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DE EVOLUTIONE ANNOTAMENTA
ALIQUA SILENIS ET IMPRIMIS

EARUM SECTIONE PHYSOLYCHNIDE INDUCTA

PAR

G. BOCQUET

Resume

Quelques considerations d'ordre evolutif sont ici avancees en marge d'une monographie des

Silene sect Physolychms (ä paraitre). Notamment, ce travail propose la valorisation evolutive d'un
certain nombre de criteres morphologiques en vue d'etudes ulterieures dans le genre Silene II aborde
aussi les notions d'« endo- » et d'« exoevolution », ainsi que celle d'« archetype » Une interpretation

nouvelle de la fleur des Caryophyllaceae est proposee, qui reconnait une double tendance
primitive vers la gamosepalie et la gamopetalie Cette tendance ancestrale s'est plus ou moins com-
pletement realisee ou a pu regresser dans les differents groupes de la famille Les relations s'eta-
blissent alors bien differemment des conceptions classiques, d'abord ä l'interieur de la famille, ou
les Silenoidees prennent un caractere conservateur; ä l'exterieur de la famille aussi, oil des rapports
naturels peuvent s'admettre desormais sans difficulte avec les Primulales ou d'autres Metachla-
mydees La gamopetalie correspond ä un niveau evolutif et non pas ä une parente naturelle, ce qui
est une condamnation des Archichlamydees et des Metachlamidees en tant que groupes phylo-
genetiques. Finalement, des remarques d'ordre plus general sont presentees sur l'etablissement des

derivations phylogenetiques, sur le polyphyletisme et le deroulement de sequences evolutives deter-
rnmees par l'interaction du milieu Interieur et du milieu exteneur.

Zusammenfassung

Im Zusammenhang mit einer monographischen Bearbeitung von Silene sect Physolychms
(noch nicht erschienen) ergeben sich neue Gesichtspunkte über deren Abstammung und Weiterentwicklung.

Vor allem soll der Wert einiger morphologischer Eigenschaften fur die Entwicklungsgeschichte

im Hinblick auf zukunftige Arbeiten über die Gattung diskutiert werden Es soll auch
versucht werden, die Begriffe „Endo-" und „Exoevolution" wie auch den Begriff „Archetyp" zu
fassen. Eine neue Auslegung der Caryophyllaceen-Blute berücksichtigt eine Tendenz zur Gamosepalie

einerseits und zur Gamopetalie andererseits Diese als ursprünglich aufgefasste Tendenz hat
sich entweder mehr oder weniger vollständig durchgesetzt, oder sie wurde bei verschiedenen Gruppen
der Familie unterdruckt. Die gegenseitigen Beziehungen laufen demnach anders als nach den
klassischen Auffassungen und zwar zunächst innerhalb der Familie, in der Silene als erhaltendes
Element erscheint, dann aber auch über die Familie hinaus, weil so von nun an ohne Schwierigkeit
naturliche Beziehungen mit den Primulaceen und anderen Metachlamydeen angenommen werden
können. Die Gamopetalie entspricht einer Entwicklungsstufe und bedeutet an sich keinen Beweis
fur naturliche Verwandtschaft. Dies kommt einer Aberkennung der Archichlamydeen und der
Metachlamydeen als einheitlichen Gruppen gleich.

Am Schluss folgen mehr allgemeine Bemerkungen über die Anordnung phylogenetischer
Ableitungen, über die Polyphyletie und über die Folge bestimmter Entwicklungsablaufe unter dem
Einfluss innerer und äusserer Milieufaktoren
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Une revision monographique de la section Physolvchnis (Benth.) Bocquet du

genre Silene L. nous a permis d'ordonner cette section en sous-sections naturelles

(monographic ä paraitre). Nous reconnaissons par la meme occasion 1'unite de la

section, malgre son aire considerable et en apparence disjointe (Bocquet 1968c).

Cette aire se repartit en quatre domaines floristiques:
Asie centrale, Arctique, Amerique du Nord et Amerique du Sud.

La section Physolvchnis se presente comme une collection de plantes orophytiques
ou arctiques, accompagnees de quelques especes steppiques des plateaux ou du pied
des grandes chaines tertiaires. Dans un precedent travail, nous justifions notre
conception de l'unite de l'aire de la section en montrant que, en depit de certaines
solutions de continuite, les representants des Physolychnis jalonnent les grandes voies
de migration que prirent les protosilenes (Bocquet 1968c).

Cette nature conservatrice se retrouve dans les aspects morphologiques des

Physolychnis sous la forme de caracteres primitifs, persistant malgre l'acquisition
de specialisations adaptatives recentes dans les milieux haut-alpin et steppique.
Nous expliquons la nature conservatrice de la section par son caractere relictuel:
eile comporte de nombreux endemismes alpins isoles et, ä notre avis, engages dans

une sorte de « fossilisation vivante ». Nous avons egalement discute, pour les especes

steppiques, de reffet conservateur de la cleistogamie (Bocquet 1968a).

Citons pour memoire les principaux de ces caracteres morphologiques primitifs:
presence de cinq carpelles, ouverture de la capsule par des valves simples (les « dents »

de la capsule), un anthophore court, la formation frequente d'une aile simple sur
la graine.

Notre conclusion est que la section Physolychnis est directement issue des formes
ancestrales qui ont assure la migration et la dispersion du genre Silene. Pour l'histoire
et revolution du genre Silene, la section Physolychnis revet done une importance
considerable. II nous parait en consequence utile de regrouper ici nos hypotheses
de travail, puisque d'elles dependent nos regroupements systematiques et leur valeur

phylogenetique.
Nous traiterons d'abord de la valorisation evolutive des caracteres morphologiques,

ce qui en fait constitue une base pour des etudes ulterieures dans le genre
Silene; puis nous reconsidererons la position des Silenoideae, que nous reconnaissons

comme primitives. Ceci nous amenera ä reevaluer les connections interfamiliales
des Caryophyllaceae. Enfin nous passerons ä quelques points d'ordre plus general
concernant la valeur de la gamopetalie en tant que caractere phylogenetique, les

derivations phylogenetiques, le polyphyletisme, les sequences evolutives, toutes
considerations inspirees de notre travail sur les Physolychnis, mais de valeur plus
generale.

