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e
ANIMADVERSIONES ALIQUAE AD SILENARUM

ET IMPRIMIS PHYSOLYCHNIDUM
MIGRATIONES

PAR

G. BOCQUET

Resuml

Des remarques biogeographiques se trouvent ici regroupees en marge d'une revision syste-

matique des Silene sect. Physolychms La section est consideree comme archaique et proche des

formes ancestrales qui ont assure !a distribution du genre Silene Sont evoques les points suivants:
centres d'ongine et de variation des Silene, histoire des Silene, ainsi que des remarques d'ordre plus
general sur l'effet des glaciations, la'dissociation arcto-alpine de Tolmatchev, les voies de migration
et quelques modalites de ce phenomene

Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit sind die sich im Laufe einer systematischen Untersuchung der
Sektion Physolychms von Silene abzeichnenden pflanzengeographischen Ergebnisse zusammen-
gefasst. Die Sektion wird als ursprunglich betrachtet und ihre Formen mussten demnach den
Urformen der Gattung nahe stehen. Es wird auf folgende Punkte eingetreten: Zentrum der Entstehung

und Genzentren, seitheriges Schicksal der Sektion, allgemeinere Bemerkungen über den
Einfluss der Vergletscherung, Diskussion über Tolmatchev's Auffassung der „arkto-alpinen
Differenzierung", die Wege der geographischen Ausbreitung und einige allgemeine Gesichtspunkte dieses

Phenomens.

Au terme d'une revision de la section Physolychnis (syn. Gastrolychnis) du genre
Silene, nous nous preparons ä publier l'ensemble de nos resultats: les 61 especes de

la section seront traitees chacune monographiquement; une clef, des illustrations,
des index de collections et de noms completeront le travail taxonomique et per-
mettront d'utiliser la monographie pour l'identification des plantes.

L'impression de cet ouvrage prendra, pour des raisons pratiques, un certain

temps; ausst publions-nous prealablement nos conclusions generates. Un resume

nomenclatural a dejä paru (Bocquet 1967);
En outre, nous avons sous presse:

1) Des remarques sur la cleistogamie chez les Physolychnis et les implications
de ce mode de reproduction sur la taxonomie du groupe (Bocquet 1968a).
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2) Une revue de la morphologie de la section (Bocquet 19686). Nous soulignons
dans ce dernier travail les aspects archai'ques des Physolyehnis: cinq styles, carpophore
court, ouverture de la capsule souvent assuree par cinq dents simples, tendance
ä la formation d'une aile unique sur la graine, etc. Nous insistons aussi sur le caractere
hautement specialise des Physolyehnis, comme hemicryptophytes steppiques ou
comme chamephytes haut-alpins.

De la persistance de caracteres archai'ques et de leur juxtaposition avec des

specialisations adaptatives tres poussees, nous concluons que les Physolyehnis sont
vraisemblablement directement issus des formes ancestrales qui ont assure la migration

des premiers Silene. II s'ensuit que nous accordons une tres grande importance
ä la distribution des Physolyehnis, qui en quelque sorte jalonnent les voies ancienne-

ment suivies par ces premiers Silene. 11 nous a done paru important de regrouper
nos conclusions biogeographiques sur la section. Notons que, dans notre
monographic, nous presenterons pour chaque espece des remarques geobotaniques de

detail.
Pour les synonymies, les descriptions, les illustrations et tous details utiles sur

les especes, on voudra bien se reporter aux travaux dejä publies ou ä la monographie
ä paraitre. Qu'il suffise de rappeler que nous avons reconnu quatre domaines floris-
tiques ä l'interieur de l'aire de la section Physolyehnis: l'Asie centrale, l'Arctique,
l'Amerique du Nord et l'Amerique du Sud; ces domaines sont separes par de nettes

solutions de continuite.

a) Centres de variation et centre d'origine des Physolychnis

le centre de variation principal se situe dans le domaine asiatique, plus precise-
ment sur les massifs montagneux et les plateaux situes entre le lac Bai'cal et la chaine

himalayenne, de l'Afghanistan en Chine. A l'heure actuelle, le centre de gravite
de cette aire se situe vers le sud et c'est le long de la chaine himalayenne que les

Physolychnis ont connu leur plus grande diversification.
Les domaines aretique et nord-americain se presentent par contre comme des

aires pauvres en especes; la variation interspecifique est faible, encore que la variation
infraspecifique puisse etre considerable. On ne peut parier dans ces regions de centre
de variation secondaire, pour les Physolychnis tout au moins.

