baetica et subsp. durandoi que Litardiére (1945) mentionne dans la Serra da
Estréla (Portugal) et dans la Sierra de Francia (Espagne). En revanche, nous n’avons
pas rencantré de formes intermédiaires entre le var. fallax et le subsp. durendoi,
La seule plante hexaplaide 4 feuilles canvolutées provenait du Montsant, mais dans
ce matériel les cotes étaient trés saillantes et le sclérenchyme trés déveleppé sur
les deux faces (fig. 11b).

Bien qu'il faille utiliser avec circonspection les données relatives 4 la distribution
des divers taxons infraspécifiques du F. paniculata, basées sur la seule morphologie,
nous croyons utile de donner ’opinion des agrostologues les plus avisés. Au sujet
du var. pamiculata, relevons le point de vue de Saint.Yves (1913) qui dans
son étude des Fétuques des Alpes maritimes ne mentionne que le var. pariculata et
cela 4 des altitudes comprises entre 350 m dans I'Estérel et 2400 m au Pizzo de
Ormea. Pour Hackel (1882), toutes les populations alpiennes appartiennent 4 la
variété typique qui est également signalée par Saint-Yves (1922) comme trés rare
en Tunisie, indication reproduite par Maive (1955} Quani au var. filax, il est
mentionné par Hackel en France, dans les régions basses de I"Aunvergne (Riom,
Tarn, Castres) et en Espagne (Sierra de Guadarrama, La Granja, Montserrat).
Pour Litardidre (1949h), le var. fallax croit dans le Tyrol méridional, dans
le Languedoc, an Pico de Arvas, et sous le subvar, longigliumis Litard., dans les
Pyrénées-Atlantiques, le Guipuzcoa et la province de San Sebastian (Litardiére,
1945). L'indication relative au Tyrol nons parait fort douteuse ou pour le moins
3 confirmer. U en est de méme de la plupart des localités mentionnées par Gantier
{1897-1898) qui par ailleurs a mal compris le groupe et met 4 tort en synonymie les
var. livida et consobrina. Le var. fallax est encore cité par Chassagne (1956) dans le
Forez (Pierre-sur-Haute), mais nos échantillons (2x) qui proviennent de cette
localité correspendent parfaitement an var, paniculata. En ce qui conceme Iaire
du subsp. baetica, elle comprendrait autre les chaines bétiques, le centre cuest de
la Péninsuie ibérique, la Galice et I'Afrique du Nord (Maire, 1.c.). Enfin, le subsp,
durandoi a été reconnu principalement au Portugal et en Afrique dv Nord o i
serait trés fréquent d’aprés Maire (l.c.} [Maroc, Algérie, Tunisie]. Quant au bien-
fondé des indications rapportant certaines populations francaises au subsp. duran-
doi, il est contesté par Litardiére (1945).

En conclusion, i) est intéressant de rappeler que Hackel (Lc.} et Saint-Yves
(1930) admettent que le centre de développement de la section Subbulbosae est
africain, lls appuyeat leur hypothése sur le fait que la section est représeniée en
Afrique du Nord par ses trois composantes, les F. paniculata, F. triflora Desf, et
F, coerulescens Desf., la premiére s’y frouvant méme sous ses {rois sous-espéces.
Or, les dennées cytologiques montrent que les formes primitives dipleides du
subsp. paniculata (var. paniculatay zussi bien que du snbsp. durandoi se trouvent
dans la Péninsule ibérique. Le var. paniculata est méme largement répandu en
Eurcpe australe, De plus, les F. triflora et F. coerulescens s’observent aussi en
Espagne; le deuxiéme croit méme en Sicile. En revanche le var. paniculata semble
teés rare en Afrique du Nord. En canséquence, contrairement a I'opinion des anteurs
précités, tout porte i croire que la différenciation du grex Subbulbosae, évi-
demment tréds ancienne et antérieure 4 la polyploidie, n'a pas été I'apanage du



P.KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 87

Maghreb, mais a db s'effectuer dans un territoire plus large qui embrassait tont
le domaine méditerranéen-occidental. Quant i la filiation des différemtes races
chromosomiques, elle est encore difficite a établir. Cependant on peut affirmer
déja qu'il existe un lien de parenté étroit entre les var. paniculata et var. fallax,
ainsi qu'entre les subsp. durandoi (2x et 4x) et subsp: baetica (4x). Dans ce dernier
couple de taxons, I'origine par autopolyploidie des sippes tétraploides est des plus
probable.

A lo lumiére des données morphologiques, cytologiques et chorologiques,
Iespéce collective F, paniculata devrait comprendre les taxons infraspécifiques
sujvanis:

Festuca paniculata (L.) Schinz & Thell.
subsp, paniculata var. paniculata

var, fallax (Loret & Barr.) Litard. [incl. subvar. longiglumis (Litard.) Litard.,
Portugaliae Acta Biol., Sér. B, vol. J. Henriques: 1135. 1949] = F. conso-
brinag Timb.-Lagr., Bull. Scc. Hist. Nat. Toulouse 3: 130. 1869

subsp. baetica (Hackel) Emberger & Maire in Jahandiez & Maire, Cat. Pl
Marcc 4: 940, 1941,

subsp. durandoei (Clauson) Emberger & Maire in Jahandiez & Maire, l.c. = F.
Spadicea L. var. livida Hackel, Cat. Gram. Port.; 27. 1880,

Rappelons que le statut du var. fallax est provisoire; nos études uliérieures
démontreront §'il convient d’élever ce taxon au rang de sous-espéce.

Festuca varia Haenke subsp. scoparia A. Kerner & Hackel, Bot. Centralbl. 8:
408. 1881 = Festuca scopariz (A. Kemer & Hackel) Nyman, Consp.: 826, 1882,
nom, illeg. (non F. scoparis Hooker fil., Fl. Antart.: 98. 1845) = Festuco
pumilae Chaix subsp. scoperia (A. Kerner & Hackel) Litard., Candollea 9: 479.
1943.

E., Jaén, Sierra del Pozo, Cerro Cabaiizs, 1950 m (NEU XQI577), n=1.

E., Gr., Sierra de 1a Sagra, versanl nord, 2250 m (NEU K01 586), n =7,

E., Te., Sierra de Javalambre, versant ouest, 1900 m (NEU X 01578), 2n = 14,

E., Te., Sierra de Gudar, Pefiarroya, 2000 m (NEU X01576), n =17,

E.,Na, Pic 4'Orhy, créie sud-guest, 1900 m (NEU KQI575),n =1,

E., Hu,, Soum Blanc des Espécicres, versant sud-est, 2300 m (NEU K01512), n =1,
F., H-P,, quuc de Gavarnie, 1580 m (MEU X0.1581), 2n =14.

E., Hu,, Val d’Aragués del Puerio {leg. C. Favarger, NEU K01579), 2n =14,

E., Hu., Torla, versant est du Litro, 1700 m (NEU X07583), 2n = 14.

E,, Hu,, Tozal de Guara, 1900 m (NEU K(1582), 2n =14,

F., Ar., Port de Pajlhéres, 1970 m (], bat, Liége, NEU K(G1585), 2n =14,

F,, P-., Massif du Coronal, est de la Tariére, 1730 m (72.1428), 2n = 14.

F., ;’8-0, Osséja, plste Torestiére du Puigmal, 2050 m (J. bot. Versailles, NEU X01584), 2n=

E., Ge., Nuria, sud du Pico de Segre, 2450 m, 2n = 28,
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Avec le Festuca eskiz, le F. varia subsp. scopariz est une des graminées pyrénéen-
nes les plus caractéristiques et les mieux circonscrites. Son aire principale, pyré-
néenne, déborde largement sur tous les grands massifs calcaires de 1a Péninsule
ibérique (Sierrzs de Gudar, de Javalambre, de la Sagra, Nevada, etc.) et en Afrique
du Nord. Une variété endémique des Alpes de Transylvanie, le var. lutea, lui
est rapportée par Hackel (1882). L’aire totale du subsp. scopariz cst donc trés
disjointe et le hiatus pyrénéocarpathique particulifrement large puisque cette
Fétuque n’est pas représentée dans Jes Alpes. La figure 12 qui rend compte de la distri-
bution du subsp. scoparia péche sans doute par défaut, car nous n’avons pas épuisé
Ja bibliographte consacrée 2 ce taxon. En particulier, "absence de stations dans la
chaine cantabrique nous parait surprenante et il est possible que des indications
le citant dans cette chaine nous aient échappé.

Par ses caractéres morphologiques et chorologiques, le subsp. scoperia mérite
largement un statut spécifique. Malheurcusement, le bindme F. scopgriz attaché
4 lz plante pyrénéenne est illégitime puisqu'il existe un homonyme antérieur (F.
scoparia Hooker fil.), Plutdt que de proposer une nouvelle épithéte nous préfé.
rons utiliser une combinaison connue. De cette fagon, nous laissons & d’autres
auteurs le plaisir... de se couvrir d’opprabres en modifiant un bindme trés usité!

Outre le taxon oriental, Hackel (l.c.) distingue deux variétés au sein des popu-
lations pyrénéennes et cela essentiellement sur des caractéres histotaxiques. Dans
le type (var. scoparia) et le var. lutea, la face adlibérienne des fenilles desinnovations
est cannelée et les cing angles sont renforeés par un ilot de sclérenchyme. Dans le
var. gautieri en revanche, le sclérenchyme forme un cordon continuw sur fa face
externe qui est subcylindrique. Cependant, Claustres (1966) a démontré que les
structures intermédiaires sont aussi nombreuses que les types extrémes et que dans
des innovations pravenant d’un méme individu, les deux dispositions du scléren-
chyme pouvaient s'observer. En réalité, I'habitus du subsp. scoparia varie suivant
que la touffe végéte dans une station ombragée (sous-bois) on sur une pente ensoleil-
lée. Dans le premier cas, les feuilles sont souvent assez longues, sétacées, souples;
le sclérenchyme est peu développé, scuvent en massifs séparés. Dans les stations
les plus xériques, le port du subsp. scoparia est plus ramassé; les feuilles sont
courtes, falciformes, rigides, piquantes et 3 manteau continu de sclérenchyme sur
la face adlibérienne.

Pour Braun-Blanquet (1948) “le F. scoparia est calcicole préférent, mais non
exclusif”’. Cette affirmation est mise en doute par Claustres (1966) qui précise que
ce taxon se comporte ¢n calcicole strict dans sa dition (Ariége). Nos propres
observations donnent raison & Braun-Blanquet, car nous avons vu A plusieurs
reprises le subsp. scoparia dans des groupements acidophiles oil il figure cependant
comme espéce transgressive et avec ume vitalité en général assez rédeite. Ainsi,
dans Je vallon situé au sud du Pico de Segre prés de Nuna (E., Ge.), le subsp. scoparia
cotoyait plusieurs espéces acidophiles, telles les Festuca eskia, Veronica fruticans,
Veronica bellidivides, Anthemis saxatilis, etc., sur une roche-mére constituée de
schistes métamorphiques. D’avtre part, le matériel que nous avans regu du jardin
batanique de Versailles portait }a mention *“piste forestitre du Puigmal, sur granit”.

Au point de vue cytologique, le subsp. scoparig est diploide dans toutes ses
stations, hormis les deux populations silicicoles voisines du Puigmal qui se sont
révélées tétraploides. 11 n’est donc pas exclu qu'il existe sur [a chaine frontiére
un taxon polyploide inféodé aux roches silicenses ou i exigences édaphiques moins
strictes que le diploide qui de son coté serait seul représenté en Ariége. Dol une
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explication possible de Ja divergence des points de vue de Claustres et de Braun-
Blanquet. Les deux cytotypes s'excluent-ils de leurs domaines géographiques respec-
tifs ou au contraire présentent-ils, daas la méme région {Massif du Puigmal), une
spécialisation écolagique différente, le diploide étant lié au substrat calcaire et le
tétraploide aux terrains siliceux? A l'heure actuelle, nous ne sommes pas 4 méme
de répondre 3 cette question, mais une étude cytologique et écologique du subsp.
scopariz dans les Pyrénées orientales sera sans doute tres instructive. Remarquons
encore que les populations vaisines de la rive gauche de la T&t {Coronat) et de
I’Aude (Port de Pailhéres) sant diploides, comme d'ailleurs toutes les autres popu-
lations calcicoles des Pyrénées centrales et occidentales ainsi que du sud-est de
I'Espagne {fig. 12). Enfin, au point de vue taxonomique, il ne semble pas exister
de relation entre la polyploidie et I'une ou 'autre des variétés (var, gautieri ou var.
scoparia) du subsp. scoparia, car le tétraploide présente soit la structure foliaire
du var, gautieri, 3 'instar de plusieurs diploides, soit une structure ambipug.

Festuca eskia Ramond ex Lam. & DC., Fl. Fr. 3, ed. 3: §2. 1805,

E., Ov., Cueto de Arbas, versant est, 1900 m (NEU K@1524), n = 17,
F., H.-P., Col des Espécitres, 2330 m (NEU K01522), 2n = 14,

AND,, sud du Pas de Ia Case, 2400 m (NEU X01523), n =1,

E., Ge,, versant sud du Pico de Segre, 2300 m (NEU K01525), 2n = {4,

Longtemps cansidéré comme un endémique pyrénéo-cantabrique, le F. eskia
a été retrouvé en Transylvanie (Carpathes orientales) par Krajina (1933) qui a iden-
tifié camme tel un exsiccatum de Kldsterskyy, D’aprés Fauteur tchéque, les échantil-
lons récoltés aux Mtii Retezatului sont identiques aux plantes pyrénéennes tant par
leurs caractéres morphologiques qu'anatomiques. En revanche, le F. eskig ri’a jamais
été indiqué d’une maniére siire dans les Alpes,

Le F. eskia est sans conteste la graminée la plus représentative de la flore pyré-
néenne, tant par son habitus que par son abondance et sa sociabilité. Les conditions
optimales 4 son développement sont réalisées aux étages subalpin et alpin, sur les
pentes fortement déclives, orientées au midi et de préférence sur substrat siliceux.
Cependant, doué d'un fort pouvoir d'expansion et d’une relative souplesse écolo-
gique, le F. eskia s’abserve déjd 4 I’étage montagnard et maonte 4 quelque 2900 m.

Hormis le résultat (2n = 42) publié par Stahlin (1929) établi sur du matériel
de jardin botanique et dont P'exactitude est mise en doute par Litardiére (1950),
les caractéres cytologiques du F. eskiz paraissent constants, tout au mains dans
la partie occidentale de son aire. En effet, espéce est diploide en Ariépe
(Litardiére, 1.c.), dans les Pyrénées orientales et centrales ainsi que dans Ia chaine
cantabrique. Il reste 3 établir le nombre chromosomique des populations carpathi-
ques,

Anthericum liliago L., Sp. P1., 310. 1753.

Dans la liste suivanie nous avons reporté ’ensemble des données publides i ce
jour et nos résultats inédits concernant les trois espéces: A. liliago, A. baeticum et
A. ramosum,
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Origines
A, liliege ver. lifago

Sudde, cultivé eu Hortus Bergianus (Stockhoiml &
partir de plantes récoltées en Scania

Matériel de jardin botaniqus

Sudde, frAn Dageberga och Vi

£., Haut-Rhin, Aotlaiible, chénaie de plaine

E., Pa,, Pefia Redonda, 1760 m INEU K022592)

E., Te., entre Linares de Mora er Noguerualas
{NEU X02284)

E., Te., Pefarroya, 1960 m (72-1410)

F., H..P,, Gidre, 1030 m (70-29)

E., Hu,, Guera, E. du Santuario de Sen Cosms,
1100 m (NEU K02290}

E., Hu., Turbon, versant est, 1800 m {70-1851)

F., P.-0., Valléada Carol, entre Porta et Portd,
680G m (NEU KOZ2761

F.,P.-0., valldeda Llo, 1680 m {NEL K02287)

E.,P-Q,, crate NE de la Tarttre, 1700 m
{72-1435)

F., P.-0., Dpaul, 170 m (70-1885f

F., La., Vallée da ta Jonte, 480 m {70-1918)

F., Va., versant SE du Ventoux, 1260 m (77-235)

F., A-M,, Col de 8leine, 1460 m (NEU K02282)

F., A-M., Gorgesde e Roya, 1200 m (NEU K02270)

I., Cunea, Vallde de le Sture de Demonta (Isg. G.
Bono, 77-1028)

F., B.-A,, varsant N dg la Cayolle, 100 m (NEU
XKQ2279)

F., B.-A_, Fours, 1500 m (NEL X02283)

F..H.-A, Ceillae, 1700 m (NEU KD2285)

F.. H.-A,, entre le Col du Mt Gendvre ar Briangon,
150D m (NEU K02280)

F., Isérg, Mayres, 740 m (NEL X022871)

F., H.-&,, Pralognan (J. bot, Dijon, 771-1047)

F., Ain, S5W du Colomby de Gex, Praffion,
1380 m (J. bot. Gandve, 71-1055)

£., H-5,, Le Vuache au-dessus de Chavmont,
500 m {J. bot. Meyrin, 71-7 112}

CH,, Ve, N de Selllon, 720 m (NEU X02253)

CH., Vs., V. d’Hérans, amont du pont da
Lugners, 1020 m (lag. E. Beuret, NEU)

CH,, V1., V., d’"Hérens, Pralovin sur les Haudéres,
1770 m (leg. E, Beuret, NEU)

CH., Vs, Schallberg, 1320 m (NEU K02275}

CH.,, Fribourg, Les Mortheys, Brenlaire-Dessus,
1800 m {leg. C. Béguin, 73-1079)

CH., Berne, Blenna, garide du Pavillon, 460 m
{NEU X(2307}

I., Aoste, Cogne, 1600 m (J. bot. Champax,
69-3583)

Belgigue, Nemur, Treignes {J. bot. Jamiloulx, 77- 1074)

32

16

g8

30

30+3g

2n

338 3 8%

33

28838 3

3 & 882 23 3

8

60

Auteurs

Elvers (1932}

Bowden {1945)

Strandhede (1963}

Zickler & Lambert
{1967}

Kispfer

Kipfer
Kiipfer
Kuapfer

Kapfer
Kipfer
Kipfer
Kipfer
Kipfer
Kipfer
Kiipfer
Kipfer

Kipfer
KOpfer

Klipfer
K hpfar
Kipfer
Kapfer
Kipfar
Kiipter
Kipfer
Kipfer

Kupfer
Kupfer

Kiipfer

Kiipfer
Kipfer

Kipfer
Kipfer

Kipfer
Kipfer
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Crigines n

Yougoslavie, Oslmatie, Biokovd au-dessus de Me-
karska, 1000 m {leg, P. Correvon, 73-847)

R. F. A., Almiihle b, DEIme (Wesar] {J. bot,
Gottingen, 70-832} :

R. F, A., Hessen, Wanfrled s. Werra (J. bot. Oldanburg,
70-1450)

R. D. A_, Dresden, env. de Meissen {J. bot, Hallg, NEU
K02297)

R. D. A_, Hella, K yffhiuser Gebirga, Ochsenburg (J.
bot. Jana, 20-1298)

R, D, A,, Halle, Feisheide am Kyffhjuser. Bed
Frankenhausen {J. bot, Leipzig, 77-8567)

R. D. A., Hallg, Harz, Quedlimburg {J. bot. Jena,
63-1016)

Hongrie, Budapest, plentes spontanées {J, bot.
Budepest, 68- 1024, £9-1262, 20-1415)

Formes smbigu8s rapportéas provissirement eu var. fiffagn

E., latn, NW du Cerro Cabafias, 1600 m {(NEU
KO2257)

E., Te., entre Camarana da la Sierre et La Pueble de Val-
Valverde, 1300 m {NEU KJ2265)

A. liliage var. spheerocsrpum

F.. H.-G., Val d’"Esquierry, 1850 m {(NEU K03415)

CH., V., versant S du Catogna, 1800 m lleg. C.
Béguin, 73-1087)

CH., Vs, Le Catogne (NEU K02299]

A. litiago var, muitiflorum

1., Torino, Val Soana, eu-dessus d'ngrie, 800 m
leg, P, Correvon, 72-1445)

1., Torin, Fanestrelle, V. Cristane, 1660 m {69-152%)

CH,, Vs, Gabi, 1225 m (NEU K02277)

CH., V3., Zwischbergentel, 1150 m (22-1531}

CH., Tessin, Locarno, au-dassus d'Crseling {leg. C.
Favarger, NEU K(02289} 15

CH,, Tessin, antrés du Vel Verzasca {leg, Th. Egll,
&8-512)

CH., Tessin, Ballinzona, Pizzo Camaghé, 1400 m
{l. bot. Champex, 27-801}

CH., Tessin, Val Maggia, Bosco, 15680 m (leg. Th. Egli,
21822}

CH,, Tessin, Arzo, 700 m lleg. C. Favarger, NEU
K02292)

F., Vosges, Rotenbach, 1230 m {J. bot. Nancy,
71-1035)

F.., Bas-Rhin (J. bot. Stresbourg, 6&- 1067}

2n Auteurs
60 Kupfer
60 Kipfer
60 Kipfer
60 Kiapfer
60 Kipfer
60 Kapfer
60+24, 60 Kiipfer
=1 Kipfer
an Kipfar
ao Kipfer
30 Kiipfer
30 Kiipfer
30 Kipfer
30 Kiipfsr
30 Kipfer
30 Kipfer
30 Kipfar
Kipfer
30 Kopfer
30 K iipfar
30 Kiipfer
3o Kipfar

30H1A, 30 Kipfer

30

Kipfer
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Origines n 2n Auteurs
A, baeticum
E., Gr., Sierra Nevads, Corral de Veletg, 3200 m
{NEU K02285] 15 30 Klpfer {1958}
E., Malega, Sierre Tejeds, Maroma, N de El
Selladers, 1760 m (NEU K02268) 30 Kiipfer
A tamostm
Matériel de jardin botanique 16 Stenar (1928)
Sudde, cultivé eu Horrus Bergiznus (Stockhalm) 3
partir de planles récoltées an Scanie 18 Elvers {1932}
Hongrie, Cotv. HejdG-Bihar, in & ertis silvae
*’‘Bagoméri-erdd’’ 32 Polya (1850}
F., Isére, Alsace 32 Gagnieu & Linder
- {1955}
Hongrie, Ablakoskd, Mts Biikk:; Mt Neaszél, Ve 7] Baksay (1956}
Sans indicalion d'origine a2 Holmen (in Live &
& Love, 1961}
Suéde, fran Degeberga och Raviunda 3¢ Strandhade {1963}
Pologne, Plutowo near Chelmno on Vistule; in Naklo P Jaworska (in Ska-
linsks
1964}
F., Jura central, Chassagns, 500 m 3z Parresux (1971)
Sudde, Hejnum par, Kaligatburgen {J. bot.
Goteharg, 77-1204) 30 Kiipfer
R. D. A,, Halle, b. Wurzen (J. bot. Helle, 53-55) 30 Kipfer
Sudde, Endre par, Olbach (1. bot. Gdteborg,
71-1205) 30 Kipfer
R. O. A,, Tharingen, Bezirk Gera (J, bol, Leipzig,
71-858) 30 Kipfer
Autriche, Dotbiratsch, Gailtaler Alpen (J. bot, Graz,
68-565) 30 Kipter

Le genre Anthericum compte une centzine d'espéces en Afrique centro-
occidentale et australe (Meusel & al., 1965). 8'il offre encore un petit cen-
tre de différenciation au Mexique avec une dizaine d’espéces, il n’est représenté
dans les autres parties du monde que par quelques rares espéces. Presque inexistant
en Asie (seul I'A. ramosum s’y trouve en quelques stations occidentales), il ne
possdde plus que trois espéces en Amérique du Sud et wn nombre égal en Europe,
4 savoir les A, lilingo, 4. baeticum et A_ ramosum.

L'A. lifiago n’est pas 4 proprement parler un orophyte. I constitue ’exemple type
d'une éspéce euthypse dont les colonies planitiaires descendent jusqu’au bord de
la mer alors que ses populations orophiles atteignent I'étage subalpin, voire )’étage
alpin, La question est alors de savoir si I’4. lifiago est un taxon & exigences écolo-
giques trds souples sans pour autant présenter de variations morphologiques ou cyto-
lagiques ou s'il s’agit au contraire d’une espéce collective dans laquelle il est possible
de définir plusieurs taxons indépendants sous le double aspect de la cytologie et de
la morphologie. La question connexe de la participation éventuelle des deux taxons
sud-ibérique et nord-africain (4. baeticum et A. algeriense) 4 1a genése de la forme
la plus répandue de I’A, liliago méritait d’étre abordée. Nos résultats seront exposés
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dans 'ordre ol ils ont été obtenus. Partant des données cytologiques, nous aborde-
rons la variation morphologique et enfin les problémes taxonomiques.

Les résultats cytologiques appellent plosieurs remarqnes. La premidre a trait an
nombre de base. Lorsque nous avons abordé I'étude cytologique des Anthericum
européens, lenr nombre de base n’avait pas £té établi en toute certitude. Les données
les plus nombreuses relatasient x = 16 aussi bien pour 1'4. lilizgo que pour A,
ramosum et cela pour des régions trés varides (Suéde, Hongrie, Jura, Vosges, etc.).
Cependant, I'un des deux auteurs & avoir étudié les A, liliago, A. ramosum et leur
hybride, soit Strandhede (1963) publiait respectivement 27 =60, 2n =30 et 2n =
45, 44 pour des plantes du sud de la Suéde appartenant i ces trois taxons, résul-
tats qui donmaient uwn certain crédit aux comptages de Bowden (1945) rap-
portant x = 15 pour PA. liliago. De plus, Strandhede reprenant Pétude du
matériel d'Elvers (1932) obtint 2q = 60. Dés lors, on pouvait se demander si
plusieurs races chromosomiques aneuploides et méme polyploides, n'existaient
pas chez les Anthericum européens comme le laissaient pressentir les numérations
rapportant 27 = 30, 32 mais aussi 60, 64 pour I'A. lilisgo et dans I'affirmative
quelle en était la distribution. En définitive nos résultats quoi intéressent quelque
62 localités disséminées dans la plus grande partie de 1'aire et qui concernent les
{rois taxons européens, ont donné enticrement raison i l'anteur suédois, Tous nos
comptages, 3 deux exceptions prés, qu'ils aient été réalisés sur des mitoges de
racines ou sur des méioses, ont mis en évidence des nombres multiples de x = 15,
Un individu de 1a population de Saillon offrait 4 la diacinése de la microsporogenése
30 /7 + 3 B; 2 chromosomes B s'appariaient en fin de prophase pour constitner un
petit bivalent qui se partageait 4 I'anaphase 1, le troisiéme passant dans I'une ou
I'autre de deux cellules-filles. Enfin, les trois chromosomes B se clivaient i l'ana-
phase II de telle sorte que chaque microspore héritait d’un ou de deux chromoso-
mes sumuméraires. Senles deux plantes se sont trouvées aneuploides (2n = 31,
2n = 62); elles provenaient respectivement des Vosges ( 71-1035) et du Harz (69
1016). Force nous est d’admettre que pammi les données antétieures rapportant 27 =
32 ou 64 plusieurs résultaient d’'une interprétation erronée des images cytologigues.
Les nombres zy gotiques 2n = 32 étaient d’ailleurs considérés comme étant tétraploi.
des, interprétation qui n’est pas compatible avec le nombre de base x = 1 5. En revan-
che, chez I'A. lliago, nos résultats sont venus confirmer l'existence de deux races
cytologiques, 'une & 2n = 30 et 1'autre 4 21 = 60. Le cytotype tétraploide est le
plus répandw poisqu'il se rencontre de I'Espagne 4 Ia Hongrie et des Alpes mari-
times & ka Suéde (fig. 13). La répartition des populations diploides parait trés errati-
que, offrant trois centres principaux, 'un ibérique occupant les régions orientales de
’Espagne au sud du ric Mijares, le deuxiéme en Alsace couvrant les départements
duo Haut- et du Bas-Rhin, zlors que le dernier qui dans 1’état actuel de nos connais-
sances parait le plus important, se superpose 4 peu prés i la région insubrienne.
Enfin deux stations de montagne, trés isolées av sein des populations polyploides,
ont été trouvées, 'une en Haute-Garonne dans le Val d’Esquierry (Pyrénées) et
I'antre dans les Alpes suisses (Catogne).

Le probléme de D'origine de la race tétraploide ne pouvait étre abordé sans
PPétude préalable des difﬁ;rentes phases de la méiose. La microsporogenése dont
nous avons observé toutes les étapes sur plusieurs individus de provenances différen.
tes, est trés réguliére; la prophase hétérotypique conduit i I'individualisation de
30 /I, tous trés chromophiles et bien séparés en métaphase l. Ce fait est
metire en paraliéle avec les observations d’Elvers (1932) sur hybride A. hliggo x
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A. ramosum. Méme sj les conclusions de cet auteur sont partiellement erronées,
il est intéressant de noter qu'Elvers a observé a la diacinése de ’hybride une syn-
dése partielle avec formation de 16 ff et 16 [/, proportion qui devrait étre ramenée
d 155 et 151 silPon tient compje du nombre de base x = 15. L'interprétation des
méioses @’hybrides est d’ailleurs toujours sujette 4 caution. Une erreur d'un ou
deux chromosomes est possible sans pour autant enlever 'intérét que représente
lamise en évidence d'un nombre assez élevé de bivalents, Deux explications peuvent
étre apportées A la syndése partielle observée par Elvers.

~ La premigre suppose que le génotype de I'A. ramosum est suffisamment proche
de 'un des génotypes de I'A. lilingo pour permettre le rapprochement des
chromosomes homologues 4 1a méiose (allosyndése),

— La deuxiéme hypothése admet que I'4. lifiago 4 2n = 60 est vn autotétraploide.
Les bivalents résulteraient alots de la syndése des deux génotypes hemo
logues de I'A, liliago (autosyndése), les chromosomes de I'd, ramosum, sans
partengire, donnant les univalents. Dans cette deuxiéme éventualité, on expliqus
mal la régularité parfaite de la méiose du tétraploide. En effet, la présence de 4
génomes identiques ou trés voising dans une espéce ol les chromosomes sont
relativement grands et la fréquence de chiasma élevée, impliquerait Ja formation
de multivalents, phénoméne que nous n'avons jamais décelé, A moins qu'il
existe un mécanisme nous échappant encore qui empéche la formation de multi-
valents? Toutes ces hypothéses demandent & &tre vérifiées expérimentalement,
ce que nous espérons entreprendre prochainement. Quoi qu’il en soit, la parti-
cipation de P'A. ramosum 4 la genése de I'A, liliago tétraploide, sielle n'est pas
exclue, nouws paralt trés aléatoire. L'A, liliago polyploide offrant tous les
traits morphologiques du diploide, il faudrait admettre que les caractéres de I'A,
litiago sont tous dominants dans I'allotétraploide ce gui ne semble pas démontré
par les hybrides naturels étudiés par Strandhede (l.c.) qui montrent des carac-
téres intermédiaires entre les deux parents.

L'évzluation des affinités entre la sippe tétraploide et les divers taxons diploides
pouvait étre aussi abordée parla confrontation des différents caryotypes. Malheureu-
sement une comparaison qui ne tiendrait compte que des longueurs relatives et des
rapports de bras serait insuffisante. En effet, les caryotypes sont peu différenciés.
Tous les chromosomes sont hétérobrachiaux a des degrés divers, leur longueur variant
entre 3 et 6u aprés 2 heures de prétraitement a 'emn, (pl. 11d, e, fig. 14). De plus, les
caryotypes 4 2n = 30 des A, liliago, A. boeticum et A. ramosum présentent tous
une paire de chromosomes satellitiféres, le satellite offrant sensiblement la méme
dimension que le bras court sur lequel il est inséré, 1 est intéressant de noter que
contre toute attente, le caryotype de I'A. liliago tétraploide ne )aisse apparaitre
qu'une seule paire de chromasomes pourvus de satellites ce qui infirme autant
Thypothése impliquant 1'autopolypleidie que celle invoquant I'allopolyploidie
avec participation de 'A. ramosum. A moins que des translocations inégales,
inversions, etc., aient effacé une partie des homologies structurales.

Un dermier fait d’ordre cytologique mérite d°étre relevé. Dans 3 populations
appartenant 3 la valence diploide fA. baeticum, K02268; A. liliago, K02292,
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Fig. 14. — Métaphases de méristémes radiculaires.
a, Anthericum Il'fi:(:)go var. sphaerocarpum (Val d’Esquierty, K03413). b: Anrhericum baeticum
(éierra Tejeda, K02268). ¢, Anthericum ramosum (Suéde, 71-1205). d, Poradivia liliastrum
(Téte & Pierre-Grept, K03322). e, Anthericum liliggo var. lilingo (Peiia Redonds, K02269).
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K02299), nons avons observé des cellules & 27 = 60 chromosomes dans les méris-
témes radiculaires. Une corrélation étroite semble exister entre le diamétre des
racines et 12 fréquence des cellules polyploides. Dans les racines les plus grosses,
une proportion supérieure & 50% de cellules en mitose sont affectées par I'endo-
polyploidie, les racines les plus fines ne présentant pas ce phénoméne. Notons que
toutes les racines fixées étaient jeunes et bien blanches. Le nombre élevé de cellules
en division attestait d'ailleurs la croissance rapide des racines. Les chromosomes
en métaphase dans les cellules 2 2n = 60 sont rigoureusement identiques dans
leur forme et dans leur dimension 4 ceux des cellules 4 27 = 30. La présence de
cellules polyploides n’est pas due au prétraitement 3 I'omn., toutes les pointes
de racines ayant été traitées uniformément (2 h. 4 la température ordinaire). De
plus, la polyploidie des cellules méristématiques affecte les racines les plus volu-
mineuses, celles-la méme ol des difficultés de pénétration retardent et diminuent
I’effet de 1’agent mitoclasique. En revanche, nons croyons pouvoir imputer an pré-
traitement le fait que les chromosomes ne prennent pas I'aspect de “diplo-chro-
mosomes” si caractéristique des caryocinéses qui suivent les endomitoses. Bien que
Ihypothése ne soit pas a exclure, nous ne pensons pas qu’il y ait une relation entre
ce phénoméne et la formation de populations tétraploides. La multiplication
végétative n’est pas trés importante chez les Anthericum, D’autre part, nous n’avons
jamais décelé d’individus polyploides isolés au sein de populations diploides.
Remarquons cependant que jusqu’ici nous n’avons pas trouvé de cellules poly-
ploides chez U’A. ramosum qui ne semble pas avoir différencié de races chromoso-
miques.

Observations morphologigues

Les caractéres végétatifs n’apportant aucun renseignement utile dans 1'étude
taxonomique des Anthericum européens, force est de se rabattre sur les caractéres
floraux et fructiféres. Malheureusement, en herbier, il est généralement impossible
de se rendre compte de la dimension et de la forme exactes des tépales. De plus,
les fruits qui foumissent les critéres les plus intéressants font le plus souvent
défaut ou, s'ils sont préseats, ne sont pas arrivés & maturiié compléte ou encore
sont déformés pas le séchage. D'autre part, il est trés difficile d'intégrer de mémoire
“in situ” la physionomie de toutes les papulations examinées et d’en saisir les
différences morphologiques. Nos observations résultent donc essentiellement de
cultures comparées.

Dans les conditions du jardin botanique de Neuchitel, la floraisan des A, iizgo
débute dans la deuxiéme quinzaine de mai et se prolonge jusqu’s la mi-juin,
Les populations septentrionales ou alticoles sont en pénéral plus tardives que les
formes méridionales ou de basses altitudes, la premiére 3 flevrdr étant celle de la
Sierra Tejeda. Il ressort de la confrontation des différentes populations que 'on
peut non seulement distinguer la sippe polyploide de la plupart des populations
diploides, mais encore reconnaitre au sein des formes diploides plusieurs taxons
ayant des caractéres morphologiques, chorologiques et, 4 un moindre degré,
écologiques propres. Dans un premier temps, il convenait détablir 4 quelle valence
chromosomique se rattachait le type de Linné, les taxons infraspéeifiques devant
y &tre subordonnés.

A la suite du protologue de I'A. litiago, Linné mentionne “habitat in Helvetia,
Germania, Gallia”, indications trop vagues pour permetire de trancher la question
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de la valence chromosomique du type. Linné donne encore deux références “Hort.
ups. 83, 1t. Scan.” se rapportant 4 deux de ses travaux antétieurs. Le premier
{Hortus Upsaliensis..., 1748)est consacré & des plantes en culture au jardin botanique
d’Upsala. A la page 83, faisant suite a la diagnose de la plante que Linné nommera
dans le “Species Plantarum™ A. Hiiago, on lit *habitat in Pyrenaeis”. Enfin, dans
Iter Scanicum (Skanska Resz..., 1751), Linné traite de plantes récoltées en Scanie
(province méridionale de la Suéde). Dans I'herbier de Linné dont nous avons vu
les photographies publiées par I'L.D.C., deux échantillons sont réunis sous le nom
d’A. litizgo. L'exsiccatum le mieux conservé, comprenant une inflorescence de
30 fleurs environ et une feuille relativement large (8.5 4 9 mm), porte le numéro
432, 7 et l'indication “HU” (Horto Upsaliensi). Tout porte 4 croire que cet exsic
catum est le témoin de la plante cultivée § Upsala que Linné cite dans I'Hortus
Upsaliensis. Comme elle semble provenir des Pyrénées, elle est selon toute probabilité
tétraploide. Le deuxiéme échantillon réduit & une seule inflorescence pauciflore
{(~10-flore) porte le numéra 432.8 et la mention “Scania™. Il correspond sans doute
4 la référence d’lier Scanicum. Comme un léger doute subsiste quant i I'origine
de exsiccatum N° 422.7 sur lequel l'origine spontanée n’est pas spécifiée, nous
choisirons comme lectotype Pexsiccatum N® 432.8 de Scanie, cela afin de nous
permettre d’affirmer en toute sécurité que le type appartient bien au taxon
tétraploide [en effet le matériel de Scanie étudié par Strandhede (1963) est 4x].
La seule réserve qui pourrait étre formulée a ce choix est le fait que Linné dansle
“Spectes Plantarum™ ne cite pas la Suéde dans la distribution de I'A. lilizgo.
Cependant les indications chorologiques qu’il donne concernent dans la plupart des
cas les stations étrangéres 4 la Suéde. D’autre part, la référence 3 lter Scanicum,
antérieur au “Species Plantarum™, atteste que Linné avait connaissance en 1753
de la présence de I’A. liliago sur sol suédois,

Pour1’¢tude des taxons infraspécifiques diploides, nous nous référerons constam-
ment au type tétraploide. Il nous parait donc approprié d'en donner une description
précise que nous utiliserons comme étalon. Si elle n’est pas exhaustive, du moins
elle fait ressortit tous les caractéres impoctants du linnéon.

Anthericum liliagoe L. var. liliago

Geéophyte 4 rhizome trés court portant de nombreuses racines fasciculées char-
nues. Souche revétue de restes foliaires fibreux peu nombreux. Feuilles touwtes
radicales en rosette, linéaires, de 3 & 10 mm de large, planes ou canaliculées,
dressées, obliques ou étalées, glabres. Hampes florales naissant au centre de la
rosette foliaire, dépassant les feuilles, de 25 4 80 cm de hauteur, dressées, nues,
glabres, lisses. Inflorescence 10 & 35-flore, en grappe simple, portant plus rarement
1 ou 2 axes secondaires rigides. Bractées i limbe lancéolé-trinervié, atténué &
Pextrémité distale en une pointe étroite, les inférieures plus courtes ou plus longues
que le pericladium, les supérieures beaucoup plus courtes. Pédoncules floraux
articulds, 4 pericladium de 8 4 14 mm, 2 4 5 fois plus long que le pédicelle vrai.
Fleurs grandes, blanches; corolle infundibuliforme, non étranglée 4 la base (pl. 2¢);
tépales tous trinerviés, Pinterne (18 & 27 x 4 § 8.5 mm) un peu plus large que
I'externe; étamines 6, en deux verticilles, les internes un peu plus longues que les
externes, atteignant envirom la demi-longueur du périanthe; style dépassant les
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étamines. Pédoncules fructiféres dressés; capsules ovoides-oblongues, aigués an
sommet (fig. 15a), 4 valves £ ridées-nervées. Graines noires, luisantes, 4 contour
irrégulier-anguleux, pesant entre 4 et 10 mg.

Parmi les populations que nous avons suivies en culture, celles de la Sierra
Tejeda et de la Sierra Nevada se distingwent aisément de toutes les autres. Les
caractdres propres 4 cefte sippe sont les suivants: pédencules floraux trés courts,
V'articulation avec le pericladium se situant & 1 ou 2 mm de la tige; pericladium 4
i 8 fois plus long que le pédoncule proprement dit; flems en grappe simple, pev
nombrenses (2 4 ]4(5; corofle infundibuliforme étranglée 4 la base {(pl. ITb); tépales
petits, mais proportionnellement assez larges (24 13 x 4.5 4 5.8 mm); pericladium
dressé presque paralléle a Paxe de l'infrustescence an moment de Ja matorité des
fruits; capsules ellipsoides-oblongues, obtuses an summet (fig. 15¢) avant la déhis-
cence, & valves distinctement ridées transversalement,

Ces caractéres nous paraissent suffisamment otiginaux pour que nous estimions
tout 4 fait justifié de séparer spécifiquement de 1’A. Xiliago 1a sippe bétique sousle
nom proposé¢ par Boissier {1843, vol. 2: 6§19), sait A. baeticum {Boiss.) Boiss. Si les
populations de la Sierra Nevada et de la Sierra Tejeda partagent les caractéres
énumérés ci-dessus, elles n’en sont pas pour autant rigoureusement identiques
au donble point de vue écolopique et morphologique. Nous avons récolté la forme
névadéenne sur silice,  nne altitude particuliérement élevée (3200 m), dans une nar-
daie trés fraiche. Son phénotype répond 4 celui du var. fonr-gueri S, & Ma. qui est
d"ailleurs “4 peine distinct du type” d’aprés les propres termes de Maire (19358, vol.
5: §1). Ses hampes florales pauciflores [2 & S(-10)-flores] n’atteignent guére plus
de 10 & 25(-40) cm. Les capsules assez étroites (11 x 5.5 mm) offrent des valves
aigués; enfin les praines comptent parmi les plus petites que nous ayons examinées
(2 mg). Quant & la population de la S. Tejeda, elle croissait sur calcaire en compagnie
des Helictotrichon sarracenorum, Dictamnus albus, Anthyllis tefedensis et Aethio-
nema gr. ovelifolium. L'A. baeticum y était remarquable par son port élevé (40 3
60 cm), ses hampes multiflores (& 4 15-flores), ses capsules plus ventrues (11 x
7 mm) i valves subobtuses et ses praines plus prandes (4 mg). L'ensemble de ces
caractéres permet de rapprocher cette popnlation du var. rhiphaeum (Fav & Font
Quer) Maire. 11 est intéressant de noter que malgté leur habitus différent, les
deux populations appattiennent 4 la méme valence chromosomgqiuve.

Les avtres formes enropéennes diploides nous paraissent toutes entrer dans la
définition de 1'4. liliggo s.l. Cependant, il est possible de distinguer plusicurs
sippes différentes. Les diploides alsaciens et insubriens différent du type tétraploide
par leurs fleurs plus petites, leurs capsules ovoides-subglobuleuses, aigués au som-
met (fig. 15b), mais avant tout par leurs inflorescences plus foumies, les individus
de belle venoe montrant 30 & 55 fleurs (pl. I1a). En revanche, Je poids des graines
(4 34 § mg), un peu inféricor & celui des semences du tétraploide, est on critére
plus difficile 4 saisir sans une étude statistigue. Quant & la largeur des feuilles, elle
n'apporte aucun renseignement utile, le méme gradient de variation s’observant
chez les deux cytotypes. Par ses caractéres morphologiques suffisamment tranchés,
cette sippe nous a pary mériter un statut particulier. 11 convenajt donc de chercher
si parmti les taxons infrespécifiques subordonnés 4 I'A, lilizgo, av reste pen nombrenx,
Pun ou Vautre ne coinciderait pas avec elle. Si I'on fait abstraction des taxons
affines des A, baeticum et A. algeriense, senls 4 taxons de rang inférievr 4 la sous-
espéce ont i€ rapportés § I’4, lifiago et sont cités dans plusieurs flores.
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Fig. 15. — Capsules des Anihericum Hitiago var, lilizgo (a), var. muitiflorum (b}, var. sphaero-
carpum (d), A. baericum (c).
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— Le f. fallax (Willd.) Skalicky différe du type par ses inflorescences ramifiées et
ses fleurs plus petites. Skalicky (1958) a montré que le . follax ne méritait pas
un statut plus élevé, ses exigences écologiques et sa distribution se superposant
d celles du type.

— Le var. robustum Domin correspond Jui aussi 3 une forme ramifiée de 1’4,
liliago, ce qui lui a valu d’&étre subordonné par Hegi (1909, vol, 2: 202) 4 I'4.
ramosunt, point de vue qui est contesté par Skalicky. Le var. robustum ne serait
qu'une forme sporadique particuliérement vigoureuse du linnéon.

— Quant au var. ausrrale Willk., décrit sur la base de plantes du Haut-Arazgon et
selon toute vraisemblance tétraploide d’aprés nos comptages, il correspond 4 une
forme trapue des stations trés séches. Nos échantillons du Guara et du Turbon
répondent i la définition de ce taxon par ailleurs sans grande sigmification.

— Le dernier taxon infraspécifique a été décrit par Skalicky (l.c.) sous le nom de
proles baleanicum. Les caractéres invoqués par 'auteur fchéque sont essentiel-
Iement quantitatifs et portent sur les dimensions plus faibles de toutes les parties
de la plante balkanique: hauteur {4Q cm), largeur des feuilles (3 mm), pericla-
dium {8 mm), longueur des piéces périanthaires (15.5 mm), largeur des tépales
externes (3.8 mm) et internes (4.8 mm). Cependant, €n dépit de la pefitesse des
fleurs, nous ne croyons pas que le taxon de Skalicky soit identique au diploide
insubrien et alsacien, cela pour plusieurs raisons. La distribution du proles balca-
nicum comprend d'aprés Skalicky les pays suivants: Hongrie, Yougoslavie,
Albanie, Gréce, Roumanie (?), Bulgarie, Turquie. Or, les 4 sondages cytologiques
que nous avons opérés dans cette aire ont révélé un nombre tétraploide. Enfin,
le critére majeur pour distinguer la sippe insubrienne concerne les inflorescences
qui sont trés fournies, caractére qui n’est pas mentionné par Skalicky pour le
proles balcanicum. Dans ces conditions, nous nous croyons autorisé a définir
un nouveau taxon sous le nom de var. multifforum,

Anthericum liliago L. var. multiftorum Kiipfer, var. nova

A varietate typica floribus minoribus, tepalis externis (16-)17-20 mm longs,
3.54.5 mm latis, internis {16-)17-20 mm longis, 4-6 mm latis; racemo (25-)30-
45(-50) flores gerenti; capsula ovoideo-subglobosa, acuta 8-10(-11) mm longa, 6 mm
lata; seminibus pondus 4-8 mg aequantibus differt. Habitat in lnsubria, Alsaslaque.
Holotypusin herbario novicastrensi (CH., Valais, Gabi, pelouses mésophiles, 1225 m,
NEU K02277).

Laire disjointe de ce taxon comprend la région insubrienne, du Piémont au
Tessin mais se prolonge selon toute probabilité jusqu’au lac de Garde voire au-dels,
et la partie alsacienne de la vallée du Rhin. Au sud des Alpes, laligne de démarcation
entre les sippes diploide et {étraploide suit les crétes sur lesquelles passe la limite
sud de la province 4’Aoste, du massif du Gran Paradisio au Mont Rose. De 14, elle
continie sur la chaine pennine, le versant nord étant dévolu au var, litiago, le
versant sud au var. muhz‘jﬂ)mm
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La découverte de deux populations orophiles diploides (nous insistons sur le
fait qu'il ne s’agit pas d’individus isolés), Pune pyrénéenne (V. d’Esquierry) et
Pautre alpienne (Catogne}cernées par les populations tétraploides parait surprenante.
Elles diftérent des var. hlisge et var, multifiorum par plusieurs traits phénclogiques
et morphologiques. Les caractéres les plus frappants sont: Pépoque de floraison
tardive (mi-juin dans les conditions du jardin de Neuchétel), les feuilles relativement
larges et surtout les fruits vert foncé avant la maturité, sphériques (fig. 15d), &
valves aussi larges que hautes. Nous estimons qu'il convient de distinguer cette
sippe des précédentes sous le nom de var. sphaerocarpum.

Anthericum liliago L. var. sphaerocarpum Kiipfer, var. nova

A varietate typica floribus minaribus, tepalis externis 15-18 mm longis, 4 mm
latis, internis 15-18 mm longis, 5 mm latis; capsulis subsphaericis obtusis longitu.
dine valvarum latitudinem haud superanti; pediceflis fructiferibus patulo-erectis,
curvatis ascendentibus; seminibus pondus 4-7 mg aequantibus differt. Habitat in
Pyrenaeis, in Valle “Esquierry”, Alpibusque ad mantem “Catogne”. Holotypus in
herbaric navicastrensi (F,, H.-G., Val d’Esquierry, 1650 m, NEU K03415).

Au vu de son aire trés disjointe, nous sommes tenté de considérer le var. sphaero-
carpum comme le représentant actuel d’'un taxon orophile, autrefois plus répandu
dans les Alpes et les Pyrénées, décimé par les glaciations et que sa vitalité réduite,
liée i sa valence diploide, a empéché de s'opposer & Pavance des tétraploides plus
conquérarnts.

Les deux demiéres populations diploides, espagnoles, posent guelques problémes
didentification. Celle de 8. de Javalambre nous parait trés proche des formes les
plus petites du var. liggo (fleurs grandes, hampes pauciflares). N'ayant étudié
qu’gne seule population, il nous est difficile de nous prononcer sus son statut défi-
nitif.

Quant i la population du Cerro Cabaiias, récoltée dans vn sous-bois de Pinus
nigra subsp. safzmanmii, nous 'avans placée provisoirement sous le pavillon de I'4,
liliago, mais plusieurs de ses caractéres rappellent I'A. baeticum:, en particulier ses
pédoncules trés courts {1 4 2 mm en-dessous de Iarticulation) et ses hampes pauci-
flores. L'incertitude subsistant au sujet de sa véritable identité provient du fait que
nous n’avons pas vu d’échanuilloris en fruits, la capsule foumissant le critére le
plus sOr pour distinguer ¥A. baeticum de 'A. liliago, mais résulte peut-Etre aussi de
I'habitat particulier de cette population dans une station trés ombragée et fraiche.

En résumé, nous pensons que la subdivision de l’espéée collective A. lifiago
devrait se fair¢ comme suit:

— A. liliggo var. hliggo: taxon tétraploide, eurhypse, & répartition presque
continue de la moitié nord de PEspagne 4 travers toute PEurope jusqu’en
Hongrie.

— A. liliggo var. multiflorum: taxon diploide inféodé aux étages collinéen et
montagnard en Alsace et en Insubrie,
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— A. lliago var. sphaerocarpum: taxon diploide subalpin offrant quelques rares
stations (2 dans I’état actwel de nos connaissances) trés izolées, dans les Alpes
et les Pyrénées,

— A. baeticum: endémique bético-rifain diploide. Ses affinités avec I'A. algeriense
(Boiss. & Reunter) Skalicky seront encore 3 préciser. La remarque de Maire (l.c.)
indiquant que les “formes de transition sont assez fréquentes enire les subsp.
algeriense et baeticurn™ permet de penser qu’il conviendra peut-étre i avenir
de surbordanner I’endémmnique nord-africain i I’A. baeticum.

Paradisia liliastrum (L.) Bertol., F1. 1tal, 4: 133. 1841.

Parqdisia liliastrum

F., B0, Vallée deCarol, défilé de 1a Faou, 1580 m (NEU K02325), 2n = 30 {non 2n =16,
Kiipfer, 1969).

F., B.-A,, Colde Vars, versant sud, 1800 m (NEU X02325), 20 =30,

F., H-A., au-dessous du Belvédére du Viso, 2100 m (NEU K02326), 2n =130.

F., Dauphiné — Savoie (J. bot. Grignon, NEU K£3323), 21 =30.

F., Ain, Reculet (NEU XK03320), 2n =30,
CH., Vaud, Téte a Pierre Grept, 1700 m (J. bot. Meyrin, NEU K03322), 2n =30,

Paradisia lusitenica (Coutinho) Samp.

Portugal, Braga — Charces (J. bot. Coimbra, 71.1302), 2rn =30,
Partugal (J. bot. Utrech1, 77-866), 27 = 30,

Le genre Paradisia, tcés affine des Anthericun dont il ne différe que par ’absence
de pericladium, est monatypique J’aprés Suessenguth (in Hegi, 1939). Cependant,
d’autres auteurs incluent encore dans le genre le P. bulbifera Lingelsh. de P’est du
Tibet. Enfin, du P. hliastrum est détaché parfois le P. lusitentca, endémique du nord-
ouest de 11 Péninsule ibérique. Au point de vue chorologique, notons que Suessen-
guth (Lc.) et Hermann (1956) signalent le P. /iliastrurn dans la cordillére cantabrique,
indication que nous avons reprise dans un travail précédent (Kiipfer, 1969). Toutefois
Dupont {in Meusel & al., 1965) et Lainz (1973) contestent 'existence de ce taxon
dans le nord-ouest de "Espagne.

Dans une note préliminaire (Kiipfer, 1.c.), nows avons rapporté le nombre
chromosomique 21 = 16, obtenu sur pne plante des Pyrénées-Orientales que nous
avions cru alors appartenir au £, Yf@strum. Nos témoins trds caractéristiques en
faisaient foi (F., P.-0., Vallée de Carol, NEU X02323). Cependant au maoment de la
fixation effectuée “in situ™, les Lis-de-St-Bruna étaient en pleine floraison. La
difficulté¢ de trouver du matériel favorable nous avait contraint & nous rabattre
sur les boutons supérieurs d’inflorescence A I"anthése, objets en pénéral défavarables,
car les boutons apicaux avortent le plus souvent. De plus, nous avions eu la bonne
ou plutdt mauvaise fortune de trouver au milieu de plantes fleuries, une hampe
moins zvancée sur laquelle nous avions prélevé quelques piéces florales. Au moment
de Pétude av laboratoire, seules ces derniéres offraient des mitoses, par ailleurs trds
claires. L'intérét de la valence 2n = 16 mise en évidence, que nous interprétions
camme diploide sur 1a base de x = B, nous avait engagé i poursuivre des investi-
gations cytogéographiques sur cette belle espéce. La snite de nos recherches devait
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nous donner tart. En effet, sur toutes les populations étudides ultérieurement, nous
avons compté 2 = 30, soit une valence notablement plus élevée correspondant &
un nombre de base x = 15. Ces nouveaux résultats mettaient dong en cause natre
premiére numération et nécessitait une mise au point. Dans ette perspective, nous
sommes retoumés en aoht 1970 dans laVallée de Carol. Les Paradisiz étaient alors
en fructification. Quand bien méme Péchantillon transplanté i Neuchatel a péri sans
que nous ayons eu la possibilité d’en déterminer la valence chromosomique, nous
avans observé 2n = 30 sur des racines fixées sur place. De plus, dans la Vallée de
Carol, nous avons découvert des infrutescences de I'Ornithogalum pyrenaicum,
espéce qui nous avait échappé lors de notre premier passage. Une confusion avec
un jeune individu d’Omithogale, intriqué dans une tovife de Lis-de-St-Bruna, n’est
pas exclue, Cette hypothése est étayée par le fait que 1’0 pyrendgicum a précisément
x = 8 comme nombre de base (¢f. Bolkhovskikh & al., 1969). Quoi qu’il en soit, nous
considérons le nombre publié¢ précédemment (Kiipfer, 1969) comme faux; il est &
remplacer par Ia valence 27 = 30, commune aux populations pyrénéennes, alpiennes
et jurassiennes.

Les données cytologiques relatives au P. litiastrum somt peu nombreuses et
concernent toutes du materiel de jardins botaniques. Ainsi, Bowden (1945) et
Zhukava (1967) ont compté 27 = 30. Quant 4 Stenar (1928), il a trouvé 27 = 32
et Satd (1942) 2n = 48, Enfin, chez le P, lusitanica, Femandes (1950) indique 27 =
32 et 2n = 64 pour des plantes de la Serra da Gerés (Portugal). Nos résultats, en
accard avec ceux de Bowden et de Zhukova, établissent ainsi sans ambiguité le nom-
bre de base x = 15 et cela aussi bien chez le P. Wiliastrum que chez le P. lusitanica.
Les résultats différents abtenus par les auteurs précités doivent sans doute étre inter
préiés comme des valences aneuploides isolées, car la dysplaidie nous parait trés
peu vrajsemblable dans ce genre. La constance intraspécifique du nombre de base
dans le genre Anthericum que nos recherches ont démontrée parle dans ce sens.
Le caryotype du P. liliastrum est peu différencié (fig. 14d); les 30 chromosomes
présentent tous une constriction submédiane 4 subterminale; une paire de chromo-
somes relativement grands portent un satellite sur le bras court. L'aspect du complé-
ment {forme et taille des chromosomes) est trés semblable 4 celui des Anthericlm
européens diploides.

Il est intéressant de relever que le genre Paradisia offre le méme nombre de base
que les trois Anthericum eurapéens ce qui est d’autant plus curieux que le nombre
2n = 30 est de toute évidence un nombre secondaire comme le prouve I'existence
des valences 27 = 14 et 2n = 16 chez deux ¢spéces respectivement américaine et
africaine du genre Amthericum, Dé&s lors, faut-il admettre que les Anrhericum et les
Paradisia dérivent d’une souche commune ou au contraire que le caryotyped 2n =
30 a pris naissance indépendamment dans les deux genres? Le fait que les deux
taxons soient en définitive bien voisins et qu’ils occupent en gros le méme territoire
nous incline d préférer la premiére hypaothése. Les Peradisia pourraient en quelque
sorte étre considérés comme des Anthericum dépourvus de perictadium. Avant de
tirer une conclusion il convient cependant d’attendre que I'étude cytologique des
Anthericum, africains en particulier, soit plus avancée.
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Crocus grex alhiflorus

Crocus albiflorus

F., PO, Vallée de Lio, 1800m f68-1113), Zn=8.

F., Ain, Reculet (leg. C. Béguin, 69-1778), 2n = 3.

E., Ain, Reculet (leg. C. Béguin, 70-1580), 2n =8.

CH., Fribourg, Vuadens, 820 m (leg. L. Kelier, 7:1514), 2n = 8.
CH., Vs., Zermatt, Schwarzsee, 2500 m (69-1366), 2n =8, 2In = 16.
CH., Obwald, Engelberg (7. hot. Bile, 70-305), 2n = 8.

Crocus of. napolitanus
Autriche, Koralpe, Seehdhe, 1500 m {leg, P, Correvon, §9-7238), 22 =18,

Le groupe de taxons gravitant autour du C afbiflorus comprend en Europe
centrale les trois espéces suivantes:

C. albifiorus Kit., ex Schult., Oestr. Fl. ed. I1.1: 101,

C. napolitanus Mord. & Loisel., Herbiet général de 'amateur. (Paris) 2: 10].
1817,

C. heuffelianus Herbert, J. Hort. Soc. London 2: 273. 1847.

De ces trois taxons, seul le . albifiorus est représenté dans la flore pyrénéenne.

Le genre Crocus a déji suscité de nombreuses études cytologiques, mais la
plupart des auteurs ont utilisé du matérie] de jardin botanique. En raison de la
multiplicité des formes cultivées et de phénomenes d*hybridation, inévitables en
culture, leurs résultats n’offrent aucun intérét au point de vue cytogéographique.

Le € albifiories est un orophyte sud européen dont le centre de gravité est
pyrénéo-alpien. Encore trés répandu dans le Jura, il atteint au nord les Vosges
et la Forét Noire. Au sud il s'observe dans les Apennins, la Sicile et les Balkans.
Eurhypse, il croit entre 400 et 2600 m, mais les conditions optimales 4 sa crois-
sance se situent entre 1000 et 1800 m o4 il abonde dans les paturages. Son nombre
chromosomique établi par Linder (1961) sur différentes populations alsaciennes,
jurassienne et alpienne (Isére} a é1é confirmé par Wolkinger {1964; matériel autri-
chien), par Skalinska (1968; plantes des Alpes bemoises), par Zickler & Lambert
(1967; matériel alsacien) et enfin par Favarger (1972d; plantes des Apennins;
Gran Sasso). Sur des plantes d’origines trés diverses, tous ces auteurs rapportent la
méme valence diploide et un nombre de base x = 4. Au point de vue morphologi-
que les caractéres prapres an C. albifforus sont la petitesse de la corolle, 4 divisions
oblongues et étroites (16 4 26 x 7 4 13 mm), les intemes ciliées-hirsutes i la base,
et les stigmates qui atteignent au plus le tiers inférieur des anthéres.

Le C napolitarius est une espéce planitiaire dont ’aire principale est plus mén-
dionale et embrasse les Carpathes, les Balkans, les Apennins et diverses stations
disséminées dans le nord de la Hongrie (Mts Biikk), la Tchécoslovaquie, le nord
de 1a Forét MNoire, I'Alsace, 1’ovest (Provence, Dauphiné) et le sud des Alpes. Linder
(1.c.}amontré qu'en Alsace le C. albiflorus ne s’observait que dans les Hautes-Vosges
alors que le C napolitanus était strictement localisé dans la plaine du Rhin entre
150 et 450 m d'altitude. Le méme auteur a déterminé que le . rapolitanus était
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tétraploide et que m&me si son caryotype é&tait construit sur la méme base x = 4,
il ne résultait pas de la simple duplication de la garniture chromosomique du C,
albifforus. De plus, il 2 démontré que Ies deux espéces étaient interstériles, car tous
ses essais de croisements se sont évélés infructueux. L'auteur frangais admet enfin
que le C. napolitanus est un des témoins de la flore steppique qui s'est installée 3 1a
périphérie de I’arc alpien aprés les glaciations (hypothése d'aillenrs déja formulée par
Hegi en 1909). Si Wolkinger (1964) parvient aux mémes cenclusions que Linder
A propos des nombres chromosomiques des C. albiflorus et €, napolitanus, i a
en revanche observé des hybrides entre les deux espéces (x C, fritschii Derganc)
el vérifié que leur nombre chromosomique était bien intermédiaire (2n = 12). Le
C. napolitanus différe du C afbiflorus par sa corolle plus grande, 4 gorge barbue
et 4 divisions oblongues assez larges (25 4 50 x & 4 18 mm), ainsi que par ses longues
anthéres (15 4 17 mm) surmaontées par les stigmates.

Laire du C. heuffelianus est plus orientale et comprend la Bessarabie, les Car-
pathes (jusqu’d 2000 m), les Balkans, la Moravie et les Sudétes. Skalinska (1966) a
étudié récemment les plantes carpathiques connues scus le bindme de C. scepusien-
5i5 et a conclu qu'il ne s’agissait en Fait que d’un écotype quil convient d’inclure
dans le C heuffelianus. Les conclusions de 'auteur polonaise reposent sur des
considérations morphologiques et sor la comparaison des idiogrammes des deux
taxons. A cet égard, Skalinska a établi que les caryotypes des C. heuffelianus et C
scepusiensis étaient identiques et que lenrs nombres chromosomiques, 2n = 18, les
séparaient nettement du groupe des C albiflorus et C. nopolitonus. Au point de vue
morphologique, le C. heuffelianus partage avec le C napolitanus la grandewr de la
corolle et le fait que les stigmates dépassent les anthéres, mais s'en distingue par
sa gorge glabre et ses anthéres plus petites.

De nos observations, il ressort que les caractéres cytologiques du C. albifforus
sont trés instables. Les modifications dn caryotype ne tiennent pas tant de la poly-
ploidie, mais affectent avant tout la morphologie des chromosomes. Ainsi, contrai-
rement anx auteurs précités, nous ne peuvons pas en général définir les paires de
chromosomes homologues, Le seul caryotype presque symétrique, qui est aussi
le moins différencié, est celni de la population de Vuadens {fig. 17a). Les faibles
différences qui apparaissent entre chaque chromosome des trois premiéres paires
entrent sans doute dans la marge d’erreur de la méthode. En revanche, si les longueurs
relatives des chromosomes 7 et £ sont sensiblement identiques, ils différent toutefois
par la structure du braz court qui porte en 8 une constriction secondaire; cette
différence était constante sur tontes les métaphases observées.” De méme dans la
population de Zermatt, une abservation sommaire pourtait demner I'impression
que le caryoiype est symétrique (fig. 17e). La comparaison de nombreuses méta-
phases nous a persuadé du contraire. Sur le diagramme ci-dessous{fig. 16) chaque
chromosome a été placé en fonction de ses Lr (longueur relative) et R (rapport
de la longueur des bras) moyens. Afin de donner une idée de la dispersion des

es caryotypes reproduits par la figure 17 sont [e tésultat de plusieurs observations. Les
idiogrammes a, &, ¢ ef d ont ét¢ réalises sur Ja base de cing dessins trés précis de plaques
métaphasiques sélectionnées pour leur clarté, Les chromosomes ont €té classés en femant
compte de leur longueus relative (L7 =longueur du chromosome/longuenr {otale du complément)
et du rapport des longueurs des bras (R = longueur du bras long/longuear du bras court). Les
valeurs de Lr et de R résultent donc de la moyenne de cing mesures. Pour établir les idiogram.
mes f ¢t £ nous n'avons disposé gue d'une, resgecthrement deux images metaghasiques trés
nettes, Enfin le caryotype ¢ est fondé sur le dessin et la comparaison de 12 métaphases
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Fig. 16, — Représentation graphique du caryogramme du Crocus aibiflorus {Zermatt, 69-1366).
Chaque chromosame est figuré par une croix. Les coordonnées des intersections sont Igspecti-
vement les moyennes r.lt:sl?..r Pcmgueurs relatives calculées en % gporle&s en abeisse)] et les
moyennes des R [rapports des longueurs des bras (portés en crdannée)). La lengueur de chague
tranche représente les écartstype. Nombre d’échantillonis: 12 {ef. texte).

mesures effectuées, nous avons également représenté les écaris-type des variables
Lr et R, Dans le disgramme, il apparait d’emblée que les chromosomes 3§ et 6 sont
trés isolés alors que la paire 34, et peut-étre aussi 1-2, est formée de chromosomes
homologues, car les valeurs respectives de Lr et de R varient pour les deux chromo-
somes dans des intervalles trés voisins. Le couple 7-8 est selon toute probabilité
aussi hétérogéne. L'asymétrie du caryctype des plantes 4 2n = 8 de Zermait a
encore &té vérifiée sur le caryotype d’un individu tétraploide (sur trois étudiés)
découvert dans la méme station. Son caryogramme, équilibré, montre clairernent
quil s'agit dun autotéiraploide, sans doute occasionnel (il conviendra néanmoins
d’entreprendre une étude de population), car sa formule chromosomique [8m +
Am — sm) + 2sm + 43:“‘-]pest Pexpression multipliée par deux du caryotype
diploide [4m + 1(m — sm) + lsm + 2s1%3%].

Les caryotypes les plus visiblement dissymétriques ont &té décelés sur deux
opulations, Pune pyrénéenne (Vallée de Llo, fig. 17d) e4’autre jurassienne (Reculet,
ig. 17¢). Dans ce matériel, on peut néanmoins considérer les chromosomes 1 et 2,

3 et 4 et enfin 5 et 6 comme homologues deux 4 deux; une petite réserve doit
cependant étre faite au sujet de la premidre paire dont les deux éléments sont de
tailles légérement inégales. En revanche, i Jes chromosomes 7 et & se signalent pai
une constriction secondaire, 'un d'enx est toujours netterment plus court. Ce
petit élément apparait clairement sur la planche le. D’autre part, si I’on confronte
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Fig. 17. — Idiogrammes des Crocus afbifforus (a-f) et C of. napofitents (g).
Crocus aibiflorus: a, Yuadens, 70-1514; b, Reculet, §9-1778; ¢, Reculet, 70-1550; d, Vallée
de Llo, 68-1113; e-f, Zermatt, 89 1 768, Crocus cf, napalitgnus: g, Koralpe, 69-1 738,
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les caryogrammes des deux populations, force est de reconnaitre qu'ils sont trés
semblables, sinon identiques. Toutefois nous hésitons 4 voir 13 plus qu’un phéno-
méne fortuit, car imaginer qu’un caryotype asymétrique, et selon toute probabilité
instable, puisse étre le témoin actuel du caryotype d’un syngaméon primitif pyrénéo-
jurassien nouws parait trés hypothétique. Il conviendra cependant de s'en assurer
en étudiant différentes populations des Pyrénées,' de I’Auvergne et du Jura, D’eres
et déja, on peut dire qu'il existe dans le Jura méridional un autre carvotype trés
différencié qui est illustré par 1a figure 17b.

Nous avons également tenté de comparer le caryotype de Pindividu tétraploide
de Zermatt avec celui du C napolitanus qui posséde la méme valence chromoso-
mique. A cette fin, nous disposions d’un Crocus provenant de la Koralpe (Alpes
austro-oricntales autrichiennes) ol Wolkinger (1964) ne cite que le Crocus de Naples.
Or, son étude cytologique 2 révélé un nombre chromosomique inattendu, 4 savoir
2n = 18, dlors que I’auteur autrichien,  'instar de Linder (1961), mentionne 2n =
16 pour cette espéce. Par ses caractéres morphologiques, grandeur de la corolle,
style dépassant les anthéres, la plante de 1z Koralpe correspond bien au groupe des
C. napolitenus-C. heuffelianus. De plus, par sa corolle d gorge barbue, elle se rappro-
che daventage du C. napolitanus. Une culture comparée des différents taxons sera
entreprise prochainement afin de déterminer les affinités exactes de cette plante. La
question qui se pose est de savoir si ie taxon de la Keralpe est un hyperpleide dérivé
du C. napolitanus (2n =16} ou une sippe plus proche du C. heuffelianus (2n = 18).
Comme 50n caryotype est parfasitement symétrique, il faudrait admettre, au cas ol
le complément 4 2n = 18 reiéverait de I'aneuploidie, que les deux chromosomes en
sumnombre sont homologues. On pourrait aussi imaginer que la paire la plus petite
est constituée de chromosomes B, mais de tels chromosomes n’ont jamais été signalé
i notre connaissance dans ce groupe d’espéces, tont au moins dans les populations
naturelles. Un autre fait significatif mérite d’étre refevé. Oans I'ensembie de son aire,
le C. napolitanus est une espéce de basse altitude, qui végéte de préférence entre 0 et
450 m. Sa présence i quelque 1500 m a la Koralpe (le C. napolitamis est méme
signaé jusqu'a 2000 m 4 la Koralpe par Suessenguih [in Hegi, 1939]), est donc
surprenante et nous inclinons & penser qu'il s’agit peut-étre d’un taxon 3 rapprocher
du C. heuffelianus dont le comportement écologique serait semblable. En effet,
cette derniére espdee est indiquée dans les Carpathes 3 des altitudes équivalentes.
La question pourra étre résolue en étndiant les caractéres cytologiques de plusieurs
populations orophiles et planitiaires de Styrie. Ajoutons cependant ?ue le caryo-
gramme de la plante de la Koralpe [8m + 6sm + 2(sm — st} + 25998 différe de
celui établi par Skalinska (1966} pour les formes carpathiques du C. heuffelianus
(6m + 2(m — sm) + don + 25t + Ast — 1) + ).

L'ingtabilité du caryotype du C. albiflorus est sans doute responsable de la
stérilité partielle, mais constante, do pelien. Tout porte i croire que les modifi-
cations structurales (translocations, duplications, etc.} qui affectent la garniture,
chromosomique ont des répercussions défavorables sur le déroulement de
la méiose. Notons toutefois que I'image de diacinése donnée par Zickler & Lambert
(1967) montre 4 bivalents. Malheureusement ces autenrs ne précisent pas le caryo-

1ien que les caryogrammes des plantes de la Vallée de Lic aient £4€ ftablis & partis de
trois bulbes différents, nous ne pouvons pas affirmer qu'ils ne sont pas issus d'un méme clone,
car la multiplication végétative est ttés efficzce dans le' genre Crocur et au momeni de la
récolte nous n'avons pas pris garde & prélever nos échantillons en plusieurs endroits élmgnés._
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gramme de leur matériel, En supposant qu’il soit aussi asymétrique, I'absence de
phénoménes de caténation & la méiose laisserait supposer que la dissymétrie ne
procéde pas de translocations, mais d’autres modifications structurgles, telles la
duplication ou Iinversion. Cette hypothése ne pourra étre vérifiée qu’en procédant
a une étode génétique. A l'avenir, il sera aussi des plus important d’étudier, sur le
méme matériel, 4 la fois le caryogramme et la cinése méiotique. Pour sa part,
Wolkinger (1964) fait remarquer qu’i la snite de troubles méiotiques le pollen est
trés hétéropéne. Tontefois, il ne précise pas ¢'il a réellement étudié la pamétogenése
ou $'il conclut 4 I'irrégularité de la méiose en se basant sur ’aspect du pollen. Indé-
pendamment de la forte proportion de microspores avortées, ’auteur autrichien
observe que le diamétre des grains varie beaucoup, les valeurs extrémes atteignant res-
pectivement 63 4 168u. En revanche, le pollen du C napolitanus (observations de
Wolkinger), ainsi que du C heuffelianus {observations de Skalinska [1966)), est
constitué de microspores toutes bien conformées. Nos recherches relatives an pol-
fen du C. aibiflorus corroborent les résultats de Wolkinger. Toutes les populations
que nous avons prospectées possédent une proportion de microspores dépourvues
de cytoplasme voisine de 25 4 60%. A premiére vue, il ne semble pas qu'il y ait une
relation directe entre le degré d’asymétrie du caryoiype et le taux de stérilité
pollinique. Par ailleurs, la variation du diamétre des microspores est aussi trés large
dans notre matériel. Les histogrammes (fig. 18) établis sur 400 mesures affectent
une distribution bimodale dont 'étendue est comprise entre 76 et 158 SiI'on
prend soin de diviser 'histogramme en deux secteurs correspondant i chaque groupe
de fréquences maximales (la limite passe par la fréquence minimale située entre
les deux modes) et d’en calculer séparément la moyenne, on constate que le rapport
des cubes des diameétres moyens

est voisin de 2, chiffre qui indique que le volume des microspores varie du simple
au double en passant de X; & X; (o0 i = 1, 2, 3). Il est donc des plus probable que
les microspores les plus volumineuses correspondent i des gamétes non réduits'
dont la présence n’est sans doute pas étranpére i l'apparition speradique d’individus
polyploides tel celui de Zermatt, ceci pour antant qu'nn phénoméne identiqoe se
produise lors de la mégasporogenése, Enfin, il est intéressant de relever que la ferti-
lité compléte du pollen du faxon tétraploide, le C. napolitanus, pourrait indiquer
que la polyploidie a contribué dans ce cas A rééquilibrer le caryotype. Si cette
hypothdse était confirmée, on pourrait s’attendre & voir d’autres sippes polyploides
prendre naissance & partir du €, aibiflorus diploide. L'étude du pollen de ’échan-
tillon tétraploide de la populatien valaisanne (Zermatt) du C. albifforus sera a cet
égard trés instructive.

En définitive, indépendamment des problémes soulevés par la plante de la
Koralpe, il est intéressant de relever que le comportement cytologique des popu-
fations pyrénéennes, jurassiennes et alpiennes est trds semblable. Leur caryotype
est affecté par d’intenses remaniements structuraux et dans P’état actuel des con-
naissances il nous parait vain de chercher 3 reconstituer le caryogramme primitif.

11l a en effet été démontré dans différenis matétiels que les gamétes non réduits offraient
¢n moyenne un volume double de celui des mictospores & valence normale,
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Fig. 18. — Diamétre des microspores du Crocus albiflorus (1 division =5.1u).
1, Reculet (70-1580). 2, Zermatt (69-1366), 3, Vallée de Llo (68-1113).
La moyenne (pomt centeal) et Vécart- -type (traft épa ﬁgur au-dessus des histogrammes,
ont éiéy calcutes pour chaque secteur de la distribution {correspondant aux devx medes), La
fléche indique la limite choisie. Nombre de mesutes par population: 400,
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naissances il nous parait vain de chercher A reconstituer le caryogramme primitif.
En effet, les cing populations étudiées ici répondent i quatre formules chromesemi-
ques différentes [Vuadens: 4m + 3sm + 1sr%2L; Reculet (fig. 17b): 1(M — m) +
dm + 1(m — sm) + 1(zm ~ st) + 1553t Reculet {fig. 17c) et Llo: 1(M — m)
1M — m)t + 3m + logn + 1(sm — st) + 1359t Zermatt: dm + 1(m — sm) +
lsm + 2st21-] qui se distinguent ellesrnémes de celles publiées par Skalinska
(1968) [4m + 2m — sm) + 2{st — 1)] ou par Favarger (1972d) [4m + 4sm]. Un tel
état de fait rend trés aléatcire tonte comparaison des caryogrammes du C. albi-
florus avec une autre espéce, car suivant que U'on se référe 4 'une ou a l'autre des
pepulations du C alBiflorus, on sera amené & des conclusions différentes. De méme,
le fait que le caryotype gamétique du C. napolitanus n’est pas la réplique exacte du
complément dipleide du C. albiflorus n'implique pas nécessairement que le tétra-
ploide (C. napolitanus) a pris naissance par allopolyploide, car des medificatiens
structurales ant pent-&tre effacé sur le caryotype une partie des homologies primi-
tives. .

Silene grex vallesia

La section Auriculztae (Boiss.) Schischkin réunit des espéces uniflores ou i
inflorescence en dichasium, 4 floraison nocturne et 4 tige florifére naissant sous une
rosette de feuilles terminales. Si dans sen centre principal de différenciatien, iranc-
touranien, elle compte quelque vingt-deux espéces, la section n'est représentée dans
la partie occidentale de la Méditerranée que par quatre taxons. Hormis le 8. menta-
gensis Cossen, endémique atlasique, dont il ne sera pas question ici, les trois autres
espéces sont &troitement apparentées. 1l s'agit des

5. vallesia L., Syst. Nat. ed. 10, 2: 1032, 1759.
8. boryi Boiss., Elenchus: 19, 1838.
8. graminea Vis, ex Reichenb., Icon. Fl. Germ. 6: 52. 1844,

Si l'on s’accorde & reconnaitre dans le 5. boryi une entité bien caractérisée, il
présente dans ses stations septentrionales, qui touchent la chaine cantabrique, des
similitudes morphelogiques si frappantes avec le S. vallesiz qu’une parenté directe
entre les deux taxons ne parait pas exclue 4 priori. L'ampleur de la disjonction
(le 5. boryi n'est pas signalé i notre connaissance 4 l'est de I'Ebre) n’est pas un
argument suffisant pour réfuter une tetle hypothése, car d’auntres espéces offrent
une distribution cantabro-alpienne avec un large hiatus pyrénéen (Ranunculus
seguieri, Minuartia viflarii, etc.). Enfin, si les 8. vallesia et 8. boryi ont toujours été
considérés comme de bonnes espéces, le 8. graminez a été diversement interprété.
Décrit au rang d’espéce, il a par la suite été placé sous le pavillon du §. vallesia
i titre de sous-espéce [subsp. graminea (Vis. ex Reichenb.) Ascherson & Graebner],
voire de variété [var, graminea (Vis. ex Reichenb.) Gren. & Godron). Quant a sa
distribution, elle est encore trés controversée. Les flores sont bien unanimes pour loi
rapporter les pepulations batkaniques, mais les epinions divergent en ce qui concerne
les populaticns italiennes oo frangaises.

Clest & Blackburn (1928) que 'en deit le premier dénombrement chromose-
mique du §. vallesiz. L’anteur anglaise publie 2n = 48 sans indiquer la provenance
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de son matériel. A notre connaissance, seul Favarger s'est intéressé aprés elle 4 ce
groupe d’espéces. Ses résultats, abtenus sur une plante valaisanne {CH., Valais, S do
Simplon, in Hess & al., 1967} et sur une plante du Queyras [F., H.A,, Col de la
Croix (Favarger, non publié)] confirment le statut tétraploide du § vadesin
Nos résultats, dont quelques-uns ont été publiés précédemment (Kipfer 1968,
1971b, 1971¢), se présentent comme suit.

Silene vallesia

F., Savoie, Val ®*Avérole, 2400 m (1. bodt. Paris, 72906), 21 = 24,

F., H-A,, Champoléon, 175@ m, 2n = 48.

F., H.-A,, versant SW du Lautaret, La Grave, 1400 m (NEU X60375), 2n =48.

1., Aosie, Vallée de Cogne, au-dessus de Lillaz (J. bol. Lansanne, 72-430), 2n = 48,

1., Aoste, Cogne, Val Grauson, 2450 m {72-380), 2n = 4B,

CH., Vs, entre Gabi et Gondo, bord du chemin condujsant 4 Sistilmatte, 1130 m (NEU
Ko0373), in = 48.

Silene graminea

1., Massa-Carrarz, Alpesapuanes, Cave del Sagro, 1300 m (J. bot, Pisa, 72-962}, 2n = 24,
F., Va., Ventoux, rocaille sommitale, 1850 m (NEU K£006376), 2n =48,

Silene boryi susbsp. boryi incl. var. refedensis (Boiss,) Willk.

E., Gr., Sierra Nevada, Picacho de Veleta, 3000 m (NEU K66309), 2n =24,

E., Gr., Sierra Tejeda, Maroma, N ds E] Selladero, 1700 m (NEU X00311) 2n =24,
E., Gr., Sierra Nevada, Trevenque, versant SE, 1950 m (NEU K00301), 2n= 4.

E., Gr., Sierra Nevada, 2000 m (J. bol, Paris, 72-907), 2n =48,

E., Gr., Sierra de 1a Sagra, versant NW, 2250 m (NEU K00768), 2n =48,

E., Te., Sierra de Javalambre, versant NE, 1900 m (NEU X00305), 2n =48, n = 24,
E., AL, NW de Vélez Rubio, El Maimén, versant NE, 1550 m (NEU X00304) 2n = 72

Silene boryi subsp. penyalarensis

E., Ma,, Pefialara, versant SE, 2000 m (NEU KQ0312), 2n =48.
E., Pa,, Penia Redonda, versant N, 1600 m (NEU X00303), 2n = 48.

Un des enseignements les plus inattendus des données cytologiques est existence,
chez les trois espéees, de races chromosomiques alors que dans le genre Silene
la polyplaoidie est relativement peu fréquente, tout au moins parmi les espéces
européennes. Sur les métaphases de meristémes radiculaires traités i I'omn. et
appartenant aux populations diploides ou tétraploides des §. vallesia et S. graminen,
on observe une paire de chromosomes hétérobrachiaux satellitiféres, le satellite
étant porté par le bras court (fig. 20a). Chez le S. boryi pour lequel nous n’avons étu-
dié que les mitoses de 'ovaire, les satellites n’apparaissaient pas, sans pour autant
que I'on puisse affimmer qu'ils n'existent pas. Les seules images méiotiques que
nous avons observées ont é1€ obtenues sur la race tétraploide du 5. boryi A fa
diacinése (fig. 20b), il se forme 04 3 tétravalents trés caractéristiques. Dans quelques
autres cas les liaisons sont plus ténues et I'on ne peut pas assurer qu’il s’agit bien
de multivalents. Quoi qu'il en soit, les appariements multiples ne perturbent pas le
?gmu]emem des anaphases I et 1 qui conduisent & la formation de tétrades régu-
iéres.
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Les analogies entre les trois espdces, déja relevées au point de vue cytologique,
se retrouvent dans le comporterment morphologique et, dans une moindre mesure,
écologique aussi.