Pour une liste des 61 especes conservees dans la section Physolychnis, on se

reportera ä notre « fundamentum nomenclaturae », qui donne toutes les synonymies
(Bocquet 1967).
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a) Valorisation evolutive des caracteres employes pour la
CLASSIFICATION DES PHYSOLYCHNIS

Dans un precedent travail, nous avons analyse par le detail rensemble des

caracteres morphologiques d'importance taxonomique dans la section Physolychnis
(Bocquet 1968c). Nous avons discute de la valeur adaptative et de la variability
de ces caracteres. Nous voulons maintenant extraire de notre precedente analyse

une liste recapitulative qui soit valorisee sur le plan evolutif: c'est la base sur laquelle
nous etablissons l'homogeneite de la section.

Dans cette liste nous n'opposons pas des « caracteres primitifs » ä des caracteres

«evolues»; nous preferons etablir des derivations adaptatives opposant des caracteres

« non specialises » ä des caracteres « derives ». Les caracteres sont enumeres
dans un simple ordre logique: it ne nous parait pas possible d'etablir une hierarchie

entre les differentes rubriques de cette liste.

Non specialise :

Bisannuels ou perennants ä

vie courte

Souche faiblement developpee

Herbace: structure secondaire

avec lignification peu
importante

Taille moyenne ä haute: 20 ä 100 cm

Hemicryptophytes

Tige rameuse

Feuilles:

elliptiques
membraneuses

glabrescentes
vertes

Inflorescence en grappe de dichasiums

simples ou composes (thyrse)

Calice:
ä 10 nervures

Derive:
Annuels ou au contraire perennants ä

vie longue

Souche forte

Ligneux: formations ligneuses
secondaires massives dans la souche,

qui devient suffrutescente

Taille basse: surtout acaulescence

et prostration sur le sol

Chamephytes, plantes ä rosettes fausses

ou vraies, plantes en coussin ou
herisson

Tige simple

Feuilles:
orbiculaires ou au contraire lineaires
coriaces ou charnues

velues, velues-glanduleuses

nigrescentes

Inflorescence en dichasium compose
ou simple, en faux epis,

tres reduite ou uniflore

Calice:
ä 20 nervures ou plus
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Non specialise:

cylindrique ou cylindro-
campanule

moyen

gamosepale
deux ä trois fois plus long que

large

Anthophore court

Etamines un peu exsertes

Petales exserts

normaux
couleur sale (de pourpre

ä verdätre ou brunätre)

Carpelles 5

Ovaire « pluriloculaire »

Capsule incluse ä maturite
dans le calice ou affleurant
sa gorge

Dents (valves) de la capsule simples

Graines du type lubercule
nombreuses

petites

Allogamie

Fleur dressee

Derive:

ovoi'de ou vesiculeux

tres petit ou au contraire tres enfle

dialysepale
tres allonge: ce caractere est lie

ä l'allongement de l'anthophore

Anthophore long

Etamines incluses (autogamie)
ou tres exsertes (entomogamie)

Petales inclus
reduits (autogamie)
couleur pure, blanche ou

rose vive

Carpelles 3

Ovaire « uniloculaire »

Capsule nettement exserte

Dents bifides

Graines ailees ou papilieuses

peu nombreuses

grosses

Autogamie

Fleur nutante (caractere lie
ä l'autogamie)

Remarquons que cette liste de valorisations evolutives n'est strictement valable

que pour les Physolychnis. Elle peut toi'tefois s'appliquer ä l'ensemble du genre
Silene ä condition de prendre en consideration des criteres supplementaires, notam-
ment des specialisations adaptatives comme la presence de racines tubereuses,
d'ecailles sur le calice, etc. Cette liste est encore utilisable en grande partie dans

le cadre familial, mais peu de derivations ont une valeur generale

1 Voir aussi l'introduction du travail de Chowdhuri, 1957.
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b) Endoevolution et exoevolution

En fait, dans notre liste, trois caracteres paraissent depasser le cadre des Caryo-
phyllaceae:

1) la reduction du nombre des carpelles; 2) la resorption des cloisons ovariennes

et 3) la reduction du nombre des ovules.
Ces tendances se retrouvent dans de nombreuses families. II faudrait y ajouter

egalement les fusions d'organes, qui sont responsables d'une part de la gamopetalie,
d'autre part de l'epigynie 1; de meme les fontes d'organes, la diminution du nombre
des pieces florales et la zygomorphie se manifestent partout chez les Phanerogames.

Or, ces phenomenes generaux ne peuvent pas, ou pas toujours, ou pas entiere-

ment s'expliquer par une adaptation au milieu exterieur.
II nous faut considerer que le milieu interieur est appele ä varier lui aussi, souvent

bien entendu en fonction des adaptations au milieu exterieur; mais parfois aussi

en vertu de reorganisations necessaires de processus metaboliques ou d'organes,
d'ameliorations tendant vers un fonctionnement plus economique, de correlations
nouvelles au sein de l'organisme, mais n'impliquant, au moins directement, que le

milieu interieur. II est raisonnable de penser que l'information genetique et les

transferts de fonctions impliques par cette evolution ä causalite interne se deroulent

en tout point comme ceux de devolution d'origine adaptative. Dans le cas des Silene,

un bon exemple de cette endoevolution est la reduction du nombre des carpelles.
Cette diminution du nombre des carpelles, la regression des cloisons ovariennes

et la reduction du nombre des ovules produisent finalement l'ovaire ä placentation
basilaire des Paronychia. Des soudures s'y associent, qui doivent elles aussi ressortir

davantage d'une evolution interne que d'une action du milieu exterieur. Cette

« voie evolutive » (evolution trend) vers un ovaire simplifie et en position infere

ne nous parait avoir que peu ou pas d'utilite adaptative externe.
Nous proposerions volontiers les termes d'« endo- » et d'« exoadaptation » et

d'« endo- » et d'« exoevolution ». II nous faut ici citer F. Chodat (in Piaget 1966:

137):
« Les contraintes internes reciproques — allant des interferences d'informations

geniques aux correlations d'organes au sein de l'etre total — par leur variete et

l'amplitude de leurs ecarts exercent une influence morphogene qui depasse largement
celle du monde ambiant, plus constant. Le resultat auquel conduisent les diverses

operations de l'epigenese meriterait d'etre considere comme une "endoadaptation"».
En taxonomie, oü l'on travaille surtout avec des caracteres adaptatifs, on s'apergoit
moins de l'effet morphogene de ces endoadaptations que peut etre en physiologie:
l'importance des adaptations au milieu exterieur parait alors preponderante: le

1 Voir pour les definitions Douglas, 1957.
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milieu peut etre certes relativement constant, mats les temps geologiques sont longs
et les vegetaux se deplacent et conquierent de nouveaux milieux Nous pensons done
bien que la plupart des caracteres exterieurs d'un organisme ont une valeuradaptative,
meme quand cette valeur adaptative echappe ä notre analyse immediate: bien des

caracteres d'ailleurs peuvent etre des « souvenirs » et avoir eu une valeur adaptative
dans des circonstances determinees du passe Par contre, des modifications de

processus et d'organes plus profondement places, qui echappent, par leur position
protegee meme, ä l'influence directe ou indirecte du milieu, ne peuvent s'expliquer

que par endoadaptation et endoevolution: reduction du nombre des carpelles et

autres organes floraux, fontes d'organes, changements dans le trace des vais-

seaux, etc.