La situation est bien differente en Amerique du Sud, oü un riche eventail d'especes
existe le long de la Cordillere des Andes, tout specialement en Argentine et au Chili.
En deux etapes successives (correspondant vraisemblablement ä nos sections
Genovevanae et Chilenses) un centre de variation secondaire s'est manifeste en

Amerique du Sud.

En ce qui concerne le centre d'origine, tout se passe ä notre avis comme si il
coi'ncidait avec le centre de variation le plus important: nous pensons que les
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Physolychnis sont originaires de la region angarique, avec extension de 1'aire et

deplacement du centre de gravite vers les chaines himalayennes.
Si nous considerons maintenant les Silene dans leur ensemble, nous leur

assignerons le meme centre d'origine, puisque des considerations d'ordre morpho-
logique et evolutif nous font rattacher les Physolychnis directement aux formes
ancestrales des Silene.

L'ensemble du genre Silene a egalement connu un centre de variation primaire
dans la region angaro-himalayenne; l'activite de ce centre a du connaitre des rebon-
dissements au cours du deroulement des temps, si Ton en juge par la complexite
des formes asiatiques. Mais un centre secondaire a egalement existe en Amerique du

Nord, dont est resultee la belle serie d'especes americaines de caractere semi-

archai'que. Nous inclinons ä penser que ce centre americain est issu de la meme vague
d'invasion que les Physolychnis, ou de la fin de cette vague, mais que les especes

produites ont davantage evolue. Ce centre est maintenant au repos, avec des especes

en equilibre avec leur milieu ou en regression. Nous considerons de telles especes

comme senescentes, car leur rhytme evolutif est freine, comme Test leur expansion.
Cette fossilisation vivante ne tient qu'en partie ä des causes endogenes (comme
une adaptation tres poussee au milieu, ou une Polyploidie elevee); il ne serait done

nullement exclu que certaines des especes ne puissent etre rejuvenilisees par un
changement drastique du milieu.

Vers l'Afrique et le bassin mediterraneen, un autre centre de variation a existe,

qui a compris ä notre avis au moins deux essaims de speciations, distincts et successifs.

Un residu d'activite s'observe encore peut-etre en Europe, mais probablement esc-il

artificiel et dü aux modifications anthropogenes apportees recemment ä la vegetation:
nous pensons ä la variability difficile ä apprehender d'especes comme les S. vulgaris
et S. alba.

b) Esquisse d'une histoire des silenes

Du centre d'origine angarique, tout se passe comme si une premiere vague
de Si/ene (la vague « Physolychnis ») s'etait etendue en se diversifiant:
1° vers le sud et les montagnes de Chine, de l'EIimalaya et de l'Afghanistan;
2° vers le nord et l'est, par le detroit de Behring.

Cette vague est responsable de la presence des Physolychnis en Arctique et en

Amerique du nord. Les territoires qu'elle a occupes ne doivent pas necessairement
coincider exactement avec la localisation actuelle des especes issues de ces souches

ancestrales en migration.
En Amerique, cette vague a depose quelques orophytes de caractere archai'que

(S. kingii, S. attenuata, S. hitchguirei) et deux especes ä tendances steppiques,
cleistogames: le S. drummondii (a l'origine certainement steppique ou substeppique
dans la « prairie ») et le S. favargeri (oro-steppique). Ces especes se sont evolutive-
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ment figees en conservant l'ancien caractere « Physolychnis » de l'ovaire ä cinq car-
pelles. Mais, comme nous venons de le mentionner, la fin de cette vague devait
evoluer sur place, peut-etre avec l'appoint d'une nouvelle vague venue d'Asie:
ainsi est ne un double noyau regional de speciation: ä l'ouest sur les Rocheuses,