Silene vallesie

Tel que nous le comprenons le S, vallesiz est un endémique des Alpes occidentales.
Si son aire est presque continue sur le versant italien enire le Val Mdira et le Val
Sesia, elle est beaucoup plus disjointe dans la partie frangaise et suisse (fig. 19).
A Pextrémité méridionale de la chaine principale, il n’est signalé quen quelques
rares localités entre le Mt Bego au sud et [a Vallée de la Méris au nord (Bumnat,
1892; Barbero & Bono, 1967). D'aprés le catalogue de Laurent (1937, vol. 1}, Te
S. vallesie manque dans le département des Basses-Alpes. Dans ces répions, i est
partiellement remplacé par le §. cordifoliz All. qui offre les mémes exigences
écologiques et représente e méme type biolopique, mais appartient 4 une autre
section (sect. Cordifoline Chowdhuri). Quant a la population des Alpes vicentines
dont nous n’avons pas vu d’exsiccatum, il conviendrs de démontrer qu’il s’agit bien
du §. vellesia ¢t non pas du §. graminea, car le Mte Tormeno cité par Fiori (1924)
se trouve presque a mi-chemin des aires respectives de ces deux taxons

Le §. vallesia est inféodé aux éboulis, souvent grossiers, ou aux fentes de rochers
de préférence siliceux, mais il n'est pas exclu des terrains basiques. Dans le massif
du Mercantour-Argentera (province du Cuneo, W du Col de Tende), Baibero & Bono
{l.c.) Ie considérent comme caractéristique de la sous-association 4 Silene cordifolia
d’un groupement rupicole & Jovibarba allionii et Primula pedemontana qui se
développe sur les rachers siliceux (“porphyroides et schisteux™).

La distribution des deux races chromosomiques est assez exceptionnelle puisque
Punique population que nous ayons comptée a 2n = 24 chromosomes (diploide) se
trouve au centre de l'aire, 4 lextrémité orientale de la Maurienne (F., Val d’Avérole)
dans une région qui, de toute évidence, a été fortement touchée par les glaciations.
Ainsi, les populations plus méridionales du Dauphiné ou du Queyras sont téira-
ploides a P'instar des plantes piémontaises et valaisannes. A Pavenir, il conviendra
de circonscrire avec précision ’aire occupée par la sippe diploide en poursuivant I’in-
vestipation des populations de Savoie et de la Grande-Chartreuse. Cela permettra de
démontrer 'importance réelle de 1a sippe relictuelle {diploide).

Au point de vue morphologique, la signature du S, valiesia est 1a larpeur de ses
feuilles (4 4 12 mm) et de ses calices (6 4 9 mm). Pourtant le critdre décisif se
rapporte 4 la pubescence de l'ovaire (cf. tableau 7). Enfin la pubescence des
feuilles des rejets stériles est formée d’une manidre presque exclusive de poils
Iglanduleux. Les rares poils tecteurs sont distribués en général sur la marge des
euilles.

Silene graminea

Par sa morphelcgie, le S. graminea tient une position intermédiaire entre le S
baryi et le 5. vallesia, mais ses caractéres différentiels sont suffisamment tranchés
pour qu’il mérite d’étre considéré comme une unité spécifique indépendante. Le
critére le plus sOr pour le séparer du S. vallesie est la glabréité constante de ’ovaire,
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qui se retrouve d’ailleurs chez le S. boryi Dans tous ses autres caractéres, le §.
grominea est trés variable. Si le gynophore et le calice sont en général plus courts
que chez les deux espéces voisines, ils peuvent exceptionnellement atteindre les
mémes dimensions que chez le 8. vallesia. La pubescence des feuilles est mixte; sur
les deux faces du limbe, les poils glanduleux sont mélangés aux poils tecteurs qui
constituent une proportion notable du trichome (souvent plus de 50%). Certains
individus sont méme presque complétement dépourvus de poils glanduleux.

L'aire du §. graminea embrasse une grande partie des Balkans nord-occidentaux
(fig. 19), de 1a frontiére hellénc-yougosiave (Mt Kaimakchaldn} 4 Ja Croatie (Velebit).
Pour le reste de I’aire les opinions divergent, certaines des populations des Apennins
centraux ou des Alpes étant attribudes selon les auteurs soit au S. graminea, soit au
S. vallesigz. De nos investigations, il ressort toutefois que seules les plantes des
Abruzzes, des Alpes apuanes ¢t du Ventoux appartiennent bien au 5. graminee. Des
individus prélevés dans ces deux derniéres localités, mis ¢n culture 3 Neuchitel,
ont gardé tous leurs caractéres: feuilles n’excédant pas 1.5 3 4 mm de largeur,
ovaires glabres et trichome & nombreux poils tecteurs. En revanche, contrairement
aux indications de diverses flores, la distribution du S. gramineq est tout a fait
distincte de celle du S. vallesia. Les mentions relatant la présence du S. graminea
en plusieurs stations des Alpes frangaises ou italiennes (Isére: Vénosc; H.-A.: La
Grave; Piémont) se rapportent en fait 4 des individus 4 feuilles étroites du §
vallesia. La pubescence des ovaires et la nature du trichome des feuilles ne laissent
subsister aucun doute quant a l'identité de ces plantes. De plus, les plantes obtenues
en culture i partir de graines récoltées & La Grave sur des individus & feuilles étroites
ont porté des feuilles nettement plus larges que celles des §. gramines du Ventoux
ou des Alpes apuanes cultivés dans les mémes conditions. A noter qu'd La Grave,
station ol Rouy & Foucaud (1896: 124) citent le S. graminea, des plantes A fenil-
les larges, identiques au type du S. vallesiz, croissent 4 quelques métres de distance
d’individus i feuilles étroites. Ainsi dans les Alpes, nos observations ne confirment
la présence du §. graminea qu’en une seule station, i savoir le Ventoux,

Les rares données relatives a 1'écologic du §. gramines que nous ayons réunies
indiquent une préférence, peut-étre exclusive, pour les rocailles et les rochers calcaires.
Av Ventoux dans les pelouses écorchées culminales, le 5. gramnes cdtoie les
Helictotrichon setaceum, Arenaria grandiflora, Alyssum cuneifolium, Iberls saxatilis,
Ononis cenisia, etc. Dans les Alpes apuanes, selon Barberc & Bono (1973), il serait
caractéristique des Festuco-Seslerietalia et participerait avec une fréquence assez

. tlevée au cortége florstique des pelouses a Sesleriz apennina et Draba bertolonil

Au point de vue cytologique, les deux sondages concernant le . graminea révélent
Pextstence de deux races chromosomiques, 'une diploide aux Alpes apuanes et
Pautre tétraploide au Ventoux. La grande variabilité morphologique des popu-
lations balkaniques laisse penser qu’il y a peut-étre 13 aussi une différenciation
cytologique.

Sitene boryj

Le §. boryi est surtout remarquable par !a longueur des calices (25-34 mm) et des
gynophores (17-23 mm). Ce caractére allié 4 la glabréité de ’ovaire suffit & le
définir sans équivoque. Pourtant, comme dans les deux espéces précédentes, le
gradient morphologique est assez large. La variation affecte avant tout les dimenstons
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des feuilles, Ja nature du trichome foliaire et le nombre des fleurs par inflarescence.
Plusieurs taxons infraspécifiques ant &té décrits tant en Afrique du Nord que dans
la Péninstule ibérique, mais, pour l'instant du moins, il ne semble pas y avoir de
corrélation entre les données cytologiques et la marphologie. Le var. tefedensis
(Boiss.} Willk. avquel on peut rapporter les populations de Sierra Tejeda et de
Sierra Nevada, avx altitudes mayennes (1700 4 2100 m, Trevenque, Dornaja),
est tantdt diploide, tantat tétraploide. Le taxon le plus notable, décrit des massifs
siliceux centro-ibériques (Pefialara, Maliciosa), correspond au subsp. penvalarensis
(Pau) Rivas Martinez. Ses caractéres les plus évidents sont la multiflarie et Ja pubes.
cence trés glanduleuse de toute la plante, mais particuliérement des feuilles des
rejets stériles (les poils tecteurs sont trés rares). De plus, les calices et les gynophares
comptent parmi les plus courts de toutes les formes du S boryi A noter que le
subsp. pen'yatarensr's. qui occupe une aire disjointe dans la moitié septentrionale de
'Espagne,’ rappelle beaucoup par son habitus le 5. vallesia, Cette convergence est
telle qu'un examen sommaire pourrait laisser croire 4 une identité des deux taxans.
Le critére déterminant reste dans ces cas ambigus, la pubescence de ovaire, nulle
chez le 8. bory{ courte mais dense chez le §. vallesia. Quant aux squamules ligu-
laires de la coralle, qui seraient plus dévelappées chez le 8. boryi selon Chater &
Walters (Tutin & al., 1964), elles ne fournissent pas un critére significatif. Relative-
ment courtes chez le 8. graminea, les ligules sont de dimenstons trés variables chez les
deux espéces voisines. En régle générale, elles sont plus ou moins allongées,
obtuses ou rétuses, voire tridentées, mais elles sont parfois si réduites gue les
pétales paraissent simplement gibbeux, cela aussi bien chez le 8. boryi que chez le
8. vallesia. Le 8. boryi partage en outre plusieurs caractéres avec le §, gramines soit
la pubescence mixte et I'étroitesse des fevilles des rejets stériles ainsi que la glabréité
des ovaires.

L’aire tatale du S. borpé comprend la Péninsule ibérique et les Atlas marocains,
Dans sa variété refedensis, il est encore cité par Baissier (1867, val. 1: 621) en
diverses Jocalités du Moyen-Orient: Liban, Syrie et Iran. Une situation analogue se
présente chez le S. vallesia qui a été signalé en Arménie turque et au Caucase, sous
une forme un peu différente il est vrai (5. vaflesiz var. cqucasica Bunge). Par la
suite ces populations orientales ont été détachées du linnéon sous le biudme de
8. caucasica (Bunge) Boiss.

Le 8. borvi colonise indifféremment les rochers siliceux et calcaires, les pierriers
stables, voire les pelouses écorchées. En Sierra Nevada, il manifeste une grande
souplesse 4 1'égard des facteurs mésoclimatiques et édaphigues puisqu’il colonise
des falaises siliceuses en expasition nord et i plus de 3000 m d’altitude ou des
rochers et des arénes dolomitiques orientés au midi entre 1600 et 2000 m. La
découverte dans ce massif de deux sippes, Yune diploide, alticole et silicicole,
la seconde tétraploide aux altitudes inférievres (2000 m; leg. J. bot. Paris,
'altitude permet de supposer que la population croissait sur calcaire}, laissait
présumer qu'il ¥ avait une corrélation entre les facteurs écologiques (altitude ou
nature du substrat) et la distribution réciproque des races chromosomiques. Cette
hypothése n’a pas été confirmée par la suite. Si les populations calcicales des
Sierras de Sagra et de Javalambre sont bien tétraploides, les plantes récaltées dans

'Les slalions situdes au nord du Systéme central sont plus nombreuses que ne le laisse
apparaitre la fig. 19. Cependant plusieurs indicalions relevées dans la hibliographie ou en
herbier n'ent pu v étre pondes faute d'gire suffisammeni précises.
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Fig, 20. — a, Silene gramines, milose de racine (Alpes apuznes, 72-962). b, Sifene boryi, dia-

cinése (Sierra de Javalambte K00303). c, Paronychia kapelz subsp. serpyilifolia, métaphase

1 (Pic d'Orhy, K00266). d, Paronychig kapels subsp. kapela, mitose de racine (Gran Sasso,

71-1580). e, Paronychia kapela subsp. serpylitfoliv, métaphase I (Pefta Ubifia, K00264). f,

Paronychie kapela subsp. serpyliifoliz, mitose deracine (Sicrra de Gudar, KQ0257). g, Faronychia
pels subsp, galioprovincialls, mitose de racine (Ventoux, K00253).
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S. boryi S. graminea S. vafiesia
1 =72 2n =48 2n =48 2n =48
Schizoendémiques actuels |20 =24 =24 2n =24

Syngeméon primitif circum-méditerranden n=24

———p Spéciation graduelle =j» Polyploidie

Fig. 21. — Essai de phylogénie des Siere européen de la section A uriculaice.

des conditions identiques au Trevenque ou en Sierra Tejeda se sont révélées diploi-
des. De plus, la papulation silicole du Peffalara et quant 4 elle tétraploide. Le fait
que 13 ob les deux races sont confrontées [a sippe diploide occupe les altitudes les
plus élevées mérite d’étre souligné.

En définitive, 1’étroite parenté morphologique des S. vallesia, S, gramines et S,
boryi, ainsi que leur comportement cytologique trés semblable, indique clairement
une communauté d’origine. Dés lors, il est trés probable que ces trois taxons possé-
dent un ancétre tertiaire commun (fig. 21) dont Paire embrassait sans doute
I'ensemble des montagnes circum-meéditerranéennes. Trés tot, 1a spéciation graduelle
a conduit & Pindividuatisation de sippes vicariantes diplaides dont les aires d’abord
contigués ont été modelées par les accidents géologiques et climatiques plus récents.
Les représentants actuels du syngaméon primitif sont les races diploides des trois
espéces, auxquelles il faudra adjoindre les taxons les plus affines du domaine
iranc-touranien, en particulier le 8 coucasic si tant est qu'il soit diploide. La poly-
ploidie enfin a peut-étre favorisé une nouvelle extension des aires. Aujourd’hui,
par leurs distributions trés morcelées, les trois espéces donnent 'impression d'étre
dans une nouvelle phase de régression.

Silene cilista Pourret, Mém. Acad. Sci. Toulouse 3: 329. 1788.

Silene ciligia

Poctugal, Serra da Estréla, Cantaros {J. bot, Coimbra), 2n = 24,
E., Av,, Sierra de Gredos, est de la Laguna Grande, 2750 m (NEU K00315), n =12,
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E., Ma, Sierra de Guadarrama, Pefialara, versant sud-est, 2100 m (NEU K00338), n = 14,
In=24.

E., Za., Moncayo, versant est, 2050 m (NEU K00337), n =12, In=124.

E,, So,, Sierra de Urbion, versant sud-est, 2100 m (NEU K00335),n =12,

E., Lebn, Lago da la Bafia, versant sud-cuest du Picén, 1850 m (NEU £00334), n = 12

E., Ledn, sommet du Cueto de Arbas, 2000 m {NEU X00342), 2n = 24.

E., Ledn, Mampodre, au-dessus de Marafia, 1500 m {NEU K00351), 2n =24.

E., Leén, Mampodre, 1700 m (NEU K00336), 2n = 24,

E., 8a., Picos de Europa, Fuente D€, 1250 m, 2n = 24,

E., Sa., Pefia Vieja, versant nord, 2100 m (NEU K00316), 2n =24,

E., Sa., Picos de Europa, Collado de la Canalona, 2450 m (NEU X86317), 2n = 24.

E., 8a., Picos de Emepy, Pefia Vieja, versant nord, 2500 m (NEU X00339), 2n = 24,

E., Pa,, cot entre Curavacas ¢t El Hospital, 2140 m (NEU K00343), 2n =24,

E., Pa., Sierra del Breze, Pefia Redonda, versant noid, 1900 m (NEU K003435), 2n = 24,

E., Sa., Siertz de Cordel, versant sud, 1900 m (NEU K00343), 2n =24,

E., LeSn, N de la Peiia Ubifla, versant sud de 1a Pefia del Ranchon, 1700 m (NEU K0034D),
a =24, 2n = 48,

E., Lebn, Pefia Ubifia, versant nerd-ouest, 1950 m (NEU X00327), n =24,

E,, Sa., Pices de Eurapa, Aliva, 1700 m (NEU K 003i8), In =48,

E., Sa., Picos de Europa, Aliva, entre la Fuante de Resaloa et le Chalet Real, 1740 m (NEU
K00349), 2= 48.

E., Sa., Picos de Europa, sud de la Pefia Vieja, Aguja, 1800 m (NEU K 00348), n = 24.

E,, Sa., Picos de Europa, Pefia Vieje, Canal de Vidrio, 1950 m (NEU K00316), 2n =48,

E., Sa., entre le Puczic de Sun Glorio of le Portille de las Yeguas, 1850 m (NEU K00340),
2n =48,

E, zl’a., S‘:&gra del Brezo, Peiia Redonda, $ du Conales de la Espifia, 1450 m (NEU X 00344),

n =43

E., Hu., W de Torta, versant est du Litio, 1550 m (NEU X00350), n = 108.

E., Hu., NW des Bordas de Castanesa, 1950 m (NEU K30331), n =c. 120, 21 = 240,

F., H.-P., Pic du Midi, dc Bigorre versant sud, 2500 m (NEU XG0333), n = ¢, 96.

F., P.-0., Cambredase, 2450 m {NEU K00323), n = 84.

F., P.Q,, Vallée 4’Eyne, 2400 m (). bot. Rouen, NEU X00332), n = B4,

F., P.-0., Setrra de Maury, 2300 m (NEU X00325), n = 84.

F., Cantal, entre le Col de la Tombe du Pére et le Plomb, 1750 m (NEU K00324), 2n =c. 192.

Silene graefferi Guss., Ind. Sem. Boccad. 1825 & 1826,

L, Macerata, Monti Sib.illini, M. Porche, versant ouesl, 1600 m /71-1548), 2n =48,
I., L'Aquila, Gran Sasso, Campo Imperatore, 2350 m {leg. E. Senaud, 72-163), 2n = 48.
L, Chieti, Maiella, sud de ta Majelletz, 2100 m (71-1507), 2n =48.

Silene legionensis Lag., Gen. Sp. Nov.: 14, 1816.

E., Gr., Sierra de 1a Sagra, versant nord, 1550 m (NEU K00360), 2n = 24.

E, Jaén, entre les Sierras del Pozo et de Segura, prés ln source de I'Anroye de Valdecazores,
1550 m (NEU K§0359), n =12, 2n =24,

E., Te., Sierra de Gudar, au-dessus de Valdelinares, 1750 m {72-1408), 2n = 24,

E., Pa,, N de Cervera de Pisuerga, 1050 m (NEU K003261), n =12, 2n =24,

E., Pa,, Sierra del Brezo, Pefia Redonda, versanl nord, 1650 m (NEU K00357), 2n =24,

E., Ledn, NW de Riano 1040 m (NED X00362), 2n = 24.

E., Ledn, Pefia Ubifa, W de Torrebarric, 1450 m (NEU K00356), 2n <48,

E., Leon N de 1a Sierra de Cabrera, Alto del Carbajal, 1350 m (NED K00355), 2n =48 +1 A.

E,, Lebn, Sierra de Cabrera, La Bafa, créte entre 'Arroye del Cebas et I"Arroye del Lapo,
1480 m (NEU X (0358}, 2n =48,

La section Fruticulosae (Rohrb.) Chowdhuri du genre Silene comprend treize
espéces dont quatre seulement sont européennes. Le centre principal de différen-
ciation de la section se situe en Afrique; cing espéces occupent la partie australe
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du contient africain et quatre le nord, Parmi ces derniéres, citons les S atlantica
Cosson et S. choulettii Cosson du Maghreb. Les quatre représentants européens des
Fruticulosae ont été appréciés différemment par les auteurs. 3i le statut spécifique
duS. legionensis, endémique ibérique, n’est pas discuté, la taxonomie infraspécifique
du S, ciliata, dont il sera question ci-dessous, est plus controversée. Quant au §.
bordert Jordan, il est aujourd’hui bien établi que ce taxon est un des endémiques les
plus remarquables de la flore pyrénéenne qui n’a pas de parenté réelle avec le
. elegans Link ex Brot. de lz Serra da Estréla (Portugal) avec lequel il a parfois
été confondu.

En 1933 déji, Blackburn montra tout Pintérét qu’offrait le groupe du S. citiata
au point de vue cytologique. Son étude trés soignée révéla I'extréme diversité des
carvotypes chez ce taxon ainsi que chez la sippe italienne voisine {S. graefferi).
Dans les populations d’origine pyrénéenne et cantabrique, 'auteur anglaise décela
les nombres 2n = 24, 36,48 et 192." Sur des plantes italiennes, Blackbum a trouvé
deux valences différentes, 4 savoir 22 = 24 et 2n = 48, Favarger (1946) dans le
cadre de ses “recherches caryologiques sur la sous-famille des Silénoidées” entreprit
I’étude du matériel cultivé au Muséum de Paris et a trouvé le méme degré de poly-
ploidie {16x) que dans les plantes pyrénéennes étudides par Blackbum, Dans le
matérie] do Muséum, Favarger a encore observé les nombres n = 60, 72 et 84 qui
résultent selon tui d’hybridations entre individus 4 22 = 48 et 4 2 = 192 chromo-
somes, suivies de rétrocroisements, Comme le matériel utilisé par les deux auteurs
précités provenait dans une large mesure de jardins botaniques.? il nous paraissait
intéressant de reprendre 1’étude de cette espéce en procédant a l'investigation d’un
large éventail de populations d’origine bien déterminée.

La figure 22 rend compte de nos résuliats. Les traits les plus frappants de la
distribution des différents cytotypes est 1a présence exclusive de diploides dans le
cenire de 1'Espagne alors que les populations des Pyrénées et de I'Auvergne se
signalent toutes par leur trés haute valence chromosomique. Au niveau de la chaine
cantabrique, la distribution relative des races est plus confuse et dans I’état actuel
de nos recherches, il n'est guére possitle d’expliquer la présence, 4 la Pefia Ubifia, du
tétraploide entourd i I'est (Mampodre) et & I'ouest (Cueto de Arbas) par le diploide.
Au Picos de Europa o Blackbum (1933} avait déja découvert les valences 2n = 24,
36 et 48, nous n’avons pas retrouvé de triploides. En revanche, les diploides et
tétraploides sont aussi abondants I'un que ’autre. Dans le secteur de la Pefia Vieja,
les domaines occupés par les deux races ne paraissent pas se superposer. Le tétra-
ploide s’observe dans les pelouses sur des schistes ocracés ou des rochers et des
éboulis calcaires entre 1400 et 2000 m environ. La zone située au-dessus de 2100 m
est I'apanage de la race diploide qui atteint le sommet de la Pefia Vieja (2600 m).
Une exception doit cependant éire signalée. Elle concerne la population qui
croissait 4 1250 m au pied de la falaise calcaire dominant Fuente Dé et qui s’est
révélée diploide. A la Pefia Redonda o l'on trouve également les deux races, le

'Chater & Walters (in Tutin & al, 1964), rappartent dans “Flora Europaea™ les nambres
zygotiques suivants: 2n = 24, 36, 48, 72, B4, ¢. 96, c. 120. Comme il est des plus probable que
ces auleurs emprunlent leur information aux traveux de Blackburn (lLc) et de Favarget
(1946). tout porte a eraire qu'ils ont confandu paur les valences 72 & 96 les valences gamétiques
avee les nombres zygotiques.

2Blackburn a toutefais étudié sur place plusieurs populations des Picos de Europa.
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Fig. 22, — Carte de distribution de P'espsee collective Silene ciliate Pourret et du §. legionensis
Lag. (I"aire générale du §. legionensis n'est pas figurée).
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partage est plus net. Les individus' qui s'intégraient dans une pelouse acidaphile

4 moyenne altitude (1450 m) étaient tétraploides alors que les plantes qui
végétaient sur la créte calcaire (1800-1900 m) dans des pelouses écorchées se sont
trouvées diploides.

Nos observations relatives & la méiose des tétraploides concardent avec celles de
Blackbum (1.c.). La diacinése laisse apparaitre 0 5 tétravalents (fig. 24b) qui persis-
tent pour la plupart jusqu'd la métaphase 1, mais ne semblent pas avoir d’incidences
défavorables sur la tétradogenése. En revanche, les caractéres cytologiques des plantes
pyTénéennes sont plus variables que ne le supposait Blackbum puisque nous avons
compté respectivement 2n = 168, 192, 216 et 240 chromasomes. En raison de la
valence trés élevée et de quelques jrrégularités méiatiques, une détermination précise
est difficile, sinon impossible. Le nombre le moins élevé, n = 84, qui correspond
4 un caryatype 14-ploide, a été observé sur trois populations des Pyrénées-Orientales
{Cambredase, Vallée d’Eyne, Serra de Maury). Dans ces trois matériels, la numération,
réalisée 4 P’anaphase I, est assez précise. La plupart des images présentent une
division presque simultanée de tous les chromosomes; les “trainards™ sont rares
et la séparation régulidre ou tégérement asyméirique. Lz figure 242 montre une ana-
phase dans un échantillon du Cambredase oll an compte respectivement # = B0 +
un fragment et # = $4 + 2 fragments a chacun des pales. Sur la meilleure méta-
phase I des plantes du Pic du Midi, naus avons compté 94 £ + 1 I; toutes les autres
images étaient trés proches de n = 96. Ce matériel est done 16-ploide comme les
plantes pyrénéennes étudiées par Blackburn. Clest aussi de cette valence que se
rapprochent les nombres chromasomiques que nous avons obtenus sur des plantes
du Canta). Les métaphases de méristémes radiculaires traités i I’amn. offraient en
général un pev mains de 192 chromosomes (180 4 186), mais nous croyons
pauvoir conclure que ce matériel est 16-ploide. En cela nous rejoignons Favarger
(194€) qui a compté n = 96 sur des plantes en culture au Muséum, originaires de
VAuvergne, Dans le matériel de Torlz, le nambre chromosomique est encare plus
élevé, Les meilleures métaphases | permettent d’abserver n = 108, nombre vérifié
sur des mitoses de méristémes radiculaires (¢ = 216). Nos résultats sont dans
Pensembie iégérement inférieurs, mais sont tous plus proches de !a valence 18-ploide
que du nombre 16-ploide. Quant au matériel de Castanesa qui nous avait frappé
sur le terrain par sa robustesse, il se signale par la plus haute valence décelée i ce jour
dans le genre Silene, 4 savair 2n = 240 (20x). La meilleure métaphase I présentait
61+ 108IF+ 20+ 21V +1 VF+3B (fig. 23a) ce qui correspond i un nombre
zygotique de 2n = 242 + 3 chromosomes 5, Le déroulement de la méiose ne
parait pas traublé par les quelques univalents et multivalents, par ailleurs peu
nombreux en regard du nombre élevé des chromasomes. Le poller de toutes les
populations est remarquablement régulier, méme dans les hauts polyploides ab
tous les grains sont bien sphériques et pourvus de cytoplasmes. Les dimensions sui-
lvames) ont ¢té mesurées (moyenne de 3 populations; 50 mesures par popu-
ation):

'Les comptages sont relativement aisés dans le genre Silene au moins lorsqu'il sagit de
vérifjer le degré de polyploidie de plantes diploides ou tétraploides ¢t gu'une approximation
3 un ou deux chromosomes prés est suffisante. Pour etudier une pepulation, afin d'économiser
le matériel, nous fixions § 3 20 individus dans l¢e méme iube en prelevant chaque fois un seul
ovaire. Ces études n'ont pas apporté de résultats positifs puisque toutes les populations fureni
trouvées homogénes.
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Fig, 23, — a, Siene cilizta, métaphase 1, 6 7 + 108 If + 2 ;F +2fv +1 Vi +3 8 (Bordas de
Castanesa, K00331). b, Silene ciliara, métaphase 1, 12 /7 (Moncayo, K033 7).
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e i%moyen.ne) = 40.0 £ 3.8 (écart type)
4x: X (moyenne) =480 7.2
16x, 24x: X (moyenne) = 56.4 £ 9.2

Pargllélement a 1"aupmentation de la valence chromosomique, on note une
diminution de la grandeur des chromasomes qui n'est toutefois pas proportionnelie
au degré de polyploidie. Chez les hauts polyploides, la longueur des chromosomes
sur les métaphases de méristéme radiculaire est environ deux fois plus petite que
chez le diploide. Les différences paraissent d’ailleurs plus marquées sur les mitoses
somatiques que lors des figures méiotiques (fig. 23).

Lz comportement cytologique des deux taxons voisins, les S. graefferi et S. legio-
nensis, méme s'il est moins désordonné, présente quelques similitudes avec celui du
S. ciliata. Chez te premier, Blackburn (1.c.} a décelé deux races chromosomiques (2x
et 4x) ot a observé lors de la méiose du polyploide emviron quatre tétravalents,
Dans notre matériel des Abruzzes, nous n'avons retrouvé que la valence tétraploide
4 l'instar de Pedrotti & Cortini Pedrotti (1971) qui ont étudié des plantes de la
province de Macerata (I., Quarto di S. Larenzo, 1350). Quant au §. legionensis,
il posséde lui aussi deux cytotypes. La race diploide, la plus répandue, a été
trouvée non seulement sur les sierras de 'Espagne orientale, mais aussi dans la
chaine cantabrique (fig. 22). Son taxon de substitution tétraploide sembie confiné
i P’extrémité nord-occidentale de 1'aire (Pefia Ubifia, Sierra de Cabrera). La derniére
espéce européenne appartenant aux Fruticulosae est diploide. Il s’agit du S. borderi,
endémique rupicole des Pyrénées centrales {versant aragonais principalement), qui
ne présente pas d’affinités étroites avec les trois espéces précitées.

Avant de chercher 4 établir une corrélation entre les données cytologiques et la
marphologie des divers cytatypes définis chez le S. ciliata s.str., il convient d’envi-
sager la question des liens taxonomiques entre les populations ibéro-pyrénéo-
cantabriques (S, cilfate s.str.) et italo-balkanique (S. graefferi) Dans son travail,
Blackburn (1933) indique que le taxon oriental se distingue aisément des populations
occidentales, mais s"appuyant sur le fait que les deux taxons peuvent s’hybrider, alors
que dansle genre Silere les hybrides interspécifiques sont rares, elis propose pour les
deux sippes un statut de sous-espéce. Chater & Walters (in Tutin & al,, 1964) qui
reprennent vne combinaison de Fiori {1924} ne traitent le taxon italo-balkanique que
comme une variété du S, cilizte. Enfin Hayek {1924) va plus loin encore puisqu’il
met en synonymie les S. greefferi et §. cilizta, Notre position est plus proche de
celle de Blackburmn. Toutefois les différences que nous avons notées sur des plantes
suivies en culture pendant trois années consécutives nous paraissent suffisamment
prononcées pour justifier un statut spécifique pour le S, graefferi Le caractére
le plus tranché a échappé i 'observation jusqu'ici sans doute parce qu’il concerne
Pappareil souterrain. Seul Fiori était déji attentif 4 ce critére puisqu’il opposait i
“radice sottile, subrepente” relatif au S, greefferi “radice grossa, cespugliosa™
se rapportant au S. ciliata. D’aprés nos observations, le S. graefferi se signale avant
tout par la production abondante de drageons en toute saison. Le bourgeonnement
des axes n'intéresse d'ailleurs pas seulement les racines, qui restent gréles, mais
aussi les tiges jusqu'en-dessous des rosettes de feuilles, De ce fait, la multiplication
végétative est particuliérement active. En revanche, chez le S. ciliata la souche est
tres robuste et produit un pivot central épais, atteignant 1 2 2 em (jusqu's 4 cm) de
diamétre. De plus, aucun bourgeon ne nait sur les racines alors que les tiges n’en
forment qu'au printemps. Les nouveaux axes sont alors dressés et restent courts.
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Fig, 24, - a, Silene ciliata, anaphase | (Cambredase, X00323). b, Siene ciliata, diacinése

(Pefia Ubidla, K00341}. c, Arenaria grandiflora, métaphase 1 (Penarrays, K00129), d, Arenaria

grandiflora, diacintse (Puig d’Escoutou, K00130). ¢, Minuariia sedoides, métaphase { (Belvé-
dére du Viso, X00238). I, Minuertiz sedoides, métaphase [ (Vallée de Planés, KQ00229),
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En herbier, cette différence peut se vérifier méme sur des exsiccata incomplets, En
effet, lorsqu’on arrache une hampe florale, un fragment de quelques centimétres de
longueur de )'axe souterrain reste attaché a la rosette de feuilles. Cette partie porte
chez le 8. graefferi des bourgeons écaillenx plus ou moins tongs. En revanche, le S
ciliaty n'offre que quelques protubérances non écailleuses qui représentent peut-étre
des bourgeons dormants capables d’entrer en croissance au début seulement de la
période de végétation. De ce fait, le S. ciliara se reconnait 4 I'aspect densément ces-
piteux de la souche qui est le plus souvent lache, diffuse chez le S. graefferi Le carac-
idre qui est en revanche le plus souvent invoqué pour séparer les deux taxons con-
cerne la dimension des feuilles. Le S. graefferi se signale en effet par ses feuilles plus
larges [(20-)30 @ 70 x (4-}5 & 12(-15) mm] que celles de toutes les formes du S,
citiata 1(6-)10 4 30(-60) x (0.8-)1 & 4(-5) mm). Dans cette demiére espéce, les
échantillons les plus robustes (ceux de Castanesa) offrent des feuilles de 40 a2 60 mm
de longueur sur 3 & § mm de largeur. Quant aux autres caractéres distinctifs, ils sont
plus discrets. La pubescence des limbes foliaires est variable, mais elle est en général
plus prononcée chez le S. graefferi Cependant, il peut apparaitre sporadiquement
dans une population 4 feuilles glabrescentes du 8 ciligra des individus hirsutes
(par exemple an Litro prés de Torla). Enfin, les hampes Rorales du S greefferi
paraissent en movenne un peu plus nouveuses [(1-)2 4 4 nceuds] que chez le S,
ciliata [1 & 2(-3) ncends).

Au sein du 8. cifiata, il est trés difficile de chercher 4 tirer parti des caractéres
cytologiques pour éclairer la taxonomi¢ infraspécifique. Le méme éventail de phé-
notypes existe 4 chaque niveav de polyploidie. A I'intéreur de la sippe diploide,
on peut distinguer néanmoins deux formes dislinctes. Les plantes du centre et
du nord-ocuest de I'Espagne, silicicoles, qui répondent 4 la définition du var, arva-
tica (Lag.) Pau [E8, ciliata Pourret subsp. arvatica (Lag.) Rivas Goday ex Rivas Marti-
nez], possédent des feuilles étroites et des hampes courtes, pauciflores. A ce taxon,
nous rapportons aussi les plantes de la Serra da Estréla connues sous le nom de 8.
elegans Link ex Brat. mais différant 4 peine des plantes du centre de ’Espagne,
Leur optimum se situe entre 1800 et 2400 m sur les crétes ou les versants peu
inclinés ob végétent les Minuartia recurva subsp. juressi, Jasione humilis, Jurineq
humilis et Hieracium myriadenum, Les populations calcicoles de la chaine canla-
brique se distinguent du var, arvatica par lenrs fenilles plus courtes, plus larges et
par leurs inflorescences uni- 3 pauciflores. A la Pefia Vieja, les compagnes du 8.
ciliate étaient les Carex sempervirens, Paronychia kapela subsp. serpyllifolia, Poten-
tifla nivalis et Androsace villosa. Les types extrémes sont, pour le var. arvatica,
les plantes du Moncaya et des Sierras de Gredos et de Guadarrama 4 feuilles
linéaires (14 4 20 x 0.8 4 1.& mm) et, pour la sippe calcicole, les populations de la
Pefia Vieja 4 feuilles spatulées (5 4 & x 1.8 4 3 mm). En dépit du fait que les
caractéres sont constants en culture, nous hésitons 3 procéder 4 une nouvelle coupe
taxonomique, car les termes de passage sont trés fréquents.

Bien qu’il soit moins répandu, le tétraploide n’échappe pas a la variabilité des
deux autres cytotypes. En général, il offre des fenilles un peu plus longues et dans
les Picos de Europa la valence chromosomique peut 4 la rigueur étre pressentie sur
le seul aspect morphologique, mais il existe des cas ambigus. En revanche, le
tétraploide est indiscernable des individus diploides les plus robustes, tels ceux de
Curavacas et de la Sierra de Cordel. Son amplitude écologique assez prande Ini
permet de croitre aussi bien dans des pelouses acidophiles avec Nardus stricta et
Festuca rubra que sur des rochers calcaires. Les hants polyploides ne différent pas
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sensiblement des plantes cantabriques ou centro-ibériques. [l existe touses les formes
de transition entre les plantes trés cespiteuses & hampes courtes, 4 petites feuilles,
et les formes robustes a fevilles oblongues et 4 port liche. Les premiéres sont en
général des plantes de stations exposées au vent, a I’étage alpin, et s'intégrent & des
formations acidophiles plus ou moins ouvertes. L’association dont elles sont le plus
fréquemment I’hote (et 'une des caractéristiques, Braun-Blanquet, 1948) est la
pelouse a Festuca suping et i Hieracium pumilum. Les plantes de Castanesa, dont
I’habitus plus vigoureux correspond au second type, croissaient dans des pelonses
méso-xérophiles A Fesruca paniculata var. fallax.

En définitive, le gradient morphologique continn, allié 4 la souplesse écologique
du S, ciliate, ne se préte guére 4 une division taxonomique. Aucun des taxons décrits
antérieurement [var, arvatica (Lag.) Pau, vac. angustifolia Willk., var. geniculata
(Pourret) DC., etc.] ne coincide parfaitement avec I'une ou Pautre des races chromo-
somiques. La seule différence significative réside dans la dimension du polien,
mais elle demande encore confirmation. Quoi qu’il en soit, on ne saurait définir
des taxons d’un rang supérieur 4 la variété sur un critére aussi discret.

Un demier fait ressortant des données cytologiques mérite d’Etre mis en relief,
& savoir Pexistence de trois taxons polyploides affines dans un genre réputé pour
la constance de ses caractéres cytologiques. Ainsi trois espéces sur les quatre que
comptent la section Fruticulosee en Europe ont engendré des sippes polyploides.
Ce phénoméne est 4 metire en paralléle avec nos observations sur les Silénes de la
section Auriculztae ol les trois espéees européennes ont . produit des races tétra-
ploides ou hexaploide. Dans le genre Sifene, il semble donc qu’il y ait des groupes
d’espéces voisines chez lesquels la polyploidie se réalise plus facilement que dans
d’autres, ce qui incline 4 penser qu’elle procéde suivant les mémes voies dans chaque
- unité d’un méme graupe. Sous un autre angle, Vorigine par autopelyploidie des
Silene polyploides, dont il est question ici, est hautement probable, En effet, les
sippes polyploides sont le plus souvent indiscernables des races diploides corres-
pondantes, Seuis des caractéres cryptiques ou difficiles 4 appréhender {(dimension des
microspores, vigueur des plantes, etc.) permettent dans les meilleurs cas de distinguer
les différentes races, D'autre part, Vexistence de multivalenis lors de la méiose
des S, gragfferi et S. cifiata, qui reste & démontrer chez le S.Jegionensis, parle dans
le méme sens. Blackburn (1933) qui a défendu avant nous une telle hypothése, ima-
gina qu’il y avait peut-étre une relation entre la polyploidie et la présence consta-
tée par elle de cellules polyploides dans les racines, conjuguée avec la production
de drageons. I} suffirait en effet qu'un bourgeon se forme aux dépens d’un secteur
polyploide d’une racine pour qu’il ¥ ait émission de rejets stériles puis d’individus
polyploides. Toutefois, si les S. greefferi, 8. wllesia et S, boryi produisent bien des
stolons hypogés, le drageonnement est nul chez le S, cilizta qui pourtant offre
le plus large éventail de¢ caryotypes. Plusieurs autres arguments s'opposent encore a
cette maniére de voir. Ainsi, en invoquant un tel processus, on ne peut expligquer que
Porigine des plantes dont le degré de polyploidie est égal 4 une puissance de 2
(valence zygotique égale 4 2%). Il conviendrait alors d’imaginer un processus
différent pour les races hexaploides (S, boryi), 14-, 18-, et 20-plaides {S. ciliata).
Enfin, si la formation des races polyploides était lie & des phénoménes d’endopoly-
pleidie, il n’y aurait aucune raison de penser que le phénoméne ne se produit
plus aujourd’hui. Or, toutes les populations que nous avons étudiées sont hamogénes.
Les aires occupées par les différents cytotypes sont certainement contigués dans
certaines régions (Picos de Europa, Pefia Redonda, Pefia Prieta), mais elles ne se
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superposent pas. Le deuxiéme phénomeéne susceptible d’avoir une relation avec la
polyploidie est Ja pluralité des archéspores que Favarger (1946) a mise en évidence
chez le 8. cilista oi il observe dans un méme ovule jusqu’a 8 archéspores cote 3
cote qui toutes subissent la méiose; 2 & 3 mépaspores évoluent méme jusqu’s la
formation des sacs embryonnaires. Ne pourrait-il pas y aveir, dans certaines condi-
tions, fusion de plusienrs archéspores? Ce phénoméne, dont nous ne voyens pas
la causalité, devrait se produire encore aujourd’hui. Ainsi le dernier argument qui
nous a servi 4 réfuter la premiére hypothése est donc encore valable ici.

En conclusion, si origine de la polyploidie des Silénes de !a section Fruticu-
losre nous parait encore obscure et sans doute indépendante de phénoménes
cytologiques, telles Pendopolyploidie et la pluralité des archéspores, il nous parait
acquis que les 8. graefferi et 8. cilizta constituent deux espéces vicariantes dont
les sippes diplaides forment un couple de taxons schizoendémiques. De plus, chez
les deux espéces occidentales (§. legionensis et S. ciliata) les populations polyploides
occupest la partie septentrionale de Paire.

Arenaria prandiftora L., Syst. Nat. ed. 10, 2: 1034. 1759,

Orophyte ouest-méditerranéen, i'A. grandiflora offre une aire trés disjointe en
dehors de son aire principale ibérigue (fig. 25). Dans Ia partie frangaise de son aire,
s'it est encore fréquent dans I'ensemble de Ia chaine pyrénéenne, il est trés disséminé
dans les autres régions: Corbiéres, Alpes, Ain. La forét de Fontainzbleau, ol il croit
sur des rochers gréseux, constitue sa station la plus septentrionale. Manquant
sur tout le vegsant nord et dans le centre des Alpes, il se retrouve en quelques rares
localités des Alpes austro-orientales et touche le sud de la Moravie. Dans les Balkans
il nest signalé qu’en Croatie. En revanche, il pénétre profondément en Italie, dans
les Apennins centraux et la Sicile. Dans le Jura, I'd. grandiflora n’est indiqué avec
certitude qu’aux Chasseron, Suchet et Aiguilles de Baulmes. Selon Favarger (commu-
nication orale), il est cité & tort 4 la Ddle (Friedrich in Hegi, 1962; Hess & al., 1967)
ol il a été confondu sans doute avec le Minuartia capillacea. En fait, ni Godet
(1853}, ni Grenier (1865) ne I'y indiquent. Aubert (1901), d’autre part, dans son
étude sur 1a flore de la Vallée de Joux, qui intéresse aussi la Dole, ne le signale pas.
En 1932, il fera méme figurer I'’A. grandiflora dans la liste des espéces introduites
dans sa dition. Enfin, la présence au Portugal de la Sabline i grandes fleurs est
contestée par Lainz (1967) bien qu’ele soit signalée dans des répions trés proches
(provinces de Lugo, de Avila).

Espéce des stations ensoleillées, trahissant par 13 son caractére méditerrando-
mentagnard, I'A. grandiflora entre dans 1a com position floristique d’un grand nombre
de groupements cuverts: sur des crétes ventées, des pelouses rocaillenses, Friedrich
(L.c.) définit ses exigences édaphiques par “nur auf Kalk”. Si cette affirmation <ap-
plique bien aux stations alpiennes, jurassiennes et centro-pyrénéennes, etle ne
constitue pas une régle absolue; dans les Pyrénées orientales, la Sierra de Gredos et
la Sierra Nevada, PA. grandiflore parait indifférent i 1a nature du substrat.

Dansles Pyrénées, la Sabline 4 grandes fleurs croit entre 500 et 3000 m (Gaussen,
1969). Dangs ia partie centrale de la chaine, les conditions optimales 3 son dévelop-
pement sont réalisées aux étages montagnard et subalpin sur les rochers calcaires
exposés au sud (cf. population 1: Aubisque, p. 134) ou dans les pelouses xérophiles
(population 2, Héas, p. 134). Dans les Pyrénées orientales, le centre de gravité de sa
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dispersion altitudinale se déplace vers le haut et elle colonise divers groupements
alpins. Fait remarquable & noter, cette translation des conditions favorables vers
les étages supérieurs coincide avec une plus grande tolérance vis-3-vis de la nature dv
substrat. L'A. grandifiora se trouve en effet avec égale constance dans les pelouses
oro-basophiles 4 Sesleria coerulea (ordre des Seslerietalia coeruleag, population 3,
Puig d’Escoutou, p. 134) et dans les groupements acidophiles apparentés au Curvu-
letum {population 4, Font Négre, p. 134) voire dans les éboulis de schistes méta-
morphiques 3 Jberis spathulata,

Dans le centre de son aire (Espagne occidentale), I'A. grandiflora entre dans la
composition floristique d™un grand nombre de groupements rupicoles, pionniers,
de pelouses rocailleuses 4 Festuea scoparia (populations 5, Valdelinares, p. 134) on
de foréts claires de Pins sylvestres. En Sierra Nevada, sur le versant nord-ouest du
Picacho de Veleta, la fréquence maximale de la Sabline est atteinte dans les
groupemenis ouverts situés de part et dautre de la zone metiani en contact,
au-dessus de Domajo, les rochers sédimentaires (population 6, Dornajo, p. 134) et
métamorphiques (population 7, au-dessus du Domajo, p. 134) 4 des altitudes compri-
ses entre (1000-)1600-2500{-2800) m. Ell¢ est particuliérement abondante sur les
terrasses artificielles de reboisement. En Afrique du Nord enfin, Quézel (1957)
la mentionne dans des groupements rupicoles, sciaphiles a Saxifrega longifolia
subsp. guusseni et la considére dans le Djurdjura comme caracténstique de P'asso-
ciation & Pimpinells tragiwn subsp. djurdjurae et Senecio geilerandianus qui
occupe les calcaires culminaux de la chaine kabyle. Tout autres étafent les facteurs
écologiques régissant le groupement 4 Valeriana rripteris de la Sierra de Gredos
(population 8, p. 134). En effet les quelques individus de I'A. grandifiora que nous
avons observés 4 proximité de la Laguna Grande croissaient dans une petite gorge
aux abords immédiats d’une cascade dispensant une fraicheur favorable aux
espéces hygrophiles, telles les Epilobium anagallidifolium et Sagina saginoides. Dans
laméme chaine, Rivas Martinez (1963) I'indique aussi comme caractéristique d’une
association xérophile d Santoline oblongifolia, Rumex suffruticosus et Eryngium
bourgatii var. hispanicum.

Le nombre chromosomique de I'A. grandiffora a ét€ établi par Favarger (1959)
qui montra que la Sabline 3 grandes fleurs était téiraploide sur la base de x =11
dans deux stations, I’'une jurassienne (Chasseron), ’autre pyrénéenne (au-dessus de
Huesca, 1600 m). Nos premiéres observations réalisées sur des plantes des Pyrénées-
Orientales (Puig d'Escoutou), du Ventoux et de la Sierra Nevada, localités o nous
espérions découvrir la sippe diploide, vinrent au contraire confirmer les résultats
de Favarger. Nous avons alors été induit 4 penser que I'A. grandifiora Etait poly-
ploide, sinon dans 1'ensemble de son aire, du moius dans la partie evropéenne de
celle<i, Cette hypothése hétive nous a incité 4 abandonner 1’étude cytolopique de
ce taxon bien que nous I’avons renconiré dans de nombreuses autres stations. Notre
intérét a son égard n’a été relancé que lorsque nous avons récolté pour la premiére
fois une forme propre i la chaine cantabrique et 4 la Vieille-Castille, le subsp.
incrassata (Willk.} C. Vicioso, qui s'est révélé diploide. Nous devions par la suite
retrouver la sippe diploide, sur des individus appartenant au subsp. grandifiora, en
plusieurs localités différentes assez éloignées les unes des autres. Dans Iénumération
ci-dessous, nous donnons un résumé de nos observations cytologiques et écologiques.
Pour plusieurs stations les résultats cytologiques font défaut, lacune que nous
espérons combler d "avenir.
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Populations étudiées

Arenaria grandiflora L. subsp. grandiflora

1.

8.

10.
11.

12,

F., P.-A., sud-est de 'Aubisque, faiajses calcaires ],:u"es du col de Tortes, 18006 m,
graupement affine de l'associalion a Potentilia elchemilioides et Asperulg hirta
(Chouard, 1942). Campagnes de 'A. grandiflora: Asperuia hirta, Erinus alpinus,
Globularia nana, Helictotrichon montanum, Kernera gr, saxatilis, Koeleria valle-
signa, Rhamnus purniia, Silene saxifraga. . . . . . . . - . . . L. e

F., H-P, Héus, versant sud du Soum de¢ la Hourquette, calesire, 1850 m,
association a Koelerig vallesiane et Saiurefa montana (Chousrd, 1943), Com-
pagnes de 'A. grandiflom: Crepis albida, Hellanthemum montanum, Koeleria
;q!le.ﬂam, Satureja montana, Scleranthus perennis, Sideritis hyssopifolia, Thesium
IVBRICAIUIM o . o v v i e r e e e e e

F., PO, versant sud-onest du Puig d’Escouton, calcaire, 2000 m (NEU X0073M0),
pelouse affine du Festucetum scopatiae {Braun-Blanquet, 1948). Compagnes de
I'A. grandiflora: Festuca scoparia, Helictotrichon monianum, Koeleria vellesiane
var. intermedia, Minuartia verna, Ononis cenisia, Paronychia kapela subsp. serpyl
lifolia, Sesleria cocrulea, SideritisnC. endressti .. . .. ... .. .. e e

F., P..0., Pic de Fomt Négre, versant nord, granit, 2500 m (NEU K00124),
Pumileto-Festucetum m}}}inac Braun-Blanquet, Lc.). Compagnes de UA, grandi
flora: Gentiana alpina, Hierncium pumilum, Josione humilis, Minuartiz recurva,
M, sedoides, Phyteuma hemisphaericum, Silenecifiate . . .. . .. ... ... ...

E., To., créte entre le Pefiarroya et Valdelinares, Sierra de Gudar, calcaire, 1900 m
{(NEU K0012%), association a Drabg zapateri e\ Ononis cenisia (Rivas Goday &
Borja Carboneli, 1961). Compagnes de L'A. grandiflora: Anthericum liltago,
Arenarin obtusiflora subsp. ciligris, Droba dedeana subsp. zapateri, Festuca
scoparts, Iberls sexatilis, Koeleria vallesiana, Potentilla cineres sbsp, velu-
ting ., ... I T T T

E., Gr., Sierra Nevada, Darnajo, rachers calcaires en expasition nord, 2050 m,
association a Teuerium rotundifolium et Kernera boissiert (Quézel, 1953),
Compagnes de U'A. grandiflorq. Draba hispanica, Hieracium amplexicaule, Poten-
tilla caulescens, Kernera boissieri, Rhampus pumita, Soxifraga erfoblasta, Thalic-
ftum minus, Teucrium rotundifolium . . . . _ ... ... ... ... ... ...

E., Gr., Sierra Nevada, au-dessus du Darnaje, schistes métamorphiques 2150 m
(NEU K00i38), association 3 Genista lobelii var. baetica et Juniperus nana
(Quezel, Le.). Compagnes de I'A. grandifiora: Avenochioe levis, Arenaria grme-
rine, Deschampsia xuosa, Genists fobelii var. baetica, Crocus nevadensis,
Juniperus nang, Jurinea humitis, Thiasp! nevadense, Poa figulaia . . ., ., .. ..

E., Av., Sierra de Gredos, nard-est de la Laguna Grande, gneiss, 1960 m, Vale-
rianctum tripteridis (Rivas Martincz, 1963). Campagnes de V4. grandiflora:
Asplenivm scprentrionale, Cryptogramma crispa, Epflobium anagallidifolium,
Jusione humilis, Saxifraga pentadaciylis subsp, willkommiana, Saxifraga stellaris,
Valerlana oriprerfs . . . . . e e e e e

E.. Jaén, Czbafias, 2000 m, calcaire (log. A-M. Cauwet) . . .. .. ........ -
E., Tc., versant sud-ouest du Javalambre, calcaire, 1900 m (NEU X00728) .. ..

E., Te., rachers calcaires au-dessus de Mosqueriela, Sierra de Gudar, 1700 m {leg.
AcM Canwet) ... o e e e e

E., Lebn, Mampodre, Pico del Mediodia, versant nard-est, calcaire, 1900 m
f20-46) ... ... e e e e

22

11

22

11
11

11

11
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13.  E., Lebn, Ubifia, ¢réte sud, celeaire, 2000 m (70-04) . .. . ... ... .. ... 11

14.  E., Hu., alluvions du Rio Ossia, sur Aragués del Puerto, calcaire, 1000 m (leg. C.
Favarger, NEUKORIZ?) ... ... . . . i it ien e 11

15. F., B.-P, Turen d’Aurey, calcaire dolomitique (J. bot. Toulouse, &0-496) 11

16. Frontiére italo-frangaise, Alpes austro-occidentales, Col de Tende, 1900 m (leg.

E, Senaud, 73752y ...... ... e e e e e e e e e s 11
17. 1, Palermo, Madonie, Quacella (3. bot, Palermo, 72-939) . . . . ... .. ... ... 22
18. [, Palermao, Madonie (). bot. Palermo, 77-1970) . . . .. . ... ... ... ... .. 22
19, F., Va, Ventoux, calcaire, 1900 m (NEU K80123), rocailles culmioales

i Silene vallesia subsp. graminea, Tberic saxatils, Helictorrichon setacetimt _ . . _ . 22
20. A, Steiermark-Nicder Osterreich, Raxalpe, 1700-2000 m (3. bot. Wien) . ... .. 2

Arenaria grandiflora L. subsp. incrassata (Willk.) C. Vicioso

21, E., Lebn, San Emifiano, est de Tonebarrio, 1300 m (NEU X¢3/27), Rochers
calcaires colenisés par Drabe dedeang subsp. dedeana, Erinus alpinus, Festuca
burnatii, Matthiole perennis, Paronychic kapela subsp, serpyilifolia, Saxifraga
canaliculata, Oreochloa seslericides subgp. confusa. . . . - .. .. . ... ... ... 1!

Les observations cytologiques ont été réalisées dans la plupart des cas sur des mite-
ses de I'ovaire, matérie] peu favorable pour définir avec précision le caryotype, les cen-
troméres étant peu visibles. Cependant, sur les plantes du Turon d’Aurey pour les-
quelles nous avons étudié les mitoses du méristéme radiculaire, nous avons remarqué
une paire de chromosomes & constriction subterminale portant un satellite sur le
bras court, La microsporogenése de la sippe diploide est trés réguliere (fig. 24¢).
Chez le tétraploide, aucun multivalent ne trouble le déroviement de la méiose qui
offre invariablement 22 bivalents (fig. 24d); le pollen est normal.

Le partage des races diploide et tétraploide ne se présente pas d’une maniére
trés franche, la distribution des deux cytotypes affectant 4 premiére vue une dispo-
sition en mosaique (fig. 25). Ce fait est sans doute d0 aux données trop fragmen-
taires; néanmoins, nous pensons qu’elles peuvent &tre extrapolées dans le sens sui-
vant. La sippe diploide occupe deux aires séparées dontla principale est espagnole-
orientale, cantabrique et pyrénéenne-occidentale. Elle se retrouve dans les Alpes
ligures (Tende) et se prolonge peut-tre dans les Apennins centraux, Le tétraploide
cerne le diploide de toutes parts. Il se rencontre selon toute vraisemblance dans la
plus grande partie des stations francaises, hormis les Pyrénées occidentales, et
réapparait dans le Jura suisse, les Alpes orientales, la Sicile et la Sierra Nevada. Dans
les Pyrénées, la sippe tétraploide colonise un territoire sans doute continw, de la
région située au nord d’Huesca jusqu’au massif du Madrés. Dans la partie orientale
de la chaine, nous n’avons étudié qu’une seule population (Puig d’Escoutou} oil
VA, grandiflora est téiraploide. Ce résultat est cependant insuffisant pour nous
permettre d’affirmer que la sippe diploide manque a cette région. L’exemple du
Bupleurum ranuncuioides montre en effet qu'une espéce polyploide dans presque
toutes ses stations de la rive gauche de la Tét peut étre diploide sur la chaine
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frontidre (rive droite). Les résultats obtenus dans d'autrss groupes d'espéces nous
inclinent méme & penser que le diploide de I'A. grandifiore doit exister dans les
Pyrénées orientales, car toutes les espéces pyrénfo-alpiennes offrani deux races
chromosomiques dans les Pyrénées et qui sont diploides dans les Alpes austro-
occidentales (cas de 'A. grandiffora), le sont également dans les Pyrénées orientales.

La remarquable souplesse écologique de 'A4. grandiflora nous 2 incité & comparer
les distributions respectives des deux races chromosomiques et la variation de leurs
exigences édaphiques. Force nous a été de constater qu’il nexiste aucune relation
entre elles. Si 1a race diploide n"a été observée jusqu’ici que sur roche-mére
calcaire dans des groupements relativement thermophiles, le tétraploide en revanche
s'est moniré indifférent i 12 nature du substrat, croissant aussi bien sur les calcaires
que sur les granites ou les schistes métamorphiques, dans des stations xériques ou
fraiches.

Indépendamment de sa variation cytologique, I'A. grandiflora manifeste une
teés grande variabilité morphologique traduite par les nombreuses sippes de rangs
variés i lui sont subordomnées. Ces taxons, dont le statut a été diversement
apprécié, n'ont pas de valeur phytogéographique tant leurs distributions sont
enchevétrées. Nous en donnerons deux exemples. Le {. #iflora (L.) Maire & Weiller,
traité par certains zuteurs comme variété [var. Zriflora (L.) Ser.], est signalé dans
des régions aussi disparates que les Alpes, le Jura, 1a forét de Fontainebleau, les
Pyrénées et I'Afrique du Nord. Le f. abietina (Presl.) Ascherson & Graebner quant
4 luj est mentionné dans les Alpes, les Corbiéres et I’Afrique du Nord. Ces différen-
tes formes entrent selon toute probabilité dans le gradient morphologique de I'4.
grandiflora typique et ne cortespondent pas 4 une modification profonde du géno-
type. La méme remargue s'applique aussi 4 'A. gafloprovincialis décrit récemment
par Pawlowski (1964) sur des plantes récoltées 4 1a Sainte-Banme (F., Var) quine
différent pas notablement de YA, grandiflore. Le critére de plabréité avancé paz
. I'auteur polonais ne justifie pas 4 lui seul une séparation spécifique, cela d'autant
plus que dans 1la méme chaine des individus hirsutes ont été récoltés. Le deuxidéme
critére, relatif A Ja faible dimension des fleurs, ne nous parait guére plus convaincant,
car il existe dans de nombreuses populations, & ¢6té d'individus hermaphrodites
i fleurs nonnales, des plantes males-stérles i trés petites fleurs. A ces demiéres
observations font cependant exception les taxons portant les épithétes incrassata,
bolosii et, 4 un moindre degré, glabrescens. L'A. incrassara 2 été décrit par Lange
(1864) comme bonne espéce, sur [a base de plantes récoltées en Vieille-Castille
{Monie Tesla supra Encinillag). Des nombreux caractéres invoqués par Lange pour
le distinguer de YA. grandiflora, nous retiendrons avant tout les feuilles elliptiques
4 lancéolées, 4 marge foriement épaissie-cartilagineuse et 4 limbe hispide-planduleux
sur Jes deux faces. Le bien-fondé de V'A. incrossate 2 été contesté par plusieurs
auteurs qui l'ont subordonné & titre de sous-espéce i 1'A. grandiffora (subsp.
Incressata (Lange) C. Vicioso] ou méme comme variété [var. incrassata (Lange)
Cosson]. Dans la suite de la discussion nous adopterons la combinaison proposée
par Vicioso,

Motre matériel récolté dans la chaine cantabrique au voisinage de Torrebatio
(province de Ledn) coincide en tout point avec la description que donne Lange
du subsp. incrassara. Les feuilles inférieures, largement lancéolées (2.2 4 3.2 mm de
largeur), sont 1.8 4 2.5 {ois plus longues que larges, les feuilles caulinaires étant en
proportion nn peu plus étroites (2 4 3 fois plus longues que larges). En coupe
transversale (fig. 26b), les bourrelets marginaux appacaissent formés de cellules
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Fig. 26. — Anatomie¢ folialre des Arenaria grandifiorz subsp. ;rmdfﬁam {a) et subsp. incrassata
(b). La vascularisation n'est pas figurée; Ia face adlibérienne est placée en bas.

allongées dans le sens longitudinal de la feuille et 4 paroi épaissie par une
forte lignification. Cette différenciation cellulaire intéresse aussi bien I'épiderme
que l'agsise sous-épidermique., Au niveau de la nervare médiane, saillante &
la face inférieure, une transformation identique (quoique moins prononcée) des
cellules épidermiques est visible sur une largeur de quelque 7 4 10 cellules. Dans
certains cas, la lignification des cellules sous-épidermiques entraine la coalescence
en un wnique faisceau, du selérenchyme coiffant le liber et des cellules superficielles
lignifides. La différenciation cellulaire est si prononcée que lorsque les feuilles
séchent, le cadre lignifié et la nervure principale persistent alors que le reste du
limbe est détruit.

Les caractéres énumérés ci-dessus, propres au subsp. incrassata, n’apparaissent
dans aucune forme de 'A. grandiflora. Le type de I'espéce offre en régle générale
des feuilles linéaires- triangulaires, étraites (0.7 4 2 mm de large), 4 4 B fois plus
longues que larges et & pubescence variable le plus souvent non glanduleuse. Les
renforcements lignifiés sur la bordure des feuilles et sous la nervure médiane sont
bien marqués, mais la différenciation cellulaire n’affecte que les cellules épidermiques.
En revanche, elle atteint une plus grande extension en largeur (10 4 35 files de
cellules sous la nervure principale, fig. 26a). Sur certains individus, les 3 faisceaux
paf%alléles de cellules lignifiées vont jusqu’s fusionner en une seule plage 4 la face
INIENeure.
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En 1878, Lange (in Willkomm & Lange, 1878, vol. 3: 624) devaijt détacher de
I'A. incrassata le var. glabrescens qui se distingue du type par ses feuilles glabres
sur les faces, ciliées 4 la base et 4 marge moins épaissie. Les exciccata caractéris-
tiques mentionnés par Lange ont été récoltés par Bourgean, I'un dans les Asturies
[rochers calcaires au-dessus de Barco de Soto prés Oviedo, Asturies, 1.6.1864,
Bourgeau 2610 (G)],'autre aux Baléares, ce dernier ayant été distribué sous le nom
de A, bourgeana Cosson, nom. nud. [Majorque: rochers et pierrailles an Puig de
Corella, 13.5.1869, Bowgesu 2740 (G)]. Le premier nous parait ¢oincider 4
quelques détails prés (feuilles glabrescentes sur les faces, plus étroitement lanceolées)
au subsp. incrassate. Les épaississements marginaux en paiticulier sont distine-
tement formés de deux couches de cellules lipnifiées. Les exsciccata provenant des
Baldares en revanche nous paraissent différents; leurs feuilles sont 3 4 8 feis plus
longues que larges (9 & 15 x 1.5 &4 2 mm), & épaississements lignifiés unistrates,
cehai de la nervure principale trés peu marqué. lis appartiennent sans doute 4 I'4.
grandifiora typique; tout au plus en différent-ils par leurs feuilles un peu plus
souples (lignification faible); & nervure médiane étroite et peu saiilante. Quoi qu'il
en soit, les échantillons mentionnés par Lange sont hétérogénes. Comme le premier
élément cité (celui des Asturies) appartient au subsp. incrassata, ’épithéte glabres-
cens devrait rester attachée aux seules plantes de Majorque dont le lectotype
serait P'exsiccata 2740 de Bourgeau. Encore conviendra-t-il de s’assurer que ce
taxon est suffisamment distinct de I'd. grandifiora pour justifier un statut parti-
culier, Notons encore que la combinaison A. grendiflora var. glabrescens (Willk.)
Pau & Font Quer a été utilisée en particulier par Maire (1963, vol. 3: 154) en
Afrique du Nord et €fait accompagnée de la description suivante “feuilles *
largement lancéolées, 4 marges moins épaisses”, définition qui pourrait correspondre
an taxon de Majorque,

Aux Baléares, le groupe de I'd. grandifiora est représenté par une deuxiéme
sippe qui a longtemps été confondue avec le var. glabrescens. Ce taxon a été
décrit d'une maniére trés précise par Cafigueral (1953) & titre de variété de 1'A.
grandiftora [var. bolosii Canigueral. Holotype: E., Baléares, Majorque, Peflas norte
de Masgsanella, 1.7.1951, Cofijgueral 119860 (BCC)]. Le méme taxon avait été
distribué au préalable par Porta & Rigo sous le nom de A. bourgeana Cosson, nom.
nud. [Balearicum insula Majore in glareos. montosis Puig de Massanella, sol. calcar.,
1100-1300 m, 23.6.1885, Porta & Rigo (G)] et par Ferrer sous le nom de A. incras-
sate Lange var. glebrescens Willk. [Altos montes de la Cordillera M. Puig de
Massanells, hacio los 1000 m, en sitios glareosos, 20.6.1949, Ferrer 111 (G, BCC)).
Les échantillons de Ferrer conservés & Genéve (G) sont dailleurs hétérogénes,
certains individus appartenant au var. bolosii d’autres au var. glabrescens. Si I'ana-
tomie foliaire du var. bolosit correspond bien a celle de I'A. grandiflora type, il s'en
distingue par son port trapu {3 4 7 cm), par la couleur gris cendré de toutes ses
parties herbacées, par ses hampes 1- 4 3(4)}flores et par ses pédoncules floraux
dressés, rigides, trés courts [1 4 2(-3) fois plus longs que les divisions du calice].
L'homogénéité morphologique de tous les échantillons que nous avons comparés,
le fzit que le var, bolosii et glabrescens se trouvent dans la réme station (Puig de
Massanella) sans présenter apparemment d’intermédiaires [2u moins sur les exsic-
cata que ncus avons révisés (G, BCC)], nous inclinent i penser que le var. bolosii
est un taxon non sculement bien fondé, mais encore qu’'il mérite un statut plus
élevé, soit subspécifique.
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Dés lars, si I'on prend en considération I'ensemble des données taxonomiques,
cytologiques et choralogiques, la subdivision de I'A. grandiflora peut étre formulée
caomme suit:

A. grandiflora L. subsp. grandifiora var. grandifiora
subsp. grandiflora var, glabrescens (Willk.} F. Hermann
subsp. incrassata (Lange) C. Vicioso
subsp. balesii (Cafiigueral) Kiipfer, comb. nova = A. grandiflora L. var. bolosii
Cafligueral, Collect. Bot. (Barcelana) 3: 316, fig. 3. 1953,

L'A. grandifiora typique, taxon le plus répandu, offre deux races chromasomiques
(2x et 4x) qui, dans ’$tat actuel de nos recherches, ne peuvent pas Stre distinguées
d’'une maniére certaine par leur morphalogie. Le subsp. incrassata, diploide, serait
endémique du nord-ouest de 1'Espagne et atteint 4 "ouest 1a région de Lugo (Lainz,
1967). L'étude cytologique du subsp. bolosii reste 4 faire, L’aire de ce taxon est
trés réduite puisqu’il n’a &té trauveé jusqu’ici quau Puig de Massanella (Majorque).
Quant ao var. glabrescens, dant la localité classique est également située & Majorque,
il pourrait se retrauver en Afrique du Nord.

Minuartia sedaides (L.) Hiern, J. Bot. 37: 321. 1899

F., A-M,, Mt Mounier, créte sud-ouest, caleaire, 2600 m (NEU K00227), 2n = 26.

F., H.-A., sud-est du Belvédére du Viso, silice, 2250 m (NEU K60238), n =13,

CH., Vs., Vallée de Saas, Mattmark, (leg. M. M. Duckert, 73- 869}, 2n =126,

CH., Berne, Loetschenpass, 2600 r, (leg. C. Begum) =

CH., Grisons, Ober Landquart, J akobshom 2500 m, (Jeg. C Begum, 73-862), 2n = 26.

CH. Gnsons, Albula, 2400-2500 m, (]t:g2 H. Seitter, 72-1259), 2n =26,

A Kamten Alpes Canuques, Polinigg, 2120 m, (leg. E. Beuret et G. Miiller, 73-1103), 2n = 26.

A, " Est Tym] Lienzer Dolomiten, Kerschbaumcralp, calcaire, 2250 m, / 72.1 G689}, In =26,

CH Vaud Fnbourg, WVanil Noir, versant nord, czicaire, 2380 m (leg. I, Strub, NEU K¢0549),
In =

CH., Beme Gantrisch, Combe de Niinencn, calcaire, 1850 m (leg. E. Beuret, NEU K00237,
NEU K6 0233}, 2r =52,

A., Hohe Tauern, au-dessus ¢’Heiligenblut (leg. E. Beuret et G. Miiller, 73-1108), 2n == 52.

A', Styrie, Raxalpe 2n =351,

A, Nieder- Gsterrelch Schneeberg, 1850 m (leg. E. Beuret et G. Miiller, 727/32), 2n =52

A, Karnten Karawanken, Hoch-Obir, 1950 m (Jeg. E. Beuret €1 G, Muller, 73-1101), 2n =52,

F‘, PO, Cambredase' critte sud, calcaire, 2600 m {(NEU K00235), In = 52.

E., Ge., Puigmal, versant nord, silice, 2550 m (NEU K0622{), n = 26.

. PO, Serra de Maury, silice, 2300 m (NEU K00228), n = 26.

F., P-0., Vallée de Planés, silice, 2000 m (NEU K00229), r = 26.

F., P.-Q,, Fic de Font Négre, créte est, silice, 2500 m (NEU K00232), In=52.

AND., Port d’Envalira, versant est, silice, 2300 m (NEU K00234), 2n =52,

F. H-P Port de Barroude, prés du Soum de Barroude, schistes ardoisiers, 2660 m (NEU
K0023I) 2n = 52. .

F., H.-P.,, Pic du Midi de Bigorre, calcaire, 2600 m (NEU K00236), Zn = 52,

Unique représentant de la section Cherleria {1..) Mzttf., le M. sedoides occupe
une aire disjointe zu sud de 'Eurape, dans tous les principaux massifs montagneux
situés entre 42° et 50° de latitude nord et une petite aire secondaire en Ecosse
et aux Hébrides. La carte de distribution (fig- 27) que nous avans dessinée en nous
référant partiellement i celle publiée par Meusel & al. (1965: 148) montre que le
centre de pravité de aire est alpien. A I'est, le M sedoides atteint les Alpes de
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Transylvanie. En Europe austrc-occidentale enfin, s'il est encore répandu dans les
Pyrénées, il n’offre qu’une station isalée dans la chaine cantabrique. Rouy &
Foucaud (1896: vol. 3: 265) le sipnalent aussi en Corse, mais cette indication
fondée sur un échantillon de I'herbier de Farestier, pravenant de Carse mais sans
localité précise, a été séricusement mise en doute par Briquet (1910: 535). En
fait, aucun autre botaniste ne 1’a signalé sur cette ile dont il doit, selan toute vraisem-
blance, étre exclu,

Bien que le M. sedoides s’abserve avec une plus grande constance sur les terrains
& rtéaction faiblement zcide, il peut étre considéré comme amphicline. Il croit
en effet aussi bien sur roche-mére siliceuse que carbonatée, dans la plupart des
assaciations alpines 4 nivales, ouvertes, exception faite des éboulis mouvants. Son
architecture, en coussinet dense, ne lui permet pas de résister 4 1’ensevelissement,
En revanche, il joue un rdle de pionnier sur les moraines, les alluvions ou sur les
ébaulis stables se formant aux dépens de la roche sous-jacente. Solidernent ancré
par sa farte racine principale, il étale a la surface du sol ses innombrables rejets
stériles qui retiennent la terre fine et permettent ainsi "implantation d’espéces plus
exigeantes ou s’enracinant maing profondément, en particulier les graminées. Ainsi
sur la créte de Barroude, le M. sedoides était 'une des rares phonérogames, en
compagnic des Galtum comerterrhizon et Viola diversifolia, & calaniser les schistes
ardaisiers. Certains individus qu colonies du M sedoides atteignaient 50 cm de
dizmétre, voire plus, et offraient Pasile & de jeunes pieds de Jasione humilis,
Helictotrichon montanum ou Festuca supina, Les conditions optimales pour le M,
sedoides sont rézlisées dans les groupements 4 Carex curvulz ainsi que dans les
associations a Androsace alping ou 4 Salix herbacen,

La premiére tentative de déterminer e nombre chromosomique du M, sedoides
a été effectude par Blackbum & Morton (1957) qui publiérent 2n = 48 chramo-
-somes en soulignant le caractére tétraploide des plantes d’origine écossaise. Par la
suite, Favarger (1959, 1962a) revint par deux fois a I’étude de ce taxon, précisant
le nombre x = 13 et montrant que le type ancestral diploide était alpien. Dans le
but de déceler une différence, trés aléatoire, entre les nombres de base des popu-
lations britanniques et alpiennes, Favarger reprit ’étude du matérie]l &cossais et
publia 27 =51.52, donnée qui ne laissait aucun doute quant i I’identité des nombres
de base dans les différentes populations. Dans ce cantexte, il nous paraissait intéres-
sant d’entreprendre I’étude du matériel pyrénéen. Notre hypothése de départ,
fondée sur les Tésultats obienus dans d’autres groupes d’espéces pyrénéo-alpiennes
et sur l'aspect trés semblable des plantes pyrénéennes et alpiennes, était que le
M. sedoides devait étre représenté dans les deux chaines par la méme sippe diploide.
Force nous a été d’admettre le contraire. Plusieurs sondages cytologiques opé-
rés sur des populations disséminées dans les Pyrénées orientales et centra-
les nous ont mantré que seul le cytotype tétraploide y était représenté, con-
clusion qui nous a incité a compléter I'étude cytologique dans le domaine
alpien. Bien nous en prit, puisque nous avons mis en évidence la race tétraploide
dans les Préalpes septentrianales. L'ensemble des dannées cytologiques que nous
avons reportées sur la figure 27 laisse apparaitre que le cytotype diplaide occupe Ja
plus grande partie de la chaine principate des Alpes, des Alpes maritimes aux Dolo-
mites autrichiennes et sux Alpes camigues. En revanche, les populations pyrénéennes
et écossaises appartiennent au taxon tétraploide qui a également été décelé dans le
domaine alpien en quelque six lacalités assez distantes les unes des autres. | est
toutefois trés probable que la race polyploide forme un are de cercle continu
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partant des Préalpes vaudoises pour atteindre les Karawanken en toumant I'extré.
mité orientale des Alpes. En Suisse occidentale, elle semble strictement inféodée
aux chaines préal pines puisqu’un sondage sur la rive droite du Rhone (Loetschenpass)
nous a donné 2Zn = 26. Ainsi, la sippe dipioide n'est pas cantonnée i la chaine
pennine comme on aurait pu le penser, mais déborde sur la bordure nord de la vallée
du Rhone. 1l sera d’autre part intéressant de compléter Uétude cytologique du M.
sedoides dans la partie orientale de son aire, en particulier dans les Carpathes.
Si la sippe tétraploide devait y étre déconverte, la distribution respective des deux
cytotypes duM. sedoides se superposerait en partie 4 celle de I'O. halleri (voir p, 240),
al maoins en ce qui concerne les populations extra-alpiennes.

Au point de vue morphologique, le M. sedoides ne présente pas de variations
notables. Les variétés corollata Schinz & Thell. et cifiste (Huter) Hayek, offrant
respectivement un périanthe double et des fewilles cilides sur la marge, ne semblent
pas avoir une grande signification taxonomique ou phytogéographique. Elles ne sont
pas liées apparemment 4 la variation du nombre chromosomique. Notons cependant
que tout notre matériel appartient au type (var. sedoides) correspondant 4 la
forme dépourvue de corolle et 4 feuilles glabres sur les bords, Les différences
morphologiques séparant les sippes diploide et tétraploide sont insignifiantes, voire
inexistantes. Bien gue le matériel du Gantrisch, tétraploide, par son port liche et
par ses feuilles et ses fleurs relativement grandes se distingue de la plupart des
individus alpiens diploides, ce critére quantitatif n’a pas été confirmé dans les
autres populations polyploides. Nos exsiccata pyrénéens offrent tour & tour un
port en coussinet dense, 4 rejets stériles implantés sur des colonnes de fenilles
séches, ow des touffes diffuses émettant de longs rameaux stériles procombants.
Les variations observées a I’échelle individuelle tiennent donc plus aux conditions
stationnelles qu’aux facteurs pénétiques. De plus, le diamétre des grains de pollen
si souvent invoqué pour séparer deux races chromosomiques n'a donné dans ce cas
aucun résultat significatif.

Le phénotype identique des sippes diploide et tétraploide suggére que la race
polyploide a pris naissance par autopolyploidisation. Afin de vérifier cette hypo-
thése, nous avons analysé la méiose des tétraploides dans le but de déceler la forma-
tion éventuelle de multivalents. En fait, la syndése observée chez plusieurs individus
de 1a Vallée de Planés et du Puigmal est irés réguliére et conduit invariablement
I'individualisation de 26 bivalents (fig. 24f); jamais nous n'avons vu d’associations
multiples. La régularité de la gamétogenése a pour corollaire [a fertilité du pollen
qui parait 4 premiére vue aussi €levée que chez le diploide. L’absence compléte de
multivalents n'est cependant pas un argument suffisant pour admettre 1’allopoly-
ploidie. Il a en effet été démontré (Mintzing, 1936, 1961) que chez les autopaly-
ploides, tant expérimeniaux que naturels, le comportement des chromosomes a la
méiose variait entre les deux poles: multivalence ou bivalence complétes.

En définitive, I'isolement taxonomique du M. sedoides et I'identité morphe-
logique des races diploide et tétraploide inclinent & penser que le passage du
caryotype 4 2n = 26 i celui 4 2n = 52 procéde de 'autopolyploidie, ceci en dépit
de I’absence de multivalents & la méiose.
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Paronychia kapela (Hacq.) Kerner, Oesterr. Bot. 2. 19: 367. 1869,

subsp. kapela
Yougoslavie, Montenegro, Loveen, au-dessus de Cetinje, 1250 m (leg. P. Cormrevon, 73-910),
2n =18,

Yougos].wie, Croatie, Bickovo, 900 m (leg. P, Correvon, 73-885), 2n =18.
1., L’Aquila, Morrone, 2060 m (71-16G7). 2n =18.

1., L’Aquila, Gran Sasso, Portella, 2150 m {71-1588), 2n = 18.

1., Macerata, Monii Sikillini, Porche, versant ouest, 2100 m (NEU K00272) 2n =18,

1., L'Aquila, M. §. Gregorio di Paganica, versant nord-est, 1670 m (NEU K00273), 2n =18,

subsp. serpyllifolia - subsp. kapela

E., Te., versant ouest du Javalambre, 1900 m (NEU K00258), 2n =18,
E., Pa,, Pefia Redonda, versant nord, 1830 m (NEU K00265), 2n = 36.

subsp. serpyllifolia

E., Te., Sierra de Gudar, Pefacroya, 1900 m (NEUK(00257), 2n =18, 2 =9,

E., Na,, Pic d'Othy, ciéic sud-ouest, 1900 m (NEU K00266), 2n =18, n = 9.

F., P.-A., Col du Pourtalet (J. bot, Versailles, NEU KX00252), 2n = 18.

E., 8a,, Picag de Europa, Collado de la Canalona, 2450 m (NEU K00268), n = 8.
E., Leon, versant sud-est de la Pefia Ubifia, 2200 m (NEU K00264), n = 18.

E.. Hu,, Tozal de Guara, 1750 m (71-194), 2n =36,

E., Hu,, Pefia de Oroel, 1700 m (71-159), 2n = 36.

E., Hu,, Aragués del Puerto (leg. C. Favar%e:, NEU K093416), 2n = 36.

E. Hu., Tutbon, versant est, 2000 m (NEU K 002609, 2n = 36.

AND., Pic d¢ Casamanya, au-dessus de Canillo, 1800 m {69475}, 2n =36,

F., P.-Q., Escoutou, 1900 m {68481/, 2n = 36.

F., P.-Q., Massif du Coronat, est de la Tartére, 1600 m (NEU K00283), 2n = 36.
F., H.-A., Queyras, entre Guillestre et Ceillac, 1300 m (leg. C, Favarger, 67-154), 2n = 36.
F.. B.-A., La Robine, 650 m (J. bot. Versailles, NEU K00259), 2n = 36.

F., H-A,, St-Crépin, 560 m (NEU K00271), 2n =36,

subsp. galloprovincialis

F., Va., Ventoux, rocailles sommitales, 1900 m (NEU £00253), 2n = 54,
F., Va., Ventoux {J. bo1. Liége), 2n = 54.

subsp. baetica

E., Gr,, Si¢rra de la Sagra, rochers de la créte nord, 2280 (NEU K00256), n =9,
E., Jaén, Sierra del Pozo, Cerro Cabafias, versant ouest, 1950 m INEUKOD267, n =93,

La sous-section Araplonychia, 4 laquelle appartient le P. kapela, réunit d’aprés
Chaudhri (1968) quelque 33 espéces oroméditerranéennes donl plus de 1a moitié
sont confinées A des aires étroites en Turquie. Si les Balkans comptent encore 8
espéees, les montagnes de la Méditerranée occidentale sonl bien moins riches
puisqu’elles n'hébergent que deux espéces en Espagne et rois en Afrique du Nord.
Parmi celles-ci, le P. kapela est [e plus répandu. On 1'a identifié dans les Balkans,
dans le sud des Alpes, dans les Pyrénées et en Espagne ainsi qu'en Afrique du Nord.
En accord avec sa large répartition, le P. kapela est une espéce trds plastique, a
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grande amplitude écologique, dont on a décrit plusieurs taxons infraspécifiques.
Héliophile et calcicole strict, il colonise les pelouses rocailleuses et les rochers entre
400 et 3200 m. En vertu méme de cette souplesse morphologique et écologique,
les conditions paraissaient réunies pour que I'on puisse attendre de son étude
cytologique des renseignements utiles sur sa phylogénie,

Le genre Paronychin a été assez pev éfudié jusqu'ici au point de vue cytolo
gique. Seule une dizaine d’espdees, sur 108 que compte le genre, ont fait 'objet
d’un sondage, le ptus souvent isolé. Un compte rendu trés sommaire de nos premiéres
observations se trouve dans deux notes précédentes (Kapfer, 1971b, 1972b). Ces
premiers résultats nous avaient permis d’&tablir le nombre de base du Paronychia
kapela (x = 9} et de reconnalire trois races chromosomiques (2n = 18, 2n = 36,
2n = 54). 11 est encore trop 11 pour chercher 3 tirer parti du nombre de base, car
les donnédes de comparaison font défaut. Notons tout de méme gue jusquiici
trois nombres de base différents {7, 8, 9) ont été décelés dans le genre et qu'aucune
autre espéce n’offre la valence 2n = 18. En revanche, d’aprés la table de nombres
chromosomigues de Bolkhovskikh & al. (1969), le nombre 27 = 36 aurait été mis
en évidence chez le P. cephalotes, espéce qui appartient 4 la méme sous-section
que le P, kapela, ainsi que chez deux espéces placées dans un autre sous-genre (sous-
genre Paronychia), a savoir les P. argentea et P. brasiliana (= P. bonariensis). Chez
le . argenten toutefois le nombre 2 = 28 est également cité.