Ces deux types devolutions ne sont, en botanique du moins, pas souvent

distingues: la seule evolution adaptative externe est rendue responsable des

transformations du monde vegetal Or, l'adaptation au milieu exterieur est finalement
plus episodique que la resolution des problemes internes, qui se posent identiques
ä toutes les families vegetales, en vertu de la simple ressemblance morphologique et
des rapports similaires ainsi etablis entre les organes. En cela nous rejoignons
entierement F. Chodat

Ajoutons que endo- et exoadaptation sont deux poles extremes, deux « cas

limites », et qu'en realite tout processus aura son aspect endo- et son cote exoadap-
tatif, simplement, certains phenomenes se situent plus pres de Fun ou de l'autre pole

c) L'archetype et les protosilenes

II fnit egalemppt soi'ligner que 'es derivations evolutive« proposees dans notre
liste ne sont valables dans leur ensemble que pour le proche passe des Stlene, e'est-

ä-dire la periode de migration et de speciation du genre (vratsemblablementla seconde

moitie du tertiaire: cf. Bocquet 1968c). Des protosilenes de la premiere vague
d'expansion du genre aux especes actuelles, l'ecart morphologique et genetique n'est

certainement pas si grand qu'il faille s'attendre ä des comportement adaptatifs
sensiblement differents. On peut en d'autres termes esperer une certaine continuite
evolutive au long de cette periode relativement breve et homogene Par contre, rien
ne peut nous faire prejuger des modalites evolutives qui ont regi les organismes dont
sont eux-memes issus les protosilenes.

Ainsi le thyrse, inflorescence volumineuse sous-jacente dans tout le genre
Silenc, nous parait pnmitif. Mais sans doute ce thyrse etait lui-meme le fruit d'une
longue evolution dans des climats plus humides et plus chauds, ä saisons moins
marquees. 11 n'a d'autre part pas ou plus necessairement existe chez tous les «
protosilenes », mais ll represente neanmoins une sorte de denominateur commun dans
le genre.
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D'autre part, la morphologie comparee et la vascularisation des Caryophyllacees
nous inclinent ä penser que la gamosepalie et un certain degre de gamopetalie sont

primitives dans le groupe1. Nous entendons par lä que les ancetres immediats des

Caryophyllacees possedaient ces qualites, probablement derivees et done secondaires

dejä. Qu'elles aient depuis regresse vers une dialypetalie presque totale et une

dialysepalie partielle, toutes deux tertiaires, n'interdit en effet nullement de postuler
une phase dialysepale et dialypetale fort ancienne, primaire. Autrement dit, nous
envisageons les Caryophyllacees comme un groupe ou la fusion des pieces florales
s'est dans un premier temps amorcee, pour avorter et regresser ulterieurement de

fagon inegale.
II n'est d'ailleurs pas indispensable d'imaginer que la gamosepalie se soit

necessairement manifestee avec un meme degre de perfection chez tous les ancetres
de la famille. Le rameau conservateur, les Silenoidees, a paracheve son evolution
gamosepale; il n'a done pas pris le tournant regressif vers la dialysepalie adopte
ailleurs dans la famille; il s'est ainsi fige dans le perfectionnement de l'archetype
ancestral, dans une direction evolutive axee sur la pollinisation par les insectes ä

longue trompe. Chez les Alsinoidees, la gamosepalie n'a pu exister que fugacement,

par fidelite ä l'archetype et ceder le pas ä une dialysepalie correspondant ä des conditions

ecologiques nouvelles, avec des insectes ä courte trompe. Chez les Parony-
chioi'dees, l'archetype est efface par des tendances progressistes internes conduisant
ä des reductions et des fusions d'organes importantes.

Des raisonnements analogues, postulant une evolution regressive tot amorcee,
pourraient s'appiiquer certainement ä bien des « Apetales», par exemple dans le

phylum des Santalales et Olacales.

Le primitif et l'evolue apparaissent done, dans une telle conception, comme des

notions relatives dans le temps et devant etre appieciees en fonction des periodes
considerees de l'histoire d'un phylum. Relatives, elles le sont egalement ä l'interieur
meme des phylums: les sequences evolutives de lignees apparentees sont certes

comparables, mais, en vertu des interactions avec les differents milieux, elles ne

sauraient etre ni isochrones, ni identiques dans leurs resultats: d'ou les etats evolutifs
heterobathmiques de nombreuses families, etats qui ne peuvent etre interpretes que
dans un cadre ä la fois taxonomique et biogeographique.

Cette relativite nous a fait adopter ci-dessus l'opposition du « non differencie »

au « derive », qui nous a guide. Cette relativite rend egalement illusoire la reconsti-

tution d'un protosilene, ou meme l'utilisation trop confiante de fossiles, qui n'existe-
raient qu'en nombre limite (on n'en connait d'ailleurs aucun qui soit assez ancien

chez les Silene). II nous a ete par contre utile definir un archetype, une « Urpflanze »,

protosilene theorique sans existence reelle, mais constituant un etalon de

reference.

1 Voir Interpretation de la fleur.
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Au depart de l'expansion des Silene, nous supposons done les protosilenes dejä
bien diversifies en taxons de jeunesse evolutive et de specialisation ecologique variees.
C'est une modification profonde du milieu physiographique et partant climatique
(une orogenese par exemple) qui va mettre en mouvement ce stock de formes en

repos provisoire. Des voies geographiques nouvelles s'ouvrent et presentent un
eventail bien defini de possibilites ecologiques (des territoires alpins et orosteppiques
vraisemblablement dans le cas des Silene). Les ecluses ouvertes sont ainsi selectives:

ne passeront que les especes dont la propre tolerance biologique correspond aux
conditions diverses, mais neanmoins limitees, offertes par les «migration tracks».1

L'observation montre que des organismes voisins soumis et adaptes ä des

contraintes ecologiques analogues se ressemblent par convergence. Les especes
selectionnees pour le « steeple chase » migrateur vont done se rattacher ä un canon
morphologique, correspondant ä un certain canon physiologique et ecologique
impose par la natuie ecologique de la voie de migration.

