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Résumé

Anthoxanthum odoratum L. s. lat (Poaceae) comprend quatre
taxons : A, alpinum A. & D. Love diploide et tétraploide d’une
part, A. odoratum s. str. diploide et tétraploide d’autre part.
Chaque taxon est caractérisé par sa valence chromosomique et la
morphologie de ses chromosomes a constriction secondaire.

La distribution des différents taxons d’A. odoratum s. lat.
a été complétée essentiellement a 1l’ouest des Alpes, dans le Jura
et le Massif Central. Des numérations chromosomiques concernant des
populations algériennes et turques sont eégalement rapportées pour
la premiére fois.

L’ensemble des données cytogéographiques rapportées dans la
littérature et nos propres résultats permettent de cerner les
caractéristiques chorologiques du complexe A. odoratum s. lat.

- A. alpinum diploide occupe les principaux massifs montagneux
eurasiatiques depuis 1le Japon Jjusqu’aux Alpes. Ce taxon est
également présent en Scandinavie, en Islande et au Groenland. A.
alpinum offre donc une disjonction artico-alpine bien marquée. Il
est par ailleurs absent de Sicile, de Crete et d’Afrique du Nord.
Cependant, il est présent a méme latitude ou a peine plus au nord,
dans les Apennins, dans les Balkans et en Turquie.

- A, alpinum tétraploide, connu avant notre étude dans deux
stations seulement, offre une aire relativement étendue et remplace
le diploide dans le Jura méridional, sur la frange nord-ouest des
Alpes et dans le Massif Central.

- L’aire d’'A. odoratum diploide couvre les régions de basses
et moyennes altitudes en Turquie, en Crete, dans les Balkans et en
Italie. En Sicile et en Algérie, jusqu’a plus ample informé, ce
taxon est le seul représentant d’A. odoratum s. lat. et son
amplitude altitudinale est plus grande. En effet, il y est répandu
depuis la plaine jusqu‘’en montagne.

- A. odoratum tétraploide est trés largement distribué a basse
et moyenne altitude dans la majeure partie de 1l’Europe. En outre,
dans les Pyrénées et la partie occidentale du Maghreb, ce taxon
atteint également des altitude élevées. Ce taxon synanthropique est
d’ailleurs en voie de devenir cosmopolite. En effet, il a été
introduit dans divers pays, entre autres en Amérique du Nord, en
Australie, en Nouvelle-Zelande et au Sri-Lanka.

La variabilité d’A. odoratum s. lat. a été envisagée sous
trois angles différents : 1la phénologie de la floraison, la
sensibilité a une rouille, Puccinia sardonensis, et la morphologie
de la lemme fertile.

En jardin expérimental, la floraison des A. alpinum diploide
et tétraploide est plus précoce que celle des A. odoratum diploide
et tétraploide. Ce décalage phénologique s’observe également dans
la nature. En jardin expérimental, la période entre 1l’apparition
des stigmates et celles des étamines est significativement plus
courte pour les deux taxons d’A. alpinum que pour ceux d’A.
odoratum.




Les essais d’infection par Puccinia sardonensis réussissent
chez A. alpinum, mais jamais chez A. odoratum. Pour chaque taxon,
la sensibilité au parasite est indépendante de 1’origine du
matériel et aucune corrélation n’a été établie entre 1la
distribution de la rouille et celle des individus sensibles.

A.alpinum diploide et tétraploide offrent une lemme fertile
scabre, alors que celle d’A. odoratum diploide et tétraploide est
lisse. Ce critére permet de reconnalitre les deux espéces de maniére
fiable.

Nos études biosystématiques traduisent 1’étroite parenté entre
A. alpinum diploide et tétraploide. La méme conclusion s’impose
pour les deux taxons d’A. odoratum. Ces résultats confortent
1’hypothése d’une spéciation graduelle entre A. alpinum diploide
et A. odoratum diploide, suivie par 1l’autopolyploidisation de
chaque taxon.

Le rang d’espéce nous parait Jjustifié pour A. alpinum.
Néannoins, nous ne nous prononcerons pas sur le bindme a utiliser
A. alpinum ou A. nipponicum. Ce dernier serait prioritaire.
Cependant des é&tudes complémentaires sont nécessaires avant de
trancher sur 1’identité des deux taxons.
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Distribution des cytodémes d’Anthoxanthum
odoratum L. s. lat. en Suisse. Les relations Alpes — Jura.

Index des nombres chromosomiques des Spermatophytes de la Suisse:
111 Poaceae, Genre Anthoxanthum.

F. Felber

Institut de Botanique, Laboratoire de Phanérogamie, Chantemerle 22,
CH-2000 Neuchitel, Suisse.

Manuscrit accepté le 31 aoiit 1986

Abstract

Felber, F. 1986 Distribution in Switzerland of the Anthoxanthum odoratum L. s. lat. cy-
todemes. Alps — Jura relations. Index of chromosome nuinbers of the Spermatophyta of
the Swiss flora: 11 Poaceae, Genus Anthoxanthum. Bot. Helv. 96: 145-158.

This study confirms the synanthropic and lowland nature of tetraploid 4. odoratum,
as well as the limitation of diploid A. alpinum to higher altitudes. The pres-
ence of diploid 4. alpinum is revealed for the first time on the basis of chromosome
counts in the central part of the Jura mountains. Tetraploid 4. alpinum, known before
our study in one alpine station only, has a relatively widespread distribution and re-
places the diploid on the northwest fringe of the Alps and in the southern Jura. 4. al-
pinum must have colonized the Jura before or after the glaciations, from the north-east
for the diploid and from the south-west for the tetraploid. A. odoratum on the other
hand, must have arrived in this region from the lowlands, and after the glaciations. The
distribution of Anthoxanthum is compared with that of other polyploid complexes.

Key words: Anthoxanthum — phytogeography — karyology — Switzerland.

Introduction

Ce travail traite de la répartition des cytodémes d’A nthoxanthum odoratum L. s. lat.
(Poaceae) dans l'aire couverte par I'Atlas de la distribution des Ptéridophytes et des
Phanérogames de la Suisse (Welten et Sutter 1982), qui englobe le territoire suisse et les
régions limitrophes de Genéve. Il s’intégre dans I'Index des nombres chromosomiques
des Spermatophytes de la Suisse inauguré par Favarger et Kiipfer (1983).

Les études caryologiques ont révélé 2n=20 chromosomes chez A. odoratum (Kat-
termann 1931, Parthasarathy 1931, Hunter 1934) jusqu’a la découverte par Ostergren
(1942) d’un cytodéme alpien et scandinave diploide (2n=10). Ce taxon a été ¢élevé au
rang d’espéce, A. alpinum, par Love et Love (1948). A. odoratum tétraploide était consi-
déré alors comme le taxon de substitution (au sens de Love 1954) d’A. alpinum. Depuis
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146 F. Felber

Particle d’Ostergren (l.c.), de nombreuses recherches cytotaxonomiques ont été con-
sacrées a A. odoratum s. lat. Les plus marquantes sont celles de Rosmuz (1958), Bocher
(1961). Borril (1963), Jones (1964) et Hedberg (1967, 1969, 1970). Il a cependant fallu le
travail de Teppner (1970) pour que 'on reconnaisse quatre cytodémes au sein d’A. odo-
rarum s. lat.: A. odoratum s. str. diploide (2n = 10) et tétraploide (2n=20) d’une part, 4.
alpinum diploide (2n = 10) et tétraploide (2n =20) d’autre part. Chaque taxon est carac-
terise par sa valence chromosomique et la morphologie de ses chromosomes 4 cons-
triction secondaire.

En Europe, A. odoratum s. str. est essentiellement une espéce de basse altitude dont
le cytodéme diploide est confiné en Méditerranée centrale et dans les Balkans. Le taxon
tétraploide. favorisé par P'activité humaine, est Jargement distribué a basse et moyenne
altitude. 4. alpinum diploide croit au nord de la Scandinavie et en altitude dans la ma-
jeure partie des massifs de ’'Europe centrale et des montagnes italo-balkaniques. Si ces
taxons ont une aire relativement étendue, A. alpinum tétraploide n’a été signalé jusqu’a
présent que dans deux localités: une station subalpine de la région de Morgins (Hed-
berg 1970) et une station d’altitude du Massif Central (Teppner 1970).

En Suisse. plusieurs travaux de cytotaxonomie ont été consacrés a A. odoratum s.
lat.. Ainsi. Favarger (1962) a étudié la distribution et ’écologie d’A. odoratum tétra-
ploide et d’4. alpinum diploide dans la région de Nax (Valais). Hedberg (1969, 1970)
s’est intéressée a la chorologie et & la morphologie des cytodémes d’Anthoxanthum
dans les Alpes. Enfin, des comptages chromosomiques sont reportés dans des travaux
débordant le cadre suisse (Bocher 1961, Borril 1963, Jones 1964, Scholte 1977). De plus,
I'écologie générale d’A. alpinum et d’A. odoratum a été décrite par Landolt (1977).

Au niveau cytologique, si une grande partie des Alpes a été prospectée, peu de don-
nées concernent les Préalpes et le Jura.

Matériel et méthodes

Le matériel provient de la nature et pour la plupart de populations apparaissant homogénes.
1l a été récolté sous forme de graines ou de plantes vivantes et a é1€ cultivé en jardin expérimental.
Pour chaque population, un individu au moins a fait I'objet d’'un contrdle cytologique précis
(nombre chromosomique et caryotype).

Les analyses cytologiques ont été réalisées sur des écrasements de méristémes racinaires. Les
fragments de racines ont été prétraités, fixés et colorés selon Ostergren et Heneen (1962). Ils ont
été ensuite ramollis pendant trois heures 4 36 °C dans un tampon Tris-HC1 0,2 M 4 pH=4,5 con-
tenant 5% de pectinase et 3% de cellulase (ils peuvent étre alors conservés au congélateur pendant
plusieurs mois dans cette solution). Enfin, le méristeme a été écrasé entre lame et lamelle dans une
goutte d’acide acétique 45% puis observé au microscope.

Une dizaine de métaphases, appartenant 4 trois racines au moins, a été examinée pour chaque
individu. La description du caryotype tient compte de la valence chromosomique, du nombre et
de la morphologie des chromosomes 4 constriction secondaire ainsi que du nombre et de 1a taille
des chromosomes métacentriques [selon la terminologie de Hedberg (1970)]. Les chromosomes a
constriction secondaire de type D caractérisent A. alpinum (fig. 4 et 5) alors que ceux de type A et
B ainsi que les métacentriques de taille moyenne (MM) et, dans certains cas, grande (GM) sont
specifiques & A. odoratum (Fig. 3). Quelles que soient les précautions prises, les constrictions se-
condaires ne sont pas toujours visibles sur toutes les métaphases. Nous en avons reporté, comme
Hedberg (1. ¢.), le nombre maximum observé,



Botanica Helvetica 96/2, 1986 147

Resultats et discussion

Les tableaux 1, 2 et 3 regroupent les comptages non publiés mis a notre disposition
par Madame M.-M. Duckert-Henriod et le Professeur C. Favarger, ainsi que nos pro-
pres résultats. L’ensemble de ces données et celles empruntées a la bibliographie ont
été reportés sur des cartes de distribution (fig. 1 et 2). Afin de ne pas surcharger les
figures, toutes les stations n’ont pas été mentionnées. Enfin, une microphotographie
d’une métaphase de chaque cytodéme est présentée dans les fig. 34 5.

A. alpinum

A. alpinum diploide est caractérisé par un caryotype stable, 2D-2PM (tab. I, fig. 4).
Dans un cas cependant (Nidwald, Wolfenschiessen, 85-1382-3), un seul PM a été noté.
Ce cytodéme est répandu dans la majeure partie des Alpes suisses (fig. 1), comme l'ont
déja mentionné d’autres auteurs (Favarger 1962, Hedberg 1969, 1970). Nous en avons
découvert une population insubrienne de basse altitude (Grisons, val Poschiavo,
82-1738-1, 980 métres). La présence de stations abyssales de plantes alpines dans cette
région a été soulignée par Favarger (1966) et Becherer (1972) et A. alpinum en constitue
donc un nouvel exemple. A. alpinum diploide occupe également les sommets qui jalon-
nent le Jura central, du Chasseral au Suchet. A notre connaissance, ce cytodéme est
signalé pour la premiére fois sur la base d’une détermination cytologique dans cette
région.

Le caryotype d’A. alpinum tétraploide est généralement stable, (4D-4PM) (tableau
2). Dans deux cas (Valais, Morgins, hauteur du lac de Chésery, 84-1553-1 (fig. 5) et

Fig. 1. Distribution d’A. alpinum diploide (e) et tétraploide ().
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Tableau 1. A. alpinum diploide (2n = 10), liste du matériel étudié

[Lieu, exposition, milien, géologie, pH, altitude, sectenr (selon Welten et Sutter 1982), numéro
de culture (les denx premiers chiffres correspondent a I'année de mise en culture, les quatre
suivants an numéro de la station et le on les deux derniers an numéro de 'individn de la station),
caryotype, collectenr (BDJ=Th. Biner, M.-M. Duckert-Henriod et M. Jacot, CF=C. Favarger,
CSG=C. et S. Girond, D=M.-M. Duckert-Henriod, DO =0. Duckert, F=F. Felber, FFKV=A.
Fiiter, E. Fortis, Ph. Kiipfer et C. Vuille, FG=F. Felber et M. Girard, FJ=F, Felber et Ph. Jacot,
FK=F. Felber et M. Krihenbiithl, FKK=F. Felber. Ph. Kiipfer et M. Krihenbiihl, FPK =F. Fel-
ber et Ph. Kiipfer, JBG = Jardin botanique de Graz (Autriche), K= M. Krahenbiihl, PKF =E. For-
tis et Ph. Kiipfer)., autenr de I'analyse cytologique (CFnp= C. Favarger non publi¢, Dnp=M.-M.
Duckert-Henriod non publi¢, F=F. Felber).]

Berne, Gantrisch, en-dessous de la Obere Niinenen Hiitte, tourbiére a4 sphaignes, 1600 m, sect.
557, 59-1374, 2n =10, CF, CFnp.

Berne, Le Chasseral, entre 'Hotel et le Signal Nenchatelois, versant N-W, pelouse a Sesleria
coerulea, calcaire, pH=>5, 1550 m, sect. 152, 83-1352-4, 2D-2PM, FK, F.

Fribourg, Biderhorn, sous le sommet, versant S, pelouse & Carex sempervirens et Sesleria coerulea,
calcaire, pH=7, 1900 m, sect. 559, 85-1161-3, 2D-2PM, FG, F.

Fribounrg, dent de Folliéran, sommet, calcaire, 86-868-1, sect. 533, 2D-2PM, FG, F.

Fribourg, La Berra, sous le sommet, versant NE, lande a Ericacées et Nardus stricta, calcaire,
pH=5, sect. 236, 85-1160-2, 2D-2PM, FG, F.

Fribourg, les Morteys de Folliéran, versant S, pelouse a Carex sempervirens et Sesleria coerulea,
calcaire, 1960 m, sect. 533, 86-869-1, 2D-2PM, FG, F.

Fribourg, Moléson, en-dessus d’«en Hant», versant NW, pelouse & Sesleria coerulea, calcaire,
pH=46, 1900 m, sect. 532, 85-1154-2, 2D-2PM, FG, F.

Fribourg, Moléson, en-dessus de Tremetta, versant W, pelouse 4 Carex sempervirens, calcaire,
pH=7, 1800 m, sect. 532, 85-1155-1, 2D-2PM, FG, F.

Fribourg, Moléson, prés de la station du téléphérique, versant W, pelouse & Carex sempervirens et
Sesleria coerulea, calcaire, pH=8, 1980 m, sect. 532, 85-1153-2, 2D-2PM, FG, F.

Grisons, Basse Engadine, Piz Minschun, pente E, éboulis stabilisé & Carex sempervirens, silice,
pH=4, 2600 m, sect. 988, 82-1739-8, 2D-2PM, FK, F.

Grisons, col de la Bernina, versant S, lande & Ericacées, silice, pH =4, 2320 m, sect. 965, 82-1737-1,
2D-2PM, FK, F.

Grisons, Julierpass, lande a Ericacées, silice, pH=4,5, 2280 m, sect. 957, 82-1735-4, 2D-2PM, FK,
F

Grisons, lac de Marmorera, versant NE, paturage, silice, pH=35, 1680 m, sect. 955, 82-1734-3, 2D-
2PM, FK, F.

Grisons, Trinserhorn, versant S, paturage a Nardus stricta, schistes, pH=5, 2260 m, sect. 686,
82-1732-5, 2D-2PM, FK, F.

Grisons, val Cristallina, 1650 m, sect. 928, 83-1454-1, 2D-2PM, D, F.

Grisons, val Poschiavo, Brusio, versant NW, paturage dans une forét de Larix decidua, silice,
pH=4, 980 m, sect. 993, 82-1738-1, 2D-2PM, FK, F.

Grisons, Vilan, versant SW, pelouse, schistes, pH=6, 1980 m, sect. 902, 82-1730-1, 2D-2FM, FK,
F.

Neuchitel, Creux du Van, la Grand Vy, lisiére de pessiére, calcaire, 1420 m, sect. 122, 82-1606-2,
2D-2PM, F. F. :

Neunchitel, Le Chasseral, Signal Neuchatelois, versant NW, pelouse &4 Carex sempervirens et Sesle-
ria coerulea, calcaire, pH=35, 1550 m, sect. 152, 83-1353-2, 2D-2PM, FK, F.

Nidwald, Buochserhorn, paturage a Cynosurus cristatus, 1800 m, sect. 615, 83-1489-1, 2D-2PM, K,
F.

Nidwald, Wolfenschiessen, au Nord du Jochpass, schistes, 2240 m, sect. 628, 85-1382-3, 2D-1PM,
D.F.

Saint-Gall, Pizol, E de Wildseelungen, 2400 m, sect. 685, 82-1888-1, 2D-2PM, D, F.
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Tableau ). (sunite)

Saint-Gall, Pizol, W de la Pizolhiitte, 2250 m, sect. 685, 84-1425-5, 2D-2PM, PKF, F.

Tessin, Indemini, versant W du Gradicioli, 1770 m, sect. 842, 79-1481, 2n = 10, D, Dnp.

Tessin, Massif du Saint-Gothard, au N de Mottolone, 2000 m, sect. 645, 84-1605-1, 2D-2PM, D, F.

Tessin, val Piora, 1850-2000 m, sect. 806, 85-659-2, 2D-2PM, JBG, F.

Uri, Gurschenalp, Rhodoreto-Vaccinietum, 1760 m, sect. 646, 64-487, 2n=ca. 10, CF, CFnp.

Uri, Massif de la Furka, Aelpetli sur Tiefenbach, 2280 m, sect. 644, 84-1607-1, 2D-2PM, D, F.

Valais, alpage de Gauthier sur Nax, 1800 m, sect. 724, 59-1512, 2n = 10, CF, CFnp.

Valais, col de Balme, paturage, lande & arbrisseanx, silice, 2100 m, sect. 732, 56-1160, 2n =10, CF,
CFnp.

Valais, lgerborence, en-dessous de la Pachen, Plan des Fosses, pelouse & Carex sempervirens, cal-
caire, 2300 m, sect. 712, 85-1500-2, 2D-2PM, FG, F.