avec une constellation d'especes nettement orophytiques; ä Test en une collection
d'especes de caractere plus mesophytique. Cette generation americaine manifeste

une indubitable parente avec les Physolychnis, mais eile tend ä reduire ä trois le

nombre de ses carpelles Elle se situe done ä un niveau evolutif plus avance.
Ainsi la vague « Physolychnis-5 styles » se transforme en Amerique du nord

en une constellation d'especes du type « Silene-3 styles ». D'autre part, vers le sud,
eile poursuit sa route, mais inchangee, par l'isthme de Panama.Vraisemblablement
en plusieurs bonds, les Physolychnis anciens atteignent l'Argentine, oü ils se sont
diversifies en un reseau d'especes, que les glaciations ont decimees (ssect. Chilenses).
Plus au nord, une interessante suite lineaire d'orophytes atteste de la continuite
de la section Physolychnis le long des Andes: ce sont des especes des ssect. Genovevanae

et Songaricae. L'existence de ces deux sous-sections nous parait plaider pour une
invasion de l'Amerique du sud en au moins deux etapes, dont chacune a laisse ses

traces taxonomiques. Les contacts de ce rameau avec la branche nord-americaine
ont du etre rapidement coupes et son stock genetique devait s'epuiser: la variation
interspecifique est plus faible qu'en Amerique du nord et toutes les especes restent
fideles au canon « Physolychnis » ä cinq styles.

En Asie, la vague « Physolychnis » est venue buter contre les climats tropicaux
sur le versant sud de la chaine himalayenne, de la Chine ä l'Afghanistan. Elle y a,

comme en Amerique, depose des temoins de sa phase «Physolychnis»: e'est

l'ensemble des especes que nous decrivons dans le domaine asiatique et qui se repar-
tissent dans les quatre sous-sections Physolychnis, Songaricae, Indicae et Nigresrentes:
toutes ces especes ont cinq styles.

Comme en Amerique du nord et parallelement d'abord, une partie de ce stock

« Physolychnis » evolue sur place, donnant ainsi naissance ä des orophytes d'un
type nouveau, dont la tendance est de reduire ä trois le nombre des carpelles: ce sont
les proches parents des Physolychnis en Asie, par exemple les « Melandrium » de

Franchet: M. cardiopetalum, M. lichiangense, M. viscidulum, etc. Mais, le noyau
evolutif asiatique est plus riche, plus pres des sources que l'americain: il produit
ulterieurement plusieurs epanouissements successifs, migrateurs ou regionaux; un au
moins comporte des plantes de caractere steppique, comme les S. tenuis, S. aprica,
S. saxatilis.

Vers l'ouest, la vague primitive « Physolychnis» ä cinq carpelles ne passe pas

l'Afghanistan: probablement etait-elle senescente dejä quand les voies de migration

1 Un essai de regroupement des especes americaines du genre Silene, assorti d'une comparaison
avec les especes asiatiques, devrait permettre de preciser si les Silene ont atteint l'Amerique en une
ou plusieurs vagues.
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se sont ouvertes vers l'Afrique et la Mediterranee. Par contre ses descendants asia-

tiques en evolution sont au moins ä deux reprises « descendus » plus avant vers le sud

et l'ouest. Une premiere invasion, fort ancienne, a laisse des traces sous forme de

Silene principalement orophytiques sur les montagnes d'Afrique centrale (S. biafrae,
S. burchellii, etc.), en Afrique du nord (S. ayachica, etc.) et les montagnes mediter-

raneennes (S. requienii, S. variegata, S. vallesia, S. ciliata, S. elisabetha, S. legio-

nensis, etc.).
Une invasion ulterieure a apporte surtout des silenes steppiques et leurs derives

orophytiques: S. tatarica, S. italica, S. saxifraga. Enfin, un veritable centre de

speciation mediterraneen independant a pu exister tardivement avec la creation de

nombreuses especes annuelles, {S. gallica, S. colorata, S. rubella, S. nicaeensis,
S. eretica, etc.).