C'est precisement ce canon morphologique que l'archetype exprime. En tant
qu'abstraction, il resume les proprietes du peloton migrateur, sans qu'aucune des

plantes impliquees n'ait eu ä lui ressembler exaetement; certaines ont meme pu
differer considerablement (comme les genres d'une famille peuvent s'ecarter de la
definition familiale). En fait, l'archetype est la definition d'un groupe disparu, qui en
fixe la representation pour les besoins du taxonomiste, sans l'engager ddfinitivement
ni la limiter ä un nombre restreint d'individus. Sur l'ancetre reconstitue, l'archetype
a l'avantage de la souplesse que lui confere et son impersonnalite, et son imprecision
meme. Cette qualite est d'autant plus souhaitable que le groupe ancestral est en

general mal ou indirectement connu; qu'il peut avoir comporte un essaim d'especes
nombreuses et variables; qu'enfin la selection de depart etait ecologique et non
point genealogique: ce ne sont pas necessairement les especes genetiquement les plus
voisines d'un groupe qui se sont retrouvees sur le chemin de la migration.

A ce point, nous pouvons circonscrire l'archetype des Silene: le protosilene
« d'invasion » est un perennant ä vie breve ou un bisannuel, plastique, peu lignifie,
prolifique, avec une reproduction allogame efficace ou une tendance ä l'autogamie
(comme certaines mauvaises herbes ou « colonizing species »); sa vitalite corres-
pondrait ä celle de l'actuel Silene vulgaris. La tige est plutöt haute, un peu rameuse,
bien feuillee; l'inflorescence est un thyrse multiflore, peut-etre en voie de reduction;
la fleur est mediocre avec un calice cylindrique plutöt court; l'anthophore est bref;
l'ovaire compte cinq carpelles et les petales sont exserts. Le calice est gamosepale,
comme il a tendance a l'etre chez toutes les Caryophyllacees d'alors, sans toutefois

que le caractere soit necessairement aussi accuse qu'aujourd'hui. Ecologiquement,
ce sont des orophytes de montagnes temperees, peut-etre des especes forestieres ou
de la limite des arbres.

1 Rappeions ici les travaux de van Steenis (1934-36).
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Remarquons qu'une telle conception des protosilenes et de leur evolution
s'accommode d'un climat tempere ä l'origine de la dispersion du genre, puis subissant

une deterioration et une steppisation progressive. Ce sont lä precisement les conditions
offertes aux Silene dans la seconde moitie du tertiaire.

d) Interpretation de la fleur des Silenoidees

Nous venons de postuler une gamosepalie primitive dans toute la famille des

Caryophyllacees; nous emis la reserve que cette gamosepalie avait pu s'exprimer
ä des degres divers chez les ancetres des Caryophyllacees actuelles et qu'elle etait
probablement un caractere dejä derive.

Examinons maintenant les bases morphologiques de cette generalisation de la

gamosepalie ancestrale chez les Caryophyllacees. Nous irons meme plus avant en
reconnaissant un faible degre de gamopetalie dans cette famille.

1° La gamosepalie ancestrale generalisee. Notre argumentation repose sur
deux types de constatations:

a) La gamosepalie s'exprime le mieux chez les Siienoi'dees. Cette sous-famille
ne presente aucun des cas de fusion conduisant ä une pdrigynie comparable ä celle
des Paronychioi'dees. Une certaine tendance ä la reduction du nombre des carpelles
se manifeste, mais de nombreux representants de la sous-famille conservent cinq
styles. La fleur est par ailleurs isomere et complete. Les cloisons ovariennes ont peu
regressd.

La fleur des Silenoideae est done de structure archa'ique et la gamosepalie se

trouve ainsi, chez les Caryophyliaceae, associee ä un ensemble conservateur: ce n'est

pas une preuve, mais tout au moins une indication, de son anciennete dans la famille.

ß) Des sondages preiiminaires ä une etude comparde de la vascularisation et
de la morphologie des Caryophyllacees nous ont permis d'observer chez certaines

populations du Moehringia muscosa et du Cerastium tomentosum des vaisseaux
abortifs intersdpalaires, qui nous paraissent correspondre au depart des commisurales
du calice des Siienoi'dees 1.

D'autre part, la vascularisation du calice de Paronychia kapeia, calice laigement
soude ä la base de l'ovaire, offre une grande ressemblance avec la vascularisation
du calice des Siienoi'dees (presence de commissurales fourchues en-dessous des dents
du calice).

Enfin, le S. cancellata en Asie, les S. thysanodes, S. genovevae et S. haumanii en

Amdrique du Sud, ainsi que quelques cas tdratologiques rencontres chez le Silene
uralensis nous montrent que la division du calice est possible chez un groupe ä calice

1 Ces observations demandent ä etre confirmees; nous esperons pouvoir entreprendre cette
etude dans un proche avenir.
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gamosepale. On peut envisager cette division comme une mutation atavistique,
un souvenir done du temps oil les Caryophyllacees etaient dialysepales. Mais on peut
avec autant de vraisemblance la considerer comme une tendance moderne dans

toute la famille et qui apparalt avec une frequence proportionnelle precisement au
« modernisme » du groupe envisage: exceptionnelle chez les Silene, eile est devenue
la regle chez les Alsinoidees plus progressistes. Cette mutation est fixee, car une
division du calice favorise la visite des glandes florales par les insectes ä courte
trompe, ce qui precisement s'accorde avec le passage ä des climat plus sees ou plus
froids connu par les Caryophyllaceae dans la seconde moitie du Tertiaire.

La morphologie et l'anatomie florale suggereraient done une gamosepalie
ancestrale en regression.

A ce point une remarque s'impose: il est admis que revolution peut imiter des

Stades anterieurs, mais qu'elle ne les repete jamais exaetement. Le retour ä une

dialysepalie primaire tres ancienne par-delä la gamosepalie des ancetres migrateurs
serait en contradiction avec cette loi. En fait, il est peu probable qu'il s'agisse d'une
regression de la soudure des petales, c'est-ä-dire d'un retour en arriere pur et simple.
En effet, les S. thysanodes, S. genovevae et S. haumanii, entomogames, ont pour
voisins geographiques et systematiques des especes cleistogames qui ont conserve
un calice soude: les S. argentinensis, S. mandonii et S. bersieri. Chez ces trois especes,
les dents calicinales sont allongees et aigues; elles sont meme cuspidees chez le

5. bersieri. Comme nous l'exprimons dans notre monographic ä propos de cette

espece, cet allongement des dents chez des cleistogames pourrait etre l'homologue
de la fission du calice chez des entomogames: chez ces dernieres, la base du calice

regresse au profit d'un allongement des dents: le resultat est un calice profondement
fendu ou apparemment dialysepale, mais d'origine gamosepale.