Valais, Grand Chavalard, W du lac inférieur, versant W, éboulis calcaire, pH=6, 2300 m, sect.
711, 82-1590-6, 2D-2PM, F, F.

Valais, Grand Chavalard, W du lac supérieur, versant W, silice, pH=15, 2300 m, sect. 711, 82-1589-
13,2D-2PM, F, F.

Valais, Grand St-Bernard, sect. 735, 85-1201-2, 2D-2PM, FFKV, F.

Valais, lac d’Emosson, 1940 m, sect. 507, 84-1551-1, 2D-2PM, BDJ, F.

Valais, lac des Dix, 2450 m, sect. 744, 85-1334-2, 2D-2PM, CSG, F.

Valais, lac Supérienr du Vienx Emosson, 2210 m, sect. 507, 84-1552-1, 2D-2PM, BDJ, F.

Valais, Lotschental, Niedermatten prés de Wiler, sect. 707, 83-1204-1, 2D-2PM, D, F.

Valais, route de Prarion sur Nax, clairiére dans une forét de Larix decidua, 1430 m, sect. 723, 59-
1518, 2n=10, CF, CFnp.

Valais, Saas-Fee, sentier de la cabane des Mischabel, rive ganche dn Torrenbach, 2320 m, sect.
768, 85-1458-1, 2D-2PM, D, F.

Valais, Saint-Luc, an bord d’un bisse abandonné, versant N, silice, 1900 m, sect. 755, 82-1664-4,
2D-2PM, K, F.

Valais, Saint-Luoc, W de ’hotel Weisshorn, 2200 m, sect. 755, 2n= 10, D, Dnp.

Valais, val d’Arpette, éboulis, silice, 2100 m, sect. 732, 56-907, 2n =10, CF, CFnp.

Valais, vallée dn Trient, lac Blantsin, sur Emaney, 2150 m, sect. 507, 2n=10, CF, CFnp.

Valais, Zermatt, Gakihanpt, 2564 m, sect. 766, 85-1197-1, 2D-2PM, D, F.

Valais, Zermatt, Grindjisee, 2340 m, sect. 766, 85-1198-1, 2D-2PM, D, F.

Vaud, Aiguilles de Baulmes, sommet, versant W, pelouse, calcaire, pH=35, 1540 m, sect. 115, 83-
1274-2,2D-2PM, F, F.

Vaud, Anzeindaz, Nardetum, 1990 m, sect. 526, 59-1676, 2n= 10, CF, CFnp.

Vand, col de 1a Croix, W des pyramides de gypse, versant W, pelonse 4 Carex sempervirens et Ses-
leria coerulea, calcaire, pH=35, 1820 m, sect. 514, 85-1164-1, 2D-2PM, FG, F.

Vand, col dn Pillon, en-dessous de la station intermédiaire du télécabine, versant NW, calcaire,
1880 m, sect. 526, 85-1498-2, 2D-2PM, FG, F.

Vaud, Gummfluh, la Videmanette, versant W, pelouse a Carex sempervirens et Sesleria coerulea,
calcaire, pH="7, 2160 m, sect. 529, 85-1163-2, 2D-2PM, FG, F.

Vand, Le Chasseron, W de La Grandsonne Dessus, paturage, calcaire, pH=6, 1500 m, sect. 117,
82-1583-1,2D-2PM, F, F.

Vaud, ibid., 82-1583-53, 2D-2PM, F, F.

Vaud, Le Chasseron, W de La Bullatone Dessus, calcaire, 1525 m, sect. 117, 85-1381-1, 2D-2PM,
DO, F.

Vaud, Le Suchet, W du Chalet du Suchet, versant S-E, paturage a Carex sempervirens et Sesleria
coerulea, calcaire, pH=6, 1510 m, sect. 115, 83-1303-3, 2D-2PM, FPK, F.

Vand, Pierre du Moélle, calcaire, 1830 m, sect. 523, 84-1549-1, 2D-2PM, BDJ, F.

Vand, Planachaux, paturage, calcaire, pH=7, 1920 m, sect. 522, 83-1511-1, 2D-2PM, K, F.

Vand, Tour de Famelon, calcaire, 2019 m, sect. 513, 84-1550-1, 2D-2PM, BDJ, F.

Vaud, Vanil Noir, NW des Morteys, versant E, pelouse 4 Carex sempervirens et Sesleria coerulea,
calcaire, pH=7, 2140 m, sect. 533, 85-1157-1, 2D-2PM, FG, F.
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Tableau 2. A. alpinum tétraploide (2n =20), liste du matériel étudié

Ain, Colomby de Gex, la Maréchaude, pelouse & Carex sempervirens et Sesleria coerulea, calcaire,
pH=5, 1510 m, sect. 009, 82-1615-2, 4D-4PM, FKK, F.

Ain, Le Reculet, sur Thoiry, versant S-E, paturage, calcaire, pH=35, 1470 m, sect. 008, 82-1616-2,
4D-4PM, FKK, F.

Fribourg, Vanil Noir, col au nord de Bounavalette, versant SW, pelouse & Carex sempervirens et
Sesleria coerulea, calcaire, pH=8, 1996 m, sect. 533, §5-1156-2, 4D-4PM, FG, F.

Valais, Cornettes de Bise, Montagne de ’Au, versant S, paturage a Nardus stricta, calcaire, pH=5,
1880 m, sect. 502, 85-1165-1, 4D-4PM, FG, F.

Valais, Morgins, hauteur du lac de Chésery, 1990 m, sect. 506, 84-1553-1, 4D-3PM, BDJ, F.

Valais, Morgins, Le Corbeau, pelouse, schistes, pH=4, 1990 m, sect. 503, 82-1645-3, 4D-4PM, F,
F.

Valais, Morgins, sur Sassex, 1780 m, sect. 503, 84-1554-1, 1A-4D-4PM, BDJ, F.

Vaud. Dent de Lys, en-dessus de «En Lyss», versant E, pelouse a Carex sempervirens et Sesleria
coerulea, calcaire, 1850 m, sect. 521, 85-1347-1, 4D-4PM, FG, F.

Vaud, ibid., 85-1347-3, 4D-4PM, FG, F.

Vaud, Grand Muveran, W de la Poinie des Encrennes, versant W, pelouse a Carex sempervirens et
Sesleria coerulea, calcaire, 2100 m, sect. 526, 85-1499-1, 4D-4PM, FG, F.

Vaud, Jaman, paturage, calcaire, pH=15, 1720 m, sect. 512, 83-1509-1, 4D-4PM, K, F.

Vaud, La Dole, versant N-E, paturage, calcaire, pH=6, 1500 m, sect. 104, 82-1919-2, 4D-4PM,
FPK, F.

Vaud, La Dole, sommet, versant S-E, paturage, calcaire, pH=6, 1660 m, sect. 104, 82-1920-20,
4D-4PM, FPK. F.

Vaud, Mont-Tendre, versant N, paturage a Nardus stricta, calcaire, pH=35, 1670 m, sect. 106, 83-
1300-2, 4D-4PM, FPK, F.

Vaud, Mont-Tendre, versant N-W, paturage 4 Carex sempervirens, calcaire, pH=35, 1670 m, sect.
106. 83-1301-1, 4D-4PM, FPK, F.

Vaud, Roches de Naye, calcaire, pH=5, 2040 m, sect. 512, 83-1510-1, 4D-4PM K, F.

Morgins, sur Sassex, 84-1554-1) des caryotypes légérement différents sont certainement
dus a une introgression entre A. alpinum et A. odoratum. La seule station alpienne con-
nue de ce cytodéme a été signalée par Hedberg (1970) dans la région de Morgins. Or, il
s’est avéré que ce taxon offre une répartition relativement étendue dans notre dition
(fig. I). En effet, il remplace le diploide, toujours en altitude, sur la frange nord-ouest
des Alpes suisses, du Vanil Noir aux Cornettes de Bises, et également dans la partie mé-
ridionale du Jura: au Mont-Tendre, a la Ddle et au Reculet.

Dans le Jura, A. alpinum est déja signalé dans I’Atlas de distribution des Ptérido-
phytes et des Phanérogames de la Suisse (Welten et Sutter 1982) mais seulement sur la
base de critéres morphologiques. D’aprés cet ouvrage, ce taxon occuperait des secteurs
de basse ou de haute altitude situés de part et d’autre de la limite supérieure de la forét,
qui se situe ici vers 1300 métres. D’aprés nos observations, 4. alpinum ne descend pas
au-dessous de 1400 metres le long de cette chaine et la découverte de cette espéce a
basse altitude n’est pas vérifiée par notre étude. En revanche, la présence d’4. alpinum
dans les secteurs de haute altitude est confirmée dans certains cas [secteur 104 (Dole) et
106 (Mont Tendre)] et a pu nous échapper dans d’autres [(secteur 105 (Crét de la
Neuve) et 163 (Mont Raimeux)).

A. odoratum

Le caryotype d’4. odoratum tétraploide parait moins stable que les précédents (ta-
bleau 3, Fig. 3). En effet, ce cytodéme posséde 2Bou2 GM, 143 A,2 MMet 2 PM.




Botanica Helvetica 96/2, 1986 151

Tableau 3. A. odoratum tétraploide (2n =20), liste du matériel etudié

Bile Campagne, Eptingen, Belchenflue, en-dessus de Chilchzimmer-Sattel, paturage, versant W,
calcaire, pH=6, 1000 m, sect. 173, 83-1219-2, 3A-2B-2MM-2PM, F, F.

Berne, Mont Soleil, sommet, versant E, paturage 4 Cynosurus cristatus, calcaire, 1290 m, sect. 141,
84-1319-1, 3A-2B-2MM-2PM, F, F.

Berne, Mont Raimeux, sommet, versant S, piturage boisé de Picea Abies et de Fagus sylvatica,
calcaire, 1295 m, sect. 163, 85-1489-1, 1A-2B-2MM-2PM, FG, F.

Berne, ibid., 85-1489-5, 1A-2B-2MM-2PM, FG, F.

Berne, Napf, 1350 m, sect. 319, 82-1696-2, 1A-2B-2MM-2PM, K, F.

Fribourg, La Berra, entre le haut du téléski et le sommet, versant NNW, lande 4 Ericacées et Nar-
dus stricta, calcaire, pH=4.5, 1680 m, sect. 236, 85-1159-1, 3A-2B-2MM-2PM, FG, F.

Grisons, Basse Engadine, Scuol, versant SE, prairie humide, calcaire, pH=7, 1550 m, sect. 980,
82-1740-1, 3A-2B-2MM-2PM, FK, F.

Grisons, Jenins, versant SW, paturage, moraine calcaire, pH=15, 1020 m, sect. 911, 82-1731-28,
3A-2B-2MM-2PM, FK, F.

Grisons, val Bregaglia, Castasegna, prairie, versant S, silice, pH=4, 700 m, sect. 990, 82-1736-2,
2A-2B-2MM-2PM, FK, F.

Haute-Savoie, Saléve, pelouse dominant la Petite Gorge, Festuco-Cynosuretum, calcaire, 1230 m,
sect. 003, 85-1488-1, 3A-2B-2MM-2PM, D, F.

Jura, Fontenais prés de Porrentruy, 500 m, sect. 146, 57-668, 2n =20, CF, CFnp.

Neuchaitel, les Verriéres, SW de la Petite Ronde, calcaire, 1160 m, sect. 124, 2n =20, D, Dnp.

Neuchitel, La Chaux-de-Fonds, Pouillerel, calcaire, 1260 m, sect. 138, 82-1678-2, JA-2B-2MM-
2PM, K, F.

Neuchitel, Téte de Ran, paturage a Cynosurus cristatus, calcaire, 1400 m, sect. 135, 83-1463-2, 1A-
2GM-2MM-2PM, K, F.

Neuchatel, tourbiére du Cachot, 1070 m, sect. 125, 83-1313-2, 2A-2B2MM-2PM, K, F.

Saint-Gall, sur Amden, Alp Walau, 1540 m, loess, sect. 692, 83-1455-1, 1A-2B-2MM-2PM, D, F.

Schaffhouse, Hemmental, clairiere au NW de Giitbuck, 800 m, sect. 412, 85-993-1, 2A-2B-2MM-
2PM, D, F.

Soleure, Hasenmatt, versant S-E, pelouse 4 Carex sempervirens et Sesleria coerulea, calcaire,
pH=35, 1430 m, sect. 155, 83-1351-1, 3A-2B-2MM-2PM, FK, F.

Soleure, Hohe Winde, sommet, paturage, calcaire, 1200 m, sect. 175, 83-1221-6, 3A-2B-2MM-
2PM, F, F.

Soleure, Passwang, NE du sommet, versant N, paturage, calcaire, pH=6, 1200 m, sect. 172,
83-1220-21, 3A-2GM-2MM-2PM, F, F.

Soleure, Weissenstein, Roti, paturage, calcaire, pH=5, 1380 m, sect. 171, 83-1348-3, 2A-2B-2MM-
2PM, FK, F.

Tessin, Monte Generoso, sentier Bella Vista, 1500 m, sect. 855, 83-1637-2, 3A-2B-2MM-2PM, D, F.

Tessin, Prugiasco, 800 m, sect. 835, 83-1419, 2n=20, D, Dnp.

Valais, Morgins, Le Corbeau, versant S-W, paturage, 1750 m, sect. 503, 82-1647-5, schistes,
pH=4,5, 3A-2B-2MM-2PM, F, F.

Valais, plateau de Nax, Trisetetum flavescentis, 1320 m, sect. 723, 2n =20, CF, CFnp.

Vaud, Crét de la Neuve, sous le sommet, versant N-W, pelouse & Carex sempervirens et Sesleria
coerulea, calcaire, pH=35, 1490 m, sect. 105, 83-1297-2, 2A-1B-1GM-2MM-2PM, FPK, F.

Vaud, Crét de 1a Neuve, sous le sommet, versant E, pelouse & Festuca rubra, calcaire, pH=6,
1490 m, sect. 105, 83-1298-2, 2A-2B-2MM-2PM, FPK, F.

Vaud, Dent de Vaulion, sous le sommet, versant N-W, paturage a4 Carex sempervirens et Sesleria
coerulea, calcaire, pH= 6, 1475 m, sect. 113, 83-1302-2, 2A-2B-2MM-2PM, FPK, F.

Vaud, Ferreyres, pelouse séche, calcaire, pH=6, 625 m, sect. 111, 82-1614-3, 3A-2B-2MM-2PM,
FJ, F.

Vaud, Le Noirmont, sous le sommet, versant S-E, pelouse & Carex sempervirens et Sesleria coeru-
lea, calcaire, pH=6, 1540 m, sect. 105, 83-1296-2, 2A-2B-2MM-2PM, FPK, F.

Zoug, Zugerberg, hinter Geissbaden, 950 m, sect. 365, 86-874-1, 2A-2B-2MM-2PM, D, F.

Zirich, Lindenbuck prés de Feuerthalen, Brometum erectii, 442 m, sect. 407, 2n = ca. 20, CF, CFnp.
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Ce taxon prospere & basse et moyenne altitude sur ’ensemble du territoire suisse
(fig. 2). Favorisé par les activités humaines, il est fréquent dans les prairies de fauche
peu engraissées et les paturages. Nos résultats confirment les données bibliographiques
(Favarger 1962, Hedberg 1969, 1970). Ce cytodéme occupe en outre certains sommets
jurassiens d’ol A. alpinum est absent.

Limites communes des aires d’A. alpinum diploide et tétraploide

Sur la rive gauche du Rhéne, 4. alpinum tétraploide croit au-dessus de 1800 métres
dans la région de Morgins et celle des Cornettes de Bise. Le taxon diploide le plus
proche est signalé dans la région du lac d’Emosson (Favarger, comm. pers.). La fron-
tiere entre diploide et tétraploide coincide donc vraisemblablement avec le val d’Illiez.

Sur la rive droite, la distribution respective des deux taxons est plus délicate a défi-
nir. En effet, dans le Massif du Grand Muveran, le tétraploide occupe la face ouest
mais il est remplacé & quelques kilométres de 13, sur le versant nord-est, par le diploide.
Au Vanil Noir, nous avons observé le tétraploide au-dessus de Bounavalette et le di-
ploide a quelques centaines de métres, en haut du vallon des Morteys, séparé du tétra-
ploide par une barre de rocher. En revanche, le Moléson, situé a I'est du Vanil Noir,
m’abrite que du diploide. Dans les Préalpes, la limite entre les deux cytodémes corres-
pondrait autant 4 des arétes qu'a des fonds de vallée. D’aprés nos observations, les
deux taxons seraient inféodés aux mémes milieux. Nous ignorons cependant s’ils
peuvent se trouver en contact et §’ils poussent alors en populations mixtes.

Dans le Jura, le hiatus entre les deux cytodémes est plus prononcé que dans Jes Pré-
alpes et correspond a la coupure de la vallée de I'Orbe.

Fig. 2. Distribution d’4. odoratum tétraploide (D).
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Limites communes des aires d’A. odoratum et d’A. alpinum

A priori, les aires des deux cytodémes d’A. alpinum peuvent étre considérées comme
naturelles, bien que la répartition de ces taxons se soit vraisemblablement étendue 4 la
faveur de I'extension, souvent trés ancienne, des paturages. S’ils ont pu gagner du ter-
rain au niveau d’un massif, il nous parait peu probable qu’ils aient pu atteindre
d’autres chaines de montagnes grice aux activités humaines.

A. odoratum tétraploide, en revanche, a pu largement pénétrer dans le domaine
d&’A. alpinum, par dissémination dans les paturages des graines transportées par le bé-
tail en provenance de la plaine ou en s’infiltrant sur les talus nouvellement créés le long
des routes de montagne.

A. alpinum et A. odoratum voisinent relativement fréquemment dans la nature (Ju-
ra, Alpes, Massif Central). Toutefois, les zones de contact entre ces cytodémes sont tou-
Jjours consécutives a Dactivité humaine, tout au moins dans les régions ol nous les
avons observées. En effet, avant le défrichement, 1a forét séparait I'habitat d’A. alpinum
(cytodéme d’altitude) de celui I’A. adorarum (cytodéme de plaine). La cohabitation des
deux especes n’est cependant pas récente mais date souvent de plusieurs siécles, voire
millénaires.

Une zone de contact entre 4. alpinum diploide et A. odoratum tétraploide a été étu-
diée sur le versant nord de Chasseral (Felber et Girard, non publié). Les deux cyto-
démes s’excluent de leurs milieux respectifs. A. alpinum croit prés du sommet dans une
végétation s’apparentant au Seslerion située sur du calcaire dur (Séquanien). 4. odora-
tum le remplace plus bas, dans des groupements plus nitrophiles appartenant au Cyno-
surion, et situés sur des marnes argoviennes. Un triploide et plusieurs caryotypes spé-
ciaux témoignent d’une introgression bidirectionnelle: du diploide vers le tétraploide
et du tétraploide vers le diploide.

Enfin, A. odoratum tétraploide et 4. alpinum tétraploide peuvent s’hybrider en con-
ditions naturelles, comme Iatteste la découverte d’un individu tétraploide présentant
des chromosomes & constriction secondaire des deux espéces (Valais, Morgins, sur Sas-
sex, 84-1554-1). Nous n’avons cependant pas eu I'occasion d’étudier de fagon détaillée
Iintrogression des deux cytodémes tétraploides.