Depuis la publication de nos premidres numérations, nous avons é&lendu
notre champ d’investigation et aujourd’hui les populations étudiées, au nombre de
28, se répartissent du sud de I’Espagne aux Balkans. La figure 28 qui résume nos
abservations montre gue les populations diploides occupent trois aires distinctes,
dans les Balkans, les Apennins centraux et la Péninsule ibérique. Les deux races
polyploides sont plus septentrionales et leur distribution parait plus limitée. II
faut cependant reconnaitre que la prospection des populations balkaniques et
italiennes est encore tyés insuffisante. Dans U'état actuel des conmaissances, le
domaine réservé au tétraploide parait s'étendre des Alpes francaiges aux Pyrénées
centrales et 4 la chaine cantabrigue. Quant 4 la race hexaploide, nous ne 'avons
décelée que dans deux populations au reste trés voisines puisqu’elles proviennent
toutes denx du Veantoux.

Le carvotype des taxons diploides, gu'il s'agisse des populations balkanigues,
italiennes ou ibérigues, est peu différencié et offre 18 chromosomes i constriction
située dans la région médiane ou submédiane. Une paire de chromosomes hétéro-
brachiaux porte un satellite sur le bras court (fig. 20d). Dans le matériel de la Sierra
de Gudar, un satellite est en outre fixé sur le bras long d*une paire de chromosomes
4 constriction submédiane (fig. 20f). Les chromosomes du iétraploide sont trés
semblables par leur forme et leurs dimensions 4 ceux des diploides. Une & deux
paires de chromosames satellitiféres ont été mis en évidence. Cependant, 'observation
des satellites dépend plus du degré de raccourcissement des chromosomes traités
4 I'amn que de I'origine du matériel, aussi Ja variation du nombre de satellites
ne nous parait pas significative. Les mémes rematques sont valables au sujet de la

miture chromosomique des plantes 4 2n = 54 (fig. 20g). La méiose du diploide
Pic d’Orhy) est parfaitement réguliére (fig. 20¢). H en est de méme de la microsporo-
genése du téiraploide, €tudiée sur les populations cantabriques (Picos de Europa,
Pefia Ubifia). A la métaphase I, les chromosomes s’organisent en 18 gemini sans
jamais présenter d’appariements multiples (fig. 20e). Aucune observation de la
méiose de I’hexaploide n'a pu étre réalisée jusqu’ici.
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Les unités taxonomiques infraspécifiques du P. kapela ont été appréciées de
fagon trés diverse. Walters (in Tutin & al., 1964) subdivise le P. kapela en trois sous-
espéces: subsp. kapela, subsp. serpyliifolia, subsp. chionea, Dans sa révision récente
des Paronychiinae, Chaundhri (1968) défend une position vn peu différente, puisqu'il
rétablit auw rang d’espéce le taxon balkano-égéen et ture, P. chiones De plus, au sein
dv subsp. kapels, principalement apennino-balkanique, il distingue deux variétés,
Pune endémique de Youposlavie (var. durmitorea Rohlena), la seconde avant une
aire trés morcelée dans les montagnes de I"Afrique du Nord, de I’Espagne, du sud
de la France et de 1'Htalie [var. pseudo-aretioides (Emberger & Maire) Chaudhri).

Si nous essayons de mettre en relation la morphologie des races chromosamiques
avec les taxons décrits antérievrement, nous sommes anemé a faire les constatations
suivantes.

Les populations diploides d’Italie et de Yougoslavie appartiennent sans aucun
doute au subsp. kapele. Parmi les traits morphologigues les plus caractéristiques de
c¢ taxon, mentionnons les rameaux stériles redressés, radicants, en général peu
aflongés, a entre-nceuds courts (.6 4 2 mm), les feuilies disposées sur quatre rangs,
petites, elliptiques-ogivales, étroites (1.8 4 4 x 1 4 1.6 mm), atténuées 4 la base,
sessiles, glabres sur les faces, les stipules qui égalent ou dépassent les feuilles
(0.9 4 1.6 fois plus longues que les feuilles). Les fleurs en glomérule subsessile
sont relativement petites (1.7 4 2.1 mm de longueur) et les sépales subobitus (1.2 4
1.4 x 0.7 4 0.8 mm) sont terminés par vn pinceau de poils longs de 0.3 3 0.4 mm.
Si dans Vensembie les populations balkaniques et italiennes appartiennent sans
conteste au subsp. kzpela, la épartition de ce demier est plus difficile & établir avec
précision dans les Alpes. D"aprés Chaudhri (l¢.), le subsp. kapels présenterait des
stations en Maurienne, dans PQisans, le Queyras et les Basses-Alpes ol il existe
pourtant des formes de transition avec le subsp. serpyllifolia, En particulier, les
échantillons alpiens Que nous avons ¢xaminés en herbier ou *‘in 5itu” provenant du
Queyras, sans étre dw subsp. serpyllifolia trés caractéristique, tendaient vers cette
sous-espéce. Toutefois dans Vherbier C. Favarger, un échantillon de ia Haute-Ubaye
[F., H.-A., entre St-Paul et Maurin, 1600 m, 19.8.1966, C Favarger (NEU)] nous
aparu plus proche de la sous-espéce typique. Enfin, pour Burnat (1901), le P. kapelo
n'est pas représenté dans la flore des Alpes maritimes et ligures, mais Pauteur
signale au Mt Mounier des spécimens qui *'s’en rapprochent sans étre typiques™.
Dans le reste de Vaire de 'espéce collective, le subsp. kapela est encore indiqué
en Afrique du Nord (Maire, 1963) et, par Chaudhri, en Espagne dans les provinces
de Burpos et de Murcie. Personnellement nous avons récolté dans la Sierra de Java-
lambre (Teruel) et & la Pefiza Redonda (Palencia) des ¢chantillons qui rappellent
le subsp. kapela et en tout cas se distinguent nettement des formes pyrénéennes
et cantabriques du subsp. serpyllifolie. 1l convient cependant de signaler que la
population de la Pefis Redonda est trés variable et que si nos témoins récoltés
“in situ” tendent vers le subsp. kapela, les plantes cultivées & partir de praines sont,
malgré leurs feuilles plus étroites, plus affines du subsp. serpyilifoliz {port plus
lache; entre-nceuds allongés). En résume, si les caractéres morphologiques du subsp.
kapela sont bien tranchés dans les populations italiennes et balkaniques, sa sépa-
ration d’avec le subsp. serpyflifoliaz est moins aisée dans les Alpes et le nord de
YEspagne. Le fait que les zires des deux sous-espéces soient contigués dans ces
régions laisse penser que des phénoménes d'introgression sont peut-étre responsables
de la variation presque continue entre les types extrémes. De tels processus seraient
dailieurs facilités par I'identité des nombres chromosomiques des deux taxons qui
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reste a démontrer dans les Alpes, mais a été vérifiée sur le matériel espagnol. En
effet, la méme valence tétraploide caractérise aussi bien le subsp. serpyliifolia des
Picos de Europa gue les formes affines du snbsp. kapelz de la Pefia Redenda.
Remarquons pour terminer qu’a vne exception prés, toutes les populations que
nous rapportens au subsp. kapela se sont trouvées diploides. Seul le matériel ambigu
de 1a Pefia Redonda est tétraploide.

Les formes les plus typiques du subsp. serpyllifolic sont a rechercher dans les
Pyrénées et dans la chaine cantabrique. Leur morphologie est alors caractéristique:
port diffos, rameaux stériles allongés, couchés et radicanis, & entre-nceuds assez
longs (1.5 & 5 mm), feuilles disposées dans un seul plan, 4 peine pins longues que
larges [3 4 5 x 1.6 & 2.8(-3.5) mm], lancéoiées-spatulées, souvent contractées en
un pétiole court, glabres sur les faces, plus rarement glabrescentes 4 hirsutes, stipules
plus courtes que les feuilles [0.5 4 0.9(-1) fois plus courtes], fleurs en glomérule
sessile ou pédonculé (Fentre-ncend supérieur atteint 2 2 8 mm), fleurs de 1.8
4 2.3 mm de longueur, sépales subobtos 1.3 4 1.8 x 0.6 4 0.9 mm] terminds par
un pinceau de poils ordinairement courts [0.} & 0.3(-0.4) mm]. Le domaine princi-
pal du subsp. serpyllifolia esi pyrénéo-cantabrique. Dans la partie occidentale
de son aire, nous avons vu plus haut qu'il existe des termes de passage avec le subsp.
kapela (Pena Redonda). Toutefois, nos échantillons des Picos de Evropa et de la
Pena Ubifia sont des subsp, serpyllifolis trés caractéristiques. Dans cette derniére
localité, nos témoins offrent des feuilles hérissées de poils sur les faces et corres-
pondent ainsi i la description du subsp. sergpiiifolie var, hirta Emberger & Maire.
Av subsp. serpyliifolia, novs rattachons anssi les plantes de la Sierra de Gudar bien
que leut port soit plus contracté et leurs fevilles plus étroites que dans les formes
typiques. Dans les Pyrénées, les populations les plus caractéristiques, 4 feuilles
Jarges brusquement contractées en pétiole, sont celles de la partie occidentale
de la chaine. Au fur et 4 mesure que 'on se rapproche des Pyrénées orientales
se dessine une tendance au rétrécissement des feuvilles qui se manifeste aussi dans
les populations alpiennes. Ainsi, le phénotype des plantes du Coronat ou du
Cambredase (P.-O.) est trés proche, sinon identique, de celui des planies alpiennes,
Dans les Alpes francaises et italiennes, méme si le subsp. serpydlifolia cotoie parfois
le subsp. kapela, il parait le plus fréquent. Signalons enfin que le subsp. serpyil-
fifolir est mentionné par Maire (l.c) en Afrique du Nord.

Au sein dv subsp. serpyfifolia, nous avons découvert deux races chromosomi-
ques. La valence la plus basse (diploide) a été décelée d’une part dans deux popu-
lations des Pyréndes occidentales (Pourtaiet, Pic d’Orhy) dont ie phénoiype
coincide parfaiterment avec le subsp. serpyllifolio et d’autre part dans les populations
des Sierras de Javalambre et de Gudar 4 morphologie plus ambigué. Quant a la
race tétraploide, son domaine s’étend a la chaine cantabrique, a la plus grande
partie des Pyrénées hormis la zone axiale occidentale propre au diploide, et
aux Alpes. Elle recouvre, elle aussi, un large éventail de phénotypes offrant tous
les intermédiaires entre les individus qui correspondent aw subsp. serpyllifolia
(Chaipe cantabrique, Pyrénées centrales) et ceux, plus rares, qui se rapprochent
du subsp. kapela (Pefia Redonda et sans doute aussi certaines populations alpiennes),
Un te} état de fait laisse penser que le tétraploide a peui-étre pris naissance
par allopolyploidie & partir des subsp. kapelz et serpyllifolia. Le polyploide issu
d’un tel processus posséderait ainsi les mémes potentialités morphologiques que
les deux sous-espéces réunies. L’hypothése qui stipule des phénomeénes d'introgres-
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sion pour expliquer le gradient morpholegique continu entre les deux sous-espices
ne serait alors plus nécessaire.

Comme il apparait sur la figure 28, la valence hexaploide n’a ét¢ décelée qu’au
Ventoux. Rendu attentif 3 ce taxon par ses caractéres cytologiques, nous "avons
comparé avec nos autres échantilions. Il en est ressorti que la plante du Ventoux
se distinguait nettement des autres populations frangaises par son port contracté,
par ses rejets courts, A fenilles densément imbriquées, étroites, pubescentes sur les
faces, par ses stipules qui épalent ou dépassent les feuilles. La constance de ces
caractéres a d"ailleurs été testée en cultures comparées & Neuchitel, Au point de vue
taxonomique, Chaudhri (1968) rapporte les plantes du Ventoux i un taxon décrit
par Emberger & Maire (1929) en Afrique du Nord, & savoir le P, pseudo-aretioides
Emberger & Maire [= F. kapela subsp. pseudo-aretioides (Emberger & Maire) Maire]
qu’il subordonne & titre de variété au subsp, kapele. Cette position peut paraitre
justifiée puisque les feuilles des plantes du Ventoux rappellent par leur forme ta
sous-espéce typique (subsp. kapelg). En revanche, il nous parait difficilement
concevable que la valence hexaploide, qui parait exceptionnelle, puisse caractériser
deux populations éloignées, Pune frangaise, I"autre atlasique. Il est vrai que Chaudhri
indique d’autres stations du var. pseudo-gretioides dans les Ahruzzes (Majella,
Sirente), en France (Sainte-Baume) et en Espagne (Sterra de Urbion et province
de Lerida). Cependant, une aire aussi disjoinile ne nous parait pas compatible avec
le statut polyploide de la plante du Ventoux dont I’origine est sans doute relati-
vement récente. De plus, les échantillons provenant de la Majella que nous avons vus
4 Genéve (G) appartiennent au subsp. kgpelz et cela malgré leur port un peu plus
contracté, Enfin, le fait que Chaudhri ne reléve pas un des caractéres les plus
significatifs, du mains 4 notre sens, de la plante du Ventoux, soit la pubescence des
limbes foliaires, démontre que sa conception du gradient morphologique de ce
taxon différe de la nétre. Afin de vérifier le bien-fondé du jugement de Chaudhri,
relatif 4 Iidentité taxonomique des plantes du Ventoux et duw taxon décrit en
Afrique du Nord, nous avons tenté de consulter le type du P. pseudo-aretioides
conservé & Montpellier (MPU) dans I'herbier Maire. Matheureusement, Ia planchs
originale a été modifiée, car en regard de I'étiquetté mentionnant “type”, i ne
subsiste que des traces de colle. En revanche, sur la méme intercale est fixée
une enveloppe qui porie la mention, &crite semble-t-dl de 1a main de Maire, **Faro-
nychia aretioides DC., Cazorla, 1901, Reverchon 1238, Pour comparaison”. Dans
Penvecloppe sont glissés deux petits échantillons; 1'un correspond sans aucun doute
gu P aretioides, alors que le deuxiéme, limité 4 quelques rameaux fleuris, semble
différent, mais de toute évidence aucun des deux exsiccata ne coincide avec la
plante du Ventoux. En définitive, la combinaison des caractéres morphologiques
et cytologiques, nous incline  penser que les populations du Ventoux appartiennent
4 un taxon nouveau qu'il convient de distinguer des autres Poronychia, frangais
en particulier, réunis sous le pavillon du F. kapela.

Paronychia kapela subsp. galloprovincialis Kiipfer, subsp. nova

Chamaephyton caespitosum ramis sterilibus procumbentibus vel ascendentibus,
subbrevibius radicantibus., Foliis anguste obovatis (2.5-3.5 x 1.2-1.4 mm) basin
versus attenustis, sessilibus supra ambo paginas valde imbricatis. Stipulis folia
aequantibus vel iis sesquilongioribus. Floribus majusculis (2.5-2.8 mm longis)
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sepalis (1.6-2.3 x 0.7-1.0 mm) in penicillum pilorum 0.4-0.6 mm longorum abeun-
tibus. Numero chromosomatum 2» = 54. Holotypns: F., Va., Ventoux, rocailles
culminales, 1900 m, NEU K00253.

Dans la distribution du var. pseudo-areticides, Chaudhri mentionne la Sainte-
Baume. Cette indication nous a incité 4 examiner au Conservatoire botanique de
Genéve (G) les P. kapela qui proviennent de cette chaine du Var. 8i avec "altitude
plus basse, le port devient un peu plus liche, les autres caractéres (enire-neuds
relativement courts, pubescence foliaire, etc.) démontrent clairement que les
populations de la zone culminale de la Sainte-Baume (Pilon) et celles du Ventonx
appartiennent bien au méme taxon. A Pavenir, il sera intéressant d’en apporter la
preuve cytologique. Jusqu’a pins ample informé, nous considérons le subsp. getlo-
provincialis comme un endémique des Préeipes de Provence (Ventoux, Sainte-
Baume), li¢ aux rocailles calcaires entre 900 et 1300 m.

Quelle est la sipnification biogéographique de ce taxon et quelles sont ses
affinités? Contrairement aux popnlations alpiennes tétraploides du snbsp. serppfii-
Jolia dont Vorigine est sans dounte pyréndenme, le subsp. galloprovinciglis parait
morphologiquement plus proche des taxons italiens ou balkaniques. Son habitus
est assez voisin des plantes @’altitudes élevées des Abruzzes, mais en différe par ses
fenilles hirsutes sur les faces (glabres dans le subsp. kapela) et par ses fleurs plus
grandes. Une comparaison sommaire avec des individus 3 port contracté du P
chionea poumait Jaisser croire 4 une identité des deux taxons. En effet, le P. chionea
se distingue du P. kapela en particulier par la pnbescence accusée des limbes
foliaires. De pins, ses feuilles sont relativement étroites. En revanche, un caractére
cryptique mais tranché, déja signalé par Emberger & Maire (1929) et repris par
Chaudhri (1968), permet de les distinguer aisément. Les styles assez courts (0.2 &
0.4 mm) dans tous les taxons gravitant gutour du P. kgpela, et partant du subsp.
galloprovincialis, sont deux & trois fois plus longs chez le P. chionea (0.6 a
0.7 mm). Enfin, le subsp. galloprovincialis offre aussi quelques parventés avec le
taxon bétique dont i sera question ci-dessous.

Dans une note préliminaire (Klipfer, 1972b), nous avons publié sous le nom de
P, kapela subsp. serpydiifolia, le nombre chromosomique d'un Paronychiz récolté
au Cerro Cabaiias (Jaén, Sierra del Pozo). Or, un examen plus attentif de ces
¢chantillons et surtout une connaissance plus approfondie des autres taxons ibé-
riques nous ont montré que les plantes du sud de ’Espagne différaient trés nettement
des populations pyrénéennes ou cantabrighes. Par Ia suite, nous devions retrouver
¢ la Sietra de la Sagra une deuxiéme population en tout point identique 4
celle de la Sierra del Pozo, ce qui devait nous convainere qu’il s"agissait bien d'un
taxon indépendant. Du swbsp. serpyliifolia, le taxon bétique différe par ses feuvilles
petites, étroites (2.843.2 x 0.6 3 0.7 mm), atténuées 3 la base, imbriquées, disposées
sur quatre rangs, par ses rejets stériles courts (1 a 1.8 mm), plns ou moins dressés,
jamais radicants, ainsi que par ses rameaux épais 4 entre-nceuds renflés. Du subsp.
kapela, il se distingue par quelques-uns des caractéres mentionnés ci-dessus, mais
surtout par la pubescence prononcée des limbes foliaires. Par certains traits de sa
morphologie, il s¢ rapprocherait aussi du subsp. pseudo-aretivides dont Emberger &
Maire disent gn’il ““a un port ramassé et cespiteux analogue & celni du P. aretioides™,
termes qui s'appliqueraient aussi 4 la plante de la Sierra de Cazorla. Nous avons
signalé plus haut que le matériel original du subsp. pseudo-arefioides semble
avoir disparu, alors que les échantillons de comparaison du P. aretioides -disposés
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par Maire sur la méme planche naus paraissent hétérogénes. En effet, si I'un des
exsiccata correspond bien av P. aretioides, Pautre sen distingue par ses sépales
trinerviés (et non pas 4- & S-nerviés) terminés par un pinceau de poils alots que chez
le £ areticides les sépales, quoique pubescents-blanchédtres, ne sont pas pénicillés.
Faut-il en déduire alors qu’un geste malheureux a réuni dans une méme enveloppe le
type décollé du P. pseudoiretivides avee un exsiccatum du B, gretioides de l1a Sierra
de Cazorla? Nous serions tenté de le faire si le protologue de la plante nord-africaine
s'appliquait sans ambiguité & I'échantillon incriminé. Qr, pour qui connait le soin
et Pextréme précision qu'Emberger & Maire apportaient a leurs descriptions, il
parait impensable qu’ils aient omis de signaler la pubescence des feuilles qui est le
critére le plus remarquable des plantes bétiques {et aussi de I'échantillon contro-
versé). Les auteurs francais étaient pourtant trés attentifs i ce caractére puisquils
ont décrit le var. hiriz dont ils indiquent qu'il a les feuilles hérissées sur les faces.
Ce taxon est toutefois subordonné par Emberger & Maire {1929) au subsp, serpyi-
lifolic parce que ses feuilles sont largement ovales. Notre plante ne semble donc
pas appartenir au P. pseudo-aretioides. Notons encore que Chaudhri (1.c.} qui a vu
le type du P. pyeudo-aretioides, puisque la planche originale porte son “determina-
vit”, ne nientionne pas, lui non plus, dans sa description la pubescence foliaire. D’autre
part, les échantillons de Reverchon pouvaient trés bien é&tre hétérogénes, car ils
proviennent de la Sierra de Cazorla (= §. del Pozo) dont le Cerro Cabarias est une
des sormmités. 1l se peut donc que Reverchon ait récolté cote 4 cbte le P. aretioides
¢t le taxon trouvé par nous, dont les habitus sont par ailleurs trés proches, et les
ait confondus. En conséquence, nous proposens de distinguer au sein du P, kapela
une nouvelle sous-espéce.

Paronychia kapela subsp. baetica Kiipfer, subsp. nova

Chamaephyton caespitosum ramis sterilibns plus minusve erectis brevibus (1-
1.8 cm longis) haud radicantibus foliis anguste obovatis {2.8-3.2 x 0.6-0.7 mm)
basin versus attenuatis supra ambo paginas hirsutis valde imbricatis; stipulis falia
subaequantibus vel quarta parte ea superantibus; flaribus parvis (1.7-2.2 mm longis)
sepalis (1.4 x 0.3 mm)in penicillum piloram longormum abeuntibus, Numero chramo-
somatum 27 = 18. Holotypus: E., Gr., Sierra de la Sagra, rochers de la créte nord,
2280 m, NEU K00256,

Le bien-fondé du subsp. baetica, qu'il conviendra de rechercher dans toutes les
chaines bétiques calcaires, ne sera établi définitivement que lorsqu’il nous aura
ét¢ possible de désipner un néotype du subsp. pseudo-rretioides récolté dans la
station classique et aprés 1’avoir comparé avec notre matériel dv sud de ’Espagne.

Clé des soug-espices du P. kapela

la. Feuilles des rejets stériles 1 & 2.5 fois plus longues que larges, ovales-
lancéolées, & limbe souvent brusquement contracté cn pétiole, disposées
dansunsenlplan. . ....... .. oo oo subsp. serpyilifolio
{Chaix) Graebner in Ascherson & Graebner,

Syn. Mitieleur. FI. §/1: 892, 1919
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Ib. Feuilles des rejets stériles 2 4 3.5 fois plus longues que larges, agivales,
atténudes i labase, subsessiles & sessiles, imbriquées, dispoasées sur quatre

TAMES &ttt nn i nane s e 2
2a. Feujlles glabres sur les faces .. ................ subsp. kapela
2b.  Feuilles pubescentes-hirsutessurlesfaces . ... ... o it 3

3a. Sépales 1.6 423 x 0.7 a lmm; rejets radicants
subsp. gallopravincialis K lipfer, subsp. nova

3b. Sépales 1.44 1.6 x 0.6 4 0.8 mm; rejets non radicants
subsp. baetica Kiipfer, subsp. nova

Genre Ranunculus L., sect. Ranuncella (Spach) Freyn

La section Ranuncells réunit en Europe austro-occidentale quelque huit orophytes
a fleurs blanches, plus rarement jaunes (R, gramineus, R. abnormis et R. bupleu-
roides) ou blanc-rosé (R, parnassifolius). La section n'est représeniée en Afrique du
Nord que par le R, gramineus, espéce la plus largement répandue de la section, et par
le R. calandrinivides Oliver, endémique atlasique. Tautes les espéces sont des géo-
phytes a racines fasciculées, épaisses, chamues 4 tubéreuses, a souche surmontée
d’une couronne de fibres provenant de la destruction des feuilles, celles-ci toutes
entiéres ou exceptionnellement pourvues de 1 i 4 dents (R. pyrenaeus subsp.
plantagineus var. lacerus, R. wetssteinii Dérfler). Ci-dessous, nous exposons les
résultats cytologiques et taxonomiques obtenus sur l'ensemble des Renoncules
européennes de la section, a 'exception des R. bupleurcides, endémique de I'auest
de la Péninsule ibérique, et R, weltsteinii, rare endémique yougoslave strictement
localisé dans le massif frontalier albano-macédonien (Karab), que nous n’avons pu
étudier personnellement. Cette derntiére espéce entre dans le groupe du R pamas-
sifolius dont elle différe par ses feuilles & limbe brigvement denté et graducllement
atténué en péticle.

Ranunculus abnormis Cutanda & Willk., Linnasa 30: 83. 1859,
E., Av., Sierra de Gredos, rive NE de 1a Laguna Grande, 1960 m (NEU X02161), 2n = 16.

Orophyte endémique des montagmes centro-occidentales de 1a Péninsule ibérique,
le R. abnormis se rencontre de la Sierra de Gredos & la Serra da Estréla. Caractéris-
tique des pelouses méso-hygrophiles 4 Nard raide, il croit de préférence dans deux
associations, l'une A Nerdus stricta et Genista carpetana et "autre i Poa alping et
MNardus stricta (Rivas Martinez, 1963). C'est & cetfe derniére que se rapparte le
groupement dans lequel ont éi€ prélevés nos échantillons ol le K. abnormis chtayait
les Nardus srricta, Poa alping, Narcissus bulbocoditum subsp. nivalis, Ranunculus
bulbosus subsp. castelianus, Ranunculus gregarius et Jasione perennis subsp.
carpetana,

A premidre vue le R, abnormis occupe une pasition systématique assez isolée
au sein de la section Ranuncells et n’a pas autant d’affinités avee le R. gramineus
que pourrait l¢ laisser supposer ses fleurs jaunes et ses feuilles linéaires. Les caractdres
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propres av R. abrormis soul les divisions de la corelle au nombre de 6 & 10, au
lieu de 5, les feuilles radicales cucullées au sommet, ne produisant presque pas de
fibres en se-désséchant, et les racines courtes, tubéreuses, fusiformes.

Le R. abnormis est diploide & 2n = 16 chromosomes {Kiipfer, 1969); son caryo-
type, assez différencié, fait apparaitre 4 paires de chiomosomes a constriction
localisée dans la région médiane, ! paire 4 centromére submédian 4 subterminal
et enfin 3 paires de chromosomes plus courts 4 constriction subterminale.

Ranunculus gramineus L., Sp. Pl. 549, 1753.

‘E., Gr., 8ierra Nevada, Dornajo, 2050 m (NEU K02186), 2n = 16,
E, ;ién,lsﬁierra del Pozo, Cerro Cabafias, versant W, 1950 m (var. hizulifolius, NEU KQ2188),

E, Te, vers.ang W du Javalambre, 1800 m (NEU K02185), 21 = 16.
CH., ¥s., 8t-Léonard, les Platreries, 600 m {69-1358}, 2n =16,

De toutes les espices de la section Ranuncelln, le R, gramineus offre la plus
large répartition, En dehors de son aire principale ibéro-nord-africaine, il est trés
sporadique en France, en Suisse (deux stations connues an Valais) et en Italie,
En Espagne cependant, il est des plus probable que V'aire du K. gramireus soit en
réatité plus étendue que le laisse apparaitre lz carte de Meusel & al. (1965, carte
167d), du moins dans la partie orientale de Ja péninsule. Personnellement nous
V'avons récolté dans la S. del Pozo au Cerro Cabafias {var. luzulifolius Boiss.)
et prés de la source du Guadal quivir. Heywood (1961} le cite encore en deux aatres
stations de la m&me chaine et Cuatrecasas (1929) en plusieurs localités de 1a S.
de Magina. Enfin, dans la chaine cantabrique oit Meusel & al. (1.c.) ne signalent pas le
R. gramineus, nous 'avons observé 3 la Pefia Redonda (Palencia) et au Puerto de
Piedrasluengas (Palencia). Lafnz (1961), pour sa part, rapporte & cette espéce un
échantillon récolté par Gandoger dans la région de Riafio (Ledn) et déterminé
pat lui d’une maniére inexacte conume appartenant au K. pyrenaeus,

Le caractére orophytique du R. gramireus n'est pas trés accusé, Par sa distri.
bution, il semble intermédiaire entre ce que Favarger (1971a) appelle les “espéces
xérophiles des enclaves 4 végétation xérothermique™ et les taxons méditerranéo-
montagnards. En fait, sa limite altitudinale supérieure décroit du sud au nord:
2100 m en Sierra Nevada (Domajo), 1950 m dans la 8. del Pozo, 1600 m dans les
Pyrénées, 600 m au Valais et quelque 100 m dans ses stations du nord de la France.
Vanden Berghen (1972) a montré récemment que le R. gremineus n'est pas
strictement lié aux pelouses maigres affines des Ononidetalia striatae, mais *‘croit
avec une égale vitalité... sur des sols argileux gorgés d’eau durant une partie de 1'an-
née”. Cette remarque rejoint en partie les observations de Thommen rapporées par
Becherer (1956) concernant la population valaisanne de St-Léonard. Dans cette
station, le sol est saturé d'eau pendant I'hiver et le printemps, assurant zinsi des
conditions trés favorables au début de la croissance. Le phénoméne est d’autant
plus important que 'espéce est relativement précoce et que son systéme radiculaire
se renouvelle en grande partie dés 'apparition des premiéres feuilles, la plante étani
au repos pendant toute la fin de la saison séche. Dans le méme ordre d'idée,
Lapeyrouse (1813), décrivant les stations favorables au R. gramineus dans les
Pyrénées orientales, notait aussi *‘prairies humides”.
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Plusisurs taxons infraspécifiques du R. gramineus ont été décrits, les caractéres
variables étant le contour et la pubescence des feuilles, Ia ramification des hampes
florales et la dimension des fleurs. fl s’agit dans la plupart des cas (sinon tous) de
farmes sporadiques, susceptibles de se réaliser dans des localités trés éloignées (var,
phoenicifolius DC.: Cote-d'Or, Charente-Inférieure, Basses-Alpes, Espagne orientale,
Afrique du Nord; var. kizulifolius Boiss.: Corbiéres, Espagne, Afnque dn Nord).

Les résultats cytologiques obtenus dans d’autres groupes d’espéces 4 distribulion
analogue (ayant le centre de leur distribution au voisinage immédiat de la Méditer-
ranée, mais offrant des irradiations en Europe centrale} laissaient entrevoir la
possibilité d’une différenciation cytologique au sein des diflérentes populations avec
polyploidie dans les stations septentricnales (Favarger, 1971a). En réalité, tous nos
sondages cytologiques ont révélé le méme nombre 20 = 16, cela aussi bien sur les
pepulations du sud de I’Espagne que sur celle du Valais, confirmant ainsi les
numérations de Larter (1932) et de Kurita (1956) sur du matériel de jardin botani-
que et de Guinochet & Logeois (1962) sur des plantes de Caussols (F., A-M.).

Le caryotype que nous avons établi (fig. 30e) est trés semblable 4 celui publié
par Kurita. Notons cependant que 1’auteur japonais ne figure pas la paire de chro-
mosomes satellitiféres que nous avens décelée sur des mitoses de méristémes radi-
culaires fixés aprés deux henres et demie de prétraitement 4 Pammn. En revanche, sur
les autres matériels étudiés sur des mitoses de Povaire sans prétraitement, les satelli-
tes n’étaient pas visibles. La formule chromosomique gamétique, presque identique 3
celle de Pespéce précédente, s’énonce suivant la terminoclogie du Levan & al. (1964)
par: 4m + 3s¢ + st — £t

L'espéce qui présente le plus Q'affinités avec le R, gramineus est le R. buplew-
roides Brot., a fleurs jaune trés pale et également diploide (Barros Neves, 1250)
dont il se rapproche surtout par son var. phoenicifolius a fevilles radicales lancéclées.

Ranunculus amplexicaulis L., Sp. PL,, 549. 1753,

F., H.-P., Pic du Midi de Bigorre, 2400 m (NEU K02192), 2rn = 16.

E.. Hu., NW du Collado de [a Magdalens, 2080 m (NEU K02191), 2n =16.

E., Na., Pic d'Orhy, 1920 m (70?5884}. m=16+18.

E., Somiedo, versant W de ta Collada de Balbarin, 1680 m (NEU K02189), 2n = 15,
E., Ov., versant E du Cuelo de Arbas, 1750 m (NEU K02190), 2n = 16.

E., 80, Sierra de Urbion, NE de la Laguna Negra, 1850 m (70-63), 2n = 16.

Endémique nord-ibérique, le R. amplexicaulis a £té signalé de Vextrémité orien-
tale de la chaine pyrénéenne aux Asturies (Puerto de Leitariegos), ainsi que dans
la partie siliceuse, septentrionale, des Mts Ibériques. Cependant, les indications
concernant les Pyrénées-Orientales devraient, selon nous, étre encare confirmées,
Gautier (1897-1898) dans san "Catalogue raisonné de la flore des Pyrénées-Orien-
tales” mentionne av sujet du R, amplexicaulis *tourbiéres alpines: coume de la Calm,
prés Font-Romeu ... tourbiéres de la Gléhe au-dessus du Col de Jau; part d’'Emba-
lyre 4 2460 m, sur la frontidre de 'Andorre™. Or, cette espéce affectionne les
pelouses séches 4 méscphiles. Jamais nous ne I’avens rencontrée dans les lieux
tourbeux. Dans la région de Font-Romeu, [ seule Renancule i fleurs blanches des
marécages est le R angustifolius dant certains individus particuliérement robustes
offrent des feuilles assez larges et légérement embrassantes avec lesquels Gautier
a peut-€tre confondv le R, emplexicauits. Cette hypothése nous parait dautant
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plus vraisemblable qu’au Col de Jau o) nous avons vainement cherché le R. amplexi-
caulis, les seules Renoncules abservées étaient les R. angustifolius et R, pyrenacus,
Les indications concernant le Port @’Envalira nous paraissent en revanche plus
plausibles, bien que nous n'ayons vu aucun decument permettant de le confirmer.
La situation en créte, 'absence de tourbiéres dans les environs immédiats du col sont
des arguments en faveur de la présence du R. amplexicaulis 4 proximité de la
frantiére franco-andorrane, Remarquons toutefois que le R. amgusrifolius se ren-
contre aux sources de I'Ariége et aux Lacs des Pessons, localités trés vaisines du
Part d’Envalira.

La figure 29b représente une approximation par défaut de l'aire réelle du R.
amplexicoulis. Nous V'avons établie sur 1a base des échantillons que nous avans vus
“in situ™ ou en herbier et des indications bibliographiques qui nous paraissent les
plus sfires. Les mentions conceérnant ia présence du R. amplexicauiis dans les
Pyrénées-Orientales ou en Andorre n'ont pas 88 portées sur 1a carte (en particvlier
Gautier [1.c.], Rouy & Foucaud [l.c.], Gaussen {1969]).

Les exigences édaphiques du R. amplexicaulis nous paraissent encore obscures.
Gaussen {1969) mentionne “préfére le calcaire” alors que nos propres observations
font ressortir le contraire. Des 8 stations ol nous 'avons récolté scule celle du Pic
d’Orhy se trouvait sur substrat calcaire. Peut-éire I'espéce est-elle amphicline,
bien qu'elle nous semble marquer une préférence pour les sols siliceux. Mos zutres
récoltes, échelonnées des Pyrénées centrales 3 I'extrémité occidentale de ['aire
(Cueto de Arvas), sur les deux versants de la chaine ainsi que dans {2 Sierra de
Urbion, ont été effectuées entie 1600 et 2450 m, sur roche-mére siliceuse, le plus
souvent dans des pelouses 4 Festuca eskia ou des nardaies.

A P'instar de plusieurs autres espéces de la section, le R. amplexicaulis offre une
morphologie assez souple dont leg variations dépendent directement des conditions
écologiques. Dans les pelouses séches, il est le plus souvent uniflore, a feuilles
radicales lancéolées-elliptiques, 3 pétiole relativement long (0.4 & 1 fois la langueur
du limbe, pl. Ills). En revanche, dans les stations fraiches ou fumées, il est en
général multiflare (3- 4 7-flare), 4 limbe foliaire plus grand et 4 pétiale plus court.
A la Collada de Balbardn (Oviedo), le R. emplexicaulis était remarquable par son
port robuste, ses hampes trés ramifiées et par ses feuilles sessiles, 4 limbe insensi-
blement atténué jusqu’i )2 base (pl. 111d). Cette forme est d’autant plus exception-
nelle que dans les autres localités cantabriques, nous avons toujours récolté des
individus 1- 4 2-fores. De plus, Rivas Martinez & al. (1971) notent pour leur part
que tous les exemplaires qu'ils ont vus dans une localité trés proche de la natre
(Ov., Alto Terrercs, 2050 m), sont de petite taille et monocéphales. Il nous
parait cependant prématuré de décrire une nouvelle variéié sans une étude plus
exhaustive de la population de Balbaran.

Au point de vue cytologique, toutes les populations étudiées sont diploides avec
2n = 16 chromosomes. Un des individus du Pic d’Orhy offrait un chromosome 8
dont la nature hétérochromatique est attestée par le fait qu'il ne subit pas la cata
chromase télophasique et se retrouve dans le noyau quiescent (pl. Vd). Le
caryotype, bien. différencié, peut étre défini par la formule suivante:

4 + s — st) + 15t + 1(sr — £)s2h-

Les satellites ne sont pas trés constants, mais cela tient selon toute probabilité
aux différentes conditions de fixation. Inapparents dans le matérie! d'Orhy, ils
s'observent sur toutes les mitoses de ovaire des plantes de la Sierra de Urbion,
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@ R. sngustifolius DC. var. angustifolius

B A R ampiexicaulis L.
# R, angustifolius DC. var. angustifolius
— war, unfflorus Boiss.

Fig. 29. — (a) Répartition _géographiq‘ue du Ranunctiblus angustifolfus DC. var. angustifolius
établie d’aprés des échantillons d’herbiers.
(b} Répartition géographique du Renunculusamplexicaulis L., ainsi que des R. angustifolius DC.
var, gngustifolius et var. uniflorus Boiss.
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Parmi les espéces les plus affines du R. amplexicauiis, nous avens noté le R angus-
tifolius, dont il sera question ci-aprés et qui ¢st épalement diploide, ainsi que le R,
calandriniofdes, endémique atlasique § fleurs blanc rosé, qui n'a pas fait jusqu’ici
I'objet d'études cytologiques. Enfin, le R bupleuroides, malgré ses fleurs jaune pile,
offre un habitus presque identique & celui du R. emplexicaudis qui lui ressernble
surtout dans ses formes a feuilles lancéolées.

Ranunculus gr. pyrenasus

Tous les auteurs des dix demiéres décennies se sont accordés pour reconnaitre
dans le R. pyrenacus un orophyte pyrénéo-alpien. Allioni en 1785 avait bien séparé
une forme alpienne a fevilles particuliérement larges sous le nom de R. plantagineus,
mais il n’avait été suivi que par Dalla Torre & Samthein (1909}). En fait, tous les
botanistes ayant herborisé dans les Alpes et les Pyrénées ont admis lidentité
spécifique das formes alpiennes et pyrénéennes, distinguant tout au plus les
formes alpiennes les plus luxuriantes sous I’étiquette de var, ou de subsp. plante-
gineus. D autres taxons de moindre importance ont été décrits dans les Alpes sous
les noms de f. gperale Rikli et var. leceratus Burnat qui me sont que de petites
vzriations stationnelles. Dans les Pyrénées, la situation est plus confuse puisque I'on a
signalé & cité du R, empiexicaulis, les R. angustifolius, R. pyrenaeus var. bupleuri-
folius et var. plantagineus. Enfin en Sierra Nevada, 'espéce décrite par Bory (1820)
sous Je nom de R. alismoides a connu une histoire tout aussi troublée puisqu’il a
été subordonné une premigre fois au R. angustifolius i titre de variété (R, angusti
Jolius var, unifiorus Boiss.), puis comme sous-espéce au R. pyrenaeus [R, pyrenaseus
subsp. alismoides (Bory) O. Bolds & Font Quer]. Devant une telle confusion, concer-
nant autant la définition des taxons que leur distribution, le groupe s'imposait
comme un objet privilégié d'étude cytotaxonomique.

Les premitres données cytologiques (voir les listes ci-dessous) avaient mis en
évidence une race polyploide alpienne et montré que les populations pyrénéennes
étaient au contraire diploides. Sur cette base, en collaboration avec Favarger (Favar-
ger & Kiipfer, 1968), nous avions proposé de diviser le R. pyrenaeus sl. en trois
sous-espéces: I'une, pyrénéenne diploide, recouviant le type (subsp. pyrengeus)
englobant aussi les taxons portant les épithétes angustifolius et bupleurifolius, une
sippc alpienne, tétraploide (subsp, plantagineus) et enfin le subsp. glismoides, néva-
déen. Nos conclusions se sont révélées par Ja suite en partie erronées du fait princi-
palement d'une mauvaise interprétation du taxon de Candolle. En effet, nous avions
été induits en erreur par ['épithdte angustifolius qui, comme nous devions le com-
prendre plus tard, ne recouvre pas dans les Pyrénées e taxon 3 feuilles étroites, mais
au contraire une sippe 4 feuilles plus larges. La découverte ultérieure d'une popu-
lation alpienne diploide par Guinochet (1967), confirmée par nos recherches (Kiipfer,
1971c) et celles de Ritter {1972c) devait remettre en question notre jugement.
Une étude de morphologie comparée et d'écologie ainsi que la consultation
des types, nous 2 persuadé que sous le pavillon du R. pyrenaeus se cachaient
en fait 3 taxons différents, 4 savoir les R. angustifolius, R. pyrenaeus et R. plan-
tagineus.
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Fig. 30. — Idiogrammes des Renunculus planiagineus subsp. occidentalis (2) [Grand Veymont,

K002241], R. flanragineus subsp. plamiagineus (b) [Cayolle, K02230], R. seguieri (c} [Mon-
t] o

gioie, 69-1923], R. parnassifolins subsp, cabrerensis {d) {Vallée de Llo, K02207], R, grami-
neus (¢} [Dotnzjo, KO2186].

Ranunculus pyrenaeus L., Mantissa Altera: 248. 1771,

F., Ar, Llaurenti 1950 m [Favarger & Kilpfer, 1968; Kiipfer & Favarger, 1967]
(NEU K02222), 2n = 16.

F., A1, S du Porl d¢ Pailheres, 1900 m (NEU K02221), 2n = 16,

Frantiere franco-andorrane, Pas de la Case, créte W du Cirque de Font Négie, 2550 m [vm'
bupleurifolius] (NEU K02223), 2n =16,

AND., Poct d’Envalira, 2450 m (NEU K02229), 2n =16.

F., H.-G., extrémité ouest du Val d’Esquierry, 2100 m (NEU K02224), 2n =16.

E., H-P,, Pic du Midi de Biggorre, 2350 m (NEU X02225, K02227, K02228), 2n = i6.

E., Hu., versant sud de ia Sierra Negra, 2100 m /70-1868), 2n = 16.

F., H.-P., entze le Pic Rond et le Tapou, Vallée d'Ossoue, 2100 m (NEU K02244), 2n = 16.

et o

Le protologue du R, pyrenaeus, spécifiant “habitat in Pyrenaeis”, ne laisse aucun
doute quant 4 l'origine pyrénéenne de la plante décrite dans la “Mantissa Altera”.
La photocopie du type de I'herbier de Linné, montrant deux petits individus (7 et
& em), uniflores, 3 1 respectivement 2 feuilles caulinaires trés étroites, en fait foi.
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Le R. pyrenaeus tel que nous!’entendons ici est un endémique strictement pyrénéen.
Silicicole préférent, mais non exclusif, il abonde dans les pelouses acidophiles des
contreforts les plus crientaux des Pyréndes aux régions centrales de la chaine.
Dans les Pyrénées occidentales en revanche, 1a raréfaction des roches cristallines,
conjointement avec Iabaissement des sommets, le rend plus sporadique.

Treis variétés ont é1é reconnues dans les Pyrénées, a savoir les var. angustifolius
(DC.} Schultz, plantagineus (All.) DC. et bupleurifolius Lapeyr., mais i notre avis la
réputation de plante variable attribuée an R. pyrengeus tient 3 la confusion que
plusieurs autenrs ont faite avec d’autres taxons et en particulier avec le R. angust-
Solius que nous considérons comme une bonne espéce. D’autre part le var. planta-
gineus qui vraisemblablement n'existe pas aux Pyrénées, a sans doute été confondu
avec les formes les plus robustes de 1'un ou l'autre des R. pyremgeus et R, angus-
tifolius ov, ce qui reste 4 démontrec, avec des taxons hybridogénes issus de croise-
ments entre le R, pyrenaeus et le R, angustifolius ou le R, amplexicaulis, En effet,
parmi les nombreux exsiccata que nous avons consultés (G, M, MARS, MPU,
NEU, TLA) les seuls échantillons 4 morphologie intermédiaire entre les R, pyrengeus
et R. plantagineus ont été récoltés dans des stations ol croissent deux espéces: dla
Coumély (H.-P.,, prés de Gédre) et au Pic du Midi de Bigorre ot le R. pyrenaeus
cotoie le R. amplexicoulis, enfin au Canigou sur le Pla de Cady ol Ia Renoncule des
Pyrénées voisine avec le R, angustifolius {P.-0., Canigou, 1825, Audibert & Requien
(MPU)). Quant au var. bupleurifolius que Lapeyrouse (1813) définit par “Ranun-
culus foliis lanceolato-acutis, parallelo-nervosis, sessilibus™, il est fondé sur un
type hétérogéne [Bauzeille de Pailleres, Lapeyrouse (TLA)]. En effet, 4 échantillons
(que nous avons numérotés de 14 sur la planche originale) correspondent incon-
testablement aw R. angustifolivs DC. Deux autres individus (numérotés de 5-6)
appartiennent 4 vne forme particulidre du R, pyrenaeus offrant des feuilles un peu
plus larges que le type, fusiformes, une tige souvent un pen genouillée et des carpelles
un peu plus nombreux. C’est aux individus 5 et 6 que devrait donc rester attachée
épithéte bupleurifolius qui recouvre par ailleurs un taxon sans grande signification
et qui se rencontre le plus souvent avec le type. Remarquons toutefois que tontes
nos observations de cette forme ont été réalisées dans des pelouses 4 Festuca eskia.

En définitive, le R. pyrenaeus pris dans son sens éircit est une espéce peu variable,
sinon dans son port, du moins dans ses caractéres qualitatifs, Les variations que nous
avons observées, concernant essentiellement les dimensions des fleurs, 1a hauteur
et la ramification des tiges, sont en relation étroite avec la nature du substrat. Les
sols azotés ou aérés par quelgue action zoo- ou anthropogéne ont une influence
favorable sur la fertilité, du gynécée en particulier dont les carpelles deviennent
beaucoup plus nombrenx.

Au point de vue écologique, les stations favorites du R. pyrengeus dans les
Pyrénées orientales se localisent sur la bordure des combes § neige abritant Passo-
ciation & Trifolium alpinum et Phleum gerardii (Braun.Blanquet, 1948). Ce groupe-
ment ceinture les associations franchement chionophiles occupant le fond des dépres-
sionset opére la transition avec les pelouses méso-xérophiles a Fesfuca eskia. Si dans
la partie centrale de la chaine, le R. pyrengeus manifeste les mémes exigences éco-
logiques, le climat geénéral plus frais lui permet de participer 4 la compesition
floristique de groupements plus variés, Négre (1969) ’établit 4 juste titre comme
caractéristique des pelouses i Festuca eskia et Selimum pyrengeunt (Ranunculo-
Festucetm ~skiae) qui couvrent d’un gazon scuvent continu les versants en toute
exposition sur “tous les substrats, pourvu qu’ils ne soient pas calcaires™ (Négre,
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Lc.). Notons cependant que Négre cite le R. pyrenaeus var. angustifolius dans ses
relevés alors que de toute évidence c’est dn type qu’il s’agit. Cette précision 2 une
certaine importance gu point de vue phytasociologique, le R. angustifolius étant
inféodé aux pelouses 4 Carex fusca, qui entrent dans une tout autre classe (Scheuch-
zerio-Caricetea fuscae).

Sur la base des résultats cytologiques intéressant des populations disséminées
dans toute I’aire, nous nous croyons autorisé d conclure que le R. pyrenageus est
diploide dans P’ensemble de son aire. Nos observations cytologiques ayant été
effectuées sur des mitoses de piéces florales ou de racines, fixées “in situ” sans
prétraitement, il ne nous est pas possible de dessiner Ie caryogramme. Elles sont
cependant suffisamment précises pour nous permettre de définir la formule chromo-
somique gamétique qui s’énonce contme suit:

LM+ 3m + 1(sm — st) + 1s£ + 1t + 17521,

Description

Géophyte & racines fasciculées, épaisses, charnues, toutes semblables; souche sur-
montée d’un résean fibrillsux, dense, épais, entourant 12 base des gaines foliaires.
Tige dressée, de 44 15 cm, ordinairement simple ou un peu rameuse supérieurement,
vniflore ou plus rarement pauciflore (1- & 4-flore), (1-)2- 4 4-feuillée. Fenilles
radicales 3 4 8, dressées ou dressées-étalées, & limbe sublinéaire ou étroitement
lancéolé {2 4 6(-8) min de large], a marge involutée, entier, poilu ou glahrescent 4 la
face supérieure, plabre a la face inférieure, atténué en un pétiole court, i nervures
parallgles serrées, nombreuses, peu saillantes; pétiole élargi en une gaine blanchétre
semi-amplexicaule (au moins a la base), 1 4 4 fois plus court que le limbe. Tige
1-flore pourvue de 2 3 4(-6) feuilles caulinaires sublinéaires, un pen élargies 4 la base,
généralement toutes insérées dans la moitié supérieure de la tige, 'inférieure relati-
vement longue [(1-)1.5 & 4(-5) cm]; ou tige pluriflore 3 3 5- feulﬁée, mais dans ce cas
les feuilles radicales ne dépassent pas 6 a 8 mm de large. Pédoncules floraux velus-
laineux a tomenteux-blanchatres sous les sépales. Fleurs grandes [1.5 & 3(-4) cm de
diameétre], blanches; calice i 5 sépales (3-)5- & 10-nervés, vert péle a fauve, 1arement
un peu rougedtres; pétales 5 (rarement 6 a 12) tous bien conformés; étamines
nombreuses {40 4 140) 4 anthére relativement grande [(1-}1.5 4 2.4 mm]; pollen
régulier (pl. Va); carpelles en téte sphérique 4 ovoide-conigque, peu nombreux
[(15-)20 2 40(-80)], petits (2.3-2.8 mm de haut, rostre compris), ovoides, marqués
d’une ligne saillante sur les faces ventrale et dorsale, lisses sur les cotés, 4 bec court
(0.4 & 0.7 mm), dressé, un peu crochu au sommet {fig. 31a).

Ranunculus angustifolius DC., Rapp. Voy. Bot. 1: 78. 1808,

Ranunculus angustifolius var. angustifolius

1. F., P.-Q,, entre la Serra de Maury et le Pic de Terres, 2280 m (NEU X021 70), 2n =16,
2. F., P.-0., Superbolouéres, 1800 m (NEU K2169), 2n = 16.



160 BOISSIERA 23, 1974

Fig. 31. — Carpelles des Ranuncuius pyrenaeus (a), Ranunculus plantagineus (b) el Ranunculus
angustifolius (c).

Ranunculus angustifolius var. uniflorus

3. E, Gr,, Sierra Nevada, Laguna de las Yeguas, 3000 m (NEU K02173), 22 = 14.
4. E,, Gr., Sierra Nevada, Prado Llano, versant NW du Picacho de¢ Veleta, 2700 m (NEU
KQ2174), 2n = 16.

Le R. angustifolius compte parmi les espéces pyrénéennes les plus mal connues
et dont le statut a été le plus controversé. Décrit en 1808 nous croyons bon d’en
rappeler la diagnose telle que I'a établie De Candolle: “Foliis lineari-lanceolatis
nervosis acutis glabris, caule erecto apice subramose glaberrimo multiflore”, L'illustre
auteur genevois ajoutait encore “elle croit dans les lieux humides prés M¢-Louis”.
Les critéres morphelogiques invoqués, les indications écologiques et géographiques
~ le R. pyrenaeus ne descendant qu’exceptionnellement sur le platean cerdan — ne
laissent aucun doute quant & 'identité de la plante qu’avait en vue De Candolie,
Seule I'épithéte amgustifolius était mal choisie puisque le taxon pyrénéen avec
lequel il a été confondu, & savoir le R. pyrengeus, offre en fait des feuilles plus
étroites. Ce détail devait étre la source de nombreux malentendus et la raison
méme de I'oubli partiel dans lequel est tombé le R, angustifolius. A Vinstar de
nombreux auteurs pyrénéens, nous nous sommes trompé dans nos premiéres identi-
fications ce qui nous a conduit dans un travail précédent (Favarger & Kipfer, 1968)
4 inclure le R. angustifolius dans le type de I'espéce linnéenne R. pyrenaeus O,
nos nouvelles recherches devaient démontrer clairement que les deux espéces
n'étaient pas conspécifiques, mais au contraire tout 4 fait indépendantes sous le
triple point de vue de 1a morphologie, de I’écologie et de la chorologie.

Rares furent les auteors a admettre le taxon de Candolle comme bonne espéce.
Peu aprés sa définition, il devait &tre dégradé au rang de variété [R. pyrenaeus var.
angustifolius (DC.) F.W. Schultz] avant d’étre partiellement réhabilité par Rouy &
Foucaud (1893, vol. 1: 81) qui le subordonnaient 4 titre de sous-espéce au méme
R. pyrengeus. Coste (1900, vol. 1: 23} pour sa part ne cite que trés briévement
le R. angustifolius en parlant des variations du R. pyrenaeus Tutin (in Tutin & al.,
1964) enfin ne le mentionne que comme synonyme du R. pyrengeus subsp. pyre-
aeus.
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Fig. 32. — Anatomie foliaire des Ramunculus pyrenveus (a) et Rantnculus angustifolius (b}
[la face adlibérienne est placée en bas).

Un autre épisode de la controverse ayant entouré le R, angustifolius surgit a propos
de 1'espéce névadéenne décrite par Bary (1820) sous le nom de R, alismoides. En
1824, Candolle se demandait déja si Yespéce de Bory ne devrait pas étre rapportée
au R. angustifolius. Quelques années plus tard, Boissier (1839) reprenant I'hypothése
de Candolle nommera le taxon bétique R, angustifolius var. uniflorus (= R. alis-
moldes Bory) en soulignant, fort & propos, les nombreux caractéres communs aux
sippes névadéenne et pyrénéenne-orientale. Beaucoup plus récemment Bolos &
Font Quer (1962) ant rétabli I'épithéte alismoides en lui assignant le rang de sous-
espéce du R, pyrenaeus sl

Le R. angusrifolius différe du R. pyrenaeus essentiellement par sa glabréité
campléte (gaines, feuilles, pédancules, réceptacles), ne souffrant aucune exception,
par ses feuilles relativement larges et par ses carpelles d rostre assez long et presque
droit (fig. 31c). Enfin, le réseau de fibres qui surmonte la souche et provient de la
destruction des feuilles est plus lache chez le R. angustifolius que chez le R, pyre-
naeus, ce qui est en relation avec une lignification mains prononcée de la vasculari-
sation. En effet, =i I'on prend soin de comparer des feuilles de méme dimension et
de méme ige (par exemple la feuille radicale la plus exierne d'un individu séché
au début de I'anthése) le nombre de faisceaux libéro-ligneux coiffés de sclérenchyme
est plus élevé chez le R. pyrengeus que chez le R. angustifolius (fig. 32).

Le R, angustifolius est une espece trés constante dans tous ses caractéres qualita-
tifs. Sevles varient la dimension des hampes florales et levr ramification. Les exem-
plaires les plus robustes, coincidant avec le type de I’herbier de Candolle, pravien-
nent des prairies marécapeuses 3 Calthe palustris comprises dans le triangle délimité
par Formt Romeu, Mt-Louis et Les Bouillouses (1700 4 1900 m). C’est aussi au type
que se rapportent les exsiccata n® 4364 distribués par Sennen (1926) sous le nom de
R. angustifolivs var. lorngifolius Sennen. Aux altitudes supérieures {par exemple entre
1900 et 2400 m aux Péric, Puymorens, Circ dels Pessons) les individus sont uniflores
et ne dépassent pas une dizaine de cm {vair les exsiccata de Sennen paortant le nom de
R. naudoi Sennen: Cerdagne, Les Bouillouses, sites tourbeux humides, vers 2000 m,
1927, Sennent, Pl. Espagne n® 6038 (G)). Ce sont de ces échantillons que se
rapprachent le plos les plantes de Sierra Nevada dont certains individus se distin-
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guent 4 peine de la sippe pyrénéenne. Aussi nous adoptons entiérement les vues de
Boissier (l.c.) et proposons de maintenir le nom de R. angustifolius var, uniflorus
Boiss. pour le taxon névadéen.

Contrairement aux indications de la plupart des flores, le R. angustifolius ne
semnble pas se trouver 4 I'ouest de I’Andorre; toutes les localités ob nous 'avans
observé *‘in situ” ou en herbier sont concentrées i I’est d’une ligne passant par Ax-
les-Thermes et Andorre-la-Vieille (fig. 29a). 1 faut cependant reconnaitre gue les
montagnes comprises entre le Montcalm et le Port de Fontargenté ont été peu pros-
pectées et que le R. angustifolius s’y trouve peut-étre. Rouy & Foucaud (l.c.) le men-
tionnent dans le Val d’Esquierry sur la base de récoltes de Zetterstedt. Or, les échan-
tillons conservés 4 Montpellier de I'herbier de Zetterstedt ][H.-G., Esquierry, 6.1856,
Herbier Zetterstedt, Herbier Planchon (MPU)] sont en fait du R, pyrenaeus teés
typique, MEme si nous n'avons pas 'assurance que les échantilions de Montpellier
sont ceux auxquels se référent Rouy & Foucaud, force est de reconnaitre que
Zetterstedt confondait le R. pyrenaeus type avec le R, angustifolius, Tout porte a
croire que Gautier (1897-1898) dans les Pyrénées-Orientales confondait fui aussi les
deux taxons. 1l indique & propos du var. angustifolius (DC.) F. W. Schuliz “avec le
type, mais plus abondant; trés rare dans le massif duv Carlitie et les vallées voisines
de I’Andorre”. En réalité la sitvation est inverse; le R. angustifolius n'est nulle part
aussi abondant qu'autour des nombreux étangs du massif Carlitte-Péric ou dv Circ
dels Pessons (Andaorre) alors que dans les autres régions ¢’est le R, pyrenzeus qui
semble dominer.

La spécialisation écologique du R. angustifolius est trés stricte puisqu’il est
étroitement lié aux marécages et aux prairies tourbeuses. Ses stations les plus
caracténstiques se situent sur les plages d’atierrissement cemant les petits lacs
glaciaires qui jalonnent les massifs du Carlitte et du Péric. 11 participe 4 des
groupements de transition qui succédent dans le temps aux stades pionmiers & Carex
rostrata et Eriophorum angustifotium (Péric), plus ratement i Menyanthes trifoliata
(Puymorens) ou a Sparganium borderei et Carex rostratz (Port de Pailhéres) et
précédent lassociation i NMardus stricta et Selinum pyrenaeum, moins hygrophile,
dans laquelle s’avance le R. pyreneeus. Le groupement qui I'héberge au Col de
Puymorens occupe une surface particulidrement grande, {rés pauvre au point de vue
floristique, le tapis de Carex fitsca recouvrant souvent plus de 80% du sol. A coté des
R. angustifolius et Carex fusca, nous avons noté Pinguicwda vulgaris, Viela palusitris,
Carex echinata. Le R. angustifolius var. uniflorus, névadéen, offre les mémes exigences
écologiques que la sippe pyrénéenne. K colonise exclusivement les groupements méso-
i hygrophiles de I'é tage altimontain. A la Laguna de las Yeguas, ses voisins immédiats
étaient les Carex intricata, {rés affine du Carex fusca, Nardus stricta, Gentiana neva-
densis, Leontodon microcephalus et Romenculus acetosellifolius. Au Prado Llano, il
participait 4 un groupement plus hygrophile ai les espéces dominantes étaient les
Carex inrmicata, Carex steliulata, Carex leporina, Vicla palustris, Cerastium ceras-
tivides.

Les critéres cytologiques ne sont d'aucune utilité pour séparer le R. angustifolius
des espéces affines. Dans les quatre stations od nous I'avons étudié, le R. angusti-
Jolius est diploide. Les plantes de Superbolquéres correspondaient aux formes les
plus robustes (pl. 1Vc), alors que celles de la Serra de Maury étaient uniflores. Pour
autant que l'on puisse en juger sur des mitoses de ’ovaire, le caryotype du R,
angustifolius parait trés proche de celvi du R. pyrengeus, sa formule chromoso-
mique gyant la méme expression:
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M+ 3m 4+ 1(sm - s6) + 15z + 1r 4 1538,

L'inextricable confusion taxonomique qui se refléte autant dans la bibliographie
qu'en herbier nous a engagé i compléter la diagnose originale. La description que
nous donnons ci-dessous est fondéde sur le type de I'herbier de Candolle [P..D., env.
de Mt Louis, 7.1807, De Candalle (G)] et sur nos propres exsiccata.

Géophyte 2 racines fasciculées, épaisses-Charnues, toutes semblables; souche
surmontée d’un réseau fibrilleux lache. Plante entiérement glabre (gaines foliaires,
feuilles, pédoncules flaraux, sépales, réceptacles), Tige dressée, de 5 4 15(-22) cm,
ordinairement simple oa peu rameuse supérieurement, uniflare ou pauciflore {14 3
(-8)-flare], peu feuillée. Feuilles radicales 3 & 6, & limbe étalé ou é&talé-dressé,
linéaire-lancéolé [2.5 4 5(-9) x 0.3 a 0.8(-1) cm], entier, stri¢ longitudinalement
par 3 & 5(-7) nervures principales, paralléles, saillantes en-dessous (surtout sur le
sec), alternant avec 2(<4} nervures secondaires peu apparentes; limbe graduellement
rétréci jusqu’au niveau de la tige, puis dilaté en vne longue gaine membraneuse,
blanchitre, semi-amplexicaule, 1 & 2 fois plus courte que le limbe; feuilles caulinaires
1 ou 2, linéaires, I’inférieure insérée au milieu de la tige, courte [0.8 4 2.5(-4.5) cm],
la supérieure trés réduite (0 2 4 mm) un peu plus grande lorsqu’elle axille un axe
secondaire. Fleurs relativernent petites [1.4 2 2(-3) cm de diamétre]; calice 4 3
sépales 3 & S-nervés, ordinairement lavés de brun-rouge a I'extrémité; corolle régu-
liére 4 5 pétales ablongs-obtus 4 subtronqués; fossette nectarifére nue (sur les fleurs
les plus petites) ou recouverte d’une squamule oblongue, généralement bidentée,
d’autant plus développée que le pétale est plus grand; anthézes petites [0.7 4 1.1(-1.5)
mm], 2 4 3 fais plus courtes que le filet; pollen régulier; akénes peu nombreux
(12 & 25), en téte subglobuleuse, petits (2.1 & 2.8 mm de haut, rostre compris),
carénés sur les faces ventrale et dorsale, finement nervés sur les catés, & bec relati-
vement Jong (0.6 4 0.9 mm), dressé-incurvé (fig. 3ic). Floraison de juin & aolt.

Le var. unifforus Baiss. différe du type par son port plus bas, 1.5 4 6 cm parfais
jusqu'd 9 cm pour les individus en fruit et par ses hampes 0 a 1-feuillées, toujours
uniflores et 4 fleurs petites (1 4 1.6 cm de diamétre).

Rananculus plantagineus All., F1. Padem. 2: 48. 1785.

Si la diagnose du R. plantagineus est trés succincte, ne mentionnant guére que la
synonymie, le protologue donne cependant dedx renseignements qui permettent de
se faire une idde correcte de la plante gqu’Allioni (1785) avait en main. D'une part,
il précise que le R. piantagineus est fréquent dans la région du Mt Cenis; d’autre
part, il contient une illustration figurant une plante robuste, multiflore (4-flore) et 3
larges feuilles lancéolées. Depuis la publication originale de “Flora Pedemontana”,
I’épithéte plantagineus est restée attachée aux seules formes luxuriantes du R. pyre-
naeus sl., mais en réalité le taxon d’Allioni devrait comprendre I’ensemble des
paopulations alpiennes. Les caractéres propres 4 la sippe alpienne sont principalement
le nombre réduit de feuilles caulinaires, 0 4 1 sur les individus uniflores, et les
carpelles 4 faces latérales nervées-réticulées (fig. 31b). Si Von ajoute 4 cela que les
feuilles sont ordinairement plus larges et & limbe {oujours plabre (au moins sur les
échantillons que nous avons vus), on conviendra que la sippe alpienne mérite un
statut indépendant de celui du R, pyremqeus s.str. Dans cette acception, défa
admise pour les populations autrichiennes par Dalla Torre & Sarnthein (1909), le R,
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Plantagineus est un endémique panalpien qui s'observe dans les Alpes ligures
et provengales, se retrouve i travers (oute la chaine principzale jusqe’en Carinthie et
déborde sur les Préalpes occidentales, et septentrionales (fig. 34). Afin d’éviter des
redites, les données cytologiques publiées 4 ce jour, déji nombreuses, et nos résultats
inédits seront présentés sous forme de tableau.

Origing du matérisl Auteurs 2n
1. CH., Vs, GrandSt.Bernard. . .. .. ........... . Langlet (19321 32
2. L, Aoste, Col da la Feneure da Champarcher, 2200m . . . Favarger [1965a} 32
3. F., région du Lautaret e département des Hautas-Alpes  Faverger {1955a) 32
4 F.ver, laChans, ., ... ... ... ... . i Guinochet {1867) 16
6. F,H-A,ColTronchet, 2650m . ... ... .. oot Favarger {1953} c. 32
6. F., Iséra, Varcors méridional, 1500m . . .. .. ... ... fitter (1972} 16
7. F.,, Var, La Chens, versan! cuest, 1650 m {NEU Kg2237}  Kiipfer 16
8. F., Var, Mourra da Chanier, versant NW, 1660 m INEU

F X . Kipfar 16
9. F., A-M, Mont Mounier, Col de Crous, 2200 m {NEU

K02238, KO2242) . .. . .. ... ... Kiipfar 16
10.  F., Isbre, W du Grand Veymont, cornbe au N da Bonnevau,

1880mINELKO224%) . . ... ... .. ... .-... Kdptar 16
11,  F., A-M., Haut-Boréon, entre les Lacs des Segnes ot de

i'Agnel, 2430 m{NEUKG2235) . ..o e oo v nn .. Kiipter a2

12, F,, A.-M,, Cot des Champs, 2000 m {leg. . Boral, 72-

7 Kiipfer 32

13, F. B.-A., Les Trois-Ev8chés, versant SE, 2160 m (71-

t766). . ... ... P T T Kipfer 32

14.  F., A-M, Col de la Cayolla, 2320 m INEL K022200 . .. Kipter 32

15. F., B-A,, Col da la Cayolle, 2100 m (leg. L. Borel, NEU

KO2234) . . . o i e e s Kipfer 32
16. F.,B.-A. ColdaVars, 2100 m (72-1353} .. .. ...... Kipfer 32
17, F., H.-A,, Queyras, Valléa du Cristillan, Bois Noir, 2000 m

(NEUKO2232, KO22361 . ... v vt ee v inn o Kiipfer 32

18. F., Savoia, Galibiar, varsant N, 2430 m (727603 . .. .. K iipfer 32

19. CH., Vs., Simplon, au-dessus de PHospice, 2000 m (leg.

C.Fevarger, 7077080 .. ... .. .. ... ... e Kipfar 32

20, CH., Vs., Zwischbargantal, entra Bifig a1 Stube, 1800 m

(NEUKO222T) . .. . ot i e e e e e e e e e e s Kiipfer 32

21. CH., VS, Patit-Pré sur Qvronnaz, 2000 m [NEU K02233) Kipfer a2

Tableau B, — Données cytolopiques relalives au Renunculus plantegineus,

La découverte de deux races chromosomiques nous a incité 3 rechercher entre
elles d’éventuelles différences morphologiques. Le critére qui s'est révélé le plus
intéressant et d’utilisation facile touche 4 la fertilité du gynécée et de I'androcée.
En effet, dans les Alpes centrales ol le R. plantagineus est toujours tétraploide,
notre attention avait été attirée sur la fréquence élevée (20 4 100%) de carpelles
avortés 4 la maturité de Pinfrutescence. En revanche, dans les populations diploides
des Alpes de Provence, la proportion tombe entre 0 et 10%. Seules des conditions
externes défavorables (parasites, gel ou déficit hydrique au moment de la mésiose ou
de la fécondation) peuvent induire une stérilité plus prononcée, mais toujours
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limitée & un ouw deux individus. Ces observations nous ont laissé penser que Pavorte
ment des carpelles dépendait de facteurs internes, génétiques, qui devaient aussi
avoir des répercussions sur la microsporogénése. L'4tude du pollen démontre le bien-
fondé de cette hypothése.

Le pollen frais ou prélevé sur des exsiccata a ét€ monté dans la fuchsine acide
selon [a méthode préconisée par Hrishi & Minizing (1960). Dans ce milieu, les
microspores pourvues de cytoplasme deviennent, en quelques minutes turgescentes
et fortement colorées. La fuchsine, pénétrant pa les apertures, colore en premier
lieu les secteurs proches des sillons et permet ainsi de compter sans difficultés le
nombre de colpus, pour autant que ’on prenne soin d’examiner la préparation
sitdt aprés le montage. Le coniréle du pollen de tous les échantillons dont nous
connaissions le nombre chromosomique nous a montré qu'il existe une relation
étroite entre la fertilité du pollen et la valence chromosomique (fig. 33). Ainsi les
taxans diploides(R. pyrenaeus, R. angustifolivs, R. amplexicaulls, sippe diploide du
R, plantagineus) présentent tous un pollen régulier, ellipsoidal a subsphérique, & 3
sillons longitudinaux (tri-colpé) et de dimensions constantes (pl. Va). En revanche,
chez les individus tétraploides, SO 4 80% des grains de pollen ne se colorent pas au
contact de la fuchsine. De plus, parmi les grains ¢olorés que nous avons considérés
comme normaux ou viables, nombreux étaient ceux qui montraient soit un cyto-
plasme hétérogdne, granuleux, soit un nombre supérieur d’apertures (4 & 6, pl.
Vc). A titre de comparaison nous avons ¢étudié le pollen de I'hybride diploide
R. parnassifolivs sabsp. parnassifolius x R. pyrenaeus [= R. luizeril] (pl. Vb). Les
différences morphologiques trés accusfes entre les deux parents ne se traduisent
pas par une stérilité marquée du descendant, bien au contraire. Non seulement
le pollen du R, luizetii est régulier dans une proportion supérigure 3 90%, mais encore
P’hybride porte des fruits. Des observations analogues ont été réalisées sur P'hybride
expérimental R. amplexicaulis x R. angustifolius.

Les résultats de notre enquéte, que novs avons étendue 4 d’autres populations
alpiennes dont nous ne connaissions pas la valence chromosomique, sont consignés
sur les figures 33 et 34. Il en ressort que les pourcentages de grains anormaux chez
le tétraploide sont bien distincts de ceux relatifs an diploide, les cas douteux,
intermédiaires (70 4 85% de microspores normales) sont trés rares. Chaque donnée
résulte de la moyenne de deux valeurs abtenues sur deux individus différents de la
méme population, cela afin d*éviter qu'un accident individuel (trouble physiologique
dé i des facteurs extemes) soit mal interprété. Dans la pratique, de tels cas sont
d’ailleurs trés rares. Les seuls résultats ambigus que nous ayons obtenus proviennent -
de la région du Col des Champs (A -M.). La vérification cytologique effectuée sur un
échantillon prélevé dans cette localité nous a donné 2n = 32 chromosomes (4x),
Iexsiccatum témoin offrant bien une forte proportion de microspores avortées
(60%). En revanche, dans d’autres plantes d’herbier provenant de la méme région,
ce pourcentage variait entre 70 et 15%; le nombre inférieur, qui entre dans I'intervalle
de valeurs réservé au diploide, est difficile 3 interpréter. Peut-2tre sommes-nous
1i dans une zone de contact entre les aires respectives des sippes diploides et
tétraploide; la population du Col des Champs serait alors hétérogéne. Géographique-
ment parlant cette hypothése est en tout cas vraisemblable.

La stérilité partielle des anthéres et des carpelles, constatée chez le tétraploide,
laissait penser qu'un déséquilibre génétique &tait 4 I'origine de Pirrégularité de la
méiose, elle-méme responsable de la dégénérescence des gamétes. Aussi avons-nous
tenté, A plusieurs reprises, d’étudier les différentes étapes de la microsporogendse,
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Fig. 33. — Diagramme montrant la corrélation entre la valence chromosomique, le rapport

nombre d'élamines/nombre de carpelles et la Fertilité pollinique chez divers Renunculus de I

section Ranuncella, Les cexcles et les carrés reptésentent les sippes diploides, respectivement

tétraploides. La numérotation des symboles coincide avec celle des populations des différents

taxons. {Dans les symbales, le secteur noir du cerele central représente la propottion de micro-
spores fertiles.)

portant une attention spéciale 4 la syndése prophasique. Malheureusement, les
fixations sont rendues trés difficiles par la précocité de la méiose qui se déroule
alors que les boutons sant encore dans les gaines foliaires. Méme de jeunes boutons
prélevés “in situ”, dans une population encore recouverte par quelque 30 cm de
neige et de place {la station n'avait pas été déneigée depuis I'hiver), offraient déja
des microspores 4 un, voire deux noyanx. Les seules images de diacinése que nous
ayons vues n'étaient pas assez claires pour nous permettre d’établir en toute
sécurité les nombres respectifs de bivalents et de multivalents, Les associations de
chromosomes forment des figures de tailles trés différentes, compliquées par de
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nombreux chiasma qui rendent leur interprétation difficile. Nous croyons cependant
pouvoir assurer que I'irrégulanité des microspores est provoquée par une fréquence
élevée de multivalents.

La stérilité accentuée du pynécée, que l’on doit sans doute imputer aux mémes
troubles méiotiques perturbant la microsporogenése, est compensée, en partie tout
au moins, par I'augmentation du nombre des carpelles dont le nombre moyen passe
de 25 environ chez le diploide 4 une soixantaine chez le tétraploide. L'androcée
subit une modification inverse, le nombre d'étamines diminuant notablement chez
le tétraploide. La variation entre le nombre des fenilles carpeliaites et staminales,
illustrée par la figure 33, est particuliérement sensible dans le rapport nombre d’éta-
mines/nombre de carpelles. Chez le diploide, ce rapport tombe rarement au voisinage
de 1, alors que chez le tétraploide il est, dans la majorité des cas, inférieur a cette
valeur. Les cas ambigus s'observent en régle pénérale chez les individus diploides
les plos robustes, craissant sur des sols riches en azole. En effet, la fumure parait
favorable au développement du gynécée dont le nombre de carpelles pent dans ces
conditions atteindre la centaine sans que le nombre d’étamines en soit augmenté
pour autant. Chez le tétraploide, les rapports supérieurs & 1 sont obtenus chez les
individus chétifs, uniflores, 3 habitus de diploide, mais dans ce cas le pourcentage de
microspores ou de carpelles avortés permettra toujours de démontrer qu’il sagit
d"un polyploide.

Un dernier critére morphologique pour séparer les deux cytotypes, facilement
discernable sur le terrain, mais plos difficile 4 saisir en herbier, est lirrégularité
de la coralle chez le tétraploide. En effet, lorsque I’on préléve des échantillons dans
une population en vue de les sécher, on prend scin de choisir les plus beaux indi-
vidus, renongant aux plantes n’offrant qu'un ou deux pétales. Personnellement, nous
sommes tombé dans le méme travers: nos exsiccata récoltés sur Ja chaine principale
des Alpes offrent presque tous des corolles 4 peu prés réguliéres. Pourtant, lomsgu’on
ala chance de voir I’aspect vernal des combes 4 neige du Mt La Chens ou du Vercors,
colonisées par la sippe diploide, on se rend compte immédiatement gque la physio-
nomie des groupements centro-alpiens homologues est complétement diftérente.
On cherchera en vain, dans les Alpes centrales, des nardaies offrant le tapis ininter-
rompu de corolles blanches si caractéristiques des Préalpes provencales. Ce phéno-
méne n’est pas dii 4 une densité plus faible des populations tétraploides, mais i
Pavortement d'une partie des pétales et méme des étamines au profit du gynécée,
les fleurs devenant ainsi plus discrétes.

Les caractéres morphologiques respectifs des deux sippes paraissent suffisamment
tranchés pour nous autoriser 4 distinguer an sein du R. planiegineus deux sous
espéces. Les donndes chorologiques et iconographiques du protologue d’Allioni
(L.c.) indiquent clairement que le type de Iespéce appartient a la sippe tétraploide.
Nous propasons d’en détacher le taxon diploide sous le nom de subsp. occidentalis.
Sa distribution parait, dans ["état actue! de nos connaissances, plus occidentale que
celle du type. Si 'habitus du subsp. oecidentalis est trés constant, il en va tout
autrement dusubsp, plantagineus. A coté du f. apetalus Rikli qui représente la forme
la plus extréme gue peut atteindre la dégénérescence de la corolle, les variations
morphologiques les plus remarquables ont trait au port. Les individus les plus gréles
ne dépassent guére 5 cm (pl. 1Vb), sont uniflores et 2 feuilles étroites (34 5 mm).
Les formes les plus robustes atteignent en revanche quelque 3¢ cm, voire plus.
Parallélement a Paccroissement de la hauteur, les feuilles radicales et caulinaires
s’élargissent et présentent alors fréquemment 1 A plusieurs fortes dents (pl. 111a).
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Les formes 4 feuilles denlées onl été baptisées var, lacerus Gaudin ou var. laceratus
Bumat. A ce propos, il convient de préciser que le R pyrenseus var. lacerus
{Belardi) Gavdin, antérieur au taxon décrit par Burnat (1892), est un “nomen ambi-
2uam” et doit étre rejeté. En effet, Gaudin (1828, vol. 3: 534), dans la synonymie
du var, lecerus, cite deux ouvrages. Le premier a trait 3 “Historia stirpium.,.” de
Haller (1768, vol. 2: 73, n® 1180) dans lequel est signalé, sans doute pour la
premiére fois. une Renoncule 4 feuilles dentées apparentée au R. pyrenneus. 11 est
trés significatif de noter que Haller s'interroge déja sur origine et les affinités de
cette plante. S'agit-il d'un taxon hybridogéne (R, pyrenaeus x R. aconitifolius) ou
au contraire d’une forme particuliére du R. pyrengens? Aujourd’hui, nous croyons
pouvoir affirmer que 1a Renoncule dont parde Hallet, récoltée “in monte Mille supra
vallem Bagnes” (CH., Valais) se rapporte bien & la variété i feuilles incisées du R,
plantagineus, 'hybride susmentionné n’existant pas en Suisse. La deuxiéme référence
concerne le R, lacer Bellardi (= R. lacerus Bellardi) pour lequel Burnat (l.c.) a
démontré d’une maniére rigoureuse qu'il s’agissait de I'hybride R. aconitifolius x R.
pyrengeus, Sia la suite de nos observations nous pouvans préciser que le R, lzcer
résulte du croisement R. aconitifolius x R. plantagineus subsp. occidentalis, notre
rectification n’enléve rien au bien-fondé de ’opinion de Burnal.

Les critéres évoqués ci-dessus pour séparer les deux sous-espéces permetient de
distinguer aisément sur les échantillons d’herbier les sippes diploide et tétraploide.
L'étude de nombreux exsiccata conservés a Minich (M), Genéve (G), Marseille
{MARS), Trieste (TSB), Neuchatel (NEU), Montpeltier (MPU) nous a permis de
définir d’une maniére assez précise lz distribution des deux cytotypes. Le subsp.
occidentalis occupe une aire digjointe qui va des Alpes ligures aux Alpes de Provence
et aux Préalpes occidentales (fig. 34). Remarquons que dans le Vercors méridional
ol le résultat de Ritter (1972b), confirmé par nos propres recherches, a révélé
la présence de la race diploide, le subsp. occidentalis se trouve peut-étre en compé-
tition avec le subsp. plantagineus. En effet, un échantillon du Plateau de Beurre
[Drome (MARS)] s'est trouvé aveir |'habitus et le pollen de la sippe tétraploide
{indication non portée sur la figure 34, car elle demande encore confirmation) alors
que le diploide se rencontre dans des lacalités trés proches (Rousset, Grand-Vey-
mont). Enfin, sur la chaine principale, I'aire du diploide est étranglée par I'avance
du tétraploide vers le sud, la limite se situant au voisinage du Col de Tende. Le
subsp. plantagineus pour sa part cOuvre un vaste territoire allant des Alpes-Maritimes
au Tyrol oriental. L’espéce coliective R. plantagineus constitue done un nouvel
exemplec de psewdo-vicariance occidentale-orientale (Favarger, 1962b).