Un tel processus expliquerait la presence occasionnelle de commissurales
abortives chez les Alsinoidees.

L'ensemble de ces constations nous semble autoriser le postulat d'une gamosepalie

primitive dans le groupe.

2° Gamopetalie partielle

Nous avons precedemment montre (Bocquet 1968ft) que la corolle des Silene

fonetionne comme une corolle gamopetale: les auricules et les onglets compensent
la dialypetalie au-dessus de la gorge du calice; la fleur des Silenoidees est aussi bien

adaptee ä la pollinisation par des insectes ä longue trompe que celle des Tubiflores

par exemple.
En fait, cette corolle n'est pas entierement dialypetale: sur une courte hauteur

(1-5 mm.) les bases des petales et des etamines sont soudees en anneau, comme
nous l'avons decrit ä propos du gonophore dans le travail sus-mentionne (Bocquet
1968ft). Cet anneau est tres precisement l'homologue d'une corolle gamopetale ä

etamines soudees. Cette interpretation est confirmee par l'independance au moins
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partielle du gonophore dans le lumen de l'anneau; par la presence aussi de traces

petalaires et staminales distinctes dans l'anneau, ainsi que par des traces de fusion
visibles ä l'exterieur de l'anneau. Par contre, la brievete de l'anneau ne saurait en

rien infirmer notre interpretation.
Nous considerons done la corolle des Caryophyllacees, en particulier celle des

Silenoidees, comme partiellement gamopetale, ce qui peut correspondre soit ä une
tendance vers la gamopetalie, soit ä une gamopetalie abortive et en voie de regression.
C'est cette derniere hypothese que nous preferons par analogie avec le calice.

Remarquons alors que l'ensemble de la fleur peut recevoir une interpretation
homogene et remarquablement interessante. Le calice a ete le siege d'une forte
tendance ä la fusion, qui a abouti ici ou avorte et regresse ailleurs. La corolle et
l'androcee ont connu une faible tendance ä la fusion, qui a tourne court et regresse
dans toute la famille, mais a pu etre fonctionnellement suppleee dans certains groupes
par le developpement de la coronule et des auricules. Enfin, les carpelles montrent
une tendance forte ä la gamocarpie, toutefois incomplete sur les cloisons et en voie
de regression. Au niveau de la corolle et du calice, les « exo-adaptations » sont
responsables (problemes de la pollinisation); au niveau des cloisons ovariennes,
les « endo-adaptations » interviennent. Le curieux relai de la gamopetalie assume

par les auricules et la coronule est interessant, car il laisserait supposer une interaction
entre la regression des cloisons et l'echec de la gamopetalie: un cas de transfert de

fonction defavorable se reportant de l'ovaire sur la corolle.
Notre interpretation de la fleur des Silenoidees est importante ä trois points

de vue:

a) Elle permet d'etablir de maniere indiscutable le caractere conservateur des

Silenoidees par rapport au reste de la famille. Dans le genre Silene, les Physolychnis
apparaissent alors comme une section tout particulierement archaique.

Ces conclusions sont opposees ä Celles de plusieurs botanistes dont Buxbaum
(1959, p. 31 notamment) qui voit l'origine des Caryophyllacees parmi les Alsinoidees-
Alsinees: «der Ursprung der Caryophyllaceae ist unter den Alsinoideae-Alsineae
zu suchen ». Le plus grand nombre d'auteurs suivent d'ailleurs ce point de vue
et il faut rappeler que ces opinions sont des hypotheses de travail qui ne peuvent etre
confirmees ou infirmees dans l'absolu.

ß) Les parentis familiales s 'etablissent dans un contexte tout different. Admettre
une gamosepalie ancestrale dans la famille et une gamopetalie partielle, une tendance
ä la gamopetalie meme, cela sufflt ä rendre plausibles des parentes chez les Metach-
lamydees: nous ne pensons pas aux Gentianaceae, proposees par Borbäs (1903),
mais aux Primulales, comme l'ont suggere Wettstein, Hallier (1905), Murr (1904),
Pax et Hoffman (in Engler, Pflanzenfam. ed. 2, 16c: 292); pour Bessey (1897 et 1915),

pour Cronquist (1957) la relation existe aussi. Les travaux immunologiques de

Malligson (1902) meriteraient d'etre repris avec des techniques modernes d'analyse

Archives des Sciences. Vol. 21, fasc. 2, 1968. 17



250 DE EVOLUTIONE ANNOTAMENTA ALIQUA SILENIS

des proteines: ils etablissent une relation phytogenetique entre les Primulales d'une

part et les Caryophyllaceae, Portulacaceae et Basellaceae d'autre part, par le truche-
ment des Amaranthaceae, Nyctagynaceae et Aizoaceae. Notre propre conviction est

qu'une etude de morphologie comparee, notamment sur les Primulales, rendrait ces

rapports tres evidents: organisation florale generale, ovaire et placentation,
inflorescence, distribution geographique, presence de saponines dans les deux families

suggerent le rapprochement.
C'est alors chez les Myrsinaceae et les Theophrastaceae, peut-etre les Ebenaceae,

qu'il faudrait chercher des indications sur les caracteres des ancetres communs au

Caryophyllales
1 et aux Primulales. Nous adoptons en effet les vues d'Agnes Arber

(1928) sur le « bois ». Nous considerons que l'acquisition d'un fort appareil ligneux
est une specialisation irreversible au-delä d'un certain seuil. Les vegetaux engages
dans cette « blind alley » voient leur rythme evolutif se ralentir; ils entrent dans une
sorte de fossilisation vivante et vont ainsi conserver en partie des caracteres

archai'ques.
En ce qui concerne les parentes des Caryophyllaceae et des Caryophyllales,

nous aboutissons done finalement ä un groupement tres proche du schema de

Bessey (1897: 33), oil les Caryophyllales se trouvent dans le proche voisinage des

Ebenales, Primulales, Ericales, auxquels ordres nous ajouterions volontiers les

Plumbaginales.

y) Vues sous cet angle, gamosepalie et gamopetalie apparaissent comme des

niveaux d'organisation, comme des types de solutions convergentes repondant ä des

problemes de pollinisation identiques. Ces solutions ont pu etre realisees dans diffe-
rents groupes; dans un cadre limite, elles peuvent etre la preuve d'une parente reelle,
se manifestant par une reponse adaptative et morphogenetique semblable au milieu.
H est par centre douteux que dans l'ensemble des Metachiamidees la gamopetalie
repose sur une origine commune.