Anthoxanthum et phytogéographie jurassienne

Nos résultats démontrent non seulement que dans le Jura le genre Anthoxanthum
est représenté par A. odoratum s. st1. et A. alpinum, mais aussi que ce dernier y offre
deux cytodémes, respectivement diploide et tétraploide. Si la variabilité du complexe
€tait pressentie, celle d’A. alpinum est plus inattendue.

Anthoxanthum ne constitue pourtant pas le seul complexe polyploide observé dans
la chaine jurassienne. Plusieurs couples de pseudovicariants y ont été décrits par
Favarger et ses collaborateurs. Ainsi, Arenaria ciliata L. ssp. moehringioides Murr et A.
gothica Fries, Cerastium strictum L. et C. arvense L. (Favarger 1962), Empetrum her-
maphroditum (Lange) Hagerup et E. nigrum L. (Favarger et al. 1959) ont des aires qui
s’excluent dans le Jura et sont caractérisés chacun par des valences différentes. Dans
chacun de ces exemples, le taxon observé dans le Jura méridional correspond toujours
au cytodéme alpien et cela quelle que soit la valence chromosomique, diploide ou poly-
ploide. A. alpinum ne déroge donc pas & la régle puisque son cytodéme tétraploide n’est
pas confiné au Jura méridional mais se retrouve dans les chaines alpiennes les plus
proches, en particulier dans les Alpes de Haute-Savoie, de Savoie et du Vercors (Felber,
non publié). Toutes ces espéces, auxquelles on peut ajouter Bupleurum ranunculoides
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Fig. 6. Comparaison de la distribution des cytodémes d’A nthoxanthum dans le Jura et de I'exten-
sion gtaciaire au maximum wurmien d’aprés Aubert (1965). A. alpinum diploide (@), tétraploide
(m) et A. odoratum tétraploide (O).

L. (Kiipfer 1974) témoignent donc de la communauté d’origine des populiations du Jura
méridional et de celle des Alpes occidentales. Elles démontrent aussi Pexistence de plu-
sieurs courants d’immigration dans le Jura. Pour Empetrum et Arenaria par exemple,
un courant d’origine boréale a touché le Jura Central alors que la partie méridionale de
la chaine héritait ou conservait le cytodéme alpien.

Le probléme est plus complexe pour Anthoxanthum odoratum s. lat. puisque trois
cytodémes se partagent le territoire jurassien, chacun s’étant mis en place par une voie
propre. Pour A. alpinum, la colonisation du Jura s’est effectuée par des courants de mi-
gration convergents, 4 partir de deux foyers distincts situés aux deux extrémités de Ia
chaine. Le hiatus actuel entre les aires respectives du diploide et du tétraploide se situe
au niveau de la vallée de 'Orbe, i Pouest du Suchet.

Cette limite résulte sans doute de I'influence prépondérante de la derniére glacia-
tion. A ce propos, il est intéressant de comparer la distribution des cytodémes d’An-
thoxanthum avec la carte d’Aubert (1965) montrant le développement des glaciers au
maximum wurmien (fig. 6). Comme I’a établi cet auteur, le Jura vaudois €tait couvert
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d’un important inlandsis (la Calotte jurassienne) limité a ’est par le Suchet et confluant
au sud-est avec le glacier du Rhéne. Dans son extension sud-ouest, il atteignait le Recu-
let dont le sommet, toutefois, émergeait de la calotte de glace. Ce qui restait de la flore
jurassienne se trouvait donc coupé en deux et ne subsistait qu'anx extrémités de la
chaine et sur quelques nunataks dont le Reculet représentait le plus puoissant (Favarger
1966). A P'est de la Calotte jurassienne, le Jura n’abritait que des glaciers locaux, n’ex-
cluant pas. 4 leur périphérie, le maintien des espéces les plus résistantes. Le diploide
d’4. alpinum, précisément confiné 4 ce domaine (Suchet, Aiguilles de Baulmes, Chas-
seron, Creux du Van, Chasseral), a pu endurer les glaciations sur place. En revanche,
nos résultats démontrent sans ambiguité que le tétraploide, découvert a la Déle et au
Mont-Tendre, recouverts d’une épaisse couche de glace au pléniglaciaire, s’est étendu
du Reculet vers le nord-est dés le réchanffement du climat.

Quant & 4. odoratum tétraploide, il est répandu anjourd’hui dans tout le Jura, dans
les prairies et les groupements non strictement forestiers et soumis a une activité an-
thropozoogéne plus ou moins forte. Plus thermophile qu'4. alpinum, il n’a vraisembla-
blement pas enduré les glaciations en Suisse, sa présence, dans le Jura en particulier,
serait donc postglaciaire.

Différenciation cytologique dans les Alpes

Le comportement cytogéographique d’A. odoratum s. lat. présente certaines analo-
gies avec celui établi par Urbanska-Worytkiewicz et Wildi (1975) chez Lotus cornicula-
tus L. s. lat. en Suisse. Ces auteurs ont démontré que les régions de basse et moyenne
altitudes étaient occupées par L. corniculatus s. str. tétraploide. Ce taxon est remplacé
dans les Aples par L. alpinus (DC.) Schleicher diploide et tétraploide. La ou il y a sym-
patrisme des taxons, leur répartition dépend de laltitude, mais aussi du substrat (Ur-
banska-Worytkiewicz et Schwank 1980). Une pseudovicariance altitudinale n’a en re-
vanche jamais été observée au sein d’4. alpinum, le comportement écologique des deux
cytodémes étant identique.

Phylogenése des cytodémes d’Anthoxanthum

Les aires d’A. alpinum diploide et tétraploide sont continues et complémentaires.
Ces taxons peuvent donc &tre considérés comme des pseudovicariants. Le taxon tétra-
ploide représente ainsi le taxon de substitution du diploide.

Nos recherches (Felber, travaux en cours) établissent qu’ A. odoratum et A. alpinum
diploides dérivent d’un ancétre commun et se sont différenciés par spéciation gra-
duelle. lIs peuvent donc étre considérés comme des vicariants vrais. En outre, 4. alpi-
num tétraploide dériverait par autopolyploidie d’4. alpinum diploide (Hedberg 1970,
Teppner 1970) et A. odorarum tétraploide serait issu d’A. odoratum diploide, également
par autopolyploidie (Felber, non publi¢). La juxtaposition des aires des deux espéces
serait postglaciaire et reléverait d’exigences écologiques distinctes. Il n’y aurait donc
pas de parent¢ directe entre les deux taxons d’ A. alpinum et A. odoratum tétraploide.

Conclusions
A. odoratum s. lat. constitue un matériel de choix pour une étude cytogéographique

en raison de la présence au sein de ce complexe polyploide de “marqueurs chromoso-
miques*, les chromosomes & constriction secondaire, qui permettent de distinguer les
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cytodémes de méme valence chromosomique. Bien que limitée a la Suisse, notre étude
a permis de préciser la différenciation cytologique d’4. alpinum dans les Alpes et de
révéler que cette espéce avait colonisé le Jura par des courants de migration conver-
gents & partir de deux foyers distincts.

Nous sommes trés reconnaisant aux collaboratenrs de I'Institut de botanique et en particulier
4 Madame M.-M. Duckert-Henriod et Monsieur M. Krihenbiihl de nous avoir réguli¢rement ré-
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mons notre gratitnde aux Professenrs Ph. Kiipfer et C. Favarger pour leur aide lors de la rédaction
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tographiques.

Ce travail a été subventionné par le Fonds National de la Recherche Scientifique (subside no.
3.047-0.81). 11 fait partie d’'une thése de doctorat.

Résumé

Cette étude confirme le caractére synanthropique et planitiaire d’A. odorarum tétra-
ploide ainsi que le confinement d’4. alpinum diploide aux altitudes plus élevées. La
présence d'A. alpinum diploide est révélée pour la premiére fois sur une base caryolo-
gique dans la partie centrale du Jura. A. alpinum tétraploide, connu avant notre étude
dans une unique station alpienne, offre une aire relativement étendue et remplace le
diploide sur la frange nord-ouest des Alpes et dans le Jura méridional. La colonisation
du Jura par A. alpinum a di intervenir avant ou aprés les glaciations par le nord-est
pour le diploide et par le sud-ouest pour le tétraploide. En revanche, A. odoratum a di
parvenir dans cette région a partir de la plaine et aprés les glaciations. La distribution
d’Anthoxanthum est comparée avec celle d’autres complexes polyploides.

Mots-clés: Anthoxanthum - phytogéographie — caryologie — Suisse.
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SENSITIVITY OF THE FOUR CYTODEMES OF
ANTHOXANTHUM ODORATUM L. S. LAT. (POACEAE) TO
PUCCINIA SARDONENSIS GAUMANN (UREDINALES)

F. Felber'

Summary

Attempts to infect the four cytodemes of Anthoxanthum odoratum L. s. 1at. (Poaceae) with Puccinia
sardonensis Giumann (Uredinales) were successful with half the individuals of 4. alpinum A. & D.
Love (diploid and tetraploid) but not with those of 4. odorarum s. str. (diploid and tetraploid). For
each cytodeme, the sensitivity to the parasite was not dependent on the origin of the material and no
correlation was established between the distribution of the rust and that of susceptible individuals.
Susceptibility and resistance to P. sardonensis would therefore probably be long-established charac-
teristics which originated at the time of differentiation of the two diploid taxa of 4. odoratum s. str.
and of A. alpinum but which preceded their respective polyploidization phases. Resistance to infection
would have no adaptive value since resistant 4. odoratum is not exposed to infection in nature and
probably never has been. These results support the division of 4. odoratum s. lat. into A. alpinum
and A. odoratum.

Résumé

Des essais d’infection des quatre cytodémes d’Anthoxanthum odoratum L. s. lat. (Poaceae) par
Puccinia sardonensis Giumann (Urédinée) réussissent sur la moitié des individus d’'4. alpinum A. &
D. Love (diploide et tétraploide) mais jamais sur ceux d’A. odoratum s. str. (diploide et tétraploide).
Pour chaque cytodéme, la sensibilité au parasite est indépendante de I'origine du matériel et aucune
corrélation n’a été établic entre la distribution de 1a rouille et celle des individus sensibles. La sus-
ceptibilité et la résistance a P. sardonensis représenteraient donc des caractéres anciens dont ’apparition
serait contemporaine de la différenciation des deux taxons diploides d’A. odoratum s. str. et d’A4.
alpinum mais antérieure a leurs phases respectives de polyploidisation. La résistance a 'infection
n’aurait pas de valeur adaptative puisque A. odoratum résistant n’est pas exposé a I'infection dans la
nature et ne I'a vraisemblablement jamais été. Ces résultats témoignent de I'indépendance taxonomique
d’A. alpinum et & A. odoratum.

Introduction

Reactions to a pathogenic agent may reveal genetic differentiation among collective
species and, in favorable cases, facilitate the understanding of phylogenetic relations be-
tween infraspecific taxa. The case of the polyploid complex Anthoxanthum odoratum L.
s. lat. (Poaceae) is significant in this respect. Galimann (1945) described a new species of
Uredinales, Puccinia sardonensis, a rust with a heteroiecious cycle involving two hosts:
Callianthemum coriandrifolium Reichenb. (Ranunculaceae) for the formation of aecidio-
spores and A. odoratum s. 1at. for the formation of uredo- and teleutospores. Gaumann
succeeded in infecting alpine ecotypes of Anthoxanthum but never those from the plains.
Galimann, who found no morphological differences between the alpine and plain popu-
lations, concluded that they represent distinct biological races.

On the basis of his cytological observations, Favarger (1956, 1963) assumed that plants
susceptible to P. sardonensis belong to the diploid cytodeme 4. alpinum (2n = 10), described

' Institut de Botanique, Laboratoire de Phanérogamie, Chantemerle 22, CH-2000 Neuchatel 7,
Switzerland.
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Table 1. Sensitivity of the four cytodemes of Anthoxanthum odoratum L. s. 1at. to Puccinia sardonensis
(+: infected plant. —: healthy plant).

Propor-
tion of
Cytodeme plants in-
or fected by
reference cytodeme
number Origin Result (%)
A. alpinum 2X (same origin as Puccinia sardonensis)
84-1425-1 Switzerland, Saint-Gall, Pizolhiitte, 2250 m (KF).2 + 55
-2 ibid. +
-3 ibid.
-4 ibid. +
-5 ibid. +
-6 ibid. -
-7 ibid. +
-8 ibid. -
-9 ibid. -
-10 ibid. -
-11 ibid. +
A. alpinum 2X (other origins)
83-1209-32 Germany, Bade-Wurtemberg, Feldberg, 1440 m (FP). - 57
83-1397-1 France, Alpes-Maritimes, Col des Champs, 2100 m (JV). +
83-1214-3 France, Vosges, Hohneck, 1300 m (FP). -
82-1735-2 Switzerland, Grisons, Jutierpass, 2280 m (FR). +
83-1274-2 Switzerland, Vaud, Aiguilles de Baulmes, 1540 m (F). +
82-1583-26 Switzerland, Vaud, Chasseron, 1500 m (F). +
83-1303-2 Switzerland, Vaud, Suchet, 1510 m (FK). -
A. alpinum 4X
82-1615-3 France, Ain, la Maréchaude, 1510 m (FK). - 50
82-1616-1 France, Ain, Reculet, 1470 m (FK). -
83-1171-2 France, Cantal, Puy de Bataillouze, 1680 m (FG). +
82-1534-31 France, Cantal, Puy Mary, 1580 m (F). +
83-1184-3 France, 1sére, Charmant Som, 1750 m (FG). -
82-1535-12 France, Puy-de-Déme, Croix-Morand, 1400 m (F). ~
82-1538-17 France, Puy-de-Déme, Supeyres, 1330 m (F). +
82-1645-2 Switzerland, Valais, Bec-du-Corbeau, 1990 m (F). +
82-1920-4 Switzerland, Vaud, Déle, 1660 m (FK). +
83-1301-2 Switzerland, Vaud, Mont Tendre, 1670 m (FK). -
A. odoratum 2X
83-251-12 Greece, Crete, Aghia Irini, 600 m (KM). - 0
83-249-5 Greece, Crete, Nida, 1400 m (KM). -
83-250-1 Greece, Crete, Volikas, 1500 m (KM). -
83-1007-10 Yugoslavia, Istra, Pican, 270 m (FP). -
83-1007-12 ibid. -
82-1440-1 Yugoslavia, Istra, Porec, 110 m (FP). -
82-1440-2 ibid. -
82-1442-1 Yugoslavia, Slovenia, Grgar, 290 m (FP). -
83-1047-27 Yugoslavia, Slovenia, Komen, 320 m (FP). =
83-1047-28 ibid. -
A. odoratum 4X
83-1172-2 France, Cantal, Puy de Bataillouze, 1300 m (FG). - 0
83-1212-1 France, Haut-Rhin, Téte des Faux, 1130 m (FP). -
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Table i. Continued.

Propor-
non of
Cytodeme planis in-
or fected by
reference cytodeme
number Origin Result (%)
83-1185-3 France, Savoie, Mont Revard, 1480 m (FG). ~
82-1445-8 Ttaly, Friuli, Pezzeit, 610 m (FP). -
82-1731-3 Switzerland, Grisons, Jenins, 1020 m (FR). -
82-1740-4 Switzerland, Grisons, Scuol, 1550 m (FK). -
82-1812-1 Switzerland, Soleure, Hasenmatt, 1420 m (FK). -
82-1614-2 Switzerland, Vaud, Ferreyres, 625 m (F). -

82-1439-13 Yugoslavia, Slovenia, Golac, 605 m (FP). —

»  Collectors (F = F. Feiber;, FG = F. Felber, C. and S. Giroud; FK = F. Felber and Ph. Kipfer; FP =
F. Felber and J. Pfister; FR = F. Felber and M. Krihenbihl; JV = Ph. Jacot and C. Vuille; KF = Ph.
Kiipfer and E. Fortis; KM = Ph. Kiipfer and B. de Montmollin).

by Léve and Love (1948), and that the resistant plants correspond to the tetraploid taxon
A. odoratum (2n = 20). This hypothesis was quoted by Gaumann (1959). Love (1960) saw
in Gaiiman’s results an additional argument in favor of separating 4. alpinum from A.
odoratum s. lat. Nevertheless, these authors thought that the difference in sensitivity be-
tween diploid 4. alpinum and tetraploid 4. odoratum was the effect of polyploidization.
Hedberg (1967), however, thought that without chromosome counts of plants exposed to
infection no conclusions could be drawn.

Analysis of the karyotypes allowed Teppner (1970) to recognize not two but four cyto-
demes for A. odoratum s. lat.: diploid (Zn = 10) and tetraploid (2n = 20) 4. odoratum s.
str. and diploid (2n = 10) and tetraploid (2n = 20) A. alpinum.

Whereas the autoploidal origin of tetraploid 4. alpinum is not in dispute (Hedberg, 1970;
Teppner, 1970), that of tetraploid A. odoratum is still under discussion. Bocher (1961),
Borril (1963), Jones (1964) and Teppner (1970) believe that A. odoraturm is an allotetraploid
derived from a cross between A. alpinum and another diploid taxon. However, Hedberg
(1970) suggests that 4. odoratum could be an autotetraploid of diploid A. alpinum where
chromosomes could have undergone structural changes.

In Europe, 4. odoratum s. str. is essentially a species of the plains, the diploid cytodeme
extending to central Mediterranean areas and the Balkans. The tetraploid taxon, favored
by human activity, is widespread at low and medium altitudes. Diploid A. alpinum grows
in northern Scandinavia and in the greater part of the central European and Italo-Balkanic
mountainous regions. [tis replaced, always at high altitudes, on south of the Jura mountains,
on the northwestern fringe of the Alps and in the Massif Central, by the tetraploid cytodeme
(Hedberg, 1970; Teppner, 1970; Felber, 1986 and unpublished).

The second host, Callianthemum coriandrifolium has a narrower distribution. It is a
plant of the alpine zone in the Alps and the Carpathians.

The presence of the parasite Puccinia sardonensis is reported in the occidental and central
Alps as well as in the Tatras (Galimann, 1959).

This paper repeats Gdumann’s experiments (1945) but on karyologically controlled ma-
terial. The reaction to infection by the rust is established for each cytodeme and the
geographical distribution of parasite sensitivity is determined.

Material and Methods
Several individuals of C. coriandrifolium covered with P. sardonensis aecidia were col-
lected by Ph. Kiipfer and E. Fortis west of the Pizolhiitte (Saint-Gall, Switzerland). Eleven
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A. alpinum 2X > A. alpinum 4X

S S

ancestor 2X

Ror S

A. odoratum 2X —————————>A. odoratum 4X
R R

Fig. 1. Phylogenesis attempt on A. odoratum s. lat. in relation with the sensitivity to P. sardonensis.
— = gradual speciation, = = autopolyploidy, R = resisiant, S = susceptible.

plants of diploid A. alpinum were collected in the same locality. In addition, ten individuals
of each cytodeme from various natural origins were used in this study (Table 1).

A priori, the optimal conditions for infection of Anthoxanthum by P. sardonensis were
unknown to us. Therefore, plants of Anthoxanthum and of Callianthemum were placed in
alternatc rows under glass cloches or under a frame covered with plastic. The two systems
assure high humidity, that of the frame, however, being slightly lower than that of the glass
cloches. Infection was favored by rubbing the Anthoxanthum leaves with mature aecidia.
The plants were observed regularly and, after two months, the uredospores and teleuto-
spores of the rusts were determined by light microscope on the basis of the criteria laid
down by Gaiimann (1959).