Un probléme intéressant est soulevé par les quelques rares populations corses.
Se fondant sur des indications de Foucaud (1900Q), Briquet (1910) cite deux stations.
entre e Cinto et le Rotondo, et bien qu’il ne semble pas aveir vu les échantillons
originaux, il précise que la forme corse appartient au var, bupleurifolius Lapeyr,
dont il donne la descriplion suivante: “feuilles étroitement lanceolées ou subling-
aires-lancéolées; tige généralement 1-pauciflore”. Nous fondant sus cette description,
Favarger et nous-méme (Favarger & Kiipfer, 1968) avions émis [Tiypothése que
les plantes corses devaient étre diploides. Récemment, Gamisans (1970) a découvert
une nouvelle population dans e massif de 'Incudine et I’a identifiée comme appar-
tenant au subsp. plantagineus. Grice 4 la complaisance de |'auteur frangais, nous
avons pu consulter son matériel. Les individus de la Punta di Bocca d'Oro offrent
un port elevé (20 cm environ), des tiges rameuses et, ce qui nous parait trés signi-
ficatif. une proportion voisine de 50% de carpelles avortés, Malheureusement les



NNEET PYRENEENNE 169

LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIE

P. KUPFER

Gty snatpSerumd snpRIunuDy 312000 eoadsa | ap onbjydeidosd uopnaeday — “¢f B4

‘sa|iey saJods0udiu ap wLIodoLd

2| 81uasg.da) [B1uad 312Jad NP HOU IS5
8 "€ 12 @s20quAs 33] sueg ~anbjuijjod
PHL2y 8P §469p o) 54 de p agUILLIAIPP 913 B
BIRDDISXA 54p ANDIWOSOLLOIYS BIUAEA BT

BIEXNSXD psuOnSdIUaIM —
sanbiBoL0IAY SUGHIEDILLIGA " (X} SnauiBeiuejd ~dsqng »
B1BINEXD P SUOHIEIJIUS — @

$anpIBoj01AD SUDIISI|YIIEA ‘[ NZ) SHEIUAPIIS0 ~deans L]
prupupB ana +



170 BOISSIERA 23, 1974

individus portant tous des fruits murs, il ne nous a pas été possible d’étudier leur
pollen. Cependant, nous pouvons confirmer le point de vue de Gamisans. Ainsi les
plantes corses appartientient i la sippe alpienne et non pas au taxoen pyrénéen. Quant
i leur polypioidie supposée, il conviendra d’en apporter la preuve cytologique et
d'étudier les auires populations, le diploide existant peut-étre dans 'ile. De toute
maniére, lz présence probable en Corse de !z sippe polyploide pose un probléeme
phytogéographique intéressant sur lequel nous reviendrons dans nos conclusions
générales.

Au point de vue écologique, le R. plantagineus, comme son proche parent pyré-
néen, affectionne les nardaies. Méme s'il peut étre considéré comme amphicline,
croissant sur substrat gréseux, siliceux ou calcaire, il marque une préférence pour les
sols & réaction acide. Dans les Alpes austro-occidentales, il participe 4 un groupement
trés caractéristique, I'association 4 Alopectrus gerardii et Ranunculus plantagineus
(= ass. 4 A, gerardii et R. Pyrengeus, Guinochet, 1938). Par sa composition floristique
et par sa localisation sur le bord de petites dépressions ol la fusion taidive de la
neige assure une relative fraicheur pendant la périede de végétation, ce groupement
parait trés affine du Trifolieto-Phleetum gerardi pyrénéen.,

Trés semblables dans leur ghysionomie, au moins vernale, sont les deux pelouses
4 Nard décrites par Ritter (19722) dans le Vercors. L'une, & MNordus siricta et a
Daphne cneorum, se développe dans les petites dépressions de I'étage subailpin
inférieur, alors que le lieu d*élection de la deuxiéme, la pelouse a Steversia montana
et Meum athamanticum, se situe sur les versants peu déclives et dans les combes
de 1'étage subalpin supérieur. La localisation de ces deux groupements dans des
stations ol la neige s’accumule assure un lessivage important qui se traduit par une
acidification des horizons supérieurs, la roche sous-jacente étant calcaire,

Dans les Alpes centrales enfin on peut résumer les exigences écologiques du R,
plantagineus comme suit: sur substrat calcaire, il reste inféodé aux nardaies, alors
que sur roche-mére cristalline, 'éventail des groupements susceptibles de I"héberger
s’élarpit et comprend nombre de pelouses acidophiles-mésophiles, affines des Cari-
cetea curvulae.

Le R, pleniagineus est un excellent exemnple de 1a prudence avec laquelle i faut
juger les liens phylogénétiques entre deux espéces. Aprés la découverte du taxon
pyrénéen diploide et alors que nous ne connaissions pas l'existence de la sippe
diploide alpienne, nous nous étions cru autorisé & dire avec Favarger (Favarger &
Kiipfer, l.c.) “Gaussen & Leredde (1949) écrivent que R. angustifolius parait dériver
de R. pyrenaeus. A notre avis c’est plutdt inverse qui s’est passé”™. Nos derniéres
recherches ont démontré que notre jugement n’était alars pas mieux fondé que
celuj des auteurs frangais. En réalité, 1a race polyploide (subsp. plentagineus) dérive
d'un patroendémique alpien, le subsp. occidentalis, les R, plantagineus subsp.
occidentalis et R. pyrengeus constituant un nouveau couple de taxons schizoendé-
miques. Le R, engustifolius quant & lui représente peut-&tre la branche orientale
d'un syngaméon primitif ayant produit, par spéciation graduelle, le R, amplexi-
caulis dans le nord-ouest de I’Espagne et le R. angustifolius 4 l'est.

Description du R. plantagineus All.

Géophyte a racines fasciculées, épaisses-charnues, toutes semblables; souche sur-
montée d'un résean fibrilleux serré, entourant 1a base des gaines foliaires, Tiges 1 & 3,
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dressées, de 4 i 25(-35) cm, simples ou rameuses (parfois jusque dans le tiers
mférieur de la tige), uniflores 4 pluriflores {1 & 10-flores), pew fevillées. Feuilles
radicales 3 4 5, dressées-obliques, plus rarement étalées-ondulées, 4 limbe linéaire-
lancéolé [3.5 3 8(-12) x 0.3 4 1.5(-2.2) em), entier (rarement pourvu de 1 3 4 fortes
dents = vat. laceratus Burnat), glabre sur les deux faces 4 marge pourvue de quelques
fongs poils trés fins et fragies rappelant le trichome des Luzules, atténué en un
pétiole court, 4 nervures paraliéles, les principales distantes de 0.4 & 1.5(-2,2) mm et
un peu saillantes sur e sec; pétiole élargi en une gaine 2 4 4 fois plus courte
que le limbe, blanchatre, semi-arnplexicaule i la base; pétiole et partie supérieure
de la gaine garnis de poils “luzuloides”, plus rarement glabres. Tiges uniflores munies
d’'une seule feuille caulinaire (rarement non feuillées), linéaires, un peu pius large
a la base [0.6 2 2(-2.8) cm de long). Tiges pluriflores 4 ramification inférieure située
4 mi-hauteur de 'axe principal ou pius bas; chaque axe naissant 4 i'aisselle d’une
feuiile, Ia tige est plurifoliée, mais dans ce cas la Jargeur des feuilles radicales dépasse
0.8 cm. Pédoncules hirsutes 4 tomenteux en-dessous du calice. Fleurs blanches de
dimension trés variable (périanthe de 0.8 4 3.5 ¢m de diamétre); calice 4 5 sépaies
glabrescents, vert jaundtre, 5 4 10-nervés; coroile actinomorphe ou irréguliére, formée
de 0 & 5(-10) pétales tous égaux ou dissemblables; fossetie nectarifére pourvue
d’une petite squamule étroite-oblongue, entiére ou bifide; étamines en nombre
variable (10 & 100), 2 anthéres relativement grandes (1.2 4 2.2 mm), pollen régulier
ou jrrégulier; carpelles en téte sphérique i ovoide-cylindrique, en nombre trés
variable (12 4 100), petits (2.5 4 3.2 mmn de hauteur, rostre compris), renflés
a4 bec recourbé-enroulé dés la base, 4 peine carénés sur les faces ventrales et
dorsialles, distinctement nervés-réticulés sur les cotés (fig. 31b). Floraison de fin mai
a juillet.

Les caractéres différentiels des deux sous-espéces sont:
subsp. occidentalis Kiipfer, subsp. nova

Caulis uni- vel biflorus. Folia semper integerrima. Corolla regularis. Stamina
numerosa (25-100), Carpella pavea(10-30raro plius). Numerus staminum pro raticne
carpellorum unum superans. Carpella plerumque ommnia fertilia. Pollinis grana
reguiaria (80-100 per centum fertilia). Numero chromosomatum 2 = 16. Habitat
in Alpibus ac Prealpibus austro-occidentalibus occidentalibusque. Holotypus: F.,
Var, Mt La Chens, versant ouest, i650 m, combes 4 neige, NEU K02237

subsp. plantagineus

Tige uniflore 4 pluriflore; fevilles ordinairement entiéres, rarement munies de |
i 4 fortes dents (var. lzceratus Burnat);! corolle irréguliére par avortement d’un ou
de plusieurs pétales, plus rarement apétales (f. apefefus Rikl) ou 4 5 pétales
réguliers; étamines peu nombreuses (10 4 45), pollen irrégulier (50% ou plus de
microcytes et de microspores dépourvues de cytoplasme); carpelles nombreunx
(30 4 100) dont une proportion élevée (30% ou plus) ne se développent pas;

'Ranuncutus plantagincus AlL subgp. planiagineus var, laceratus (Burnat) Kiipfer, comb.
nova, Basionyme: R. pyrengeus L. var. loceratus Burmat, FL Alp. Mar,, vol 1: 26, 1892
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rapport nombre d’étamines/nombre de carpelles <1. Nombre chromosomique: 2n
= 32. Habital: largement répandu des Alpes maritimes au Tyrol oriental.

Ranunculus grex parnassifolius L.

Le cercle d'espéces gravitant autour du linnéon R, parnassifolius comprend quatre
texons de rang spécifique:

R, parnassifolius L., Sp. P1. 549, 1753,

R. wettsteinii Dorfler, Anz. Akad. Wiss, Wien 15: 282. 1918,

R, cabrerensis Rothin. = R parnassifolius subsp. cabrerensis Rothm., Bol. Soc.
Esp. Hist, Nat. 34: 148, 1934, -

R. aloisii-ceballi Guinea, nom. lleg. =R, parnassifolius subsp. aloisicebalii Guinea,
Geografia Botanica Santander, 381. 1953, nom. illeg,

Des quatre espéces, la plus répandue est le R, parnassifolius qui est signalé en
divers points des Alpes, des Pyrénées et de ]a chaine cantabrique. En revanche, le R,
wetisteintl, endémique tés localisé, n'a pas éi¢ retrouvé en dehors du Korab alba-
nien. Quant au R. cabrerensis, s'il a été décrit sur des plantes provenant de la Sierra
de Cabrera (Ledn), il a été mentionné par la suite en quelques autres localités de
la chaine cantabrique (Lainz, 1962, 1964). Enfin, selon Guinea (1953}, le R, aloisi}-
ceballi, défini sur la base d’un échantillon particuliéremeni robuste, végéte dans les
Picos de Europa au voisinage du R. parnassifolius typique.

C'est 4 Langlet (1936) que V'on doit 1z premiére numération chromosomique
concernant l¢ R. parnassifolius. Etudiant du matériel de jardin botanique, il
publiait 2n = 32 chromosomes, nombre correspondant 4 un caryotype tétraploide.
Ce résultat a par la smite €té confirmé par Mattick (in Tischler, 1950) sur des
plantes du Gschmitztal (Autriche).

Dans {’aspoir de découvrir une sippe diploide, nous avons entrepris en collabora-
tion avec Favarger (Favarger & Kiipfer, 1968), puis seul (Kupfer, 1971¢), I'étude cyto-
logique des populations des Alpes occidentales et des Pyrénées. Les données publiées
& ce jour révélent 'existence de deux races chromosomiques, I'une diploide pyréné-
enne-orientale’ et 'autre tétraploide, alpienne et centro-pyrénéenne. Parallélement &
nos observations cytologiques, nous avons remarqué que le comporiement éco-
logique des sippes diploide et tétraploide £tait différent. Le taxon diploide
est inféodé aux schistes métamorphiques (ordoviciens et gothlandiens) colo-
nisés par une végétation en majeure partie acidophile alors que le tétraploide
est li€ aux éboulis calcaires. Le subsp. cabrerensis s'étant lui aussi révélé diploide
et silicicole, nous avions alors admis que les populations pyrénéennes-orientales
appartenatent & ce taxon (Kiipfer, 1971¢). Nous étions donc enclin 4 penser que le R,
parnassifolius se scindait en deux sous-esplces: le subsp. parnassifolius pyrénéo-
alpien, basophile et tétraploide, et le subsp. cabrerensis pyrénéo-cantabrique, acido-
phile et diploide.

"Hess & al. {1970) se fondant sur notre travail de 1968 (Favarger & Kiipfer, L.c.) mention-
nent par erreur le diploide dans les Alpes. D'autre parl, ils attrlbuent § Favarger (19649) une
numération a 2n = 32 sur des plantes du Cel Tronchey, alors que dans cette localité Favarger
n'a étudié que le R, plantagineus (voir sous R, pyrenaeus dans e travail de Favarger).
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Nos premiéres conclusions, pourtant fondées sur de nombreuses données cyte-
logiques, se sont révélées incomplétes. En effet, dans les Picos de Europa ol nous
avions déja trouvé la sippe tétraploide, nous avons décelé a une altitude plus élevée
une race diploide, calcicole. La liste ci-dessous rend compte de Pensemble de nos
observations.

Taxons silicicoles

1. E., Ledn, Sierra de Cabrera, SE du Lago de 1a Bafia, versant SW du Picon, 1950 m (NEU
K02202), 2n =16,

2.  E., Pa., versant SE de Curavacas, 2050 m (NEU K(02203), 2n = 16.

3, E, Sa. § du Puerto de San Clorio, Portillo de las Yeguas, 2010 m (NEU XK02217),
1t =16.

4, F, P -0., Valtée de Lio, Col de Fenestrellez 2300 m (NI’:‘.U K0z2207), 2n =16,

5. F., -0 Vallée 4" Eyne 2450 m (NEU KQ2220), 2t =

6. E Ge., versant NE du Puigmal, 2550 m (NEU K02213), n = 16.

Taxons calcicoles

7. E., Sa, Picos de Emoga, Pefia Vieja, Collado de la Canalona, versant E, 2450 m
{NEU K02201, K022i4), 2n = ]6.

8  E., 8a., Picos de Europa, versant NNE de 1a Pefia Vieja, 2200 m, (NEU X02204),
I =32

9, E, Sa, Picos de Ewopa, versant S de la Penia Vieja, éboulis d’Aguja, 1960 m
(68-1422), 2n =132

10. F., H.-P,, W du Port de Boucharo, Soum des Espécidres, 2500 m (NEU X 02210}, 2n = 32,

11. E. Hu., Puerto de Barrossa, créle E, 2560 m (NEU K02205), 2n =132, 2n = 4(.

1. E, %—Iu l;lDde Castanesa, versant § e la Sierra Negra, 2450 m (NEU K02215), 2n =32,

n =40,

13,  AND., Pic de Casamanya, 2680 m (NEU K(¢2216, K02209), 2n = 32,

14. F., P.Q,, Porteille 4°0rlu, 2300 m (NEU K£02211), 2n =132,

15, CR,, Vs, versant W du Grand Chavalard, 2100 m (NEVU K02208), 2n = 32.

16. CR,, Grisons, Albula, 2400 m (leg, Th. Egli, 7/-882), 2n = 32.

La majorité de nos observations cytologiques ont €t¢ réatisées sur des méristémes
radiculaires fixés aprés 2 h 30 de prétraitement 4 Pomn. Les images métaphasiques
furent trés souvent suffisamment claires pour nous permettre d’établir le caryo-
gramme des différents taxons. Le caryotype de sippes diploides ofire le méme gra-
dient de varfations que dans les autres espéces de la section Ranuncella (fig. 30d). La
formule chromosomique gamétique peut étre résumée comme suit:

©dm 4 1(sm — st) 4 2sr 4 1253,

Les différences que 1'on observe d’une population & V'autre, qu’elles appar-
tiennent & la sippe calcicole ou silicicole, ne sont pas significatives et entrent
dans la limite d’erreur de la méthode. Pour 4 chromosomes, la valeur du rapport R
= longueur du bras long/longueur du bras court est trés proche des limites de classe
définies par Levan & al. (1964). En fait, si I'on ne tient pas compte des satellites et
si l'on groupe les chromosomes en trois classes, la formule chromosomique sera
avantageusernent simplifiée en: 4m + 2(sm — st) + 2(st — #). Pour chaque classe, les
valeurs extrémes de R sont:
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pour m: 0 <A< 14
(sm-st): 28€R< 3.7
{st-7 6 SR<=I13

Nous utiliserons cette classification simplifiée de préférence 4 toute autre, car
chez les sippes polyploides ¢ est toujours possible de ranger les chromosomes
dans 'une de ces trois classes, il est beaucoup plus difficile de retrouver ’home-
logue de chaque chromosome. En ce qui concerne le tétraploide (fig. 35a) si I'on
suit rigoureusement la terminologie de Levan, la formule zygotique ¢'énoncerait
de la maniére suivante: 16m + 3sm + 65t + 7¢, expression qui ne se compare pas
sans difficulté avec celle du caryotype diploide. En revanche, en groupant les
chromosomes en trois classes, la formule devient: 16m + 8(sm — s2) + 8(st - &)
dans laquelle les intervalles de classe sont:

pour m: ] SR=< 14
(sm—st): 26<R< 3.8
(st—ty S52<R<1]

La formule chromosomigque de la sippe tétraploide appareit donc comme
I'expression multipliée par deux du caryotype diploide.

La méiose des tétraploides, étudiée sur les populations de la Porteille d°Crlu et
du Pic de Casamanya, est perturbée par !a fréquence élevée des -, [ff- et {V-valents.
Les figures de la métaphase hétérotypique sont si embrouillées qu'il ne nous a jamais
été donné de compter avec exactitude le nombre n = 16. A la fin de la télophase 1],
on observe dans chague cellule-mére 3 4 § Jots principaux de chromosomes ¢n
catachromase, entourés de petits amas de chromatine. Il s’ensuit que la tétradogenése
est fortement perturbée avec production dans une proportion trés élevée de pentades,
hexades, etc,

Parmi les résultats cytologiques inédits, il convient de mettre en évidence la
découverte, dans les Pyrénées centrales, d’individus pentaploides au sein de deux
populations tétraploides. Au Port de Barrossa, sur les trois individus prélevés, deux
se sont révélés 5x et un 4x, alors qu’d la Sierra Negra, un individu s’est trouvé 5x
et un autre 4x. Notons que si notre échantillonnage est limité 4 cing individus, les
comptages ant été trés précis, chaque individu offrant soit 2n = 32, soit 2n = 40
chromosomes. Dans aucun des cing individus, nous n’avons recensé de chromaosomes
sumnuméraires {4 ou 8). Dés lors, les nombres supérieurs 4 2n = 32 ne paraissent
pas relever de Paneuploidie favorisée par I'irrégularité de la méiose, car dans cette
éventualité les caryotypes ne seraient pas tous euplaides; il conviendra par consé
quent d’envisager d’autres hypaothéses. Précisons aussi que les différents individus
n’ont pas é1é prélevés cOte a cdte; on ne peut donc pas les soupgonner d'appartenic
4 un méme clone.

Les caryogrammes pentaploides oat été établis sur deux plantes de Barrossa. La
farmule chramosamique de ’'un d’eux s'énonce comme suit:

20m + 9(mm —sH) + 11{st - 1),

R ayant respectivement les limites suivantes:
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sp. -
Barrossa, KG2205),

racines du Kawre
71-882). b, ¢, pentaploide
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pour m 1 SR<1.61
(sm-st): 29€R<39
(st—t)y. S4<R«<8

Le nombre des chromosomes 3 constriction située dans la région médiane [m],
(soit 20), correspond & ce que 'on pouvait prévoir puisqu’il est 5 fois plus élevé
que dans la garniture gamétique des diploides. En revanche, le nombre des chromo-
somes (s — st) est inférieur d’une unité au résultat attendu, ceci au bénéfice des
(st - £). L'asymétrie du caryotype a sans doute été accentude par une translocation
dont il est difficile de retrouver les deux partenaires, mais qui a de toute évidence
privé d’un segment le bras court d'un des chromosomes (sm — s¢) [fig. 36b]. Quant
aux chromosomes satellitiféres nous n'en avons observé que deux aw maximum,
mais en général seulement sur des prophases tardives. Lorsque la contraction des
chromosomes était plus forte, ils n'apparaissaient pas. C'est le cas de la plague
métaphasique reproduite par Ja figure 35¢.

Dans le deuxiéme individu, Je caryotype, plus différencié (fig. 35b), peut
s'exprimer de la maniére suivante: 21m + 8(sm — st) + 10(st — #) + | fragment

m HHH |iiiii|iii§|l|lllllll
m I |||||| T .g.

— Idiogrommes du Ramurculus perrassifolius subsp. helerocarpus.
a, tétmplo'fde (Alhu!a 7!5 882). b, ¢, pentaplaide (Puerta de Barrassa, K02205). = loclisa-
tion des tranglocatjons.

e
f——.
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satellitifére. En outre, un des chromosomes acrocentriques (¢ — ¢} est pourvu d’un
satellite. Par rapport & la formule précédente, il apparait donc dans ce matériel un
chromosome m de plus, alors que chacune des classes (sm — st) et (st — £) a perdu une
unité. Le fragment satellitifére ne semble pas hétérochromatique, car il subit norma-
lement la catachromase; il ne s'agit donc pas d'un chromosome B Dés lors, i nous
parait possible d'expliquer V'origine du caryotype le plus asymétrigue par une
translocation affectant un chromosome (sm = 5t) et un chromosome (57 — )53t
(fig. 36¢c).

Le probléme relatif 4 'origine d’individus pentaploides au sein de populations
tétraploides est encore plus délicat. Comme nous 'avons déji signalé, nous ne
croyons pas devoir imputer Ja formation des pentaploides & I'aneuploidie. En fait,
quel que soit le processus envisagé, force est d’admettre 12 participation de deux
races chromosomiques, I'une tétraploide, la deuxiéme étant selon toute probabilité
diploide. La réunion de gamétes réduits et non réduits de parents tétraploides ne
peut en effst engendrer que des descendants 4x (2 gamétes réduits), 6x (1 gaméte
réduit + 1 paméte non réduit) ou 8x (2 pamétes non réduits), sans jamais produire
de pentaploide. L’hypothése la plus probable suppose un croisement intéressant
des individus 4x et 2x; la fécondation d'un gaméte non réduit du parent 4x par un
gameéte haploide de I'autre partenaire donnant un zygote 5x. La question de savoir
laquelle des sippes diploides, calcicole ou silicicole, a participé a la genése des
pentaploides est dautant plus difficile que dans les deux localités, Barrossa et
Sierra Negra, les milieux sont trés variés. A Castanesa par exemple, les éhoulis
descendant de la Sierra Negra sont constitués de schistes praphiteux alors que les
pierriers adossés au Pic de Castanesa sont calcaires. Nos échantillons ont éié
récoltés dans le vallon aboutissant au Col de Castanesa, dans des éboulis mixtesle
lonp de la zone de contact entre les roches de nature différente. Nous trouvons ici
le premier argument qui pare en faveur d’un croisement des sippes calcicole tétra-
ploide et silicicole diploide. L'hypothése supposant lintervention d'une sippe
dipleide calcicole ne nous parait d’ailleurs guére plausible, car elle impliquerait la
présence dans un méme milieu, I’¢boulis calcaire, de deux races différant par leur
caryotype (2x et 4x). Si tel était le cas, il serait trés improbable que l2s deux races
offrent rigourensement la méme vitalité et qu’elles cohabitent sans que 1’équilibre
ne soit renversé au profit de I'une on de I'autre. A noter cependant que le phénotype
des pentaploides cotrespond en tout point i celui des tétraploides, mais on peut
imaginer que dans I'’hybride 5x les 4 géndmes issus du parent 4x masquent les
caractéres liés au géndme du taxon silicicole. Il n’est done pas exclu que la forme
silicicole nous ait échappé “in situ”, hypothése d’autant plus fondée que parmi les
exsiccata provenant des Pyrénées centrales, nous en avons identifié un comme
appartenant de toute évidence i une sippe 2x et sans doute silicicole. La localité ou
i avait éeé récolté, le Mont Perdu, n’est située qu'a une dizaine de kilométres auw SW
de Barrossa.

Pour interpréter 1’origine des individus Sx on pourrait aussi unaginer un schéma
plus compliqué, mais qui ne nécessiterait pas I'intervention d’un autre taxon. Une
premiére étape conduirait 4 Ja formation d'individus hexaploides par fusion de
gamétes réduit et non réduit de parents tétraploides. Les pentaploides seraient
dans ce cas issus d’un crcisement de plantes 6x et 4x,

Une étude ultérieure sera nécessaire pour déterminer si la proportion de trois indi-
vidus sur cing étudiés refléte avec quelque exactitude ta composition de la population,
Si le rapport 3/s était sinon confirmé, du moins approché, il deviendrait difficile
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d’admettre que tous les pentaploides sont des hybrides de premiére génération, La
question de leur descendance éventuelle est ainsi posée,

Chez les pentaploides, la proportion de microspores mal conformées avoisine
85%, cela sans compter que parmi les grains de pollen considérés comme viables,
beaucoup sont 4- & 5-colpés (au liev de 3-colpés). Si la stérilité du gynécée est tout
aussi prononcée, quelques akénes se développent tout de méme normalement,
On pent donc se demander par quelles voies, sexuelle ou apomictiquc, ils sont
produits. Tout porte & croire que la reproduction selon les processus sexuels
engendrerait une série aneuploide, car le nombre impair de géndmes (5) implique
nécessairement irrégularité de la syndése méiotique. Seuls les phénoménes relevant
de lapomixie ou de la psendogamie préserverait les caryotypes euploides. Cela
nous améne 3 parler d’observations réalisées sur d’autres genres, mais offrant quel-
ques analogies avec nos résultats,

Dans le genre Pozentilia, lors de croisements interspécifiques ou entre différentes
populations hexaploides d’une méme espéce, Rutishauser {1948) s reconnu trois
types de descendants.

— Les plus fréquents sont des individus métromorphes issus par pserdogamie
d’cosphéres non réduites {6x).

— Les hybrides appelés By,; proviennent d’oosphéres non réduites et fécondées;
leur nombre chromosomique est donc plus élevé (9x) que celui des parents (6x).

— Enfin, de beaucoup les plus rares sont les véritables hybrides (B,,), hexaploides,
produits par conjugaison de denx gamétes réduits,

Des processus similaires ont été mis en évidence dans le genre Rubus par Christen
(1950) qui admet que les oosphéres non réduites sont fécondables, mais pas néces-
sairement fécondées. Si des phénoménes identiques, qui tiennent de "apomixie et
de la pseudogamie partielle, se déroulaient dans les populations ol le Ranunculus
parnassifolius 4x cotoie la sippe 2x, on observerait 4 coté de descendants 4x,
produits par agamospermie ou par reproduction sexuelle, des individus 5x issus
d’oosphére non réduite (4x) fécondée par un gaméte haploide. 1l est vrai que
I'on pourrait aussi attendre la formation de descendants 6x [oosphére non réduite
(4x) + gaméte réduit (2x) de 4x] et éventuellement 3x [oosphére réduite (2x) de
4x + gameéte réduit (1x) de 2x] qui resteraient & découvrir. Mais, si’on admet que
chez le tétraploide la majorité des oosphéres sont non réduites, éliminant ainsi une
des possibilités de voir apparaitre des triploides, 'abondante production de pollen
par Ie diploide expliquerait la formation préférenticlle de pentaploides 4 coté de
tétraploides engendrés par pseudogamie. L’allogamie serait encore facilitée par la

rotérogynie et Pentomophilie ainsi que par la longue anthése du R parnassifolius
E)Hcgi, 1912: 569).

Dans des populations naturelles du Hieracium pilosellz L. s.1., Delcourt (1972)
a mis en évidence, dansles Alpes austro-occidentales, quatre races chromosomiques
qui s’excluent 4 peu prés de leurs territoires respectifs. Les triploideset pentaploides
s'intercalent entre les aires occupées par les diploides et tétraploides. L aussi, il
n’est pas exclu de penser qu’a 'origine de la différenciation cytologique il v a des
processus d’hybridation, liés 4 une apomixie partielle, La conjugaison d’oosphéres
réduite et non rédnite d’une sippe tétraploide et de gamétes haploides aurait engen-
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dré les triploides et les pentaploides gui aujourd’hui se multiplieraient par la seule
voie asexuelle, Remarquons cependant que les races 4x et Sx cohabitent dans
d’auires régions sans que la présence des diploides ait été vérifiée.

Plus instructifs pour le cas qui nous préoccupe sont les phénoménes cytolo-
giques découverts dans l'espéce collective Ranunculus auricomus L. Le gradient
morphologique de la Renoncule & téte d’or offre déja plusieurs analogies avec celui
des R. parnassifolius et R, plantagineus. A coté de formes i corolle bien développée
et 4 nombreuses étamines, on rencontre des variétés plus ou moins apétales et &
androcée trés réduit. Au point de vue cytologique, si la valence tétraploide est la
plus répandue, d’autres degrés de polyploidie out éié signalés: 2x, 3x, 5x et 6x,
Rousi {1956} qui a étudié {a méiose de diverses sous-espdces tétraploides scandi-
naves a montré que la syndése était trés irréguliére et conduisait 4 la formation d'un
nombre variable de [-, 7k, HI-, IV, V- et Vi-valents. Quant au pollen examiné par
Rutishauser (1965), sa fertilité avoisine 100% chez le diploide, mais elle tombe
entre 25 et 50% chez un tétraploide pseudogame. A titre de comparaison, nous
avons monté dans la fuchsine acide le pollen de deux populations neuchiteloises,
P'une & péranthe simple, sépaloide, et I'zutre a calice et corolle bien différenciés et
réguliers. L’aspect du pollen est en tout point identique a celui des R, parnassifolius
et R. plantagineus. Le pourcentage de microcytes et de microspores avortées était
trés €levé, les graing colorés étant par surcroit de taille inégale.

Rutishauser (l.c.} a montré qu’il existe chez le R. auwricomus, & coté de races
diploides (rarement 4x) sexuelles, des sippes polyploides a pseudogamie partielle
ou totale. En accord avec Marklund & Rousi (1961), il admet le cole déterminant
joué par les phénoménes d’hybridation dans la micro-évelution du R, auricormus.
Appuyant son argumentation sur des expériences de croisement, il présume que la
différenciation s’est effectuée & partir de sippes diploides sexuelles par mutation et
polyploidisation. Les croisements et rétrocroisements répéiés de formes tétraploides
a pseudogamie partielle avec des sippes diploides ont entrainé une nouvelle augmen.
tation du degré de polypleidie (5x, 6x), chaque nouvelle étape étant accompagnée
d’un élargissement du gradient morphologique. Remarguons cependant que Rutis-
hauser n’a réussi le croisement des K. cassubicifolius Walo Koch, diploide sexuel,
et R. megecarpus Walo Kach, tétraploide psendogame (deux Renoncules du grex
auricamus) que dans le sens diploide ? x tétraploide d. Ii en est résulté que tous les
hybrides obtenus étaient triploides, mais, fait intéressant, ils n’étaient pas stériles.
Leurs descendants engendrés essentiellement par 2posporie et pseudogamie étaient
et majortité métromorphes. Enfin, Marklund & Rousi(l.c.), pour expliquer la présence
de deux pentapleides en Finlande ol les sippes tétraploides sont les plus répandues,
admettent 'intervention d’un diploide ou d’un hexaploide, ce qui revient 3 invoquer
dans les deux éventualités la formation chez le tétraploide d’cosphéres non réduites,
mais fécondables. En effet, les deux schémas suivants peuvent étre imaginés.

— Croisement entre deux individus tespectivement fétraploide et diploide par
conjugaison d’un gaméte non réduit du premier et d’'un gaméte nermal du second
{gaméte 4x + gaméte lx — zygote 5x).

— Au sein d’une population tétraploide, formation d’un hexaploide par conju-
gaison d’un gaméte non réduit et d’un gaméte réduit {gameéte 4x + gaméte 2x -+
zygote 6x) suivi d’un rétrocroisement de ia plante hexaploide avec le parent
tétraploide (gaméte 3x -+ gaméte Zx — zygote 5x).
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Force est d’admettre que le comportement cytologique (microsporogenése,
polyploidie) des R. parnassifolius et R. plantagineus présente d’incontestables
affinités avec les phénoménes exposés ci-dessus. Reste 3 envisager la question de la
stérilité partielle du gynécée. Dans le cas de la diplosporie qui préside a la forma-
tion des akénes chez différentes compasées { Taraxacum, Hieracium, Antennaria) et
selon toute probabilité chez le Hieracium pilosella, la proportion d’ovaires se
transformant en akénes est trés élevée, proche de 100%, ce qui est loin d’étre le cas
chez les deux Renoncules mentionnées, En revanche, chez les sippes pseudogames
autofécondées de Potentille verna ou de Ranunculus auricomus, Rutishauser n'ob-
serve que 20 a 30% d’akénes bien constitués, proportion qui correspond en
premiére approximation av degré de fertilité du gynécée des R. parmassifolius et
R, planiagineus.

Dés lors, nous sommes amené 4 supposer que chez les sippes polyploides des R,
parnassifolius (4x, Sx) et R. plantagineus (4x} la reproduction sexuelle déficiente
est en grande partie suppléée par une pseudogamie partielle cu totate. 1l appartien-
dra aux expériences de croisement que nous allons entreprendre de démontrer le
bien-fondé d’une telle hypothése.

Un des enseignements les plus intéressants de nos demiers sondages cytalogiques
est la découverte d'une sippe diploide calcicale dans les Picos de Eurapa. Par
rapport au subsp. cebrerensis, la population du Collado de la Canalona tient le pdle
opposé du gradient marphologique du R. parnassifolius s.. Les caractéres de cette
sippe trés homogéne et remarquable par la petitesse de tous les individus ne dépen-
dent en aucune maniére des conditions stationnelles, car ils se sont maintenus
intégralement en deux ans de culture comparée. La question qui se pose alars est de
savoir si cette population est unique et représente ies derniers restes d’une sippe
primitive calcicole ou si d’autres stations existent encore dans le reste de l'aire.

Afin de compléter les données cytogéographiques et fort des résultats obtenus
thez le R. planiagineus, nous avons cherché 3 utiliser les mémes critéres de fertilité
pollinique et carpellaire. A cette fin, nous avons monté dans la fuchsine acide le
pollen d’une quarantaine de populations, explorant en premier lieu le matérie] dont
nous cannaissions la valence chromosomique. Les résultats se sont révélés en tout
point superposables & ceux obtenus chez le R. plantagineus. Les sippes diploides,
a savair les formes cantabrique et pyrénéenne-arientale silicicoles ainsi que la popu-
lation calcicole de la Canalona, offrent un pollen régulier dans une proportion
voisine de 100% (comprise entre 8Q et 100%). En revanche, chez les polyploides
alpiens. pyrénéens ou cantabriques, le pourcentage de microspores d’aspect normal
ne dépasse jamais 50%. Dés lars, nous avons étendu nos investigations aux exsiccata
mis 4 notre disposition par différents herbiers (BC, BCF, JICP, M, MPU, NEU, TL).
Les figures 37 et 38 rendent campte de nos observations cytologiques et palynalo-
giques.

Dansles Alpes, il est apparu que toutes les populations que nous avons examinées
offrent un pollen en grande partie avorté ce qui incline 4 penser qu’il s’agit toujours
de polyploides. Dans les Pyrénées, il s’est confirmé que les populations croissant
sur les roches meétamorphiques, 4 'extrémité orientale de la chaine frontiére sont
toutes diploides alors que les formes colonisant les éboulis calcaires (Pyréndes
centrales, Andorre, Pyrénées-Orientales) sont polyploides. Font exception cepen-
dant les papulations situées dans les Pyrénées occidentales é Pouest du Sompart
qui appartiennent a fs méme sippe diploide calcicale que les plantes du Collado
de la Canalona. Ul en est de méme des papulations voisines du Pic du Ger ol pourtant,



P, KOPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 181

chez quelques individus, nous avons observé jusqu'd 35% de microcytes ou de
microspores dépourvues de cytoplasme, Bien que Virrégularité du pollen soit rela-
tivement faible en regard de celle des tétraploides centro-pyrénéens et doive sans
doute &tre imputée a des facteurs externes, il n'est pas exclu que dans cette localité
les sippes diploide et tétraploide soient en compétition.

Avant de chercher 4 exploiter tes données eytogéographiques 4 des fins taxo-
nomiques, il convient d'identifier la plante décrite par Linné avec I'un ou 'auire
des taxons diploides ou tétraploide. Les indications du protologue sont trés
vagues puisque Linné indique sommairement “habitst in Europa australi”. De plus,
la seule référence bibliographique du protologue se rapporte d 1'ouvrage de Tourne-
fort (1700) “Institutione rei herbariae’ dans lequel ne figure aucune précision
chorologique. Quant au type de I'herbier de Linné, il s’agit d'une plante relative-
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Fig. 37. — Disgramme montrant ia corrélation entre la valence chromosomique, le rappori
nombre d'étamines/nombre de carpelles et la fertilité pollinlque chez te Ranunculus pernassi-
folius 5.1 Les cercles et les carrés représentent Ies sippes diploides, respectivement tétralglo'ides.
Lz numérotation des symboles coincide avec cefie des populations {of. page 173). (Dans les
symbales, le secteur noir du cercle central représente la proportion de microspores fertiles.)
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ment robuste (11 c¢m de hauteur, limbes foliaires de 2.5 cm de long sur 2 cm
de large), 4 corolle réguliére et assez grande. Si I’échantillon est trop ancien
pour que l’on puisse estimer 4 ’heure actuelle la couleur primitive des fleurs, son
habijtus pourrait correspondre au tétraploide alpien pourvu de pétales ou, plus
vraisemblablement, au diploide des Pyrénées orientales. Afin de lever toute hési-
tation, il importait d’examiner le polien du type pour en déterminer la valence
chromosomique. Cela nous a été possible grice a 'obligeance du Dr. W. T. Stearn,!
La parfaite conservation de ’échantillon original nous a permis d’obtenir une
préparation trés démonstrative. En effet, le pollen est d’une régularité parfaite (pl.
Vlb); ainsi il est hors de doute que le type du R parnassifolius appartient a une
population diploide des Pyrénées ocientales. Le nombre élevé d’étamines par fleur
(80 4 100 d’aprés une estimation du Dr. Stearn), les fleurs & anthése presque simul-
tanée, groupées en inflorescence subombelliforme en témoignent. Cette conclusion
inattendue, {nous avions imaginé a tort que I'échantillon de Linné provenait des
Alpes et par conséquent était tétraploide) nous contraint & modifier notre opinion
sur I'identité des plantes pyrénfennes-orientales que nous avions rapportées précé-
demment (Kiipfer, 1971c)au R, cabrerentsis de Rothmaler {1934). Or, s'il est incon-
testable que les plantes silicicoles des Vallées d'Eyne et de Llo (P.0.) sont plus
affines du R. cabrerensis que de toutes les sippes calcicoles, une comparaison
attentive des deux groupes de plantes nous a persuadé qu'ils n'étaient pas identiques.
Le taxon de Rothmaler est done bien fondé, mais ne s'applique qu’a quelques popu-
lations de la chaine cantabrique.

Au point de vue taxonomique, il aurait été peut-Btre préférable de séparer
spécifiquement les sippes silicicoles, i fleurs rosées et i inflorescences subombel-
liformes, des taxons calcicoles 4 fleurs blanches et 4 inflorescence en cyme bipare
liche. Ce traitement aurait présenté I'avantage de montrer clairement les affinités
réelles des différents taxons. Cependant, le fait de devoir modifier le bindme du
1axon le plus répandu {le tétraploide calcicole), nous a incliné 3 préférer une sub-
division du R. parnassifolius en quatre sous-espéces:

Ranunculus parnassifolius L., Sp. P1.: 549. 1753.

subsp. parnassifolius

subsp. cabrerensis Rothm., Bol. Soc. Esp. Hist. Nat. 34: 148, 1934,
subsp. favargeri Kipfer, subsp. nova

subsp. heterocarpus Kiipfer, subsp. nova

La morphologie du subsp. parnassifolius est caractéristique: fleurs assez grandes
(24 4 30 mm de diamétre), 4 corolle réguliére, pétales rose vif sur la page exteme,
blancs veinés de rase du cdié inteme, anthése presque simultanée de toutes les
fleurz d'une méme inflorescence, celle-ci &tant subembelliforme. De plus, les
caractéres propres aux sippes diploides sont bien marqués; il s’agit du rapport
nombre d’étamines (50 4 140)/nombre de carpelles (20 & 50) supérieur a 1, du
pollen régulier et des carpelles tous fertiles.

"Mous tenons a exprimer nolre profonde gratitude au Dr. W, T. Stearn, honorary curator
of the Linnaean Herbarium, qui nous a communiqué les renseignements et le matériel nécey
saires pour résoudse ce délicat probleme.
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L'optimum du subsp, parnassifolius se situe sur les schistes ordoviciens et
gothlandiens qui ennoient la chaine frontiére a I'extrémité orientale de la chaine
pyrénéenne. Les groupements dans lesquels il manifeste la plus grande vitalité sont
les éboulis peu mobiles qui cachent sous des débris parfois grossiers des éléments
fins & réaction acide (pH 4 4 5, mesuré par colorimétrie) et saturés d’humidité. Les
espéces les plus caractéristiques de tels groupements sont les Xatartio scabra, Sene-
cio leucophylius et Carduus carlinoides (cf. tableau 9, relevé 1). Le subsp, parnas-
sifolius est cependant capable de s’intégrer 4 des groupements plus variés, crétes ou
versants peu inclinds ol le vent et la cryoturbation concourent & empécher P'instal-
lation d'un tapis végétal continu., Il pénétre ainsi dans les formations ouvertes 4
Festuca suping ow é Festuca eskig. Nous n'avons reconnu avec cértitude le R, parnas-
sifofius que sur la chaine frontiére entre les Pics de la Vache et le Col de Caralps
(P.-0.). Bien qu'il manque curieusement dans le massif du Carlitt on pourtantily a
pléthore de stations favorables, il est fort probable que son aire réelle soit plus
étendue. Lapeyrouse (1813: 315) cite en effet 1a forme 4 *“fleurs pourprées ... d1a
Maladetta, i Castaneze™, deux localités ol les dboulis siliceux offrent une grande
extensien. Enfin, parmi les exsiccata que nous avons révisés, un échantitlon provenant
du Mt Perdu [E., Hu., Mt Perdu, montée de Golis, 2700 m, H. Gaussen (TL)), dont
le pollen régulier ne laissait aucun doute quant a sa valence diploide, nous a paru
correspondre 4 cette sippe. Cependant, une légére incertitude relative 4 son identité
avec le taxon des Pyrénées orientales subsiste, car sur la méme planche d’herbier
d’autres individus étaient moins typiques. Par surcroit, le Mt Perdu compte parmi
les plus hauts sommets calcaires des Pyrénées et nous ignorons s’il existe dans cette
région des affleurements de rochie métamorphique qui permettraient ’établissement
e la sous-espéce silicicole.

Proche parent du type, le subsp. cabrerensis est le taxon le plus remarquable de
toute 1'espéce collective. Par son habitus, il reppelle beaucoup le subsp. parnassi-
folius, mais il est plus robuste dans toutes ses parties, Les limbes foliaires, cordis
formes, sont trés grands (jusqu'a 9 cm de long sur 7 cm de large), presque aussi larges
que longs, voire plus larges. Les inflotescences subombellifermes, plus rarement
en ombelle composée, portent jusqu'a 16 fleurs, & corolle régulidre et 4 pétales
veinés de rose ou pourpre vif sur 1a page externe. Les akénes sont trés pros, forte-
ment nervés et d rostre enroulé en une spirale compléte (fig. 39a, b%l.‘OSes exi-
gences écologiques correspondent A celles du subsp. parnassifolius. En Sierrs de
Cabrera (cf. tableau 9, relevé 2) et 4 1a Pea Prieta, il colonisait des schistes ardoisiers,
{pH 4 4 4.5) dans des ravines exposées au nord ou 3 I'est, qui abritaient dans les
deux stations la forme acidophite du Pog cenisie. Dans la derniére des trois localités
connues du subsp. cabrerensis, 4 Curavacas, nous I'avons récolté sur une pente
écorchée, floristiquement trés pauvre, dont le sol recouvert de galets de quartzites
et de gneiss provenait de la désagrégation d'un conglomérat siliceux {pH 4 i 4,5),

Outre leurs exigences écologiques comimunes, les deux sippes calcicoles, que
nous nommons respectivement subsp, favargert (2x) et subsp. hererocarpus (4x),
partagent plusieurs caractéres morphologiques. Chez les deux taxons, les pétales
sont blanc pur et les inflorescences en cyme bipare liche. De plus, la floraison est
échelonnée de telle sorte que sur la méme tige on observe souvent des fleurs dont
I'anthése est passée et de jeunes boutons.

La valence chromosomique et les caractéres morphologiques ¢1ui lui correspondent
{nombreuses étamines, corolle et pollen réguliers, etc.) sont les sewuls traits com-
muns des deux sous-espéces silicicoles (2x) et du diploide calcicole (subsp. favargeri).
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Fig. 39. — Akenes du Ranunculus parnassifoiius s.|.
a, subsp. cabrerensis (Sierra de Cabrera, K02202). b, subsp. cabrerensis (Curavacas, K02203).
c. subsp. parrassifofius (Vallde de Lio, K0220 7}} d, subsp. favargeri (Collado de la Canalona,
K02201).
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Ce demier se distingue par ses petites fleurs [13 4 23(-28) mm)] ainsi que par ses
feuilles 4 limbe elliptique-lancéolé, d’un vert franc. Les échantillons typiques de cette
nouvelle sous-espéce ont été prélevés dans la population trés homogéne du Collado
de la Canalona (Picos de Europa). Par la faible dimension de leurs fleurs (13 4 17
mm de diaméere) et de leurs limbes foliaites (11 4 19 x 4 4 12 mum), ils apparaissent
comme un type extréme. En revanche, dans ses stations des Pyrénées occidentales,
disséminées entre le Pic du Ger et le Pic d’Anie, le subsp. favargeri offre en pénéral
des feuilles et des fleurs un peu plus grandes, mais tous ses autres caractérss sont
conformes aux plantes de la Canalona. Dans sa localité classique, le subsp. favargeri
colonise un éboulis calcaire peu incliné et orienté au nord-est, qui suit la créte entre
le Collade de la Canalena et la Pefia Vieja, 2 quelque 2450 m d’altitude. En raison
de la situation en créte, la mobilité du solb reléve essentiellesnent de la cryoturba-
tion et de I'action éolienne. Parmi les rares espéces qui croissent dans ce milieu
aucune ne dépasse | 4 4 em de hauteur (cf. tableau 9, refevé 3). It est intéressant
de noter qu'aux altitudes inférieures, entre 1600 et 2200 m, le subsp. favargeri est
remplacé par le subsp. heterocarpus. On peut donc se demander jusqu’d quel point
il n'y a pas compétition entre les deux taxons, d’autant plus qu'aucune barriére
écologique ne sépare leurs domaines respectifs, car les éboulis situés 4 la base de la
Peiia Vieja, colonisés par le tétraploide, sont reliés aux crétes par un cordon
continu de rocailles. En dehors de la chaine cantabrique oi nous ne connaissons que
la station de la Canalona, le subsp. favargeri se retrouve dans les Pyrénées occiden-
tales, au Pic du Ger et au Pic du Midi d’Ossau ainsi que sur la chaine frontiére entre
le Somport e¢ le Pic d'Anie.

De tous les taxons infraspécifiques subordonnés au R. parnassifolius, le subsp,
heterocarpus est le plus répandu, ce qui nous avait conduit 4 le considérer, i tort,
comme le type de I'esp8ce. Par rapport au subsp. favargeri, ses caractéres différen-
tiels les plus significatifs sont le rapport nombre d*étamines (15 4 50)/nombre de
carpelles (30 4 120) inférieur & 1, le gynécée partiellement stérile ainsi que le taux
&levé de microcytes et de microspores dépourvues de cytoplasme (50 4 90%, pl. Vic).
Un caractére plus variable concerne le périanthe qui est partiellement avorté dans
le type le plus courant, mais offre dans certaines populations suisses des corolles
réguliéres [CH., Grand Chavalard (pl. VI1d), Dents de Morcles, etc.]. Les formes déeri-
tes précédemment sous les noms de var. parvifforus DC. et R. aloisii-ceballi Guinea
(= R parmassifolius subsp. aloisii-cebalif Guinea) doivent sans doute lui étre
rapportées. Le premier taxon fondé sur des plantes des Alpes suisses ne recouvre
que les formes 4 fleurs plus petites et A corolle irréguliére. Quant au R. aloisii-cabalil,
son intérét nous parait plus faible encore. Guinea (1953) distingue dans les Picos
de Europa, 4 ctité duR. parnassifolius 1. fréquent dans les éboulis ceinturant la base
de la Pefia Vieja (d'aprés nos observations 1 s'agit du subsp. keterocarpus), une
forme particuwliérement robuste (30 cm de hauteur, 18-flore) dont il n’a vu que peu
d'exemplaires, peut-étre un seul. Comme if précise “meurn exemplar inventurn est
apud fontem La Vueltona, in pago Lloroza, via Aliva, ad Peiia Vieja, exeunte
mense augusto anni 1951, pluviis abundantis™, cela laisse supposer que le R. aloisir-
ceballi n'est quun accommodat d’endroits frais, récolté au cours d'une année
exceptionnellement humide. La figure accompapnant la diagnose originale représente
d’ailleurs un individu qui ne différe de nos échantillons que par sa vigueur parti-
culiére, Par surcroit, les caractéres cytologiques des plantes prélevées dans la
station classique (La Vueltona) coincident bien avec ceux du subsp. heteracarpus.
Ainsi contrairement 4 1'opinion de l'auteur espagnol, nous ne croyons pas utile
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de distinguer le R, aloisii-ceballi du R. parnassifolius tétraploide, le plus courant dans
les Picos de Europa. Reste 4 envisager le probléme de nomenclature. La question qui
se pose est de savoir si 1'épithéte aloisii-ceballi n’a pas un droit de priorité puisque
nous assimilons la plante de Guinea am taxon téiraploide. Comme il est de
notre intention d*tablir la sippe polyploide au rang de sous-espéce, nous ne sommes
tenu de reprendre U'épithéte aloisii-ceballi que si elle a été publiée validement dans
catte position. Or, dans son travail, Guinea (1953) propose deux combinaisons
différentes pour le méme taxon, soit R. aloisit-ceballi et R. parnassifolius subsp.
aloisii-ceball], En vertu des régles de nomenclature, les “noms alternatifs™ sont
illégitimes s’ils ont été publiés aprés le premier janvier 1953, ce qui est précisément
le cas ici. En conséquence, nous avons tout le loisir de 1égitimer au rang de sous-
espéce I’épithéte aloisii-ceballi ou de choisir un autre trindme. Dans le cas précis,
plutdt que de modifier ’acception originale du subsp, alofsii-ceballi, il nous a paru
plus judicieux de définir un nouveau taxon, le subsp. heterocarpus, fondé sur une
diagnose assez large pour qu’elle comprenne toutes les formes tétraploides du R.
parnassifolius. De plus, le choix de la combinaison de Guinea pour coiffer toutes
les plantes de moyenne altitude des Picos de Europa efit été contraire 4 I'opinion
de I"auteur espagnol, d'ol risque de confusion.

Le subsp. heterocarpus est inféodé dans les Picos de Europa a des éboulis situés
entre 1600 et 2200 m {cf. tableau 9, relevé 4), les altitudes les plus élevées étant
réservées au subsp. favargeri Dans la région cantabrigue, 'espéce collective est
encore représentée & la Pefia Ubina, mais jusqu'ici il ne nous a pas ét& possible de
déterminer & laquelle des deux sous-espéces calcicoles appartient cette population.
Danscette station, le R. parnassifolius parait souffrir de le concurrence du R, seguieri
qui est beaucoup plus répandu. Le subsp. keterocarpus se retrouve dans les Pyrénées
centrales et s’avance jusque sur la limite départernentale entre Ariége et les
Pyrénées-Orientales (Porteille d°Orlu, cf. tableav 9, refevé 5). A I'ouest, nous I'avons
ancore récolté sur le versant espagnol du Soum Blanc des Espéciéres. Dans cette
partie des Pyrénées la ligne de pariage entre les subsp. Aeterocarpus et subsp.
favarger: doit passer pen & l'est du Pic du Ger et rejaindre la chaine frontidre
aux eanvirans du Pourtalet. Dans les Alpes, 'espéce collective n’est représentée que
par le subsp. Reterocarpus (fig. 38)dont les stations trés éparses sont disséminées
des Alpes-Maritimes (Mt Mounier) aux Alpes ortentales (Eisenerzer Alpen).

La taxonomie infraspécifique du R. parnassifolius, telle que nouws venons de
I"établir, repose sur des critéres morphologiques, cytologiques, palynologiques et
écologiques en général bien tranchés. Remarquons toutefois que dans quelques
rares stations, des formes de transition relient deux sous-aspéces. Nous avans déji
tenté d’expliquer Porigine des individus pentaploides de Castanesa et de Barrossa
par des croisements entre diploide et tétraploide. Dans ce cas pourtant, le phéno-
type des descendants pentaploides ressemble 4 8’y méprendre 4 celui des tétraploides.
En revanche, dans les Pyrénées orientales, bien que nous n'ayons pas encore observé
le subsp. favargeri, nous possédons dans notre herbier des échantillons ambigus
qu’il nous est difficile de rapporier au subsp. parmassifolius. Ces termes de passage
ont toutefois été récoltés dans le vallon situé entre le Pico de Sepre et le Puig
mal oit Fon rencontre nombre d'éboulis mixies constitués par un mélange de
matériaux métamorphiques et calcaires. 11 n’est donc pas exclu que le subsp.
favargerl se trouve également dans les Pyrénées orientales, soit sur la chaine fron-
tiére, soit en Sierra de Cadi ol le R. parnassifolius est aussi mentionné. Quoi qu’il
en soit, I'existence de quelques formes intermédiaires n'enléve rien an bien-fondé
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du subsp. favargeri, Rappelons 4 titre de comparaison que dans les Pyrénées otien-
tales, le R, purnassifolius subsp. parnessifoliys croit 4 proximité du R, pyrenaeus.
Leurs hybrides, le R. luizetii, dont Braun-Blanquet (1948) dit qu’il s'agit d'nn
hybride fixé, et le R. flahauitii, ainsi que leurs descendants par antofécandation on
rétrocroisement, constituent des populations qui présentent tous les intermédiaires
entre les espéces parentales. Cependant aucun botaniste sérienx ne soutiendrait
qu'il convient de réunir sous le méme bindme les R. parnassifolius et R, pyrenaeus
sous prétexte qu'ils offrent des termes de passages dus 4 des phénoménes d’intro-
gression.

Au peint de vue phylogénétique, si les trois sippes dipleides peuvent étre
considérées comme des schizcendémiques dérivés d’un syngaméon primitif, {"évo-
lution morphologique divergente gu'elles ont subie, ne ressert pas tant de leur
isolement gécgraphique oun génétique que de leur compertement écclogique diffé-
rent. Selon nous, la différenciation des deux sippes vicariantes, basophile et acido-
phile, est antérieure 4 Ja spéciation graduelle des denx sous-espéces siticicoles. Prenve
en est la présence dans les Picos de Europa, 4 moins de 15 km Pun de 'autre,
des deux taxons les plus éloignés par leur morphologie, soit an Collado de la
Canalcna le subsp. favargeri et i la Pefla Prieta le subsp. cabrerensis, Les deux
localités sont reliées d'ailleurs par une¢ chaine ininterrompue dant les altitndes ne
descendent jarnais en-dessous de 1600 m. En définitive, les deux sous-espéces ne sont
isolées que par leurs exigences édaphiques distinctes. La premiére, basophile, est
liée aux ébeculis calcaires dont la matrice 4 un pH vaisin de la neutralité (pH 2= 7),
alors que le subsp. cabrerensis est infécdé 4 des sols brats, siliceux (pH 4 4 4.5).

Comme nous 'avons mentionné plus haut, la subdivision du R. paernassifolius
en quatre taxcns de méme rang a le défauat de ne pas rendre compte de leurs affi-
nités respectives. Aussi croyens-nous utile de rappeler la parenté étroite qui lie le
subsp. parnassifolius et le subsp. cabrerensis. Ces deux taxons, liés aux formations
des Androsacetalia alpinae, constituent un couple de taxons schizoendémiques.
Quant i la branche calcicole, caractéristique des Thlaspeetalia rotundifolii, détachée
trés tot du syngaméen primitif amphicline, elle comprend le subsp. favargeri, patro-
endémiqne pyrénéo-cantabrique duquel est issu un polyploide plus largement
répandu, selen toute probabilité agamosperme, a savoir le subsp. heterocarpus. Le
sc}lrlé:r-na ci-dessous (fig. 40) résume la phylogénie de espéce collective R. parnas-
S1fodins.

Clé des sous-espéces du Ranunculus parnassifelius s,

la. Etamines en nombre infétieur ou égal au nombre des carpelles; micro-
spores et carpelles en partie stériles; corolle tlanche, le plus socuvent

irrégulidrecunulle .......... ... ... .. .., subsp. heterocarpus
1b. Etamines en nombre supérieur au nombre des carpelies, microspores et
carpelles tous fertiles, corolle réguliére, blanche curtose . .. ........ 2
2a.  Fleurs en cyme bipare Jiche, pétales blancs ... .. ... subsp, favargeri
2b.  Fleurs en cyme subombelliforme, pétales roses sur la page externe ... 3
3a. Akénesgros,fortementnervés . ............. subsp. cabrerensis

3b. Akénes petits, lisses 4 faiblement nervés . .. ... subsp. parnassifolius
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Descriptions des sousespéces
subsp. parnassifolius

Tige de 5 4 15 cm de hauteur, ramifiée dans la moitié supérieure seulemnent,
pluriflore [(1-)3- 4 6(-)-flore]. Feuilles radicales vert sombre, a limbe elliptique,
large, | 4 1.6 fois plus long que large [1.7 4 4(-5.5) x 1.5 & 4(-5} cm], arrondi ou
cordiforme 4 la base. Fleurs grandes (24 4 30 mm de diamétre), en inflorescence
subombellifonme, 3 anthése presque simultanée; corolle réguliére; pétales 5, roses
et veinés de pourpre sur la face externe, blancs, nervés de rose du cdté interne;
étamines nombreuses (50 3 140), pollen régulier; carpelles en téte hémisphérique,
ordinairement peu nombreux (20 a 50), tous fertiles; akénes inconstants dans leur
forme et leur dimension (2.5 4 3.5 mm de hauteur, rostre non compris), carénés
ou non sur les faces antérieure et postérieure, & nervation peu apparente, souvent
maculés de pourpre nojrdtre au sommet, i bec court, gréle, arqué (fig. 39¢). Nombre
chromosomique: 2n = 16. Habitat: schistes gothlandiens et dévoniens des Pyrénées
orientales,

subsp. cabrerensis Rothm.

Port trés robuste; tige de 8 4 22 em de hauteur, ramifiée dans la moitié
supérieure seulement, 3- & 14-flore. Feuilles radicales vert sombre, trés grandes,
a limbe elliptique, parfois presque réniforme, 0.9 4 1.3 fois plus long que large
[3 & 6(9) x 3 @ 5(-7) cm], toujours cordé i la base. Fleurs grandes (24 4 30 mm de

diamétre), en inflorescence subombelliforme, 4 anthése presque simuitanée; corolle
réguliére; pétales 5, roses 4 pourpre vif sur la page externe, blancs, veinés de rose

.
Carsceéristiques dey
Androtaatuils gipinae
subsp. peraagsifolivs

introgression éventuells

——
m Caractérivtiques des
Thistgostalia otundifols
—

- Syngarnéon primitid, Sevdciailsmion

Spleiation graduslia ———p= Polyploidie el

Fig. 40. — Essai de phylogénie de 1'sspéce collective R. parnassijolius.
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Refevé ]

F. PO, Vallée d’'Eyne,
2450 m

Poa cenisie s.\.
Helictatrichon montanum
Papaver suaveolens
Xatartia scabwa

Galeopsis pyrenaica
Carduus carlinoides
Senecio levcophyiius
Crepis pygmasa

Relevé &

E., Sa., Picos de Europa,
Peha Vieja, Aguja, 1360 m

Helictotrichon montanum

Helictotrichan cantabricum

Paronychis kapela subsp.
serpyilifolia

Erysimum cf, grandiflorum

Iheris cf. petraea

Lithodora diffusa

Linaria filicaulis

Crepis pygmaes

Relevé 2

E., Le4n, Sierra de Cabrera,
Pican, 1950 m

Poaa cenisia s.l.
Rumex suffruticosus
Silena foetids
Eryngium duriasi

Refevé 5

F., P.-Q.. Porteille d'Qrlu,
2300 m

Poa cenisia

Arenaria multicautis
Hutchinsia aipine
Scutellaria alpina
Companuie cochleariifolie
Carduus cartinoides
Doronicum grandiflorum
Crepis pygmacs
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Refavd 3

E., Sa., Picos de Europa,
Cotlade de le Canalongz

Paronychia kapels subsp. serpyfii-
folia

fberis of. petraca

Erysimem cf. grandifiorum

Potentitla nivalis

Galium pyrenaicum

Senetio boissieri

Crepis pygmaes

Raolevé 6

CH., Valais,
Grand Chavyalard, 2900 m

Trisetuem distichophyltum
Sesleria coervlea

Thiaspi rotundifotives
Viola cenisia

Gatium helveticum
Companula cochlesriifolia
Valariena montana

Crepis pygmaea

Tableau 9. — Relevés sommaires des espdees compagnes les plus caractéristiques du A, garnas-
sifolius 8.1,

du coté interne; étamines nombreuses (60 i 150); pollen régulier; carpelles en
téte hémisphérique i subglobuletuse (7 2 12 mm x 7 & 10 mm), ordinairement peu
nombreux (15 & 50), tous fertiles; akénes gros (2.6 4 4 mm de hauteur, rostre non
compris) fortement nervés (fig. 39a, b), 4 bec recourbé dés 1a base, enroulé en une
spirale compléte. Nombre chromosomique: 2# = 16, Habitat: rocailles siliceuses
de la chaine caniabrique {Sierra de Cabrera, Pefia Prieta au Portillo de las Yeguas,
Curavacas).

subsp. favargeri Kiipfer, subsp. nova

Cauvlis 4-12 cm altus a tertia vel dimidia parte ramosus 1-6 florus. Folia radi-
calia prasina limbo lanceolato-elliptico longitudine latitudinem aequante vel 3-plo
longiore [1-2(-2.4} x 0.5-1.5(-2} cm] rotundato basive cordato, Flores parvi [13-23
(28} mm longi] in cymam bipartitam dispositi anthesi succedenti. Corolla regularis
quinque petalis candidis. Stamina numerosa (60-120). Pollinis grana regularia.
Carpella pauca [15-30{-60)] omnia fertilia, Achenia parva (rostro excluso 2-3 mm
longa) leviter nervosa vel enervia rostro gracili basi erecto apicem versus recurvo (fig,
39d). Numerus chromosomatum: 2# = 16, Habitat in glaris calcareis montium
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“Picos de Eurapa™ Cantabriae loco “Collado de la Canalona” dicto et in montibus
Pyrenaeis occidentalibus. Holotypus: E., Sa., Picos de Europa, Collado de la
Canalona, 2450 m, NEU K02201.

subsp. heterocarpus Kiipfer. subsp. nova

Caulis 5-20(-30) cm altus a tertia vel dimidia parte ramosus 1-1Q(-18) florus.
Folia radicalis prasina limbo late lanceolato vel cordato longitudine latitudinem
aequante vel sesquilongiore [1.4-3(-3.6) x 1-2.4(-2.8) cm]. Flores in cymam bipar-
titam laxam r1aro in inflorescentiam subumbelliformem dispositi. Corolla saepe
irregularis petalis aliquot abortivis vel regularis (20-30 mm diametro). Petala
0-5(-6-10) candida. Stamina pauca (15-50). Pollinis grana irregularia (50-90 per
centum abortiva vel manifeste minora quam ad modum). Carpella numeross (30-120)
pro parte sterilia [30-80(-100) per centum abortiva). Achenia rostro excluso 2.2-3.2
mm longa leviter raro valde nervosa rostro curvato vel circinato, Numero chro-
mosomatum 2n = 32, 40. Habitat in glaris Alpium, Pyrenaeumve {occidenta-
libus exceptis) et Cantabrize {(ad “Picos de Eurapa’). Holotypus: CH., Valais, Grand
Chavalard, versant ouest, 2100 m, NEU X02208).

Genres Prilotrichum C. A. Meyer et Hormathophylla Cullen & Dudley

Le genre Ptilotrichum a €€ créé par C, A. Meyer (in Ledebour, 1831) pour
séparer du genre Alyssum deux espéces asiatiques a4 fleurs blanches ou roses, Pt
canescens (DC.) C. A. Meyer du sud-ouest de la Sibérie et du Tibet et Pt. efonganom
(DC.) C. A. Meyer, taxon sibéro-mongol, En fondant son nouveau genre, ’auteur
allemand se référait essenticllement aux caractéres floraux, soit principalement aux
pétales entiers, aux filets des étamines tous dépourvus d’appendice et & I’sbsence de
glandes placentaires, Par la suite, plusisurs auteurs ont rapporté au genre Ptilotrichum
différentes espéces dont le seul caractére commun était 1a couleur blanche, exception-
nellement rose, des fleurs, Dans son acception la plus large, le genre Prilotrichum
compte une trentaine de taxons dont la majorité appartient i la flore d’Europe
australe et d’Asie Mineure, '

Il n’est pas dans notre intention de brosser ici 1'historique complet du genre
FPrilofrichurm. Nous nous contenterons d’en souligner las étapes les plus marquantes,

— Dans la relation de son “Voyage botanique dans le Midi de 1'Espagne™, Boissier
(1839-1845) discute la position systématique de quelques Alysseae i fleurs
blanches et i filets inappendiculés. Aprés avoir rejeté le genre Lobularia Desv., le
matériel qu'il avait entre les mains étant dépourvu de glandes placentaires et
offrant des silicules énerves, Boissier (vel. 2: 45) note: “T'ai préfésé réunir ces
espéces au genre Ptilotrichum... en étendant un peu les caractéres. J'avoue que
ces caractéres sont plutdt négatifs, et que si mon Pt purpureum ressemble tout
4 fait aux espéces sibériennes, les autres du groupe de halimifoliim en différent
un peu par le port; mais je n'ai pas osé faire la une nouvelle coupe i laguelle
aucun caractére positif ne m’autorisait”. Boissier donnait ensuite une liste de
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huit espéces pour lesquelles il propasait le transfert dw genre Alyssum dans le genre
Prilotrichum,

— En 1867, Boissier dans “Flora Orientalis” (vol. 1: 287) modifiait encore la
définition du genre en décrivant la pubescence comme étant non plus strictemnent
formée de poils étoilés, mais présentant des poils écailleux-étoilés ou rarement

. bipartites. Cette derniére précision lui permettait d'inclure dans le genre les Pr.
ceppadocicurmn (Willd.) Boiss. et Pt. glabrescens Boiss., anjourd’hoi inclus dans
le genre Borrmuellera Hausskn.

~ Beaucoup plus récemment, Heywood (1964, in Tutin & al., vol. 1: 305) adopte
partiellement le point de vue de Boissier et attribue a la flore d’Europe quelques
dix espéces dont neuf sont cantonnées dans les montagnes du sud de la France et
en Espagne, seul le Pr. rupestre (Ten.) Boiss. offrant une aire plus orientale.

— Une position diamétralement opposée est défendue par Dudley & Cullen dans
une étude de la tribu des Alysseae datant de 1965. Le genre Ptilotrichum s’y
trouve démantelé et dispersé dans pas moins de sept genres, dont un nouveau,
Hormathophytls Cullen & Dudley. Pour le seul genre Alyssumi, trois sections
différentes sont concernées par ces transferts, Afin de donner une idée du boule-
versement taxonomique engendré par le travail de Dudley & Cullen et pour
faciliter la compréhension de la discussion qui suit, nous donnerons ci-dessous
une liste non exhaustive, des espéces qui toutes ont été rapportées au genre
Prilotrichum 4 un moment quelconque de leur histoire nomenclaturale. Nous ne
nous attarderons pas & établir la synonymie compléie de chaque taxon; seuls les
bindmes les plus usités ont été retenus. Ces derniers, empruntés a Boissier (l.c.),
Bush (in Komarav, vol. B, 1539) et Heywood (l.c.), figurent dans la premiére
colonne et sont placés par ardre alphabétique des épithétes. En regard de chaque

bindme nous avons porté la nomenclature telle qu'elle est proposée par Dudley
& Cullen.

Py, cadevallianum (Pau) Heywood Hormathophylla cadevalliana
{Pau) Dudley

Pt. canescens (DC.) C. A. Meyer Alyssum canescens DC., sect. Alyssum

Pt, elongatum (DC) C.A. Meysr Alyssum tenuifolitan Willd., sect,
Alyssum

Pt. holimifolium Boiss. Aurinia halimifolia (Boiss.) Cullen &
Dudley

Pt, lapeyrousianum (Jordan) Jardan Alyssum lapeyroustanum Jordan, sect.
Tetradenia (Spach) Dudley

Pt. longicaule (Boiss.) Boiss, Hormathephylla iongicaulis (Boiss.)
Cullen & Dudley

Pt. macrocarpum (DC.) Boiss. Alyssoides macrocarpum (DC.) Cullen &

Dudley
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Prt. purpureumn (Lag. & Rodr.) Boiss. Alyssum purpureum Lag. & Rodr., sect.

Alyssum
Pt. pyrenaicum (Lapeyr.) Boiss. Hormathophylla pyrenaica (Lapeyr.)
Cullen & Dudley
Pt. reverchonii Degen & Hervier Hormathophyila reverchonii (Degen &
Hervier) Cullen & Dudley
Pt rupestre (Ten.) Boiss. Auirinig rupestris (Ten ) Cullen & Dudley
Berteroa spathulata (Stephan) C. A. Hormathophyila spathulata (Stephan)
Meyer [= Pt. cretaceum (Adams) Cullen & Dudley
C. A. Meyer]
Pt spinosum (L.) Boiss, Alyssumn spinosum L., sect. Tetradenia
(Spach) Dudley

Pt tenuifolium (Willd.) C. A. Meyer Alyssumn tenuifolivm Willd,
Pt wageri Jafri —

Un simple coup d’ceil sur le tableau ci-dessus suffit 4 révéler la complée remise
en question par Dudley & Cullen, non seulement du genre Ptilosrichum, mais de
toute la tribu des Alyssese. MEme les espéces que nombre de botanistes considé.
raient comme voisines, tels les PY. mecrocarpum et Pt. spinosum, sont placées dans
des genres distincts. Dudley & Cullen fondent leur argumentation sur le fait que les
caractéres invaqués par Meyer, en particulier le nombre de graines (une) par loge,
les filets édentés et la counleur blanche des fleurs, sont inconstants, 1ls affirment en
outre que le type méme du penre, le Pt. canescens, appartienti en fait an genre
Alyssum (section Alyssum).

Si nous reconnaissons avec Dudley & Cullen que Pacception du genre Prifotri-
chum, telle quelle a été¢ modifiée par extension depuis sa publication originale,
a conduit 4 la ceéation d'un groupe d’espéces artificiel et hétérogéne, nous ne pouvons
pas suivee ces anteurs dans toutes leurs conclusions, En admettant, comme ils le
soutiennent, que lescritdres utilisés par Meyer sont sujets 3 de nombreuses variations
et susceptibles de se réaliser dans des pentes sans affinités systématiques réefles,
il est un caractére en revanche qui a passé inapergu ou a été mal compris. En effet,
le nom méme de Ptilotrichum {du grec ptilon — plume, et thrix — poil) ne laisse
subsister amcun doute quant d lintention de Meyer d’attirer l'attention sur le
trichome. 1l indique & cet effet dans la diagnose “‘pube bi- vel 4-radiata: radiis
plumosis™. Nos propres observations sur du matériel d’herbier de diverses prove-
nances se rapportant aux Pr. canescens et Pr. tenuifolium, ainsi que sur des plantes
vivantes, ont confirmé ses assertions. Les poils offrent une silhouette dérivée dela
structure en navette. Un axe principal {plus rarement devx), apprimé, attaché au
limbe par sa partie médiane, porte des ramifications latérales perpendiculaires (pl. Xa)
€t rappelle ainsi la structure du trichome du genre Bornmuellera, Chez toutes les
espéces européennes du genre Priforrichum, le poil est en revanche étoilé, a ramifi-
cations dichotomigques, sans axe principal (pl. Xb-d).

A la suite du travail de Meyer, les auteurs qui se sont intéressés aux Ptilotrichum
asiatiques n’ont pas su exploiter ce critére dont I’importance taxonomique n’est plus
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i démontrer puisque nombre de pentes appartenant aux Cruciferse sont définis sur
la base de la structure du trichome. Boissier {1839-1845, 2: 45) écrit 4 tort:
“M. Meyer attribue aux Prilotrichum de Sibérie une pubescence étoiiée 4 reyons
plumeux; ces rayons ne sont pas proprement plumeux, mais ils le paraissent
quelquefois lorsqn'ils sont soudés irréguliérement trois ou quatre ensemble par la
base, au-dela du point central qui les réunit”. Si quelques ennées plus tard (1867)
dans la description du genre tel qu'il le congoit Baissier ajoute “pnbe ... rarins
bipartita”, ce n’est pas dans le but de corriger son opinion précédente sur les
espéces asiatiques, mais bien d'€largir 'acception du gense pour y faire entrer les
espéces incluses aujourd’hui dans le genre Bormmueliera. Dudley & Cullen i leur
tour ne semblent pas avoir été frappés par la nette différence quoffre la pubes-
cence des deux espéces de Meyer par rapport & cette de tous les Prilotrichum
européens (au sens de Heywood).

D’autres critéres, d'ordre végétatif et cytologique, viennent renforcer I'idée que
le genre Prilotrichum, tel qu'il a é1é décrit par Meyer, constitue bien une entité
indépendante des Alyssum d'une part, des Alysseae européennes 4 fleurs blanches
d’autre part.

- Les individus du Pt tenuifolium que nous avons suivis en culture sont des hémi-
cryptophytes dont la multiplication végétative est assurée par la production de
nombreux stolans hypopés filiformes, adaptation liée selon toute probabilité
aux axigences édaphiques de ce taxon, Bush (1.c.) décrivant les sfations favorables
par: “endroits rocailleux et secs™. En revanche, toutes les espéces européennes
offrent des axes aériens vivaces (chaméphytes} exception faite peut-étre des
Pt rupestre et Pt purpurenm dont l'appareil végétatif aérien est moins
développé et qui représentent un type biologique intermédiaire. De plus, aucun de
ces taxons n'émet de stolons; seul le Pt. purpureum offre dans certains cas une
ramification souterraine de la sonche lui permettant, sur les sols instables, de
résister i I'ensevelissement.

— L’étnde cytologique dun Pr. tenuifolium a é1é réalisée récemment par Mésicek &
Sojdk (1972) sur des plantes provenent de la région d’Ulan-Bator en Mongolie
septentrionale. Ces auteurs ont dénombré sur des mitoses de méristémes
radiculaires 27 = 88, 115 en déduisent que le nombre de base est conforme &
celui déterminé sur les espéces européennes du genre (Pr. spinosum et Pt, halimi-
folium) soit x = 8. Nous ne pouvons cependant pas nous railier i leur conclusion.
Le nombre zygotique devant nécesszirement étre un multipie pair du nombre de
base, leur résuliat 27 = 88, s'il est exact, doif étre interprété comme étant octo-
ploide sur la base de x = 11. Ce nombre 11 est d'autant plus exceptionnel que
dans la tribu des Alyssese, assez homogéne au point de vue cytelogique, il n'a été
trouvé jusqu'ici que dans les genres Lobularia et Hormathophylla (voir ci-dessous},

Nos propres observations cytologiques effectnées sur des plantes mises en
culture 4 Meuchitel 4 partir de graines regues de Prihonice, mais récoltées au
sud-est du lac Baikal (Sibérie centrale, “in valle Monachova padj. 5 km versns
orientem a vice Curulba, 550 m™)} ne nous ont pas permis de confirmer d'une
maniére certaine les résultats des auteurs tchéques. N'ayant pas voulu sacrifier
l'unique inflorescence que nous avons obtenue en fixant les anthéres, nous avons
dfi nous contenter des mitoses de méristémes radiculaires, Cellesci offrent
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certaines difficultés tant par le nombre élevé et la petitesse des chromosomes
que par la présence dans le caryotype d'une ou deux paires de chromosomes
plus longs, Lorsque deux chromosomes courts sont rapproches par leur extrémiteé,
ils peuvent simuler un chromosome plus long d’ol des erreurs possibles d’interpré-
tation. Nos résultats obtenus sur cing individus différents sont compris entre
2n = 90 et 92 chromasames: jamais nous n*avons compté inconstestablement
moins de 2n = 90, Les meilleures images métaphasiques, dont 1'une est repro-
duite par la figure 41a, montraient 2n = 92,

Les données cytologiques rapportées ici, trop fragmentaires encore et ¢contra-
dictoires, ne nous permettent pas d’établir avec certitude le nombre chromoso-
mique du Pr. tenuifolium. Cependant nous pouvons déja affirmer que, quel que
soit le nombre zygotique réel, 88, 20 ou 92, le nambre de base ne peut pas étre
x = 8, aucun de ces nombres n'étant uo multiple pair de 8. Si le caryotype & 2n
= 92 devait étre retrouvé dans d'autres populations, le Pt. tenuifolium serait
un polyploide sur la base de x = 23. Comme la fréquence du nombre x = & dans
la tribu des Afysseae donne 3 penser qu’il représente le caryotype primitif dont
seraient issus les autres nombres de base, x = 23 serait sans doute dérivé de 24
(nombre gamétique d’un taxon ancestral hexaploide i x = B) par perte d’un
chromosome.

Les arguments que nous avons énumérés ci-dessus nous paraissent suffisamment
forts pour nous autoriser & conclure que le traitement proposé originalement par
Meyer (l.c.) et défendu par Bush (1.c.), soit I'établissernent d’un genre Prilotrichiirn
endémique du centre de I'Asie et comportant trois espéces (PL. canescens, Pt. tenui-
folium et Pr, wageri® }, est le plus conforme aux données morphologiques et caryo-
logiques. Les espéces européennes du genre Prilotrichum (au sens de Heywood)
doivent en conséquence porter un autre nom générigue.

Nous croyons bon de rappeler ici les positions opposées tenues respectivement par
Heywood (l.c.) et par Dudley & Cullen (l.c.). Le premier auteur gioupe dans le méme
genre {Prilotrichum)} dix taxons a fleurs blanches ou roses de la flore européenne
alors que ces mémes espéces sont distribuées par Dudley & Cullen dans quatre genres
différents, deux sections du genre Alyssum étant concernées. L'opposition fonda-
mentale de ces deux conceptions résulté du fait que chaque auteur s’est appuyé sur
des critéres différents pour définir les genres, Heywood fait appel i 1a couleur des
pétales et i lamorphologie de 'androcée alors que Dudley & Cullen sernblent donner
plus de poids aux caractéres végétatifs.

Le choix des caractéres ayant une valeur taxonomique, qui comporie une part
inévitable de subjectivité, apparait comme trés important puisque suivant que I'on
s’adresse A l'un au i I'autre, il en découlera une classification différente. Nous nous
sommes doncefforcé de prendre en considération un éventail aussi large que possible
de caractéres se référant tant 2 'appareil végétatif qu’i I'appareil floral. Les critéres
que nous avons retenus et qui pous paraissent devoir entrer dans la diagnose des
genres sont: le type biologique, la dimeusion et Ia phyllotaxie des rejets stériles, la
structure du trichome, la morphologie de V'androcée, la persisiance ou non de
débris foliaires sur la souche. Les caractéres séminaux (présence d’une aile ou de

"Le P1. wagerl, décrit récemment par Jalyi (1957}, serzit affine mais bien distinct du
Pt canescens,
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Fig. 41. — a, Ptilotrichum tenuifolium, mitose de tacine, b, Aormathophyila cadevalliana,

premiére mitose pollinique. c, . halimifolie, métaphase 1. d, A macrocarps, métaphase I.

e, A reverchonil, premidre mitose poliinique. f, A, pyrensica, métaphase L g, A. longicawlis,

anaphase L. h, #. cochleata, métaphase I i, A. lapeyrousiona, anaphase 1. j, A, halimifolia,
mitose de I'ovaire.



198 BOISSIERA 23, 1974

mucilage) et la forme .des fruits n’interviennent qu’en deuxidéme instance pour
définir & lintérieur des genres, les groupes d’espéces avant les affinités les plus
prononcées. Sur cette base, mous avons procédé i la confrontation des différentes
espéces européennes et avons observé que huit d’entre elles étaient semblahbles par
leurs rejets stériles courts plus ou moins dressés, 4 feuilles inférieures entiérement
caduques, leur trichome a poils étoilés, leurs étamines inappendicuiées, non dentées
(fig. 42) et leur style persistant. Ces espéces, dont nous dennons la liste ci-aprés en
suivant la nomenclature adoptée par Heywaod, sont dans tous les cas des chamé-
phytes fruticuleux. 1 s’agit des Pr. cadevallignum, Pt halimifolium, Pt. lapeyrou-
sianum, Pt. longicaule, Pt. macrocarpum, Pt. pyrenaicum, Pt. reverchonii, Pt. spino-
Sumnt.

La deuxiéme difficulté résidait dans le choix du genre auquel devaient étre
rattachés les huit taxons en question. A cette fin, nous avons passé en revue
I'ensemble des genres groupés sous le pavillon des Alvssege, en accordant une
attention particulidre aux genres dont [es noms figurent dans la synonymie des
especes précitées, Cependant, afin d’éviter des redites, nous ne défteadrons notre
position que pour les quelques genres les plus affines des “Prifomrichum’’ eusopéens
et par 1a les plus propres a entrer en considération.

Alyssum L.

Bien que tous les caractéres que nous ayons retenus soient susceptibles de se
réaliser dans le genre Alyssum, ils ne se trouvent jamais exprimés simultanément
dans P’une de ses six sections, hormis la section Tefradenia (Spach) Dudiey dont le
type est par gilleors une des huit espéces dont le statut est discuté ici, soit I'4,
spinosun. La question est alors de savoir si les "Prilotrichum™ européens constituent
une entité suffisamment originale pour justifier un trajtement taxonomigue
indépendant ou au contraire s’il faut suivre les partisans d’un grand genre A lyssurm.
La deuxiéme option aurait eu Pavantage de rétablir des bindmes déja usités puisque
la majorité des basichymes portent 4fyssum comme nom générique ; cependant, nous
croyons que les différences morphologiques entre les "Ptilotrichum' et le type du
genre Alyssum (A. montamen L) sont suffisamment prenoncées pour autoriser
I'établissement d’un autre genre. Cette maniére de voir est en quelque sorte déja
consacrée par “Flora Europaea™.

Alyssoides Miller

Le genre Alyssoides, auquel Dudley & Cullen (l.c.) rapportent le Prilofrichum
macrocarpum et dont le type est I'A. urriculetum (L.y Medicus, présente plusieurs
caractéres ne coincidant pas avec la description des “Prilotrichum” européens. Il
s'agit entre autres des feuilles séches persistant, au moins en partie, sur fa souche,
de la pubescence le plus souvent mixte, offrant des poils en navette et des poils
étoilés, le calice a4 sépales internes sacciformes, Yandrocée 4 filets des étamines
aplatis, ailés, les loges 4 3 B-spermes, le style se desséchant en partie lors de la matu-
ration des fruits. Il ne peut donc pas entrer en considération.
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Fig. 42, — Einmines et nectaires des Ptilotrichum elongatum (a), Hormatophylla cadevalliana

(b), H. reverchonii {c), H. longicaulis (d), H. pyrenaica (€), H. macrocarpa (1), H, halimifolia

(g), H. cochieata (h), #. spinose (i), H, lapeyrousiana (3}, Aurinia saxatilis (k), Aurinia rupestris
{[, m), Berteroa spathulata (n}, Berteroa incana (o, p).
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Aurinia Desv.