Cette remise en question de la dialysepalie et de la dialypetalie, que nous venons
d'appliquer aux Caryophyllaceae, pourrait etre etendue ä d'autres groupes, par
exemple les Malvales qui ont parfois ete rapprochees des Convolvulacees. Naturelle-
ment, ces speculations doivent toujours s'appuyer sur une bonne connaissance de

l'anatomie et de la systematique des groupes consideres.

Par cet exemple additionnel, nous voudrions montrer que le rejet des sous-
classes des Archichlamydees et des Metachlamydees est une liberation pour la pensee
systematique. Nous devons extirper de nos classifications (et de nos esprits) les

derniers restes des groupements de convergences. Iis ont hölas la vie dure, dans

l'enseignement surtout, en raison de cette fallacieuse clarte que leur prete leur artifi-
cielle simplicite. Iis font neanmoins peser une hypotheque sur la systematique;

1 Nous considerons l'ordre comme partiellement homogene, sans y admettre toutefois les
Chenopodiaceae.
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notamment la redoutable barriere de la gamopetalie obnubile trop souvent encore

ceux-memes qui ne la reconnaissent plus formellement dans leurs systemes: nous

proposons son rejet definitif et complet.

e) Remarques sur les derivations phylogenetiques

Nous avons eu soin de ne pas faire « deriver les Alsinoi'dees des Silenoi'dees »;
nous avons seulement exprime leur commune origine et le caractere plus conservateur
des Silenoi'dees, se manifestant par ce que nous estimons etre des caracteres

primitifs.
Nous n'avons pas davantage « cherche les ancetres des Caryophyllales chez les

Theophrastacees et les Myrsinacees »; nous avons suggere que ces deux dernieres

families pourraient donner des indications sur ces ancetres en vertu de leur caractere

conservateur du ä leur option ligneuse.
Nous prenons en fait le plus grand soin ä ne jamais etablir de derivations, mais

seulement une parente entre deux taxons actuels. II est theoriquement possible, mais
ä notre avis pratiquement exclu (sauf dans les cas devolutions recentes de faible

amplitude) qu'un taxon ancestral se conserve sans modifications tout en diversifiant

une descendance. Le taxon ancestral se resout au contraire dans cette descendance.

Les differents rameaux peuvent evoluer ä la meme vitesse, et dans ce cas chacun

d'eux fournira ä l'etude comparee des elements equivalents pour la restitution de

l'archetvpe. Le plus frequemment, certains rameaux verront leur evolution ralentie,

par l'influence du milieu, par l'autogamie, par l'acquisition d'un appareil ligneux
massif accompagne d'un etalement des generations; dans ce cas, les rameaux lents,
convenablement interpretes, fourniront davantage d'indications sur le taxon
ancestral.

Mais en aucun cas ils ne devraient etre designes comme ancetres.

Cette mise au point peut paraitre un truisme: pourtant il s'agit lä d'une erreur

grave, fondamentale, qui est cependant des plus courantes et entache la plupart
des raisonnements phylogenetiques. Elle est source de confusion, en contribuant ä

dissimuler de veritables rapports, comme la gamosepalie commune aux diverses

Caryophyllaceae/ en contribuant ä elever en d'autres points des barrieres artificielles,

comme la frontiere Archichlamydees-Metachlamydees.
Une des consequences de ces derivations entre « fins de rameaux » est la querelle

du bois: les ligneuses sont-elles primitives? Chez les especes ä fort developpement

ligneux (le «tree-habit » de Agnes Arber, 1928) on observe souvent la juxtaposition
de caracteres archaiques (comme l'actinomorphie chez les Mimosoideae) avec des

caracteres nettement evolues et derives, comme la simplification de la fleur et des

fusions d'organes. Deux attitudes sont possibles: hesiter ä faire descendre des groupes
herbaces ou peu ligneux, juveniles, en voie de speciation active de ces ancetres



252 DE EVOLUTIONE ANNOTAMENTA ALIQUA SILENIS

immobilistes et semi-fossilises dans la masse de leur bois, ou admettre allegrement
cette filiation simpliste 1

Le probleme est resolu des qu'on accepte de considerer le surdeteloppement
du bois comme une evolution orthogenetique conservatrice: les groupes ä grosses

especes ligneuses se sont tot engages dans une voie divergente, speciahsee Detaches

precocement d'un tronc en evolution, lis ont conserve certains des caracteres primitifs
qui signalaient le phylum ä cette epoque primitive, mais lis ont eu aussi beaucoup
de temps pour acquerir des caracteres hautement derives, dont un appareil ligneux
volumineux Iis se sont de ce fait engages dans une allee conservatrice 011 le rythme
des generations et consequemment de revolution est freine, allee finalement sans

issue: lis sont devenus des fossiles vivants
Remarquons ä ce point que le ralentissement du rythme evolutif d'especes

fortement ligneuses depend d'abord naturellement de l'allongement des generations'
un ä quelques siecles pour les grands arbres, par exemple Mais ce ralentissement

est aussi question de genetique de populations Nous pensons qu'il est en fait multiplie
par les conditions de reproduction particulieres qui regnent dans un peuplement
forestier naturel et stable: croisements en retour, elimination aveugle de la presque
totalite de la descendance, röle mineur de la selection naturelle (la selection est

affaire en premier lieu de place disponible), immobilite geographique au sein de la

stabilite climatique assuree par l'effet tampon de la foret Le facteur de ralentissement

ne se situe pas dans les centaines, comme le voudrait l'allongement des generations
il atteint peut-etre les 10 000, 100 000 ou meme plus

On trouvera une preuve paradoxale de ce ralentissement du rythme evolutif
dans la variabilite considerable, mais souvent mineure, que presente une essence

forestiere Les effets des disjonctions mendeliennes se fixent cn vertu de la longueur
meme de vie des individus: en fait, l'allongement des generations correspond ä une

preponderence de la multiplication vegetative sur la reproduction sexuelle Sur une

periode assez longue, on observera chez des population d'individus ä longue vie

l'apparition et la persistance de tout un eventail de combinaisons genetiques qu'une
rapide succession de generations decimerait. On comparera cette variabilite ä celles

d'apomictes, oil le mode de reproduction quasi-vegetatif aboutit aussi ä fixer la

disjonction mendelienne issue de veritables croisements

1 Nous ne voulons pas ici reprendre le detail de la querelle du bois Rappeions simplement
que Agnes Arber, comme nous presentement, a affirme la nature orthogenetique du « bois » La
majorite des botanistes par contre se rattachent a l'opinion de Eames, Sinnott et Bailey, qui ont vu
dans les ligneuses les ancetres des herbacees Nous voudnons simplement insister sur la presence de
formations ligneuses dans toutes les families Quand nous parlons du «bois», nous evoquons des

formations massives, orthogcnetiques, facilement fossilisables (done mieux conservees dans les

gites fossiliferes et pour cela considerees comme plus anciennes), nous ne saunons les voir a l'origine
d'herbacees peu specialisees et en actives successions de generations