Results and Discussion

For each cytodeme, the proportion of plants susceptible to P. sardonensis was the same,
regardless of the material used for the experiment (glass cloches or frame). We have thus
grouped the results in Table 1.

After two-month exposure to infection, half of the 4. alpinum (diploid and tetraploid)
individuals showed uredospores and sometimes teleutospores on the leaves. The plants of
the two cytodemes of A. alpinum from various localities and those of the station from
which P. sardonensis originates were infected in the same proportion. On the other hand,
none of the 4. odoratum individuals (diploid or tetraploid) developed the fungus.

The cycle of Puccinia sardonensis has been described only for the alpine habitat so that
culture under cover at 480 m probably does not represent optimal conditions either for
the hosts or the parasite. The plants of A. alpinum which remained healthy more likely
present a chance reaction to the experimental conditions rather than genetic resistance.
However, the resistance of certain individuals of A. alpinum to the fungus cannot be
excluded.

Other species of Uredinales, P. coronata Cda. or P. graminis Pers., for example, attack
all four cytodemes of A. odoratum s. lat. The resistance of A. odoratum s. str. to P.
sardonensis is thus very specific.

In the Alps, Anthoxanthum plants susceptible to parasite infection are high-altitude plants
{(Gdumann, 1945) corresponding, as Favarger (1956, 1963) supposed, to A. alpinum. How-
ever, A. alpinum’s sensitivity is not limited to the diploid race, a geographical region, or
the distributions of C. coriandrifolium and P. sardonensis. It was possible to infect diploid
and tetraploid plants of 4. alpinum from the Jura mountains and from the Massif Central,
although the aecial host and thus the rust are absent from these regions. Likewise, resistance
to the parasite is uniform throughout the range of the two cytodemes of 4. odoratum.

Resistance to infection would have no adaptive value since resistant A. odoratum is not
exposed to infection in nature and probably never has been. It would be interesting,
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furthermore, to infect Scandinavian plants of 4. alpinum and Japanese individuals of A.
nipponicurn Honda. This last species (2n = 10) is thought to be identical with A. alpinum
(Tateaka, 1966; Hedberg, 1967; Ldve and Love, 1968).

Conclusions

Our results reflect a close relationship between the two cytodemes of 4. alpinum on one
side and of 4. odoratum on the other. Although autopolyploidy of 4. alpinum is known,
that of the diploid A. odoratum has never been proposed. This hypothesis seems probable
to us (Fig. 1), but needs other approaches to verify it (Felber, research in progress).

Sensitivity to P. sardonensis is independent of the ploidy level. The observed differences
would thus be contemporary with the differentiation of the two species, but would precede
their respective polyploidization phases. We do not know, however, if their common
ancestor was susceptible or resistant.

This paper brings a further argument in favor of splitting 4. odoratum s. lat. into two
species, but does not justify it in ttself. We do not know the genetic determinism of the
resistance, whereas the number of the genes involved in this phenomenon clearly influences
the taxonomic value.
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Distribution des cytodémes d’Anthoxanthum odoratum L. s. lat.
en France et dans les régions limitrophes (*)

par Francois FELBER

Institut de Botanique, Laboratoire de Phanérogamie, Chantemerle 22, 2000 Neuchdtel, Suisse

Résumé.— Cette étude est basée sur les données rapportées dans la littérature ainsi que sur
quelque 70 résultats de V'auteur. A. alpinum diploide occupe les sommets de la Forét Noire, des
Vosges, du Jura central et de la majeure partie des Alpes. A. alpinum tétraploide, connu avant notre
étude dans deux stations seulement, offre une aire relativement étendue puisqu’il remplace le diploi-
de dans le Jura méridional, sur la frange nord-ouest des Alpes et dans le Massif Central. La présence
d'A. odoratum diploide est signalée pour la premiére fois en France, dans le massif de I'Estérel
(Var). A. odoratum tétraploide est largement distribué & basse et moyenne altitude. Dans les Pyré-
nées, ce cytodéme atteint en outre des altitudes élevées.

A. alpinum diploide a vraisemblablement subsisté sur les nunataks alpiens pendant les
glaciations quaternaires, période au cours de laquelle il a donné naissance sur la marge occidentale
des glaciers alpiens 3 A. alpinum tétraploide. A. alpinum diploide et A. alpinum tétraploide offrent
des aires contigués et complémentaires. lIs manifestent une pseudovicariance de type oriental-occi-
dental. En raison de leurs exigences plus thermophiles, les deux cytodémes d’A. odoratum s. iat.
ontvu leurs aires se réduire considérablement au pléniglaciaire. Toutefois, A. odoratum diploide a pu
se maintenir dans la partie méridionale de la France et en ltalie, alors que le tétraploide s’est trouvé
confiné dans |I’ensemble des stations basses et chaudes de notre dition comme, par exemple, la Pénin-
sule Ibérique ou la France occidentale. La présence actuelle d’A. odoratum tétraploide sur la majeure
partie du territoire étudié serait donc d’origine postglaciaire.

Summary.— This study is based on facts reported in literature as well as on about 70 of the
author’s own results. Diploid A. alpinum is to be found on the summits of the Black Forest, of the
Vosges, of the Central Jura and of the major part of the Alps. Tetraploid A. alpinum, known before
our study only in two stations, is relatively widely distributed since it replaces the diploid form in
the Southern Jura, in the Northwestern fringe of the Alps and in the Massif Central. Diploid A.
odoratum is reported for the first time in France, in the Esterel Massif {Var). A. odoratum is widely
distributed at low and medium altitudes. Moreover, this cytodeme reaches high altitudes in the
Pyrenees.

Diploid A. alpinum probably subsisted on Alps nunataks during the Quaternary glaciations,
period during which it produced tetraploid A. alpinum on the western margin of the Alp glaciers.
Tetraploid and diploid A. alpinum show contiguous and complementary ranges. They express a
pseudovicariation of the east/western type. Because of their requirements that are more thermo-
philic, both A. odoratum s. lat. cytodemes had a shrinking range during the glacial epoch. However,
diploid A. odoratum maintained itself in the southern part of France and in ltaly, whereas the te-
traploid form found itse!f confined in the low and warm stations of the studied area, as for example
the Iberian Peninsula or Western France. The actual presence of tetraploid A. odoratum on most of

{*) Manuscrit regu le 22 septembre 1987 ; accepté le 4 novembre 1987.
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the studied area would therefore have a postglacial origin.

Key words : Anthoxanthum, phytogeography, karyofogy, France.

»

INTRODUCTION

Jusqu’en 1970, deux cytodémes €taient connus au sein de I’espéce collective
Anthoxanthum odoratum L. s. lat. : un taxon tétraploide (2n = 20), A. odoratum s.
str., dont la premiére détermination cytologique est rapportée par Kattermann (1931),
ainsi qu’un taxon diploide (2n = 10) découvert par Oestergren (1942), élevé plus tard
au rang d’espéce, 4. alpinum, par A. and D. Love (1948).

Grace au travail de Teppner (1970), quatre cytodémes sont actuellement connus
chez A. odoratum s. lat. : A. alpinum diploide (2n = 10) et tétraploide (2n = 20)
d’une part, A. odoratum diploide (2n = 10) et tétraploide (2n = 20) d’autre part.
Chaque taxon est caractérisé par sa valence chromosomique et la morphologie de ses
chromosomes a constriction secondaire.

Dans ce travail, nous nous proposons d’établir la distribution des cytodémes
d’A. odoratum s. lat. pour la France (a 'exclusion de la Corse), la Forét Noire, la moitié
occidentale de la Suisse, les proviuces italiennes limitrophes de la France, ainsi que les
Pyrénées espagnoles.

De nombreux comptages chromosomiques concernent cette dition. Ainsi, 4.
alpinum diploide est connu en Forét Noire (Bogenrieder et Stietencron, 1985), dans
les Vosges (Dersch, 1974), dans le Jura central (Felber, 1986) et dans la majeure partie
des Alpes (Bocher, 1961 ; Favarger, 1962 ; Borril, 1963 ; Jones, 1964 ; Hedberg, 1969
et 1970 ; Teppuer, 1970 ; Ritter, 1974 ; Scholte, 1977 ; Grossetéte, 1982 ; Felber,
1986). En outre, sur la base de leurs résultats non publiés, A. et D. Léve (1968) signa-
lent ce cytodéme dans les Pyrénées, mais ne donnent pas de stations précises.

Avant nos recherches, A. alpinum tétraploide n’était recensé que dans deux
localités : une station sabalpine de la région de Morgins (Hedberg, 1970) et une station
d’altitude du Massif Central (Teppner, 1970). Or, il s’est avéré que ce taxon offrait une
distribution plus large et qu’il remplacait le diploide dans le Jura méridional et sur la
frange nord-ouest des Alpes suisses (Felber, 1986).

A. odoratum diploide u’a jamais été signalé sur le territoire étudié. Ce cytodéme
est en effet distribué plus a ’est, en Italie et dans les Balkans, ou il occupe les régions
basses (Teppner, 1970).

En revanche, 4. odoratum tétraploide est largement répandu dans notre dition
a basse et moyenne altitude (Guinochet, 1942-1943 ; Bécher, 1961 ; Favarger, 1962 ;
Hedberg, 1969 et 1970 ; Kiipfer, 1974 ; Valdés, 1973 ; Bogenrieder et Stietencron,
1985 ; Felber, 1986). Eun outre, ce cytodéme peut occuper des stations dont altitude
est élevée. Ainsi, Kiipfer (1974) signale dans les Pyrénées une station d’4. odoratum
tétraploide a une altitude de 2450 métres.
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MATERIEL ET METHODES

Le matériel végétal provient de la nature. Il a été récolté sous forme de caryopses ou de plan-
tes vivantes dans des populations apparaissant pour la plupart homogeénes, puis il a été cultivé en
jardin expérimental. Un individu de chague population, au moins, a fait 1'objet d'un contrdle cytolo-
gique précis.

Les analyses cytologiques ont été réalisées sur des écrasements de méristémes racinaires
selon la technique décrite par Felber (1986). Les fragments de racines ont été prétraités, fixés et
colorés selon Oestergren et Heenen (1962), puis ramollis dans une solution contenant 5 % de pecti-
nase et 3 % de cellulase. Enfin, le méristéme racinaire a été écrasé entre lame et lamelle dans une
goutte d’acide acétique & 45 % puis observé au microscope.

La description du caryotype de chaque individu est basée sur I'examen d’une dizaine de
métaphases, appartenant & trois racines au moins. Elle tient compte de la valence chromosomique,
du nombre et de la morphologie des chromosomes & constriction secondaire, ainsi que du nombre
et de la taille des chromosomes métacentriques. Pour décrire les chromosomes & constriction secon-
daire, nous avons adopté la terminologie de Jones (1964), complétée pour A. alpinum par Hedberg
(1970). Les chromosomes métacentriques sont définis par un rapport bras court sur bras long supé-
rieur ou égal 3 0,75 (Hedberg, 1970). lIs sont de taille petite (PM), moyenne (MM), ou grande
{GM). Les chromosomes & constriction secondaire de type D caractérisent A. alpinum (fig. 1, n® 1
et 2). Ceux de type A et B, ainsi que les métacentriques de taille moyenne (MM) et, dans certain cas,
grande (GM) sont spécifiques d"A. odoratum (fig. 1, n® 3 et 4).

Nos résultats sont énumérés dans les tableaux 1 & 4 (en annexe). Ils sont aussi reportés sur
des cartes de distribution (fig. 2 et 3) sur lesquelles les données recensées dans la bibliographie sont
également figurées. Toutes les stations n‘y ont pas été mentionnées, afin de ne pas surcharger les
figures.

RESULTATS

A. alpinum diploide

A. alpinum diploide est caractérisé par un caryotype stable 2D-2PM (tableau 1,
fig. 1 n° 1). Ce cytodeme est inféodé aux altitudes élevées de la Forét Noire, des Vos-
ges, du Jura central et de la majeure partie des Alpes (fig. 2).

Smettan (1981) est le premier a avoir révélé la présence d’A. alpinum en Forét
Noire, par I’étude morphologique de la population de Feldberg. Ce travail a incité
Bogenrieder et Stietencorn (1985) a procéder a des vérifications cytologiques et mor-
phologiques d’A. odoratum s. lat. dans la méme région. Nous-mémes avons prospecté la
Forét Noire en 1982. D’aprés nos observations, qui concordent avec celles de Bogenrie-
der et Stietencorn (1985) pour Feldberg, A. alpinum diploide occupe les sommets de
cette région dont1’altitude est supérieure a 1350 métres (Belchen, Feldberg, Grafenmatt).

Dans les Vosges, A. alpinum diploide est également inféodé aux régions les plus
élevées. Nos résultats confirment ceux de Dersch (1974) et signalent quelques nouvelles
stations de ce cytodéme (Ballon d’Alsace, Grand Ballon, Téte des Faux). De fagon géné-
rale, A. alpinum croit au-dessus d’A. odoratum. Cependant, la relation inverse a été
observée a la Téte des Faux. En effet, ce sommet qui a été bombardé pendant la guerre,
offrait quelques individus d’A. odoratum tétraploide sur le talus d’'un trou d’obus. En
revanche, nous avons récolté A. alpinum diploide a la lisiére supérieure de la forét
située plus bas.

D’aprés nos résultats, la limite septentrionale d’A. alpinum diploide dans les
Alpes francaises correspond au Massif des Aiguilles Rouges et a celui du Mont Blanc.
Sa frontiére occidentale est représentée par la vallée de I'Isére et le Massif du Vercors,
qu'’il n’atteint pas. Plus au sud, il occupe ’ensemble des massifs alpiens.

Teppner (1970) signale, dans la région d’Abondance (Haute-Savoie), deux
stations de ce cytodéme aux Chalets de Bise et au Pas de la Bosse. Nous n’avons récolté
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Fig. 1.— Métaphases somatiques
1 : A. alpinum diploide. Savoie, col du Petit-Saint-8ernard, 82-1100-3, x 2000. «D» est un chromo-
some & constriction secondaire. «PM» est un chromosome métacentrique de petite tailie.
2 : A, alpinum tétraploide. Haute-Savoie, Pointe de 1a Sambuy, 85-1348-1, x 2000.
3 : A. odoratum diploide. Var, Estérel, 87-520-3, x 2000. «A» et «B» sont des chromosomes a
constriction secondaire. «MMy est un chromosome métacentrique de taille moyenne.
4 : A. odoratum tétraploide. Haut-Rhin, Téte des Faux, 83-1212-2, x 2000.

dans les environs que de I'A. alpinum tétraploide, mais il n’est pas exclu que la présence
du diploide nous ait échappé.

Dans le Massif Central, Chassagne (1956) signale A. odoratum var. alpinum
Chenev. au col de la Croix-Morand, prés du Mont-Dore. Il assimile ce taxon a A. alpinum
diploide, car il fait suivre de «2n = 10» son observation. Nous n’avons pas récolté ce
cytodéme dans cette localité, mais un intermédiaire tétraploide entre A. alpinum et
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A. odoratum. A notre connaissance, A. alpinum diploide est absent de 1’ensemble du
Massif Central.

Dans les Pyrénées, aucune valence diploide n’a été dénombrée, ni par Bocher
(1961), Kiipfer (1974), Grossetéte (1982) ou nous-méme. Contrairement aux indica-
tions de A. et D. Love (1968), A. alpinum diploide est probablement absent de I’ensem-
ble de la chaine pyrénéenne.

A. alpinum téwaploide

Le caryotype d’A. alpinum bétraglo'l'de correspond dans la plupart des cas, a
celui défini par Hedberg (1970) et par Teppner (1970) : 4D-4PM (tableau 2, fig. 1,
n° 1, 2).

Chez certains individus cependant, le caryotype offre a la fois des chromosomes
4 constriction secondaire de type alpinum et de type odoratum. Ces individus corres-
pondent sans doute a des intermédiaires entre les deux tétraploides. Dans les popula-
tions d’oll ces plantes proviennent, qui sont toutes piturées anjourd’hui, A. alpinum
était vraisemblablement le taxon initial. A. odoratum n’a di étre introduit que plus tard
en raison de la modification des conditions stationnelles par le paturage. Les intermé-
diaires entre A. alpinum et A. odoratum démontrent, a notre avis, la présence sous une
forme introgressée d’A. alpinum. Compte tenu des Eopulations avoisinantes, le taxon
original était probablement A. alpinum tétraploide. En conséquence, nous avons placé
ces intermédiaires dans le méme tablean que les plantes offrant un caryotype typique.

~_)

=8

oS

Fig. 2.— Distribution d'A. alpinum diploide (O) et d'A. alpinum tétrapioide ().
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Notre dition couvre ’ensemble de 1’aire connue d’A. alpinum tétraploide (fig. 2).
Ce cytodéme remplace A. alpinum diploide dans le Jura méridional, sur la frange nord-
ouest des Alpes et dans la partie septentrionale du Massif Central. Dans le Jura, A.
alpinum tétraploide occupe les sommets depuis le Mont-Tendre (Suisse, Vaud) jusqu’an
Reculet (Felber, 1986). Dans les Alpes, son aire s’étend depuis le Vanil Noir (Suisse,
Fribourg) jusqu’au Vercors. La distribution de ce taxon est limitée au sud et & ’est par
les vallées de ’Ady et de I'Isere. Dans le Massif Central, A. alpinum tétraploide croit du
Mont-Dore jusqu’au Mont Lozére.

Guinochet (1942-1943) signale une valence tétraploide au col de Bostan, a
2350 metres d’altitude (Bossetan sur la carte au 1/100000, numéro 45, de 'lnstitut
Géographique National, mais Bostan sur les panneanx indicateurs '). Pour Rosmuz
(1960), Contandriopoulos (1962), Favarger (1962) et 1. Hedberg (1967), ce comptage
chromosomique démontre la présence d’4A. odoratum s. str. tétraploide dans cette
station. Contandriopoulos (1962) et Favarger (1962) expliquent sa présence a haute
altitude par un apport anthropozoogeéne, d’ailleurs vraisemblable a proximité d’un col
fréquenté par les hommes et le bétail. Cependant, Teppner (1970) suppose que les indi-
vidus qu’a étudiés Guinochet se rattachent a A. alpinum tétraploide. Il se base, pour
formuler cette hypothese, sur la végétation naturelle de la station et sur sa découverte
d’une population de ce cytodeme dans le Massif Central. Les plantes que nous avons
récoltées au col de Bostan correspondent effectivement a A. alpinum tétraploide. De
plus, l'examen des spécimens de I’herbier de Guinochet révéle des lemmes fertiles
scabres, caractéristiques de cette espéce (Felber, non publié). Par conséquent, nous
pouvons conclure que Guinochet (1942-1943) a étudié A. alpinum tétraploide 28 ans
avant que Hedberg (1970) et Teppner (1970) démontrent que ce taxon est différent
d’A. odoratum tétraploide.

A. odoratum diploide

Les deux individus d’A. odoratum diploide étudiés offrent deux chromosomes
a constriction secondaire de type A, deux de type B, ainsi que deux chromosomes
métacentriques de taille moyenne (tableau 3, fig. 1, n° 3). lls correspondent a la descrip-
tion d’un des caryotypes (caryotype D) établis par Teppner (1970).