La description originale trés succinte du genre Auriniz que I'on doit 4 Desvaux
(1813) a récemment été complétée par Dudley (3964c) dans son “'Synopsis of the
genus Aurinig in Turkey”, Pour établir la diagnose du genre, |'auteur amiéricain se
référe non seulement au type, soit YA, saxatilis (L) Desv., mais aussi aux six
autres espéces qu’il inclut dans le genre. Trois espéces y figurent pour la premiére
fois; il s"agit des A, (Prilotrichum) halimifolia, A. { Ptilotrichum) rupestris, A, {Lepi-
dotrichuin) uechtritziana. Cependant, quelle que soit 'aceeption du penre Aurini,
plusieurs de ses caractéres ne s’accordent pas avec ceux des “Frifotrichum”™ earopéens.
Ce sont: la souche revitue de vestiges foliaires, les filets des étamines nettement
dilatés 4 la base (fig. 42k) ou pourvus d’une dent trés obtuse ¢t, pour la plupart
des espéces, les pétales échancrés 3 bifides. 11 ne nous parait donc pas opportun de
rapporter les “Ptilotrichuem’™ au genre Aurinia.

Lobularia Desv.

Le gente Lobularia figure dans la liste des “nomina conservanda” ¢t doit donc
&tre utilisé en dépit du terme “Konig” proposé antérieurement par Adanson (1763).
Le type du genre, L. maritima (L.) Desv., montre par rappart aux “Ptilotrichum™
des différences marquées qui s’opposeraient au fransfert de ces demiers scus le
pavillon de Lobularia. Ces différences portent sur le trichome formé de poils en
navette et sur des glandes hypogynes au nombre de B (au lieu de 4).

Koniga R. Br.

Tel quil a été décrit par R. Brown (1826), le genre Koniga, cité dans la syno-
nymie de presque toutes les espéces de Frilotrichum, est un synonyme de Lobularia.
Comme il est fondé sur le méme type, X maritima (L.) R. Br., les raisons qui
s’opposaient au choix du nom générique Lobularia sont valables ici.

Hormathophyllz Cullen & Dudley

Le genre Hormathophyllz a été décrit par Dudley & Cullen en 1965. Ces
auteurs ont choisi comme type du genre une des plus remarquables espéces de la
flore espagnole, & savoir U'H, (Prilorrichum) reverchonii 1ls incluent encore dans le
g;ﬂf: quatre autres espdcees: les /. cadevalliana, H. longicaulis, H. pyrenaica, H, spa-
H ra.

11 nous parait utile de rappeier ici les termes de la diagnose originale: “Plantae
perennes, fruticosze vel suffraticosae vel saitem ad basim induratae, caudicibus vel
ramis crassis lignosis tortuosis cicatricosis, in partibus inferioribus denudatis, indu-
mentoalbo obtectis. Caules floriferi erecti vel laxi, parce foliati. Surculi steriles nume-
rosi conferti, Folia caulina inferiora et omnia folia cautium sterilium rosovlata con-
ferta, ovato-spathulata vel oblanceoiata vel orbiculata, integra, + obtusa vel truncata
vel acuta vel cuspidata, 2060 x (5-)7-30 mm, in petiolum abrupte constricta, petiolis
longis (5-30 mm) munita, nerve mediano prominulo provisa, pilis stellatis mollibus
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argenteo-albis dense obtecta. Folia caulina superiora lineari-oblanceolata vel spathu-
lata, basi sensim attenuata, £ acota. Racemi contracti 2 corymbosi. Sepala lateralia
valde saccata. Petala alba, obovata et integra vel spathulata et bifida. Filamenta
omnia bilateraliter alata, basi dilatata saepe breviter dentata. Siliculae glabrae vel
indumento parco obtectae, obovato-orbiculae vel rhomboideo-ratundae, 4-10 x
4-7 mm, gynophoris brevis vel absentis, loculis 2-4 ovulatis, valvis compressis valde
reticulato-nervosis™.

La description ci-dessus appelle deux commentaires; I'on a frait anx caractéres
invaqués, I'autre 4 I'acception du genre telte que P’entendent Dudley & Cullen.

— Notre propre expérience du genre, fondée sur I'observation “in situ et en
culture comparée des guatre représentants pyrénéen et ibérique cités par Dudley
& Cullen, permet d’apporter les précisions ou rectifications suivantes: les sépa-
les intemes (Jatéraux) ne sont pas nettement sacciformes mais légérement
cucullés, plus rarement 4 peine sacciformes. La mention “pétales bifides”
ne sapplique qu'ad PH spathulota, la seule espéce asiatique rapportée an
genre, les espdces ibériques ayant toutes des pétales entiers. Les silicules données
comme ayant des valves comprimées sont plus ou moins turgides chez les trois
espéces bétiques, Le désaccord le plus important concerne I'androcée, En effet,
les filets des étamines sont dits “ailés, & base dilatée souvent brigvement dentée”.
En fait, ils offrent sur le frais une section circulaire ou elliptique. Exception faite
du faisceau libéro-ligneux, s sont formés d’un tissu trés liche qui se déforme
lors du séchage et peut simuler une aile. D’antce part, la base n'est ni distinc-
tement renflée, ni dentée, le diamétre du filet décroissant insensiblement de bas
en haut (fig. 42b-¢). A la décharpe des anteurs anglo-saxons, il convient de
remarquer qu'il est presque impossible de se faire une idée précise sur des exsiccata
de la forme des fruits ou des filsts,

— Compte tenu des corrections que nous venans d'apporter, ta diagnose du genre
Hormathophylla nous parait correspandre sur tous les points importants (selon
nous) aux caractéres des espéces eurapéennes du genre Prilofrichum, exception
faite peut-étre des Pr. purpureum et Pr. rupestre. Nous verrons plus loin les
raisons de cetie réserve. Seuls quelques détails ayant trait respectivement a la
dimension des fevilles et 4 la marphalogie des silicules ou des rejets stériles ne
caincident pas complétement avec le phénotype des Pt halimifolivm, Pt macro-
carpum, PL. spinosum et Pt, lapeyrousianum. Ces différences ne nous paraissent
pas suffisantes cependant pour justifier la création d’un autre taxon, aussi nous
propasons d’étendre P'acception du genre Hormathophylla en modifiant quelque
peu la dizgnose.

Hormathophylla Cullen & Dudley emend. Kiipfer

Chaméphytes ligneux, fruticulenx ou suffrutescents; souche rameuse i écarce
crevassée; rameaux étalés-dressés, couverts de cicatrices foliaires, canescents, Parties
herbacées et jeunes rameaux vétus d’un indument formé de pails étoilés apprimés
ou dressés-entremélés. Rejets stériles courts, & croissance annuelle faible (0.4 i
1 cm) ou médiocre [1 a 3(-8) cm]. Feuilles en rasette avant 'anthése et parfois a
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F'?. 43. — Ovaires (dessinés 3 'anthése) des Prilotrichum elongatum (a), Hormathophylla cade-

valtizna (b), H. reverchomii (c), H. longicaulis (d), H. pyrenaica (e), H. mucrocarpa (), H

halimifolia (g), H. cochleata (h), A. spinosa (i), F. lapeyrousiana (1), Awrinia saxatilis (k),
Aurinig rupestris (), Berteroe spathulare (m).
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disposition plus lache aprés la floraison, mais toujours rapprochées au sommet des
axes stériles, entiéres, oblongues 4 obovales-spatulées, 2 4 5 fois plus longues que
larges, argentées 4 blanches-tomenteuses, canaliculées ou plides longitudinalement,
€paisses, a mervare médiane seule visible et un peu saillante er dessous. Tiges
floriféres redressées-ascendantes i dressées, simples ou peu ramifiées, oligophylles 2
feuillées, 4 feuilles oblongues 3 i 8 fois plus longues que larges. Inflorescence dense
au début de I'anthése souvent sub-corymbiforme, s’allongeant £ apiés la floraison.
Fleurs blanches, plus rarement roses, créme ou jaunes, Sépales dressés oun étalés
peu ou pas cucullés, les intemes pas ou i peine sacciformes. Pétales entiers
spatulés, arrondis ou tronqués an sommet. Filets des étamines tous inappendiculés,
non ailés et dépourvus de dents, 4 section transversale circulaire a elliptique,
rarement un peu dilatés vers la base. Glandes hypogynes, valvaires, 4. Infrutescence
en grappe dense, (au moins supérieurement) corymbiforme 4 pédicelles fructiféres
redressés ou en grappe liche et i pédicelles étalés, Silicules latiseptées, comprimées
ou turgides presque turbindes, 4 symétrie axiale ou bilatérale, 3 valves circulaires on
obovales, glabres ou 4 pubescence = caduque. Replum hyalin, non reticulé-nervé,
Style induré et persistant. Loges 2 3 6-ovulées, 1 & 2(-4)-spermes. Graines ailées ou
marginées, mucilagineuses cu non.

Synopsis du genre Hormathophylla

L’endémisme trés étroit de 1a majorité des espéces que nous rattachons au genre
Hormathophylla, leurs affinités réciproques incertaines, le fait que plusieurs d’entre
ellesn’ont jamais £1€ décrites d°une maniére précise nous ont incité  en approfondir
I'étude. Les observations morphologiques, écologiques et cytologiques que nous
rapportons ici sont ie fruit de ’examen “in situ” de toutes Jes espéces du genre.
La plupart d’entre elles ont en outre é1¢ suivies en culture comparée.

Hormathophylla reverchonii {Degen & Hervier) Cullen: & Dudley, Feddes Repert.
71: 218. 1965 = Prilorrichum {Alyssum) reverchonii Degen & Hervier, Magyar
Bot, Lapok §: 2. 1906; Bull. Acad. Int. Géogr, Bot. 16: 224. 1906 (basionyme).

L'H. reverchonii, un des plus beaux joyaux de la flore bétique, occupe un ter-
ritoire étroit entre les Sierras del Pozo, de Segura et de la Cabrilla (fig. 44). Chasmo-
phyte exclusif, il est inféodé aux falaises calcaires généralement ombragées 3 des
altitudes variant entre 1200 et 1800 m (Heywood, 196]1). La population que nous
avons étudiée croissait dans les porges supérieures du Rio Borosa, & 1200 m d’alti-
tude, au confluent des torrents de Valdecazores et del Infiemo sur des rochers en
exposition nord-est. Parmi les autres espéces qui colenisaient 1a station, nous avons
noté les.Sarcocapros crassifolia var. speciosa, Amelgnchier ovalis, Anth yms ramburei.
“Lorsque nous U'avons récolté, le 22 juin 1970, I'H. reverchonii se trouvait étre en
fleur et en fruit nous permettant ainsi de proceder a des fixations de boutons floraux
et de prélever des graines, Les observations cytologiques que nous avons réalisées sur
plusieurs métaphases de la premiére mitose pollinique ont révélé n = 14, c’est-3-dire
un nombre tétraploide, sil’on admetx = 7 comme nombre de base. Un chromoseme
est pourva d’un satellite (fig. 41e, témoin NEU K01 134). Le pollen régulier, le fait
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quaucune mitose pallinique n'offre un nombre chromosomique supérieur ou
inférieur permettent de conclure 4 la régularité parfaite de la méiose.

Description

Chaméphyte de 15 4 25(-30) cm, blanc argenté, & pubescence étoilée, soyeuse,
poils 4 rameaux étalés-dressés, flexueux. Rejets stériles trés courts, a feuilles disposées
en roseite, lancéolées-spatulées, épaisses, grandes [3 4 4(-€.5) x 1 & 2(-3) em],
atténuées en pétiole plus court que le limbe. Hampes florales peu ou pas ramifiées,
redressées, souples, feuillées. Feuilles caulinaires ablongues [1 a 2(-2.5) x 0.2 &
0.5 cm], atténuées 4 la base, 1 4 1.5 fois plus langues que les entre-nceuds.
Fleurs blanches, grandes; pétales de 5.5 & 7(-8.5) mm de long sur 3 i 4.5 de large;
sépales dressés légérement cucullés; nectaires coniques-piriformes, éialés; anthéres
jaunes. Silicules dressées, nombreuses, groupées en grappe corymbiforme, ellip-
tiques-ohovales, arrondies ou tronquées au sommet, turgides, plus hautes que larges
[6 28 x 4.5 4 6.5 mm]; valves glabres, 4 nervation réticulée peu marquées; style
court [1.5 3 1.8(-2) mm). Loges (2-¥-ovulées, 2(-4)-spermes; graines non mucilagi-
neuses, elliptiques {3 x 2.5 mm), & aile &troite (0.2 4 0.4 mm). Floraison de mai i
juin,

Homnathophylla cadevalliana (Pau) Dudley, Feddes Repert. 71: 218 1965 =
Alpssum  cadevellianum Pau, Mem. Mus, Ci. Nat. Barcelona, Ser. Bot., I:
9, tab. 1. 1925 (basionyme) = Prilotrichum cadevallianum (Pau) Heywood,
Feddes Repert. Spec. Nov. Regni Veg. 66: 155, 1962 — Alyssum bourgeanum
Jordan, Diagn.: 195, 1864, nom. nud,

L’H, codevatlizna a été récolté pour la premiére fois le 6 juin 1851 par Bourgeau
4 la Sierra de Santa Maria “’dans les rochers de la région montagneuse supérieure”,
Cependant Bourgeau n’s pas reconnu dans sa trouvaille un taxon nouveau et a
distribué ses exsiccata, qui porient le numéro 1353, sous le nom d’Alyssum
halimifolium L. En 1864, Jordan dans ses premiéres *“‘Diagnoses d’espéces nouvelles
ou méconnues™ démontre que la plante n® 1553 de la collection de Bourgeau
n’appartient ni & I'Alyssum halimifolium, ni & 'A. lapeyrousianum et la nomme
A. bourgeanum. Cette proposition n'a toutefois jamais été suivie 4 notre com-
naissance d’une diagnose quelconque qui aurait légitimé Yépithéte choisie par
Jordan. L'A. bourgeanum reste donc un ‘“nomen nudum™. Dans le “Prodromus
Florae Hispanicae” Willkomm & Lange (1380, vol. 3: 803) attribuent le méme
échantillon au Prilotrichum longicaule, point de vue suivi, en particulier, par Cuatre-
casas (1929). Clest 4 Pau (1925) que revient le mérite d'avoir établi le statut
définitif de I'H. cadevailiona sur la base du matériel récolté en juin 1921 par Gros
sur Bl Maimon, petit massif dominant au nord-ouest Velez-Rubio. Depuis le travail
de 1"auteur espagnol, nous n’avons pas retrouvé d’autres mentions relatant la récolte
de ce taxon, du moins sous ce nom. Le statwt controversé et la rareté de I'H. cade-
valtiang nous ont incité i ke rechercher dans sa Jocalité classique. Le 19 juin 1970,
nous avons retrouvé sa station, sur des rochets verticaux en exposition nord et &
des altitudes comprises entre 1400 et 1500 m. Assez abondant, il était en fleur et en
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fruitet citoyait les Moehringia intricata, autre caractéristique des falaises ombragées,
Potentilla caulescens et Hieracium amplexicaule,

Sur des mitoses polliniques trés claires, nous avons déterminé n = 14 (fig. 41b,
témoins NEUKGII 1] et K01112). Sile nombre gamétique est le méme que chez I'H.
reverchonii, nous n’avons pas refrouvé le chromoesome satellitifére si constant chez
ce demier. Le pollen est ict encore trés régulier. Ce résultat a été confirmé par la
suife sur des mitoses de racines (2n = 28) prélevées sur des planies mises en culture
4 Neuchitel.

De nos recherches, il ressort que V', cadevalliana est un endémique extrémement
localisé dans la partie septentrionale de la province d’Almeria {fig. 44}, cantonné
dans deux petites chaines paralléles, la Sierra de Santa Maria et El Maimon, culminant
respectivement 4 1923 m et 1754 m; son caryotype est un multiple de 7.

Deseription

Charméphyte de 15 & 25 ¢m, blanc argenté 3 trichome Iépidote,! étoilé, apprimé,
Rejets stériles trés courts; feuilles disposées en rosette, lancéolées-spatulées, cotiaces,
[(2-)2.5 & 3(4) x 0.5 4 0.8(-1.3) cm] atténuées en pétiole plus court que le limbe.
Hampes florales peu ou pas ramifiées, dressées, rigides; feuilles caulinaires linéaires-
oblongues [0.5 & 1(-1.5) x 0.1 4 0.3 ¢m), 4 limbe insensiblement atténué jusqu’ la
base, espacées, 2 4 5 fois plus courtes que les entre-nceuds. Flenrs blanches; pétales
longs de 4.5 4 6 mm sur 2 4 3 mm de large; sépales dressés, légérement cucullés;
nectaires coniques-piriformes, étalés; anthéres jaunes. Silicules dressées, groupées
en grappe corymbiforme {an moins les supérieures), obavales, tronquées au sommet,
presque aussi larges que hautes [4.5 3 6.5 x S 2 7(-8) mmy], turgides; vaives glabres
4 nervation réticulée pew distincte; style court [0.8 4 1.3(-1.8} mm]. Loges (2.)4-
ovulées, 2(-4)-spermes; grames elliptiques [2.8 x 3.5 mm]), non mucilapineuses, a
aile large [0.4 & 0.6 mm). Floraison de mai 4 juin.

Hommathophylla longicawlis (Boiss.) Cullen & Dudley, Feddes Repert. 71: 218.
1965 = Alyssum longicaule Boiss., Biblioth. Universelle Genéve 13: 407, 1838
(basionyme) = Ptilotrichum longicaule (Boiss.) Boiss., Elenchus: 13. 1838 =
Lobularia longicaulis (Boiss.) Steudel, Nomencl. Bot., ed. 2, 2: 64. 1840 ou
1841 = Konign longicaulis (Boiss.) Nyman, Syll.: 200. 1854-1855.

Crophyte endémique des chaines bétiques, I'H. longicaulis colonise les massifs
périphériques 4 la Sierra Nevada (Dornajo, Trevenque, Halayones de Dilar) et
plusieurs stations disséminées dans les Sierras Tejeda, de Mdgina, de Cazorla
et de Sagra (fig. 44). Lié an substrat calcaire, il croit tant sar les rochers ¢n exposition
sud que sur des parois verticales plus fraiches orientées au nord. En conséquence,
il entre dans 12 composition floristique de groupements rupicoles, variés se rap-
portant i Palliance du Saxifragion campoi, soumise 4 'ordre des Potentilletalia
caulescentis. Des deux stations que nous avans visitées, celle du Domajo {2050 m)
était la plus riche, L'H. longicauiis y colonizait, en toute exposition, I’association

Tpar Kpidote, nous entendons que les poids éloilés, 4 rameaux rigides, se détachent
comme des écailles,
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a Teucrium rotundifolium et Kernera boissieri (Quézel, 1953), le matorral & xéro-
phytes épineux, les terrasses de reboisement avec les Arenaria grandiflora et
Trisetaria veluting et enfin les talus au bord de la route en compagnie des Helic-
totrichon sarracenorum et Avenochloa bromoides. D'aprés Heywood (1951), en S. de
Cazorla o\ I'H. longicaulis croit i des altitudes inférieures (1250 a 1700 m), il
préfére les falaises caleaires ombragées et fraiches.

Lors d’un premier sondage cytologique réalisé sur des boutons floraux fixés au
Dornajo, {témoin NEU K§1125) pous n’avions pas réussi & déterminer le nombre
chromosomique exact. Sur des diacinéses et des anaphases I, notre meilleure appro-
ximation était » = 28 qui nous permettait d’assurer le statut polyploide de I'H
longicaulis. 12 méiose paraissait réguliére hormis la présence de 0 a 2 tétravalents
qui ne semblaient pas troubler le déroulement de P'anaphase. 11 est intéressant de
noter que nous n’avons jamais observé d’association de plus de 4 chromosomes.
Les fixations réalisées en 1970, sur la méme population ont confirmé notre premidre
impression. Nous avons déterminé avec précision n = 28 sur des anaphases I (fig. 41g,
témoin NEU K071124) et des mitoses polliniques.

Ainsi des trois endémiques bétiques, U'H. longicaulis offre 'aire de répartition
la plus étendue et correspond au plus haut degré de polyploidie. Au point de vue
phénoclogique, il se distingue de toutes les avires espéces du genre par sa floraison
tardive en juillet-aoiit, Ce détail constitue un des critéres de détermination le plus
stir pour le sé parer de 1'H. cadevailtana, A pareille époque et 4 altitude égale, les deux
espéces les plus affines, les H. cadevalliana et H. reverchonii, sont déjd en fruits.

Description

Chaméghyte de 25 & 50(-60) cm, blanc argenté i trichome lépidote-étoilé,
apprimé. Rejets stériles trés courts; fevilles disposées en rosette, lancéoiées-spatulées,
épaisses, coriaces [1 & 2.5(-4) x 0.4 3 0.8(-1) cm}, atténuées en pétiole plus court
que le limbe. Hampes florales ramifiées supérieurement, dressées, rigides, cassantes;
feuilles caulinaires linéaires-oblongues [10 a 20(-25) x 1.5 4 2.5(-3.5) mm], espacées,
244 fois plus courtes que les entre-nceuds, 4 limbe insensiblement atténué jusqu’i la
base. Fleurs blanches, pétales petits [2.8 4 3.5 x 1.2 4 1.6 mm]; sépales dressés,
4 peine cucuflés; nectaires coniques-piriformes, étalés; anthéres jaunes. Silicules
dressées, les supérieures groupées en grappe corymbiforme, ohovales, arrondies é
tronquées au sommet [4 4 6 x 4.5 & 6.5 mm], un peu turgides; valves glabres &
nervation réticulée peu distincte; style court [0.4 @ 1 mm]. Loges 2 4 4-ovulées,
1 & Z-spermes; graines elliptiques & circulaires [2.5 x 3 mm]}, non mucilagineuses, 4
aile Jarge [0.3 & 0.5 mm)]. Floraison de juillet 4 aoit.

Hormathophylla pyrenaica (Lapeyr.) Cullen & Dudley, Feddes Repert. 71: 226.
1965 = Alyssum pyrenaicum Lapeyr., Hist. Abr. Pyr.: 371. 1813 {basionyme)
= Prilotrichum pyrenaicum (Lapeyr.) Boiss., Voy. Bot, Midi Esp. 2: 45. 1839 =
Lobularia pyrengica (Lapeyr.) Steudel, Nomencl. Bot., ed. 2, 2: 64. 1840 ou
1841 = Koniga pyrengica (Lapeyr.) Heynh., Nomencl. Bot, 1: 439. 1841.

L'H pyrengica est un des plus remarquables endémiques pyrénéens autant par
la beauté de ses fleurs, la grande dimension de ses feuilles que par son extréme
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localisation. Une seule station est connue avec certitude, soit une falaise calcaire
en exposition nord-est, en amont de la Foun de Comps (P.-0.) 4 quelque 1700 m
d’altitude. Le groupement qui ’héberge offre entre autres espéces: Kernera saxatilis,
Potentilln caulescens, Saxifraga media, Rhumnus pumila, Lonicera pyrenaica,

Notre matériel récolté dans la 1ocalité classique (NEU K (11 133) nous a permis de
confirmer la numération que Jaretzky (1932) avait réalisée sur des plantes de
provenance inconnue. En effet, sur des mitoses de méristémes radiculaires et des
mitoses polliniques, nous avons déterminé respectivement 2n =32 et n = 16 chromo-
somes. LA pyrenaica se trouve &tre tétraploide avec un nombre de base égal 4 8.

Description

Chaméphyte de 8 & 30 cm, vert argenté 4 pubescence étoilée, soyeuse; poils
4 rameaux dressés-flexusux. Rejets stériles courts, 4 croissance annuelle médiocre
[0.5 x 2 cm]; feuilles disposées en rosetie, grandes [3 4 5 x 1 4 1.6 cm], souples,
obovales.oblongues, atténuées en un pétiole 2 fois plus court .que le limbe, &
pubescence plus pronoricée sur la page inférieure. Hampes florales pen ou pas
ramifides, redressées, flexueuses, feuillées. Feuilles caulinaires oblongues[15 4 22 x
4§ 7mm], 1.5 4 2.5 fois plus longues que les entre-nceuds. Fleurs blanches; pétales
grands [6 4 B{(-9.5) x 3 4 4.5 mm]; sépales dressés-étalés; nectaires subgiobuleux;
anthéres roupe violacé. Silicules dressées chomboidaleselliptiques, plus hautes que
larges [6 4 8 x 4 & 5 mm], faiblement turgides, groupées en grappe corymbiforme.
Valves pubescentes 4 glabrescentes, 4 nervation réticulée trés peu marquée; style
long [3.5 & 5 mm], poilu inférieurement. Loges 4-ovulées, 2(4)-spermes; graines
non mucilagineuses, orbicufaires-elliptiques [2 & 2.4 x 1.4 4 2 mm] 4 aile étroite
[0.2 2 0.4 mm]). Floraison en juin.

Hormathophylla spinosa (L.} Kiipfer, corsb, nova = Alyssum spinosum L., Sp. PL
2: 650. 1753 (basionyme) = Konige spinosa (L.} Spach, Hist. Vég. (Phan.) 6:
493, 1838 = Prilotrichum spinosum (L.} Boiss., Voy. Bot. Midi Esp. 2: 46.
1839 = Lobularia spinosa (L.} Stendel, Nomencl. Bot., Ed. 2, 2: 64. 1840 ou 1841,

De toutes les espéces appartenant au genre Hormathophylla, 'H. spinosz offre
la plus vaste répartition tant au point de vue géographique qu’écologique. Il croit
en Afrique du Nord, ob il occupe un territoire comprenant tous les Atlas, le Djurd-
jura et les Mts Babors, en Espagne ménidionale et orientale et se retrouve dans le
midi de la France, du département des P.-Q. & celui du Var. Son extension altitu.
dinale est considérable puisqu’il a ét€ observé aux altitudes suivantes: en France de
3503 700 m, 1400 et 2700 m, en Sierra Nevada de 1600 4 3400 m et dans les
Atlas de 1800 4 3B00 m. De son caractére eurhypse, il résulte que I'H. spinosa
vépéte dans des groupements dont les compositions floristiques sont bien diffécentes,
mais dans lesquelles I'élément oroméditerranden est toujours largement représents,
Dans le sud de 1a France, Braun-Blanquet (1952) donne U'H, spinoss comme caracté-
ristique de l'ordre des Asplenietalia glandulosi qui réunit les groupements rupicoles
et calcicoles aux exigences thermiques assez accusées, Les associations auxquelies
il participe avec le plus de constance sont I'association & Dianthus brachyanthus
et Lavatera maritima des rochers languedociens et V'association chasmophytique 4
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Hieractum stelligerum et H. {Alyssum) spinosa des falaises cévenoles comprises
entre 400 et 600 m. Bien différent dans son cortége floristique est le groupement
colonisant la paroi de calcaire dolomitique orientée au sud, située a l'extrémité
méridienale de la chaine du Malaza (P.-0.). Cette station retrouvée récemment
par Baudiére (1970) abrite encore les Sexifrage media, Helictotrichon raontanum,
Oxytropis halleri subsp. halleri, Thymelaea dioica, autant d’espéces appartenant en
propre au Saxifragetum mediae.

Dans les montagnes espagnoles, S. de Javalambre, chaines bétiques, les conditions
optimales sont réalisées entre 1600 et 2800 wm, sur roche-mére calcaire et siliceuse.
L’H. spirosa s'y localise de préférence dans les matorrals & xérophytes épinsux
entrant dans P'alliance du Xero-Acanthion s’inscrivant elle-méme dans une unité
supérieure, 'ordre des Erinacetalia. L’aspect caractéristique de ces groupements
est donné par des chaméphytes fruticuleux et épineux tels les Erinacea pungens,
Vella spincsa, Buplewrum spinosum, etc. En Afrigue du Nord, les groupements
auxquels I'A. spinose participe, entrent dans le méme ordre, mais les alliances ob il
montre le coefficient de présence le plus élevé sont les Festucion algeriensis et Are-
narion pungentis {Quézel, 1957). lgans les montagnes numides, Quézel 1’éléve
méme au rang de caractéristique d’une association (Ranunculeto-Alyssetum) qui
réunit entre autres les Ranunculus millefoliatus, Juniperus sabina, Astragalus
depressus, etc., et qui végéte sur des lapiaz ou des rochers calcaires.

Au point de vue écologique, Quézel (l.c.) classe les xérophytes épineux selon leurs
exigences altitudinales, elles-mémes liées aux facteurs thermique et hygrométrique.
B conclut a propos de V'H. spinosa qu'il reléve strictement des facteurs ther
miques.. Sa répartition actuelle dans les Atlas dénote son indépendance relative
& I"égard des fluctuations de Phumidité relative de V'air (10% a 45%, moyenne des
mesures enregistrées a 13 h). Sa localisation de préférence au-dessus de 2000 m
indique que les conditions thermiques optimales sont réalisées par des températures
“moyennes quotidiennes des mots d’été inférieures 3 20°”. Si ces exigences semblent
réunies dans la plus grande partie de son aire espagnole et dans la station du Malaza,
dans le Languedoc en revanche I'A. spinosa est soumis & des températures moyennes
joumaliéres supérieures, de I'ordre de 22 223% parfois plus et qui se répétent pendant
plusieurs mois, juillet, aolt, mais souvent en juin déji et jusqu’en septembre. Ces
données climatologiques émanant de stations du Narbononais indiquent le climat
général, mais le microclimat est sans doute beaucoup plus sévére au niveau des
rochers calcaires. Le double jeu de la rétention calorifique et de la réverbération du
soleil par les roches dolomitiques doit élever dans une large mesure les valeurs
maximales et minimales de la température.

Lz vaste répartition de I'H. spinosa a incité plusieurs auteurs & effectuer son
étude cytologique. Les données actuelles sont résumées dans le tableau ci-dessous:

Qrigine du matdrial n Auteurs

Jardin botaniquede Kew . .. . ... . . -0 e 16 Manton (1932)
Maroc, Avlas, RRET . . . . 0 v vt e e e e e e e 8 Quézel (1957}
E.Gr. SierraRevada . . . .. ... ... ... . 8 Quézel {1957)
F., Gard, Anduze, créte calcairede St-Julien , , , ... . ... .. 18 Puech (1963}
F., Gard, Anduze, créte calcaire de StJulian . , ., .. ... ... 16 Bonnet (1963}
E., Gr., Puerto de 1a Ragua, 2000 m (NEU KOTI135) . . .. .. .. 16 Kipfer (1972a)
E.. Te. Sierre de Javalambre, 1950 m{NEU XQ77138) . . . .. .. 16 Kipfer {1872a)

F., P.-Q., Malazze, 2700 m (NEUXK@I137) . ... . ........ 18 Kupfer (1972a)
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A ces résultats déji nombreux nous pouvons ajouter ceux obtenis par 1. Contan.
driopoulos et cités par Serve (1972). L’auteur frangaise, qui a étudié plusieurs
populations névadéennes, a toujours trouvé 2w = 32, 1] ressort de la lecture de ce
tableau que V'H. spinosa offre deux cytotypes. Dans la partie européenne de I'aire,
les donnédes cytologiques (2n = 32), se rapportant 4 tous les secteurs principaux de
’aire et obtenus sur des populations croissant & des altitudes trés varides, peuvent
selon nous étre extrapolées 4 I'ensemble des populations frangaises et espagnoles.
Une réserve est faite au sujet de la Sierra Nevada ol Quézel ().c.) cite la race diploide,
rmais aucune confirmation de ce nambre n'a été apportée ni par J. Contandriopoulos
qui a ptis soin de fixer des individus dans des milieux trés différents, ni par nos
propres recherches. L’existence d’un diploide névadéen nous apparait donc comme
trés hypothétique, mais si elle devait étre confirmée, ce diploide n’occuperait qu’un
territoire restreint.

En Afrique du Nord, nous ne disposons actuellement que de la seule mention de
Quézel rapportant 1 = & pour une population du Haut Atlas. Li encore une
confirmation et P’étude d’autres populations seront les bienvenues. Au cas oil la
valence diploide devrait étre retrouvée, I'H. spinosa serait le seul taxon du genre
Hormathophytla & avoir pardé, dans une partie de son aire, le nombre diploide
primitif.

Description

Chaméphyte de 10 & 25 ¢cm, trés rameux dés la base, d rameaux intriqués, spines-
cents formant des buissons hémisphériques de 20 4 30 cm de diamétre ou plus.
Axes fertiles des années précédentes indurés et persistants, ceux de1’année portant
dés leur apparition des rameaux secondaires 1 & 3 fois ramifiés, divariqués, stériles
transformés en épine. Parties herbacées gris argenté & trichome étoilé, apprimé.
Rejets stériles jamais épineux, 4 croissance annuelle médiocre {1 & 3 cm), dressés,
dénudés i la base, i feuilles toutes rapprochées au sommet. Feuilles ablongues-
éiroites, graduellement rétrécies jusqu’a la base [8 & 18(-24) x 1.5 4 4(-7) mm].
Hampes florales rigides, sinueuses, rarmifiées, dressées, 4 fenilles caulinaires linéaires-
oblongues, axillant toutes des axes secondaires. Grappes corymbiformes pauci-
flores (5 a 15-flores). Fleurs blanches ou roses; pétales petits [3 4 4 x 1.3 4 2 mm)];
sépales étalés-dressés; nectaires coniques, élalés; anthéres jaunes. Silicules étalées,
cochléaires, elliptiques, petites [3.5 4 6 x 2.5 4 3.5 mm] en grappe lache, courte
[1 @ 2 cm]. Pédicelle fructifére égalant environ la sillicule. Valves glabres, finement
nervées-réticulées, la supérieure plane ou déprimee, l'inférieure convexe. Style de
1 4 1.5 mm de long, dressé. Loge supérieure 2-ovulée, 0 4 1{-2)-sperme; loge infé-
rieure 2-ovulée, 1{-2)-sperme. Graines non mucilagineuses, elliptiques [2.1 x 1.7 mm],
marginées ou & aile trés étroite [0.01 & 0.04 mm)]. Floraison de mai 4 fin juillet
suivant |"altitude et I'exposition. -

Hormathophylla macrocarpa (DC.) Kiipfer, comb. nova = Alyssum macrocarpum
DC., Reg. Veg. Syst. Nat. 2: 321. 1821 (basionyme) = Prilorrichum macro-
corpum (DC.) Boiss.,, Voy. Bot. Midi Esp.: 2: 45. 1839 = Konige macrocarpa
{DC.} Hevhn., Nomencl. Bot. 1: 439. 1841 = dlyssoides macrocarpum (DC.)
Cullen & Dudley, Feddes Repert. 71: 225, 1965,
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Endémique du sud de 1a France, I'H. macrocarpa est cantonné entre le Rhone
etla Tét sur des 1ochers calcaires, 4 des altitudes relativernent basses, comprises entre
100 et B00 m d'aprés Fournier (1961). Chasmophyte, il croit de préférence &
I'ombrée ou dans des stations & microclimat frais participant & des groupements
s'inscrivant dans le cadre assez large du Potentillon caulescentis.

Nos propres récoltes concement deux stations situées I'une dans le défilé de
St-Georges [F., Aude, partie inférieure des gorges de I'Aude, 430 m (NEU K01128)],
I'sutre dans une petite gorge creusée par un affluent de ’Agly en aval de Salvezines
[F., Aude, 450 m (73-293)]. Dans cette derniére station, I'H. macrocarpa cotoyait
les Saxifraga corbariensis subsp, corbariensis, Aethionema saxatile, Daphne alpina,
Silene saxifraga, eic.

L’étude cytologique de I'H. muacrocarpa a montré qu'il était tétraploide sur la
base de x = 8. Le déroulement de la méiose n’offre aucune irrégularité et la prophase
hétérotypique conduit invariablement i 1individualisation de 16 bivalents (fig. 414).
Aucun appariement de plus de 2 chromosomes n'a ét¢ observé lors des dif?érentcs
phases de la division 1.

Dansleur travail surla tribu des Alysseae, Dudley & Cullen (1965) transférent I'.
macrocarpa dans le genre Alyssoides Miller. Ces auteurs ont sans doute été frappés
par I'analogie existant antre les frnits turgides, presque turbinds, de I'endémique
francaise et de ceux des Alyssoides. En 1éalité, la forme des silicules, qui ne nous
parait pas avoir une grande signification taxonomique, constitue le seul trait commun
reliant I'H. macrocarpa aux Alyssoides. Plusieurs différences concernant autant
I'apparell végétatif que floral, nous paraissent lourdes de signification. Nous en
donnons ci-dessous les plus importantes.

— Dans le penre Alyssoides, 1a souche rameuse porte les débris des anciennes
feuilles. Le trichome offre dans plusieurs taxons, 4 ¢Oté de poils étoilés, des
poils en navette, ramifiés, avec un grand axe orienté paratlélement 4 [’axe longi-
tudinal des feuilles (Tappelant 4 certains égards ceux du genre Prilosrichum
s.str.). De plus, les feuilies des rosettes stériles sont fréquemment ciliées a la base.
Chez I'H, macrocarpa en tevanche, les fevilles sont caduques et se détachent au
niveau du rameau. D’autre part, la pubescence est homogéne, les poils sont tous
étoilés et n’offrent aucune polarité.

— En ce qui conceme les caractéres floraux et fructiféres, UH. macrocarpa différe
des Alyssoides par la couleur blanc-pur de ses fleurs et non pas jaunes, par les
filets staminaux & section circulaire (fig. 42f), non aplatis ailés, et par le styie
induré et persistant sur le cadre du replum, méme aprés la déhiscence des
silicules. Chez les Alyssoides, au contraire, le style se desséche presque jusqu’a la
base aprés I'anthése.

A notre point de vue les espéces les plus proches de I’'H. macrocarpa sout
d’uue part I'fl. halimifolis dont il a le port et les sépales étalés et d’autre part
I’H. spinosa avec lequel il partage Te caractére spinescent. Cependant la spinescence
des deux espéces différe profondément par le fait que chez I'H. macrocarpa les
épines proviennent exclusivement de l'induration et de la persistance de 'axe des
infrutescences, dépouillé de ses feuilles et de ses silicules tombées avec leur
pédicelte, alors que chez I'H spinosa tes axes fertiles de 'année portent dés leur
formation des épines raméales.



212 BOISSIERA 23, 1974

Description

Chaméphyte de 10 4 20 cm, trés rameux dés la base, gris argenté, & teichome
étoilé, apprimé. Axes fertiles persistants, s'indurant et formant des épines simples;
jamais d’épines rarngales sur les inflorescences de 'année. Rejets stériles i croissance
annuelle médiocre [1 4 3 cm], dressés, dénudés & la base, a feuilles toutes rapprochées
au sommet. Fevilles oblongues, graduellement rétrécies jusqu’d la base [1.5 4
2.5(-3) x 0.3 a 0.5 cm]. Hampes florales peu ou pas ramifiées, dressées, rigides;
feuilles caulinaites moyennes 1.5 4 2.5 fois plus longues que les entre-nceuds,
linéaires-oblongues [5 4 10 x 1.5 & 2.5 mm]. Fleurs blanches; pétales grands [4.5 &
6.5 x 2.5 4 4 mm]), 3 limbe brusquement contracté en onglet, sépales étalés;
nectaires globuleux; anthéres jaunes. Silicules dressées-étalées, turgides, parfois
presque sphériques & turbinées, obtuses ou tronquées au sommet [5 4 B(-9) x 4 i
5(-6) mm], en grappe corymbiforme liche; pédicelle fructifére 1 a 1.4 fois plus long
que la silicule. Valves plabres plus rarement glabrescentes [les jeunes ovaires portent
quelques poails étoilés caducs (fig. 43f)], finement réticulées-nervées. Style relative-
ment long (2.5 4 3.5 mm). Loges 4 3 6-ovulées, 1 & 2(-4)spermes. Graines non
mucilaginenses, elliptiques-orbiculaires de 2.5 4 3.2 mm de diamétre, 4 ailes larges
(0.4 4 0.7 mm). Floraison de rmai a juin.

Hormathophylla halimifolia (Boiss.) Kiipfer, comb. nova = Ptilotrichum halimi-
folium Boiss., Voy. Bot. Midi Esp. 2: 45. 1839 (basionyme) = Lobuiariz hali-
mifolia (Boiss.) Steudel, Nomencl. Bot., ed. 2, 2: 64. 1840 ou 1841 = Aurinia
haiimifolia (Boiss.) Cullen & Dudley in Dudley, J. Arnold Arbor. 45: 392. 1964,

F., A.-M,, Gorges du Cians, aval de Beuil, env. 1000 m (NEU KG31118), n =14,

F., A-M., Gorges de la Rova, entre Tende ¢t Vieve, 900 m (NEU K01116) . n =16.
F., A.-M., Confluent du Var et de la Tinée, 200 m (NEU K01117), 2n = 32,

F., A+-M., région de Fontan (eg. J. Mottaz, 70-728), n = 16.

L, Imperia, entre Triora et Creppo, env. 800 m (leg. E. Senaud, NEU K01120), n = 16,
F., A-M., Gorges de la Tinée, 700 m (S.N.E.S,, Versailles, NEU X01119), In =332,

Endémique des Alpes maritimes et ligures, UH. hafimifolia est confiné entre la
partie orientale du département du Var et les montagnes dominant au nord-est
Omea. Rupicole exclusif, il est un hdte des gorges fraiches, des falaises calcaires
ombragées et croit plus rarement dans des expositions ensolefllées. Par leur
physionomie floristique, les trois groupements oll nous lavons récolté s'appa-
rentaient 4 différentes associations décrites par Rioux & Quézel (1949) et Quézel
(1950} ef se rapportant toutes a 'alliance du Saxifragion lingulatae, Dans les gorges
du Cians, U'H. halimifolia végétait dans un groupement affine du Potentilletum
saxifragae qui bénéficiait de la fraicheur dispensée par le torrent. Il comprenait
entre autres: Mochringia af. rmuscosa, Rhynchosinapis chetranthos, Potentilla
caulescens. Dans les Gorges de la Rovya, I'H. halimifolia participait 4 ’association
a Saxifraga lingulata qui réunissait les Campanuia macrorrhiza, fherts sempervirens,
Hypericum coris, etc. La troisiéme station que nous avons étudiée, au confluent du
Var et de la Tinée, contrastait avec les précédentes par son fort contingent d’espéces
méditerranéennes. L'H. halimifolia y croissait dans une association appauvrie a
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Ballota frutescens, en compagnie des Semecio cineraria, Centranthus ruber et
Helichrysum stoechas. '

Dans toutes les stations que nous avons étudides, I'H, halimifolia est caractérisé
par le nombre gamétique n = 16 correspondant i la valence tétraploide, A la méta-
phase 1, les chromosomes se répartissent en 16 bivalents (fig. 41¢, témoin 76-728),
sans jamais offrir d’appariements multiples. Le nombre 2n = 32 a été vérifié sur
des mitoses de piéces florales ob P'on observe une paire de chromosomes satefliti-
féres (fig. 41j, témoin NEU K01117).

Au point de vue de la nomenclature, Dudley (1964c: 392) a démontré fort 4
propos que le basionyme de I'endémique aipien n’est pas V'dlyssum halimifolium
Willd. qui est un nom illégitime puisqu'il existe un homonyme antérieur, ayant
Linné pour auteur, et se rapportant au Lobulerie maritima. Le bindme proposé par
Boissier {1.c.} doit donc étre traitd comme un nouveau nom.

En revanche, nous ne pouvons pas suvivre Cullen & Dudley (in Dudley, Le)
Jorsqu’ils subordonnent cette espéce au genre Aurinie. Ce transfert est d’autant
plus surprenant que les critéres principaux que Dudley retient pour caractériser
le genre Aurinia ne coincident pas avec le phénotype de V'H. halimifolia. En
particulier, tes pétioles des feuilles ne sont ni renflés a la base, ni persistants, les
rameaux agés étant complétement dénudés.

Descriprion

Chaméphyte de 10 4 20 cm, trés rameux dés la base, gns argenté a trichome
étoil¢, apprimé. Rejets stériles & croissance annuelie médiocre [1 4 5 cm], dressés,
dénudés & la base et 3 feuilles toutes rapprochées au sommet. Feuilles oblongues
[15 4 25(-40) x 3 4 5{-7) mm], insensiblement atténuées en un pétiole court. Hampes
florales pew ou pas ramifiées, dressées; feuilles caulinaires oblongues-linéaires
[10425x 243 mm], 42 fois plus longues que tes entre-nceuds. Fleurs blanches,
pétales de 3 4 5 mm de long sur 2 mum de large; sépales étalés; nectaires globuleux;
anthéres jaunes. Silicules nombreuses, dressées, orbiculaires {4 4 5.5 x4 4 5.5 mm],
comprimées, obtuses 3 tronquées au sommet, groupées en prappe corymbiforme;
pédicelles fructiféres 1 4 1.6 fois plus long que la silicute. Valves glabres 2 nervation
réticulée tréds peu apparente. Style de 2 3 2.5 mm de long. Loges 2-ovulées, 1 3
2-spermes. Graines non mucilagineuses, orbiculaires, de 3 mm environ de diaméire,
4 ailes larges (0.4 4 0.7 mm). Floraison de mai 4 juin.

Hormathophylla lapeyrousiana (Jordan) Képfer, comb. nove = Alyssum lavey-
rousianum Jordan, Dbs. Pl. Crit. 1: 5. 1846 (basionyme) = Prilotrichum lapey-
rousignum {Jordan) Jordan in Jordan & Fourr., Icon. Fl. Eur. 2: 47, 1903,

= Alyssum perusianum Gay ex Gren, & Godron, Fl. Fr. 1: 118. 1847, nom.
illeg. = Koniga perusizna (Gay ex Gren. & Godron) Nyman, Syll.: 200. 1854
1855 = Prilotrichum peyrousianum Gay ex Willk. in Willk. & Lange, Prodr.
Fl. Hisp. 3: B35. 1880, nom. ilieg.

Sous le pavillon de I'H. lapeyrousiana sont réunies deux sippes affines, mais dis-
tinctes par leur habitus et leur distribution. La vari¢té type semble étre cantonnée
dans la Catalogne francaise et espagnele, Dans sa localité classique en aval de Ville-
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franche-de-Conflent sur les pentes abruptes descendant du plateau d’Ambouilla
(NEU K017121, K01122, KG1123), I'H. lapeyrousiana croit dans une ambiance
méditerranéenne trahie par 1z présence des Phillyrea medin et Euphorbin characias.
Parmi les autres espéces colonisant la station, nous avous remarqué les Campanuls
speciosa, Aphyllanthes monspeliensis, Prunus mahaleb, etc,

Le var. angustifolia (Willk.) Kiipfer' endémique espagnol, occupe une aire plus
méridionale, des provinces de Tarragone et de Castellén 4 celle de Logrofio (fig.
44). Rivas Goday & Berja Carbouell (1961) I'indiquent dans les lieux incultes et
pierreux (Thero-Brachypodietalia) de la zoue inférieure.

Le nombre chromosomique que nous avons déterminé & deux reprises sur
plusieurs individus de la variété type de Villefranche-de-Conflent (500 m, P.-0.)
est rapporté ici pour la premiére fols. Nous avons compté avec précision n = 15
sur des métaphases et anaphases de la division hétérotypique, numération d’antant
plus facile gue la méiose est d'une régularité parfaite. A I'anaphase 1 (fig. 41i,
témoin NEU K§I121) nous avons remarqué dans les deux groupes de chromosomes
un &lément plus grand que les autres.

Description

Chaméphyte de 15 4 30(-40) c¢m, & souche tortueuse gris argenté, A trichome
étoilé, apprimé. Rejets siériles 4 croissance annuelle médiocre, étalés-dressés, s’allon-
geant aprés Panthése [1.5 4 4(-5) cm], dénudés 4 la base, 4 feuilles rapprochées
au sommet. Feuilles oblongues [15 a 25(45) x 2 i 4(-7) mm], insensiblement
atténuées en un pétiole courtd. Hampes florales peu ou pas ramifiées, dressées;
feuilles caulinaires linéaires-oblongues [10 4 15 x | 8 2 mm], caduques sur Pinfru.
tescence, 1 4 1.5 fois plus longues que les entre-nceuds. Inflorescence dense s*allon-
geant aprés I'anthése. Flewrs blanches; pétales de 4.5 4 § mm sur 2 4 2,5(-3) mm;
sépales dressés, les internes 4 peine sacciformes; nectaires globuleux; anthéres
jaunes. Silicules étalées, cochléaires elliptiques, en grappe liche de 5 3 10 ¢m {en
culture parfois plus). Valves nervées-réticulées, glabres, la supérieure concave,
linférieure convexe. Style court (0.7 4 1.2 mm), dressé. Loge supérieure 2-owulée,
O(-1)-sperme, loge inféricure 2-avulée, (1-)2.sperme. Graines mucilagineuses, ellip-
tiques {2.2 & 2.6 x 1.7 § 2 mm], marginées ou 4 aile étroite [0.1 4 0.2 mm].
Floraison de mai 4 juin,

Le var. angustifolia différe du type par son port moius élevé [5 4 10 ¢m], sa pubes-
cence plus marguée conférant & la plante un aspect blanc argenté, ses rejets stériles
courts (1 4 2 em de croissance annuelle) 4 feuilles petites [$ & 12(-20} x 1 3 3.5 mm],
disposées en rosetie; ses rameaux rigides portant des cicatrices foliaires nombreuses,
serrées, trahissant une croissance lente en rapport selon toute probabilité avec des
conditicns écalogiques sévéres, ses hampes florales toujours simples, ses infrutes-
cences plus courtes [2.5 44 cm].

TH lapeyrousiana (Jordan) Kiipfer var. angustifolia (Willk.) Kiipfer, comb. nova = Prilo-
trichum peyrousionum (Gay) Willk, var. angustifolium Willk. in Willk, & Lange, Prodr,
}2::!’;4Hlls8p=i?3: SSSw_I“'EISO {basionyme) = Alpssum tortuosum Willk., Bot. Zeitung (Berlin) 5:

. , non Willd.
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Hormathophylla cochleata (Cosson & Durieu} Kiipfer, comb. nova = Alyssum
cochleatum Cosson & Durieu, Bull. Soc. Bot. France 4: 11. 1857 (basionyme).

Au cours d'une excursion dans les chaines bétiques, en juin 1970, nous avons eu
la bonne fortune de récolter entre la Sierra del Pozo et la Sierra de Segura, 3 proxi-
mité de la source de ’'Amroyo de Valdecazores (province de Jaén, altitude 1500 m),
des échantillons en fruit d'une Alysseae qui nous a paru d’emblée bien différente
de tous les Alyssum observés jusqu'ici en Espagne. Ses catactéres les plus remar-
quables tenaient dans le port fruticulenx, dans V'aspect des rejets stériles, courts
et dressés, et dans la forme cochléaire des silicules. Cette Alvsseae dont nous
n'avons recensé que trois individus, croissait sur des dalles calcaires presque hori
zontales, recouvertes de cailloutis dans un groupement trés ouvert qui n’occupait
guére plus de 10 4 20% de la surface du sol. Nous avons noté comme espéces
compagnes: Tanacetum spathulifolium, Alyssum montanum, Convolvulus nitidus,
Lepidium hirtum, Pinus nigra subsp. selzmannii; ce demier taxon i I'état de germi-
nations,

Larareié de cetie Alysseae nous avait incité 4 ne prélever que les quelques graines
encore attachées au replum, la plupart des silicules étant déja ouvertes. Mises en
culture & Neuchitel, elles devaient nous donner trois plantes qui fleurirent pour
la premiére fois au début d'avril 1972 (NEU K01113) Lew identification fut
laborieuse. Les caractéres végétatifs et la couleur trés pale des fleurs nous avaient
engagé i orienter nos recherches du coté des espéces 4 fleurs blanches, en particulier
parmi les Hormathophylila. En fin de compte, ¢’est d'une maniére fortuite que nous
avons réussi & déterminer ce taxon. En effet, c’est en fenilletant les pages réservées
anx Alyssum dans la remarquable flore de PAfrique du Nord de Maire (1967) que
notre attention fut attirée par I’épithéte cochleatum, qualificatif se rapportant a la
forme en cuillére des silicules d’une espéce atlasique. La description que donnait
Maire de I'’A lyssum cochlearum correspondait, 4 quelques détails prés, au phénotype
des plantes que nous avions en culture. La confrontation de nos témoins avec des
1.§3csi::c:ataa d’origine algérienne conservés & Genéve (G) devait confirmer notre identi-

ication,

La population espagnole différe de la diagnose publiée par Maire par deux
détails, La couleur des fleurs, qu'il est difficile d’apprécier sur des plantes séches,
est, selon Maire, jaune d’or alors que nos échantillons sont plutdt créme ou jaundtre
trés pile. Quant aux caractéres séminaux, I’auteur frangais indique “graines non mugci-
laginguses™ alors que les semences de la sippe espagnola le sont nettement. Afin de
vérifier le bien-fondé de 'observation de Maire, nous avons essayé d’hydrater
quelques graines prélevées sur des exsiccata conservés depuis 150 ans environ, Elles
ont gonflé en quelques heures, mais n’ont pas exsudé de mucilage. Ce caractére,
s'il existe dans les populations nord-africaines, comme nous le pensons, ast sans
doute fugace et a peut-étre 3 cause de cela échappé 4 Maire. De toute maniére, dans
Pétat actuel de nos connaissances, les différences morphologiques entre les popu-
lations bétique et nord-africaines nous paraissent trés ténues et nous considérons
ces plantes comme conspécifiques. Il convient toutefois de réserver Iavenir.
D’aprés Maire, I'4, cochleqtum, endémique des montagnes de ’Afrique du Nord,
croit dans les “foréts claires, piturages rocailleux, steppes d’alpha, rocailles des
Hauts-Plateaux ei des montagnes semi-arides, jusque vers 3100 m™.

La position systématique de V4. cochlearum et ses éventuelles affinités avec
d’autres taxons restent trés obscures. A ce sujet, son étuda cytologique devait nous
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apporter un renseignement trés précieux. Les différentes phases de la méiose de
V4. cochleatum, d'une régularité parfaite, ont montré invariablement n = 11. Ce
nombre de base exceptionnel chez les Alysseae n'a été tronvé jusqu’ici que dans
denx espéces appattenant au genre Lobularia, L. intermedig Webb {Larsen, 1 960b;
Borgen 1970), et L. libyca (Viv.) Webb & Berth. (Bargen, 1970; Delay & Petit,
1971), une troisidme espécee, L. maritima Desv., possédant n = 12 (plusieurs auteurs,
in Bolkhovskikh & al., 1969) mais aussi n = 11 d’aprés Borgen (1969).

Cependant, il ne semble pas opportun de chercher 4 rapprocher 1’4, cochleatum
du genre Lobularia sur la sevle foi d’une identité de nombres chromosomiques.
Plusieurs caractéres importants s’opposent  cette maniére de voir, en particulier
le trichame des Lobulariz est formé de poils en navette, et nan pas étoilés, tandis
que les nectaires sont av nombre de 8, 4 médians en plus des 4 latéranx, contre 4
latéraux senlement chez I'A. cochleatum,

Le nombre # = 11 est d’antant plus remarquable que le genre Alyssum offre une
trés grande homogénéité cytologique, e nombre de base étant toujouss x = B, tout
au moins pour les espéces ayant déja fait I’objet de comptages chromosomiques.
En outre dans la tribu des Alyssege, a part le genre Lobularia seul le genre Ptilo-
trichiom {au sens ol nous l'entendons) et 5 Hormatophylla ont un nombre de base
différant de x = 8. .

Au point de vue morphologique, la plante qui présente e plus de similitudes
avec I'A. cochleatum estVHormathophylla lapeyrousiane, surtant dans son var. angus-
tifolis (Willk.) Kapfer, endémique espagnol. Les caractéres communs les plus frap-
pants portent sur la morphologie de 'androcée, de Pinfrutescence et des graines. Les
filets des étamines, identiques & ceux du genre Hormathophylla, sont tous dépourvus
d’appendice et de dent. En ce qui conceme l'infrutescence, les homologies ressortent
autant de la disposition étalée des silicules, que de leur glabréité et de leur forme
cochléaire. Enfin les graines sont dans les deux cas marginées qu 4 aile étroite et
mucilagineuses. Les divergences morphologiques regardent essentiellement la couleur
des fleurs, jaune d’or 4 créme chez I'A. cochleatum et blanc pur pour I'A. Iapeyrou-
signg. D’autre part, si 'on prend soin de comparer des individus de méme taille, les
feuilles des rosettes stériles sont plus larges et plus courtes, presque spatulées
dans I’espéce bético-nord-africaine. Ce dernier critére est particuliérement apparent
dans les individos espagnals que nous avons en culture.

Si I'on fait abstraction de lenrs caractéres différentiels peu nombreux, force est
de reconnaitre qu'un lien de parenté existe entre les deux espéces, méme s’il est
trés ancien comme le laisse supposer la différence de nambre chramosomique (it = 11
et n = }5). Ce lien nous parait en tout cas suffisamment prononcé pour justifier
le transfect de I'A. cochleatum dans le genre Hormathophylla tel que nous le propo-
sons en téte de chapitre. Il convient aussi de rappeler que le nombre n = 15
n'a été déterminé que sur la variéié type, catalane de I'H. lapeyrousiana. 1l sera
sans doute trés instructif de procéder d I'étude cytologique du var. angustifoiia et
des papulations atlasiques de I'H. cochleara.

Signalons encore que Dudley (1964b) place cote i cote I'4. cochieatum et I'A.
lapeyrousianum dans la section Tetradenia (Spach) Dudley du genre Alyssum dont
la traisiéme espéce, choisie comme type de la section, est I'4. spinosum. Mais si
ce dernier taxon offre des silicules cochléaires, ses graines ne sont pas mucilagineuses.
Le caractére mucilagineux des semences des A. cochleatum et A. lapeyrousianum
est d'ailleurs cn contradiction avec la diagnose de la section Tetradeniz telle qu’eile
est donnée par Dudiey.
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Une deuxiéme espéce, rapportée par Maire 3 la section Psilonerna (Meyer) Hooker,
présente quelques affinités avec I'H. cochieata. 1l Sagit de V'A. antiatlanticurn
Emberger & Maire, taxon inféodé au substrat siliceux dans les Atlas austro-occiden-
taux (E\ti- et Grand-Atlas). L’A. gntiatianticurn que nous ne connaissons que par
la description qu’en donne Maire se rapproche de ' cochleata par ses silicules
“t cochléaires & Joge ventrale stérile”, par ses étamines “toutes a filets non
appendiculés” et par ses graines “‘non ou d peine mucilagineuses” (C’est nous qui
soulignons). I s’en distingue entre autre par ses silicules “vétues de poils étoilés™,
le fruit de IH. cochleata étant parfaitement glabre. Maire indique encore a son
sujet: “Cette plante {A. antiatianticum) est trés isolée dans le genre. Nous la classons
pravisoirement dans la section Psilonema & cause de ses nectaires cylindriques
allongés, mais elle n’a pas d’affinités étroites avec les espéces annuelles de cette
section; elle en aurait plutdt avec ’d. cochlearum Cosson & Durieu. Elle se rap-
proche aussi, par le port, de quelques espéces de la section Prilotrichumn, dont elle
différe nettement par ses fleurs jaune verdatre, minuscule”. L’allusion de Maire &
VA. cochieatum et & la section Prilotrichurn (il pense selon toute évidence aux
Hormathophylla frangais et espagnols) renforce notre hypothése dune parenté
probable de I'A. antintianticurn (dont il conviendra d’étudier le caryotype le plus
ot possible) avec I'H. cochleata et soutient notre position relative 4 la subordination
de l'espéce de Cosson & Duriew 2u genre Hormathophylla. La remarque de Pau
{1931: 156} au sujet de I"“Alyssum atlanticum Emberger & Maire” (il entend selon
toute vraisemblance 1’4, antistianticurn) “no se puede separar del A. Peyrousianum
var, angustifoliurn Willk.” parle dans le méme sens.

Description

Dans la diagnose qui suit, les caractéres placés entre crochets (] ont £té repris
dans la flore d’Afrique du Nord de Maire (1967, val. 13. 218-220) ¢t ne coincident
Pas avec nos propres observations concemant le matériel espagnol.

Chaméphyte de 5 4 15 em [35 cm], fruticuleux, i souche lignense robuste,
ramifié dés la base, & parties herbacées gris argenté pourvugs d’un trichame apprimé-
étoilé, Rameaux étalés-dressés, émettant des rejets stériles courts, dressés et &
fevilles disposées en rosette avant 1'Znthése, s’allongeant un peu aprés la floraison
(2 4 4 ¢m de croissance annuelle), les feuilles sent zlors plus espacées et axillent
de nouvelles rosettes stériles. Feuilles des rameaux stériles spatulées-ablongues,
rigides, 4 limbe atténué i la base (4-12(-16) x 1.54(-6) mm), canaliculées
ou pliées longitudinalement. Hampes florales nombreuses, simples, dressées, rigides,
a feuilles caulinaires linéaires-oblongues (3-9 x 1.5-2.5 mm), 1.5 a 3 fois plus
longues que les entre-nceuds. Fleurs disposées en grappe corymbiforme, s’allongeant
aprés I'anthése. Fleurs de couleur créme [jaune d’or], petites. Sépales vert jaunatre,
dressés-étalés. Pétales (5 x 2 a 2.5 mm) spatulés, arrondis an sommet ou tronqués,
4 onglet égalant ou un peu plus court que le limbe. Etamines a filets tous inappen-
diculés et non dentés, anthéres jaunes. Nectaires latéraux 4, petits, globuleux-aplatis.
Silicnles étalées, cochléaires, orbiculaires, 4 peine plus longues que larges (4.5 4 6.5
x4 4 55 mm)d pédicelle 1 4 2 fois plus long que les silicules, en grappe liche;
vajves glabres finement nervées-réticulées, la supérieure plane ou déprimée, U'infé-
ricure trés convexe. Style court (C.8-1.5 mm) [1.7-1.8 mm)], persistant, dressé,
presque perpendiculaire au replum. Loge supérieure 2-ovulée, 0-1(-2)sperme. Loge



218 BOISSIERA 23, 1974

inférieure 2(-4)-ovulée, (1-)2(-3-4)sperme. Graines elliptiques, & aile trés étroite,
mucilagineuse [non mucilagineuses). Floraison précoce: mars-avril.

) Les deux espéces dont nous donnons ci-dessous la description et dont nous
discutons la position systématique sont considérées depuis Boissier {1839-1845)
comme faisant partie du genre Prilotrichurn. A notre avis, les affinités des Aurinio
{Ptilotrichum) rupestris et Alyssum (Pt.) purpureum restent obscures, particulié.
rement en ce qui concerne le premier taxon. Les observations que nous apporlons
ici sont encore insuffisantes, mais elles ouvrent la voie 3 dautres recherches qui
devront aboutir pour chacun d’eux scit 4 la confirmation du bindme ci-dessus, soit
4 Pétablissement d’un nouveau statut taxonomique,

Aurinia rupestris (Ten,) Cullen & Dudley in Dudley, J. Amnold Arbor. 45/3: 399,
1964 = Alyssum rupestre Ten., Fl. Nap. Prodr. 1: 37. 1811-1815 et Fl. Nap.
11: 72, tab. 60. 1820 (basionyme) = Piilotrichum rupestre (Ten.) Boiss., Voy.
Bot. Midi Esp. 2: 45. 1839 = Lobulariz rupestris (Ten.) Steudel, Nomencl.
Bot., ed. 2, 2: 64, 1840 ou 1841 = Konige rupestris (Ten.) Heyrth., Nomencl.
Bot. 1: 439. 1841,

= Prilotrichum c¢yclocarpum Boiss., Ann. Sci, Nat, Bot. 17: 159, 1842,

L'A. rupestris se distingue des espfces appartenant aux Hormathophylla par
plusieurs caractdres.

Au point de vue chorologique d’abord, il occupe une aire discontinue plus
étendue et plus orientale qui comprend les principaux sommets des Abruzzes et
quelques stations disséminées dans les Balkans et les montagnes d’'Asie Mineure,
En revanche, le genre Hormathophylla tel que nous I'avons défini est endémique
d’'un territoire couvrant PEurope austro-occidentale et I'Afrique du Nord, Ses
stations les plus orientales, se rapportant a I'H. halimifolia, sont ligures.

Sous Pangle de la caryologie, nous avons montré dans un travail précédent
(Kipfer, 1972a) que les plantes du centre de I'ltalie [1., L’Aquila, Morrone, 1840 m
(NEU K011]5)] appartenant au subsp. rupestris sont & # = 8, nombre corres-
pondant & un statut diploide. Cette valence est exceptionnelle chez les Hormatho-
phylla puisqu'elle n'a ét€ trouvée jusqu’ici que par Quézel (1.c.) pour deux popu-
lations de U'H. spinosa, résultats qui devront &tre encore confirmes, I'un au moins
étant déja remis en question (celui relatif aux populations névadéennes).

Enfin, U'A. rupestris différe des Hormathophylla par plusicurs traits morpholo-
giques dont le plus important tient au port. En effet, I'dA. rupestris est un chamé.
phyte cespiteux, a souche divisée en quelques axes épais, densément revétus de
restes foliaires (bases élargies des pétioles), terminés par une rosette de feuilles
Iui conférant un port en coussinet dense. 1 différe encore par ses feuilles moins
épaisses, & nervures latérales saillantes en-dessous comme la nervure médiane,
par ses hampes florales toujours simples et enfin par les filets de ses étamines
élargis 4 la base tendant 4 recouvrir les nectaires, enx-mémes trés petits.

Les différences énumérées ci-dessus justifient selon nous pour ’espéce de Tenore
une position taxonomique indépendante des Hormathophylla. Cela nous a conduit
4 adopter le point de vue de Cullen & Dudley (in Dudley, 1964¢) traduit par le
bindme Awurinia rupestris, Cependant cette maniéie de voir, si elle consacre bien
la séparation de 1’A. rupestris des genves Ptilotrichum et Hormathophylla, ne nous
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parait pas entiérement convaincante tamt les différences entre 'A. rupesiris et le
type du genre Aurinia [A. saxatilis (L.) Desv.] sont prononcées. Elles portent sur
le contour des feuilles, entiéres chez le premier, sinuées-dentées chez le second, sur
les pétales blancs, indivis et non pas jaunes’ et échancrés-bifides, ies hampes flo-
rales simples et non pas trés ramifiées. Enfin I'androcée ne présente pas de dent
obtuse i 1a base des filets qui sont simplement élargis (fig. 421, m). Signalons encore
que Dudley indique dans la diagnose du genre Aurinia “embryonotorrhizai”. Or,
les praines des A. rupestris, A, saxatilis, A, corymbosa que nous avons eues entre
les mains sont manifesternent pleurorthizées comme dans tous les genres voising
Alvssum, Alyssoides, Hormathophylla, etc.

Les résultats cytologiques s'accordent en revanche avec I'opinion de Cullen &
Dudley puizque les comptages réalisés par Bonnet (1963) sur I'A. saxatilis et par
Contandriopoulos (1969) sur 5 taxons balkaniques trés affines de cette espéce
rapportent tous # = 8, nombre identique 4 celui de ’A. rupestris. Cet argurnent
n'est cependant pas suffisant pour justifier 4 luj seul Pinclusion de ’A. rupestris
dans le genre Aurinia, plusieurs genres {Alyssum, Berteron, Fibigia, Bornmuellera,
etc.) offrant le méme nombre.

Les affinités de 'A. rupestris sont peut-étre & rechercher du cbté d’espéces
asiatiques, en particulier du Berferoa spathulata (Stephan ex Willd.) C. A, Meyer
dont il a le port, la souche couverte de vestiges foliaires et 1'androcée A filets
élargis. Nydrady (ex Dudley & Cullen, 1965) s’appuyant sur le fait que le B. spatfue-
Jata a des pétales bifides rapporte les échantillons de Willdenow au genre Alyssum
section Aurinia. Cela joint an fait que Cullen & Dudley rapportent de leor cdté
I'espéce de Tenore au méme genre Auriniz semblent étayer "hypothése d'une parenté
entre les deux taxons. Notons cependant que Dudley & Cullen (l.c.) défendent une
autre position au sujet de I'espéce de Stephan qu’ils subordonnent au genre Horma-
thophylle. Pour appuyer leur hypothése, ils font remarquer les ressemblances étroi-
tesentre le Berreroa spatiuilate d™une part et les H. pyrenvics et H, longicaulis d'autre
part et démontrent anssi quune telle disposition d’aire (Espagne — Centre de I'Asie}
n'est pas exceptionnelle dans la tribu des Alysseae puisque U'Alyssum purpureiim de
Sierra Nevada est étroitement apparenté aux Prilotrichum asiatiques. Nous verrons
ci-dessous que ce dernier argument ne résiste pas A la comparaison attentive des
espéces asiatiques et névadéenne. Sous Pangle de la morphologie, l'inclusion du
B. spathulate dans le genre Hormathophylla ne nous parait pas acceptable et cela
pout des raisons identigues 4 celles que nous avons évoquées pour séparer I'A,
rupestris du méme genre,

En définitive, le taxon asiatique partage un plus grand nombre de caractéres avec
PA. rupestris qu'avec aucune espéce du gente Hormathophylla. Seuls les pétales
profondément incisés et les feuilles spatulées-tronquées distinguent nettement le
B. spathulate de 'A. rupestris, Jusqu’d plus ample informé et a défaut de propo-
sitions plus satisfaisantes, nous adoptons pour cette derniére espéce le hindme pro-
posé par Cullen & Dudley, Cependant, force est d’admetire que 1’4, rupestris est
une espéce isolée systématiquement et qui selon toute probabilité ne posséde pas
de taxons correspondants en Europe.

e penre Awriniz au sens de Dudley comprend une auntre espece 3 fleurs blanches
I'A. uechrritzigna (Bornm.) Cullen & Dudiey, taxon traité par “Flora Europaea™ dans [e genre
monotypique Lepidotrichum Velen. & Bornm.
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Description

Chaméphyte cespiteux i parties herbacées vert argenté, 3 poils étoilés zpprimés;
souche divisée en quelques axes & croissance annuelle trés courte (de lordre de
quelques mm), recouverts par les restes densément imbriqués des feuilles des années
précédentes (base élargie des pétioles et nervure principale), constituant une
colonne épaisse (0.4 4 1 cm de diamétre), couronnée par une rosette de feuilles.
Fenilles grandes, oblongues-étroites (50 & 90 x 4 & 7 mm), atténuées en un pétiale
1 4 2 fois plus court que le limbe, 4 nervures médiane et latérales saillantes en-
dessous, Hampes florales naissant 3 Iaissetle des feuilles inférieures des rosettes,
dressées, atteignant 8 & 25 cm, simples, fevillées dans la moitié ou les ?/; inférieurs,
s'allongeant aprés la floraison; fenilles caulinaires linéaires-oblongues (10 4 15 x
1.5 4 2 mm), 1 4 2 fois plus courtes que les entre-nceuds. Fleuss blanches; pétales
entiers (4 4 5 x 2 4 2.8 mm) 4 limbe obtus; sépales dressés; filets des étamines
cylindriques, tons dépourvus d’appendice ou de dent, &largis & la base tendant i
recouvrir les nectaires; anthéres jaunes. Silicules dressées, obovales, obtuses ou
tronquées au sommet (5.5 4 7 x 4 a 5.5 mm), comprimées, groupées en grappe liche
de 5 4 8 cm de lTong. Pédicelles fructiféres 1.5 4 2 fois plus longs que les silicnles.
Valves pubescentes vert cendré i glabrescentes, & trichome furfuracé-étoilé,
poils disséminés sur la face interne également, 4 nervation réticulée inapparente.
Style trés court (0.2 4 0.5 mm), massif (fig. 431). Loges 2-ovulées, 1(-2)-spermes, Grai-
nes elliptiques (3 4 3.4 x 2.5 mm), non mucilagineuses, marginées i aile irés étroite
(0.05 mm), mais plus large & Pextrémité chalazienne (0.25 mm). Embryon pleu-
torrhizé, Floraison de (mai) juin i juillet (aott).

Le subsp. cyclocarpa (Boiss.) Cullen & Dudley d’Asie Mineure différe du type
européen par ses ovaires toujours glabres méme quand ils sont trés jeunes alors
qu’ils offrent une pubescence lépidote-éioilée quoique peu apparente et partiel-
lement caduque chez le sehsp. rupestris. .

Alyssum purpureum Lag. & Rodr,, Anales Ci. Nat. 5: 275. 1802 = Prilotrichum
purpureum (Lag. & Rodr.) Boiss., Elenchus: 12, 1838,

L’aire principale de VAlyssum purpureum est névadéenne. Cantonné sur la
haute chaine siliceuse, il colonise de préférence les pelouses écorchées culminales
on les éboulis schisteux fins. Les groupements qui Phébergent, dont le degré de
recouvrement n’excéde jamais 30 4 40%, appartiennent 3 l'alliance du Ptilatrichion
purpureag; décrite par Quézel (1953) dont I'A. purpwreum est une des caractéris-
tiques les plus constantes. Il entre danz la composition floristique des deux asso-
ciations qui composent cette unité phytosociologique. Au-dessus de 3000 m, il
s’agit de Passociation i Festuce clementel et Erigeron frigidus végétant sur les
éboulis fixés et sur les crétes od la roche-mére se délite sur place. Aux aititudes
inférienrescomprises entre 2500 et 3000 m, il croit dens I’association plus héliophile
et xérophile & Festuca pseudo-eskia et Festuea spadicen vat. baetica colonisant les
débris schisteux plus grossiers. En dehors de son domaine névadéen, A, purpureum
se retrouve en de rares localités dans les Sierras de Cabrilla (Heywood, 1961) et
de Sagra ol il eroit dans les rocailles calcaires de I'étage supérienr,

A notre connaissance aucune numération chromosomique concernant I'A. pur-
pureumn na été publiée i ce jour. En revanche, J. Contandriopoulos dans une
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communication arale nous a indiqué avair dénombré 2n = 32, Ainsi, il serait tétra-
plaide et son nombre de base x = § serait conforme au nombre le plus courant dans
la tribu des Alysseae.

Plugieurs auteurs ont souligné la parenté de 1'espéce bétique avec les Prilosr-
chum asiatiques (Pt canescens, Pt. tenuifolium). Comme nous P’avons vu précédem-
ment {p. 192) Boissier fut un des premiers a les rappracher. Tout récemment encore,
Dudley & Cullen (l.c.: 226 & 227) notaient & propos du Pr. purpureum *resembles
and is very closely related 1o Pr. canescens and Pr. tenuifolium™ et plagaient ces
trois taxons dans la section type du genre Alyssum,

A notre avis, il n'y a guére d'affinités entre le genre Prilotrichum au sens strict
et 1’4, purpureum. Les auteurs précités ont sans doute été trampés par 'habitus
assez semblable des espdces asiatiques t bétique, surtout sil’on compare des exsic-
cata, Les ressemblances, plus apparentes que réelles, tiennent peut-étre i des
phénaménes de convergence induits par des exigences édaphiques communes. En
fait tous les arguments que nous avons énoncés pour séparer les deux Prilotrichum
asiatiques des Hormathophylla et des aotres genres appartenant aux Alyssege, s'ap-
pliquent sans restriction & I'A. purpureum. Les critéres les plus décisifs sont respec-
tivement le type biologique, I'A. purpurewm est un chaméphyte alors que les
Prilotrichum sont des hémicryptophytes 4 stolons hypogés, la nature du trichome,
étailé (pl. Xd) et non “plumeux”, enfin le nombre chromosomique de base qui est
x =8etnonpasx=1|1%oux =237

L'indépendance taxonomique du genre Prilofrichum vis- vis de U'A. purpureum,
que nous croyons avoir établie, remet en question les affinités de cette derniére
espéce. Si ces caractéres floraux coincident en tout point avec ceux du genre
Hormathophytla, ses caractdres vépétatifs offrent en revanche quelques différences
qui nous font hésiter A la transférer dans ce genre. 1] s’agit er particulier des feuilles
qui sont distribuées réguliérement sur tout l'axe stérile et non rapprochées au
sommet ou toutes en rosette, D’autre part, les feuilles ne sont pas caduques, mais
persistent méme sur la souche souterraine, Dans 'état actuel de nos connaissances,
NOUS NIe POUVONs pas nous prononcer Sur la position systématique exacte de I'A.
purpureum, incertitude qui nous a engagé a rétablir comme bindme le basionyme,
Natre conclusion “par manque d'information complémentaire” rejoint d’aifleours
la position défendue pour d’autres motifs par Dudley & Cullen.

Description

Chaméphyte de 3 & & cm, gns argenté, & trichaome étoilé, apprimé; souche
souterraine divisée (adaptation a la mobilité du terrain par résistance a |'ensevelis-
sement), couchée & dressée; axes aériens courts, ramifiés dés la base. Rejets stériles
relativement longs (au moins i la maturité des silicules) atteignant la moitié voire
les ¥/4 de la hauteur des hampes florales, feuwillds sur toute leur longueur. Feuilles
linéaires-oblongues rigides, planes, celles des rejets stériles de 8 & 12 mm de long sur
| 4 2 mm de large, les caulinaires nombreuses, 2 peine plus courtes que les précé-
dentes, 2 4 4 fois plus longues que les entre-nceuds, les supérieures atteignant les
pédoncules floraux. Inflarescence simple, dense ne s’allongeant pas aprés la floraison,
Fleurs rose vif; sépales dressés; pétales (4 4 5.5 x 2 4 3 mm) & limbe obtus; étamines
4 anthéres jaunes, filets i section circulaire, tous inappendiculés et dépourvus de
dent; nectaires coniques-piriformes, divergents. Silicules dressées, elliptiques-ovales,
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aigués, latiseptées, comprimées, groupées en grappe ombelliforme dense, Valves
pubescentes 4 poils étoilés; style de 1.5 3 1.8 mm. Loges 2-ovulées, 1 & 2-spermes,
graines elliptiques, non ailées. Floraison de juin 4 juiliet (aott).

Considérations générales sur le genre Hormathophylia

Le genre Hormathophylle tel que nous le concevons a hérité la plus grande
partie des espéces européennes (8 en tout) rattachées auparavant au genre Ptifo-
frichum. Seuls les Pt. rupestre et Pt. purpureum n’ont pu y étre rapportés. De plus
le Berteron spathulate, inclus par Cullen & Dudley dans le genre Hormathophytln
en a 6té exclu. Cependant, méme pris dans ce sens, le genre n’est pas parfaitement
homogéne et plusieurs groupes d’espéces 4 affinités plus prononcées se dessinent.

Le premier groupe comprend les trois endémiques bétiques, A reverchonii,
H. cadevalliana et H. longicaulis, qui partagent plusieurs caractéres non seulement
morphologiques, touchant essentiellement 4 'appareil reproductenr (formes et
dimensions des fruits et des graines, nectaires piriformes, etc.), mais aussi caryolo-
giques, leurs nombres zygotiques étant multiples de 14. Si I'H. reverchonii se
distingue facilement des H. cadevailiona et H. longicauliv par ses caractéres vépé.
tatifs (fevilles trés grandes, pubescence non apprimée, poils @ rayons entremélés),
les deux avtres espéces sont trés proches 'une de 1'avtre 4 tous égards. Leur habitus
presque jdentique ainsi que la formation de tétravalents lors de la syndése méiotique
chez UH. longicaulis laissent penset que ce demier taxon dérive par autopolyploidie
de I'H. codevalliang qui serait le patroendémique correspondant. L'époque de
floraison plus tardive de I’H. longicaulis par rapport a U'H. cadevalliana et dans
une moindre mesure sa distribution: plus étendue parlent dans le méme sens.

Plusieurs auteurs voient dans ['H. pyrenaica le parent le plus proche de I'H, rever-
chonii. Pau(in Heywood, 1961)aliait méme jusqu’a suberdonner a titre de variété 'en-
démique bétique & Pespéce pyrénéenne. Heywood (1961} écrivait aussi “'The closest
ally of this species (sous-entendu A. reverchonii} is Pt. pyrenaicum”. En réalité, la
cytologie infirme cette hypothése et nos recherches montrent que I'H. pyrenaice
différe de I'H. reverchonii non seulement par le nombre chromosomique 7 = 16 au
liew de » = 14, mais aussi par des détails morphologiques, silicules pobescentes,
style trés long (fig. 43e), anthéres rouge violacé, graines margindes ou 4 aile 1rés .
étroite, ete. Par surcroit, nos expériences de croisement bien qu'a peine ébauchées
montrent déjd que Ihybride . reverchonii x H. pyrenaica (le parent femelle est
cité en premier) est sinon impossible du moins assez difficile 4 réaliser; nos premiéres
tentatives pour les croiser s’étant révélées infructueuses. Malgré un développement
presque normal, quoique plus lent, des silicules aprés lz pollinisation, les ovules
se desséchent trés tot, En définitive, I’H. pyrenaica donne Pimpression d"étre un
taxon isolé, que I'on doit considérer comme un paléopolyploide.

Le troisidme groupe comprend les espéces 4 feuilles linéaires-oblongues et 4
zouche trés ramifiée dés la base, soit les M. halimifolia, H. macrocarpa et H. spinosa,
Les deux premiéres offrent un habitus trés semblable et ne différent nettement que
par la forme des siticules et la dimension des fleurs. Nous les considérons comme
des schizoendémiques. L'A. spinosa, qui 4 luj seul embrasse presque toute I'aire du
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genre, a le port des deux taxons précédents, mais en différe par la spinescence
prononcée de ses hampes florales. D’autre part, ses silicules cochléaires et ses
graines marginées & peine ailées, le rapprochent du groupe de V'H. lapeyrousiane
Enfin si les données cytologiques de Quézel (l.c.} signalant le cytotype diploide
en Afrique du Nord sont confirmées, I'H. spinosa serait la seule espéce ayant gardé
le caractére diploide primitif dans une partie de ses populations. Les deux autres
espéces et les populations européennes de UK. spinose sont toutes 4 2n = 32,

Les deux dern¥res espéces, a savoir les H cochlesia et H. lupeyrousiana,
constituent un groupe bien distinct par leur port tortueux, leurs silicules étalées,
cochléaires et leurs graines mucilagineuses, marginées. Leurs caractéres communs
sont si variés qu’il nous parait difficile de les impnter 4 des phénoménes de conver-
gence, Ainsi en dépit de la couleur différente de leurs fleurs, les H. cochleata (fl.
jaune d'or) et H. lapeyrousiana ({l. blanches) nous paraissent t1és affines; notons que
la sippe espagnole de 'H, cochleata offre une couleur intermédiaire {créme). De plus
les deux espéces présentent la méme amplitude de variation morphologique; certains
individus 4 port trds contracté atteignent 3 peine 4 4 7 cm, d’autres 20 4 30 cm
voire plus. Dans ce contexte, il est d’autant plus surprenant de trouver des nombres
chromosomiques sans rapport appatent enire eux tels que n = 11 {H. cochieata) et
n = 15 (H. lapeyrousiana). L’hypothése d*une aneuploidie récente doit étre exclue
étant donné la régularité de la méiose et du pollen des deux espéces.