Notons aussi que les idees presentees dans ce paragraphe sont necessairement simplifiees a

l'extreme et qu'il faudrait temr compte de tous les cas d'especes



ET IMPRIMIS EARUM SECTIQNE PHYSOLYCHNIDE INDUCTA 253

Enfin, nous pensons que ce ralentissement va surtout afiecter l'endoevolution,
car Earbre reste soumis, vis ä vis du milieu exterieur ä une certaine pression adaptative
source de variation. Ces arbres, et de fa?on plus generates toutes les plantes ä puis-
santes formations ligneuses (chamephytes, chasmophytes, etc.) vont accuser un
certain retard par rapport ä des parents de vie plus breve. En phylogenie, ce ne sont

pas pour autant des ancetres, mais seulement des temoins plus ou moins proches
des ancetres: comme tels, ils sont precieux, mais ne fournissent que des renseigne-
ments fragmentaires. Engages dans une fossilisation vivante, ils se fossilisent au sens

propre plus aisement que des especes herbacees et plus delicates (voir Axelrod, 1952).

A ce titre egalement, ils forment la source essentielle de nos renseignements sur les

ancetres des vegetaux actuels. Mais dans ce cas encore, ils ne sont que des rameaux
derives des souches ancestrales actives et plus plastiques (done non fossilisees);
ils faut les interpreter pour reconstituer les archetypes ci-dessus mentionnes.

A titre d'exemple, nous n'attachons que peu d'interet aux derivations pourtant
ingenieuses de Hagerup (1934, 1936), qui rattache les Caryophyllales au meme

phylum que les Coniferes et les Gnetales: ces ordres sont des «fins de series »; ils

n'ont pas de descendants directs. Ils sont trop derives pour fournir mieux qu'une
indication sur les ancetres des Angiospermes. Sous cette angle, ils peuvent aider ä

reconstituer des archetypes, eventuellement pour une genealogie des Caryophyllales.
Par contraste, nous paraissent plus utiles et solides les filiations plus immediates de

Buxbaum, qui met en rapport les ancetres des Caryophyllales et des actuelles

Illiciaceae.

f) POLYPHYLETISME ET MONOPHYLETISME

Les derivations phylogenetiques nous ont ramene ä la notion d'archetype.
Nous avons vu qu'une des raisons de preferer un archetype ä une « reconstruction »

etait la pluralite possible, vraisemblable meme des formes qui ont preside ä la nais-

sance d'un grand groupe, comme les Silene par exemple. Admettre la necessite d'un
archetype, e'est done un peu reconnaitre l'origine polyphyletique du groupe. Nous
disions plus haut de l'archetype qu'il exprimait une maniere de denominateur commun
des formes qui ont participe ä l'expansion du genre; que ces formes correspondaient
ä un certain spectre ecologique et physiologique, done ä un canon morphologique
determine, par convergence. Genetiquement, ces formes appartiennent certes ä la

meme souche, encore que ce ne sont pas les plus proches parentes, necessairement,

qui se ressemblent le plus dans leur morphologie et leur physiologie. II y aurait done
dans notre optique polyphyletisme au depart, mais polyphyletisme tempere par
l'appartenance ä une souche genetique commune.

Qui dit monophyletisme, dit genealogie, dans le sens genetique du terme. Ce

monophyletisme est probablement possible sur une echelle limitee, pour des diffe-
renciations localisees, recentes. Mais, ä la naissance des especes et des genres, nous
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avons ä compter avec des populations reparties sur des aires. Des que ces aires

entrent en expansion, et quelle que soit l'efficacite de l'heterogamie au sein des

populations, ces dernieres cessent d'etre homogenes. C'est lä l'essence du poly-
phyletisme.

Prenons le 5. uralensis. Comme les autres especes du genre, il produit des

mutants occasionnels et disperses geographiquement, comme le mutant «pale »

(cf. f. palea, f. albida). Ces mutants sans interet sont elimines. Par contre, dans le sud

de l'aire du S. uralensis, une variete grele et elancee s'est differenciee chaque fois que
l'espece rencontrait des biotopes tres humides (voir le 35aa, Silene uralensis ssp.

uralensis var. uralensis). L'aire est done discontinue, subdivisee en une chaine de

loges ecologiques semblables. Des ecotypes s'y sont fixes, correspondant ä une

speciation polytopique et incomplete. Un traitement logique serait d'attribuer un nom

par niche ou groupe de niches ecologiques: cette tendance genetico-systematique ou

ecologico-systematique (qui est celle de Nygren, 1949 ou de Clausen, Keck et

Hiesey par exemple) est en realite inapplicable pratiquement en raison du foisonne-

ment nomenclatural qu'elle occasionnerait. Du point de vue theorique, eile n'est

pas davantage raisonnable: chaque population sise dans sa löge est issue du meme
stock genetique en depit des variations locales de faible importance. Les reactions
de ce stock genetique commun sont pareilles dans des milieux comparables. Malgre
l'apparition polytopique de la variete, le phenomene est unique et se trouve le mieux
mis en evidence sous un meme nom. Nous devons admettre une certaine ambiguite,
due ä l'etalement geographique: il y a ä la fois polyphyletisme (par l'apparition
simultanee du taxon en plusieuis lieux) et monophyletisme (par appartenance ä une
souche encore tres homogene).