Ce cytodeme est signalé pour la premiere fois en France (fig. 3). L’unique
population découverte, qui provient du massif de I’Estérel (Var), est relativement pro-
che d’autres stations ligures décrites par Teppner (1970). Elle représente la population
européenne la plus occidentale connue a ce jour.

A. odoratum tétraploide

Le caryotype d’A. odoratum tétraploide parait moins stable que les précédents
(tableau 4, fig. 1, n° 4). En effet, ce cytodeme posséde 2B, 1B et 1GM ou 2GM, 1 a
4A, 2MM et 2PM. 11 correspond aux descriptions de Jones (1964), Hedberg (1970) et
Teppner (1970).

Le caryotype d’A. odoratum est généralement considéré comme plus variable
que celui d’A. alpinum (Jones, 1964 ; Hedberg, 1970 ; Teppner, 1970). Cependant,
cette variabilité cytologique est sans doute en partie surévaluée. En effet, comme le
note Hedberg (1970) et comme nous I’avons souvent constaté, les chromosomes a
constriction secondaire n’apparaissent pas forcément sur toutes les plaques métaphasi-
ques. En outre, I'observation de nombreuses préparations n’exclut pas que certains
d’entre eux passent inapercus. En particulier, les chromosomes métacentriques de
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Fig. 3.— Distribution d'A. odoratum diploide (%) et d’A. odoratum tétraploide (&)

grande taille correspondent probablement a des chromosomes de type B dont les cons-
trictions secondaires ne sont pas visibles (Jones, 1964 ; Hedberg, 1970). D’ailleurs,
il est possible que le nombre variable des chromosomes du type A puisse étre imputé
également au méme processus.

A. odoratum tétraploide est inféodé aux altitudes basses et moyennes de I’en-
semble du territoire étudié¢ (fig. 3). Il atteint cependant des altitudes élevées dans les
Pyrénées ou aucun autre taxon du complexe A. odoratum s. lat. n’a été identifié de
fagon certaine.

DISCUSSION

A D’échelle de la France, les deux cytodémes d’A. alpinum sont allopatriques,
méme si leurs aires respectives sont contigués. La distribution de ces deux taxons rap-
pelle sur certains points celle de Bupleurum ranunculoides L. et de Senecio doronicum
L. étudiés par Kiipfer (1974). En effet, chez ces deux derniéres espéces, un méme
cytodéme occupe une aire dont le domaine occidental couvre le Massif Central, le Jura
méridional, ainsi que la frange nord-occidentale des Alpes confinant au Jura méridional.
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Toutefois, la comparaison s’arréte la, l'histoire de ces deux complexes polyploides
étant différente de celle d’A. alpinum. Kiipfer (l.c.) admet que les cytodemes tetraplm-
des de B. ranunculoides et hexaploide de S. doronicum ont une origine pyrénéenne
et que leur progression s’est effectuée a partir des Pyrénées vers les Alpes. Nous ad-
mettons, au contraire, en raison méme de I'absence d’A. alpinum dans les Pyrénées,
un mouvement inverse a partir de populations marginales des Alpes occidentales.

Quoi qu’il en soit, la distribution de ces trois complexes polyploides témoi-
gne de l'identité taxonomique des populations du Massif Central, du Jura méridional et
du Vercors. Elle révéle aussi pour A. elpinum et B. ranunculoides I'hétérogénéité des
populations alpiennes d’une part et jurassiennes d’autre part. Cette distribution peut
g'expliquer par des migrations de ces taxons au cours de leur histoire. Elle porte proba-
blement I’empreinte des glaciations quaternaires.

Au Riss et au Wiirm, la Forét Noire, les Vosges, les chaines alpiennes et juras-
siennes, le Massif Central ainsi que les Pyrénées centrales, étaient partiellement glaciés.
Certains sommets jurassiens et alpiens émergeaient de la calotte glaciaire (Merxmiiller,
1952), en particulier les massifs de la Chartreuse et du Vercors, ainsi que la frange
sud-ouest des Alpes (Debrand-Passard, 1984).

A. alpinum diploide est probablement arrivé dans le domaine alpien avant ou
pendant les glaciations quaternaires, mais n’a jamais dii atteindre les Pyrénées. En effet,
si ce cytodéme y était parvenu, il aurait pu y subsister jusqu’a aujourd hui, car la chai-
ne pyrénéenne n’a été que partiellement glaciée au Quaternaire.

Au pléniglaciaire, A. alpinum diploide a pu se maintenir, voire se réfugier dans
plusieurs zones de conservation de la flore, qui correspondent aux zones non glaciées
de la Forét Noire, des Vosges, du Jura, des Alpes et du Massif Central.

A. alpinum tétraploide offre une polyploidie marginale par rapport a laire
d’A. dlpinum diploide. Son caryotype qui réplique exactement deux fois cehui du
diploide (Hedberg, 1970 ; Teppner, 1970), ainst que son aire restreinte sont des indices
d’une polyploidisation récente, probablement quaternaire. A. alpinum tétraploide est
vraisemblablement né sur place, peut-étre lors d’une période glaciaire, alors qu’il était
localisé en marge du glacier alpien. Au cours du réchauffement subséquent, ce cytode-
me a pu s’étendre vers le Massif Central o son avance a di étre contenue par la pro-
gression inverse d’A. odoratum tétraploide. Dans les Alpes, son extension vers le sud et
I’est a di étre bloquée rapidement par A. alpinum diploide, dont certaines populations
§’étaient peut-étre maintenues au sud du Vercors. Vers le nord, en revanche, A. alpinum
tétraploide a pu s’étendre considérablement sur la frange nord-ouest des Alpes et dans
le Jura.

En raison de leurs exigences plus thermopbhiles, les deux cytodemes d’A. odora-
tum s. str. ont vu probablement leurs aires se réduire considérablement au pléniglaciaire.
Toutefois, A. odoratum diploide s’est maintenu dans la partie méridionale de la France
ou en ltalie, alors que le tétraploide s’est trouvé confiné dans I’ensemble des stations
basses et chaudes de notre dition comme, par exemple, la Péninsule Ibérique ou la
France occidentale. La présence actuelle d’A. odoratum tétraploide sur la majeure
partie du territoire étudié serait donc d’origine postglaciaire.

CONCLUSIONS

Les aires d’A. alpinum diploide et d’A. alpinum tétraploide sont contigués et
complémentaires. Ces cytodemes peuvent étre donc considérés comme des pseudo-
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vicariants. A. alpinum tétraploide est localisé a 'ouest du diploide. Cette situation est
contraire a celle décrite dans les Alpes par Favarger (1962). En effet, cet auteur observe
que chez les complexes polyploides dont la distribution offre une polarité est-ouest, le
cytodéme a valence chromosomique élevée est plus oriental que celui dont le degré
de polyploidie est moindre. Favarger (1962) appelle ce phénoméne pseudovicariance
de type occidental-oriental.

Pour expliquer I’existence de pseudovicariance de type occidental-oriental,
Favarger (1962) émet 1’hypothése que, lors du réchauffement postglaciaire, les popu-
lations localisées sur les refuges occidentaux des Alpes se seraient étendues vers Dest.
Elles auraient subi une phase de polyploidisation au cours de leur migration et les
polyploides néoformés se seraient répandus vers l'orient.

Dans le cas d’A. alpinum, I'inverse a dit se produire. Comme nous 1’avons évo-
qué ci-dessus, la polyploidisation d’A. alpinum aurait eu lieu sur la marge occidentale de
son aire et la progression du tétraploide vers I’est aurait été contenue par le diploide.
A. alpinum offrirait donc un exemple de pseudovicariance de type oriental-occidental.

A. alpinum et A. odoratum occupent des étages altitudinaux différents et offrent
également des aires complémentaires. Nos recherches (Felber, 1987, 1988 ¢t non
publié) démontrent qu’A. alpinum n’a pas participé a la genese d’A. odoratum téira-
ploide. A. alpinum diploide et A. odoratum tétraploide (ou A. alpinum tétraploide et
A. odoratum diploide) ne seraient donc pas des psendovicariants altitudinaux mais
répondent a la définition des faux vicariants au sens de Vierhapper (1919), comme I’a
déja signalé Favarger (1986). En revanche, A. alpinum diploide et A. odoratum diploi-
de seraient des vicariants vrais si, comme nous le pensons, ces deux taxons se sont bien
différenciés par spéciation graduelle.
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Tableau 1.— A. alpinum diploide {2n = 10), liste du matériel étudié

[Iieu, exposition, milieu, géologie, pH, altitude, numéro de culture (les deux premiers chiffres
correspondent @ I'année de mise en culture, les quatre suivants au numéro de la station et le ou les
deux derniers au numéro de I'individu de la station), caryotype, collecteur (D = M.—M. Duckert-
Henriod, F = F. Felber, FG = F. Felber et M. Girard, FGI = F. Felber, C. et S. Giroud, FP = F.
Felber et J. Pfister, FPK = F. Felber et Ph. Kiipfer, G = N. et P. Galland, J = Ph. Jacot, JBBO =
Jardin Botanique de Bordesux (France), JBBR = Jardin Botanique de Berlin (RFA), JBGU =
Jardin Botanique de Guyancourt (France), JV = Ph. Jacot et C. Vuille, KUV = Ph, Kupfer et C.
Vuille, PK = Ph. Kiipfer].

ALLEMAGNE

Baden-Wiirtenberg, Belchen, versant E, lande a Vaccinium myrtillus, Calluna vulgaris et Nardus
stricta, silice, pH =4, 1400m, 83-1208-2, 2D-2PM, FP.

Baden-Wirtenberg, Feldberg, versant S, lande & Vaccinium myrtillus, Calluna vulgaris et Nardus
stricta, silice, pH = 4, 1440m, 83-1209-2, 2D-2PM, FP.

Baden-Wirtenberg, Grafenmatt, lande a Vaccinium myrtillus, Calluna vulgaris et Nardus stricta,
silice, pH = 4, 1370m, 83-1210-2, 2D-2PM, FP.

FRANCE

Alpes-Maritimes, Authion versant S-O, pelouse a Nardus stricta et Trifolium alpinum, silice, pH =4,
1950m, 83-1121-40, 2D-Z2PM, KUV.

Alpes-Maritimes, col des Champs, versant S-E, pelouse, calcaire, pH = 6, 2100m, 83-1397-1, 2D-
2-PM, JV.

Alpes-Maritimes, lac d’Allos, 84-1299-2, 2D-2PM, KUV.

Alpes-Maritimes, sud du co) de la Cayolle, 84-1298-2, 2D-2PM, KUV.

Alpes-Maritimes, Vallberg, 84-1308-2, 2D-2PM, KUV.

Haut-Rhin, Grand Ballon, versant O, lande a Vaccinium myrtillus, V. vitis idaes et Calluna vulgaris,
silice, pH =4, 1320m, 83-1215-2, 2D-2PM, FP.

Haut-Rhin, Téte des Faux, pessiére, bord de chemin dans la forét, & proximité de la lisiére, silice,
pH =4, 1130m, 83-1213-2, 2D-2PM, FP.

Isére, col du Glandon, 1900m, 83-1461-3, 2D-2PM, G.

Savoie, col du Petit-Saint-Bernard, 2100m, 82-1100-3, 2D-2PM, PK.

Vosges, Ballon d’ Alsace, versant E, en dessous du sommet, lande & Vaccinium myrtillus et Calluna
vulgaris, silice, pH = 4, 1240m, 83-1216-2, 2D-2PM, F.

Vosges, Ballon d’Alsace, versant S, lande & Vaccinium myrtillus et Calluna vulgaris, silice, pH = 4,
1240m, 83-1217-2, 2D-2PM, F.

Vosges, Hohneck, versant O, lande a Vaccinium myrtillus, V. vitis idaea, Calluna vulgaris et Nardus
stricta, silice, pH = 4, 1300m, 83-1214-2, 2D-2PM, FP.

ITALIE

Cuneo, Gr. Rocciasone, col entre Chiappi et Prazzo, 1800m, 87-1142-1, 2D-2PM, J.

Cuneo, colle di Maddalena {col de Larche), versant N, en aval du jac, 1900m, 85-1036-1, 2D-2PM,
PK.

Vallée d’Aoste, Valle di Gressoney, en montant au Passo di Pra Bianco, éboulis, silice, 1800m, 85-
4391, 2D-2PM, JBBR.

SUISSE

Valais, Aletsch, 2280m, 86-1043-1, 2D-2PM, D.

Valais, Blinnental, Finsterlig, 1650m, 86-1046-1, 2D-2PM, D.

Valais, Chandolin, 87-522-2, 2D-2PM, PK.

Valais, Grand Saint-Bernard, rochers au nord du col, 86-1042-1, 2D-2PM, D.
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Tableau 2.— A. alpinum tétraplcide (2n = 20), liste du matériel étudié

FRANCE

Cantal, Monts du Cézailler, versant N, au dessus de la hétraie, lande a Vaccinium myrtillus et Calluna
vulgaris, pH = 4, 1450m, 83-1169-14, 4D-4PM, FGI.

Cantal, Puy de Bataillouze, versant SO, lande & Vaccinium myrtillus, Calluna vuigaris et Nardus
stricta, pH = 4, 1680m, 83-1171-4, 4D-4PM, FGI.

Cantal, Puy Mary, versant SO, paturage 3 Vaccinium myrtilius, pH =4, 1580m, 82-1534-2, 4D-3PM,
F.

Haute-Loire, Montchauvet, versant £, lande a Vaccinium myrtillus et V. uliginosum, pH =4, 1380m,
83-1178-2, 2A-2D-2GM-2PM, FGL.

Haute-Loire, Mont Mezenc, versant O, lande 3 Vaccinium myrtillus et Calluna vulgaris, pH = 4,
1700m, 83-1179-2, 4D-4PM, FGI.

Haute-Savoie, Chapelie d’Abondance, Chalets de Bise, en direction du col de I'Au, 1560m, 87-
1215-3, 4D0-4PM, FG.

Haute-Savoie, Chapelle d'Abondance, Pas de la Bosse, 1850m, 87-1228-2, 4D-4PM, FG.

Haute-Savoie, col des Aravis, versant S, pelouse a Carex sempervirens et Laserpitium siler, calcaire,
pH =7, 1730m, 85-1349-1, 4D-1A-4PM, FG.

Ibid., 85-1349-2, 4D-4PM, FG.

Haute-Savoie, col de Bostan, versant S, paturage & Carex sempervirens, calcaire, pH = 5, 2320m,
85-1352-2, 1A-4D-4PM, FG.

1bid., 85-1352-3, 4D-4PM, FG.

Haute-Savoie, col de la Colombitre, versant SE, paturage @ Carex sempervirens, Nardus stricta et
Vaccinium myrtillus, calcaire, pH =6, 1840m, 85.1350-2, 4D-4PM, FG.

Haute-Savoie, Pointe de Chalune, versant E, pelouse a Trisetum flavescens et Deschampsia caespito-
sa, calcaire, pH =5, 1840m, 85-1351-3, 4D-4PM, FG.

Haute-Savoie, Pointe de la Sambuy, créte, versant NO, pelouse a Sesleria coerulea, calcaire, pH =6,
2100m, 85-1348-1, 4D-4PM, FG.

Ibid., 85-1348-2, 4D-4PM, FG.

Istre, Charmant Som, versant O, paturage, calcaire pH = 5 1750m, 83-1184-2, 4D-4PM, FGI.

Isére, pas de I'Oeille, paturage & Nardus stricta, Vaccinium myrtillus et V. uliginosum, calcaire,
pH =5, 1920m, 85-1459-2, 4D-4PM, FG.

Lozére, Mont Lozére, versant N, bord de ruisseau, pelouse & Nardus stricta et Trifolium alpinum,
silice, pH = 4, 1540m, 82-1633-35, 1A-1D-2GM-2PM, F.

Lozére, Aubrac, Maifhebiau, sommet, paturage & Erythronium dens-canis, silice, pH = 4, 1470m,
83-1175-3, 4D-4PM, FG).

Puy de Dome, le Mont Dore, col de la Croix-Morand, versant S, paturage avec Vaccinium myrtillus,
pH =4, 1400m, 82-1535-19, 1A-3D-4PM, F.

Puy de Ddme, Montagnes du Forez, col des Supeyres, versant N, lande a Calluna vulgaris et Vacci-
nium myrtillus, pH = 4, 1330m, 82-1638-50, 4D-4PM, F.

Tableau 3.— A. odoratum diploide (2n = 10}, liste du matériel étudié

FRANCE
Var, Estérel, forét de Quercus suber et de Q. pubescens, 87-520-2, 2A-28-2MM, FG.
Ibid., 87-520-3, 2A-2B-2MM, FG.




F. FELBER 293

Tableau 4.— A. odoratum tétraploide (2n = 20), liste du matériel étudié

ALLEMAGNE
Baden-Wirtenberg, Kande!, versant N, lande & Vaccinium myrtillus, Calluna vulgaris et Nardus
stricta, silice, pH = 4, 1240m, 83-1211-2, 1A-2B-2MM-2PM, FP.

FRANCE

Ain, Grand-Colombier, pelouse & Laserpitium siler, L. latifolium et Carex sempervirens, calcaire,
pH =6, 1525m, 82-1918-2, 2 a 3A-2B, FPK.

Ain, Planachat, pelouse & Laserpitium latifolium et Carex montana, calcaire, pH = 6, 1230m, 83
1186-1, 2A-2GM-2MM-2PM, FGI.

Ardéche, Croix de Bauzon, versant E, pres d’une source, nardaie, pH = 4, 1530m, 83-1180-5, 1A-
2B-2MM-2PM, FGI.

Ardeche, Croix de Bauzon, versant O, lisiere de la hétraie, nardaie, pH = 4, 1530m, 83-1181-1,
3A-2B-2MM-2PM, FGI.

Basses-Pyrénées, Labastide-Clairence, Marais d’'Enotz, prés du bord du marais, 87-529-1, 3A-2B-
2MM-2PM, JBBO.

Cantal, Monts du Cézailler, le Luguet, paturage, pH = 4, 1250m, 83-1170-1, 3A-1B-1GM-2MM-
2PM, FGI.

Cantal, Prat de Bouc, paturage & Nardus stricta, pH = 4, 1480m, 83-1174-2, 3A-2B-2MM-2PM,
FGI.

Cantal, Puy de Bataillouze, paturage, pH =5, 1300m, 83-1172-3, 3A-28-2MM-2PM, FGI.

Cantal, Ydes, paturage, pH =5, 420m, 2n =20, 83-1119-2, F.

Gard, Aulas, versant E, chataigneraie, pH =4, 390m, 82-1532-3, 2A-28-2MM-2PM, F.

Hérault, Escandorgue, versant SO, paturage, pH = 5, 650m, 83-1117-5, 3A-1B-1GM-2MM-2PM, F.

Haut-Rhin, Téte des Faux, versant E, pelouse, dans trous d'obus, silice, pH =4, 1130m, 83-1212-2,
3A-2B-2MM-2PM, FP.

Haute-Savoie, Saléve, pelouse dominant la Petite Gorge, Festuco-Cynosuretum, calcaire, 1230m,
85-1488-1, 3A-28-2MM-2PM, D.

Isére, col de I’ Arzelier, versant S, lande 3 Juniperus communis, Arctostaphylos uvg-ursi, Sesleria
coelusrea, calcaire, pH =6, 1650m, 83-1183-4, 3A-2B-2MM-2PM, F.