Des résultats cytologiques se dégagent deux constatations importantes. La
premiére a trait au degré de polyploidie. En zbordant I'étude cytologique de ce
groupe, que d’aucuns considéraient comme formé de palécendémiques tertiaires,
on pouvait s'attendre 4 trouver une forte proportion de taxons diploides 3 n = 8.
Or nos observations ont démontré au contraire que tous les Hormathophyila ont un
nombre gamétique supérieur 4 8, exception faite peut-étre de tout gu partie des
populations africaines de I'H, spinoss. L’autre fait inattendu est la glande variété
des nombres gamétiques mis en évidence (x = 11, 14, 15, 16, 32) alors que, comme
I"a fait remarquer Contandiiopoutos (1969), “la tribu des Alysseae est trés homogéne
au point de vue chromosomique avec un nombre de base x = 8%, Chez les Alyssum
par exemple ol les nombres chromosomiques d’une cinquantaine de sippes diffé-
rentes ont été détenninés, tous les nombres sont multiples de 8. A notre connais-
gance, i part 5 espéces d’Hormathophylla, seuls les genres Farsetia (x = 6), Lobularia
(x = 11, 12) et Prilotrickem (x = 117 ou 237) offrent un nombre de base différent
dex =38

La variété des nombres de base pose le probléme de leur origine. L'évolution
s'est-clle faite 4 partir de taxons & x = 7 ou x = 8 ou encore a-t-elle procédé par
dysploidie ascendante ou descendante? Un fait semble toutefois acquis: la fréquence
remarquable du nombre x = 8 dans plusieurs genres voising et dans de nombreuses
espéces permet de penser qu'il constitue un des nombres primitifs (sinon e seut)
dont dérivent les autres. Dés lors pour tenter d’expliquer la phylogénie du genre
Hormathophylla, nous avons imaginé deux hypothéses qui tiennent compte i la fois
des affinités morphologiques et des caractéres cytologigues des différentes espéces.

La premiére suppose a l'origine deux nombres de base distincts x = 7" etx = 8.
Les nombres actuels en seraient dérivés soit par polyploidie, ce qui donnerait
respectivement 2n = 28 et 2n = 32, soit par hybridation entre taxons 4 x = 7 et

lx = 7 a d'asilleurs pu prendre naissance i partir de x = 8 par tfanslocations inégales et
perte de segments,
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x = 8 suivie d’un redoublement du nombre chromosomique (amphidiploidie), soit
encore par hybridation entre deux autopolyploides 4 n = 14 et d n = 16. L'argument
qui pleide en faveur de ce schéma, illustré ci-dessus (fig. 45}, est I'existence a cdté
d’espéces ax = Tetdx =8 d'un taxon a x = 15 (7 + 8} 4 savoir I'H. lapeyrousiana.
Géographiquement parlant, cette hypothése est vraisemblable puisque l’aire de
I'H. lapeyrousiana est comprise entre les espéces bétiques 4 n = 14 et frangaises A
# = 16. En revanche, il peut paraitre surprenant que les parents diploides
présumés 4 # = 7 et n = 8 aient tous disparu, une réserve étant cependant faite au
sujet de I'H. spinosa. Quant au nombre 2n = 22, on peut difficilement admettre
qu'il soit né de Iz réunion de pamétesdn = 14 et 4 n = 8, 1a régularité de l2 méioge
des plantes 4 2n = 22 exigeant le postulat accessoire trés improbable de la présence
dans le nombre 7 = 8 de deux géudmes homologues 4 x = 4. Une telle hypothése
a toutefois 616 défendue par Favarger (1964a) dansle genre Erpsimum pour expliquer
le déroulement & peu prés régulier de lIa méiose d’un hybiide triploide a4 2n = 21,
Favarger écrit “tout se passe un peu comme si les Erysimum diploides étaient déji
des polyploides et qu'un géndme primitif 3 ¥ = 4 avail lajssé des traces”. Cependant,
il convient de rappeler que chez les Erysimeon, ol 'aneuploidie et 1a polyploidie
paraissent plus récentes que chez les Hormathophylia, les phénoménes d’hybridation
sout fréquents méme entre espéces éloignées au point de vue systématique. Dans le
genre Hormathophylla en revanche, aucun hybride spontané n’a jamais été signalé
et par surcroit ils sont trés difficiles, voire impossibles i réaliser expérimentalement.
Méme si I'on ne peut pas exclure hypothése d’une origine trés ancienne, par amphi-
diploidie, du caryotype & 2n = 22 4 partit despécesd x = T et 2 x = 4, il nous
parait plus défendzable d’imaginer que le nombie chromosomique de U'A. cochleata
est issu par dysploidie d’une souche a 22 = 30.

La deuxiéme hypothése (fig. 46) admet une dysploidie descendante i partir
d’une souche paléopolyploide a n = 16. Les différentes étapes de I’évolution du
caryotype sont marquees ici par les nombres x = 16, 15, 14, 11, seuls les nombres
intermédiaires 13 et 12 ayant disparu ou restant 4 découvrir. L'absence d’espéces
diploides 4 n = 7, le fait que le seul haut polyploide (H. longicaulis) ne soit pas
hexaploide, mais octoploide sur la base 7, donc tétraploide si ’on envisage x = 14,
el que 5a méiose n'offre pas d’appariements de plus de 4 chromosomes, 1’absence
géuérale de multivalents chez les espéces 2 21 = 28 ou 21 = 32 (tout au moijns chez
les espéces dont nous avons vu les diacinéses et les métaphases 1) sont autant
d'arguments qui étayent notre hypothése. Une objection se rapportant au groupe de
I'H, lapeyrousiona peut néanmoins &tre formulée. En admettant, comme il est
tentant de le faire, une seule série dysploide (fig. 46b), le groupe 1V aurait une origine
polyphylétique, Cependant, méme si le caractére mucilagineux a pu naitre de fagon
indépendante dans deux phylums, il nous parait difficile de croire que les nombreux
caractéres communs de I'd, lapeyrousiana et de 'l cochleata résultent d'une
gvolulion convergente. Nous croyons plus vraisemblable d’admettre deux séries
dysploides A partir de n = 16 (fig. 46a). L'une touche les espéces bétiques 3 x = 14,
Pautre conduit 4 V' lapeyrousianz et 3 I'H. cochleara, Dans cette demiére éventua-
lité, il serait possible de ramener I'origine des deux lignées 4 une souche commune 3
x = 15 i partir de laquelle les groupes I el 1V seraient nés. Il convient toutefois

18§ I'H. longicaulis avail été & 2n = 42 (6x sur Ia base de x = 7) force nous aurajt é1é
d'admettre comme nombre de base x = 7 au liew de X = 14, un taxon ne pouvant Etre
tiptoide (3 % 14).
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de réserver l'avenir et d’aitendre que nous ayons pu réaliser P'étude cytologique
des formes atlasiques de I’H cochleata et des variétés des Mts lbériques de I'H,
inpeyrousiana.

Peut-étre trouverons-nous gussi dans les recherches expérimentales que nous
avons entreprises, matiére 4 expliquer d*une maniére moins subjective la phylogénie
du genre Hormathophylla, A heure actuelle, noire programme d’hybridations bien
qu'a peine ébauché appelle déja quelques remarques, Par nos premiess essais de
croisements qui intéressenl des planies possédant les nombres gamétiquesn = 14 et
n = 16, nous avons cherché i obtenir des individus & 27 = 30 chromaosomes dont
nous attendions deux enseignemenis. S'il s’zvére que I’hybride est réalisable, cela
renforcereit 'hypothése d'une arigine du nombre 2n = 30 soit par amphidiploidie,
ou par croisement de deux sippes autotétraploides. D’autre part, le degré de la
syndése méiolique donnerait des indications précieuses concernant les affinités des
différents géndmes en présence. Nous avons vu plus haut que le croisement £ rever-
chonii x H pyrengica s'était soldé par un échec. Toutefois, zvant de conclure
qu’il est irréalisable, il convient de renouveler U'expérience et de tenter 'hybridation
réciproque. En revanche, I'hybride H. cadevalliana x H. halimifolia nous a donné
quelques graines. Celles<i, beaucoup plus petites que les graines normales, onl
permé sur miliev artificiel (Orchid-agar) et trais d’entre elles ont pu étre repiquées en
terre. Acivellement elles sont encare trop fragiles pour permettre de vérifier leur nom-
bre chromosomique. Le seul élément qui laisse présumer la réussite de la fécondation
croisée est le fail que les jeunes plantules offrent des ébauches d’axes secondaires
4 Vaisselle des premiéres feuilles, caraciére trés accusé chez le parent mile (H. halimi-
folia). Les deux autres croisements que nous avons lentés soni: H. macrocarpa x
H, cadevalliang et H. cadevallians x H. pyrenwica. Dans le premier cas, facilement
réalisable au point de vue technique {les filets des étamines et les pétales sont étalés
dans le parent femelle}, I'ovaire fécondé s'accroit normalement, quoique plus
lentement. En revanche, les graines sont trés petites (0.3 & 0.8 mm de diamétre).
Leur testa bien différenciée, beige cleir, est gonflée, d’aspect gaufré i la loupe,
mais ne renferme pas d’embryon. Dans le dernier essai, nous n'avons obtenu que
trois graines (sur une quarantaine de fieurs émasculées et pollinisées), plus petites
(1 mm de diamétre) que les nomnales, dont deux ont germé et dont une seule a
survécu au repiquage. Li encore il esl trop tot pour affirmer quelle résulte bien
d’'une hybridation et non pas d'une autofécondation, voire d'une polyhaploidi-
sation. Remarquons cependant que les fevilles de cette plantule sont plus larges et
que leur pubescence est moins apprimée que chez le parent femelle {H. cadevalliana),

Nos recherches expérimentales, trés fragmendtaires, méritent d'étre étendues 3
d’autres taxons, en particulier a ceux offrant les mémes nombres de base. Cependant,
les premiers résultats montrent déja que des espéces telles les H. reverchonii et H
pyrengica ouv H. cadevallians et H halimifolia qui ont souvenl été rapprochées,
voire confondues, sont en eéalité trés isolées généliguement.

En définitive, 'endémisme trés steicl de la majarité des Hormathophylla, leur
extréme spécialisation écologique, plusieurs sont des rupicoles exclusifs, le fait qu'it
g'agit de plantes ligneuses, sont autant d'arguments qui parlent en faveur de leur
origine trés ancienne que nombre de botanistes ont reconnue avant nous, en la
qualifiant de “tertiaire”. Seul I'H. longicaulis, apoendémique bétique a une origine
plus récenie et dérive de 'H. cadevalfiana. 1l nest donc pas surprenant que ce long
isalement ail conduit i la différenciation cytologique et morphologique d’unités
taxonomiquessi distinctes qu’il est avjourd’hui 1rés difficile de definir leurs affinités
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réciproques. Cela expligue en grande partie les vicissitndes de leur histoire nomen.
claturale.

Cié de détermination des Hormathophylla

ta. Hampes florales transformées en épine simple ou rameuse .. .......
Ib. Plantesnonspinescentes .. ....... .. ... i i
2a. Silicules dressées, turgides, sphériques; fleurs grandes (8 4 11 mm de

diamétre), blanches; épines simples . ............ H. macrocarps
2b, Silicules étalés, £ comprimées; fleurs petites (4 4 6 mm de diamétre),
blanches ou roses; épines rameuses . . .. .. ... .. ... ... H. spinosg
3a. Style(3.5-5 mm)égalant la silicule miire; silicules pubescentes (au moins
lesplusjennes ... ... ... . ... ... 0inan H. pyrendica

3b. Style 2 4 S fois plus court que la silicule mire; silicules plabres 4
4a.  Silicules cochléaires, étalées; infrutescence Jache; graines mucilagineuses 5
4b. Silicules biconvexes, t dressées; infrutescence en grappe corymbiforme

{au moins les silicules supérieures); graines non mucilagineuses. . . .. .. 6
Sa. Feuilles des roseties stériles obovales-spatulées; fleurs de couleur créme
OUJAUNE . . .. .. i e e H. cochieata
5b. Feuilles oblongues; fleurs blancpur ... ........ H. lapeyrousiana

6a. Feuilles ohlongues, étroites (2-4 mm); silicules comprimées H. halimifolia
6b. Feuilles obovales-spatulées, larges de B 4 25 mm; silicules £ turgides 7

7a. Feuilleslargesde 15 4 20(-25) mm; fleurs grandes (6 & 8 mm de diamétre)
H. reverchonii

7b.  Feuilles larges de 6 4 10 mm; fleurs petites (4 4 6 mm de diamétre}. . .. 8
8a. Hampes florales atteignant 25 & 60 cm; floraison tardive (juillet-aoQt)
H. longicoulis

Bb. Hampes florales de 10 4 25 em; floraison précoce {mai-juin)
K. cadevaliiana

Oxytropis campestris (L.) DC., Astrag.: 74. 1802,
F., B.:&., créte entre le Petit Mourre et le Mourre de Chanier, 1880 m (NEU X02i121), In

E., Ge., versant nord du Puig d'Alp, 2300 m (NEU K02120), 2n = 48.

AND., Pic de Casamanya, versant sud-est, 2300-2450 m (NEU K02155), 2n = 48§,
F., B.-0., créte enire le Coll Mitja et le Pic Redoun, 2500 m (69-422), 2n =48,
E., Hu,, Collade de {a Castanesa, 2700 m (NEU K021719), 2n =48,
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Le groupe de I'Q. eampestris a récemment fait Iobjet d’une révision taxonomique
par Leins & Merxmiiller (1966). Les auteurs allemands reconnaissent en Burope
quatre espaces, dont trois sont des orophytes endémiques du sud de I'Burope, soit
1'0. foucaudii Giltot de 1a chaine pyrénéo-cantabrique (cf. p. 232) et les O. prenja
(Beck) Beck et Q. wrumovii Jav. des Balkans. L'O. campestris présente en revanche
une aire trés larpe, divisée en deux secteurs principaux. Le premier couvre les régions
boréo-arctiques, de la Scandinavie au nord-est de la Sibérie et pour certains auteurs
I’Amérique du MNord, L'autre, centre et sud-européen, discontinu, comprend les
Pyrénées, les Alpes, les Abruzzes, les Balkans et les Carpathe$ avec des irradiations
en Ecosse et dans le sud de [a Suéde (cartz 245b in Meusel & al., 1965). La vaste
répartition de 1'0. campestris a pour corollaire une grande amplitude de variation
morphalogique, En Europe, Leins & Merxmiiller ().c.) distinguent trois sous-espéces.
Le subsp. campestris se rencontre dans toutes les parties de I'aire, exception faite
des régions les plus septentrionales réservées au subsp. sordida (Willd.) Hartman.
Le subsp. tiroliensis (Sieber ex Fritsch) Leins & Merxm., forme 4 fleurs bleu violacé,
est endémique des Alpes centro-orientales. Son statut taxonomique serait d’aprés
les auteurs précités tout 3 fait indépendant de celui du subsp. sordide avec lequel
il a souvent &té confondu. Dans la flore d'U.R.8.8., Fedchenko & Vassil’chenko
(in Komarov & al., 1948) élévent au rang d’espéces le subsp. sordide qu’ils choisis-
sent, par ailleurs, comme type du ser. Sordidee Vass, groupant dans leur dition
quelque 13 espéces dont en particulier les 0. sulphurea (Fisch.) Ldb., O. maydeliiana
Trautv. et O, schischkinii Vass. Quant aumatériel américain, sa position systématique
est encore trés controversée, Boivin (1967), pour le territoire canadien, ne retient pas
moins de sept variétés de I'Q. campestris, toutes subordonnées au subsp. gracifis (Nels,)
Boivin que cet auteur définit par rapport aux formes eurasiatiques comme ayant
une gousse complétement dépaurvue de septum darsal. Ce critére ne nous parait
pas trés convaincant, car d’aprés nos cbservations, les gousses de 1'0. cempesiris,
si elles offrent un septum ventral bien développé, ne présentent pas en revanche
de créte dorsale. Les deux parois du légume, qui est un peu canaliculé sur le dos,
forment tout au plus dans la loge carpellaire, un angle saillant, sous la nervure .
dorsale, qui n’est cependant jamais prolongé en créte, du moins dans le matériel
alpien et pyrénden que nous avons eu entre les mains. Meusel & al. (l.c.) adoptent
un point de vue différent puisqu’ils ne citent pas I’0. campestris en Amérique du
MNord ob il serait remplacé entre autres par les O, monticola A. Gray (= O, gracilis
{Nels.} K. Schum.), Q. jordalii Pas. [= O. campestris subsp. gracilis (Nels.) Boivin
var. fordalif (Pors.) Welsh] et O. terrae-novae Fern. Au point de vue cytologique,
I'0. campestris est & 2n = 48 chromosomes, soit hexaploide, dans toutes les
stations européennes qui ont fait I'objet d’études caryologiques. Ainsi, ce nombre
a été trouvé par Sorsa (1963) sur des plantes d*origine finlandaise qui entrent dans
Paire du subsp, sordida d’aprés les indications chorologiques de Leins & Merxmiiller.
Jalas (1950), corrigeant le nombre 27 = 32 qui lui est attribué par Love & Love
(1948) [erreur hélas perpétuée dans plusieurs citations récentes de nombres chromo-
somiques], indique pour les subsp. typica (= subsp. campestris) et sordida le
nombre zygotique 2 = ¢. 48, Ce résuitat a encore été confirmé par Laane (1966)
sur une population norvégienne qu'il rapporte bien au subsp. sordida, Dans la partie
sud de Vaire, les donndes publiées 4 ce jour concernent deux populations, également
hexaploides, I'une de FQetztal (Autriche, Favarger, 1962b), I'autre de la Vallée
d'Ossoue (H.-P., Favarger & Kiipfer, 1968}. Les témoins de 1a plante autrichienne
que nous avons vus dans lherbier C. Favarger {NEU) coincident par plusieurs
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caractéres (pétales polychromes i couleur bleue dominante, étendacd 1.5 fois plus
larges que les ailes, stipules adnées au pétiole sur la moitié de leur hauteur) avec
le subsp. firoliensis. Seule 12 largeur de I'étendard est supérieure 3 celle qu'indiquent
Leins & Merxmiiller pour I'endémique des Alpes centro-orientales.

La constance des caractéres cytologiques de I'0. campestris contraste avec sa
varigbilité morphologique. A ce propos, il est intéressant de noter que le gradient mor-
phologique est sensiblement identique dans les Aipes et les Pyrénées, Dans les deux
chaines, 4 ¢oté de plantes robustes (15-20 cm de hauteur) 4 pubescence clairsemée,
on observe des formes prostrées (3 2 6 em) densément velues-soyeuses, qui affrent
une souche 4 divisions courtes et serrées, ce qui correspond “en gros” a I'habitus
de I'O. alpinus Ten. (inclus dans le subsp. campestris par Leins & Merxmiiller).
Ces demiéres sont en général liées i des stations séches, sur calcaire, mais sont plus
que de simples accommodats puisque les échantillons que nous avons cultivés gardent
leur habitus propre, au moins aprés deux ans de culture comparée. Enfin, des
populations & fleurs bleu wiolacé existent aussi bien dans les Alpes, o elles
correspondent au subsp. tiroliensis, que dans les Pyrénées (aragonaises avant tout) od
en revanche elles n'ont pas de statut taxonomique propre, du moins i notre
connaissance. La question était de savoir si parmi toutes ces variétés, il n'en existerait
pas une offrant une valence chromosomique moins élevée que ceile hexaploide
rapportée pa les travaux antérieurs. Or, nos numérations s"adressant 4 des popu-
lations relativement méridionales et 4 des plantes morpholopiquement trés diverses
ontt toutesrévélé 2n = 48, Les trois premiéres populations ont été prélevées dans des
pelouses alpines sur calcaire, dans des stations trés séches et ensoleillées 0U 'O cam-
pestris offrait le port de 1’0, alpina™. Au Pic de Casamanya, la couleur des fleurs de ce
taxon variait du jzune paille au blen violacé en passant pat tous les intermédiaires.
Nous avons dans ce cas pris garde a fixer plusieors individus de couleur différente, car
l2 question d’une introgression éventuelle entre I'Q. campestris et 1'0. halleri subsp.
halieri pouvait se poser, les deux espéces croissant cdte 4 cite. Cependant, le caryo-
type 4 2n = 4B de tous les individus fixés, la régularité de leur pollen, les stipules et
les gousses tout 4 fait conformes d celle de 1'0. campestris ont réfulé cette hypothése
qui aurait impliqué U'hybridation des deux espéces et le rétrocroisement répété de
Jeurs hybrides, La différence des nombres chromosomiques des deux espéces, vérifiée
dans cette station (27 = 48 pour ['O. campestris et 2n = 32 pour I'C. halleri) rend
d’ailleurs trés pen probable vn tel processus bien gue des hybrides aient £1€ signalés
entre les deux espéces (0. hybrida Briigger), mais dans d’autres régions. La population
du Coll Mitja croissait sur substrat siliceux et correspondait aux formes robustes,
peu poilues, du subsp. campestris. Enfin, au Collado de la Castanesa, 1’0, campestris
que nous avions récolté sous le nom de I'Q. kalleri était remarquable pai ses fleurs
d'un bieu violacé foncé. La structure de la gousse et la conformation des stipules (fig.
47c) devaient nous montrer qu'il s’agissait en fait d'une forme de 1’0, campestris, Les
autres caractdres propres d cette sippe sont les inflorescences pauciflores (5- 4
8-flores) et 1a pubescence clairsemée des fevilles, Elle croissait dans des zones de
contact entre les schistes praphiteux de la Sierva Negra et les caleaires du Pic de Cas-
tanesa en compagnie d'espéees calcicoles, telles les Arenaria multicaulis, Astragaius
australls, ou acidophiles comme les Jasione humilis, Gentiana alping et Tanacetum
aipinum. Des plantes en {out point identiques i I'Oxytropis de Caslanesa se trou-
valent parmi Jes exsiccata que M. P. Montserrat (JCP) a mis d notre disposition et
qui provenaient de la Valle de Estos (Hu,, Benasque) et de Montanyo de Llacs (Le.,
Parque Nacional de Aigles Tortes, 2200 m). Dans I'état actuel de nos connais-
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sances, il nous parait prématuré de définir un nouveaw taxon infraspécifique. Cepen-
dant, ce taxon semble d’ores et déji circonscrit au versant espagnol des Pyrénées
centrales et trés constant au paint de vue marphologique.

En définitive, les donndes cytologiques n'ont pas élucidé la question de IPorigine
de I'0. campestris qui reste trés obscure. Peut-étre que I’étude des O. prenjz et
Q. wrumovii apportera quelques éclaircissernents. Quoiqu’il en soit, il nous parait
peu probable que 1'0. foucaudii, diploide {cf. p. 232) ait participé d’'vne maniére
quelconque a la genése de 1'0. campestris hexaploide dont il conviendra plutdt
de techercher les affinités du cdté des espéces asiatiques ou américaines. Plusieurs
d'entre elles ont déja fait I'objet d'études cytologiques. Parmi les premiéres, nous
citerons 1"0. sordida (Willd.) Pers. octoploide (2n 2 64) d'aprés Sokolovskaya &
Strelkova (1962), 1'0. sulphurea, endémique de 1’Altai et hexaploide (2n = 48,
matériel de jardin botanique, Ledingham, 1960), I'0. maydelliane des régions
arctiques de Pest de la Sibérie, de 'ouest du Canada et de 1’Alaska trouvé 12-ploide
{2n = 96) aussi bien sur des populations russes {Zhukova, 1966 et Sokolovskaya,
1968) que sur des plantes d’Alaska (Holmen, 1962; Johnson & Packer, 1968 et
Knaben, 1968). Enfin I'0Q. schischkinii, centro-sibérien, est également 12-ploide
d’aprés Ledingham & Rever (1963). Quant aux résultats publiés sur le matériel
américain, nous noterons les valences hexaploides trouvées chez I'0. terrae-novae
{C. Hedberg, 1967) et chez I'Q. monticole (Ledingham & Fahselt, 1964). Plusieurs
numerations récentes concemnant des espéees zffines de 'O, monticolz rapportent
2n = 60 chromosomes (Johnson & Packer, 1968) et 2n = 36 pour 'O. gracilis
ainsi que 2 = 32 pour 1’0, jordalii (Knaben, 1.c.).

De toutes ces données, nous retiendrons qu'en Asie la valence la plus basse a été
trouvée chez une espéce orophile (O, sulphurea) et qu'elle est hexaploide comme
chez I'0. campestris. Les trois autres espéces, planitiaires et nordiques, sont plus for-
tement polyploides. Tout porte 4 croire que le nombre zygotique 2rn = 48 est déja
ancien et a engendré par polyploidie *secondaire” le nombre 2n = 94, Le nombre
2n = 64 pourrait étre issu d’un croisement entre espéces a 96 et 4 48, En Amérique
duNord, la différenciation morphologique et 1a variation cytologique sont concomi-
tantes comme le montrent les nomhbres 2n = 32, 36, 48, 60 trouvés dans le cercle
d’espéces de 1'Q. monticoln. Ces résultats semblent donner raison & Merxmiiller,
dont I'opinion est rapportée par Meusel {L.c.), et selon laquelle ce taxon ne serait pas
trés proche systématiquement du groupe de 1°'0. campestris.

Oxytropis foucaudii Gillat — Oxytrapis halleri Bunge

Si I'on adopte la division du genre Oxyiropis telle qu'elle est proposée par
Fedchenko & Vassil’chenko (in Komarov, 1948) dans la flore d’U.R S.S., les deux
espéces appartiennent & la section Orobia (Bunge) Ascherson & Graebner groupant
les espéces acaulescentes ou subacaulescentes, & stipules adnées au pétiole par leur
base, 4 gousse semi-biloculaire 4 biloculaire par développement d’un septum ventral
et parfois aussi d'un septum dorsal. La méme section réunit encore les O, laziea
Boiss., 0. eampeseris (L.) DC. et O, uralensis (L.) DC., espéces dont il sera aussi
question ici.
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Q. foucaudir Gillot, Ann. Soc. Sci. Chavente-Inférieure 31: 47-52. 1894,

E, Hu, Nard d'Otdesa, Clavijas Salaron, 2000-2180 m (leg. P. Montserrat, JCP §399),

= 16,

E., Hu., Coliado de Bujanuele, env. 1700 m (leg. P, Montserzat, JICP 6325}, 2n =16,
E., Hu,, Puerta de Bouchare, 2000 m (70-85), 2n = 16.
E., Hu., versant sud-est du Turbon, 2450 m (NEU K02123), 2r = 16.

Peu d'espéces pyrénéennes ont connu une histoire aussi tourmentée que celle
de I'0. foucaudii Décrit par Gillot en 1894 sur la base d'une plante récoltée par
Foucaud au Pic d’Anie (Basses-Pyrénées), il semble d’emblée avoir été mal compris
Dans 12 diagnose francaise, lauteur d’Autun met pourtant en évidence la plupart
des caractéres importants et originaux de la sippe d’Anie soit: les “pédoncules
pauciflores ... gousses recouvertes de longs poils blancs mélangés de poils noirs, ...
canaliculées seulement sur la suture inférieure, qui est repliée 4 I'intérieur et
forme une demi cloisan, simplement sillonnées sur la suture supérizure, aptére
intérieurement”. Les indications géographiques qui suivent comprennent les stations
suivantes: “Basses-Pyrénées: Pic d’Anie (J. Foucaud) — Hautes-Pyrénées: Gavamie,
Saradets {Bordére). — Pyrénées-Orientales: Val d’Eyne, Cambre d’Aze prés Mont-
Louis {Pellat, Bonnier, A. Guilion).”

Cherchant 4 établir les affinités de I'espéce qu’il décrit, Gillat précise qu’elle
occupe Une position intermeédiaire entre 1'0, halleri, avec lequel elle avait été confon-
due jusque la, et I'O. campestris. Cependant, il ne peut pas considérer comme hybride
la plante dw Pic d’Anie, car les parents présumés sont absents des localitds ab elle
se rencontre. Deplus, la constance des caractéres et 1a fertilité apparente des échantil-
lons récoltés par Foucaud l'induisent 4 penser qu'il s'agit d’une espdce distincte.
Gillot rapproche encore I'espéce pyrénéenne de 1I'0. lazica Boiss. avec lequel elle
partage la structure de 1a gousse. En effet, chez les deux espéces ainsi que chez 1’0,
campestris, la fausse cloison est formée d'une seule créte, élevée sur ia structure
placentaire (fig. 49¢, d).

A la suite du travail de Gillot, Malinvaud (1895) reprend et commente dans ia
revue bibliographique du “Bulletin de la société botanique de Franc¢e™ la diagnose
lating de I'0. foucaudii Malheureusement celle-ci est beaucoup plus sommaire et
moins précise que le texte francais. Elle amet en particulier un détail impartant
concernant la pubescence des gousses (recouvertes de longs poils blancs mélangés
de poils noirs plus courts). De plug Iindication “leguminibus ... intus semi-bilocu-
laribus” nous parait insuffisante pour donner une idée exacte de la nature de la
fausse cloison. Cependant grice % sa diffusion dans un périodique considéré,
c'est § la diagnose latine que se référeront les botanistes qui aprés Gillot auront 3
déterminer les Oxytropis pyrénéens i fleurs bleu violacé, Nous voyons 13 la cause
premiére de la confusion taxanomique qui s'ensuivit et dont nous donnons quelques
exemples ci-dessous.

— Gautjer (1897-1898) dans son “Catalague raisonné de la flore des Pyrénées-Orien-
tales” subordonne le taxan de Gillot 4 titre de variété 4 I'0. halleri, avec quelques
réserves cependant puisqu’il fajt suivre 1’épithéte foucaudii d’un point d'inter-
rogation [0, Halleri Bunge var. Foucaudi? (Gillot)]. Les précisions géographiques
qu’il donne comprennent la Vallée d’Eyne et e Cambre d’Aze et sont manifeste-
ment empruntées 3 Gillat.
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— Dans la Flore de France {1899, vol. 5: 190-191), Rony défend une pasition
différente puisqu’il rapporte Pespéce de Gillot comme forme occidentale i
PAstragalus lazicus (Boiss.) Rouy. En nate infrapapinale, il reprend 'hypothése
de Gillot concemant ’origine hybridogdne de 1'0, foucaudii et indique “cet
Astragaius (sous-entendu O, fouecaudii) parait présenter beaucoup des caractéres
de I'X A, Aybridus Rouy [= A. campestris x variahilis = Oxytropis hybrida
BJ]uegg. = Q. campestris x flallert] ... et qui a dailleurs ét€ obtenu aussi par la
culture”,

— Coste (1900-1901) pour sz part met en synonymie les O. lazica et O. foucaudit

— En 1949, Gaussen & Leredde dans leur analyse des endémiques pyrénéo-canta-
briques notent 3 propos de I'0. foucaudii “‘serait une forme d’une plante du
Lazistan. Ne serait-ce pas une convergence?’. Quelques années plus tard les
mémes guteurs (1966) écrivent au sujet de 1’0, halleri “n’existe pas aux Pyré-
nées”. Entre-temps, Gaussen & Le Brun (1964) avaient encare précisé “Tl est
probable que ce bindme (0. lezica) et celui de 1’0, foucaudii s"appliquent & une
seule et méme espéce — dont Paire s'étendrait du pic d’Anie au Turbon et aux
Cambres d’Aze —, trés différente de 1’0, Halleri Bunge des Alpes de la Savoie,
du Dauphiné et du Valais™. Nous voycns dans cette derniére remarque |"autre
facteur qui a contribué 4 faire mal comprendre 'espéce de Gillot. Sefon toute
évidence, les botanistes frangais ayant herborisé dans les Pyrénées ont comparé les
Oxytropis qu'ils récoltaient aux plantes des Alpes frangaises, lls concluaient
inévitablement que les taxons pyrénéen et alpien n'étaient pas identiques. En
cela, ils avaient parfaitement raison. En effet, nous montrerons dans le chapitre
suivant que I’0. halieri du Queyras et des Alpes de la Savoie appartient au subsp.
veluting bien différent des deux taxons pyrénéens. Il n’est donc pas surprenant
que la lumiére dans ce délicat probléme ait &té apportée par des botanistes
étrangers 3 la France et dont les ééments de comparaison comprenaient aussi
12 sippe des Alpes septentricnales ¢t orientales de 1’0, halleri

C'est 4 Leins & Merxmiiller (1966) en effet que revient le mérite d’avoir &tabli
d’une maniére trés péremptoire les affinités exactes de I'0. foucqudii, Dans leur
travail, les deux auteurs allemands mettent en évidence un des plus importants
caractéres de PO, foucaudii qui semble avoir échappé i leurs prédécesseurs, 4 savoir
la forme des stipules. Ces derniéres sont non seulement adnées au péticle, mais
enveloppent complétement les axes des inflarescences et les feuilles plus jeunes et
se soudent entre elles par leur bord distal simulant ainsi un comet {fig. 47¢). Dans
le groupe de 1'O. haileri en revanche, les stipules adnées au pétiole sur une plus
grande distance sont libres par leur marge distale ou tout ay plus soudées sur
1/g de leur hauteur. La confrentation des stipules de 'O, foucaudii, identiques a celles
de I'0. campestris (L.) DC. a conduit Leins & Merxmiiller 4 placer les deux taxons
dans un méme groupe dont tautes les espéces offrent par ailleurs la méme Structure
de la gousse (demi-cloison interne formée @’un seul septum ventral, complétement
dépourvue de créte dorsale). D’aprés les auteurs précités, I'espéce la plus affine de
PO, fouceudii est une plante balkanique, Q. urumovit Jav. ex Urum., dont la morpho-
lagie et les caractéres de pubescence des légumes sent tout a fait conformes 3 ceux
de I'endémique pyrénéen. La forme des stipules est aussi trés voisine chez les deux
espéces, quoique celles-ci soient soudées sur une plus petite distance dans le taxon
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Fig, 47. — Stipules des Oxytropis halleri subsp. haileri (a, b}, O. campestris () [poputation de
Castanesa, K02119) O. campestris (d) [BO;EJlauon du Puig d’alp, K02120] O, foucaudii (e)
zica {f, g).

1
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des Balkans, qui se distingue en outre par la couleur jaune pile de ses fleurs, plus
petites, & étendard plus étroit (4 4 6 mm). Une deuxiéme espéce a aussi souvent
été rapprochée de 'O, foucaudit, i savoir I'Q. lzzicae Boiss., endémique du sud-ouest
de la Géorgie, que Boissier avait décrit d"aprés des échantillons récoltés par Balansa
dans le Lazistan. Les exempiaires de Balansa que nous avons vus dans la coflection
générale du Conservatoire botanique de Genéve et que 1’on peut considérer comme
des isotypes [Balansa, Plantes d’Orient, 1866; sous n® 1399 Oxyrropis halleri
Bunge, var.? (Boiss.}; région alpine du Lazistdn au-dessus de Djimil, vers 2600 m
d’altitude; juillet, aoidt; (G)] partagent bien avec 1'0. foucaudii 1a structure de la
gousse, I'infrutescence en téte ombelliforme ou en grappe courte pauciflore (4 &
10), les fruits & pubescence mixte assez prononcée, couverts de poils blancs relati-
vement tongs (0.8 4 2 mm) et de poils noirs, courts (0.3 4 0.4 mm), et enfin la
couleur bleu violacé des fleurs. En revanche, il s'en distingue par son port plus
robuste et la conformation de ses stipules qui rappellent beaucoup celles de I'C.
hatleri, Elles sont adnées au pétiole sur les 3/, environ de leur hauteur alors qu’elles
sont i peine soudées entre elles par leur bord distal (sur 1,4 4 !f; de leur hauteur
{fig. 471, g]. Ainsi, suivant que 'on donnerz la primauté & I'un ou & Pautre des cri-
téres, stipules ou légumes, 10, lazica s'inscrira dans deux groupes distincts, respec-
tivement dans celui de 1'C. halleri ou celvi de 1'0C. campestris,

Notre propre expérience du complexe O foucaudii-O. halleri comprend denx
¢tapes. Au cours de nos premiéres excursions dans les Pyrénées, les seuls échantil-
lons que nous ayons récoltés le furent dans les Pyrénées orientales ol ils sont particu.
lierement fréquents dans les pelouses alpines sur sol carbonaté que Braun-Blanguet
(1948) a groupées sous le nom dElyneto-Oxytropidetum foucaudii. Le nom méme
de I'association, le fait que Gillot cite I'Q. fouceudii au Cambredase et dans la
Vallée d’Eyne, stations que nous avons vicitées, nous avait engage 4 rapporter nos
exsiccata 4 10, foucaudii C'est sous ce bindme qu’en collaboration avec Favarger
{Favarger & Kiipfer, 1968) nous avons publié le nombre chromosomique 21 = 32
pour une population de la Vallée d’Eyne. Notre jugement n'a été ébranlé qu'au
moment o nous avons récolté au Turbon (prov. de Huesca), un Oxpyiropis dont les
fleurs plus pales, le pubescence plus marquée dans toutes ses parties, le port plus
trapu contrastaient avec les caractéres de la sippe des Pyrénées orientales. De plus,
la culture 4 Neuchdtel de cette plante s'est révélée trés délicate. Alors que dans les
mémes conditions le taxon des Pyrénées arientales a fleuri abondamment, les
plantes du Turbon ont végété sans se développer normalement, produisant 4 une
sevle occasion une petite inflorescence. Ces difficultés de culture sont généralement
révélatrices d'une valence chromosomique basse. Par la suite nous avons encore
récolté des plantes identiques au Port de Boucharo (= Port de Gavamie = Collado
de Bujaruelo) alors que M. P. Montserrat nous faisait trés aimablement parvenir des
graines de deux stations aragonaises portant ainsi i quatre les populations étudiées
au point de vue cytologique.

Nos résultats caryologiques montrent gue le taxon des Pyréndes aragonai-
ses offte dans toutes ses stations 2r = 16 chromosomes. Il est donc diploide
. contrairement 4 la sippe des Pyrénées orientales. Le caryotype, pen différencié, est
constitué de six paires de chromosomes longs de 4 4 6, i constriction submédiane
ou située dans la région médiane et de deux paires plus courtes (3 4 444) 4 constric-
tian (presque) médiane. Une des paires de petits chromosomes montre un centro-
mére large et fragile, les deux segments étant fréquemment séparés (fig. 46¢). Ce
détail a été vérifieé dans les 4 populations, chaque fois sur des mitoses du méristéme
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Fig. 48. — a, Oxyrropii foucaudii, mitose de racine. (Puerto de Boucharo, 70.85). b, Oxytropis
halteri subsp, halleri, anaphase | (Cambredase, K02128).

radiculaire, aussi bien sur des racines ayant subi vn prétraitemeat 4 'a-monabromo-
naphtaléne que sur des racines non traitées,

Les données cytologiques et nos observations sur des plantes en culture nous
ont incité 3 entreprendre Pétude morphologique comparée des sippes centre et
est-pyrénéenne en utilisant comme référence la diagnose frangaise de Gillat. Trés
tot, nous avons &té convaincu que les deux papulations n’étaient pas conspécifiques,
mais que la plus arientale appartenait 4 I'C. halleri subsp. hatleri et que la deuxicme,
centro-pyrénéenne, $'identifiait 4 V'O, foucaudii, Les différences morphologiques
les plus importantes que nous avons relevées entre les deux espéces laissent spparaitre
que la description originale de I'Q. foucaudii (dans sa version frangaise) coincide
parfaitement avec la plante du Pic d’Anie, sauf peut-étre sur deux détails. La
covleur des fleurs définie par Gillot comme étant “purpurine” est ¢n fait bleu
violacé péle, alors que la caréne dite ““d sommet obtus et non apiculé” est pourvue
d'un apicule, bien qu'assez court. En revanche, Gillot £'est trompé lorsque, comparant
les échantillons du Port de Gavarnie (H.-P.), des Sarradets (H.-P.}, de 1a Vallée
d’Eyne (P.-Q.} et du Cambredase (P.-0.), il écrit “dans tous ces spécimens, qui son?
absclument identiques, les gousses sont manoloculaires, 3 cloison itcompléte par
I’absence de prolongement interne de la suture supéricure ou dorsale”.! Nos propres
exemplaires rdcoltés dams les mémes stations des Pyrénées-Orientales montrent
trés clairement que la fausse cloison est formée de deux crétes, Pune placentaire,
Pautre dorsale (fig. 49b). Hl faut cependant reconnaitre qu'ici 1a créte dorsale est
moins dévelappée que la créte ventrale et ainsi a pu échapper & une observation un
peu rapide.’

'A moins gue les deux espéces ne vivent cbie i c¢dte dans Jes Pyrénées-Otientales, ce qui
nous parall peu probable compte tenu des exsiccata que nous avons vus,

2pans Ie subsp, veluting des Alpes, les deux demi-cloisons ont la méme dimension (fig. 49a).
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Fig. 49, — Structure interne de¢ la gousse des Oxyptropis halleri subsp. veluting (a), O. halleri
subsp. halleri (b), 0. foueaudii (c) et O. lazica (d).
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Cherchant 4 mettre & profit nos observations morphologiques, nous avons
tenté de dresser la carte de distribution de V'O. foucgudii en utilisant les maténiaux
conservés en herbier. A cette fin, nous avons revu les exsiccata intercalés sous les
bindmes O. foucaudii, O. haleri, Q. lazica et O. uralensis dans les collections des
Conservatoires ou Instituts de botaniques suivants: Genéve (G), Jaca (JCP), Madrid
(MA, MAF), Montpellier (MPU), Teulouse, (TLF), Neuchitel (NEU). Une forte
proporticn (la moitié au mains) des identifications étaient erronées. Parmi les
schantillons provenant des Pyrénées orientales, nous n’en avons vu aucun qui
rappelle de prés ou de loin 1'0. foueaudii. Ce taxon parait ainsi manquer dans cette
partie de la chaine oi pourtant toutes les flores l'indiquent. 1l y est remplacé par
I'Q. halleri subsp. halleri que nous avons observé du Pic de Costabonne (P.-0.) 4
la région d’Espot [E., Le., Espot, La Mosquera, in pratis alpinis et in rupestribus,
2300 m, 14.7.1934, W. Rothmaier 67725 (MA)] en passant par les montagnes arié-
geoises et I’Andorre. Des recherches plus exhaustives permettront peut-étre de
découvrir des stations plus occidentales de I'0. halleri, mais jusqu'd plus ample
informé nous le considérons comme faisant défaut dans les Pyrénées centrales ol
pourtant certaines difficultés de détermination peuvent surgir par suite de la

tésence d'vne forme A fleurs bleu violacé de I'Q. campestris (cf. p. 230). Cette
orme, qui rappelle 4 certains égards 1I'Q. compestris subsp. tiroliensis (Sieber ex
Fritsch) Leins & Merxm,, se distingue aisément de ’Q. foucaudii par sa pubescence
mains forte et ses gousses couvertes de pails tous trés courts. Elle différe aussi du
graupe de I'O. haileri par 1a forme de ses stipules, constituant une scrte de manchon
autour de l1a base des hampes florales et des pétidles (fig. 47c). Quai qu’il en soit,
mis & part cette forme un pew ambigué de 'O, campestris, le seul autre représentant
de la section Orobiz (Bunge) Ascherson & Graebner dans le centre des Pyrénées
est de I'O. foucaudii San aire couvre le versant aragonais, oi sa sfatian la plus
orientale se situe au Turbon (Hu., 4 30 ki au sud-ouest de Ia Maladetta), déborde
sur ie versant frangais av niveau des Havtes-Pyrénées et se prelonge & 'ovest jusque
dang [aVallée de Roncal. Dans la chaine cantabrique enfin, les récoltes de Losa &
Montserrat {1952), de Rodriguez Sudrez & Lainz {in Laifnz, [960), de Lainz
(1962), de Rivas-Martinez & al. (1971) ont toutes été rapportées & I’origine
IO, halleri Récemment, Lainz (1973) a cependant admis, sur Ia base de la structure
interne du légume, que ies échantillons cantabriques appartenaient i 1'Q. foucaudii.

Au point de vue écologique enfin, 1’0, foucoudii croit entre 1500 et 2600 m,
sur calcaire, dans les pelouses & Elyma. Au Turbon parmi les compagnes de 1’0,
foucaudit, nous avons remarqué les Festuca scoparia, Arenaria tetraquetra subsp.
retraquetre, Aethionenta monospermum subsp. ovalifolium, Helictotrichon mon-
tanum, Paronychia kapela subsp. serpyilifolia, Brassica repanda.

En définitive, ta carte de distribution des Q. halleri et Q. foucoudii (fig, 50) fait
apparaitre que dansles Pyrénées les deux taxons s'excluent de leurs territoires respec-
tifs. En contradiction avec nos conclusions précédentes (Favarger & Kiipfer, 1968),
farce nous est de considérer 1'Q. foucaudii comme un endémique centro-pyrénden-
cantabrique. Il entre dans le cercle d’espéces comprenant I'Q. campestris (hexaploide
dans le domiine pyrénéo-alpien) ol il occupe une place particuliére grice a son
statut diploide. En revanche, ses affinités avec les O. halleri et O. lazica sont plus
ténues qu'on ne le supposait jusqu’ici.
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Descriprion de 'O. foucqudii

Plante vivace, velue-soyeuse, acaule; souche peu divisée, 4 divisions trés courtes,
¢paisses, couvertes de restes foliaires (pétioles et stipules) desséchés, émettant 13 2
hampes florales scapiformes, hautes de 1 4 4 ¢cm s'aliongeant aprés anthése pour
atteindre 4 4 8 ¢cm A maturité, hispides, a poils longs étalés, parfois entremélés de poils
plus courts, sétiformes, dressés-apprimés, blancs, brunitees ou noirs (au moins les
supérieurs). Feuilles 4 (10-}13 4 16 paires de folioles, rapprochées, tangeantes, ovales-
elliptiques d lancéolées [5.5 4 8 x 2.5 4 4 mm], velues-soyeuses sur les deux pages,
termindes par un pinceau de poils longs de 1 & 1.8 mm; pétiotes et rachis hérissés
de longs poils (1.5 4 3 mm); stipules %ﬁg. 47¢) adnées au pétiole sur '/ 4 /4 de
leur hauteur et souddes entre elles par leur marge distale sur (*fa-)!f2 4 34 de leur
hauteur, ciliées et couvertes de longs poils soyeux, entigrement scarieuses ou i dents
herbacées. Inflorescences pauciflores, 4- a 7-flores; bractées herbacées, un peu plus
courtes que le calice ou égalant ce demier, relativement larges (2.5 3 4 mm, au moins
les inféricures); fleurs dressées-étalées; calice tubuleux (8 4 10 mm) se fendant &
maturité, velu, 4 dents aigués(3 4 5 mm), pétales a limbe bleu violacé pile, devenant
plus foncé aprés I"anthése; étendard (14 &4 16 x 6 4 7 mm) tronqué-échancré zu
sommet, muni le plus souvent d’une trés petite dent au centre de I"échancrure;
caréne 4 apicule trés court (0.3 & 0.4 mm). Gousses (2-)3 a 4{-5), dressées, dépour-
vues de carpophore, oblongues [15 & 20(-25) mm], brun violacé & maturité, velues
i pubescence mixte formée de poils brun-noir, courts (0.3 3 0.4 mm}) et blancs,
longs (1.5 4 2.2 mm), canaliculées sur la suture veptrale (placentaire); fausse
cloison élevée sur le bord placentaire du carpelle; paroi dorsale (sous la nervure
médiane)} de la loge carpellaire dépourvue de créte, lisse (fig, 49¢). Graines brunes,
mates (1.6 & 2.2 mm de diamétre).

0. halleri Bunge ex Koch, Syn. Fl. Germ., ed. 2: 200. 1843,
= Astragaius variabilis Rouy, Fl. Fr. 5: 189, 1899, O. uralensis (L.) DC. var. seri
cea DC., Prodr. 2: 276. 1825, A. sericeus Lam., Fi. Fr. 2: 645. 1778.

subsp. hallert

F,, P.AQ., créte ouest du Cambredase, 2650 m (NEU X02128}, 2n =32,

E. Ge, Pu?mal, Col de Caralps, 2480 m (NEU K@2137), 2n =32,

AND., Pic de Casamanya, versant sud-est, 2450 m (NEU K02720), 21 =32
CH., S1-Gall, Alvier {lcg. H. Scitter, 73-1100}, 2n = 32,

subsp. velutina

1,, prov. d'Aosta, aval de Cogne, 1200 m (leg. J. bot. Lausanne, NEU X082127, In =16,
I., Alpes du Piémont (leg. J. bot. Lautaret, 71-1334), 2n = 16.

Les données caryologiques concernant 1°0, hellers sont déjd nombreuses grice
notamment aux publications de Favarger (1962b, 1965a} qui le premier a décelé de
la polyploidie intraspécifique dans ce taxon. Ses numérations concement quelque
douze stations disséminées dans les Alpes, les Tatra et 'Ecosse. Avant Favarger, seul
Tschechow (1930) avait étudié I'O. halleri au point de vue cytologique, déterminant
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2n = 16 chromosomes sur du matériel de jardin botanique. Récemment, Richards
(in Love, 1969} a confirmé la valence tétraploide des plantes de PEcosse. A ces
résultats cytologiques, nous pouvons encore adjoindre ie nombre 2n = 32 déterminé
sur une plante de la Vallée d’Eyne que nous avions attribué i tort 41’0, foucoudii
dans une publication précédente (Favarger & Kiipfer, 1968). Lors de la méiose du
tétraploide (fig. 48b), étudiée sur le matériel du Cambredase, les chromosomes s'or-
ganisent en 16 bivalents. Jamais nous n’avons observé d’appariements de plus de deux
chromosomes. Cherchant 4 établir les statuts taxonomiques respectifs des sippes
diploide et tétraploide, Favarger {l.c.) a identifié les plantes diploides avec le var.
vifloso-sericeg (Shuttlew,) Becherer, synonyme du subsp. veluting (Sieber) O. Schwarz
et rapporté les individus tétraploides au var. appresso-sericea (Shuttlew.) Becherer
coincidand & la sous-espéce typique de 1'0. halleri si 'on adopte la nomenclalure de
Schwarz. D’aprés Gams (in Hegi, 4/3: 1449. 1924}, c’est Albert von Haller qui en
1739 a décrit le premier 1'0. hallert, le définissant par *“*Astragalus Alpinus totus
sericeus foliis ex ellipsis acuminatis”. Les plantes auxquelles se référait Haller
provenaien: de la chaine du Stockhomn (Préalpes bemoises) oir seule la sippe
tétraploide a été rencontrée jusqu’ici. Par la suite, Bunge {ex Koch, Syn. Fl. Germ.
ed. 2. 200, 1843) appliquant les régles de la womenclature binominale choisira
I’épithéte halleri en hommage & I'auteur suisse. Dés lors, il nous parait tout a fait
justifié de rapporter le type de l'espéce & la race tétraploide des Préalpes suisses
dont nous donnerons la répartition compléte ci-dessous.

Le matériel que nous avons réuni en culture comparée et les observations
réalisées “in situ” nous ont permis de confirmer Popinion de Favarger, A savoir
Pappartenance des taxons diploide et tétraploide respectivernent aux subsp. veluting
et subsp. halleri Parmi les différences morphologiques que nous avons relevées dans
les descriptions énoncées ci-dessous, nous retiendrons 1a robustesse du subsp. velisting,
caraciére assez étounant pour un diploide, la couleur plus pale de ses fleurs, macu-
lées de jaune sur P'étendard, conférant 4 certains individus une teinte verdatre, les
inflorescences ovoides et nou pas capituliformes et enfin la pubescence plus mar-
quée, formée de poils plus longs. Trés souvent ces critéres nous ont paru suffisam-
ment déterminants pour nous permettre d’identifier les deux sippes sur du matériel
sec ou [rais sans avoir recours 4 P'analyse cytologique. Les résultats que nous avons
obtenus grice aux exsiccata conservés 4 Genéve (G), Toulouse (TLF, TLJ), New-
chitel (NEU) et obligeamment mis 4 notre disposition ont été portéssur la figure 50,
Celle-ci montre que les deux taxons diploide et tétraploide ne s'excluent pas
complétement de leur territoire respectif. L’aire principale de la sippe diploide
s'étend des Alpes coitiennes aux Alpes graies, pennines et lépontiines. Une aire
secondaire s'observe dans le Haut Vintschgau. Les tétraploides occupent en
revanche une aire plus septentrionale et, dans les Alpes tout av mains, plus orientale.
Elle couvre les Préalpes suisses &t se retrouve dans la partie orientale de la chaine,
des Alpes grisonnes aux Niedere Tauvern. De plus, elle offre des irradiations dans le
tiers oriental des Pyrénées, en Ecosse et dans les Carpathes. Le subsp. veluting,
que I'on peut considérer jusqu'ad plus ample informé comme endémique alpien,’
parait inféodé au substrat calcaire dans les vallées séches. En effet, le Queyras, la
Vallée d'Aoste, le Valais central et la partie supérievre du Vintschgau sont de toute
la chaine des Alpes les régions ol les précipitations annuelles sont les moins

1Gautier (L.c.) signale le subsp, veluting dans Ja vallée de Prats-Balaguer (P.-0.), ce qui nous
parait teés improbable.
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abondantes, de I'ordre de 450 4 600 mm. Les conditions écologiques optimales pour
cette sous-espéce semblent réalisées d des altitudes relativement basses, comprises
entre 400 et 1700 m. Les gronpements qui I'hébergent sont des pelouses séches
dont les différents faciés sont réunis, pour la partie occidentale de Ia chaine, dans
le Stipeto-Poion camiolicae, alliance remplacée plus i I'est par le Stipeto-Poion
xerophilae, mais dont les exigences thermiques et pluviométriques sont sensible-
ment identiques. Braun-Blanquet (1961) place d’ailleurs le subsp. veluting dans la
liste desespéces caractéristiques du Stipeta-Poion carniolicae. Le groupement anquel
la sippe diploide participe avec la plus haute fréquence dans le Valais central
est I'association a Silene otites et Koeleria vallesiana obd ’on retrouve entre autres
Stipa pennata, Astragalus exscapus, Pulsatill halleri, Le subsp. veluting pénétre
aussi dans les foréts exposées au sud 4§ Pinus sifvestris et 3 strate herbacée trés
clairsemée. Dans le Vintschgau, il participe & Passociation i Pinus silvestris et 4
Astragalus vesicarius subsp. venostanus (Braun-Blanquet, le} qui colonise les
versants orientés au sud-est 4 des altitudes variant entre 1000 et 1200 m. Le taxon
diploide n’est cependant pas complétement exclu des altitudes plus élevées, 2000 m
ou plus, mais if s’intégre tonjours & des groupements calcicoles dont la composition
floristique trahit un caractére xérophile et héliophile plus ou moins accusé. Dans le
Valais par exemple, alors que sur la rive droite du Rhone ses stations s'observent
entre 460 et 600 m, sur 1a rive gauche il monte 4 plos de 2000 m et atteint méme
quelque 2280 m entre 'Unter- et 1'Oberrothorn (Becherer, 1956). Notous cependant
que dans cette partie de son aire il n’a pas 4 sonffrir de la concurrence de la sippe
tétraploide qui a un caractére orophile plus marqué. Dans la Vintschgau et 1a Vallée
de Miinster, le subsp. veluting ne §’éléve que rarement au-dessus de 1200 m, altitode
an-dessus de laguelle il est remplacé par le type tétraploide de I'espéce. Calcicole’
comme son correspondant diploide, le subsp. furlferi (4x) trouve son optimum dans
les pelouses alpines a Elyna myosuroides dont il est une des espéces caractéristiques,
tantatiains les Alpes (Braun-Blanquet, 1969) que dans les Pyrénées (Braun-Blanquet,
1948).

Au peint de vue morphologique, 1'aire trés disjointe de la race tétraploide ne semble
pas avoir entrainé la formation d’endémiques locales bien caractérisées. Les échan-
tillons que nows avons eus entre les mains provenant des Pyrénées orientales, I’Ecosse,
des Préalpes bernoises et de Transylvanie sont rigoureusement identiques. Signalons
tout de méme 1'Q. sericea subsp. korabensis Kiimmerle & J4v. do Korab albanien
dont e statut exact reste 3 définir d’aprés Leins & Merxmiiller (in Tutin & al,,
2: 126. 1968) et qui se distingue par sa_gousse 4 créte dorsale trés étroite. Ce
caractére se retroove pourtant 4 un degré moindre il est vrai, chez le subsp.
halleri (tétraploide) ob le septum placentaire est tonjours plus développé que la
créte dorsale (fig. 49b). Quant i 1’0, intricans Thomas, subordanné par Gremli 3
titre de variété a 1'0. halleri, it n’est qu’une forme presque plabre, sporadique et par

1Gautiar (Lc) définit curieusement I‘ét_:ologie de PO ha!_lerf' dans les PyrénéesOnientales
par “paturages siliceux™ alors que cette espéce n’esl qu'exceptionnellement transgressive sur sol
acide,

*Notons & ce propos que Braun-Blanquet (1948) dans son travail sur Iz végétation alpine
des Pyviénées orientales definit une association a £lyme ¢t Oxyiropis qu'il nomme Elyneio-
Oxytropidetum foucaundil. Comme scul I'Q. hafierf se rencontre dans ce groupement (au moins
dans cetie partie de la chaine), il conviendra & Pavenir d'appeler ce groupement Elyne1o-Oxyiro-
plidetom halieri,
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conséquent sans signilication phytopéographique, du type de P'espéce et a été
observé dans les Préalpes suisses, les Grisons et les Carpathes.

Au point de vue systématique, I'Q. halleri, par sa gousse biloculaire, occupe une
place particulidre av sein des espéces enropéennes a coté de I'O. uralensis (L.) DC.
avec lequel il a dailleurs souvent été confondu. Force est de reconnaitre que
'endémique de I’Oural, qui se distinpue de I'O. halleri par ses stipules étroites,
adnées au pétiole sur /s 3 Y3 aw plus de leur hauteur, offre des caractéres
intermédiaires entre les sous-espéces halleri et veluting. De 1a premiére, 'Q. uralensis
a la pubescence courte des folioles, Ia couleur purpurine des fleurs et les inflores-
cences en téte capituliforme. En revanche, par son port robuste, sa souche peu
divisée, ses gousses & septum dorsal aussj lerge ou plus large que la créte placentaire,
il se rapproche du subsp. veluting, Les affinités de 1'Q. halleri seront peut-8tre &
rechercher du coté des espéces asiatiques (la flore de I'U.R.8.8. compte quelque
276 Oxytropis d’aprés Fedchenko & Vassil’chenko {in Komarov, Lc.] telles les ©.
strobilacea Bunge, O. argentea [Pall.] Pers. ou 0. schischkinii Vass.).

Description de 1'0. halleri subsp. halleri

Plante velue argentée, acaule; souche divisée 4 divisions courtes (1 4 6 cm),
épaisses, couvertes de restes foliaires desséchés, émettant 1 4 3 hampes florales
scapiformes, hirsutes, 4 poils courts, dressés-apprimés, plus nombrenx que les poils
longs étalés, hautes de 3 4 B(-12) cm, s’allongeant un peu aprés la floraison. Feuitles
4 B-13 paires de folioles généralement non tangentes, ovales-etliptiques 4 lancéolées
[6 & 16(-20) x 2 4 4(-6) mm], vert argenté 4 pubescence un peu plus prononcée a
la page infédeure ot formée de poils relativement courts (0.4 4 1.5 mm); pétioles
et rachis couverts de poils en majorité dressés-apprimés et hérissés de rares poils
plus longs; stipules adnées au pétiole sur 1/ 4 1f2 de leur hauteur, libres par leur
autre marge ov 4 peine soudées d la base (fig. 47a, b), scarieuses, velues sur la page
extérieure. Scapes relativement gréles (0.8 4 1.5 mm de diamétre). Inflorescence
moltiflore, B & 16-flore en téte subsphérique souvent plus large que haute
[22 4 3.5 x 1.8 & 2.8 cm); bractées égalant environ le calice, &troites {1 2 3 mm de
larpe); pétales i limbe d’un rouge-lilas violacé vif, virant an bleu violacé aprés I'an-
thése; étendard sans macule jaune, 4 gorge blanc-rose plus ou moins striée de violet,
de 16 & 21 mm de long sur 2 & 8 mm, tronqué i émarginé au sommet; caréne &
apicule de 0.5 4 2 mm de long. Calice tubuleux [9 4 12 mm] se fendant 4 maturité,
velus, 4 poils noirs conrts, plus nombreux que les poils blancs, longs, 4 dents courtes
(1.5 4 3 mm). Infrutescence en grappe courte (2 4 6 cm). Gousses nombreuses,
dressées, sessiles, oblongues [1.5 & 2 cm}, brun noiritre, canaliculées sur les deux
sutures mais plus fortement sur la suture ventrale, velues, 4 pubescence formée
presque exclusivement de poils courts, noirs (0.3 4 0.4 mm), entremélés de 1aies
poils blancs i peine plus longs (0.6 4 0.8 mm); fausse cloison compléte formée de
deux éléments &levés tant sur le bord placentaire des carpelles que sur a nervure
principale {fig. 49b). Graines brun-noir, mates {1.7 a2 2.4 mm de diamétre). 27 = 16.

Le subsp. velutina différe du type par les caractéres suivants: port plus robuste;
pubescence plus prononcée. Souche § divisions moins nombreuses et plus courtes;
hampes florales robustes [1.4 4 2(-3) mm de diamétre], atteignant 5 § 15 cm de
hanteur, parfois plus, les fructiféres 10 a 25 cmn ou plus. Feuilles & £1-17 paires
de folioles [ 4 20(-24) x 3 & 7(-8) mm), velues blanchitres, termindes par un pinceau
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de poils longs de (1.5 & 2.5 mm). Inflorescence multiflore, 12 4 25(-30)-flore en
téte subsphérique généralement moins large que haute (2.5 4 3 x 2.5 4 4.5 ¢m)
s'allongeant aprés la floraison; pétales 4 limbe blen viclacé pile devenant plus
foncés aprés I'anthése; étendard maculé de jaune, strié de viclet de part et
dautre de la gorge blanc sale, de 17 4 23 mm de long sur 6 4 7.5 de large. Calice de
10 4 13 mm 4 dents plus longues {3 4 4 mm). Caréne & apicule coust, massif
(04 3 1 mm), Infrutescence en grappe longue de 4 & 12 cm; gousses ublongues
( 1.5 4 2.5 cm), dressées droites, plus rarement arquées- dwanquées fausse cloison
8 créte dorsale aussi développée que la créte placentaire (fig. 49a). n =

Veronica bellidioides L., Sp. PL: 11. 1753.

F., ;I P, l%réte entre le Port de Gavarnie et le Pic Entre les Ports, 2350 m (NEU K01242),
n E—

AND,, Port d’Envalira, 2400 m (NEU K€i232), 2n =18,

F., P. « Roc d’Aude, 2300 m {70-1889), 2r =18.

F., P.0., Cambredase, versant nord, 2250 m (NETJ K07255 et NEU K0}256) 2n=18.

F P.-0., ctéte entre le Coll Mitja et le Pic Redoun, 2400 m [69-432), 2n =1 8.

E., Hu., Port de Barrossa, versant sud, 2530 m {69-1948), 2n = 36,

F., H.-P., Pic du Midi de Buon‘e versant sud, 2600 m (NEU K01239), 2n = 36,

F.,P0., " sud du Pas de la Case, avzl de 'étang de Font Négre, 2200 m (NEU K01254), 2n=136.

F., AL, Port de Pailhéres, pelouse au nord du col, 1800 m (NEU K01252), In =36,

F., A -M., Ht-Boréon, aval du Lac des SaEnes. 2E50 m (NEU K01253), 2n =136,

F H.-A., Ceillac, Vallée du Cristillan, (NEU K01241), 2n =36.

F., H.-A., Ceil]ac, Bois Noir, (NEU K01243), 2n = 36.

F., Savoie, Val d'lséte (). bot. Dijon, §8-924), 2n = 36.

F., Isére, Alpe d'Huez, Pic de 'Herpie, 2200 m (J. bot. Meyrin), 21 = 36.

Cl-l Vs, Montagne dc Fully, amont du lac, 2150 m (NEU K0}236) =36,

CI-I., Vs., Val d'Entremont, Combe des Planards, 2200 m (). bot, Genévc, 70-1032), 2n = 36,

CH., Vs,, Gd-St-Bernard, Combe Barasson, 2400 m {70-753), 2n=

CH., Vs., Vallée de §t-N u:holas, Schwarzsee, 2550 m (NEU K01 2#0). =136

L, Collem Losam, 2800 m (J. bot. Pacadisia, 69-223), 2n = 36.

L, Vallis Tellina (J bot. Udine, 7-345), 2n = 36.

CH., Vs, 2550 m (1. bot. Gencvc. NEU X01238), 2n = 36.

CH.. Vs. vallée de 5t-Nicholas, Riffelberg, 2650 m £ 70- 742} 2n = 36.

CH. Gnsons, Val del Fain (leg. E. Senaud, 69-468), 2n =

VH., Grisons, Bernina, Lago Bianco (1 E. Senaud. NEU K01233). 2n =136,

CH.. Grisons, Muottas Muragl (leg. E. Senaud, NEU X01245), 2n = 36,

CH., Grisons, Umbrail (J. bot. Th. Egli, NEU K07237), 2n = 36.

A., Tymol, Tuxer Algen, Kellerjoch (J. bat. Innsbruck, NET) K01249). = 36.

1., Trento, Passo di 5.-Pelligrino, La Costabella, 2300 m /72 1706)‘ =136,

A., Dolomites, 2000 m (J. bot, Klagenfurt, NED K0124 71, 2n

A Kz;r6nten, Turracher Bergs, Nockgebiet, 2000-2400 m (J bot. Wien, NEU X01251), 2n

A., Koralpe, Seehshe, 1600 m (leg. P. Correvon, 69-1699), 2n = 36.
A., Styrie, Gleinalpe, Speikkogel, 1900 m (I. bot. Graz. 70- 1457), 2n = 36,
Bulgarie, Rila, 2800 m (I. bot. Sofia, NEU K01257), 2n = 36.

Le V. beliidioides est un orophyte endémique dv sud et du centre de I'Enrope. Les
grands traits de sa répartition portés sur Ia figure 51, sont déterminés dans une large
mesure par ses exigences &édaphiques. Le V. bellidioides est un taxon calcifuge qui
fait défaut dans la plupart des chaines calcaires (sinon dans toutes?): Jura, Préalpes
occidentales et septentrionales, ete. En revanche, il abonde dans une prande partie
des massifs silicenx des Pyrénées ou des Alpes cristallines, des Alpes maritimes aux
Alpes orientales. A I'est de I’Europe, il est disséminé au nord des Balkans, de I’ Alba-
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nie sux montagnes bulgares et dans les Carpathes orientales, Sa limite septentrionale
est atteinte dans les Sudétes sur deux petites chainés n’excédant pas 1600 m d'alti-
tude, & savoir les Riesengebirge (= Krkonose} et Gesenke (= Jeseniky). Exception-
nellement transgressif sur roche-mére carbonatée, il colonise alors toujours des sols
décalcifiés en surface. 8a souche émettant des stolons radicants i enracinement {ras
superficiel lui permet ainsi de s’affranchir de I'influence de la roche sous-jacente.

Le V. bellidioides est une des composantes les plus fidéles des pelouses acido-
philes maigres et séches des étages subalpin et alpin, montant & plus de 3000 m
d'altitude (3250 m dans les Grisons d"aprés Braun-Blanquet & Riibel, 1932). Dans
les Alpes, son optimum est réalisé dans les groupements appartenant aux Caricetea
curvulae o) le V. bellidioides participe avec une égale constance aux pelouses &
Carex curvitla, & Festuea halleri ou & Festuca varia, Dans les Pyrénées on il offee les
mémes exigences £cologiques, il est assez étroitement lié aux pelouses i Festucg
eskia pour autant que le tapis de graminées ne soit pas continu. 11 est particulidre-
ment abondant sur les petits replats délimités par les touffes de Gispet ou sur'les
buttes i gazon plus ras, colonisées par les Sibbaldia procumbens, Gentiana alpina et
Carex curvida. Le V. bellidicides est en revanche beaucoup plus rare dans les
groupements plus thermophiles & Festuca paniculata.

Lorsque nous avons entrepris ’étude cytologique du V. bellidioides, seule la
numération publiée par Mattick (in Tischler, 1950) était connue et relatait 2n = 18

)
D 23

o
h‘ IR T
\ b
{'l\

10 p

Fig. 2. — Veronica bellidicides, mitoses de racine.
a, population du Pic du Midi de Bigorie [K0J239). b, populalion du Coll Mitja (69-432).
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chromosomes pour du matériel sans doute d’origine tyrolienne. Nos premiers résultats
(Kiipfer, 1968) nous avaient permis de déceler une sippe tétraploide en deux loca-
lités des Alpes suisses (Bernina et Montagne de Fully) et une race diploide dans les
Pyrénées-Orientales. L'année suivante, Fischer (1969) confirmait ’existence d’une
sippe polyploide sur deux populations autrichiennes. La question qui se posait
alors éfait de savoir si des populations relictuelles (2x) existaient bien dans les
Alpes et dans l'affirmative d’en délimiter la répartition. 11 convenait également de
poursuivre l'inventaire cytologique des populations pyrénéennes. Nos abservations
sont résumées sur la figure 51.

Tous nos comptages ont ét¢ réalisés sur des mitoses de racine; nous ne pouvons donc
pas apporter de précision sur le déroulement de la méjose du tétraploide. Le pollen
est cependant trés régulier chez les deux cytotypes. Les chromasomes sont petits
(1.4 4 3p), de aille sensiblement égale dans les deux races et les centroméres peu
visibles (du mains avec la technique que nous avons utilisée). Dans les caryotypes
3 2n = 18 aussi bien que dans ceux 4 2n = 36, une paire de chromosomes offre un
petit fragment de chromatine détaché du corps principal (fig. 524, b). La constriction
primaire n'étant pas visible, on ne peut pas affirmer qu'il s’agit de satellites ou de
chromosomes 4 large canstriction subterminale.

Deux remarques ressortent de l’ensemble des données cytalogiques. Dans le
domaine alpien seule la race tétraploide a été retrouvée, Notre échantilionnage assez
camplet (23 stations différentes doni plusieurs autrichiennes) a été effectué dans
tousles secteurs de I'ajre, méme en des stations trés méridionales, telles 13 Koralpe ou
le Ht Baréon, qui hébergent en général des sippes diploides. Nos résultats, joints
4 ceux de Fischer (1.c.), rendent donc trés improbabies le nombre 2 = 18 publié
par Mattick {l.c)). | est aussi intéressant de remarquer que la population bulgare
(Rilz) appartient au cytotype polyploide, quand bien méme sa situation géogra-
phique (scules Jes populations du Pirin sont plus australes), laissait supposer le
contraire. Dans les Pyrénées, unique région ol les deux races chromosomiques se
chtoient, la situation, au mains sur la carte semble confuse. Pourtant on peut
dégager quelques lignes générales. L’aire principale de la sippe diploide est arientale
et couvre, selon toute probabilité, la chaine franco-sspagnole du Canigou 4 la
frontiére franco-andorrane et s’avance au nord sur les sommets dominant la source
de ’Aude. Les deux races, qui s’affrontent sans doute en d’autres régions, se trouvent
4 quelques centaines de métres I'une de l'autre dans la région Pas de la Case-Port
d’Envalira. Le cytotype diploide occupe la station la plus élevée, en créte, alors que
le tétraploide colonise les pelouses fraiches en aval des sources de V’Aridge. Cette
relation {ient peut-étre du hasard, car nos deux sondages cytologiques sont insuf-
fisants pour nous donner une idée précise de la répartition respective des deux races
dans cette région. Parmi les populations que nous avons étudiées, la plus occiden-
tale provenait dz la créie veliant le Port de Boucharo au Pic Entre les Ports et s’est
révélée diploide. Elle constitue le seul témoin que nous ayaons mis en évidence de
populations de la sippe primitive dans la partie occidentale de la chaine ob elle est
peut-étre plus répandue, Le domaine réservé 4 la race tétraploide s’intercale entre les
populations diploides. 1] s%étend du Port de Barroude i ’Andorre et contourne par
le nord les positions tenues par le diploide pour atteindre les cantreforts orientaux
de "Aridge.

Au point de vue marphologique, le V. bellidioides est une espéce trds variable,
Plusicurs taxons de rangs différents ont £té détachés du type, mais leur valeur
est encore controversée aujourd’hui. Le premier a é1é décrit d’une maniére exhaustive
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par Townsend (1878) sous le nom de V. lifzcing sur la base de plantes récoltées
dans les Alpes valaisannes (Bel Alp et Riederhom). Selon Townsend, il différe du
type par ses rejets stériles robustes, allongés, écailleux, i fevilles dentées en scie,
par ses fleurs d'un lilas péle et par ses capsules plus étroites, gvales-elliptiques. Le
V. bellidioides, toujours d’aprés I'auteur anglais, offre en revanche un port moins
rabuste, des stolons plus courts, des feuilles 4 peine crénelées-dentées presque
entiéres, des fleurs bleu foncé et des fruits ovales-orbiculaires. D’autres critéres
différentiels de moindre importance sont encare signalés dans le travail original de
Townsend qui mentionne comme indications chorologiques “dans le canton du
Valais: Dauphiné?; Cambredases, etc., dans les Pyrénées ... Pic du Midi ... Port de
Pailliéres ... au-dessus de Bagniéres”. Le V. klacing a été différemment apprécié
dans les flores. Nyman (1890) le subordonne i titre de sous-espéce au V. bellidivides
alorz que Gremli le dégrade au rang de variété [var, fownsendi Gremli in Dalla Torre,
Atl. ;}p. fl. 4: 174. 1897. = subsp. townsendi (Gremli) P. Monte.}. Plus récemment,
Hess & al. (1972} ne mentionnent aucun taxon infraspécifique dans le V. pellr.
divides. Walters & Webb (in Tutin & al., vol. 3. 1972) reprenant la combinaison
de Nyman donnent comme répartition du subsp. lilacing “Pyrénées, S. W. Alps”,

Fig. 53, — Peuilles radicales du Veronica bellidioides ) ]
n, Cambradase (KC'J.E‘S%}. témoin récolté in situ, b, Cambredase, témoin cultivé au jardin
botaniqus. ¢, d, Rila (K01257),
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indications auxquelles il conviendrait d’ajonter fes Alpes centro-occidentales étant
donné que le type a été décrit des Alpes valaisannes. D’zutre part, les auteurs
anglais citent comme nombres chromosomiques 21 = 36 pour le subsp. type et 2¢
= 18 pour le subsp. filacing, données sans doute empruntées d notre travail de
1968. En effet 12 morphelogie des plantes que nous avions étudiées & cette époque,
nous avait permis de rapporter les deux populations suisses av subsp. bellidioldes,
alors que la plante du Cambredase, par la robusiesse de ses hampes florales, ses
longs stolons écailleux et ses feuilles trés dentées (fip. 53a) correspondait en tout
point au taxon de Townsend. Notre thése était encore renforcée par le fait que
Townsend indiquait précisément le Cambredase comme station caractéristique,
Dés lors, on pouvait imaginer que les deux phénotypes différents coIncidaient aveg
les deux races chromosomiques. Cette hypothése n'a pas été confirmée par nos
recherches ultérieures et en particulier par les cultures comparées des deux taxons
que nous avons entreprises dés 1967. Aprés trois années de-culture sans rempotage,
Vépuisement des réserves nutritives du sol a modifié d’'une maniére considérable
le phénotype des plantes du Cambredase qui ont pris graduellement 1’aspect du subsp.
bellidioides. Leur pubescence glanduleuse trés prononcée 4 l'origine 2 diminué au
point de disparaitre sur les feuilles inférienres qui sont devenues plus petites,
coriaces, presque entiéres et atténuées en un péticle court et large (fip. 53b). Cette
observation nous a incité & étudier sur le terrain Uamplitude de [a variation morpho-
logique du V. bellidioides, ce que nous avons réalisé sur le versant est du Col de
Torrent (Val de Moiry, Valais). Le V. bellidioides y est trés abondant et la majotité
de ses individus appartiennent au type. Quelques pieds correspondant au subsp.
lilacina se trouvent cependant disséminés dans toute la population, mais sont le plus
souvent localisés en des microstations plus fraiches (dans les creux) ou dans des
endroits ol la terre a €€ remuée, en particulier sur le pourtour des terrers de
mammottes. Entre ces types extrémes, se¢ rapportant sans difficultés au subsp.
bellidinides ou au subsp. filacing, on observe une variation morphologique continue.
De plus Vhabitus “lifacina’ n’est pas lié au cytotype diploide, mais apparait
sporadiquernent aussi bien dans les populations tétraploides que diploides. 1] est
cependant plus répandu dans les Pyrénées ce qui rejoint peut-8tre les observations
de Gaussen (196451 qui constate dans une étude sur les causes de I'endémisme que
Ypubescence plus forte, taille plus grande sont souvent des caractéres pyrénéens
indépendants des familles”. En définitive, les formes portant l'épithéte ffacing ne sont
guére plus que des écoclines et constituent avec le V. bellidioides une seule eq
mEEne ;Spéce, conclusion qui s'accordersit avec le traitement proposé par Hess &
al. {l.c.).

Trois auires taxens infraspécifiques subordonnés au V. bellidicides ont été
encore décrits par Pénzes (1948). Le subsp. kellerjenvei Pénzes du Tyrol méridional
[Typus: Seiser-Alpe, Puflatsch, 2000 m, 1903, Berendsen (BPU)] ne nous parait
pas devoir éue retenu, les caractéres invoqués (feuilles basilaires obovales-étroites,
presque entiéres, glabres & ciliées sur les bords, poils de 0.3 3 0.4 mm de long)
entrant dans le gradient morphologique du V. bellidioides type. Les deux derniéres
unités sont bulgares. La diagnose trés sommaire du subsp. csapodyi Pénzes ne
mentionnant pas de caractéres originaux par tapport auX formes alpiennes, ce
taxon ne semble pas bien fondé. Quant au var. bulgarica, Pénzes e détinit succin.
tement par “pili foliorum basalium 0.7-0.8 mm longi”. C'est 4 ce dernier taxon
que semble appartenir le matériel bulgare (Rila) que nous avons eu en culture. Nos
exsiccata témoins portent en effet une pubescence prononcée, formée de longs
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poils (0.6 4 0.9 mm). Ayant confronté nos échantillons aux exsiccata conservés 4
Genéve, nous avons trouvé une plante de la méme région [Bulgarie, Rila planina,
in monte Mus Allah, in saxosis, ¢, 2500 m, 21.8.1907, Schneider & Bergmann 844
(G)] présentant des caractéres identiques. Sa pubescence est encore plus forte,
fa longueur des poils variant entre 0.8 et 1.3 mm, caractédre que nous n’avons
observé dans aucune population pyrénéenne, alpienne ou carpathique. De plus,
les limbes des feuilles sont brusguement contractés en un pétiole étroit, parfois
assez long (fig. 53¢ et 53d), phénoméne exceptionnel chez le V. beliidioides type.
Ainsi, le var, dulgarica Pénzes, dont il faudra étudier un matériel plus abondant afin
d’appréhender sa variabilité, sera peut-étre I'unique taxon 4 mériter un statut parti-
culier.

Si 'on adopte la classification de Stroh (1942), le V. beflidioides appartiendrait
a la section Veronicastrum Bentham subsectio Alpina Rompp dont 1a senle autre
espéce européenne est le V. alping L. Les liens de parenté entre ces deux espéces ne
nous paraissent cependant pas suffisamment étroits pour permettre d’envisager la
participation du V. alpina a la genése du cytotype tétraploide du V. bellidioides.
En fait, Pespéce la plus proche du V. bellidicides est un taxon nerd-américain-groen-
landais, le V. wormskjoldii Roemer & Shultes, qui offre plugienrs caractéres inter-
médiaires entre le V. bellidioides et le V. alping avec lequel il a parfois été confondu.
Notons que le V. wormskjoldii posséde non seulement le méme nomhyre de base x = 9,
mais aussi les mémes degrés de polyploidie: diploide dans les Rocky Mountains
{Packer, 1964) et Queen Charlotte Is, {(Taylor & Mulligan, 1968) et tétraploide
dans des stations plus orientales [Mt Washington (Love & Live, 1966) et Groenland
(Bocher & Larsen, 1950; Jorgensen & al., 1958)). La sous-section Alping apparait
trés homogéne au point de vue cytologique, puisque les trois espices ayant été étu-
dides 4 cet épard sont toutes 2x et 4x sur la méme base 4 x = 9. A titre de comparaison
rappelons que parmi les sous-sections voisines seules les s.sect. Fruticu/osae Bentham
et Diffusee Rompp offrent la méme homopénéité avec respectivement x = 7 et x =
& comme nombre de base. En-revanche, dans le s.sect. Gouani Moretii, tous les
problémes d’otdre systématique ne sont pas résolus, les nombres de base x = 87,9,
12, 17 ayant été trouvés.



Considérations générales

Les résultats exposés en détail ci-dessus, ceux qui ont paru dans nos publications
antérieures (Kipfer 1968, 1969, 1971a, 1971b, 1971¢, 1972a, 1972b: Kiipfer &
Favarger 1967: Favarger & Kupfer 1968, 1969, 1970}, enfin les données que, faute
de temps, nous n’avons pas pu exploiter 4 fond et qui figurent aux tableaux Iet 11
ou qui feront Pobjet de travaux futurs [Aethionema sp., Senecio gr. doronicum,
Saxifraga androsacea, Veronica gr. teucrium, etc.], nous permettent de déduire un
certain nombie de faits et d’hypothéses que nous allons discuter. Ici encore (cf. p.
18), il ne nous parait pas opportun de séparer totalement les résultats cytologiques
des données chorologiques ou taxonomiques, car dans une recherche comme la
nitre ces divers domaines se chevauchent en prande partie.

Notre enquéte a porté sur quelque 360 taxons répartis en 1900 populations.
Si dans bon nombre d’espéces ou groupes d’espéces, le caryotype (dans la mesure
ol il a pu étre analysé) nous a paru trés stable [exemples: Adonis pyrenaice,
Anemone narcissifiora, Pulsatilla alping, Renunculus seguieri, Artemisia petrosg,
Tanacetum alpinium {. minimum (4x), etc.] et le nombre chromosomique constant,
il faut reconnaitre que dans de trés nambreux cas, nous avons observé une variation
intraspécifique polyploide, aneuploide ou dysploide. II est vrai que nous avons
dirigé tout particuliérement notre attention sur des cas de ce genre, car ce sont eux
qui permettent de tiver les conclusions les plus intéressantes av double point de
vue de la phylopénie et de la géobotanique historique. Enfin, dans quelques cas,
le nombre chromosomique s'est révélé constant, mais le caryotype différait d’une
population 4 FPautre (Crocus albifforus) ou entre deux espéces voisines [Adonis
pyrengica — A. distorta (Kiipfer, non publié)].