Les glaciations ont finalement modifie considerablement la repartition des

especes: certaines se sont deplacees ou virent leur aire se reduire; d'autres furent
aneanties. 11 est probable que la direction N-S des chaines americaines fut moins

prejudiciable aux endemismes anciennement installes que les chaines europeennes
transversales, contre lesquelles il furent pris au piege: d'oü la conservation des

nombreux « vieux » silenes americains. La Chine et le versant sud des chaines hima-

layennes jusqu'en Afghanistan ont de meme preserve de nombreuses endemiques

archai'ques. En Europe, elles sont plus rares et se rencontrent avec des aires disjointes
sur le versant sud des Alpes et dans les montagnes mediterraneennes, principalement
sur le calcaire.

Le pcuplement de l'Europe centrale en Silene vient d'une reiuvasion post-
glaciaire par des especes restees dynamiques. Ce peuplement est fortement influence

par Taction de Thomme, qui a fourni une collection d'habitats extrasylvatiques.
Ces biotopes recents peuvent fausser toute les donnees biogeographiques chez les

les especes encore dynamiques. Le cas est evident chez le 5". vulgaris, que Ton pourrait
presque etre amene ä considerer comme une creation humaine, au moins dans sa

forme actuelle.

c) Effet des glaciations sur la distribution des silenes

II ressort de tout essai de classification dans le domaine arctique que les taxa
circumpolaires (par exemple des silenes) presentent des difficultes speciales. Comme

Hulten Texprime fort bien dans son introduction ä ses « Circumpolar plants »

(1962:3), une cartographie ou des indications geographiques sommaires peuvent
donner Timpression d'aires continues, en Arctique. Dans la plupart des cas au

contraire, les aires vues dans le detail sont fragmentees et compliquees, avec des

lacunes parfois importantes. Nous ajoutons que la taxonomie de ces plantes est aussi

complexe que leurs aires: de multiples races locales se recoupent en mosaique et se
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superposent ä de plus grandes variations regionales et clinales (voir dans notre
monographic notre description de la variation des S. uralensis et S. involucrata).

Nous pensons que l'immensite et la variete geologique, climatique et geogra-
phique de l'Arctique expliquent dans une certaine mesure la complexite des pro-
blemes taxonomiques. Cependant, les glaciations ont du jouer leur part, en modifiant
les aires ä fois reiterees, en transformant les climats; de ce fait, elles ont provoque
et de nouvelles adaptations, et des possibilites d'isolement ou au contraire d'intro-
gression.

Nous avons garde constamment en memoire le traitement systematique applique

par Anderson (1936) ä des Iris nord-americains: ce travail montre entre autre ä quel
point les aires actuelles peuvent etre conditionnees par l'etendue des glaciations.
Anderson reconnait trois varietes ä VIris setosa: la var. setosa asiatico-americaine,
qui a subsiste en Amerique du nord sur des refuges coders; en Alaska, oü la vallee

centrale ne fut jamais glaciee, une var. interior de type continental s'est differenciee

(ou maintenue); sur la cote est, la var. canadensis represente le stock qui a survecu
dans les refuges cötiers du bord de 1'Atlantique. Nous avons observe un cas analogue
avec le 5. uralensis ssp. porsildii, localise comme VIris setosa var. interior en Alaska.
Les limites australes des especes arctiques des Physolychnis accusent une certaine
reinvasion du continent ä partir des cotes et jusqu'ä la limite de la Taiga, surtout
chez les formes steppiques comme le S. taimyrensis. Par contre, les aires des especes
nord-americaines (S. kingii, S. attenuata, S. hitchguirei) ne depassent guere au nord
la ligne des glaciations maximales; le S. drummondii, de caractere steppique, est
le seul ä empieter sensiblement sur cette limite.