Istre, col du Mont Noir, lisi¢re de hétraie, pelouse, calcaire, pH = 4, 1350m, 83-1182-3, 3A-2B-
2MM-2PM, FGL.

Jura, Mont-d’Or, versant E, pelouse & Carex sempervirens et Sesleria coerulea, calcaire, 1450m,
86-1122-1, 4A-2B-2MM-2PM, FG.

Ibid., 86-1122-2, 3A-2B-2MM-2PM, FG.

L.oire, Mont Pilat, sommet, pelouse a Nardus stricta, Vaccinium myrtillus et Calluna vulgaris, pH = 4,
1430m, 83-1168-2, 3A-2B-2MM-2PM, FGI.

Lozére, Aigoual, versant NNE, lande & Calluna vulgaris et Vaccinium myrtillus, silice, pH = 4,
1500m, 83-1263-2, 3A-2B-2MM-2PM, F.

Lozére, Truc de Fortunio, versant O, lisidére de hétraie, silice, pH = 4, 1550m, 83-1177-2, 4A-
2GM-1MM-2PM, FGI.

Pyrénées-Orientales, Col de Puymorens, 1850m, 85-434-2, 4A-2B-2MM-2PM, JBGU.

Puy de Ddme, Ambert, versant O, pH =5, 640m, 83-1120-6, 4A-28-2MM-2PM, F.

Puy de Ddme, Pont-Gibaud, pH = 5, 900m, 82-1536-2, 4A-2B-2MM-2PM, F.

Savoie, Mont Revard, versant O, paturage, pH = 5, 1480m, 83-1185-2, 2A-2B-2MM-2PM, FGI.

Vosges, 8allon d’Alsace, versant S, marais de pente, silice, pH = 4, 1200m, 83-1218-8, 3A-2B-
2MM-2PM, F.
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ETUDE ECOLOGIQUE ET GENETIQUE D'UNE ZONE DE
CONTACT ENTRE DEUX CYTODEMES D'ANTHOXANTHUM
ODORATUM L. S. LAT. A CHASSERAL (BERNE, SUISSE)
Résultats préliminaires

F. FELBER et M. GIRARD

Summary

Ecological and genetical study of a contact zone between two cytodemes ot Anthoxanthum L. s.
lat. at Chasseral (Beme, Switzerland). Preliminary results.

Diploid A. alpinum Léve and Léve (2n = 10) and tetraploid A. odoratum L. s. str. (2n = 20) are
tound together in the pasture land on the northern slope of the Chasseral (Berne, Switzerland).
A. alpinum grows near the summit in a Seslerion-type vegetation situated on hard limestone
(Sequanian). It is replaced lower down by A. odoratum growing in a Cynosurion-type pasture-land
on argovian marl. The discovery in the contact zone between the two cytodemes of a triploid, ot a
diploid and of two tetraploids possessing chromosomes specilic to both A. alpinum and A.
odoratum shows that genetical exchange between the two taxons is possible. This is confirmed
by the analysis of a morphalogical criterion (scabrous or smooth tertile lemma). Introgression
seems to be bi-directional: from the diploid to the tetraploid and from the tetraploid to the diploid.

Résumé

Dans le paturage du versant nord de Chasseral (Berne, Suisse), A. alpinum diploide Love et
Léve (2n = 10) et A. odoratum L. s. str. tétraploide (2n = 20) se cétoient. A alpinum croit prés du
sommet dans une végétation s'apparentant au Seslerion et située sur du calcaire dur
(Séquanien). Il est remplacé plus bas par A. odoratumn, poussant dans un paturage relevant du
Cynosurion, sur des marnes argoviennes. La découverte dans la zone de contact entre les deux
cytodémes, d'un triploide, d'un diploide et de deux tétraploides possédant & la fois des
chromosomes spécifiques 4 A. alpinum et A. odoratum démontre qu'un échange génétique
entre les deux taxons est possible. L'analyse d'un critére morphologique (Jemme fertile scabre ou
lisse) le confirme. L'introgression semble &tre bidirectionnelle: du diploide vers le tétraploide et
du tétraploide vers le diploide.

Introduction

Le massif de Chasseral domine le Jura septentrional et culmine 1 610 metres. Dans le
paturage du versant nord, deux cytodémes d'Anthoxanthum odoratum L.s. lat. se
cotoient: A. alpinum Live et Love diploide (2n = 10) et A. odoratum L. s. str. tétraploide
(2n = 20). A. alpinum et A. odoratum voisinent relativement fréquemment dans la nature.
Toutefois, les zones de contact entre ces cytodeémes résultent toujours de 1'activité humaine,
tout au moins dans les régions ou nous les avons observées (Jura, Alpes, Massif Central).
En effet, avant le défrichement pour I'extension des surfaces paturées, la forét séparait
I'habitat d'A. alpinum (cytodéme d'altitude) de celui d'A. odoratum (cytodéme de plaine).
La cohabitation des deux cytodémes existe souvent depuis plusicurs siécles ou méme
davantage.

A. odoratum tétraploide est un autopolyploide qui ne dérive vraisemblablement pas
d'A. alpinwn diploide, mais qui est issu d'un autre taxon 2 2n = 10 chromosomes: A.
odoratum diploide. Les deux taxons diploides se sont probablement différenciés par
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spéciation graduelle, antérieurement 2 la phase de polyploidisation d'A. odoramm (Felber,
non publié). Les A. alpinum diploides et A. odoratum tétraploides de Chasseral repré-
sentent deux taxons dont l'isolement génétique résulte a la fois de la spéciation et de la
polyploidie.

Ces deux taxons different non seulement par leur valence chromosomique, mais
également par des caractéres qualitatifs caryologiques et morphologiques. En effet, leur
caryotype présente des chromosomes 2 constriction secondaire et des chromosomes
métacentriques spécifiques, alors que par la morphologie, A. alpinum se reconnait 2 sa
lemme fertile scabre, tandis que celle d'A. odorawm est lisse.

Dans ce travail, nous nous sommes proposés d'abord de préciser la distribution des
deux cytodeémes sur l'ensemble du versant et de la comparer avec les cartes géologique
(Guélat, 1983) et phytosociologique (Girard, non publié). Puis, nous avons étudié en
détail un transect od la répartition des Anthoxanthum a été notée et des relevés de
végétation ainsi que des analyses pédologiques ont été effectués. Enfin, les plantes d'une
parcelle de la zone de contact entre les deux cytodémes ont été analysées des points de vue
caryologique et morphologique afin de tenter de révéler des hybridations et une
introgression entre les deux taxons. La présence de “marqueurs” caryologiques et
morphologiques chez Anthoxanthum en fait, a priori, un matériel favorable pour ce type
d'étude. :

Dans Y'espéce collective A. odoratum s. lat., des plantes triploides ou présentant un
caryotype intermédiaire entre ceux d'A. alpinum et d'A. odoratum s. str. ont ét€ décrites et
proviennent en partie de populations mixtes (Hedberg 1967, 1969 et 1970). Cependant
notre étude constitue la premiere approche détaillée de I'écologie et de la génétique de
populations contigués des deux taxons.

Matériel et méthodes
Distribution sur i'ensemble du versant (fig. 1)
Trois transects ont été€ effectués. Pour chacun d'eux, trois épis appartenant a des plantes

différentes ont €té récoltés tous les dix metres de dénivellation. Pour chaque épi, la
présence d'une lemme fertile lisse ou scabre a €té notée.

1 1583 15561 1
1

crete ———=

Seslerion
Séquanien
!
Cynosurion
Argovien

Métairie
de St-Jean

——
100 m

Figure 1: Distribution des Anthoxanthum sur f'ensemble du versant et comparaison avec les
données géologiques (Guélat, 1983) et phytosociologiques (Girard, non publié). Chague
symbole résume 'examen de trois individus: e = trois A. alpinum, a = deux A. alpinum et un
A. odoratum, A =un A. alpinum et 2. A. odoratum, [=trois A. odoratum, + = aucun
Anthoxanthum, —— = limite géologique, ------ = limite phytosociologique. Emplacement du
transect A (cf. ci-dessous).
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Etude phytosociologique et écologique du transect A
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Figure 2: Distribution des Anthoxanthum sur le transect A et comparaison avec les données
phytosociologiques et pédologiques (pH HyO, pH KCt, teneur en matiére organique). a, d et g
sont des plantes dont le caryotype spécial est décrit ci-dessous. | = individu d'Anthoxanthum.
| Valeurs des analyses entre, respectivement, deux et huit centimétres de profondeur ( — ), et
entre huit et quinze centimétres ( ---— ).
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Tous les Anthoxanthum fleuris ont été récoltés le long d'un transect de 320 métres
(figure 2). La morphologie de tous les individus a été déterminée par 'examen de trois
lemmes fertiles. Le caryotype des plantes situées entre 160 et 235 meétres a été établi. Les
analyses cytologiques ont été réalisées sur des méristémes racinaires par I'examen d'une
dizaine de métaphases appartenant 2 trois racines au moins. Les caryotypes ont été établis
en tenant compte du nombre et de 1a morphologie des chromosomes 2 constriction
secondaire ainsi que du nombre et de Ia taille des chromosomes métacentriques. Des
caryotypes typiques d'A. alpinum et d'A. odoratum sont présentés sur les figures 3 et 4.
A, B et D désignent les chromosomes a constriction secondaire; GM (non représenté), MM
et PM désignent respectivement des chromosomes métacentriques de grande, moyenne et
petite taille. A. alpinum présente un caryotype stable (2D + 2PM), mais celui d'A.
odoratum varie. En effet, ce dernier posséde 2B ou 2GM, 1 A 4A, ZMM et 2PM. Le
cytoplasme du pollen a été observé aprés coloration selon Hrishi et Miintzing (1960).

Des relevés de végétation ont été effectués sur des mailles de cinq métres sur vingt
centimetres. Seule ]a présence des espéces a ét€ notée, sans tenir compte de 1'abondance.
Des échantillons de sol ont été prélevés tous les vingt metres (tous les trois métres entre 204
et 216 métres) de deux 2 huit et de huit 2 quinze centimétres de profondeur.

Deux mesures de pH ont été effectuées: 1'échantillon de sol frais a été mélangé soit a de
T'ean distiliée (pH H,0), soit 2 du KC1 IN (pH KCl), dans le rapport volumique de
1:2,5. La mesure a été réalisée a 'aide d'un pH-metre 2 électrode. La valeur du pH H,0
représente 1'acidité active du sol. Celle du pH KC1 représente l'acidité potentielle, les ions
K* se substituant aux ions H* du complexe absorbant du sol, lesquels passent dans la
solution (Soltner, 1981). L'acidité active est influencée par les conditions climatiques
régnant au moment de 1'échantilionnage (p. ex. teneur en eau du sol). En revanche 'acidité
potentielle est plus constante, parce qu'elle dépend surtout du complexe absorbant.

Le taux de matiére organique a été calculé 2 partir de la perte au fen (Ball, 1964), en
tenant compte des corrections de Howard (1964).

Etude d'une parcelle située dans la zone de contact

Tous les Anthoxanthum fleuris ont été prélevés sur une parcelle de quinze métres sur
quatre, entre 203 et 218 metres, puis cultivés en jardin expérimental.

La morphologie et le caryotype des plantes ont ét€ analysés. La forte mortalité durant
I'hiver 1985-1986 a empéché de déterminer 40% des caryotypes.

Résultats et discussion

Distribution sur l'ensemble du versant (fig. 1)

A. alpinum croit de préférence en haut du versant, dans une végétation s'apparentant au
Seslerion (gazon alpin et pseudoalpin sur calcaire) située sur du calcaire dur du Séquanien.
11 est remplacé plus bas par A. odoratum, poussant dans un paturage relevant du
Cynosurion, sur des marnes argoviennes. La limite des deux taxons correspond bien aux
frontieres géologique et phytosociologique.

Etude phytosociologique et écologique du transect A (fig. 2)

Une analyse factonielle des correspondances nous a permis de répartir les relevés de
végétation en trois groupes. Le premier comprend les relevés réalisés entre 0 et 210 métres;
il s'apparente au Seslerion. Le troisiéme, qui s'étend de 220 4 320 metres, se rattache au
Cynosurion. De 210 2 220 metres, [a végétation est intermédiaire entre celle des deux antres

roupes.
¢ Lgs deux pH et le taux de matiére organique ont des valeurs, en moyenne, plus élevées
dans la partie supérieure du transect que dans la partie inférieure. De plus, on observe un
maximum pour les trois parameétres écologiques entre 190 et 210 métres. Cette discontinuité
correspond 2 une zone d'accumulation de blocs provenant du haut du versant et sur laquelle
s'est formé le sol actuel (éboulis stabilisé enfour).
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A. alpinum est noté de 0 2 210 maétres et A. odoratum de 210 a 320 meétres. IIs
s'excluent ['un Fautre.

A. alpinum pousse dans le Seslerion, ol les pH et le taux de matiére organique sont
relativement élevés, alors qu' A. odoratum croit dans le Cynosurion ol ces valeurs sont
plus basses. Ces résultats confirment ceux relatifs a 1'ensemble du versant. La transition
entre les deux cytodeémes d'Anthoxanthum se situe entre le Seslerion et la végétation
intermédiaire, et correspond a une brusque chute des valeurs des paramétres écologiques
mesurés dans I'horizon de surface.

Etude d'une parcelle située dans la zone de contact

Si la plupart des données cytologiques et morphologiques sont conformes 2 la définition
de I'une et de l'autre espece (fig. 3 et 4), un triploide (2n = 15) et plusieurs caryotypes
spéciaux diploides, tétraploides et aneuploides ont pu étre dénombrés (tableau I, fig.5-9).
Quelques individus 2 morphologie aberrante ont été¢ également recensés (tableau II).

Tableau I: Caryotypes spéciaux

Individu Nombre Caryotype Mormphologie de trais % de pollen
Chramosomique lemmes fertiles bien conformé
a 9+2B 1D + 1 long acrocentrique 1 lisse + 2 légérement
+2PM + 2 chr accessoires scabres -
métacentriques
b 10 1D +1X + 1PM 1 lisse + 2 légérement
scabres 94
c 10 20 + IMM + 1PM 3 scabres -
d 10 10 + 1Y + 3PM 3 scabres 29
e 15 1A +1B+1-2D + 2PM 3 scabres 17
f 20 5A+2B +1Y +3MM + 2PM 3 lisses 86
g 20 2A+2B+ 1D + 2MM + 2PM 3 lisses 78
h 20 1A+1B +1D + 1PM 3 lisses 83
i 21 2A +2B + 1B + 2MM + 2PM 2 lisses + 1 légérement
scabre -

Tabteau ll: Morphologie aberrante

Individu Nombre Caryotype Morphologie de trois % de pollen
Chromosomique lemmes fertiles bien conformé
1 10 20 + 2PM 2 lisses +
1 légérement scabre 88
2 20 2A + 2B + 2MM + 2PM 2 lisses +
1 légérement scabre 76
3 20 2A + 2B + 2MM + 2PM 2 fisses +
1 légérement scabre 19

sur le bord de la lemme
4 20 2A + 2B + 2MM + 2PM 3 scabres 91




Coll. Nat. CNRS "Biologic des Populations” 336 Lyon: 4-6 septembre 1986

3 & 4 .M:“%A g
:: Q‘v i‘ } \;\-ﬁ

'2.4 "
~N) SO sg) ‘ N,

mé “M ) \
2 XN \§ AR N

8 % 9
. ) A Fa
et o y /{
. A I,‘ Y.
- >,

Figure 3: Métaphase somatique d'A. alpinum diploide.

Figure 4: Métaphase somatique d'A. odaratum tétraploide.

Figure 5: Métaphase somatique de lindividu a.

Figure 6: Métaphase somatique de l'individu c.

Figure 7: Métaphase somatique de lindividu g.

Figure 8: Métaphase somalique de lindividu b.

Figure 9: Métaphase somatique de Yindividu d.

(acr est un chromosome acrocentrique; B-ch est un chromosome accessoire; A, B, D, X, Y sont
des chromosomes a constriction secondaire; MM et PM sont, respectivement, des chromosomes
métacentriques de moyenne et petite taitle; SAT est un chromosome a satetlite).

S
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La présence d'un triploide (tableau 1, individu €), démontre que les deux taxons peuvent
s'hybrider. Sa fertilité, estimée d'aprés l'aspect du cytoplasme pollinique, parait faible
(14%).

Deux des caryotypes spéciaux correspondent a des aneuploides, soit les individus a
(fig. 5), et i. "1" posséde un chromosome 3 conslriction secondaire (B') dont Ila
morphologie est proche de celle de B, mais dont le segment intercalaire est plus grand.
Certains peuvent résulter de changements structuraux des chromosomes [individus b
(fig. 8), d (fig. 9), f]. Leurs chromosomes 2 constriction secondaire de type X et Y n'ont
jamais été décrits. Les autres individus, tant diploide que tétraploides, sont imputables 2
une introgression entre les cytodémes [individus ¢ (fig. 6), g (fig. 7), h]. L'introgression
entre les deux taxons semble bidirectionnelle: du diploide vers le tétraploide et du
tétraploide vers le diploide.

Les lemmes fertiles particulieres des plantes 1, 2 et 3 (tableau II) peuvent révéler une
introgression entre les deux taxons. Les lemmes fertiles scabres de la plante 4, dont le
caryotype est normal, démontrent sans ambiguité l'introgression de ce caractére
morphologique propre 3 A. alpinum chez A. odoratum.

Le pollen bien conformé des individus aux caryotypes intermédiaires témoigne sans
doute de leur fertilité, laquelle est indispensable & I'échange de génes entre deux cytodeémes.

Conclusions

Les deux cytodeémes d'Anthoxanthum ont des exigences écologiques différentes. lls
peuvent s’hybrider au niveau de leur zone de contact et une introgression bidirectionnelle
semble exister entre les deux taxonms. Ces résultats démontrent aussi qu'A. alpinum et A.
odoratum ont conservé des génomes voisins, bien qu'ils différent au triple point de vue
phytogéographique, biosystématique et écologique (Felber, travaux en cours). D'autres
exemples d'études génétique et écologique de populations contigués sont rapportés par
Grant (1981) ainsi que Barton et Hewitt (1985). Cependant peu d'entre eux concernent des
especes différant par leur valence chromosomique.
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pour la conceplion et la rédaction de ce travail.
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Abstract

Felber F. and Jacot Ph. 1987. Androgenetic potentialities of the four Anthoxanthum
odoratum L. s. lat. cytodemes. Bot. Helv. 97: 53-60.

Anther culture was carried out for some natural Anthoxanthum odoratum L. s. lat.
(Poaceae) populations, corresponding to four cytodemes and two degrees of poly-
ploidy. Cytological observation of the early stages of development showed that several
androgenetic patterns are possible. Albinic callus were obtained for each cytodeme as
well as on all media tested [MS (Murashige and Skoog 1962), N (Nitsch and Nitsch
1969), Potato-2 medium (Chuang et al. 1978), Wh (White 1943)]. The proportion of an-
thers showing a growth response (between 0 and 2.7%) depends on the culture medium
and the population. Significant rhizogenesis was obtained, and in only one case a
chlorotic plantlet developed. By karyological observation of several callus originating
from tetraploid cytodemes it was possible to establish dihaploid, tetraploid and in one
case aneuploid chromosome counts.

Key-words: androgenesis — anther cultore — A nthoxanthum - natural populations.