Concernant la polyploidie intraspécifique, il est toujours intéressant de chercher
4 savoir si elle représente une auto- ou une allopalyploidie. Bien que la frontidre
entre ces deux types extrémes soit de nos jours devenue plus floue qu'i Yépoque
ol Kihara & Ono (1927) ont pour la premiére fois établi cetie distinction, nos
recherches montrent que dans 1a plupart des cas abservés, les races polyploides se
comportaient comme des autopolyploides. D'une part, en effet, leur méiose pré-
sentait un nombre plus ou moins élevé de multivalents [Koeleria valiesiana (4x et
6x), Festuca pariculata (4x), Silene cifiata (4x et 20x), Stlene boryi (4x)}, Ranun-
culus parnassifolius subsp. heterocarpus (4x), Jasione perennis (4x), Tanacetum
alpinum (4x), etc.]. D’auire part, les différences morphologiques séparant le diploide
du ou des polyploides de la méme espéce étaicnt trés faibles, voire insignifiantes,
1l en est ainsi des Minuagrtia sedoides, Arenaria grandiflora, Aethionema saxatile
s. str., Veronica bellidioides, etc. Chez 'Anthericum liliago, si le var, lillago dif-
fére assez nettement des var. muitifiorum et sphaerocarpum diploides, il est en
revanche trés semblabie, sinon identique, au diploide de I'Espagne orientale (Cama-
rena de la Sierra). Li encore, une origine par autopolyploidie parait des plus
vraisemblable., Ceci donnerait raison 3 Miintzing {1936) qui voyait dans 'autopo-
Iyploidie une des voies les plus fréquentes suivies par la microévolution pour danner
naissance 4 des taxons nouveaux. Que ces autopolyploides soient plutdt des poly-
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ploides intervatiétaux {(Stebbins, 1947) (= allopotyploides géniques de Straub,
1953] parait assez probable, mais nous n’avons pas encore en main tous les
arguments qui nous permettraient d'en fournir Ja preuve. En metiant Paccent sur
le sole joué par ces derniers dans la sélection naturelle, Stebbins (l ¢.) ne ging
erit pas en faux contre les idées de Miintzing (l.c.), mais tend plutdt a les préciser,
tout en restreignant la portée des autopolyploides stricts qui doivent étre fort
rares dans la nature.

L'allopolyploidie parait en revanche extrémement rare dans notre matérisl
Hormis le cas des Viola d:mrsrfoha et Hormathophylla lapeyrousiana® pour les-
quels nous avons imaginé une origine par amphidiploidie, seul YOxytropis halleri
subsp. halleri (4x) différe assez nettement du subsp. velutina (2x) pour qu’il soit
nécessaire d'invoquer la participation d'un auire taxon dans sa genése. L'zbsence
de multivalents lors de la division hétérotypique du subsp. hailerf parle dans le
méme sens.

Au sujet du Violg diversifolia, on pourrait d’ailleurs objecter gue Yamphidi-
plaidie, qui suppase i l'origine un croisement, n’est guére probable chez les Vio-
leites de la section Melanium ol 1a biologie florale favorise I'autofécondation. En
effet, le style est recourbé en “s” d l'intérieur de la gorge de la corolle et les
anthéres s'appuyent contre les papilles stigmatiques. Pourtant il n’en reste pas
moins vrai que les hybrides sont relativement fréquents, méme enire espéces
appartenant i des groupes différents et caractérisées par des nombres de base dis-
tincts (voir en particulier Hegi, val. 5/1, 1925). Récemment encore, Merxmiiller &
Haesler (in Merxmiiller, 1974) ont sag:nalé un hybride fertile eatre les V. arvensis
Murray (2n = 34) et V. corsica Nyman subsp. élvensis (W. Becker) Merxm. (2n =
52) dont le nombre zygotique 2n = 42 praviendrait selon eux de la stabilisation,
accompagnée de la perte d’un chromosome, du caryotype hybride a 2n = 43.
Personnellement, nous avons réalisé avec one relative facilité 'hybride V. eugenize
Parl. (2n = 34) x V. diversifolia (DC.) W. Becker (sippe des Pyrénées orientales 3

= 34). 8i les deux sippes offrent la méme valence chromosomique, elles se
rapportent & des groupes différents, respectivement aux Alrgicae et aux Valderine,
De plus, nous avons découvert dans les Abruzzes un nouvel hybride qui impliquait
la participation du V. magellensis Porta & Rigo ex Strabl (2n = 22) et du V,
eugentae (In = 34). A noter que les deux espéces ne possédent ni le méme nombre
chromosomique, gi la méme écologie et que par surcroit elles ne sont pas affines.
Sur les trois individus hybrides analysés, deux préssntaient bien le nombre chro-
mosomique intermédiaire (2n = 28 = 11 + 17}, alors que le dernier, 4 1 = 43,
résultzit de la conjugaison d'un gaméte haploide 4 n = 11 du V. magellensis et
d’un gaméte non réduit 4 # = 34 du V. ewgenize, La réunion de gamétes non
réduits des deux parents ou le redoublement du nombre chromosomique de
I'hybride & 2n = 28 réaliserait une nouvelle amphidiploidie dont serait peut-&tre
issu un nombre de base secondaire stable (x "= 28). Les exemples ci-dessus démon-
trent en tout cas que Uhypothése de 'amphidiploidie pour expliquer la diversi
fication des nombres de base dans la section Melgninm ne doit pas &tre écartée 3
priori, en dépit de la morphologie particuliére du gynécée et de I'androcée. I1
n'est donc pas exclu de penset qu'au sein des Valderize, le caryotype 4 2n = 34

"Encore que dans Ie cas de I'Hormathophyila lapeyrousiana, 'amphidiploidie ne soit pas
I'hypothése la plus probable.
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procéde d’une amphidiploidie entre. taxons ancestraux &@ Zn = 20 et 2n = 14
comme nous I’avons supposé précédemment (Kipfer, 1971a).

Chez quelques-unes des races polyploides que nous avons étudiées, Pautopoly-
ploidie s’accompagne de phénomeénes de stérilité (stérilité pollinigque et carpellaire
partielle): Ranunculus plantagineus subsp. plantegineus (dx) et Ranunculus parnas-
sifolius subsp. heterocarpus (4x et 5x). Nous avons de sérieuses raisons de penser
que ces plantes se reproduisent par apomixie au moins facultative, comme les
espéces d’autres sections du genre Ranunculus. L’apomixie doit éire Ia régle dans
les populations pyrénéennes, cantabrignes, ainsi que dans certaines populations
alpiennes du Poa cenisia si. (incl. P. fontqueri), puisque nos recherches montrent
qu'elles sont heptaploides et offrent une microsporogenése fortement perturbée et
un pollen en partie irrégulier (la proportion de microspores avortées semble toute-
fois plus faible que dans I’exemple des Renoncules). En revanche, chez le Nardus
stricta, considéré comme un taxon apomictique 3 pollen en tout ou en partie
avorté, nos recherches montrent que cette propriété varie d’une population &
I’autre et que certaines d’entre elles (Sierra de Gredos) présentent un pollen
presque normal. .

L’ancupleidie intraspécifique parait lide soit 3 I'autopolyploidie soit 3 des phé-
noménes d’hybridation. Chez les races présumées avtopolyploides des Koeleria
vallesiana [4x (Pl 18} et 6x] Senecio doronicum [4x ei 6x) et Anthemis gr.
montarer [4x, 6x et 8), 'ancuploidie parait Etre relativement fréguente. Comme
nous I’avons observé & plusieurs reprises, elle procéde alors de la séparation inégale
d’un multivalent. 25% des individus tétraploides du Koeleria vallesiana sont affectés
de polysamie. Chez VAnthemis gr. montana, 'amplitude de la variation peut étre
assez grande. Dans la population tétraploide de 1’Espinouse (Hérault) que nous
avons étudiée, la valence zygotique variait entre 2n = 35 et 21 = 39, -offrant tous
les intermédiaires, alors que dans une population de la Pefia Prizia (sud des Picos
de Buropa), supposée octoploide (2n = 72}, nous n’avons trouvé aucun individu
euploide, les caryotypes étant respectivement 4 2@ = 66, 68, 70. Enfin 'hypo-
ou lhyperpolyploidie est presque Ia régle chez les Thalictrum minus pyrénéens i
2n = ¢. 84 ol la valence est comprise entre 2n = 82 et 2n = 89 chromosomes. En
revanche, la syndése trés réguliére, sans aucun multivalent, de VAnrhericum lillago
a pour coroliaire une constance beaucoup plus grande du caryotype. Seuls trois
individus sur plus de cent étudiés possédaient un ow deux chromosomes surnumsé-
raires du type A, Mentionnons aussi le cas des populations centro-pyrénéennes du
Viola diversifoliz o0 nous attribuons Paneuploidie 4 des hybridations. Toutefois,
dans ce processus le parienaire du parent 4 2n = 34 reste encore i préciser. Quoi
qu’il en soit, nous n’avons pas affaire ici 4 une dysploidie, mais 4 une variation
4 Véchelle individvelle du nombre chromosomique entre les pdiezs 2n = 34 et
2n = 52

Que la dysploidie ait joué un role dans la différenciation des flores arophiles
auxquelles nous nous sommes intéressé, est prouvé par Pexemple des Iberis bisan-
nuels d’¢boulis, ol les taxons endémiques alpiens ont 5 = 9, ceux de la Péninsule
ibérique et des Pyrénées n = 7. Ce phénomeéne doit cependant étre trés ancien
puisqu’il s’est manifesté au niveau intragénérique e{ non intraspécifique. La dys-
ploidie a sans doute aussi joué un role important dans la différenciation: des nom-
bres de base chez les Violeites de Ia section Melanium, en particulier dans les
Alpes, ol pourtant elle est associée & "amphidiploidie (voir ci-dessus). La diffeé-
renciation d’un caryotype hypotétraploide 4 2n = 48 chez le Leontopodium
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alpinum, dérivé du nombre primitif 21 = 52,' est selon toute vraisemblance trés
ancienne aussi, Tout porte § croire en effet que la valence 4 I = 48 est apparue
avant le passage du Leontopodium alpimen des Alpes vers les Pyrénées ou tout
au moiné avant la séparation définitive des populations pysénéennes et alpiennes,
En revanche, la dysploidie est beaucoup plus récente chez les Carduus defforatus
(Favarger & Kipfer, 1970) et Sideritis gr. hyssopifolia ol elle parait lide & des
modifications structurales et & des hybridations. Cette hypothése se 1évéle en tout
cas bien probable dans le cas du Carduus deflorgtus (travail en cours avec C.
Favarger). Dans ces deux exemples, il est aussi intéressant de remarquer que la
dysploidie affecte le domaine de I"aire le plus €tendu, celui o chaque taxon
offre la plus grande variation morphologique {(Alpes pour le Carduus defloratus,
Pyrénées pour le Sideritis gr. hyssopifoliz). Ces derniers exemples sont & rappro-
cher du cas des Erysimum alpms éudiés par Favarger {1972a) chez lesquels ies
populations pyrénéennes (la plupart, sinon toutes) ont n = 13, alors que dans
les Alpes, les nombres de base représentés sontn =9etn=7.

En revanche, dans le genre Kernera, la dysploidie qui parsissait établie par
les travaux antérieurs n’a pas été confirmée, Au contraire, toutes les sippes affines
du K. saxatilis offrent bien le méme nombre chromosomique 27 = 14. A ce
point de vue, le genre Kernera se rapproche du genre monotypique Rhizobotrya
et peut-tre aussi du genre Pefrocallis. Outre le nombre chromosomique, ces trois
taxons partapent plusieurs caractéres morphologiques, en particulier ceux des fruits.
Il n’est done pas exclu qu'ils possédent un ancétre commun.

Le point de vue taxonomique

Comme nous I'avons souligné dans notre introduction, nous avons apporté un
grand soin 4 1"étude morphologique et écologique des taxons étudiés et de leurs
races chromosomiques et nous nous sommes efforeé toutes les fois que cela était
possible d’en tirer les conclusions taxenomiques et nomenclaturales qui s'impo-
saient. En revanche, nous avons renoncé 4 distinguer par un bindme particulier
des races chromosomiques non motphologiquement distinctes du type, Nous som-
mes d’accord sur ce point avec Favarger {1956} lorsqu’il affirme que le statut taxo-
nomique des races chromosomiques doit varier de cas en cas, de la forme ou de
{a variété & la sous-espéce ou 4 Vespéce.

Nos observations appuyées par des comptages chromosomiqates nious ont permis
de débrouiller wn certain nombre de groupes complexes qui posaient encore de
sérieux problémes taxonomiques. Mentionnons en particulier le groupe des Ranun-
cilus pyreneus - R. angustifolius et celui des Oxytropis foucaudii — O. halleri -
Q. campestris o0 Leins & Merxmiller (1966), il est vrai, avaient fort bien posé les
jallons. Nos études nous ont permis de déceler des taxons jusqu'ici méconnus,
tels que:

'Se fondant sur la découverte d’un Leonfopodium [L. teontopodinum (DC.) Hand.-Mazz,
i 2n = 24 chromosomes, Podlech & Dleterle (1969) pensent que les caryotypes & n = 1
dérivent de ceux 4 ® = 13. Chez le L. alpimem, nous admettons un phénoméne semblable, mais
a I'échelle tétraploide. On aurail donc ce fait assex curisux que la dysploidie affecte tes deux
degtés de polyploidie et que dans les deux cas, le caryotype g'est stabilise sur un nombre de base
secondaire multiplede 12 (n =13 *n =12 n=26>n=14).
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Anthericum liliago var. multiflorum
Anthericum lilingo var. sphaerocarpum
Paronychia kapela subsp. galloprovincialis
Paronychia kapela subsp. baetica

Ranunculus plantagineus subsp. occidentalis
Ranunculus parnassifolius subsp. favargeri
Ranunculus parnassifolius subsp. heterocarpus'

Elles nous ont permis de réhabiliter le Ranunculus angustifolius, en donnant a ce
bindme son sens véritable. Enfin, nous avens procédé d une révision (au moins
partialle) du genre Hormathophyila. _

Nous voudrions insister ici sur le fait que c'est une étude cytologique précise
qui nous a mis sur la piste de taxons nouveaux, comme elle nous a permis de
mettre de 'crdre dans des groupes complexes. Mais I"analyse cytolegique est insé-
parable de recherches sur la morphologie des plantes dans leur miliew naturel,
sur leur écologie et leur distribution. Cengue ainsi, la biosystématique est non
seulement upe discipline a part, riche de signification sur les processus de I'évolu-
tion, mais efle permet d'approfondir la taxonomie classique tout en la renouvelant
par ses méthodes,

Les taxons que nous avons cru devair conserver on distinguer nous paraissent
naturels. Oc, la distinction d’sntités naturelles n’est pas seulement utile 4 un point
de vue théarique ou philosaphique, mais elle revét un intérét pratique considérable
pour les disciplines qui s'appuyent sur la taxonomie, par exemple peur la phyto-
sociolagie et l’écologie. Dans un relevé phytoscciclogique, le Ranunculus angus-
tifolius n’a pas du tout la méme signification que le R. pyrenageus; il en est de
méme des subsp. parmassifolius et subsp. favargeri du Renunculus patnassifolius
ou encore des Oxytropis foucaudii et (. halleri. Aussi espérons-nous que nos
résultats auront quelque intérét pour les botanistes et phytosociologues tant pyré-
néens qu'alpiens.

Problémes cytogéographiques

Naus avens souligné ci-dessus que dans un assez prand nombre d’espéces linnéen-
nes {34 en townt), nous aviens mis en évidence plusieurs valences chromosomiques.
Dans 18 espéces, ce phéncmeéne n'avait pas été observé auparavant; pour d’autres
espéces encore, nous avans découvert d’autres valences, s'ajoutant i celles déja
mises en évidence par les auteurs qui nous ont précédé.

Une premiére remarque s'impase: Jorsque dans le domaine étudié, une espece
se signale par I'existence de plusieurs nombres chromosomigues, cette variation n’est
presque jamais erratique, en c¢ sens que dans une population donnée, il est trés
rare de rencontrer des individus appartenant & plusieurs valences différentes. 1l
s"agit alors soit de polyploides occasionnels au sein d'une population diploide
(Crocus albiflorus, Zermatt), soit d’une zone de contact entre les aires respectives
de deux races différant par leur degré de polyploidie (Silene cillata aux Picos
de Europa, Blackbum 1933). Dans 'immense majorité des cas, on se trouve en

11 se trouvera trés probablement encore des taxons 3 décrite dans les cercles d'espéees
que nous avons étudids, mais que le temps nous a empéché de ivailer ici de Fagon détaillée
{par exemple dans le Ficla diversifolia).
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présence de populations homogénes occupant un domaine propre, géographigue
et (ou} écologique. Antrement dit, nons avons affaire 3 des “races chromosomiques™
au sens o I'a toujours entendu Favarger (1956, etc.). De bons exemples de races
purement géographiques (c’est-d-dire présentant en gros, dans le domaine consi-
déré, les mémes exigences écologiques) sont les races di- et polyploides des espéces
suivantes: Agrostis rupesiris, Paronychia kapels, Minuartia sedoides, Sllene ciliata,
Silene graminea, Ranunculus plantagineus, Tanacetum alpinum, etc.

Dans la flore alpienne, Favarger (1964¢) a insisté sur le fait que la distribution
comparée des races chromosomiques d'une méme espdce se laissait ramener i
quelques prands types, iels la psendo-vicariance occidentale-arientale ou australe-
septentrionale. Toutefois, il faut bien reconnaitre que ce jugement seposait parfois
sur un &chantillonnage assez faible de populations, par conséquent sur des bases
un peu fragiles. [ en était de méme de nos premiéres publications oi les rapports
entre les flores orophiles des Alpes et des Pyrénées, envisagés sur une vingtaine
de populations d'une méme espéce, semblaient eux aussi se ramener 4 des lais
simples. Un des abjectifs de notre travail a été d’éprouver, a0 moyen d’un échan.
tillonnage aussi vaste que possible, dans quelle mesure nos premiéres hypothéses
et celles de Favarger se vérifieraient ou g’il n'était pas nécessaire de les amender
quelque peu. Ces praspections détaillées ont fait ressortir beaucoup de faits trés
intéressants et parfois inattendus.

L'examen des cartes de disiribution figurant dans la partie générale de notre
travail révéle d’emblée une trés grande diversité. Cela n’a d’asilleuss rien de sur-
prenant, car la chorelogic nous apprend chaque jour qu’il n'y a pas deux espéces
linnéenes qui aient des aires exactement superposables. Dans certains groupes, la
distribution des races chromosomiques est apparue trés complexe. Si dans une
partie de leur zire les types di- et polyploides s'excluent de leurs territoifes res-
pectifs, dans d’autres secteurs, ils peuvent coexister, bien qu’en général ils scient
alars séparés, soit verticalement, soit par leurs préférences écologiques. Le compor-
tement des deux races chromaosomiques dans ces zones de contact est trés instroctif.
Trés souvent, une espéce peut offrir une écologie assez souple lorsquielle n’a pas &
souffrir de ia concurrence d’une sippe voising, alors que partout ol elie se trouve
en compétition avec une autre race, elle présente des exigences précises. Ainsi, dans
les régions de ia chaine cantabrique oi les Silene ciliata, Ranuncuius pernassifo-
lhus et Jasione levis Lam, (= J. perennis 1.) sont représentds par une seule sippe,
celle-ci s’observe & des altitudes et dans des stations variées alors que dans les
Picos de Eurapa oil deux races s'affrontent, chacune d'elle a sa distribution
propre. 11 est iniéressant de constater que dans ces trois exemples les individus
les plus alticoles sont diploides a 2400 m & la Pefia Vieja alors que les tétra-
ploides se rencontrent quelque 600 m plus bas aux environs d’Aliva. Nous avons
donné aillenrs (Kiipfer, 19721) d'autres exemples semblables. lls pourraient @’ail-
leurs &tre multipliés (Koelerie vallesiana sur le versant aragonais des Pyrénées,
Cargni!!a minime L. en Catalogne, Festuca paniculata dans la chaine cantabrique,
etc. ).

Ces cas de distribution en “maosaique™ n’ont pu &tre analysés encore dans le
détail et ils exigeraient des études expérimentales (hybridations, essai de recons-
titution des taxons palyploides, étude cytologique des polyhaploides). Pour le
moment leur déterminisme nous parait si complexe qu’il échappe a toute tenta-
tive de schématisation. 1ls ne sont cependant pas les plus fréquents dans le maté-
riel que nous avons examing, et certaines “lois” semblent tout de méme se dégager
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de I'étude comparative de la distribution des races chramosomiques dans le domnaine
touché par notre travail.

a) La pseudo-vicariance du type alpino-planitiaire

Des grands types proposés par Favarger (1964c), il semble que ce soit le migux
assuré et celui dont la partée est la plus pénérale. Si dans les Alpes, le Lotus
alpinus (DC.) Schleicher diploide vit 4 I’étage alpin et se trouve remplacé dang
les basses montagnes et le Plateau suisse par le tétraploide Lotus comiculatus L.,
il en est de méme aux Pyrénées et dans la Sierra Nevada, avec cette seule réserve
que dans ce dernier massif montagneux, le Lorus alpinus est remplacé par le
Lotus giareosus, taxon trés affine. Aux Picos de Europa en revanche, les Lotiers
orophiles sont tous tétraploides.

Dans les Alpes, au cas des Lotiers, Favarger (1962b) ajoute ceux des Flouves
et du Céraiste des champs auxquels on peut joindre, d’aprés nos recherches, celui
de Udethionema saxatile (L) R. Br. 5. str. Chose cuneuse, ces exemples ne sont
pas valables pour les Pyrénées ou Udnthoxanthum alpinum semble ne pas exister,
du moins sous sa farme diploide, et ol manque le Cerastium arvense L. subsp.
strictum (L.) diploide, ce demier étant remplacé jusqu’a I'étage alpin, par le C
arvense L. subsp. arvense tétraploide. En revanche, nous avons découvert des popu-
lations diploides dans le centte (Sierra de Gredos) et 1'est de ’Espagne (Sierra de
Javalambre, Moncayo). Le tétraploide ne semble toutefois pas exclu de ces régions
puisque nous I’avons técolté & moyenne gltitude au Moncayo. Quant a 'dethionema
saxatile, il n’est représenté dans les Pyxénées que par sa race tétraploide (P.-A., Urdos,
Aude, gorges de I'Aude) qui ne dépasse sans doute pas 800 4 1000 m d'altitude.
Aux étages supérieurs, il est remplacé par un autre taxon, diploide, I"'de. ovali-
folium DC.”, dont le bindme reste i préciser, mais qui entre dans le cercle d'es.
péces des Ae. monospermum R. Br., Ae. pyrenaicum Bout. et Ae. thomasianum
Gay. Dans Vespéce Anthericum hlizgo, une pseudo-vicariance d'un type subalpin-
zlpin et planitiaire se manifeste dans les deux chaines (Alpes et Pyrénées).

Chez les Coronilla minima L. (fig. 54), Galium harcynicum Weigel et Jasione
fevis Lam. (fig. 60}, les races arophiles diploides n’ont été décelées jusqu’ici que
dans les Pyrénées ou certaines montagnes de la Péninsule ibérique. La derniere
espéce ne parvient pas jusque dans les Alpes, la deuxiéme n’y est signalée quavec
un point d’interrogation, alors que la premiére n’existe dans ce massif que sous
ses formes polyploides, I'une inféodée aux vallées séches intra-alpiennes a climat
continental (hexaploide), I"autre aux Alpes et Préalpes austro-occidentales (tétea-
ploide). Le cas des Coronillz minima et J. levis (diploides en certaines stations
alticoles pyrénéennes ou ibériques mais polyploides aux altitudes inférieures) repré-
senie en quelque sorte le pendant de celui des Anthoxanthum et des Cerastium, i
la différence prés que I'aire de la race diploide parait plus étroite, chez la Coronille
en particulier, que chez les Flouves ou les Céraistes.

La pseudo-vicariance alpino-planitiaire n'implique pas nécessairement une filia-
tion directe entre Porophyte diploide ef son taxon de substituiion. Dans certains
cas, la participation d'une autre sippe doit étre envisagée. Ainsi les recherches
récentes donnent i penser que UAmthoxanthum odoratum tétraploide ne dérive
pas de I'd. alpinum par une simple autopolyploidisation rmais qu'un faxon méditer-
randen, diploide et vivace, a sans doute pris part 3 sa genése (voir aussi p. 278).
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Quoi qu’il en soit, la pseudo-vicariance alpino-planitiaire, attestée par une dizaine
d’exemples, soullgne P’ancienneté des flares orophiles par rapport 4 la flore actuelle
des plaines environnantes. Comme Phistoire de chacun des taxons est différente,
et que [Phistoire des diverses chaines envisagées n'est pas non plus la méme, il
n'est guére étonnant que ce solent tantdt les Alpes, tantdt les Pyrénées, et plus
rarement les deux massifs qui aient servi de refuge a des groupes anciens diploides.

Dans notre dition, I’ancienneté relative de la flore orophile est encore sonlignée
par le cas des fheris bisannuels & x = 9 des Alpes occidentales (I, aurosica, f. can-
dollegna, I, nana) et de France méridionale ( gr. intermediz) quine reléve cepen-
dant pas de la psendo-vicariance. L'identité de leur nombre chromosomique et
de leur type biologique ainsi que leur morphologie comparable témoignent clai-
rement de leur parenté. En revanche, en I'absence de tout phénoméne de poly-
ploidie, on ne dispose d’ancun renseignement permettant de préciser leurs rapports
phylétiques. S’agit-it d’espéces vicariantes dérivées d’un taxon ancestral & grande
amplitude écologique? Au contraire, les sippes planitiaires ne représentent-elles
que des écotypes des populations orophiles ou est-ce Ia relation inverse qui est la
plus proche de la vérité?

D’aprés les recherches de Puech (1968) sur les conditions de germination et
la phénologie de U/beris intermedia subsp. prostii’ (Soyer-Willemet ex Godron)
Rouy & Fouc., seule une postmaturation hivernale par des températures inférieu-
res a —10° C assure & ce taxon un taux de germination élevé et une floraison
plus précoce. Une telle exigence, pour une espéce inféodée aux régions soumises
4 un climat de transition mais 3 régime méditerranéen dominant, trahit  nos yeux
une orgine alpine, 4 partir d’un orophyte ancestral 4 x = 9. Par différencia-
tion graduelle, ce dernier-a produit, outre les taxons alpins /. aurosica, I, candol-
leana et I nana, une ou plusieuss sippes qui furent refoulées & basse altitude
par les glaciations. Elles trouvérent sur les massifs marginanx (Cévennes pour 'L
intermedia subsp. prostit, Dauphiné pour UL intermedia subsp. timeroyi (Jordan)
Rouy & Fouc., Franche-Comté pour Il contejeanii Billot, cf. tableau 2) les con-
ditions propices a leur développement. Lors du réchauffement postglaciaire, cer-
taines colonies persistérent dans les biotopes les plus favorables. Le gradient mor-
pholagique assez large de I’ qurosica, chez lequel les individus des stations abyssales
rappellent par leur habitus I'f. intermedia, semble confirmer notre hypothése. La
différenciation encare incompléte des sippes planitiaires 4 floraison généralement
tardives, gravitant autour de I'f. jitermedia, témoigne dailleurs de leur jeunesse.
Chaque population présente ses caractéres propres, phénomene qui est illustré par
une taxonomie des plus embrouiliées et les nombreux ]ordanons -déerits. Rappelons
encore que 'L spathulata (2n = 14), endémique pyrénéen, n’a en revanche aucun lien
de parenté direct avec les sippes alpiennes ou cévenoles (Kiipfer, 1971b).

b} La pseudo-vicariance du type occidental-oriental ou oriental occidental

Dans la flore alpienne, Favarger (1962b) a défini une pseudo-vicariance du type
occidentai-oriental attestée aujourd’hui par une quinzaine d’exemples différents

- apres nos recherches, I'7. indermedia subsp. prostii a bien 2n = 18 chromosomes et non
pas 2r = 22 comme Ia indiqué Puech (1963).

2Une éude approfondie des fberis d’Europe austro-occidentale esl en cours & Neuchatel
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(Senecio icanus L. et S. carniolicus Willd., etc.). Nos recherches permettent
d’ajouter aux listes de cet auteur le cas du Ranunculus plantagineus avec ses deux
sous-espéces: 1'une diploide (subsp. sceidentalis), des Alpes austro-occidentales et
des Préalpes accidentales, et 'autre, tétraploide (subsp. planzagineus), accupant
tout ie teste de Iaire (cf, p. 163 et 3q).

La pseudo-vicariance occidentale-orientale dans les Alpes est-elle suffisamment
fondée ou bien ne peut-elle se ramener au type suivant, c'est-a-dire 4 la pseudo-
vicariance australe-septentrionale (vair ci-dessous) dont elle ne serait qu'un cas
particulier (pseudo-vicariance sud-ouest — nard-est)? ou bien encare, ne peut-on
penser que les polyploides occupent plutdt une situation centrale dans les Alpes,
avec races diploides 4 la fois & 'ouest et 4 l'est, c’est-d-dire dans les temitoires
qui ont joué le rdie de refuges pendant les glaciations, ainsi qu'il semble résulter
des recherches en cours de Beuret (1974) sur le groupe du Trisetum disticho-
phyvilum (Vill.) P.B.? Nous ne saurians le dire encore. Cependant certains exem-
ples avancés par Favarger (l.c.) doivent Etre amendés, en particulier le cas do
Tanacetum aipinum (L.g) Schuliz-Bip. (fig. 55) qui était pourtant un des mieux
documentés grice au travail de Contandriopoulos & Favarger (1959). En effet,
une population des Dolomites italiennes (Massif de la Marmalada, Cal de San
Pellegrino) s'est révélée diploide et il est probable quune exploration plus poussée
des Alpes austro-orientales fera apparaitre d'autres populations diploides. Quoi
qu’il en soit, il seruble que Favarger ait eu raison en admettant qu'il y a davantage
de races polyploides (accupant une aire quelque pen continue’) dans les Alpes
orientales que dans les Alpes occidentales.* Lunique exception 4 la pseudo-vica-
riance occidentale-orientale dans les Alpes est fournie par le Saxifraga androsacen
(fig. 59) dont la sippe ancestrale (6x) est limitée i la chaine principale des Alpes
arientales entre les Hohe Tauern et les Grisons, alors que les Alpes occidentales
ne recélent que le haut palyploide (20x).

Favarger (L.c.) ayant admis que la formation des polyploides “orientaux™ était
due i une influence plus forte ou plus durable des glaciations dans les Alpes
arientales, il était tentant de rechercher si dans les Pyréuées centrales, une différence
semblable n’zurgit pas provoqué la naissance de polyploides “centraux”™ ou “'centro-
occidentaux™. En fait, dans un certain nombre de groupe, nous avons effectivernent
abservé aux Pyrénées une pseudo-vicariance du type oriental-occidental. Ce sont:

P.-0. P-C

Agrostis rupestris (Bjorkman, 1960 et le présent

travail) 2x 4x
Koeleria vallesiana 2x 4x
Anthyllis montana 2x 4x
Linum perenne subsp. alpinum 2x 4x
Senecio gr. doronicum 2x 6x
Anthemis gr. montana 4x for

TNous ialssons de cbté ici les polyploides & distribution limitée (apoendémiques) qui se
rencentrent en divers points de tn chaine des Alpes, tels VAremariz ciliota L. subsp. bernensis
Favarger (Favarger, 1963) et semblent résulter du craisement d'une sippe 1estée en place et
d'unc sippe réimmigrée,

Cette assertion a la méme valeus que 1'on admctte comme limite entee les deux domaines,

celle du Bodan au Lac de Chme {limite classique) ou celle préconisée par Merxmiiller (1952, du
Lac Léman au Lac Majeur).
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P.-0. P.C.
Tanacetum alpinum 4x G6x
Veronica bellidioides 2x 2x, dx
Hetictotrichan mantanum (Gervais, 1973 et
résultats personnels = 4y
Bupleurum ranunculoides 2x ax

Dans les deux derniers exemples, des populations diploides existent dans la chaine
cantabrique, alors que pour le Veronica bellidioides le tétraploide des Pyrénées
centrales est cerné par le diploide. Tout se passe donc comme si les glaciations
avaient exercé un effet plus sévére sur la flore orophile des Pyrénées centrales,
auxquelles il convient d'ajouter les Pyrénées ariégeoises, et comme si les taxons
alpins et méditerranéo-montagnards (Anthyliis montana L.} s*étaient réfugiés, soil
dans les Pyréndes orientales, soit dans les Prépyrénées aragonaises, soit enfin 4
Youest (Arenaria grandiflora, Paronychia kapela subsp. serpyllifolia) et avaient
réoccupé les Pyrénées centrales apres les glaciations en devenant polyploides (poly-
ploidie de migration, Favarger, 1967). 1 convient aussi de souligner la présence
au voisinage des régions les plus élevées des Pyrénées cendrales (sud de la Maladetta)
de polyploides localisés d’origine sans doute beaucoup plus récente, tels que Viola
diversifolia, sippe 4 2n = 34-52 (Kiipfer, 1971c), Erysimum gr, pyrenaicum i n =
¢. 51 (Favarger, 1972a) et Ranunculus parnassifolius subsp. heferocarpus penta-
ploide.

Des cas de distribution inverse, avec les diploides confinés d la chaine canta-
brique ou dans les Pyrénées occidentales, existent aussi, bien qu’ills soient plus
rares. A nos yeux, ils marquent la progression vers le nord-est de certaines sippes
d’origine ibérique. Celles-ci incapables de franchir la dépression de PEbre ont éié
contraintes de la contourner par le nord et de suivre une partie au moins de la
chaine cantabrique pour atteindre les Pyrénées par leur extrémité occidentale.
Ainsi, chez le Galium hareynicum, le diploide n’a été observé jusqu'ici que dans
le centre et le nord-ouest de I’Espagne ainsi qu’an Portugal. Le patroendémique
du Silene ciliata parvient 3 peine sur les sommités voisines des sources de 1'Ebre
(fig. 22) alors que le Paronychia kapela subsp. serpyliifolia diploide s’avance jus-
qu'en Navarre et dans les Pyrénées-Atlantiques (fig. 28). Quant au diploide de
U'Arenarig grandiflors, il atteint les HautesPyrénées (fig. 25). En revanche, toutes
ces espéces sont représentées exclusivement par leur race polyploide dans les Pyré-
nées centro-orientalss.

¢) La pseuda-vicariance du type austral-septentrional

Attesté dans les Alpes par des exemples tels que Bupleurim ranunculoides L.
et Astragalus australis (L.) Lam., ce type de distribution parait bien fondé et
semble avoir une portée plus générale, s'étendant auvssi 4 1a Péninsule ibérique.
Dans les Alpes, le cas du Senecto doronicum (fig. 56) et celui du Minuartia sedoides
s'zjoutent 4 ceux déji cités par Favarger (1964c).

Dans 1a Péninsule ibérique, des plantes comme les Arenaria tetraquetra subsp.,
imbricata {2x en Sierra Nevada) et subsp. retraquetra (hexaploide dans les Prépy-
rénées aragonaises, Favarger, 1972c), Silene boryi, Stlene cilinta, Galium harcynicum,
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se rattachent au type austral-septentricnal. Il nous parait sous la dépendance de
migrations dues & [alternance des péricdes pluviales et interpluviales au Quater-
naire (Kipfer, 1971b). Le seui phénoméne inverse que nous ayons décelé jus-
ici se rapporte au Faleriana tripteris L. dont une sippe apoendémique se trouve
en Sierra de Gredos, alors que Villard (1970) cite un cas analogue dans la flore
alpienne, & savoir les Leucanthemum du grex vuigare Lam. Ce demier exemple
est d'ailleurs trés complexe puisque Favarger (non publié) & observé des popula-
tions diploides au versant sud des Pyrénées et que personnellement nous trou
vions dans la chaine cantabrique (Mampodre) un hybride structural diploide dont
la méiose était affectée par des phénoménes de caténation.

d) La pseudo-vicarignce du type pyrénéo-alpien ou alpino-pyrénéen

Dans certaines de nos publications antériewres, nous avions admis, sur la base
d'un inventaire encore assez réduit, que ce type existait. La suite de nos recherches
nous a montré que dans la plupart des cas, Jes phénoménes étaient plus compli-
qués, C’est ainsi que chez l¢ Ranunculus grex pyrenaeus, toutes les populations
pyrénéennes sont bien diploides, mais il existe aussi des diploides dans les Alpes
du sud et dans les Préalpes occidentales (voir p, 169), Actuellement, il nous serait
trés difficile de citer un seul cas d'espéce exclusivement diploide dans les Pyréndes
et représentée dans les Alpes par des populations toutes polyploides. 1l en est &
peu prés de méme pour le cas inverse ol seul, & notre connaissance, le couple de
taxons Draba tomentosa Claitv. — Draba subnivalis Br.-Bl. n'offre que des popula-
tions diploides aux Alpes et polyploides aux Pyrénées. La remarque est d'impor-
tance, car elle signifie que dans la grande majorité des cas, le polyploide n*a pas
évincé complétement les sippes diplaides dans Ia partie de 'aire oll le polyploide
a pris naissance. Ainsi, lorsque le patroendémique d’une espéce collective est con-
finé 4 un seul pdle de l'mire alors que les Qeux chaines partagent le polyplaide
correspondant, tout porte 4 croire que ce dernier a passé secondairement dans la
chaine ol il est seul représenté. Le phénomeéne inverse, soit I'origine polytopigue
du polyplaide aux Alpes et anx Pyrénées suivie de I'éviction du diploide dans
I'une des deux chaines, est par surcrcit trés difficile & démontrer, les preuves
ayant disparu. A notre avis, seul 'exemple du Ranunculus parnassifolius permet
de penser que le tétraploide alpien a supplanté complétement le diploide dont i
était issu. En effet, les populations alpiennes et pyrénéennes du subsp. heferocar-
pus tétraploide se ressemblent beaucoup sans étre identiques. Il n'est pas exclo
gue ce taxen ait passé des Pyrénées aux Alpes lors d’une premiére glaciation et que
les populations aient ensuite divergé quelque peu. Remarquons tontefois que I'éco-
Jogie trés stricte de cette espéce rend I'hypothése d’une migration & longue dis-
tance trés aléatoire. Ainsi, il nous parait beaucoup plus probable que le tétraploide
alpien s'est formé 4 partir d’un diploide présent autrefois dans les Alpes et aujour-
d’hui éteint. Une hésitation persiste aussi an sujet du Veronica bellidioides (fig. 51).
Sa vaste répartition sur la plupart des massifs d’Europe australe et centrale semble
peu compatible avec une origine pyrénéenne (le diploide n’a été décelé jusqu’ici
que dans les Pyrénées) de toute 'espéce coliective. Toutefois, grice 4 son écologie
plus souple que celie de V'espéce précédente, une migration de la race tétraploide
des Pyrénées aux montagnes bulgares, i travers les Alpes, n'est peut-étre pas
exclue.
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A cOté de ces quatre grands types de distribution, 1 en est plusieurs autres
qui ne se laissent ramener 4 aucun des exemples examinés ci-dessus et se montrent
beaucoup plus complexes,

Chez V'Agrostis rupestris, la sippe diploide croit 4 Ia fois aux Tatra et dans
les Pyrénées orientales. L'aire des d:plm&s est coupée en deux par celle du tétra-
plaide qui occupe les Alpes. En outre, ce dernier a encore été observé dans les
Pyrénées centrales. A la rigueur on pourrait attribuer ce phénoméne aux placia-
tions et nous nous sommes servi plus haut de cet exemple pour souligner la dif-
férence entre les Pyrénées centrales fartement placiées au Quaternaire et les Pyré.
nées orientales, relativement épargnées. Toutefois il est assez étonnant que I'4.
rupestris diplo'ide ne se rencantre pas dans les Alpes du sud, 4 mains quil ait
échappé jusqu’ici aux investigations.

Le cas du Senecfa gr. doronicum est particuliérement intéressant. Des papula-
tions diplaides' ont &té décelées aux Abruzzes (fig. 56), dans les Alpes maritimes,
les Cévennes méridionales, les Pyrénées et le Portugal, Celles-ci se sont différen-
cibes en petites espéces ou variétés vicarantes: S. doronicumn var. arachnoideus
aux Apennins centraux, §. gerardii dans le sud de la France {Alpes, Cévennes,
Pyrénées), S. ruthenicus dans le Cantal et les Causses, S. doronicum var. lurita-
nicus au Portugal et enfin un taxon proche du S, doronicum typique, mais diploide
(Alpes méridionales). Presque toutes les populations alpiennes (hormis celles
du sud) sont tétraploides & 2t = 80, Enfin il existe un taxon hexaploide (2n = 120)
dans les Mis Cantabres, les Pyrénées centrales et ariégeoises, le Canial et le Jura
méridional. En gros, force est de constater que les diploides sont méridionaux
(voir la pseudo-vicariance australe-septentrionale p. 262), mais d'une part le
tétreploide a pénétré assez profondément aux Apennins od il semble représenter
un appori alpigéne et d’autre part la sippe hexaploide s’avance 1rés 10in vers le sud-
ouest, Cette sippe donne 'impression d’'une atlantique-montagnarde qui 2 méme
atteint le Jura méridional en méme temps que les Sideritis hyssopifoliz L., Dian-
thus monspessulanus L., Bupleurum ranunculoides tétraploide, etc. Une origine
méditerranéo-montagnarde du graupe entier est fort probable. Aux Alpes, le Sere-
cio doronicum appartiendrait alors 4 la branche méridionale de la flore arcto-
tertiaire alpine de Diels (1910).

Chez 'Arenariz grandiflora {fig. 24) enfin, Paire de la race tétraploide est trés
disjointe (Sierra Nevada, Pyrénédes orientales, Ventoux, Jura, Alpes austro-orien-
tales, Sicile} et dans Pétat actuel de nos connaissances sur cetle espéce, nous ne
pouvons interptéter la chorologie de ses races,

Ceci nous conduit 4 envisager un probléme important du paint de vue théo
rique, 4 savoir celle de 'origine mano- ou polytapique des races chromosomiques.
Dans un travail avec Favarger (Favarger & Kiipfer, 1969), nous avions rompu une
lance en faveur du monotopisme des espdces, mais nous avions réservé le cas des
races chromosomiques. Constatons tout d’abord que dans la majorité des groupes
étudiés, "aire du ou des polyploides étant continue, jouxtant aire des races diploi-
des ou parfois cemée par ces demiéres, I'origine monatopique est extrémement
prabable. Toutefois, dans quelques cas particuliers, 'aire de la race ou des races
polyploides étant disjointe, il devient impossible de postuler une origine monato-

) Nous appelons diplojdes ies plantes & 2n = 40 bien que 20 ne représente sans doutc
qu'un nombre de base secondaire,
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pique sans recourir 4 un certain nombre d’hypothéses accessoires, impossibles 4
vérifier et irés subjectives,

Chez le Linum gr. perenne L., Ockendon (1968, i971) et nous-méme avons
observé que le subsp. aipinum diploide (4 pollen tricolpé) croissait dans les monta-
gnes du sud de 1’Europe et en particulier dans les Alpes et les Pyrénées, tandis
que le subsp. mentanum (Schieicher) Ockendon, tétraploide {4 pollen hexaporé),
occupait le Jura méridional et la Baviére. Mais le subsp. alpinum, bien caractérisé
par son pollen, posséde également dans les Pyrénées centrales au moins deux popu-
lations tétraploides qui sont indiscernables des diploides par la morphologe du
pollen, 8i donc I’on envisage les tétraploides du Linwum perenne dans leur ensemble,
force sera de dire que leur origine est polytopique, étant nés indépendamment en
deux répions distinctes (Alpes de Baviére et Jura d’une part, Pyrénées centrales
d’autre part). Les sippes diploides et les processus impliqués dans la polyploidisation
ne furent pas identiques dans les deux foyers. En effet, le tétraploide pyrénéen
semble un autopolyploide du subsp. alpinum alors que le subsp, montanum pour-
rait aveir une corigine plus complexe, comme le montre son pollen hexaporé. A
'avenir, ces deux races déjd distinctes su départ ne feront que diverger, ce qui
rend trés improbable Vorigine d’une espéce en deux points différents. Ainsi chez
le Linum perenne, la valence tétraploide seule a une origine polytopique et encore,
elle ne résulte pas d'une évolution paralléle puisque la polyploidisation n’a pas
suivi la méme voie dans les deux cas {antopoiyploidie de la sippe ceniro-pyréné.
cnue, allopolyploidie probable chez le subsp. monrmum).

Les cas des Buplewrum ranunculoides et Ranunculus parnassifolius sont tout 4
fait superposables au précédent. L'aire trés disjointe de la race hexaploide du
Bupleurum ranunculoides n’est pas compatible avec une origine monotopigue. En
effet, on voit mal comment Phexaploide aurait pu passer du Jura ceatral aux
Picos de Eurcpa sans laisser des témoins dans le Jura mérdional, en Auwvergne
ou dans les Pyrénées. L'origine indépendante des populations préalpiennes et jura-
siennes d'une part et cantabrique d’autre part, attestée par leur morphaologie diffé-
rente, ne fait donc pas de doute. Ausujet du Ranunculus parnassifolius, ¢’est un argus
ment d’ordre écologique, soit les cxipences édaphiques trés strictes de l'espéce
collective, qui nous améne 4 stipuler une origine polytopique des tétraploides,
mais 13 encore les populations alpiennes ¢t pyrénéennes ne soni pas ripoureuse-
ment identiques.

Quant au Ranuncuius plentagineus, la population de Corse trouvée par Gami-
sans (1970) se rattache selen nos recherches, a la race tétraploide’ (subsp. plonte:
gineus) dont elle a tout 4 fait la morphologie. Pour expliquer sa présence en Corse,
il faut supposer ou bien que la polyploidisation a été préglaciaire et que le poly-
ploide a émigré des Alpes en Corse avant la rupture des demniers ponts, ou bien
que l'origine du tétraploide en Corse et aux Alpes a eu lieu de fagon polyto
pique. Remarquons ici que Ce cas ressemblerait a cclui du Pog fontqueri avec
cetle différence que chez ce dernier la race primitive tétraploide (2n = 2B) n'existe
que dans les Alpes, alors qu'il n’est pas exclu qu'il y ait encore en Corse une ou deux
populations diploides du Ranunculus plantegineus (subsp. occidentalis). Ce cas
serait alors 4 rapprocher de celui des Anthoxanthum odoratum dont deux races
(diploide et décaploide) coexistent en Corse (Love & Love, 1968). Pour le Pog

TEncore conviendra-1-i d'en apporter ja preuve cytologique,
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fortqueri, seule 4 notre avis une migration peut expliquer la présence du polyploide
(octo- on heptapleide) dans Ies éboulis du Rotondo.

Quant aux races polyploides de V'Arenaria grandifiors, 1a seule maniére plau-
sible d’expliquer leur distribution erratique est d’admettre leur origine indépen-
dante et cela en dépit de leur morphologie trés semblable. Mais il ne sagit ici
que d'une race chromosomique pet ou pas distincte du type. Une fois le polyto-
pisme admis, force est de reconnaitre que la chorologie du complexe A, grandi-
flora ne tient pas du hasard. Sil’on fait abstraction des populations de Sicile et de
Sierra Nevada, la répartition des deux races correspond en gros 4 une pseudo-
vicariance australe-septentrionale. De plus, la présence du tétraploide en Sicile n*a
rien d’étonnant car d’autres espéces y sont représentées par des apoendémiques
tels les Petrorhggia saxifraga (L) Link var. gasparrinii (Guss.) Ball & Heywood
(4x; Favarger, 1971a), Astragalus sicuius Biv. (4x, Favarger, non publié} auxquels
s'ajoute UAethionema gr. savatile qui n’est pas & proprement parler un apoendé-
mique puisqu’il est apparenté aux tétraploides largement répandus dans la Pénin-
sule italique. De méme, en Sierra Nevada, d’autres exemples de polyploides isolés
soni connus,  savoir les Sifene boryi (4x), Saxifraga nevadensis Boiss. (n = 29,
Favarger & Kiipfer, 1968), Sempervivum nevadense Wale (n = 54, Favarger & Zésiger
in Tutin & al. 1968). Quant aux facteurs locanx qui ont favorisé la polyploidie
dans ces deux régions, ils restent obscurs. Faut-il chercher une relation avec le
volcanisme comme I’a imaginé Favarger (communication orale) dans le cas de la
Sicile ou bien avec les glaciations plus sévéres en Sierra Nevada que dans les autres
chaines bétiques, phénoméne assorti d'échanges entra ces différents massifs? La
question ne peut-étre résolue sur une base aussi fragile.

En définitive, I’aire totale disjointe de certains polyploides nous améne 4 adopter
I’hypothése du polytopisme défendue par Briquet (1901), mais pour de simples
races chromosomigues et non pour de véritables taxons. L'évolution cytologique
brusque (polyploidisaticn), comparable 4 une simple mutation susceptible de se
réaliser dans des populations éloignées, n'est qu'une étape de la microévolution.
Les diploides impliqués dans la polypleidisation ne sont d'ailleurs pas tou.
jours identiques aux deux foyers (ce qui est flagrant dans V'exemple du Linum
perennie). Dans ce cas, les polyploides seront différents dés leur origine. Méme
s'ils sont identiques au départ, la spéciation graduelle, peut-Btre ralentie dans un
premier temps par la valence chromosomique élevée, les aménera 4 diverger. Ainsi,
Pévolution paralléle, si elle est vraisemblable pour le caryotype, du point de vue
numeérique et non pas structural, ne peut étre admise sur le plan taxonomique.
En effet, méme en supposant que la sélection agisse de la méme manitre dans
deux domaines (Alpes et Pyrénées) dont les factenrs climatigues et biotiques sont
en définitive assez voisins et qu’elle corrige ainsi en partie le gradient initial de
biotypes, la production indépendante de deux taxons identiques supposerait la
réalisation indépendante, en deux régions distinctes, de nombreux événements alé-
ateires équivalents (mutations, modifications structurales), ce qui est hautement
improbable.

Les différents types de distribution que nous venons de discuter démontrent
clairement que la répartition des races chromoesomiques ne reléve pas du hasard.
Cette observation confinme le role négligeable de la zoochorie et de Panémocho-
rie, hormis chez les espéces, au reste peu nombreuses, gui offrent une adaptation
spéciale (fruits de certaines Borraginacées, Rubiacées ou Composées). Ainsi, la
dissémination accidentelle par les animaux ou le vent n’a sans doute pas contribué
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beaucoup 4 modeler les aires des races chromosomiques et n'est pas responsable
des migrations “par sauts” 4 longue distance. Le recours i un tel phénoméne
pour expliquer les aires disjointes des races polyploides de 1'drenaria grandifiora,
du Poa fontgueri ou de I'dAnthyllis montena serait en tout cas infondé. Notons
que parmi les espédces étudides ici, beaucoup possédent des diasporss lourdes et
dépourvues de tout appareil d’acerochage ou de vol (Festuca panicudata, Ranun-
ctius sp., Anthyllis montana, Bupleurum ranunculoides, etc.), raison de plus pour
ne pas rapporter les quelques cas de distributions erratiques & la zoochorie ou &
I'anémochocie.

Cytogéographie, écologie et polyploidisation

Avant de chercher 3 tirer parti de nos résultats pour éclairer les retations entre
les flores alpienne et pyrénéenne, une réflexion s'impose. La distribution des races
chromosomiques est-elle liée a des causes climatiques ou édaphiques actuelles? ou
bien exige-t-elle pour étre comprise un recours au passé et a-t-elle de ce fait une
importance en péobotanique historique? Enfin, la réponse & ces questions permet-
elle d’appréhender les processus impliqués dans le succés des races chromosomiques
et la formation d’aires nouvelles?

Un élément qui ne ressort qu'imparfaitement du tableau 10 est I'existence de
régions privilégiées quant 3 la proportion de diploides. Dans les Alpes, if 5"agit non
seulement des Alpes occidentales, phénoméne illustré par lss nombreux cas de
pseudo-vicariance occidentale-orientale, mais de la plupart des massifs marginaux
qui ceinturent 1a chaine par le sud, des Préalpes austro-occidentales frangaises et
ligures aux Alpes orientales. Dans les Pyrénées, le schéma est le méme & 1a diffs-
rence prés qu'ici le principal domatne réservé au diploide est oriental. La plus haute
fréquence de diploides s’observe ainsi sur un am de cercle, partiellement interrompu
au niveau du Tozal de Guara, qui des Pyrénées orientales, passe sur le versant
méridional (Prépyrénées aragonaises) pour atteindre Pextrémité occidentale.

A noter que ces régions sont précisément les plus riches en endémiques a aire
étroite (pour les Pyrénées: Xatartia scabra, Borderea chouardii, Silene borderi,
diverses espéces de Pefracoptis, etc.).

Facteurs écologigues

La répartition préférentielle des sippes diploides sur les massifs méridionaux
témoigne-t-elle des exigences hydriques, thetmiques ou édaphiques plus strictes
des taxons 3 basse valence chromosomique? ou dépend-elle de circonstances his-
toriquas? .

Dans certains complexes de la flore planitiaire, les auteurs qui les ont étudiés
s'efforcent d’expliquer les distributions par des causes écologiques. Par exemple,
Guinochet (1946}, puis Lovqvist (1956} ont fait observer que les races du Cardamine
pratensis L, étaient sélectionnées par 'humidité du biotope, les plus hauts poly-
ploides se rencontrant dans les stations les plus humides. De son coté, Durand



P. XUPFER : LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 269

(1962) a tenté de rapporter la distribution en Espagne des races du complexe
Mercurialis annua aux diverses formes du climat méditerranéen distinguées par
Emberger (19432).

Abstraction faite de cas particuliers, de telles relations ne se dégagent pas de
nos études. Certes, dans les populations pyrénéa-cévenoles du Festuca paniculafa,
on .observe que le var. paniculata est un diploide silicicole alars que le var. fallax
est hexaploide et calcicole. Cependant 1a relation n’a pas é1€ vérifiée dans la chaine
cantabrique oli le diploide se trouve aussi sur calcaire. Un cas similaice, matheureu-
sement insuffisamment documenté concerne le Jasione humilis Loisel. Sa forme la
plus répandue (hexaploide) croit sur silice (Sierra Nevada, chaine cantabrique,
Pyrénées, Auvergne), mais deux populations calcicoles du nord de 1'Espagne (Pa.,
PeRa Redonda; Hu,, Turbon) se sont révélées octoploides (Kiipfer, non publié).

La nature de la roche mére n’est toutefois pas seule en cause. Ainsi dans les
Abruzzes, les var, doronicum, tétraploide, et arachnoideus, diplaide, du Sernecio
doronicum végétent i quelques métres de distance l'un de 'autre, mais ils ne
participent pas au méme groupement. Le var. arechnoideys est inféodé étroitement
aux pelouses fermées, de faible extension, 4 Brachypodium pinmrtum (L) P, B.
qui sont le plus souvent cernées par des formations ouvertes, établies sur des
rocailles calcaires ol croit exclusivement la sippe tétraploide.’ Cette remarque
nous améne & évoquer Ja question des exigences biatiques relatives des polyploides
et des diploides. Existe-t4l une corrélation entre la valence chromosomique d'an
taxon et le degré de recouvrement des groupements qui I'abritent? Dans le domaine
étudié ici, la réponse est négative. Cependant, comme cela a déji été remarqué
ailleurs, la forme polyploide est en général plus agressive-et entre avec une f1é-
quence plus élevée dans la composition floristique d'associations plus ou moins
synanthopiques: pelouses mésophiles amendées, végétation des talus en voie de
colonisation, etc. (Lotus corniculatus 5., Silene ciliate sl., Veronica teucrium
sl., Jasione levis 51.). Au Picos de Europa en particulier, les formes tétraploides
des Silene ciliata et Jasione levis marquent une préférence pour les proupements
fermés alors que leurs diploides sont relégués dans les stations rocheuses. La rela-
tion est loin d'étre absolue. Dans le cas du Senecio doronicum, c'est te vat. aracir-
notdeus, dipleide, qui s'intégre au groupement le plus fermé. De méme, dans le
complexe du Festuca paniculata, la race hexaploide par son caractére basaphile
est amenée i participer avec une plus grande fréquence aux formations ouvertes,

D'une manidte générale pourtant, les facteurs &daphiques ne semblent avoir
joué qu'un role népligeable dans la formation des races polyploides. Il convient
aussi d’insister sur le fait que, dans la plupart des cas ol l'on peut observer dans
les flaces orophiles une vicariance du type calcicole-calcifuge, ce phénoméne semble
lié & une spéciation graduelle et non 4 une spéciation brusque. Il s'agit ainsi de
vicariants vrais au sens ol Pentend Live (1954).2 Clest une observation qu'avait
déja faite Favarger (1950) pour la flore alpienne. Dans les Pyrénées, 'exemple le
plus démonstratif est le couple des Renunculus parnassifolius subsp. parnassifo-

'Dans te cas particulier, il ne faut cependant pas déduire que le changement de besoins
écologiques a accompagné la polyploidisation, car le tétraplofde centro-italien ne dérive pas du
var. arachnoideus diploide, mais représente plus vraisemblablement une irradiation alpigéne.

Ples cytotaxonomistes actuels distinguent & la svite de Love (lc.) des vicariants vrais qui

ont toujours le méme nombre de chromosomes et des pseudo-vicariants qui différent par leur
valence chromosomique (spéciation brusquel.
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lius, diploide silicicole, et subsp. favargeri, diploide calcicole. Dans ce cas, la spé.
ciation graduelle, qui a conduit 4 la vicariance calcicole-calcifuge, a précédé la
polyploidie (subsp. heterocarpus: 4x, 5x) qui est sans aucan doute indépendante
du factenr édaphique.

On pourrait aussi atteibuer certains types de distribution aux différences entre
le climat actuel plus méditerranéen des Pyrénées orientales et celui plus voisin
de I'Europe centrale des Pyrénées centrales ou encore, dans les Alpes, aux diffé.
rences entre le climat des Alpes maritimes et celui des Alpes centrales. Toute-
fois, dans la plupart des cas, il n'y a pas superposition entre les cartes de dis-
tribution et les cartes climatiques, On ne voit pas pour quelle raison par exemple,
le Minuartia sedoides tétraploide croit 4 la fois dans les Préalpes septentrionales
trés hurnides et dans les Pyrénées orientales beaucoup plus séches, alors que sur les
sommets bordant la profonde dépression du Valaiz, seuls végétent les diploides.
Nous pourrions multiphier les exemples. Le seul fait charologique qui ressort de nos
cartes de distribution et qui cadre avec les données climatiques est le prolenge.
ment de Paire des diploides des Pyrénées orientales sur le versant aragonais de la
chaine, 4 climat plus chaud et plus sec que le versant nord soumis au répime
atlantique. Sur le front nord des Pyrénées, les races polypleides savancent en
général jusqu'en Ariége, tonchant 4 la limite entre les domaines atlantique et médi-
terranéen (Ranunculus parnassifolius subsp. heterocarpus, Anthyills montana, Bup-
lewrum ranunculoides, etc.) Cependant, comme la répartition des climats lors des
différentes phases pluviales et interpluviales quaternaires était sans doute la méme
qu’aujourd’hui, seules les moyennes étant partout plus fraiches ou plus douces, il
est 4 nouveau difficile de faire la part du’ facteur climatique actuel. Les diploides
se localisent-ils sur le versant aragonais parce qu'ils y trouvent aujourd’hui des con-
ditions plus propices d leur développement que sur e versant nord? ou est-ce
parce qu'ils ont pu endurer les glaciations sur place alors gqu’ils étaient éliminés
ailleurs? La question reste cuverte. Cependant, comme I’a fait remarquer Favarger
(1967), les polyploides étant plus récents que les diploides, cet élément d'histori-
cité s’applique mal 4 une différenciation due & des contrastes climatiques actuels,
qui selon nous devrait revétir un caractére de spéciation lente {ou graduelle). Enfin,
comme la naissance d'un taxon est wn phénoméne trés lent, exigeant pour se
produire au moins quelques dizaines de milliers d'années, on voit que ce ne sont
pas les climats actuels qui ont modelé les aires des races ou sous-espéees de diverses
valences chromosemiques, mais bien les climats anciens et leurs vicissitudes, ce qui
nous raméne i un phénoméne historique.

Facteurs historigues

Les distributions des races chroamosomiques ne pouvant étre expliquées par les
facteurs écologiques, force est d’admettre que c'est 4 un facteur historique, en
Yoceourrence les refroidissements successifs du Quaternaire, gu’est imputable ia
medification des zires primitives des orophytes diploides qui ont persisté dans
les seules régions épargnées ou s’y sont repliés. Cette observation n’est pas nouvelle,
mais elle nous ameéne § aborder une question .plas controversée. En effet, si 'on
s'accorde généralement pour reconnaitre les incidences népatives des glaciations
sur 1a flore orophile (morcellement des aires, extinction probable d’espdces), les
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avis demeurent partagés lorsqu’il s'agit d’évaluer leur rdle dans la formation des
polyploides et de préciser ol la polyploidie est intervenue.

Lorsque les premiéres statistiques de polyploides furent établies sur diverses
régions d’Europe et que Tischler (1936) entre autres démontra 'existence d'un
gradient de polyploidie croissant du sud av nord, le taux élevé de polyploides fut
imputé aux conditions climatiques plus sévéres des régions septentrionales et en
particulier aux basses températures moyennes. Les polyploides étaient présentés
en quelque sorte comme plus résistants au froid. En extrapolant cette hypothése
aux régions montagneuses, une haute fréquence de polyploides pouvait &tre attendue
a ’étage alpin. Or, Favarger (1957) établit au contraire que de nombreux cornplexes
de la flore alpienne étaient représentés aux altitudes élevées par des sippes diploi-
des alors que leurs faxons planitiaires correspondants offraient une valence plus
élevée. Cependant, les nombreux travaux relatifs 4 la flore des Alpes et nos propres
recherches sur le domaine pyrénéo-alpien mentrent que le 1dle de la polyploidie
n'est pas négligeable dans les deux chaines et que la pseudo-vicariance n’est pas
toujours du type alpino-planitiaire,

Nous avons vu plus haut qu'une dizaine d’espéces étaient représentées dans les
Pyrénées centrales par des races polyploides alors que leurs populations plus margi-
nales étaient restées diploides. Nous avons tenté d’expliquer ce phénoméne par
un effet plus drastique sur la flore des glaciers centro-pyrénéens. Faut-il entendre
par 14 que si nous réfutons le role actuel du froid comme agent de la polyploidie,
nous admettons qu’il a été déterminant lors des glaciations? Cette hypothése serait
bien peu vraisemblable, car il n’y a aucune raison de penser que la réponse d'un
organisme aux basses températures a pu varier dans le temps. D'autre part, les
modifications climatiques successives ont provoqué une lente translation des étages
de végétation qui a permis aux orophytes de s’affranchir de I'oscillation des tempé-
ratures movenres. En réalité, les conditions décisives pour la flore ne furent pas
tant d’ordre climatique que biotique, & savoir la mise en contact, lors des crues
glaciaires, de populations jusque 14 isolées et leur hybridation, ainsi que la libération,
lors du retrait des glaciers, de territoires dévégétalisés ouverts aux taxons les plus
conquérants.

Gendse et fixation des polyploides

Palyploides occasionnels

Parmi les différents processus invoqués pour expliquer I'origine des polyploides,
celui qui est le plus fréquemment avance fait intervenir des gamétes non rédu)ts
Or, si la production accidentelle de microspores non réduites parait constante,’
leur fréquence reste en général trés basse dans notre matériel, bien inférieure a l%
chez les diploides & méiose réguliére. En admettant qu'un phénoméne identique

"Nombre des observations de microspores non réduites que nous avons 3 nolre actif sont
fortuites, majs nous croyons qu’une recherche systématlique permettrait de los déceler chez
tautes fes espéces



272 BOISSIERA 23, 1974

affecte la mégasporogenése et que la conjugaison de denx gamétes non réduits
soit indispensable 4 la production de zygotes polyploides, ceux-ci ne se présen-
teraient qu'exceptionnellement. Tontefois, cette demiére condition n'est pent-étre
pas nécessaire. Ainsi 1. Hedberg (1970) a observé dans la descendance d’hybrides
triploides naturels de l'Anthoxanthum edoratim 1. un certain nombre d'individus
tétraploides. Un tel processus, pourrait contribuer d relever dans une légére mesure
la fréquence des polyploides, qui sera encore fonction du taux, en général faible,
des graines susceptibles de germer et de former une plante adulte.

La situation des polyploides occasionnels au sein d’une large population diploide
est comparable 3 celle d'un immigrant représenté par un trés petit nombre d’indivi-
dus dans un groupement stable, D'aprés Runemark (1969) de tels immigrants sont
exposés i disparaitre méme s'ils possédent une compétivité égale ou légérement
supérieure 3 celle des espéces indigénes.! Ainsi, tout porte i croire que si les
polyploides occasionnels ne sont pas €liminds, du moins leur proportion restera
trés faible, bien inférieure au taux des gamétes non réduits. Il n’est donc pas
surprenant que nos observations de polyploides isolés soient trés peu nombreuses,
en dépit d’nn échantillonnage assez large (plusieurs individus prélevés dans prés de
2000 populations). En fait, seuls les Crocus albiflorus et Potentille breuniana®
Hoppe, qui a notre connaissance n’ont pas différenciés de véritables races poly-
pleides (euploides), ont présenté un individu tétraploide dans une seule de leurs
populations diploides.

Si dans les conditions normales, 1a probabilité qu'un polyploide occasionnel
supplante un taxon diploide est minime, voire nulle, ses chances de succés sont
accrues larsqu’il prend naissance dans une petite population. Etudiant ie role des
petites communautés dans les processus de la microévolution, Runemark (1969,
1970) a montré qu’nn taxon représenté par un petit nombre d'individus dans une
station isolée encounrait un risque élevé d’¢limination, antant par la variation aléatoire
du nombre de descendants de chaque individu {cf. note infrapaginale 1 ci-dessous)
que par I'altération de sa fertilité due 3 'accumulation de combinaisons géniques
léthales, liées aux modifications structurales. Abstraction faite du taux de gamétes
non réduits, 12 probabilité qu’un polyploide occasionnel naisse dans une telle popu-
lation, qui est proportionnelle au nombre total d'individus, sera dong¢ trés
basse. De plus, le polyploide il parvient & se former sera exposé, au méme titre
que le diploide, aux aléas de sa descendance. En revanche, la probabilité qu’il
supplante les individus diploides est considérablement plus élevée que dans de
grandes populations. En effet, le caryotype diploide, altézé par les modifications
structurales, se trouve en quelque sorte rééquilibré chez le polyploide par le dou-
biement de ]a valence chromosomique. Un tel processus ponrrait expliguer I’exis-
tence, rare il est vrai, de polyploides trés localisés dans des rdgions on de toute

Vies conclusions de I'auteur suédois repasent sur 'observation que dans une grande popula-
tion si le nombre total d'individus ne subit pas de modifications notables, les fréquences
attendues des descendanis de chague individu, qui obeissent aux ois du hasard, varient conside-
rablement, Aind la probabilité que la descendance d'an individu soit aelle lots de la pénération
suivanle est supérieure & 1f3, Cette évenlualilé cst évidemment compensée dans une large
population pai le cas des individus qui présentent deux descendants cu pins

2L‘l.u'lk.p.cc individu du Potentilla braunizna fixé au Pic de Casamanya en 1967 avait &té trouvé
tétraploide (Kiipfer, 1968) alors gque des comptages réalisés I'année suivante sur plusicurs
avtres Individus de la méme population ont tous révélé un nombre chromosomigue diploide
{ef. tableau 1).
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évidence, on ne peut invoquer le mélange de flores (ile, massif isolé, nunatak).
Ainsi, certains apoendémiques du Ventoux, tel ie Silene graminea tétraploide dont
le correspondant diploide le plus proche se trouve aux Alpes apuanes, ont peut-
étre pris naissance sur place, Il en est sans doute de méme de UAnthoxanthum
odoratum décaploide en Corse (Love & Love, 1968), i la différence prés que la
le diploide existe encore.

Taxons polyploides

La naissance d’une véritable race polyploide offrant une aire propre procéde de
toute évidence d'un phénoméne analogue 4 celui évaqué dans la polyploidie spora-
dique sauf que la polyploidisation au liew d*éire accidentelle intéresse Iensem-
ble d’une population. 1l faut donc admettre que dans certaines populations natu-
relies le taux de gamétes non réduits est susceptible d’augmenter sous la dépen-
dance d'un facteur externe (essentiellement climatique) ou interne (génétique).

Nous avons déjd vu que les basses températures ne sauraient étre retenues comme
agent direct de la polyploidie puisque celle-ci n'est pas généralisée aux étages
supérieurs des régions montagneuses. 1l est dailleurs logique de penser qu'un gel
tardif ou de larges écarts nycthéméraux de température, qui comptent parmi les
caractéristiques constantes du climat alpien et ne furent pas I'apanage des glacia-
tions, perturbent plus la méiose que la lente altération des ternpératures moyen-
nes, estimées 4 !/, degré par siécle. De plus, 3 altitude égale, aucune corrélation
n’existe entre la valence chromosomique d’un taxon et ses exigences thermiques.
Les polyploides s'observent autant dans des stations abritées que sur les crétes
ou les parois rocheuses soumises 4 des températures sévéres. Le gel n'est d'ailleurs
pas seul en cause. La régularité de la méiose peut étre encore compromise par un
défaut de turgescence du tissu sporogéne imputable 4 un déficit hydrique. 11 est
cependant facile de démontrer que la polyploidie est indépendante du facteur
hydrique. En effet, les diploides ne sont pas distribués dans les régions les plus
arrosées en période de végétation, tant s’en faut. De méme, il hous parait vain de
chercher un lien entre la polyploidie et le parasitisme, car les insectes ou les micro-
cétes stérilisent plus la plante hite qu'ils n'en modifient la gamétogenése. Reste a
envisager les facteurs internes.

Le rdle des hybridations comme agent de la polyploidie, souligné par maints
auteurs, a été particuliérement mis en relief par Stebbins (1950, 1959, 1969, 1971)
qui a insisté sur la portée générale du phénoméne. De multiples preuves expéri-
mentales sont venues confirmer le point de vve de I'auteur américain, mais la
démonstration de la relation entre les hybridations, la production de gamétes non
réduits et I’élévation de la valence chromosomique chez les populations raturelles
s'est heurtée 4 la difficulté de trouver des exemples oit 1a polyploidisation est encare
dans sa phase inchoative. Ainsi les éléments qui permettraient d'affirmer que le
redoublement du nombre chromosomique a bien saivi I'hybridation et ne 'a pas
précédée font le plus souvent défaut. Dans ce contexte, il ne nous parait pas
inutile de signaler dans notre matériel deux cas chez lesquels la production relati-
vement importante de microspores non réduites est liée de toute évidence 4 des
croisements.

En effet, chez le Crocus albiflorus et chez diverses sippes de Saxifrages du grex
Exarato-moschatae, nous avans observé des fréquences élevées comprises entre 1 et
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10% de microspores non réduites. Chez la premidre espéce, le phénoméne était
concomjtant d'une grande variabilité du caryotype. Tous les individus diploides
dont nous avons étudié les mitoses somatiques offraient des caryotypes asymé-
triques et pouvaient &tre considérés comme des hybrides structuraux. Chez les
Saxifrages (Kipfer, non publi€), seuls les individus hybridogénes, au reste trés
fréquents dans les Pyrénées, produisaiznt une forte proportion de microspores non
réduites alors que la microsporogenédse des espéces parentales pures était réguliére.
A la différence du Crocus, les croisements n'intéressaient pas ici des individus
différant seulement par la structure des chromosames, mais de véritables taxons,
distincts par leur morphologie et leur nombre chromosomique. Remarquons encore
que chez le Crocus, en dépit d’un échantillonnage restreint, un individu tétraploide
a été trouvé dans une population diploide, alors que chez les Saxifrages, plusieurs
sippes affines des Saxifraga moschata et S, pubescens, tel le S. fastigiara (Kipfer,
non publi€), se sont révélées polyploides.

Dans notre matériel, d’auires exemples attestent le role des hybridation dans
la genése des sippes polyploides, sans pour autant que I'on puisse affirmer que la
fusion de gamétes non réduits a bien suivi les croisements. Ainsi, I'unique popula-
tion hexaploide du Silene boryi, décelée jusquiici, se trouve dans le secteur ou les
aires des sippes diploide et tétraploide sont contigués; son origine hybride est
indiscutable. De méme, 'existence d'une race heptaploide du Poag cenisia sl. et
d'individus pentaploides du Ranunculus parnassifolius ne peut éire expliquée sans
imaginer des croisements impliquant différentes races chromosomiques. Enfin, chez
le Saxifragu androsacea, 1a série de valences zygotiques (6x, 8x, 14x, 20x) démontre
clairement qu'elle procéde d’hybridations, suivies du redoublement du nombre
([::_uomosomique, 4 partir.des sippes primitives 2 2n = 66 (6x) et 27 = 88 (8x)

ig. 57]. .

il convient de rappeler ici que fa polyploidisation n’a pas toujours été rapportée
i des phénoménes sexuels (hybridation, fusion de gamétes non réduits). D’autres
hypothéses ont été invoquées, telles que 1'endopalyploidie de tissus ovulaires ou
de secteurs de racine, associée alors au drageonnement. En admetiant un tel pro-
cessus, il parait plus difficile de trouver une relation entre 'origine des races chro-
mosomiques et leur distribution péographique. Comment expliquer par exemple
que la polyploidie chez les trois Sifene de la section Auriculatae (p. 113 et s5q.)
soit intervenue principalement dans les populations septenirionales (phénoméne
iHustré par la pseudo-vicariance australe-septentrionale des S. boryi et 8. graminea')
quand bien méme le drageonnement intéresse tout avtant les populations mér-
dionales. 1] serait alors nécessaire d’admettre comme hypothése accessoire que lors
des glaciations le raccourcissement de la période de végétation dans les stations les
moins favorables aurait amené ces plantes & se mulfipiier essentiellement par dra-
geons. 11 suffisait alors qu’un bourgeon se forme aux dépens d’un secteur poly-
ploide d’une racine pour qu'un axe stérile, puis des individus polyploides complets
soient produits. Dzns la partic méridionale de 1'aire en revanche, la valence diploide
aurait été maintenue grace aux conditions climatiques moins sévéres qui parmirent
aux plantes de conserver leur reproduction sexuelle normale. Cette explication,
vraie peut-ftre dans certains proupes, nous parait cependant moins susceptible
d'étre généralisée que les processus impliquant des hybridations.

'Rappelons que dans le cas du Silene vallesia, le diploide n's £té trouvé qu’en une seule
station savoyarde et que sa distribution générale reste i préciser.
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S'il parait établi que des hybridations sont 4 'origine de bien des cas de poly-
ploidisation, la naissance d'un véritable taxon polyploide dépendra avant tout de sa
compétitivité. D'aprés Stebbins (1971) qui appuie son argumentation sur des exem-
ples empruntés aux Monocotylédones, un individu polyploide isolé ou a plus forte
raisen un groupe d'individus aura de sérieuses chances de constituer une véritable
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Fig 57 — Essais de phylogénie des races chromosomiques du Saxifrage androsacez L.
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papulation s'il est vivace et doué d’un fort pouvoir de multiplication végétative. 1
oppose ainsi dans le genre Agropyron les espéces cespiteuses ou annuelles restées
diploides aux taxons rhizomateux tous polyploides. Nos résultats ne se prétent
gugre 4 évaluer Ia relation entre la pérennité des espéces et la polyploidie, qQui
de toute fagon parait bien établie. En effet, aux étages subalpin et alpin, les
taxons annuels et piuriannuels ne représentent qu’une infime partie de la flore,
Notre matériel consiste donc essentiellement en espéces vivaces. Remarquons ainsi
que dans notre dition sur les 40 complexes affectés par la polyploidie, seul I'defhio-
nemna saxatile est pluriannuel; toutes les autres espéces sont vivaces.

Plus intéressantes sont les considérations sur Pimportance de la multiplication
végétative chez les polyploides. 1l convient de se souvenir que dans nos exemples
nous connaissons le diploide correspondant de chaque polyploide. Or, les sippes
polyploides offrent sans aucune exceptionle méme type biologique que les diploides
dont jls sont issus. Ainsi par exempie, la multiplication vépétative des races diploi-
des des Silene boryi, Cerastium arvense ou Veronica bellidioides parait tout aussi
efficace que celle de leurs polyploides respectifs. Mentionnons encore que dans la
section Fruticulosae du genre Silene, 1a polyploidie affecte autant les S. ciliarg el
S. legionensis dépourvus de stolons que le S. graefferi drageonnant. Sur la base de
nas résnltats, nous ne pouvons donc pas mettre en paralléle I'élévation de la valence
chromosomique et 1'acquisition de la multiplication végétative. En revanche, force
est de reconnaitre que chez une proportion importante de complexes polyploides,
la multiplication est assurée autant par voie végétative que par voie sexuclle. En
effet, dans notre matériel, les 8 Monocotylédones se reproduisent toutes par voie
végétative (par stolons ou division de la souche, mais exceptionnellement aussi
par bulbilles), & des degrés divers il est vrzi. Chez les Dicotylédones, sur 32 espéces
collectives, 8 produisent des drageons ou des stolons épipés: Silene boryi, S. grami-
new, 5. vallesia, S. greefferi, Cerastium arvense, Lotus corniculatus, Sempervivum
arachnoideum {pour cette dernidre espéce, voir Pavarger 1972d), Veronice belli
dioides. Chez 4 autres espéces, les souches rhizomateuses se ramifient d’ol for-
mation de larges touffes: Buplewrum ranunculoides, Veronica teucrium, Jasione
levis, Senecio doronicum. Enfin, il est encore possible de leur rapprocher les
Ranunculus parnassifolius et Ranunculus plantagineus, dont la souche peut se divi-
ser, et les nombrenses espéces a rejets stériles radicants: Minuartie sedoides, Farony-
chia kapela subsp. serpyllifolia, Tanacetum aipinum, etc.

En définitive, si la multiplication végétative, trés fréquente chez les complexes
que nous avons étudiés, n'est pas 'apanage des sippes polyploides, elle a favorisé
incontestablement leur fixation et leur expansion.

Différenciation des sippes diploides; foyers de polyploidisation

Si 'on admet que les hybridations ont été le catalysenr de la polyploidisation,

e phénoméne initial ful la différenciation d’une espéce largement répandue en
sippes vicariantes. Celle-ci a été rendue possible par la distribution trés discontinue
des orophytes alpins. Méme une espéce considérée avjourd’hui comme panalpique
ne constitue pas un syngaméon, mais son aire totale résulte de la somme de nom-

" breuses populations de dimension variable, dont le degré d’isolement est fonction
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de ses exigences écologiques.’ Ainsi, chez les espéces 4 écologie stricte (rupicoles
exclusifs, espéces d’éboulis tel le Ranuncutus parnassifolius, etc.), chaque colonie ou
groupe de populations, lorsgu’elles sont suffisamment rapprochées pour se trouver
dans le rayon d’action des agents pollinisateurs, forme un petit syngaméon indé-
peadant qui subira une évolution praduelle, Méme lorsque I'amplitude écologique
d'un taxon est plus large (Minuartia sedoides), le brassage des génes n’intéressera
sans doute pas I'ensemble des populations et n'empéchera pas toute évolution
divergente. Ainsi les populations situées aux extrémités de Paire différeront insen-
siblement par certaines combinaisous géniques. Le degré de différenciation des races
géographiques impliquées dans les croisements devait d’ailleurs &tre faible, comme
Patteste la grande ressemblance des différentes races diploides et polyploides d'un
méme groupe complexe (dans notre matériel tout au moins) aind que par la fré-
quence des multivalents chez les sippes polyploides.

Les facteurs historiques qui ont permis les échanges de flores, et partant les
croisements, différent suivant le domaine envisagé. Dans notre dition, il s'agit
essentiellement des fluctuations climatiques alors que dans un archipel c'est la
succession des phases géocratiques et des transgressions marines qui en est respon-
sable. Ainsi dans le domaine pyrénéo-alpien, si I'hypothése qui rapporte la poly-
‘ploidie 4 des hybridations entre sippés affines lors des glaciations est fondée,
une fréquence maximale de polyploides doit étre attendue dans tous les ters-
toires ou les échanges de flores furent particuliérement intenses et 13 oi la des-
truction de la flore par les glaciers fut la plus sévére. En revanche, sur les nunatak,
c’est-3-dire sur des versants qui grice i leur topographie particulidre et i leur exposi-
tion favorable restérent libres de neige alors que les piémonts étaient recouveris
de glace, les sippes diploides purent subsister car elles furent préservées de I'arrivée

immigrants, sauf peut-étre lors du retrait des glaciers.? Les nunatak, sur les-
quels les plantes bénéficiaient en quelque sorte des mémes avantages que les flores
insulaires, ne fureni donc pas des massifs refuges — le terme sous-entend une
migration —, mais des régions couservatrices de [a composante la plus résistante
de {a flore autochtone. Les polyploides prirent naissance sur le front des glaciers
et dans les massifs refuges d'ol ils gagnérent d’autres chaines ef, lors du réchauf-
fement, les territoires abandonnés par les placiers.

L'exemple du Ventoux, en tant que massif refuge, est particuliérement supges-
tif. A notre sens, ’'originalité de sa flore tient 4 la persistance d’une partie de la flore
autochtone (Helictorrichon setaceumn, Poa cenisiz 4 2n = 28, Biscutella pr. laevi-
gata diploide, fberis candolleana, etc.), & un enrichissement probable en espéces
allochtones (Arenaria grandiflore, 4x; Anthyllis montana, 4x; etc.) dout le nombre
ne peut étre apprécié aujourd'hui et enfin 4 la penése de sippes nouvelles, poly-
ploides, ndes d'un croisement entre sippes immiprées et indigénes affines. A ces
demiéres appartiennent sans doute le Trisetum distichophylium hexaploide (il est
tétraploide dans la plus grande partie des Alpes austro-occidentales; Beuret, 1974)
ainsi que le Paronychia kapela subsp. gallopravincialis, hexaploide alors que les
formes apparentées au subsp. serpylitfolia sont tétraploides sur la chaine alpienne
principale. Pour deux autres espéces (Silene graminea, 4x, et Alyssum cuneifolium,

Ypour autant gue 1a blotogle florale de 'zspéce en questlon autorise allogamie,

1Lors du réchauffement posiglaciaire, on nc peul exclure en effel la remonlée de quelques
immigrants (diploides ou polyploides} qui auraient pu alors se croiser avec les diploides corres-
pondants restés sur les nunatak, d'ol l2 formation de polyploides localisés,



278 BOISSIERA 23, 1574

6x), il est difficile de savoir si elles représentent un apoendémisme ou témoignent
d'un enrichissement allopéne.