Nous pensons done que l'effet des glaciations n'est pas limite ä la destruction
d'especes thermophiles. Cette destruction est importante, certes, surtout vers le sud

et dans le cas d'especes geographiquement prises au piege contre des chaines de

montagne. Les especes arctiques et arcto-alpines ont plutot vu leurs aires se modifier.
De nouveaux contacts interspecifiques ou intervarietaux se sont alors realises, source

d'introgressions frequentes. C'est ainsi que nous expliquons les ressemblances

«longitudinales » qui peuvent her des vicariants arcto-alpins: nous soulignerons
dans notre monographic certaines de ces ressemblances ä propos du S. uralensis

ssp. apetala et du S. gonosperma var. robusta (contacts Altal-Oural-Scandinavie);
ou encore des S. involucrata et S. gonosperma ssp. gonosperma (contacts angaro-
arctiques); ou en Amerique la parente entre le S. drummondii et les 5. taimyrensis et,

tout au nord, S. sorensenis.

Nous pensons avec Hulten (1962: 4) que la fiore arctique etait en place bien
avant les glaciations (en tout cas les elements dits eo-arctiques par Tolmatchev,
e'est-a-dire les elements oro-arctiques et steppo-arctiques). La deterioration du
climat au pliocene a assure ä cette flore, une plus grande extension, un enrichissement

peut-etre par des especes venant des montagnes centre-asiatiques. Les glaciations
du pleistocene ont profondement remanie les aires et les taxa.
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En Amerique du sud, l'influence des glaciations sur la vegetation est moins

connue qu'en Arctique. Les problemes sont neanmoins interessants et plus faciles
ä interpreter en raison de leur moins grande complexity geographique. Nous pre-
senterons ä ce sujet quelques observations ä propos des especes de la sous-section
Chilenses (cf. notre monographic).

Les deux cas les plus interessants sont:

1° La dissociation du S. andicola (une espece haut-alpine andine) et du S. argen-
tina (une espece subalpine tres voisine, relictuelle sur les Sierras de San Luis, de

Cordoba, de la Ventana, et de Curumalal). Deux interpretations sont possibles: les

deux plantes sont issues d'une espece steppique largement representee ä une epoque
plus froide, des Andes ä l'Atlantique; cette espece aurait regresse ä la suite du
rechauffement recent du climat et serait encore representee par le S. argentinensis,
actuellement tres localise.

Ou bien, les glaciations ont provoque l'abaissement de l'etage alpin. A la faveur
d'une zone de climat alpin ainsi mise en mouvement des Andes ä l'Atlantique, tout
un cortege d'especes ont pu venir coloniser des chaines aujourd'hui isolees dans

la Pampa et y persister apres le retrait des glaces dans les Andes.
Nous penchons pour la seconde hypothese en raison du caractere relictuel et

archai'que de l'espece steppique, le S. argentinensis et de la tres grande parente
morphologique des deux vicariants, les S. andicola et S. argentina. II n'existe ä notre
connaissance aucun travail d'ensemble qui etablisse une comparaison geobotanique
et fioristique entre les Andes et les sierras isolees dans la panipa. Un tel travail
eclairerait d'interessante faqon l'histoire de la flore d'Argentine.

2° Le groupe oro-steppique et steppique des especes voisines du S. magellanica

pose un probleme analogue, plus au sud. Tout se passe comme si ces especes des-

cendaient d'un syngamon oro-steppique, qui, ä une periode moins desertique,
aurait occupe tout le sud de 1'Argentine. A la suite de Taction complexe des glaciations
ce syngamon s'est trouve decoupe en elements qui ont subi une speciation de faible
amplitude; en sont issus: une espece alpine hygrophile, le 5". magellanica; un chas-

mophyte alpin, le S. patagonica; deux especes steppo-alpines dans la pre-cordillere,
les S. densifolia et S. chubutensis; une espece nettement steppique ä feuilles aciculees

et curvulees, le S. filifolia, dans les canons de la meseta jusqu'aux rives de

l'Atlantique.
Ces deux exemples mettent en valeur l'influence des glaciations et des periodes

diluviales en Amerique du sud. Soulignons, ä la suite de Cuatrecasas (1954), que
le jeu des glaciations et l'abaissement concomitant des ceintures climatiques a dü
jouer un role important dans la dispersion des plantes en supprimant temporaire-
ment des barrieres ecologiques. Peut-etre meme que l'isthme de Panama a pu fonc-
tionner ainsi comme « pont » intermittant entre les deux Ameriques.
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d) La dissociation arcto-alpine de Tolmatchev