Introduction

Jusqu’ici, la cultare d’anthéres a été essentiellement utilisée sur des plantes cultivées
(Chu 1982). Pourtant, cette technique appliquée a des complexes polyploides spontanés
permettrait, en particulier, d’estimer la variabilité des potentialités androgénétiques des
différents taxons d’'une méme espéce collective.

A cet égard, Anthoxanthum odoratum L. s. lat., la Flouve odorante (Poaceae), re-
présente un matériel favorable. Cette espéce eurasiatique, devenue synanthropique,
comprend quatre cytodémes correspondant 4 deux degrés de polyploidie: 4. odoratum
s. str. diploide (2n=10) et tétraploide (2n =20) d’une part, et 4. alpinum Love et Love
diploide (2n=10) et tétraploide (2n=20) d’autre part. Les cytodeémes isoploides se dis-
tinguent entre autre par la morphologie des chromosomes a constriction secondaire
(Teppner 1970). Enfin, pour 4. odoratum tétraploide, Qureshi et al. (1981) ont obtenu
des cals & partir de fragments somatiques.

Dans ce travail nous présentons les résultats obtenus par culture in vitro d’anthéres
pour les quatre cytodémes de ce complexe polyploide.

'cytodéme = groupe d’individus caractérisé par un caryotype particulier

53
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Matériel et méthodes

Le matériel (tableaux 2 et 3) a €€ récolté dans la nature et cultivé en jardin expérimental. Il
comprend des plantes des quatre cytodémes d’A. odoratum L. s. lat. et des intermédiaires naturels
A. odorarum tétraploide X A. alpinum tétraploide (Felber, non publi¢).

Au cours de deux années successives (1984 et 1985), les inflorescences de 3 a 16 individus par
population sont récoltées lors de I'apparition des premiers stigmates puis prétraitées a3 4°C pen-
dant 72 heures (Nitsch et Nitsch 1970). Ce stade correspoud pour beaucoup d’étamines au début
de la premiére mitose pollinique.

Les épillets sont détachés de la panicule puis désinfectés a ’hypochlorite de Calcium (2%,
10 min.) et lavés deux fois & 'eau désionisée stérile. Les étamines sout disposées sur quatre milieux
standards (tableaux 1 et 3) dans des boites de Pétri stériles (8,5 centimétres de diameétre) 4 raison
de 120 étamines par boite. Les milieux sont additionnés de saccharose (2, 3 ou 10%) et d’agar (Dif-
co Noble Agar 0.8%). ajustés & pH = 5.8, et autoclavés (1 kg/cm? pendant 20 min.). Les cytokinines
et les auxines (tableaux 1 et 3) sont ajoutées par filtration.

Apres la mise en culture. les boites de Pétri sont incubées a Yobscurité 4 26°C.

Aprés une semaine, une centaine d’anthéres prélevées au hasard sur les quatre milieux sont
fixées au Carnoy (acide acétique: alcool absolu 1 : 3) puis colorées au réactif de Schiff (Oestergren
et Heneen 1962) pour déterminer leur stade de développement.

Aprés six semaines, les cals sont repiqués sur un milieu de differenciation (diminution de la
teneur en saccharose & 1% et de la concentration des hormones d’un facteur dix) pour induire 'or-
ganogenese, puis placés dans une chambre de culture [lumiére 15 heures (25°C), obscurité 9
heures (20 °C)].

En 1984, les boites dont au moins une des étamines offre des cals sont notées. En 1985, les
anthéres ayant réagi sont dénombrées et suivies individuellement. Les racines formées sont fixées
et colorées (Ostergren et Heneen 1962) pour établir leur nombre chromosomique.

Résultats et discussion

Une semaine aprés la mise en cullure, moins de 1% des microspores sont encore
chromophiles. La plupart des survivants ont alors un, deux ou trois noyaux (un noyau
végétatif et deux noyaux reproducteurs) qui correspondent aux stades normaux du
développement.

Quelques grains de pollen présentent des divisions surnuméraires démontrant le dé-
but de 'androgenése. Ainsi, nous avons observé des microspores 4 deux noyaux re-
producteurs et un noyau végétatif en division (Fig. I), plusieurs a 4 (Fig.2), 7 ou 9
noyaux (Fig. 3) et méme un grain de pollen 4 plus de 10 noyaux.

L’existence de microspores a 4 noyaux identiques (Fig. 2) implique une premiére
division symétrique. Cependant I'observation de noyaux différenciés en division (Fig, 1
et 4) montre qu'un développement est aussi possible aprés une premiére division asy-
métrique, équivalent a la premiére mitose pollinique.

Aprés six semaines, les premiers cals apparaissent (Fig. 5 et 6). Dans un seul cas
(population de Pezzeit cullivée sur MS K6D6 en 1984), une embryogenése ap-
paremment directe (Fig. 7) a permis le développement d’une plantule chlorotique.

Au cours de 'année 1984 (tableaux 1 et 2), plus de cals ont été formés sur MS, P2 et
Wh que sur N. Les résultats varient également en fonction de la combinaison hor-
monale et des génotypes de la populalion. La présence de cytokinine ne semble pas in-
dispensable, le milieu Wh D7 ayant également produit des cals. La méthode utilisée,
recensement des boites présentant des cals ne permet pas d’analyses détaillées.
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En 1985 (tableau 3) deux milieux de culture ont été choisis: P2, le meilleur en 1984,
et MS, sur lequel s’est développé la plantule. Deux combinaisons hormonales ont été
testées: K7D6, pour ses bons résultats en 1984, et BA6D6NAAG, une nouvelle compo-
sition. Deux concentrations de saccharose 3% pour MS et 10% pour P2) ont été choisies
en plus de celle utilisée en 1984. Dans la mesure du possible, les populations offrant de
bons résultats en 1984 ont été reprises en 1985 et complétées par de nouvelles pro-
venances.

En 1985, les meilleurs rendements (proportion d’anthéres présentant des cals) ont
¢té obtenus sur MS (jusqu’a 2,7%). Ils dépendent de la teneur en saccharose mais peu
des combinaisons hormonales. En effet, le rendement de MS 2% est significativement
diftérent de celui de MS 3% (au seuil de 5%). En revanche, le rendement de MS 2%
K7D6 n’est pas significativement différent de celui de MS 2% BA6D6NAAG.

Sur P2, des cals ont été produits dans une seule situation alors que ce milieu a offert
de bons résultats en 1984. L’irrégularité de P2 d’une année 4 'autre peut étre expliquée
par la variabilité de I'extrait naturel.

Le rendement androgénétique par population est compris entre 0 et 0,8%. 1l varie
d’une population a I'autre pour un méme cytodéme (4. alpinum tétraploide). Les bons
résultats obtenus sur le matériel de Pezzeit en 1984 sont confirmés en 1985. En re-
vanche, les résultats différant d’une année & I'autre (par exemple Pican qui a produit
des cals sur MS en 1985 mais pas en 1984) tiennent peut-&tre a la petite taille des
échantillons. De fagon générale, les résultats des deux années d’expérimentation sug-
gérent que le rendement androgénétique dépendrait plus des génotypes de la popula-
tion que de Pappartenance & un cytodéme ou & un degré de polyploidie particulier.

Malgré plusieurs semaines de développement a la lumiére, aucun cal chlorophyllien
n’a été observé. L’albinisme des structures androgénétiques est un phénomeéne fréquent
chez les Graminées (Pagniez et Demarly 1979) et plusieurs hypothéses ont été for-
mulées (Sun et al. 1979, Sunderland et Huang 1985).

Tableau 1. Résuliats de I'année 1984; nombre de boites dont au moins une anthére a réagi. en
fonction des milieux et des mélanges hormonaux

Milieux K7D7* K7D6 Ké6D7 KéD6 D7 Totaux
par
milieu

MS2%® 1 (8)c 3(10) IO 2 (8) - 7 (35)

N2% 2. M 1(10) o 0(10) - 3 (38)

P22% 3(10) 3(12) 4(11) 0 - 10 (42)

Wh 2% - 2 (M 29 o 3(8) 7 (35

Totaux 6 (25 9 (39) 7 (40) 2(38) 3(8) 27 (150)

par mélange

hormonal

> Mélange hormonal; K=Xkinétine (6-furfuryl-aminopurine), D= Acide dichlorophenoxy-2.4-acé-
tique,7=107 M, 6=10* M.

® Milieu de culture; MS=Murashige et Skoog (1962), P2="Potato-2 medium de Chuang etal.
(1978), Wh=White (1943), N = Nitsch et Nitsch (1969), 2% = teneur en saccharose.

* 1(8); 1 =nombre de boites dont au moins une anthére a réagi. (8)=nombre de boites inocuiées.
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Tableau 4. Résultats des comptages chromosomiques des cals {1985} en fonction des poputations
et des milieux

Cytodémes Populations M 2% MS 2%

K7TD6 BASDENAASG
A. alpinum 4% Croix-Morand (F), 82-1535 2n=10
A. odoratum 2x Pican (YU}, 83-1007 2n= 10
A, odoratum 4x Pegzeit (YU), 82-1445 In=10et 20 n=10.11et 20
A. odoratum 4% Loudre (F), 82-1533 In=20 In=10

XA, alpinum 4x

La diminution de a teneur en saccharose et en hormones a induit une rhizogenése
importante {Fig. 8).

Pour les cytodémes diploides, un seut comptage a pu &tre effectué sur des méris-
témes racinaires (tableau 4}, I correspond au nombre somatique (2 n = 10). Son origine
reste indéterminée: gaméte réduit suivi d’endomitose, gameéte non réduit ou cellule so-
matique de Yanthére.

Pour les cytodémes tétraploides, les complages ont permis d’établir des nombres
etraploides, dihaploides et aneupioide. Les mémes hypotheses sur Vorigine des cais
diplofdes d’4. odoratum diploide peuvent élre émises pour les cals tétraploides. Les
comptages dihaploides (2n= 10} démontren! qu'une partic au moins des dévclop-
pements androgénétiques sont bien issus d’un gaméte réduit. Enfin, le nombre aneu-
ploide (In=11) peut étre attribué, soit 4 la technigue androgénétique, comme cela a
été démontré chez Hordewm vulgare L. (Mix etal. 1978), soit & une irrégularité méio-
tigue antérieure & la mise en culture, comme I'a observé Hedberg (1976 pour
A. odoralum tétraploide.

Conclusions

Au cours des deux années d’expérimentation, des cals ont ét¢ obtenus pour les qua-
tre cytodemes d’Anrhoxanthum odaratum s. lat. Pour chaque cytodeme. des différences
notables ont été observées entre Jes populations: certaines ont produit des cals, d’autres
pas. IYaprés nos résultats, e succés de I'androgenése dépendrait plus de la population
que de I'appartenance & un degré de polyploidie particulier ou 2 une des deux espéces,
A. alpinum ou A. odoratum. La difficuli¢ d'induire Pembryogenése, et I'albinisme de
tous les cals, restent des problémes majeurs pour des travaux ultéricurs.

Mous remercions e prof. Ph. Kapfer de ses conseils et de son aide lors de la rédaction, Mes-
demoiselles A. Filter et M. Girard pour leur assistance technique ainsi gue Monsieur E. Fortis
pour la réalisation des documents photographiques.

Ce travail a été subventionné par le Fonds National de la Recherche Scientifique (subside no
3.047.81). H fait partie de la thése de doctorat de F. Felber.

Résumé

La culture d’anthéres a été appliquée 4 quelques populations naturclles d'Axn-
thoxanthum odoratum L. s. lat, (Poaceae), correspondant 4 guatre cyfodémes et deux
degrés de polyploidie. P'observation cytologigue des premiers stades de développe-
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ment a montré qgue plusieurs voies androgénetiques sont possibles. Des cals albinos ont
£t¢ obtenus pour chaque cytodéme ainsi gue sur tons les milieux testés {MS (Murashige
et Skoog 1962). N (Nitsch et Nitsch 1969), Potato-2 medium (Chuang et al. 1978), Wh
{White 1943)]. La proportion d’anthéres ayant réagi {entre 0 et 2,7%) dépend du milieu
de culture et de 1a popuiation. Une thizogenése importante a ét¢ induite et dans un seul
cas. une plantule chlorotique s’est développée. 1 observation caryologique de plusienrs
cals issus des cytodémes tétraploides a permis d’établir des nombres chromosomigues
dihaploides. étraploides et dans un eas aneuploide.

Mots-clés; — androgenése - Anthoxanthrum — cultnre d’anthéres — populations na-
turelles,
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FeLser, F 1988, Phénologic de la floraison de populations diploides et étraploides d’ Anthoxamthum alpinum et d’ Anthoxan-
thum odoratum. Can. 1. Bot. 66 @ 22582264,

La phénologie de 12 floraison a été érudide, en jardin expérimental, sur des populations diploides et tétraploides d’ Anthoxan-
thum alpinum A & D. Love et d’A. odoratum L. du centre et du sud de I'Europe ainsi que, in situ, dans une zone de contact
entre 1'A. alpinum diploide et I'A. odoramim tétraploide. En jardin expérimental, les paramétres phénologiques ont été éudiés
ay piveay de P'individe (débur de lp floraison) et & P'échelle de la population {dates auxquelles 48, 50, 60, 70 ou 80% des
plantes de chaque population offrent pour fa premiére fois des éamines mires). L' Anthoxanthum alpinum fleurit plus tof que
I'A. adoratum et cect indépendamment de leurs valences chromosomiques respectives Le délai moyen entre I'apparition des
stigmates ¢t celie des élamines est de Iordre de 2 jours pour les deux taxons d’A. adpinum, et de 6 jouss pour ceux 8’4, odora-
wwm. 1."étalement de la floraison le plus important a é18 observé pour I"A. odoratum wtraploide, ce gui aneste la grande varia-
bilit# phénologique de ce taxon. L'éwde in site confirme la précocité de I'A. alpinum. La différenciation phénologique au
sein de ce complexe polyploide serait contemporaine de I'individualisation des deux taxons diploides mais antéricure a leurs
phases respectives de polyploidisation.

FeLper. F. 1988, Phénologic de la floraison de populations diploides et tétraploides d’ Anthoxanthum aipinum et &’ Anthoxan-
thunt odorarum, Can. 3, Bot. 66: 2258 -2264.

The phenology of flowering was studied in an experimental garden, on diploid and tetraploid populations of Anthoxanthum
alpinum A. & D, Léve and of 4. odoratum L. of central and southern Europe and also in situ in a contact zone between
diploid 4. alpinum and tetraploid A. odoratum. In the experimental garden, the phenological parameters were studied at the
individual level {onset of flowering) and at the population level {dates on which each population showed opened anthers for
the first time on 40, 50, 60, 70, or 80% of the plants}. Anthoxanthum alpinum flowered earlier than A odoratum, regardless
of the respective ploidy level of the two taxa. The average time lag hetween the appearance of the stigma and that of the
stamens was about 2 days for the two A. alpinum taxa and 6 days for those of A. odoratum. Flowering was spread over the
longest period for the tetraploid A. edoraium, which shows the great phenological variability of this taxon. The in situ study
confirms the prececity of 4. alpinum. The phenological differentiation within this polyploid compiex probably coincides with

the individualization of the two diploid taxa but precedes their respective polyploidization phases.

Introdoction

L’ Anthoxanthum odoratum L. lato sensu, la Flouve odorante,
comprend quatre taxons pérennes en Europe occidentale :
V'A. alpinum A, & D. Love diploide (2n = 10) et tétraploide
(2n = 20) d'une pant, I'A. odoram L. siricto sensu diploide
(2n = 10) et tétraploide (2n = 20) d’autre part (Teppuer
1970). Chaque taxon cst caractérisé par sa valence chromo-
somique et la morphologie de ses chromosomes & constriction
secondaire. Les caractéres les plus couramment ulilisés pour
différencier les deux espéces porient sur la lemme fertile
(Rosmuz 1938; Teppner 1969} et les feuilles {Teppner 1969).
En outre, U'A. alpinum peut étre infecté par ume rouille spé-
cifique (Puccinia sardonensis Giumann), alors que I'A. odo-
ratum y est toujours résistant {Felber 1987). A ce jour, aucuae
différence entre le taxon diploide et le taxon tétraploide d’une
méme espéce n'a éié révélde,

L’origine par autopolyploidie de I'A. aipinum tétraploide est
admise (Hedberg 1970; Teppner 1970). En revanche, celle de
I'A. odoratum tétraploide est encore discutée. Borrit (1963),
Jones (1964) et Teppner (1970) défendent le morcellement de
V'A. odoratum lato sensu en deux especes. Ils admettent que
I'A. odoratum tétraploide est un allopolyploide issu du croise-
ment de A, alpinum et d’'un autre taxon diploide. En
tevanche, Hedberg (1970} suppose que 'A. odoratum est un
autopolyploide ancien, issu de I'A. afpinum dipioide, et ele
conteste le rang d'espiee a ce dernier.

L’ Anthoxanthum odoratum lato sensu est une des premiéres
Poaceae i produire des inflorescences au printemps, Ses fleurs
sont protogynes et ses panicules fleurissent de haut en bas. Ce
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complexe polyploide est anémophile. L’ Anthoxanthum alpi-
num diploide et 'A. odoratum tétraploide ont un mode de
reproduction essentiellement allogame (Borril 1963; Wu et
Jain 1980), mais celui de I'4. alpinum tétraploide et de
V'A. odoratum diploide reste, & notre connaissance, inconau.

Le déterminisme, en partie génétique, de la floraison (Mnrfet
1977; Rathcke et Lacey 1985) a incité certains autetrs i
inclure la phénologie dans leurs travaux de biosystématique ou
de génétique des populations.

Ainsi, chez U'A. odoratum lato sensu, Rosmuz {1960), Hed-
berg (1967) et Grossetdéte (1982) ont étudié les périodes de
floraison de certains taxons a des fins taxonomiques. Leurs
travaux portent tous sur des plantes récoltées dans la nature et
cultivées en jardin expérimental, Sur du maiériel polonais,
Rosmuz (1960) observe que I'A. alpinum diploide fleurit plus
t6t que U'A. odoratum tétraploide et que leurs périodes de flo-
raison ne se chevauchent pas. Sur des plantes suédoises, Hed-
berg (1967} reléve également la précocité de A, alpinum par
rapport & I'A. odoratum mais elle admet que certaing individus
des deux espices ne se différencient pas i cet égard. Quelques
populations d’A, edoraiwn diploide de Corse (= var. corsi-
cum (Brig) Rouy), éindiées par Grossetéte (1982), ont une flo-
raison tardive. En revanche, cet auteur observe sur d’avtres
populations francaises que 1'A. alpinum fleurit plus tard que
PA. odoramm tétraploide. En conséquence, si pour Rosmuz
(1960} la date de floraison permet de distinguer avec sOreté les
taxons d’ Anthoxanthum, pour Hedberg (1970) et Grossetéte
(1982), ce critere ne posséde qu'une valeur taxonomigue
fimitée.
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Des décalages dans la floraison n'imerviennent pas senle-
ment entre des taxons différents mais également entre des
populations d'un méme taxon, en particulier chez I'A. odora-
tum tétraploide (McNeilly et Antonovics 1968; Snaydon 1973,
Snaydon et Davies 1971, 1976, Grant et Antonovics 1978,
Kiang 1982). Hs sont interprétés comme une adaptation des
populations aux conditions locales (McNeilly et Antonovics
1968; Snaydon et Davies 1971) ou comme un moyen de
réduire les effets indésirables du flux génétique enire des
populations gui occupent des milieux différents (McNeilly et
Antonovics 1968; Snaydon 1973; Snaydon et Davies 1976;
Grant et Antonovics 1978; Kiang 1982).