Afin dillustrer les hypothéses ci-dessus, nous donnerons encore quelques
exemples:

~ Le Minuartia sedoides (fig. 27) devait étre 3 l'origine un endémique panalpique
ou une espéce alpino-carpathique.! Par spéciation graduslle, imputable i 1'iso-
lement relatif des populations, il s'est scindé en races géographiques différant
probablement par la structure de leurs chromosomes. Lors des crues glaciaires,
les races- diploides persistarent sur les nunatak méridionaux des Alpes occiden-
tales ainsi que des Alpes orientales (Dolomites, Alpes carniques) et, d’autre part,
furent refoulées sur le front des placiers. En revanche, elles furent éliminées
des nunatak des Préalpes septentrionales et orientales soumis & un climat beau-
coup plus sévére. Sur le versant nord des Alpes, le développement considérable
des moraines facilita I'extension latérale des différentes sippes dont les aires
finirent par se recouper ce qui permit les croisements et partant Ia polyploi-
disation. Comme les hybridations se produisirent entre des races géographiques
¢t non entre des écotypes,’® elles n'ont pas été favorisées par la variété des
conditions écologiques des régions périphériques mais plutdt par leur uniformité
qui facilita les échanges. Sur le versant sud au contraire, les populations diploi-
des restérent isolées en raison de conditions différentes {moraines discon.
tinues, climat plus chaud vu l'altitude plus basse et la situation méridionale).
Lors du réchauffement, les tétraploides suivirent le retrait des placiers et colo-
nisérent toute la chaine septentrionale. Les diploides restés sur les nunatak
reprirent une partie du terrain perdu et s'installérent sur les massifs méridio-
naux. La progression des deux races fut freinées lorsque leurs aires respectives
devinrent contigués. Depuis lors, leur limijte s’est stabilisée ou du moins n'é-
volue-telle que trés lentement. Le fait que la polyploidisation intervint sur
le front des glaciers a permis 'extension de Pespéce collective vers les Pyrénées
et vers ’Ecosse ol seule est représentée la sippe polyploide.

En régle pénérale, chaque fois que les diploides ont persisté sur tous les
nunatak méridionaux (orientaux et occidentaux), la distribution des deux races
répond i la pseudo-vicariance australe-septentrionale (cas du Minuartia sedoides).
En revanche, lorsque le diploide ne s'est maintenu qu’d Vextsémité occidentale
de la chaine, la pseudo-vicariance est du type occidental-oriental (Ranunculus
plantagineus, etc.).

~ llestintéressant de noter que les données cytogéographiques relatives aux Antho-
xanthum odoratum sl., Anthericum litiago, Cerastium arvense (dont la race
suffruticosum est diploide dans le sud de la France) et Aethionema saxatile
se ressemblent en ceci que les races diploides existent sur certains reliefs (Alpes
et Pyrénées ou Alpes seules) alors que d’autres races également diploides croissent
4 basse altitude dans la région méditerranéenne. Il y a licu de rappeler ici que
Landolt (1970) a sugpéré que certaines espéces banales des plaines de 1'Europe

. ! Létude cylologique des populations carpathiques du Minuartiz sedoides sera trés instructive
a cet égard.

2Preuve en st I'écologie le plus souvent identique des diploides et de leurs taxons de subste
tution,
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centrale étaient nées par croisement d’une sippe méditerranéenne et d’une sippe
alpienne, Bocher (1961) avait d*aillenrs défendu une hypothése semblable pour
expliquer I'origine de U'Anthoxanthum odoratum s.\. tétraploide. Dans le cas des
espéces citées ci-dessus et contrairement 4 ce qui s'est passé chez le Minuartia
sedoides, les hybridations sont intervenues sur le front sud des glaciers ol les
conditions écologiques plus variées permirent la rencontre d'orophytes alpiens
et de sippes méditerranéennes (ou tout au moins de sippes planitiaires plus
méridionales) affines, Comme les deux sippes qui s’hybriddrent différaiznt par
leur écologie, il n'est pas étonnant que le polyploide engendré n’offre pas les
mémes exigences que le diploide alpien avec lequel il a été le plus souvent
comparé, mais présente une écologie intermédiaire 4 celle de ses deux parents,
phénoméne dont la pseudo-vicariance alpino-planitiaite est le reflet anjourd’hui,

— Comme dernier exemple, nous évoquerons le probléme plus complexe offert
par le Bupleurum ranunculoides (fig. 58). L’aire actuelle disjointe des diploides
permet de penser que leur domaine primitif occupait la plus grande partie de
I'Europe centrale et méridionale, des Carpathes 4 la Péninsule ibérique. La
différenciation graduelle subie par le syngaméon ancestral esi iltustrée aujourd’hui
par de nombreuses sippes vicariantes. Ainsi les diploides des Tatra, du Tessin,
des Alpes occidentales et des Pyrénées otientales ainsi que celui des Préaipes
austro-occidentales et des Cévennes différent par leur habitus, la largeur des
feuilles, la forme des folioles da I'involucelle, etc. Toutefois, les caractéres dis-
tinctifs ne sont pas toujours tranchés.’

Au cours des glaciations, trois sippes polyploides ont pris naissance indé-
pendamment. Dans les Alpes orientales d’abord, lors des crues glaciaires prin-
cipales, Ie diploide fut refoulé sur les massifs marginaux alors qu'il disparaissait
compléternent sur la chaine principale ou tout an moins était réduit 4 quel-
ques populations isolées qu'il reste @ découwmir. Pendant l¢ méme temps, la
renconire du diploide alpien et d’une sippe d’origine carpathique, dipleide,
caractérisée par la largeur des feuilles caunlinaires et des folioles de linvolucelle
a produit la race hexaploide reconnue comme la sous-espéce typique (subsp.
ranunculoides). Celle-ci progressa ensnite d’est en ouest le long des Préalpes
et passa méme dans le Jura septentriona) et central.

Dans les Pyrénées, au cours dune des premidres glaciations, le tétraploide
prit naissance 4 1a suite du croisement de deux sippes trés affines dont I'ung
était peut-§tre cantabrique — témoin la population diploide de la Pefia Redonda
qui n'est pas rigoureusemenl identique au diploide des Pyrénées orientales et
qui tend vers le var. gramineum. Amorcée dans les Pyrénées lors du réchauf-
fement sunivant, ’extension de la race tétraploide se poursnivit an cours du
refroidissement principal, mais cette fois en direction du Jura qu’elle atteint
pat les massifs intermédiaires des Corbiéres et de I'Auvergne avant de déborder
sur le Danphiné. Sa progression dans les Alpes fut alors sioppée (ou seule-
ment ralentie) par la concurrence du diploide en place. Le tétraploide émigra
encore des Pyrénées occidentales vers la chaine cantabrique ol il rencontra la
sippe diploide restée sur place. Du croissment entre lss denx sippes devait

'La taxonomie infraspécifique du Bupleurum rammculoides est des plus embrouillées tant
I'acceplion des différenis taxons décrits varie suivant les auteurs
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naitre un nouwvel hexaploide qui s'installa dans les régions les plus glaciées, &
savoir les Picos de Europa.

Phénomeéne remarquable 4 signaler, le Jura a été colonisé par deux races
chromosomiques d’origine différente, 'une pyrénéenne, Vautre alpienne-orientale.
La lacune actuelle dans la distribution jurassienne du Buplewrum ranunculoides
coincide avec la région recouverte par une calotte de glace lors du maximum
glaciaire (Aubett, 1965), ce qui pournait indiquer que le passage des Alpes
vers le Jura a eu Lieuw Jors d'un refroidissement et que I'avance en direction
ouest de 1'hexaploide a été bloguée par le développement considérable des
glacicrs sur le Jurz vaudois.

Avant de conclure, une remarque simpose. Tous les cas de polyploidisation
nie sont pas i rapporter aux bouleversements du Quaternaire. L'existence du Poa
cenisia s.l. (incl. Por fontqueri) heptaploide, a écologie stricte, dans les Alpes,
les Pyrénées et peut-étre aussi en Corse en est un exemple. La naissance du poly-
ploide 4 partir de la race tétraploide préalpienne semble bien étre un phénoméne
ancien, datant duw Tertiaire et en tout cas antérieur 3 la rupture de tous les ponts
entre ces trois massifs. It en est peut-étre de méme du Ranunculus plantagineus
subsp, piantagineus (dx) cyrno-alpien, & moins que le tétraploide ait pris naissance
indépendamment dans les Alpes et en Corse (origine polytopique), hypothése que
I'on ne peut exclure 3 priori. Le probléme se pose d'une maniére trés semblable
chez le Ranunculus parnassifolius. L'écologie stecte de cette espéce rend trds
aléatoire I'hypothése d’une migration a longue distance, contemporaine des gla-
ciations. Nous ne voyons pas comment le subsp. heterocarpus tétraploide, carac-
téristique des Thlaspeetalia rotundifolii, aurait pu franchir des formations affines
de la toundra alors qu'aujourd’hui il parait en régression méme dans son aire
principale. Si les polyploides alpien et pyrénéen ont une origine commune, celle-ci
a di intervenir avant I'effondrement du systéme pyrénéo-provengal 4 une époque
ol le R. parnassifolius était sans doute plus compétitif. Mais dans ce demier
exemple encore, il n'est pas exclu que les tétraploides alpien et pyrénéen soient
nés par polytopisme, auquel cas I'influence glaciaire ne serait pas a écarter.

Liens génétiques

Dans ce dernier chapitre qui reprend le titre sous le pavillon duquel nous avons
exposé nos recherches, nous chercherons & établir dans quelle mesure, I'ensemble
des données cytologiques permet d'appréhender le degré d'interdépendance de
I'histoire des flores alpienne et pyrénéenne. Les questions relatives aux espices
communes, aux couples de vicariants ou réputés tels et enfin aux complexes poly-
ploides seront abordées successivernent.

Espéces cammunes aux deux chaines, non affectées par la polyploidie dans le
domaine pyrénéo-aipien

Parmi les taxons alpino-pyrénéens, nos recherches confirment que certains nont
pas varié d'une chaine 4 autre, ni dans leur morphologie, ni dans leusr nombre
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chromosomigue (exemples: Poa violacea, Silene rupestris, Minuartia viliarit, Viscaria
alping, Pedicularis verticiliota, Androsace villosa, Gentigna dlpina, Artemisia petrosa,
etc.). Cenx-ci ne peuvent guére nons renseigner sur les relations génétiques entre les
flores alpienne et pyrénéenne. Beaucoup d’entre eux appartiennent sans doute i une
ancienne flore orophile commone i PBurope occidentale dont les représentants
n’étaient plus capables de se différencier. Cependant, lorsqu’il s’egit d’espdees arc-
tico-alpines on boréo-montagnardes, la constance des caractéres cytologiques, st
souvent morphologiques, dans le domaine pyrénéo-alpien pourrait aussi s’expliquer
par le fait que Parrivée aux Alpes et aux Pyrénées d’'une partie d’entre eux est
relativement récente, contemporaine des glaciations.

Notons & ce propos que Pimportance du contingent des immigrants nordiques
dans la flore de I'Europe méridionale a fait Pobjet d’estimations contradictoires.
Ainsi, Kulczynski (1924) estime que prés des deux tiers des taxons représentés
4 la fois dans les montagnes cemtro-européennes et dans les régions boréo-arc-
tiques sont nés au Tertiaire en Evrope cenirale. Selon cet auteur, moins d'une
trentaine d’espices nordiques auraient gagné les Pyrénées 3 1a faveur des pénodes
pluviales quaternaires. Fonr Braun-Blanquet (1945b) au contraire, la flore pyréné-
enne aurait ét€ enrichie par un contingent boréo-arctogéne trés important (quelgne
140 espéces) dont une fraction non négligeable aursit pénétré plus ou moins pro-
fondément dans la Péninsule ibérique et méme gagné I’Afrique du Nord. Toutefois,
dans la liste établie par Braun-Blanquet figurent les 23 espéces arctico-alpines de
Corse que Contandriopoulos (1971), & Uinstar de Kulczynski, place dans1’élément
historique tertiaire en Europe centrale.

Ces exemples soffisent & démontrer 1’étendue do désaccord entre les différents
points de vue. Malheureusement, les données cytologiques sont encore insuffisantes
pour permetire de prendre parti en faveur de Pune ov Pautre des hypothéses
ci-dessus. Parmi les 21 espéces arclico-glpines ou boréo-montagnardes que nous
avons ¢tudiées, 10 présentent la méme valence diploide (B espéces) ou polyploide
(2 espéces) dans 'ensemble de leur aire.

Silene rupestris (2x) Viola biftora (2x)

Viscaria alping (2x) Veronica fruticans (2x)
Thalictrum alpinum EZx) Gentiana nivalis (2x)
Ranunculus glacialis (2x)  Antennaria diveca (4x)
Rhodiola rosea (2x) Graphalium supinum (4x)

En Pabsence de toute polyploidie intraspécifique, nous ne disposons d*aucun
critéee slir qui permettrait de déceler Iorigine centro-enropéenne ou au contrgire
nordique de ces espéces. Dans bien des cas il s’agit d’ailleurs d’un faux probléme,
car l'aire arctico-alpine de plusieurs d’entre elles est sans doute préglaciaire.

L’existence de races polyploides dans certaines espéces arctico-alpines ne résoud
pas tous les problémes et les données cytologiques s'avérent bien souvent insuffi-
santes. Ainsi chez les Cerastium alpirum 8., Astragalus alpinus, Potentilla fruticosa
8). et dans le groupe Veronica alping — V. wormskjoldii, les sippes polyploides
nordiques nexcluent pas complétement les races- diploides (on moins fortement
polyploides chez le Cerastium alpinum) qui se retrouvent en outre dans les mon-
tagnes du centre et du sud de I'Enrope, notamment aux Alpes et aux Pyrénées,
Aucun indice sérieux ne permet d’affirmer que ces espéces représenfent dans la
flore nordique des immigrants méridionaux. Comme dans le cas des taxons qui
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n'offrent pas de races polyploides, nous serions méme enclin & penser qu'elles
occupaient 4 la fin du Tertiaire déja une aire trés vaste dont le contour plus
que T'étendue a ét€ modifide par les glaciations. Que les polyploides saient alors
nés en dehors de tout contact entre les populations méridionales et septentrionales
ou au contraire 3 la suvite de la rencontre de diploides nordiques et d’immigrants
méridionaux ne change pas les données du probléme. Ces espéces ne peuvent pas
&tre considérées comme des acquisitions récentes, d’origine méridionale, de la Nore
arctique.

Le cas inverse d’espéces affectées par la polyploidie au pble méridional de leur
aire, mais i diploide ancestral arctico-alpin, existe aussi. Nous donnerons comme
exemple le Myosotis gipestris qui constitue dans la flore alpienne un des groupes
polyploides les plus complexes (cf. p. 29) alors que les sippes primitives diploides
se rencontrent non seulement dans les montagnes du sud de 1’Europe (Alpes, Pyré-
nées, etc.) et dans I’Atlas, mais aussi dans les régions nordigues. Li aussi les don-
nées cytologiques sont en faveur de I'idée d'une grande aire préglaciaire plutdt
qu'elles n’attestent des migrations contemporaines des glaciations. Parmi les cas
ambigus, nous citerons encore celui du Luzulz spicara s.1. dont la race tétraploide
observée dans le nord se retrouve aussi dans les Alpes (i cHté du diploide) et
s’avance au sud jusque dans la Sierra Nevada et P’Atlas. I est vrai qu’ici I'élévation
de la valence chromosomique tiemt de I'agmatoploidie, phénoméne qui n’a sans
doute pas 1a méme signification biogéographique que la polyploidie. Quant au
Poa cenisia, meme compris dans un sens trés large, ses affinités avec le Pog arctica
sont incertaines et une origine alpienne de cette demidre espéce ne saurait étre
admise sur la seule foi des résultats cytologiques (cf, p. 73).

Les cas ol les données cytologiques permettent d’éiablir le sens des migrations
entre les régions boréo-arctiques et les montagnes sud-européennes sont en défini-
tive trés peu nombreux. Chez I'Arntennarig carpatica (Wahlenb.) Bluff & Finger-
huth s.1., Urbanska-Worytkiewicz {1970) a montré que les formes nordiques étaient
moins fortement polyploides (4x, Gx) que Jes populations alpiennes et pyrénéennes
{8x). Ainsi, contrairement i Iopinion de Kulczynski (Lc.), I'A. carpatica peut
éire considéré comme une espéce d'origine nordique, ce qui dans le cas précis
est conforme & I'hypothése de Braun-Blanquet (Lc.). En revanche, la relation est
sans doute inverse dans le groupe du Trisenimn subalpestre chez lequel les popula-
tions diploides s'observent dans les Pycénées (T, baregense) et dans les Alpes
{T. alpestre).

En fin de compte, les données cytologiques relatives aux esp2ces arctico-alpines
ne soutiennent I'hypothése d’une migration i longue distance que dans des cas
particuliers. Bien qu’elles soient trés fragmentaires i heure actuelle, il parait d’ores
et déja acquis que le contingent des espéces communes aux Alpes et aux Pyrénées
n'a pas &t¢ enrichi en immigrants boréo-arctogénes dans une proportion aussi élevée
que ne le laissaient entrevoir certains auteurs.

Signalons enfin que quelques rares espéces communes qux deux chaines sont
affectées de dysploidie. Elles ont une signification particuliére lorsque Paire de
P'une des races dysploides chevauche une partie des Alpes et des Pyrénées. Ainsi
le Leontopodium aipinum est 4 2n = 48 chromosomes dans les Pyrénées et les
Alpes occidentales d'aprés nos recherches, mais 4 2n = 52 dans les Alpes orientales
(Urbanska-Worytkiewicz in Love, 1968) ainsi que dans les Tatra (Sokolowska-
Kulezycka, 1939). De méme, ce n'est certainement pas un hasard si le Savifrags
moschata offre la méme valence 4 2n = 28 dans le Jura méridional (Favarger,
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196533 et dans certaines de ses populaiions des Pyrénées orientales (Kipfer, non
publié). Ces exemples, 4 'instar des espéces dont les caractéres cytologiques sont
constants dans le domaine pyrénéo-alpien, canfirment la communauté d’origine
des flores alpienne et pyrénéenne.

Vicariants — pseudo-vicariants dysploides

Plusieurs espéces présentent le phénoméne de la vicariance sur lequel Gaussen
(1964}, en particulier, a attiré I"attention. Nos techerches confirment le bien-fondé
de plusieurs couples alpiens-pyrénéens, en démontrant que I'identité des nombres
chromosomiques autorise a les considérer comme de vrais vicariants:

Alpes Pyrénées-Chaine cantabrique
Anemone baldensis : Anerione pavoniang
Minuartia lanceolata, M. rupestris’ Minuartia cerastiifolia
Geranium argenteum Gerenium cinereym
Bupleurum stellatum Bupleurum pyrenaeum
Asperula hexaphylla Aspertia hirta
Cirsium spinosissimum Clrsium glabrum
Gentiang villarsii Gentigna burseri

A ces couples déja cités par Gaussen (.¢.), nous pouvons ajouter:

Trisetum alpestre Trisetum baregense

Ranunculus plantagireus subsp. Ranunculus pyrenaeus
occidentalis

Galitim hypnoides Galium pyrenaicum

Senecio persoonti Senecio leucophylius

Qreachloa seslerioides subsp. Q. seslerioides subsp. confusa
seslerioides

Crecchloa disticha subsp. disticha 0. disticha subsp. blanka

En revanche, les couples suivants ne peuvent Btre considérés comme de vrais vica-
riants en raison de leur différence de nombre chromosemique:

Cerastium latifolium {(n = 18) Cerastium pyrenaicum (n = 19)
Theris nana (n=9) Iberis spathulata(n = 7)

Viola cenisia (n = 10) Viola diversifolia (n = 17)
Viola calcarata (n = 20} Viola cornuta (n = 11)

De méme, les Gentiang prostrata (2n = 36; cf. en particulier Favarger, 1952),
G. pyrengica (2n = 26; Favarger & Kiipfer, 1968) et G. boryi (2n = 20; Kipfer,
1968), bien qu’appartenant 4 la méme section Chondrophyilz, ne peuvent étre
considérés comme des taxons vicariants apparentés au G. atlantica comme le sug-
gére Quézel (1957). En effet, les trois premiéres espéces offrent des nombres chro-

"En effet, une race diploide du Minuarlia rupesiris vient @'gtre décelée dans les Dolomites
(Favarger, non publié).
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mosomiques différents. Ainsi les affinités du G. pyrenaica sont & rechercher en
Asie centrale {G. altaica) et non pas dans les Alpes. Quant aux G. boryi, endémique
ibérique, et G. atlantica, endémique atlasique, ils constituent selon toute vraisem-
blance un couple de vicarianis (encore faudra-t-il Je démontrer), différenciés sur
place et dont les affinités lointaines' restent obscures. De toute évidence, on ne
peut pas voit dans ce groupe de Gentianes la démonstration de I'origine centro-
européenne ou du meins septentrionale de la flore mésophile de 'Atlas comme
le supposait Quézel (1.c.).

En dépit de ces derniers exemples, la présence de nombreux couples de vica-
ciants atteste 'existence au Tertiaire dwne flore orophile en grande partie com-
mune entre les Alpes et les Pyrénées 4 travers la chaine pyrénéo-provengale, ce
qQui permettait sans doute les échanges de pénes. L'effondrement de cette chaine,
en créant un isolement, a faverisé sans doute une évolution divergente. Dans cer-
tains cas, maigré {identité du nombre chromosomique, les modifications structu-
rales et les mutations géniques sont si profondes que les deux schizoendémiques
sont devenus interstériles. Le couple Minuartia cerastiifolia—M. lanceolata est cité
a juste titre comme exemple de vicariants par Gaussen (l.c.). Or, les croisements
que nous avons effectués entre ces deux espéces nous ont donné une F; complé-
tement stérile en dépit d’un appariement régulier des chromosomes en 18 biva-
lents. En effet, le pollen dégénére dés aprés la séparation des tétrades et 4 I'an-
thése les sacs polliniques sont complétement vides. La suite de nos recherches
nous permietira sans doute d’appréhender les causes de cette stérilité et de trouver
éventuellement d’auires exemples,

Malgré l'importance en geobotanique historique de l'effondrement du systéme
pyrénéo-provenqal, tous les cas de vicariance pyrénéenne-alpienne ne doivent pas
y étre rapportés, Dans certains groupes la différenciation est antérieure i cet évé-
nement. Les couples Bupleurum stellatum — B. pyrengeum et Ranunculus plan-
tagineus — R. pyrengeus sont instructifs 4 cet égard. Dans ces deux exemples,
Pidentité morphologique des populations alpiennes et corses démontre que la for-
mation du taxen cyrno-alpien a bien précédé la rupture de toutes les liaisons
montagneuses enire les Alpes et la Corse (et partant les Pyrénées). 1l est alors
logique de penser que P'individualisation du taxon pyrénéen était achevée ou du
moins trés avancée lors du morcellement de I'aire, car, dans le cas contraire,
il faudrait postuler que la spéciation divergente n’a affecté que les colonies pyré.
néennes alors que les plantes alpiennes et corses ne variaient pas, te qui est peun
probable. Merxmiiller (1952} a drailleurs établi que dans les Alpes la différencia-
tion des couples schizoendémiques, dont chaque parienaire est aujourd’hui endé-
mique d’un tersitoire parfois étroit, avait précédé le morcellement des aires. Faut-il
alors imputer ’évolution divergente 4 I'action du milien?

Nous avons vu dans notre introduction (p. 14) que les pradients climatiques et
édaphiques des Alpes et des Pyrénées étaient trés voisins. L'amplitude des fluc-
tuations climatiques qui ont affecté simultanément les deux chaines an cours du
Quaternaire a été sans doute beaucoup plus large que les 1épéres différences entre
les climats des Alpes et des Pyréndes (climat en moyenpe un pew plus chaud et
plus sec de cette derniére chaine). A notre avis, la spéciation divergente des espéces

11 a section Chendraphylia est cependant représentée en Nouvelle-Guinée {Borgmann, 1964)
et dans Phimalaya {Vasudevan, a I'impression) par des laxons affrant le méme nombre chromo-
somique (2n = 200 que le G, boryi
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orophiles tient beaucoup plus a I'isolerment quaux différences climatiques ou éda-
phiques. Or, l'isolement n’est pas uniquement d’ordre péographique, mais aussi
écalogique, biclogique, eic.

Prenons I'exemple du Renuncudus parnassifolius qui a été signalé dans tons
les secteurs principaux des Alpes et de la chaine pyrénéo-cantabrique. Son
aire est trés discontinue en raison de ses exigences écologiques strictes. De
plus, sa dissémination est entravée par des diaspores lourdes, dépourvue de tout
appareil de vol. Le brassage des génes ne peut intéresser que les populations les
plus rapprochées. Cela se traduit par une spéciation intense au niveay diploide ol
trois sippes vicariantes ont été reconnuves dans la chaine pyrénéo-cantabrique.
L'une d’entre elles, le subsp. favargeri, tend déja & se cliver en deux taxons, les
populations des Picos de Europa n’étant pas rigoureusement identiques aux colo-
nies des Pyrénées occidentales. Au sein du subsp. heteracarpus, la différenciation
est moins nette en raison de la jeunesse relative de cette sippe. Pourtant elle est
déji sensible entre les papulations des Alpes frangaises, valaisannes et rhétiques.

Un deuxiéme exemple tout aussi sugpestif est offert par VAnthericum liliago.
Trois obstacles, d’ordre écologique, phénologique et génétique, f'opposent dans
les Alpes 3 lintrogression des sippes diploides, les var. sphaerocarpum et multi-
florum, Loptimum du var. sudtiflorum se situe entre 500 et 1300 m alors que
le var. sphoerocarpum n'a été trouvé jusqu’ici qu’entre 1630 et 1800 m. La flo-
raisan des deux taxons, qui ne coincide pas en culture comparée, est encore plus
décalée in situ vu la différence d’altitude. Eufin, les aires respectives des deux
sippes sont séparées par le var. /ilisge dont Ja valence tétraploide ne dresse peut-
étre pas une barricre absolue i tout échange de génes, mais en tout cas le freine
considérablement.

Dans les deux exemples ci-dessus, I'isolement, quel qu'il soit, parzit étre le
facteur déterminant’ et le garant de évolution divergente. Lorsque la différen-
ciation est encore incompléte, Jes sippes vicariantes sont 4 la merci d’un boulever-
sement quelconque qui entrainerait la mise en présence et le croisement des taxons
aux aires primitivement distinctes. Dans le cas du Ranunculus parnassifolius, il ne
fait aucun doute que le résultat serait la fonte des trois taxons diploides en une
seule unité, Preuve en est I'interfertilité compléte d’espéces 4 morphologie trés
tranchées, tels les Ranunculus parnassifolius subsp. parnassifolius et R, pyrengeus
ou les R. angustifolius et R. amplexicaulis,

En définitive, nous pensons que [a vicariance procéde selon le schéma suivant.
A l'origine I'aire d'un taxon largement répandu se clive en deux ou plusieurs syn-
gaméons indépendants qui hériteront chacun le méme *pool™ de gines, cela pour
autant qu’ils offrent sensiblement la méme dimension.” Trés tdt, altération lente
du spectre de leurs biotypes sous la dépendance de mutations et de maodifications
structurales aléatoires conduira les deux populations & diverger. La différenciation
s'effectuera alors par sélection (d'oll peut-Etre un léger parallélisme) pour les génes
déterminants des effets physiologiques et pour les seuls caractéres morphologiques

111 est évident que P’isolement, $°il permet I'évolution divergente, n'accélére pas les processus
évolutifs. Ainsi un syngaméon A se modifiera progressivement en un taxon A’ En revanche,
& a l'origine il se scinde en deux populations, il produira au couts de 13 méme unité de
temps les taxous A’ et A™. Rien ne pronve cependant que A” et A™ différeront plus de
I"espéce primitive A que A',

2Dans e cas contraire, I'évolution divergente pourrait &tre accélérée.
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qui influencent la biclogie florale (incidence sur la fertilité) ou la compétitivité,
mais sans doute selon les lois du hasard pour tous les autres caractéres phénoty.
pigues. A premiére vue en effet, Uapparence de la corolle pour une fleur anémo-
game, la forme &t la dimension de Péperon ou des stipules des Violettes de Ia
section Melagnitm, la circonscription d’une feville ou la qualité de sa pubescence
(poils simples, étoilés, fourchus, crépus, etc.) ne semblent pas avoir une impor-
tance notable sur 13 vitalité ou [a compétitivité d’une espéce.

Ancienneté relative des flares pyrénéenne et alpienne — échanges floristiques

Les études paléogéographiques ont montré que les premiers plissements pyré.
néens Etaient antérieurs 3 la surrection alpienne. Le passé particulier des Pyré
nées a-t-il laissé des traces dans la compaosition actuelle et loriginalité de la
flore?

Récemment, Favarger (1972b) a estimé le taux d’endémisme dans les Alpes
occidentales 4 quelque 13% et 4 environ 14% dans la chaine pyrénéo-cantabrique,
Les deux territoires offrant sensiblement la méme étendue, les deux valeurs sont
directement comparables. Force est de reconnaitre que la différence n’est pas
significative. Il est vrai que le taux d’endémisme ne refléte pas exclusivement la
compaosante conservatrice de la flore et ne dépend donc pas uniguement de I'an-
cienneté relative de la topographie {en I'occurrence du plissement pyrénéen). En
effet, le Xatartiz scabra n’a pas la méme valeur que P’drtemisia gabriellae ou que
V'Erysimum pyrengicurt. Aussi, pour mieux saisir la signification des taux donnés
par Favarger, il conviendrait de distinguer comme le préconisent Favarger & Contan-
drioponlos (1961) les endémiques de souche ancienne (paléo- ¢t patroendémique
auxquels il faut adjoindre les schizoendémiques les plus différenclés) des néoen-
démiques (apoendémiques et schizoendémiques les moins différenciés). Mais, comme
nous 'avons déja dit, notre étude n’aborde les prablémes liés & 'endémisme que
dang le cadre de la vicariance. Nos données cytalogiques sont donc insuffisantes
pour élablir une telle distinction, Cependant, i premiére vue, la proportion des
diverses compasantes de Pendémisme ne semble pas différer fondamentalement
d’une chaine 3 Vautre.

12 degré d'endémisme n'est toutefois pas I'unique paramétre qui permet d’éva-
luer I'ancienneté relative d’une flore. Celle-ci peut encare &tre appréciée par le
taux de polyploides dans la mesure oit il est fondé, pour chaque espéce, sur plu-
sieurs vérifications cytclogiques. En effet, la comparaison de valeurs établies dans
les Alpes et les Pyrénées 4 partir de numérations isolées, sur des espéces prélevées
en un peint quelconque, n’aurait aucune sipnification. Preuve en est la complexité
des données cytopéographiques révélées dans la partie générale de notre travail,
Par ailleurs, tous les polyploides n'ont pas nécessairement une origine récente,
Les flormathophyiia pyrenaica et Veronica aragonensis apparticnnent sans conteste
2 la composante conservatrice de la flare crophile en dépit de leur valence tétra-
ploide et il importe de ne pas les traiter sur pied d’égalité avec les races polyploides
d’espéces collectives. Cest dans cette perspective que Favarger (19618 & supgéré
de classer les polypleoides en fonction de leur degré d’ancienneté relative. 11 dis-
tingue ainsi les paléo-, méso- et néopalyplaides, les derniers nommés étant les
plus récents. :

Les pourcentages de polyploides ont toutefois été utilisés & plusieurs reprises,
dans différentes régions, sans que les conditions évoquées ci-dessus ne soient rem-
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Tableau 10, — Dmrlbutrcm de: pl polyploides dang Ies fomaines aiplen et pyrénden,

La ilmlra admise icl entre les Alpes orl e1 octidentates est enla isée par Menemiler {1952) qul va du Lac

Léman su Lac Mejeur. Cependant, lorsqu'une race inléodée aux Arpes occidentales dépasse ligirement colte Tronyidre,

nows ne la menti pes dans | oriental. Le méme remargue & &5t vafable &N §8NE irverse,

Paur les Pyringes, lo limite tukt le coust tupérlear de 'Auda, talaint la frantiire frenco: auk enviions dy Port

d*'Erwallra et ds 1 gegne o Turban,

Taxons Alpes Alpes Pyréndes Pyrénées

orientales oacidentates oriantales Centro-
occldentoles

0. Helictolrichon montanum .. ........... -1 = 2 4x
FOruco PAOCUIITE o o iui i i iiai i 1 2r 2, B 2, Bx
Linum pereane sabsp. aipinem ..o ... ks 2 Zc ax

{Qckandan, 1971, ae obhsarvarions person-
nelles
Anthemfe gy monIsng . . .. ... .. ... ... A a e
b Asrragafuseustesfis ... oo 4x, Bx Ax, Bx Ax Ax
{Frvarger, 1963, et ohsarvations person-
nelles
RAmunctius pyrenses . . ... ... o - - 2 -4
Aanunculoe plantegfnees . . ... ... Ax 2, 4x - -
Minugrtie corastifotie, | .. . . [ - - - 2
Mirvartiafancenlata .. .. .. ... . .00-.. - x - -
{Favargar, 1969)
Minaetitd IUBESETIS . oo s e e 2 (2 dx - -
(Favarger, 1969, et résultars non publids}
Arenarig mulgesilis ... L 0o 2 F-4 2 .
{Favarger, 10550, ot ohserystions person-
neltes)
Arenariaciifeta . . . .................. A & 12x dx - -
(Favaryer, 1965b}

E Poagretnisia ... .u e Ax, T, ~Bx Ax, Bx, 7x, ~Bx x T
Anthoxsnthom odorstur sl ... ........ Ix &" x, ax* ax" qx*
Minvartiasedaioes .. ... .. 00000, D, G Ax &
Cerastim arvens2 .. . .. ... 2%, x, dx" " [ "
Asthicnemnea saxaiile s.str. 2x, dx" A" du®
Saxifrage androsecer .. .. 0 e L 20x 20
Oxytropls hallerd ..., ... . 2, dx Ax
Tanscepm Molmimt ., . .. . e e, dx 2, A & 4, B¢

{Conandriopoulos & Feverger, 1959, at
observstions personnelles)

o Agrostis rpestas ... ... 4x 4x 2 2x, dx
Komlerinvallestara ..., .. - ax" r 2x, 4x
Renuncelus pamessifallus . A ) ax 2, 4x e, dv, Sx
Poronyctis kapel ... .. .....i.een. .. - 4, B de 2, 4x
Coroniffa minimm ... .. et ia e A" Bx" 2x, G * At
Veronics bellidioides ... ... .00 ... oo A ax 2x 2, dx

o Antherictm Iftisgo .. ... ... e 2", (") 2%, 2t 4t A" 2x, ax*
Arengripgrandifiors . _ .. ... ... ..., .. 4x 2, dx ax 2, dx
Sernpervivum srachnoidesm . ... ... .. ... r 2x, dx ax 2, dx

(Favarger, 1972d} .
Anthyllis MOALAAR .. 4 ivaisiiiaa e 2x, 4x 2 A~
LOMs comicwatss .o vuus i iiinis 2x, ax* 2, 4" 2, 4t 2, 4t
Bupleurum ramencuiofdes . . ... .. ... [~ 2x, 4x 2, 4x du
Veronica toucrionn ... ... ... ..., L. Bt 2x, Bx* 2r, Bx" 2x, Bx ™
SereciodoronfouM . . .. .. e i e an e, A 2x, dx, §x 2% Gx

‘l.p Lhret 1= slgnlfie que Fespdea ar pervlenl pes ]um dm €0 toctPur du domelrw pménh-dphll wlors qui 'ebrance HE tout Egrw

sous-entand qua pereoneetiement nout A ovom pes o g ou cytoiog ratantess b corre i dpm e riggion o
question,
chs..’ ipeales r iagraphic ra Higa cant bt tablesy Qua pour les mpaces oon traties dens |8 partie Ty FMAtiqUe.

[*F L*metirisque signale 15 races #2sentdlnent planitislras
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plies. 11 est vrai que jusqu'd une époque récente, on ne se doutait ni de la fré-
quence de la variation cytologique sur des territoires souvent assez étroits, ni de
Pexistence, rare il est vrai, de polyploides occasionnels. Afin d’éviter les mémes
erreurs, nous nous garderans d’établir un unique coefficient pour Vensemble de la
chaine pyrénéenne, qui n’aurait aucune valeur. D’autre part, nos données sont
encore insuffisantes pour nous permettre d’établir un “spectre d’ancienneié rela-
tive” de la flore pyrénéenne, tel que I'a défini Favarger (1.c.). En revanche, les
groupes d’espéces pour lesquels nous disposons de données cytologiques nombreu-
ses et qui intéressent les deux chaines méritent une attention particuliére.

Dans le tableau 10, nous avons réuni les espéces collectives pyrénéo-alpiennes
affectées par la polyploidie. Pour toutes ces espéces, deux valences chromosomiques
au moins sont connues. Ainsi, on peut assurer que les polyploides sont plus récents
que les sippes diploides correspondantes. Sur cette base, peut-on conclure & une
plus grande ancienneté de la flore orophile des Pyrénées en relation avec son
histoire plus longue? Cela ne ressort en tout cas pas de nos résultats. La proportion
de sippes primitives est méme lépérement supérievre dans les Alpes pnisque sur
30 groupes analysés, 24 y offrent un ou plusieurs taxons diploides ou moins for-
tement polyploides contre 22 dans les Pyrénées, mais la différence n’est pas signi-
ficative en regard d’un échantillonnage somme toute restreint. Notons encore que
8 sippes diploides sont propres aux Alpes (tableau 10, ¢) ou 4 un territoire plus
vaste mais excluant les Pyrénées alors gue 6 auires n’ont été observées que dans les
Pyrénées (tableau 10, d) ou présentent une aire plus large ne comprenant pas le
domaine alpien. Ces 14 taxons possédent tous en revanche un polyploide corres-
pondant 3 distribution pyrénéo-alpicnne.

Trés instructifs sont aussi les exemples de taxons diploides qui possédent une
aire pyrénéo-alpienne, bien que dans P'une des deux chaines, voire dans les deux,
ils aient formé aussi des polyploides. Parmi ces 16 espéces (53%), placées dans le
tableau 10 sous les rubriques a, b et e, mentionnons les Helictotrichon montanum,
Astragalus australis, Anthericum liliago, Buplevwrum ranuneudoides, etc. Leur nombre
serait cependant moins élevé si les bouleversements climatiques du Quaternaire
n'avaicnt éliminé dans les Alpes ou les Pyrénées certains diploides primitivement
pyrénéo-alpiens. Ainsi les Pyrénées ne recélent pas le Cerastium arvense subsp. stric-
tum, ni I'une des formes diploides duw Tanacetum alpinum, Pourtant, dans le cas du
Céraiste, nous avons découvert une sippe primitive’ en Espagne orientale. 11 est
alors des plus probable gu'elle a existé dans les Pyrénées d’ol elle a été exclue
par les glaciations. La reconguéte de la chaine par le subsp. arvense tétraploide,
né sans doute au voisinage des Alpes, est intervenue dés le retrait des glaciers, Une
explication semblable s‘impose pour le Tangcetum alpinum. Le centre de diffé-
renciation majeur du complexe est ibéro-atlasique, aussi il v a tout kieu de croire
que certaines sippes diploides, dont un témoin persiste d’ailleurs dans la chaine
cantabrique [ZTanacetum pallidum (Mill.) Maire subsp. virescens (Pau)} Heywood,
Pefia Redonda (Kdpfer, non publié)), colonisaient les Pyrénées. Eliminées comme
le fut le Céraiste des champs, elles ont été remplacées par la race tétraploide
alpigéne. Un processus similaire a joué de toute évidence aux Alpes pour d'autres
groupes. L’existence de populations diplaides de PAgrostis rupessris dans les Pyré.
nées et dans les Tatras permet de penser que la sippe primitive occupait une aire
continue 3 travers toute I’Eurcpe, des Pyrénées aux Carpathes. Les cas du Ranunculus

TA premiére vue, elle ne parait pas rigoureusement identique au subsp. strictiim alpien,
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parnassifolius (cf. p. 263) et sans doute aussi du Veronica bellidioides sont peut-
étre semblables ce qui reléverait jusqu’d une valeur voisine de 70% le nombre de
sippes primitives autrefois partagdes par les Alpes et les Pyrénées,

Nous avons rappelé ci-dessus le haut coefficient de communauté de Ja flore
alpine des Pyrénées et de celle des Alpes. Celui-ci tient-il uniquement au “fond
commun” d'ige tertiaire de ces deux flores orophiles et de 'apport simultané
d’espéces boréales durant les périodes glaciaires ou bien y a-t-il eu des échanges au
moment des glaciations?

Plusieurs auteurs, dont surtout Breun-Blanquet (1923), ont invoqué les immi-
grations pour expliquer notamment les colonies isalées d’espéces alpiennes ov pyré-
néennes qui existent dans le Massif Central et constitueraient selon eux des “sur-
vivants glaciaires”. Récemment, Favarger (1972b) attribue en partie 4 ces migrations
I'endémisme relativement faible des flores orophiles des Pyrénées et des Alpes si
on les compare au taux d'endémiques plus élevé des montagnes méditerranéennes
plus jsolées (Sierra Nevade, montagnes de la Gréce). La question des échanges de
flore au Quaternaire doit étre examinée attentivement.

Que plusieurs taxons aient passé des Alpes aux Pyrénées durant les périodes
glaciaires parait hars de doute & la lumiére de nos césultats. Ainsi les Minuartiz
sedoides (fig. 27), Oxytropis halleri (fig. 50) et Aethionema saxatile s. sir., téra.
ploides aux Pyrénées, mais ayant gardé la valence diploide dans une partie de
leurs populations alpiennes, et aussi le Yanacetum alpinum dont toutes les popula-
tions pyrénéennes sant tétraploides ou hexaploides' alors qu'il existe au moins
deux races diploides dans les Alpes. A nater que U'dethionema sqxatiie s. sir,
cOtoie dans les Pyrénées des taxons diploides d’origine ibérique (4ethionema gx.
monospermum) auxquels il n'est pas directement apparenté. Un témoin de la
migration persiste en Auvergne dans le cas du Saxifrage androsacen (fig. 59) dont
les colonies des Alpes occidentales, du Cantal (Puy Mary) et des Pyréndes ont le
méme haut degré de polyplaidie (20x) tandis qu'aux Abruzzes (Sexiffage italice
D. A. Webb) et dans les Alpes orientales la valence chromosomique est plus basse
(6x). Enfin, la migration parait incompléte pour le Colchicum alpinum Lam. & DC,
récemment découvert par Nozeran & Belliard (1972) dans I'Aubrac, alors qu'il
n'a pas atteint les Pyrénées.

[l est intéressant de constater que le courant d'émigration qui a transpotté
quelques taxons alpiens aux Pyrénées, les a portés aussi en Ecosse (probable.
ment au moment des premiéres glaciations) soit les Minuartia sedoides et Oxytropis
falleri dont les distributions présentent une grande analogie. On pourrait y joindre le
Porentilia fruticosa, diploide aux Alpes-Maritimes et aux Pyrénées mais tétraploide
en Grande-Bretagne.

L'émigration vers les Alpes de taxons pyrénéens semble avoir eu lieu elle aussi,
Comme la dépression du Rhone s'appasa sans doute au passage direct des mon-
tagnes du Vivarais au Dauphiné, la route suivie passait par les Corbiéres, les Céven.
nes, les Mis de Lozére, le Massif Central, le Forez et aticignait les Alpes par le
biais du Jura méridicnal. Elle est particuliérement attestée par la race tétraploide
du Bupleurum ranunculoides, d'origine pyrénéenne, qui se trouve en Ariépe, i
I’Alaric, i la Banne d’Ordanche (Massif Central), dans le Jura méridional (du Recuiet
4 la Dole) et au Dauphiné (fig. 58). Le cas du Senecio doronicum hexaploide se

"Contmiren_lent i un résultal publié antérisurement (Favarger & Kiipfer, 1968} et gui
doit Etre errone,
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superpose au précédent puisqu'il a été observé en Ariége, au Plomb et au Reculet.
11 est intéressant de noter que pour ces deux espéces au moins, la colonisation du
Jura s’est effectuée non pas des Alpes comme on l'imaginait jusqu’ici, mais des
Pyréndes. Pour deux autres taxons d’origine pyrénéo-ibérique, la migration a été
facilitée par le fait qu'il ne s"agit pas d’orophytes praprement dit; ils ont ainsi pu
franchir le Rhone sans avoir 4 faire le détour par le Jura. Le Coronilla minima
tétraploide dont P'optimum dans les Cévennes se situe entre 400 et 800 m a
progressé d’une part vers le nord (Bourgogne, Bassin parisien) et d’autre part vers
Pest jusque dans les Alpes maritimes et ligures d’oD il a gagné les Apennins (fig. 54).
La race hexaploide du C minima, plus thermophile, n’a étendu son aire (jusque
dans le Valais central) qu'a la faveur d’une période xérothermigue. Le schéma

+ S androsacea L., alre générele, > voie d’émigration de la sippe 20-plaide
— B-ploide
— 8.ploide i !
~ 1d-ploida
— 20-plaide
& fratice D. A. Webb, aire générala
- Eploide

LI X R-2-B §

Fig. 59. — Distribution de l'espéce collective Saxifraga androsacer L. dang le domaine euro-
péen (Pespéee est encore représentée en Asie centrale; of, Meusel & al., 1965).
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diploTda
tétraploide

décaploide
voig d'émigration de la sippe décaploida

ilo-o

Fig. 80. — Distribution des races chromosomiques
de 'espice collective Jasione levis Lam. (= J. perennis L.).
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est sans doute le méme pour le Koeleria vallesiana hexaploide d’origine vraisem-
blablement ibérique, trés répandu dans tout le Midi de la France entre Oet 1000 m
mais qui monte parfois d plus de 2000 m. Sa présence au pied du Jura et en Alsace
ol il participe aux enclaves xérothermiques témoigne anssi dans ces régions d’un
passé a climat plus chaud et plus sec. Quant auvx populations alpiennes du Paro-
nychia kapela enfin (fig. 28), leurs caractéres morphologiques trés proches de ceux
des colonies pyrénéennes-orientales ainsi que lenr valence tétraploide parlent en
faveur d’une immigration 3 partir des Pyrénées (subsp. serpyliifolia) plutot que
des Apennins (subsp. kapelz). Enfin dans quelques exemples, I'émipration pyré-
néenne a été incompléte et n’a pas atteint les Alpes: Jasione levis (fig. 60) et
Silene cifigta (fig. 22) diploides et tétraploides dans une partie de leur aire ibéro-
pyrénéenne mais fortement polyploides dans le Massif Central, Jasione humilis,
hexaploide au Mt-Dare mais tétraploide dans certaines de ses populations pyré-
néennes ou cantabriques, Galium harcynicion tétraploide en France mais diploide
dans les montagnes du centre et de 'ouest de la Péninsule ibérique.

Braun-Blanquet (1923) faisait déja remarquer que les espéces sténoiques n’avaient
pas participé aux échanges floristiques entre les Alpes et les Pyrénées. Nos obser-
vations coincident parfaitement avec fes vues de cet auteur. L’amplitude écologique
des Minuartia sedoides, Bupleurum ranunculoides, Tanacetum alpinum, Senecio
doronicum, etc. est assez grande et, ce qui nous parait déterminant, il s’agit d’es-
péces amphiclines.” Elles ont ainsi pu franchir indifféremment les relais calcaires
et siliceux qui jalonnent les voies &'émigration. En revanche, les espéces qui n’ant
pas effectué la migration compléte des Pyrénées vers les Alpes se comportent
toutes dans les Pyrénées comme des silicicoles exclusifs ou préférents, Ainsi les
Jasione humilis et Stlene ciliata se sont amétés au Mt. Dore alors que les Jasione
levis et Galiurn harcymicum évitérent par le nord le Jura calcaire pour atteindre
et dépasser les Vosges. Notons aussi qu’d Pexception du Saxifraga androsacez dont
’écologie parait plus stricte en dépit de son caractére amphicline et qui préfére
les graupements ouverts, toutes les espéces qui ont accompli une partie au moins
de la migration s'intégrent presque indifféremment aux pelouses et 2ux formations
rupicoles ou pionniéres. Tout porte & croire que les rupicoles stricts ou les espéces
inféodées aux éboulis (Ranuritulus parnassifoiius, Poa gr. cenisia, etc.) n’ont pas
€1€ entrainés par les courants migrateurs. Méme si les régions basses leur étaient
devenues “climatiquement”” accessibles au moment des glaciations, les groupements
favorables 4 leur extension horizontale faisajent défaut, car a ancun mament il

1’y a eu continuité de moraines et d*éboulis entre les Pyrénées et les Alpes.

En résumé, et avec toute ]a pmdence qu'impose la mise en valeur incompléte
de nos résultats, nous croyons pouvoir dire que.les flores oraphiles alpiennes et
gyrénéennes doivent leur haut pourcentage de taxons commons i une ancienne

ore tertiaire alpino-pyréndenne et 4 Papport simultané d’espéces boréo-arctiques
durant le Quaternaire, Les flores tertiaires ont eu le temps de se différencier “in
situ” d’ol) I’existence de nombrenx vicariants vrais. Durant les glaciations, elles
ont été bouleversées et remaniées et ces changements de climat accompagnés de
migrations 4 distance relativement courte ont entrainé dans chacune des chaines
f2 naissance de polyploides rarement identiques. Enfin des migrations lointaines
et des échanges ont certainement ew lieu, mais ils n'ont intéressé sans daute qu’un
nombre assez limité de taxons.



RESUME

Alors que la prospection cytologique de Ia flore des Alpes est trés avancée aujourd’hui,
b flore des Pyrénées est restée en tmarge du courant d’intérét pour les études cytotaxono-
miques. )l paraissait intéressant de combler partiellement cette lacune et sur cette base de
tenter une comparaison entre les deux flores,

La partic systématique du travail repose essentiellement sur les données cytologiques rela-
tives 4 quelque 1900 populations appartenant a 360 taxons différents L'inventaire cytolo-
gique intéresse an premier chef les taxons communs aux deux chaines et les sippes réputées
vicariantes. Un accent particulier a été potté sur les complexes polypleides dans Je but d'en
reconstituer Phistoire, Dans ce cas, la prospection ¢ytologique déborde le cadre pyrénéo-
alpien et s’6tend 4 tous les principaux domaines de 1'aire des espéces collectives. Les exemples
Jes mieux documentés sont illustrés par des cartes de distribution des différentes races chromo-
somiques,

Les résultats cytologiques, appuyés par des observations morphologiques, anatomiques,
palynologiques et écologlques ont permis de tevoir la taxonomie infraspécifique de nombreux
groupes complexes Citons en particulier les Festuecry pamiculsta, Koeleria vailesiann, Arenaria
grandiflora, Paronychia kapels, Ranunculus pernassifolius, Roviunculus pyrenaeus, Gxyiropis
Soucaudiid), halleri, etc. Le statut controversé de taxans tels les Oreochloa blanka ou Ranunculius
angustifolius a é1é précisé. Enfin, plusieurs taxons infraspécifiques méconnus ant été tis en
évidence:

Anthericum litiago var, multiflorum
Anthericum liliago var. sphaerocarpum
Paronychin kapela subsp. gelloprovincealis
Paronychia kapely subsp. baetica

Renunculus plantagineus subsp. eccidentalls
Ranunculus parnessifolius subsp. favargeri
Ranunculus parnassifolius subsp. hererocorpus

Le genre Hormarthophylila, inclus autrefols dans le genre Prilotrichum, a fait I'objet dune
sévision qui concerne toutes les espéces curopéenncs L'formathophyils cochleata (S Alysaum
eochleatum) decouvert dans les chaines bétiques est signslé en Europe pow la premiére fois

La parenté évidente des flores slpienne et pyrénéenne, attestée par leur haut coefficient de
communauté, est encore confirmée par Iexistence de nombreux couples vlcariants: Ranum
culus plamagingus subsp. occidentalis—R. pyrengeus, Genriana villarsii-G, burseri, etc En
revanche, certaines espices qui avaient éteé rapprachées par d'avtres anteurs sui la base de
leurs caractéres mosphologiques ou écologiques ne constituent pas des vicariants. Leurs nom-
bres chromosomiques différents en font fol Parmi les psendo-vicatiants dysploides les plus
significatifs, mentlonnons les Cerastium Eifolium (# = 1B) — C pyrengicum {0 = 19),
Theris nang (n = 9) — I spathulate (n = 7), Viola valderia (n = 10) — V. diversifolia {(n =17,
20 — 26). De méme, POxyiropls foucaudii différe b la fois par son nombre chromosomique
{r =8) et par sa morpholagie de 1'Q. haileri subsp. halleri (7 = 16).

Une guarantaine de cas de polyplefdie intraspécifique ont é1é décelés & ce jour dans Je
domaine pyrénéo-alpien. Au sein d’un complexe polypioide, la variation morphologique affecte
mains les polyploides que les sippes 3 basse valence chromosomique qui se sont scindées
par spéciation graduelle en plisienss taxons schizoendémiques Sauf dans de rarcs exceptions,
les faibles différences entre les diploides et leus(s) taxon{s) de substitution ne justifient pas
un statet spécifique indépendant pour chague race chromosomique. Ce fait, étayé par la
fréquence des multivalents chez de nombrenx palyploides, parle en favem d'une autopoly-
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loidie et plus vraisemblablement d’une antopolyploidie intervatiétale (Stebbing, 1947, 1950)
= allopolyploidic génique de Straub, 1953],

Les distributions plus ou moins documentées de 22 complexes palyploides sont établies et
discutées, il en tessorl que la répartition des différentes races chromosomiques ne tient pas du
hasard, mais dépend dans une large mesure de facteurs historiques, 3 savoir les fluctuations
climaliques durant le Quaternaire, alors que les facteurs écologigues actuels semblent jouer
un rile effacé. Dans certainé proupes, I'origine polytopique d'nne race polyploide A aire teés
disjcinte parait assurée, mais alors la morphologie des différenles populations ne coincide
pas exactement, c¢ qui laisse penser que les races 4 baste valence chromosomique impli-
quées dans la polyploidie ne sont pas parlout les mémes. Ainsi, les sippes hexaploides canta-
brique et alpino-jurassienne du Bupiewrum ranunculoides ou les téiraploides centro-pyrénéen
et jurassien du Linum perenste différent par leurs phénotypes.

La répartition des races chremosomiques obéit & certains grands types de pseudo-vica-
riance: l'aceldentale-orientale, l'australs-septentrionals et 'alpino-planitiaire. Dans les psendo-
vicariances occideniele-orientale et ausirzle-septentrionale, la polyploidisation est infervenue
au cours des glaciations 3 la suite d*hybrldations soit sur le front nord des glaciers entre des
sippes affines refoulées § basse altitude, soit sur des massifs refuges entre deux taxons, I'un
indigéne, l'aulre (ré-Yimmigré. Dans les Alpes, les sippes primitives n’ont persisté gu'au sud-
ouest de la chaine (pseuado-vicariance occidentals-orientale du Ranunculus plantagineus) ou
sur la plupart des massifs refuges méridionaux (psendo-vicariance australe-septentrionale du
Minuartin sedoides). Dans les Pyrénées, o Iz pseudo-vicariance la plus fréquente est du fype
oriental-occidental, les territoires de conservation des sippes diploides se situent en majorité
dans la partie orientsle de la chaine, mais aussi sur le versant aragonais ainsi que dans le
domaine pyrénéeroccidental et csniabrique. La pseudo-vicariance alpino-planitiaire résulte
du croisement, sulvi d'un redoublement du nombre chromosomique, solt d’une sippe orophile
{2x) refoulée A basse aititude avec wn diploide planitiaire, (sub-yméditerranéen (Aethionema
saxaiile) ou non (Lotus comiculatusi), soit d'une polyploidisation de la sippe méridionale
avec établissement du polyploide entre les aires respectives des diploides alpin et méditerza-
néen (A nthoxanthum odoratumy).

Le pourcentage de sippes diploides, pas plus que le taux d'endémiques, ne révéle une
ancienneté plus grande du peuplement végétal pyrénéen. Alnsi, le nambre de patroendémiques
est sensitfement identique dans les deux chaines. La surrection des Pyrénées, antérieure 4 celle
des Alpes, n'a donc pas laissé de traces notables dang la composition actuelle de la flore,

Le coefflcient &levé de taxons communs aux flares orophiles des Alpes at des Pyrénées
tient non seulement a i'existence d'une ancienne flore tertiaire alpino-pyrénéenne et § lapport
simultané d’espéces boréo-arctiques, mais aussi 8 des échanges entre les deux chaines durant
le Quaternaire. Le courant alpigéne qui a atteint les Pyrénées comprend enire autres espices
les Minuartin sedoides, Saxifraga ondrosacen, Oxytropis halleri subsp. hailerd, eic. L'émigration
des Pyrénes vers les Alpes a également en lisn, Koeleris vallesianz hexaploide, Bupleurum
ranunciloides tatraploide, etc. Toutes les especes gqui ant 1éussi b passer d'une chaing a Vantre
se signalent par leur souplesse écologique et en particulles par leur Indifférence i la nature
du subsirat. En revanche, les taxons sténofques n'ond pas participé sux courants migrateurs
ou alors g'ont pu accomplir la migration compléte. Parmi ces derniers beaucoup sont des
silicicoles {presque) xclusifs, du moins dans les Pyrénées (Silene ciliate, Jastone levis, ete.).

SUMMARY

The systematical part of the present paper is chiefly based on cytological studies of
about 1900 populations belonging to 360 different taxa. These studies concern taxa occurring
both in the Alps and in the Pyrenees as well as some vicarious taxa replacing each other
in these two mountain chains. Special stress hag Yeen laid upon the polyploid complexes
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in otder to elucidate their history. In this case, Lhe cytological studies have been extended! to
comprise populetions from other parts of the main distribution area of the taxa Involved.
Welllocumented specics are ilhzstrated in this paper by means of maps showing the distry
bution of the different chromosame races found.

The cytological resutts supporied by morphological, anatomical, palynoiogical and eco-
logical observations have permitted the present author to revise the infraspecific taxonomy
of numerous complex taxa, such zs Festuce paniculata, Koeleriz vollesiana, Arenaria grandi.
flora, Paronychle kepels, Ranunculus parnassifolius, R. pyrenaeus, Oxytropis foucaudii-
0. halleri The controversial status of amongst others Oreochloa blantka and Ranunculus engus
tifoliis hag been elucidated. Finally the position of misinterpreted infraspecific taxa has been
clarified, e.g.: Anthericum liliago var, multiflorum and var, sphaerocarpum, Peronyehia kqpela
subsp, galloprovincidlis and subsp. baetica, Ranunculus plantagineus subsp. occidentalis, subsp.
Javargeri and subsp. Freterocarpus.

The Eutopean taxa of the genus Aormathophylla formerly included in the genus Ptilo-
trichum have been tevised. H. cochlegia (=Alyssum cochlegium) found in the Betic Cordillera
is reported from Enrope far the first time.

The nearrelationships between the Alpine and Pyrenean floras are reflecied in the occurrence
of a great number of speries in common as well as of pairs of vicarious taxa, such as Ranun-
culus plantagineus subsp. ocecldentalis—R. pyrengeus and Gentigna villarsii—G. burseri. On lhe
other hand, certain spccies previously grouped fogether and considered as vicarjous taxa by
other authots, who studied only their external morphology and ecology, are here shown not
to be vicarlous forms, having different basic chromosome numbers. The following so called
false vicariads, or pseudo-vicarious, dysploid taxa are worth mentioning: Cerastium latifolium
n = 18) - C pyremgicumn (v = 19). fbeniy nang (n = 9 — L spathulata (n = 7), Viols
valderla (n = 10) — V. diversifoliz (n = 17, 20-26). In the same way, Oxytropis foucaudii
{(n = 8) differs from 0. halleri subsp. holleri (n = 18) not anly in its chromosome number but
also in its morphology.

Abouwt foutty cases of infraspecific polyploidy have been discovered in the two mountain
arcas studied by the present suthor. Genemally, the moTpholegical differences between the
different chromosome races in 2 polyploid series are smaller than those between dipleld
schizoendemic %axa which have diverged gradually from each other, Only in very few
cases, the morphological differences between the diploid form and its polyploid derivative(s)
justify the subdivision of a species into different named population systems o1 taxa. In many
polyploids, multivalent configurations seem to be frequent, 8 fact which argues in favour of
antopolyploidy and, probably, intervarietal autopolyploidy according to Stebbins [1947, 1950]
(genlc allopolyploidy according o Stranb 1953).

22 polyploid species complexes have been mapped and the 1esults are discussed. The
geographical distribution of the different chromosome races seems to follow a certain pattern,
to a large extent owlng to historical factors viz. the climatic fluctuations during the Quater-
nary, while the pretent-day ecolopical Factors seem to play a small role only, In certain
groups, polyploid forms wilh very disjunct distributions are likely to be of polytopic oiigin
but, in these cases, the morphology of the different populations or population systcms does
not agree altogether. Thos, the Cantabrlan hexaploid populations and the Alpine-Jurassic oncs
of Bupleurum ranunculpides have different phenotypes, which is also the case as 10 the
tetraploid population systems of Linum perenneg occmring in the Cential Pyrenees and in the
Jura Mountains respectively,

The distribution patterns of the different chromosome races agree with certain main types
of false vicariism, In the “‘east-west” and “‘north-south’ types of pseudo-vicariism, the poly-
ploidization kas taken place in the course of the Pleistocenc glaciations, after hybridiration,
either around the northern margins of the Ice sheets and between closely related taxa which
would have migrated downwards to lower altitudes, or in ice-sheet “‘oascs’ and between
two taxa one of which is indigenous, the other {re-}immigrant. In the Alps, the indigenons
taxa have survived only south-west of the mountain chain (the “east-west” pseudo-vicarijsm
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of Ranunculus plantagineus) or in most of the southern ozses (the “north-south” pseudo-
vicariism of Minuartin sedoider). In the Pytenees, where the most frequent type of false
vicatiads is the “west-east” one, the main conservation area of diploid taxa is situated in the
eastern part of the mountain chain but others are also to be found on the Aragonian Mank
as well as in the Western Pyrenees and in the Cantabrian Mountains, Finally, the “lowland-
alpine” of fale vicariism is either the result of hybridization, followed by doubting of
the chtomosome number, hetween one mountain specles (2x) which would have migrated
downwards to lower altitudes and one diploid plateaux or lowland species of sub-Mediter-
tanean [Aethionema mxatile] o1 another origin [Lotus corniculatus?) — or it is the result of
polyploidization of the merldional taxon, with establishment of the polyploid between the areas
or the diploid Alpine and Mediterranean taxon respectively fdrthoxanthum odoratumi).

Nelther the percentage of diploid taxa mor the proportion of endemics in the flora
point to a more ancient origin of the Pyrencan flora. Thus, the number of patroendemics
is evidently more or less equal in the two mountain chains. The faci that the Pyrenean
orogen was previous to the Alpine one does not seem to play a noticeable 1dle, as far as
the composition of the present-day flofa is concetned.

The great number of movntain species in common between the Alps and the Pyrenees
puinis nat only to the existence of an ancient (Tertiary} Alpine-Pyrenean Flora and to the
simultaneows appearance of boreoarctic species, but also to the occurtence of species migration
and gene exchange between the tweo chains doring the Quaternary period. The Alpine emigrants
which have reached the Pyrences comprise among others Minugrtia sedoides, Sexifraga androsa-
cen, Oxytropis halleri subsp. halferi A migration from the Pyrenees towards the Alps hag also
taken place: hexaploid Xoeleria vallesiana, tetraploid Buplewrnm ranunculoides, ete, All the spe-
cies that have succeeded in passing from one chain to the other arc euryplastic, characterized by
possessing wide ranges of tolerance of ecolvgical and, particularly, edaphic conditions, On
the cantrary, the stenopiastic plants have not participated in the migration, of, their migration
was not successful, Among the latier many arc (nearly} exclusively silicicole, at least in the
Pyrenees (SHlene ciiiate, Jasione levis, etc.).

ZUSAMMENFASSUNG

Der systematische Teil der Arbeit bervht hauptsichlich auf zytologische Untersuchungen
von etwa 1900 Popuiationen, die 360 verschiedenen Taxa zuznordnen sind, wobei das Schwer-
gewicht auf diejenigen gelegt wurde, die in beiden Gebirgsketten verbreitet sind, sowie anf
eventueéll vikariierende Sippen. Darliber hinaus wurde versucht, die Entstehung polyploider
Gruppen zu kldren. Ergéinzend wurden die Hauptveibreitungsgebiete der untersuchten Kollek-
tivarten ermittelt. Soweit ausrcichende Angaben zur Verfigung standen, wurden filr die Taxa
verscltiedener Chromesomenrassen Verbrgitungskarten angelegt.

Gestiitzt auf die Resultate der zytologischen Untersuchungen, die durch morphelogische,
anatomische, palynologische nnd Skelogische Angaben ergiinzt wurden, war es mdglich, die
infraspezifische Taxonomie einer Anzahl komplexer Giuppen zu revidieren. Dafiir seien als
Beispicle folgende Taxa genannt: Festuca paniculata, Koeleria valiesiana, Arenaria grandifiora,
Faronychia kapels, Renunculus parnassifolius, Raonuncuius pyrengeus, Gxytropis foucaudii—
Gxytropis hallerl. Die unsichere Stellung ciniger Taxa wie die von Oreochicn blznka oder
Ranunculus engustifolius konnte prizisiert werden. Schliessiichwurden genauere Untersuchungen
an verschiedenen, bisher nur ungeniigend bearbeiteten, infraspezifischen Taxa wie Anthericum
filtago var, multiflonim, 4. Kliago var. sphaerocarpum, Paronychiz kapela subsp. galio-pravin
ciglls, £ kapela subsp. baetice, Ranunculur plantagineus subsp. occidentalis, R, panassifolius
subsp. favargeri, R_ parnassifolius subsp, heterocarpus dutchgefiihrt.
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Die europiischen Arten der Gattung Hormathophylla, die bisher der Gattung Prilotrichum
zngerechnet wutde, wurden vevisidiert, Hormathophylls vochleate wird erstmals fiir Europa
aus der betischen Gebirgskette angegeben,

Die klare Verwandtschaft zwischen den Floren der Alpen und der Pyrenden wird durch
das Vorkommen vikariierender Arten-Paare wie Ranunculus plantagineus subsp. occidentalis—
R, pyreraeus, Genticne villarsti—G. burseri bestitigt. Dagegen konnte an Hand ilrer ver
schiedenen Chromosomensalze nachgewicsen werden, dass €s sich bei einigen Arten, die von
anderen Autoten auf Grund motphologisches und dHkologischer Merkimale als eng verwandt
angesehen werden, nicht um Vikarianten handelt. Als Belsplele fiir dysploide Pseudovikarianten
seten genannt: Cemstium latifoltum (n = 18) — C pyreraicum (n = 19), Iberis nena (n = 9) —
L spethuizte (n = 1), Viola valderiz (n = 10) -~ ¥. diversifolia (n = 17, 20-26). Ebenso
weicht Oxyfropls foucaudii sowohl durch seine Chromosomenzahl (n = 8} als auch durch
motphologische Metkmale van @, helieri subsp. halleri (n = 16) stark ab.

Im Pyrensien- und Alpengebiet konnten bis jetzt etwa 40 Fitle von inftaspezifischer Poly-
ploidie nachgewiesen werden. Dabei konnte festgestellt werden, dass die morphologische Vari-
ghilitit bei polyploiden Sippen geringer ist als bei Sippen mit niedrigen Chromosomensitzen,
die sich graduell zu schizoendemischen Taxa entwickelt haben. Bis auf eimige Ausnahmen
erlanben es die geringen Unterschiede zwischen den vikariierenden Sippenpasren nicht, jeder
Chromosomenrasse den Artrang zuzuerkennen. Diese Tatsache, bestitigt durch die Hiufigkeit
der Multivalenten vieler Polyploide, weist auf intervarietate Autopolyploidie (Stebbins, 1947,
1950) baw. penische Alloploidie {(Stzaub, 1953) hin

Der Autor diskutiert im Weiteren die Verbreitung von 22 Diploid-Komplexen, die haupt-
siichlich von historischen Faktoren, wie Klimainderungen im Quartdr, beeinflusst wurden,
wihrend die heute herrschenden Faktoren wie z.B. dkologische nur sine gerings Rolle spiclen,
Bei einigen Gruppen scheint die Herkunft einer polyploiden Rasse mit disjunkter Verbreitung
polytep 2u sein, wenngleich sich die verschiedenen Populationen morphologisch nur gering-
filgig unterscheiden. Das ldsst vermuten, dass polyploide Rassen mit niedrigen Chromosomen-
zahlen nicht immer dle gleichen sind. Hexaploide, kantabrische und alpin-juressische Sippen
von Bupleurum ranunculoldes oder tetraploide Sippen von Lirnwen perenne der Zentralpyrenden
und des Jura lassen sich phaznotypisch eindeulig unterscheiden,

Bei der Verbrejtung der Chromosomenuassen lassen sich einige Haupttypen unterscheiden.
Bei der west-Gstlich und siid-nirdlich gerichtete Psendovikarisnz mit Polyploidisierang wihrend
der Eiszeil, wobei sich eniweder an der Gletschernordfiont in die Tieflagen abgedridngte ver-
wandte Sippen kreuzten, oder auf Refugialmassiven ein sutochthones und ein zu- bzw. riick-
gewendetes Taxan, In den Alpen kennten sich die primitiven Sippen nur an der Sidwestkette
durchsetzen (west-Gstliche Psendovikarianz von Renuncuius plantagineus), oder in den schulz
bietenden Gebupgsmassiven des Stidens (sbd-ndrdliche Piendovikarianz von Minuartla sedoides).
In den Pyrenden begegnet man vor allem dem ost-wesllichen Psendovikarianz-Typ; die meisien
diplgiden Sippen haben sich vorwicgend im Gstlichen Teil der Gebirgskette, an den Hingen
Aragoniens, in den Westpyrenien und in Kantabrien erhalten. Die alpin-plenitifire Pseudo-
vikarianz entsteht durch Kreuzung, mit nachfolgender Chromesomenzahlverdoppelung, zwischen
einer ins Tiefland abgedriingten, diploiden orophilen Sippe nnd einer ebenfalls dlploiden (sub-)
mediterranen fdethionema saxatfie) oder nichimediterranen (Lotus cormicuioties) Tieflandsippe;
oder aber durch Polyploidisierung einer sildlichen Tieflandslppe, wobei das palyploide Taxon
den Raum zwischen den Arealen des aipinen und des medilerranen Diploiden besiedelt [d ntho-
Xenthum odoratum?),

Weder der Prozenisatz der diploiden Sippen noch die Anzahl der Endemiten Uisst auf
cin hdheres Alter der Pyremdenflora schliessen. So ist die Anzahl der Patroendemiten
in heiden Masgven identisch, Die Auffaltung der Pyrenden, die dlter als die der Alpen ist,
hat keine merklichen Spuren in der Zusammensetzung der heutigen Flora hinterlassen.

Der festgestellte Koeffizient der verbreiteten Taxa der Gebirgsfloren der Alpen und der
Pyrenden spricht nicht nur fiir die Existenz e¢iner alten zlpino-gpyrendischen Tertidrflora, son-
dern such fikr den Austausch zwischen beiden Xetten wilrend des Quartirs. Der alpine Ein-
fluss, der die Pyrenden emrcichie, schliesst neben anderen Arten Minvartio sedoides, Sexifroge



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 299

androsacer und Oxytropis halleri subsp. halleri ein. Eine entgegengerichtete Beeinflussung der
Floren hat chenfalls stattgefunden: Koeleriz vellesizng (hexaploid), Bupleurum ranuncuicider
(tetraploid). Andere Gkologisch nicht so flexible Arten. wie die silikatgebundenen Pyreniien
pilanzen Silene cillata, Jasione levis, konnten diese Bewegungen nicht mitvoliziehen.
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pseudo-eskia 220
pumila 87
rubra 38, 129
scoparia 45, 69, 82, 87, 88, 133, 134,

238
— spadicea 40, 77, 80, 84, 87, 220,
— subspicata 78
— supina 40, 134, 140, 180

triflora 86
varia 87, 88, 89, 246
Fritillaria pyrenzica 32, 84
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Horminum pytenaicum 29

Hutchinsia alpina 191

Hypericum coris 212

Lberis aurosica 259

— candolleanz 259, 217
ciliata 33

conlejeanii 33, 259
grandiflorum 191
intermedia 33, 259
lagascana 33
leptophylla 33
linifolia 33

nana 16, 259, 284
petraca 33, 19]
pinnata 33

saxatilis 119, 134, 135
serpervirens 212
spathulata 16, 33, 133, 259, 284
tenoteana 33

Ins xiphioides 80
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Jasione humilis 17, 129, 134, 140, 230,
269, 293

~ levis 286, 257, 269, 275, 292, 293
— perennis 151, 251, 256, 292
Jovibarba allioni 115

Juniperus nana 45, 134

— sabina 209

Turinea humilis 30, 129, 134

Kernera auriculata 27

— boissieri 32, 134, 207

— saxatilis 26, 134, 208, 254
Koeleria andreanszkyi 63, 65, 68
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Koeleria caslellana 62, 63 Minuartia sedoides 128, 134, 139, 140-
- caudnts 62 142, 252, 256, 262, 270, 276-279, 284,
— linkii 63 290, 293
— paureroi 63, 65,69 — vérna 134
— selacca 68 — villarii 25,113, 282
- vailesiana 49, 50, 60-72, 84, 134, 242, Moehringia intricats 206
251,253, 256, 260, 288, 293 — muscosa 212
Koniga longicaulis 206 Myosotis alpestris 29, 283

— macrocaipa 210
— maritims 200

— perusiana 213 Narclssus bulbocodium 151

— pyrenaica 207 Nardus stricis 38, 46-50, 129, 151, 162,
— rupestris 218 170, 253

— spinosa 208

Ononis cenisia 119, 134

. Oreachiga esturica 50
Lathyrus lacvigatus 28, ~ blanka 51,54

— montenus 28

— confusa 50
Lavanduta ngustifolia 34 — distichs 53, 52, 53, 54, 284
— latifolia 34 — paitida 50
Lavatera maritima 208 - s:ﬂdemqgtaﬂas 524 135. 284
Leontodon microcephatum 38, 162 oy eerioides 30, 59, 135, 28
Leontopodinm alpinum 30, 254, 283 Olm ogalum pyrenaicum
— Ieontopodinum xyiia digyna 50
Lepidium hirtum 215 UXYt;zp:saIpmns 230
Lencanthemum vulgare 263 argenlea
Linaria filicaulis 11531 - campestris 228-238, 254
Linum perenne 28, 260, 266, 267, 288 — foucaudii 17, 229, 231, 232-241, 254,
Lithodora dif_fusi? 34,191 _ gml;gf 9
];m:;:ii:-l:‘lggil;m2?lﬁm a2 = halledi 209, 230-240-243, 252, 254,
libyca 216 255, 288, 290

hybrida 230, 233

longicaulis 205 intricans 242

maritima 200, 213, 216

LI I |

pwenaica 207 jordslii 229, 231
supestris 218 lanata 238
spinosa 208 fazica 232-238

maydelliana 229, 231
montjcola 229, 231
prenja 229 23!

Lomoera pyronaica 208
Lotus alpinus 28, 257
— corniculatus 28, 257, 269, 276, 288

- pyTenaica
Lu'_’gul?;?;g;irg:a? 84 SChlﬂ'chkmu 229 231, 243
Luzula hispanica 32 sericca 242

— latea 24 sordlqa 231

— spicata 24, 283 strobilacea 243

sulphurea 229, 231
terrae-novae 229, 231
uralensis 231, 237, 240, 243
urumovii 229, 231, 233

Lychnis alpina 24
Lygeum spartum 4§

Matthiola perennis 135

Menyanthes trifoliata 162 Papaver suaveolens 191

Mercurialis annua 269 Paradisia bulbifera 104

Mcum sthamanticum 170 — liliastram 97, 104, 105

Minuaartia capillacea 131 — Tusitanica 104, 105

— cerastiifolfa 16, 284, 285, 288 Paronychia aretioides 148, 149, 150
juressi 40 — argenlea 144

bonariensis 144
brasiliana 144
cephalotes 144

lanceolata 16, 284, 285, 288
recurva 32,129, 134
Tupestris 284, 288

|

[
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Paronychia chionea 146, 149

— lapcla 118, 129, 134, 135, 143150,
191, 238, 255, 256, 262, 276, 277,
288, 293

— polygonifolia 25

— psendo-arelioides 148,150

Pedicularis 2sparagoides 35

- comoma 30

— foliosa 30

— pyrenaica 35

= verlicillata 30, 282

Petrocallis pyrenaica 26

Petrorhagiz saxifraga 267

Phalacrocarpum oppositifolium 84

Phillyrea mediz 214

Phleum gerardii 45, 158

Phyteuma hemisphaericum 134

Pimpinella tragivm 133

Pinguicnla vulgaris 162

Pinus nigra 103, 215

— silvestrizs 242

Poa alpina 151

— arctica 73,74, 283

— cenisia 72-77, 185, 191, 253, 274, 277,

281, 283, 288, 293

fontqueri 72-77, 253, 266-268, 28]

glanitica 73, 74

ligulata 134

seslerioides 50

vielacea 24, 282

Potcnulla alchemilloides 69,134

— brauniana 27, 272

— caulescens 69, 134, 204, 208, 212

— cinerca 134

— froticosa 27, 282, 290

— nivalis 27, 82, 129, 191

verna 180

Pr:mula hirsuta 28

- latifolia 29

— pedemontana 115

Pronus mahaleb 214

Prilotrichum cadevallianom 193, 198, 205

~ canescens 192-196, 221

cappadocicum 193

cretaceum 194

cyclocarpum 218

clongatum 192, 193, 199, 202

glabrescens 193

halimifolinm 193, 195, 198, 201, 212

lapeyrousiannm 193, 188, 201, 213

longleaule 193, 138, 205, 206

macrocarpom 93, 194, 198, 201, 210

peyrousianum 213, 214

pmggrzeum 192-1%5, 200, 220, 221,

pyrenaicum 194, 198, 207, 222

reverchonii 194, 198, 203

rpestre 193, 194, 195, 201, 218, 222

spinosam 194, 195, 198, 20], 208

tenvifoliom  194-197, 221

wageli 194, 196

Puolsatilla alpina 26, 251
— hallen 242

Quercus coceilera 58
— jlex 39,68

Ranunculus abnormis 151,152
acetosellifolins 162
aconitifelivs 166, 168
alismoldes 156, 161
alofsikceballi 172, 187, 188
alpestris 26
amplexicanlis 153158, 145, 170, 286
angustifolius 153-15%-162, 163, 166,
170, 254, 255, 286
auricomus 179, 180
bulbosus 151
bupleurifolius 156, 158
bupleuroides 151, 153, 156
cabrerensis 172, 184
calandrinioides 151, 156
cassubicifolius 179
Mahaultii 189
glacialis 26, 282
graminens 15, 151, 152, 153, 157
gregariug 151
lacer 168
lacerus 168
luizetii 165, 18¢
megacarpus 179
millefoliatus 209
naudoi 161
parnassifolius 17, 19, 151, 157, 145,
173, 175191, 251, 253, 255, 256,
262, 263, 266, 269, 270, 274, 276,
277, 281, 286, 288, 289, 293
- p]nntlglneus 46, 156 157, 160, 163
179, 180 253, 255 256, 260,
266, 276, 278, 281, 284, 235, 288
— pyrenzeus 17, 46, 151-156-157-172,
189, 254, 263, 284-288
— seguieri 25, 113, 157, 188, 251
— wettsteini 151, 172
Rctama sphaerocarpa 68
Rhamnus pumila 134, 208
Rhodiola rosea 282
Rhynchosinapis cheiranthos 212
Romulea battandieri 46
Romex suffruticosus 133, 191
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Sagina saginoides 133

Salix herbacea 140

Saniolina ohlongifolla 133

— rosmarinifolia 69

Sarcocapnos crassifolia 203

Satureja montanz 134

Saxifraga andrasacea 17, 20, 27, 251, 260,
274, 175, 288-293
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Saxifraga canaliculata 135
— carboriensis 211
— erioblasta 134
fastigiata 274
italica 34, 290, 291
lingulata 212
longifolia 133
mecdia 208, 209
moschata 274, 283
nevadensis 267
oppositifolia 282
pentadactylis ]34
pubescens 274
stellaris 134
Smlnma pulsatilioides 69, 84
Scleranthus peremnis 134
Scrophulara juratensis 30
Scutellaria alpina 29, 191
Selinum pyrenaeum 138, 162
Scmpervivam arachnoideum 276, 288
— nevadense 267
Senecio boissieri 191
— carnjolicus 260
— cineraria 213
— doronicum 13, 17, 18, 251, 253, 260,
264, 265, 289, 2765, 288, 290, 293
gallerandianus 133
gerardii 82, 264, 265
incanus 260
lagascanus 261
leucophyllus 185, 191, 284
persoomti 284
ruthenensis 264, 265
sleria apennina  11%
tez 350, 54
calcaria 54
coerulea 54,133,134, 191
confnsa 50
disticha 51
heaflerjana 54
insnlaris 54
sadleriana 54
sphaerocephala 55
tenuifolia 55
uliginosa 54
varfa 54
Sibbaldia procumbens 246
Sideritis andressii ) 34
— hyssopifolia 29, 134 254, 264
Sieversia montana 1
Silene 2tlantica 123
— borderl 127, 268
- boryi 84, 113, 114, 115-12],130, 251,
262, 267, 274, 276
— caucasica 120,121
choulettii 123
- ciliata 120-131, 134, 251, 255, 256,
262, 269, 276, 293
— cordifolia 115§
- elegans 123,129
— foetiga 32, 191
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trer ey brgriiaing

Sitene graefferi 122, 123, 127, 129131,
76
- grammea 113-114-121, 255, 273, 274,
276, 277

leglgnenms 122-124, 127, 130, 13},
76

macrorthiza 32

mentagensis 113

otites 242

pusilla 24

rupestris 24, 282

saxifraga 24, 134, 211

vall;s;g 113-114-121, 130, 135, 274,
Sparganium borderet 162

Stipa pennata 242

Tanacetum alpinum 230, 251, 236, 260,
261-262, 276, 288-290, 293

- palhdum 289

— spathulifoliumn 2135

- tomentosum 26)

Telephium imperati 25

Teucrium montanum 29

— sotundifoliom 134, 207

Thalictrum alpinum 25, 282

— minus 23, 134, 253

Thesiumn divaricatom 134

Thlaspi nevadense 134

- rotundifolium 191

Thymelaea dlolca 209

Trifolum alpinum 46, 158

— thalii

Trisetaria velutina 207

Trisetum agrostideam 57

— alpestre 57, 58, 59, 2B3, 234

— baregense 492, 57, 59, 183, 284

distichophyllurmm 13, 191, 260, 277

flavescens 57, 58, 59

spicatum 24, 282

subatpestre 57-39, 283

subspicatom 57

|

Vaccinium myttillus 84

Valeriana celtica |3

— montana 191

— tripteris 40, 133, 134, 263

Vella spinosa 435, 209

Veronica alpinz 29, 250, 282

— aphylla 29

— aragonensis 34, 287

— bellidioides 88, 244-251,262, 263, 276,
238, 290

fruticans 29, 88, 252

fraticulosa 29

lilacina 248

ponae 34

prosirata 29

tenuifolia 11
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Verggém teucrium 17, 18, 251, 269, 276,

— wormskjoldii 250, 282
Viola arvensis 252

biflora 282
calcarata 284
cenisia 191, 284
cornuts 284
corsica 252
diversifolia 19,
262, 284

140, 252, 253, 255,

Viola eugeniae 252

— magellensis 252

— nummulariifolia 50
— palustris 162
Viscaria alpina 282
Vitaliang primuliflora 34

Xatartia scabra 185, 191, 268, 287

