Tolmatchev (1960) s'est livre ä d'interessantes comparaisons entre la flore
arctique (qu'il imagine avec raison d'anciennete variable) et la flore asiatico-alpine.
11 releve dans bien des groupes des vicariances alpines-arctiques (Silene, Saxifraga,
Papaver, Oxytropis, etc.)- 11 attribue ces vicariances ä l'invasion de l'Arctique par
des elements oro-alpins par le truchement des massifs angariques (Silene, Papaver,

Saxifraga) ', ou encore ä l'envahissement simultane de l'Arctique et des montagnes
centre-asiatiques par des elements steppiques (Oxytropis). L'evolution climatique
et floristique ulterieure a pu separer les vicariants arcto-alpin ainsi mis en place.

Nous pouvons confirmer les vues de Tolmatchev en ce qui concerne les

Physo/yc/inis. Nous presentons toutefois deux remarques:

1° La theorie de Tolmatchev s'applique egalement ä l'Amerique; nous relevons
des vicariances « arcto-rocheuses » visa vis des S. attenuata-S. uralensisssp.porsildii;
S. drummondii-S. taimyrensis; S. hitchguirei-S. involucrata.

2° Les modalites de la realisation de ces vicariances dependent, comme l'indique
Tolmatchev, de Läge d'etablissement des taxa. Les Physolychnis appartiennent ä

une vague ancienne, orophytique. Nous pensons qu'ils ont envahi simultanement
les alpes asiatiques nouvellement formees et l'Arctique, apres l'orogenese alpine et

par les voies geographico-ecologiques ainsi ouvertes. Ces voies ont du se refermer
assez vite, et par des barrieres ecologiques (l'etablissement par exemple d'une foret
de climat tempere ou froid). La steppisation du pliocene et les glaciations au

pleistocene ont plutöt, comme nous l'exprimons ci-dessus, remis certains taxa en

contact, et peut-etre ä plusieurs reprises.
Nous considerons done la dissociation arcto-alpine de Tolmatchev comme

un fait etabli, mais qui peut etre fort complexe dans ses details. Les modalites d'inter-
pretation sont question d'especes.

e) La CHRONOLOGIE DES MIGRATIONS DES SILENES

L'analyse qui precede implique un depart ancien de la migration (et de la

speciation) du genre Silene. Nous situons ce depart ä la fin de l'oligocene, e'est-a-dire
ä la fin du paroxysme alpin. C'est l'orogenese alpine qui, par les bouleversements

climatiques et geographiques qu'elle a produit, est la cause de la migration des

protosilenes (et vraisemblablement de bien d'autres groupes de plantes originaires
de l'hemisphere nord, de caractere orophytique et de climat tempere ou froid).

Nous envisageons la mise en place des silenes terminee ä la fin du miocene.
Le pliocene apparait alors comme une phase de repos evolutif dans une periode de
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changement climatique lent et graduel. C'est le pleistocene qui a cause de nouveaux
remaniements taxonomiques et geographiques, grace aux modifications du milieu

(d'amplitude et de rapidite catastrophiques) qu'il a apportees.
Ces conclusions s'accordent fort bien avec ce qu'on sait de paleogeographie

(voir Furon, Termier, Simpson). Notamment, le detroit de Behring semble cesser

de fonctionner comme « pont » au debut du miocene, tandis que l'isthme de Panama

s'ouvre vers la fin de cette periode. Dans le meme temps s'etabüssent les connections

vers la Mediterranee.
D'autre part, W. Greuter, ä la suite d'etudes geobotaniques poussees dans

le domaine egeen et notamment en Crete, arrive ä la conclusion que les orophytes
anciens de cettc region se sont mis en place au miocene l. Or nous pensons que la

majorite des orophytes mediterraneens ont une origine comparable aux Silene.