Les résubtats comradictoires de Grossetbie (1982) par rap-
port & cenx de Rosmuz (1960) ¢t de Hedberg (1967) ainsi que
I'absence de travaux traitant de la phénologie de la floraison
des quatre taxons d'4, odoratum lato sensu en jardin expéri-
memntal nous ont conduit & reprendre cette étnde. Notre travail
devrait permetire, en particnlier, d’apprécier la variabilité
phénologique de populations d'un méme taxon, poussant dans
des conditions écologiques optimales mais situées dans des
régions géographiques distinctes. De plus, 1'élude in site de Ja
floraison de populations de denx taxons différents d’ Anthoxan-
thum n'a jamais été réalisée. Celle-ci devrait offrir la possibi-
lité de comparer les observations en jardin expérimental et
celtes sur le terrain. C'est pourguoi nous présentons ici les
résultats obtenus dans une zone de contact entre I'A. alpinum
diploide et 'A. odoratum tétraploide.

Matériel et méthodes

Etude en jardin expérimental

Notre étude a porté, en 1984, sur des plantes cultivées en jardin
expérimental 3 Neuchitel (46°60'N ., 6°36'E., altitude, 450 m), dans
des conditions uniformes, & parir de graines ou de plantes vivantes
récoltées dans la natwre. Plusieurs populations de provenances
varides ont €été étudides pour chaque taxon {tableau 1). Pour chaque
individu, 1'état de I’épi le plus avancé (stigmates réceptifs ou éta-
mines mfres) a ét€ noté tous les jours enwre le 21 avril et le 3 juin,
tous les 2 jours entre le 5 et le 29 juin, tous les 3 jours entre le 30
Jjuin et Je 12 juillet, et enfin les 19 et 26 juillet. Les observations om
£t€ réalisées en fin de matinée, soit & la période suivant de peu Iopti-
mum de "anthése (Bannikova et Guzik 1983). Les stigmates réceptifs
se reconnatssent A leur urgescence. Seules fes plantes dont quelques
anthéres au moins étaient parvenues i maturité le jour de 1'observa-
tion ont &€ classifies au stade Stamines mires.

Les données relatives aux populations de chaque taxon ont été
reportées sur des histogrammes présentant, pour chaque jour ¢ obser-
vation, la fréquence relative des individus ayant pour la premiére fois
des stigmates réceptifs ou des étamines mires, ou encore la frégquence
relative des individus 4 chaque état.

Les dates auxquelles pour la premiere fois au moins 40, 50, 60, 70
ou 80% des plantes de chaque population ou de chaque taxon
offraient des étamines mdres ont é¢ relevées. Leur comparaison a
permis d’estimer Fétalement de Ja floraison au sein de chaque 1axon
et le décalage phénologique entre ceux-ci.

Pour chaque plante chez laquelle I"apparition des stigmates récep-
tifs a pu 8tre observée, le délai {exprimé en jours) entre {'apparition
des stigmates £t celle des étamines a é1é déterming.

Emde in situ

L’ Anthoxanthum alpinum diploide et I'A. odoratum tétraploide se
chtoient dans le piturage du flanc nord de Chasseral (Suisse, Jura
central). L' Anthoxanthum alpinum croit sur le haut du versant alors
que I’A. odoratum le remplace plus bas (Felber et Girard 1986). Tous
les Anthoxanthum fleuris omt €1¢ observés les 14 et 21 juin 1985, le
long d'un wansect de 320 m, et le 21 juin, sur une parcelle de 15 m
sur 4 située dans la zone de contact des taxons.

TapLeau 1. Etude en jardin expérimemal; description des popu-
lations

A alpinum 2x

Aliemagne, Forét-Noire, Feldherg, 47°51'N.. 8°2'E., lande a
Vaccinium Myniitlus, Collma vudgaris ot Nardus swrica,
1440 m, 83-1209, P, 46.

Suisse, Valais, Grand Chavalard, 46°11'N., 7°6'E.. éboulis sili-
ceux, 2300 m, 82-1589, P, 23,

Suisse, Vaud, Le Chasseron, 46°51'N., 6°33E., piturage,
1500 m, 82-1583, P, 43.

A. alpinum 4x

France, Ain, Colomhy de Gex, [a Maréchaude, 46°21'N_, 6°1'E,,
pelouse & Carex sempervirens et Sesleria coerulea, 1510 m,
83-748, G, 47,

France, Cantal, Puy Mary, 45°6'N., 2°39°'E ., lande & Vaccinium
Myrtillus, 1580 m, 82-1534, P, 37,

France, Isére, Charmant Som, 45°23'N., 5°49'E., pamrage,
1750 m, 83-1184, P, 37,

A. edoratum 2x
Yougoslavie, Istra, Pored, 45°14'N., 13°36'E., prairie, 110 m,
83-1006, G, 33.
Yougosiavie, Slovenija, Komen, 45°49'N., 13°45°E.. prairie,
320 m, 83-1047, G. 36.

A. odoratum 4x

Yougoslavie, Slovenija, Banjs¢ice, 45°2'N., 13°45'E., praine,
700 m, 82-1443, P, 33,

Yougostavie, Slovenija, Bovec, 46°20°N,, 13°33°E., prairie,
480 m, 82-1444, P, 38,

Yougoslavie, Slovengja, Golac. 46°33'N_,
6035 m, 82-1439, P, 35.

Suisse, Soleure, Passwang, 47°22'N ., 7°41'E., paturage, 1200 m,
83-1220, P, 57.

14°6'E., prairie,

Nota : Les donndes comprennent, dans |'ordre, le taxon, la locatisé, la latitude, la
ongitude, I mitiew, aftitude, le numdro de cubture (les deux premiers chiffres cor.
respondent 4 1'année de mise en culture), | mode d'échansillonnage (G, graine: P, plantey
et fe nombre d'individus érudiés.

Pour caractériser la floraison de chaque individu, nous nous
somumes servi de indice défini par Grant et Antonovics (1978}, Il se
calcule en attribuant aux stades phénologiques étudiés les valeurs
suivantes ; 1, appatition de P'épi hors de la gaine; 2, épi compléte-
ment dégagé de la gaine; 3, stigmates réceptifs; 4, étamines miires.

L’indice est égal & la moyenne pondérée des états représentés par
ia plante. Le facteur de pondération st le nombre d'épis A cet état.

Résultats et discussion

Etude en jardin expérimental

Comme le montre la figure 1, Vanthese des populations de
I'A. alpinum avait déja commencé lors des premiéres observa-
tions, mais pas celle de I'A. odoratum. 11 aparait cependant
clairement que fa floraison débute plus 16t pour les plantes des
denx taxons d’4. alpinum gue pour celles des denx taxons
d’A. odoratum, gue 1'on considére "apparition des stigmates
ou 'ouverture des éamines. L optimum de la floraison de
I'A. alpinum diploide on tétraploide et celle de I'A. odoratum
diploide ou @traploide est décalée en début et en fin de saison
(fig. 2). Pour chague individn, la floraison des épis est
groupée au printemps, mais des €pis tardifs peuvent parfois se
développer. Ce sont principalement eux qui participent aux
dermeres observations. La mawration des amhéres de certains
individus s’est parfois interrompoe pendant guelgues jours.
Cette irrégularité caractérise des plantes dont le nombre
d’inflorescences est peu élevé et le nombre d'épillets par
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FiG. 1. Histogramme du début de la floraison. Fréquence, par taxon, des individus ayant pour la premiere fois des stigmates réceptifs (O)
ou des étamines mires (M) en fonction des jours d’observation. L abscisse désigne la date des observations : A, avril; M, mai; les nombres
correspondent aux jours di mois.
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Fic. 2. Histogramme de 'ensemble de la floraison. Fréquence, par taxon, des individus ayant des stigmates réceptifs ([} ou des étamines
miires (M) en fonction des jours d'observation. Sewd éiat le plus avancé de la plante a & noté. L'abscisse désigne ta date des observations :
A, avril; M, mak; I, juin; J, juillet; les nombres correspondent aux jours du mois {la date est disposée verticalement).

panicule faible. Cette pauciflorie se¢ traduit 4 'échelle de la
population par une floraison moins abondante. Par exemple,
pour chaque jour d’observation, la proportion des individns de
« Grand Chavalard » offrant des étamines ouvertes a toujours
été inférieure A 70% (tablean 2).

La floraison des deux taxons d'A. alpinum est synchrone :
les dates auxquelles, pour la premiére fois, n% des plantes de
chacon d'eux offrent des anthéres mbres sont semblables
(tableau 2) et le décatage phénologique des taxons est au maxi-
mum de 1 jour {tablean 3). Les dates observées pour I'A.
odoratum diploide recouvrent en partie celles de I'A. odora-
tum tétraploide, et le diploide d’A. odoratum flenrit 2 & 7 jours
plut 5t que le tétraploide d'd. odoratum. La floraison de
I’A. odoramm tétraploide est plus proche de celle de I'4. odora-
tum diploide que de cetles des denx taxons de I'A. alpinum. En
outre, les dates observées pour ’A. alpinum ne recouvrent
jamais celles de ’A. oderatum {diploide ou tétraploide)
(tablean 2).

L’étalement des dates auxquelles une proportion donnée des
plantes de chaque taxon offre des étamines miires est faible
pour I'4. alpinum tétraploide (0-1 joer), moyen pour ’A. aipi-
num diploide et I'A. odoramm diploide (4—6 jours) et fort
pour 1’4, odoratum tétraploide (10— 14 jours).

D’aprés nos observations, les caractéres phénologiques des

populations d'un méme taxon ne dépendent pas de lenr mode
de récolte (graines ou plantes}, de leur année de mise en cul-
ture, ni de lear localisation géographique on altitudinale.

Nos résultats confirment la précocité de VA alpinem
diploide par rapport 4 V'A. odoratum tétraploide (fig. 1) déerit
par Rosmuz (1960} et Hedberg (1967). 1ls sont en contradic-
tion avec ceux de Grossetéte (1982). Le chevauchement des
débuts de la floraison des deux taxoms concorde avec les
données de Hedberg (1967) mais pas avec celles de Rosmuz
{1960).

Le délai moyen entre Papparition des stigmates et celle des
étamines varie entre 1.3 et 2,8 jours pour I'4. alpinum
diploide et entre 1,9 et 2.3 jours pour le tétraploide. 1l est de
5,0 ou 6,5 jours pour 'A. odoratum diploide et atteint de 3,3
& 7,8 jours pour le tétraploide (tablean 4). Les valeurs
moyennes pour 1’A. alpinum diploide (2,0 jours) ou tétraploide
€2,1 jours) sont significativement différentes au senil de 1%
{(test ¢ de Student) de celles de VA, odoratum diploide (5.8
jours) ou tétraploide (6,6 jours). En revanche, les valenrs pour
les deux taxons d’A. alpinum ov ceux d’A. odorarum ne sont
pas sigmficativement différentes an méme seuii.

Les caractires phénologiques propres a chague taxon s’ob-
servent a Péchelle du taxon ou de la population. En effet, ia
variabilité intrapopulation est considérable et certaines plantes
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Tapteay 2. Emde en jardin expérimental; dates (jour/mois) auxquelles n% des
plantes de chaque population ou de chaque taxon offrent pour la premifre fois des
étamines mires

Population ou 1axon 40% 50% 60% 0% 80%
A alpinem 2
Feldberg 25/4 274 2714 29/4 1/8
Grand Chavalard 27/4 274 28/4 e o
Le Chasseron 23/4 2344 24/4 24/4 25/4
Taxon 24/4 (4) 25/4 (4) 26/4 (4} 27/4 (5) 28/4 (6)
A, alpinum 4x
Charmant Som 24/4 25/4 25/4 26/4 26/4
Colomby de {ex 24/4 25/4 26/4 26/4 274
Puy Mary 25/4 25/4 25/4 26/4 274
Taxon 24/4 (1} 25/4 () 25/4 (1) 26/4 () 27/4 (1)
A, odorgram 2x
Komen 30/4 1/5 2/5 25 5/5
Pore¢ 5/5 6/5 6/3 7i5 9/5
Taxon 1/5 (5) 2/5 (5) 5/5 t4) /5 (5) 5 (&)
A. odoratum ax
Banjsiice 30/4 28 3/5 6/5 Ve
Bovec 715 13 145 10/5 13/5
Golac 14/5 15/5 15/5 16/5 17/5
Passwang 15 /5 315 6/5 775
Taxon S5 14y 65 (13 TS(12) 1045 (10)  14/5 (10)

NoIa - Les données gntre patenthéses indwuent le nombre de jours d'éeart entre la population Ia plus précoce

et fa plus tardive.

d’A. alpinum et &’A. odoratum fleurissent simultanément.
D’autres ont un délai identique entre I apparition des stigmates
et celle des étamines.

La variabilité de la floraison peut s’exprimer sur de courtes
distances lorsque les conditions écologiques changent (Grant
et Antonovics 1978; Kiang 1982, McNeilly et Antonovics
1968; Snaydon 1973, Smaydon et Davies 1971, 1976) ou,
comme ¢’est Je cas ici en particulier pour 1A, odoratum éira-
pioide, entre des populations d’origine éloignée mais croissant
dans des conditions écologiques optimales (tableau 2),

Etude in situ {tableau 5

Les indices de Grant et Antonovics {1978), pour chaque jour
auxquels ils ont €€ calculés, atteignent une valeur significa-
tivement plus élevée pour I'A. alpinwm diploide que pour
VA. odoratum tétraploide {test ¢ de Student, seuil de 1%),
aussi bien pour le transect que pour la parcelle située dans la
zone de contact. La valeur de indice de Grant et Antonovics
(1978} du transect du 14 juin pour I'A. alpirnem et celle du 21
iuin pour "4, odoratum sont sembiables (respectivement 2,8
et 2,9, tableau 5). Le décalage phénologique entre les deux
taxons est donc de P'ordre de 1 semaine.

Des valeurs identiques sont observées le 21 juin, & la fois sur
la parcelle ol fes plantes des deux taxons poussent en mélange
(F. Felber, données non publiées) et sur le transect ou ¢lles ont
des répartitions distinctes (Felber et Girard 1986). Le décalage
phénoclogique n'est done pas la conséquence de conditions éco-
logiques différentes entre le haut et le bas du versant (tempéra-
ture ou enneigement, par exemple) mais serait génétique. 11
cortespond & celui que nous avons observé en jardin expéri-
mental pour I'ensemble des populations des deux taxons mais
lui est inférieur (1 semaine contre 11 3 14 jours). Cette diffé-
rence peut étre imputée aux méthodes de calculs distinctes
utilisées dans les deux cas.

La florajson des Anthoxanthum est protogyne et elle est plus
précoce pour I'4. alpinurm que pour I'A. odoratum. Le pollen

d’A. alpinum 2 donc plus de chance d’atteindre des stigmates
d'4. odoratum que D'inverse. L’introgression entre les deux
taxons devrait donc étre préférentiellement unidirectionneile,
En jardin expérimental, la durée de floraison est longue
{fig. 2) et la période commune de floraison de 'A4. alpinum et
de I’A. odoratum est considérable. Dans le piturage de Chas-
seral, en revance, le bétail est amené peu aprés le début de la
floraison des deux taxons d’Anthoxanthum. 11 réduit alors
considérablement le nombre d’épis et morcelle fes popula-
tions. Cependant, malgré les actions conjointes du décalage
phénologique et du paturage qui diminuent notablement la pos-
sibilité d"échange génétique entre les deux taxons, une intro-
gression bidirectionnelle semble exister entre 4. alpinum 2x
et I'4. odoratum 4x (Felber et Girard 1986).

Conclusions

Notre étude révele une étroite parenté entre 'A. alpinum
diptoide et tétraploide. Une méme conclusion s'impose pour
les deux taxons de 'A. odoratum.

En revanche, I'4. alpinum et I'A. odoratum offrent des
phénologies de ia floraison différemtes. La différenciation
phénologique de ’A. odoratum lato sensu serait donc contem-
poraine de Ja spéciation de I'A. alpinum et de U'A. odoratum
mais antérieure a la polyploidisation des deux taxons. Elle a
pu résulter d’une sélection contre hyhridation dans ume
situation de sympatrisine, comme ceci a é¢ démontré pour
VA odorawm tétraploide (McNeilly et Antonovics 1968;
Snaydon 1973; Snaydon et Davies 1971, 1976; Grant et
Antonovics 1978, Kiang 1982). Le méme processus, majs
d’origine plus récente, pourrait d'ailleurs expliguer la relative
précocité de I’ A. odoratum diploide par rapport au tétraploide.
La différenciation des floraisons de I'A. alpinum et de
V'A. odoratum pourrait également résulter d'une différencia-
tion génécologique ancienne. Turesson (1925), par exemple,
a démontré que les Scotypes alpins du Campanula ronndifolia
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Tasieau 3. Etmde en jardin expérimental, décalage phénologique entre les taxoms
d'A. odoratum lato sensu {en jours)

Taxon A. alpinum 4x A. odoratum 2x A. odoratium 4x
A alpinum 2x 0-1 7-9 1116
A. alpinum 4x 7-10 1117
A. odoratum 2x 27

TarLeav 4. Fude en jardin expérimental; délai
moyen et écart type (exprimés en jours) entre
P'apparition des stigmates et celle des étamines

X o N
A. alpinum 2x
Feldberg 1.9 1,9 39
Grand Chavalard 2.8 1,9 19
Le Chasseron 1,3 1,0 20
Taxon 2,0 1.8 78
A. alpinum 4x
Charmant Som 2.3 1,0 24
Colomby de Gex 1.9 1,2 41
Puy Mary 2,2 1.3 27
Taxon 2,1 1,2 ”
A. odoratum 2x
Komen 50 1,5 35
Pored 6,5 2,9 32
Taxon 58 24 67
A. odoratum 4x
Banjs¢ice 53 2,2 30
Bovec 7.8 24 2
Golac 7.8 2,3 32
Passwang 5.8 2,9 33
Taxon 6,6 2.4 147

NoTa : N indigue & nombre d'individus udiés.

TaBLEaU 5. Etude in situ; valeur moyenne de Pindice de Grant et

Antonovics (1978} et écart type de chaque taxon observé le long du

transect {2 jours d'observation) ainsi que sur la parcelle sitée dans
la zone de contact des taxons

A. alpinum 2x A. odorarum 4x

X o N X b N
Transect du 14/6 2.8 08 80 2,1 0.8 1l
Transect du 21/6 36 0,6 78 2,9 0,7 14
Parcelle du 21/6 3,6 0,5 27 2.9 0,7 86

L. et do Geum rivale L. flenrissaient plns 6t que Jeurs
correspondants planitiaires qnand ils éaient coltivés en jardin
expérimental.

McNeilly et Antonovics (1968), Snaydon {1973), Snaydon
et Davies (1971, 1976}, Grant et Antonovics (1978) ansi gne
Kiang (1982) ont démontré gue les caracteres de la floraison
gque nous avons observés ponvaient évolner rapidement, La
phénologie de la floraison des populations d’A. edoramum laio
sensu est donc la résnltante ¢ une sbccession de différencia-
tions génétiques, anciennes et récentes,
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