f) Remarques sur les voies de migration

L'orogenese, meme dans ses paroxysmes, est un phenomene lent. A 1'echelle

d'une flore, il est imperceptible. Les forets chaudes qui couvraient les lieux de

l'orogenese alpine n'ont dü en consequence reagir que tardivement au mouvement
d'emersion. Une serie de remaniements floristiques et d'adaptations ont pu leur

permettre d'etendre la tolerance climatique de la vegetation en place. Nous pensons
done que les montagnes avaient acquis une elevation non negligeable quand la couver-
ture vegetale a « cede ». II etait difficile ä cette vegetation subtropicale de fournir
des orophytes vrais et des plantes oro-steppiques: eile comprenait une majorite
d'elements tres specialises, souvent archai'ques (Liriodendron, Liquidambar, Gingko,

etc.): des plantes peu plastiques. Des lors l'erosion a du s'installer, un peu ä la

maniere de l'erosion creee par l'homme dans la zone aride: un phenomene brutal
et destructeur.

Sur les chaines nouvellement formees, apparaissent done des territoires d'abord
inutilisables faute d'occupants suceptibles de stabiliser l'erosion. II est raisonnable
de penser que de tels territoires ont pu rester fibres de concurrence sur de tres longues

periodes geologiques. Pour qu'ils fussent occupes, il fallait qu'ils entrent en contact
avec un reservoir d'orophytes: la region angarique.

Ce contact a du s'etablir semblablement: une suite de changements imper-
ceptibles conduisent ä un seuil catastrophique. Sur la voie ainsi ouverte des orophytes

peu specialises (des especes oro-steppiques et des especes semi-sylvatiques, de l'etage

montagnard par exemple) vont s'elancer. La progression peut se faire ä la vitesse

que nous connaissons aux mauvaises herbes.

Nous admettons done une migration en «tache d'huile », ä la Willis, mais par
bonds discontinus. Des « avances » rapides sont contenues dans certaines limites par

1 Resultats non publies, aimablement communiques par l'auteur.
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des barrieres geographiques ou ecologiques. Une speciation s'amorce sur le terrain
conquis. Un nouveau bond est possible quand la barriere disparait ou qu'une
adaptation permet de la franchir.

Une telle conception de l'occupation d'une aire par un groupe est tres favorable

pour les interpretations taxonomiques: eile nous a ete inspiree par les rapports de la

biogeographie et de la taxonomie chez les Physolychnis. Elle rend aisement compte
de la mosai'que geographico-morphologique que nous avons observee; elle permet
aussi d'attribuer au groupe cette relative anciennete suggeree par ce qu'on sait de

paleogeographie, de paleontologie, de paleoclimatologie; cette anciennete concorde
d'ailleurs avec le comportement biologique des especes (fort taux d'endemisme,
fortes barrieres interspecifiques, conservation de caracteres archa'iques). En fait,
le monographe se trouve souvent confronte avec des taxa groupes en « plages »

geographiques: Wettstein en a tire les elements de sa « methode geographico-
morphologique », que Popov a recemment developpee en accordant davantage
d'importance que Wettstein ä l'histoire du groupe sur un terrain determine.

Nous voudrions nous-meme insister sur le rythme discontinu selon lequel s'opere,
ä notre avis, l'expansion d'un groupe sur le terrain: il serait souvent commode

d'envisager, comme pour nos Silene, que des bonds tres rapides alternent avec de

longues peri odes d'attente. Les bonds assurent la dispersion de formes tres etroite-
ment apparentees sur de grandes surfaces; il s'agit d'une colonisation extensive trop
rapide pour permettre une importante speciation. Les temps de latence correspondent
ä une colonisation intensive, avec occupation de toutes les niches ecologiques possible

pour l'organisme considere; de cette occupation intensive decoule naturellement
un speciation adaptative creatrice de riches variations morphologiques.

Les bonds en avant (qui comme Wettstein l'a dit peuvent etre des retours sur
une aire precedente) dependent en premier lieu des bouleversements geologiques, avec
ieurs consequences geographiques et climatologiques: des barrieres physiographiques
ou ecologiques s'ouvrent ou se ferment en conditionnant le mouvement des plantes.

En ce qui concerne les Silene, nous inscrivons done leur histoire dans le cadre
de l'orogenese alpine, qui leur a ouvert des ecluses, en plusieurs etapes. La deterioration

lente du climat au pliocene a fourni la periode d'attente generatrice de specia-
tions. Finalement, l'intervention des phenomenes glaciaires ou diluviaux porterait,
en vertu de son caractere catastrophique, la responsabilite des microspeciations plus
modernes.

On trouvera dans l'index bibliographique un echantillonnage de la litterature
consultee, que nous ne citons pas ici par le detail.

g) Remarques diverses

A la suite de ces analyses de caractere general, nous voudrions signaler quelques
points de detail offrant un certain interet.



ET IMPRIMIS PHYSOLYCHNIDUM MIGRATIONES 235

1° En ce qui concerne les Physolychnis, le Groenland parait avoir ete peuple
ä partir de l'Amerique. Le passage graduel du S. taimyrensis au S. sorensenis, dans

l'archipel canadien, le prouve. Le Groenland nous semble avoir et6 isole de l'Eurasie
au moins pour des taxa aussi anciens que les Physolychnis.

2° Le detroit de Behring semble avoir ete la grande voie vers l'Amerique.
Nous pensons que les aires des taxa « amphi-atlantiques » boreaux doivent etre

interpretees avec prudence. Avant de conclure ä un « pont» Amerique-Europe
(cf Dahl 1958), il est preferable d'essayer dans le contexte generique ou familial de

justifier la voie de migration par le detroit de Behring. II nous semble d'ailleurs plus
raisonnable d'admettre des lacunes, meme considerables, dans l'aire actuelle d'une

espece, que de postuler l'ömersion et l'immersion opportune de continents Nous
insistons sur l'interet d'etudier ces cas davantage dans un contexte systematique que
floristique: les aires des differents taxa d'un groupe (genre, tribu, etc.) se recoupent
generalement pour suggerer les voies de migration.

On se rappellera aussi que des populations sises aux deux extremites d'une aire
(la cote Orientale du Canada et la Scandinavie par exemple) peuvent se ressembler
dans leur morphologie (par convergence adaptative) et dans leur constitution cytolo-
gique (par Polyploidie). Une etude genetique portant sur des caracteres non adaptatifs
et secondaires systematiquement, mais genealogiques dans leurs aires respectives
permet generalement de mettre en evidence la veritable Phylogenese; des methodes

serologiques pourraient aussi etre appliquees.

3° Le peuplernent en orophytes de la zone circumpolaire s'cst effectue probable-
ment ä partir des massifs angariques vers le nord et l'est; par 1'Altai' et l'Oural vers
la Scandinavie.

4° Le Spitzberg se rattache, en ce qui concerne les Physolychnis, ä la Siberie
(cf. S. uralensis ssp. arcticä).

h) Remarque finale

Nous venons de presenter un essai de reconstitution de l'histoire d'un groupe:
le genre Silene. Nos conclusions se fondent essentiellement sur nos resultats taxono-
miques, faute de renseignements paleobotaniques. Inevitablement, certaines de nos
conclusions apparaitront contestables. Ce n'est pas une raison pour renoncer ä les

presenter, au contraire.
Nous pouvons en effet admettre avec Cronquist (1968) que la taxonomie donne

un reflet, peut-etre imprecis, mais un reflet neanmoins du passe d'un taxon et de son
evolution. Nous prefererions des donnees paleobotaniques incontestables, mais
il faut reconnaitre que la paleontologie est peu ä meme de nous fournir des renseignements

sur l'histoire de plantes steppiques ou d'orophytes peu lignifies; surtout,
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les donnees morphologiques sont trop maigres pour qu'on puisse en tirer parti en

systematique
Certaines de nos conclusions sur finfluence des glaciations, sur les voies de

migration, etc depassent la cadre du genre Silene Mais nous insistons sur le fait
qu'elles ne sont que partiellement generalisables, pour des groupes d'äge et d'origine
comparables aux Silene seulement et moyennant prise en consideration des conditions
particulieres connues par ces groupes Nous voudrions par cette remarque eviter
de passer pour dogmatique ce n'est que par la juxtaposition de nombreux essais

semblables, mais inspires par des groupes differents, que Ton pourra arriver ä une
theorie generale sur les migrations des plantes
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