Ce traitement systematique est raisonnable tant que les populations locales

restent stables. Si par contre une ou plusieurs de ces races locales de la variete globale
devaient etre l'origine d'une nouvelle expansion et d'un nouveau developpement
systematique, l'accent devrait etre mis sur l'origine polytopique et ainsi polyphyletique
de la variete originale: en effet, les lignees issues des diflferentes niches ecologiques
divergeraient d'autant plus rapidement que les populations de depart seraient elles-

memes differentes.
Dans le traitement systematique de pareils cas, il faut d'ailleurs s'appuyer sur

une connaissance solide du groupe. L'existence de races polytopiques convergentes
pourrait fort bien s'expliquer par la fragmentation d'une aire, par des phenomenes

d'introgression aux points de contacts de deux aires ou encore par une convergence
fortuite. De toute fagon, la solution pratique de semblables problemes taxinomiques
reside ä notre avis davantage dans la mise en evidence de phenomenes (convergences,
debuts de speciations, etc.) que dans un traitement genealogique, aleatoire faute de

preuves.
Un autre exemple nous est fourni par les sous-sections himalayennes de la

section Physolychnis: deux d'entre elles ont un caractere oro-steppique et une aire
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plus etendue, les ssect. Physolychnis et Songaricae; les deux autres sont confinees

dans le domaine himalayen: ce sont les sous-sections Nigrescentes et Indicae, de

caractere alpin. Les deux sous-sections steppiques occupent l'ensemble du domaine

asiatique: les plateaux d'Asie centrale et les montagnes qui les entourent; les sous-

sections alpines ont une repartition annulaire, ecologiquement limitee aux chaines

de bordure. Les especes de chaque sous-section se montrent etroitement apparentees
entre elles. Toutefois, on peut repartir les especes des deux sous-sections alpines en

groupes de plus grande affinite: trois groupes chez les Nigrescentes, quatre chez les

Indicae. Ces groupes se suivent le long de l'anneau montagneux et paraissent nette-

ment conditionnes par la geographie (voir l'introduction aux ssect. Indicae et
Nigrescentes). D'autrc part, d'indeniables rapports existent entre les sections aux niveaux
de ces groupes.

Cette distribution complexe des especes donne l'impression de rapports reticu-
laires entre les taxa. Devant telle situation, deux attitudes sont possibles:

1° Declarer comme Hitchcock et Maguire pour les Silene americains

(1947: 3-4) que certains apparentements sont possibles («certain definite trends or
lines of relationships may be recognized »), mais que le groupe paralt polyphyletique
et ses affinites reticulees; qu'il n'y a alors aucun avantage ä en repartir les repre-
sentants en sous-categories trop nombreuses et peu satisfaisantes.

2° On peut essayer au contraire de proceder selon la methode geographico-
morphologique et tenter, meme hypothetiquement, de reconstituer l'histoire du

developpcment du groupe. On evitera d'obtenir ainsi soit des subdivisions trop
nombreuses pour etre utiles, soit discutables parce que fondees sur de pures convergences.

Reprenons ici le schema qu'en deux fois nous exposons dans notre « Pars

systematica » ä propos des ssect. Indicae et Nigrescentes. Au depart, nous avons

un groupe de populations, qui s'etend vers le sud, en eventail. Parti de la region
angarique, il s'arretera sur le versant sud de la chaine himalayenne, du Pamir en

Chine, au seuil des pays tropicaux. Tant que l'aire est assez restreinte, ce groupe de

populations garde un pool genetique commun. Quand l'eventail s'elargit, les plantes
se repartissent en plusieurs secteurs correspondant ä des voies geographiques prefe-
rentielles, qui graduellement s'isolent. Chaque secteur subit une differentiation
adaptative sur les zones ecologiques: climat alpin, montagne, steppe. Chaque secteur
debute homogene, mais termine son expansion divise en «lames » adaptatives, que
le cloisonnement geographique decoupe en especes. Les especes des diflferentes

« lames » d'un secteur geographique sont apparentees par une serie de particularites
d'amplitude faible, mais genealogiques, done monophyletiques, liees ä l'emprunt
d'une meme voie geographique d'expansion, liees done au « secteur ». D'autre part,
les diflferentes especes des «lames» ecologiques correspondantes des differents
secteurs geographiques se ressemblent par tout un ensemble de caracteres adaptatifs
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similaires et voyants, d'amplitude considerable, resultant de Taction morphogene-
tique de milieux comparables sur des genomes en evolution parallele, mais issus

d'une souche commune. D'un secteur ä Tautre, les especes de meme caractere ecolo-

gique vont done differer par les caracteres genealogico-geographiques ci-dessus

mentionnes, mais ä Tinterieur des secteurs elles possedent en commun et caracteres

adaptatifs, et caracteres genealogiques: les affinites sont alors tres grandes, d'oü
Torigine des groupes rencontres chez les sous-sections Nigrescenles et Indicae.

Ces petits groupes d'especes apparaissent des le debut du travail taxonomique.
On peut en vertu de ce qui precede s'attendre entre eux ä deux types de liaisons:

1° des affinites purement genealogiques s'inscrivant dans un contexte geo-
graphique et monophyletique;

2° des liens de convergence, ou mieux de parallelisme, entre des lignees geo-
graphiquement et genetiquement en voie de separation: c'est Taspect polyphyletique.
Mais ces liens traduisent les reactions similaires de genomes encore etroitement

apparentes par une ascendance commune, relativement proche: c'est Taspect
monophyletique ä nouveau.

A la lumiere de cette analyse, Texistence de petits groupes d'especes s'explique,
comme s'expliquent les relations reticulees qui les unissent. En fait, nous voyons
les plantes se specier dans un Systeme tridimensionnel: deux dimensions geographiques
et une dimension ecologique. Cette speciation se realise entre deux pöles, le

monophyletique, qui est Torigine dans le pool ancestral commun; le polyphyletique, qui
resulte de la dispersion geographique et ecologique.

En vertu de cette analyse, se contenter, comme Hitchcock et Maguire, d'etablir
quelques lignees d'affinites interspeeifiques revient ä se cantonner dans le mono-
phyletisme et ä se refuser ä tout groupement de convergence. Ce point de vue est

parfaitement justifiable. II a cependant le defaut de n'etre pas tres utile pratiquement,
car des subdivisions facilitent la reconnaissance des plantes. Sur le plan theorique,
il ne met pas en evidence la structure du groupe.

L'etablissement de subdivisions (dans notre cas des sections et sous-sections)

morphologico-geographiques, par contre, est la reconnaissance du caractere ambigu
de la speciation; c'est admettre qu'un traitement monophyletique pour des groupes
d'une certaine ampleur est utopique; que par leur nature meme les processus de

speciation ressortissent d'une double nature: monophyletique par rattachement
ä un tronc genetique commun et polyphyletique ulterieurement par diversification;
c'est aussi reconnaitre que des relations simples, lineaires ä Tinterieur de groupes
n'existent que dans un cadre systematique limite et dans des conditions geographiques
particulieres (par exemple la suite lineaire des quelques especes de la ssect. Genove-

ranae le long des Andes, le long done d'une aire elle-meme lineaire).
Dans le cas de nos sections himalayennes, les especes considerees sont des

endemiques ou des especes reliques; elles ne semblent plus etre en mouvement d'un
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point de vue geographique ou evolutif; les especes ont atteint leur expansion
maximum; la speciation est complete: c'est le Stade oü l'aspect polyphyletique des

processus de differenciation specifique est le plus sensible. Si par contre certains des

secteurs, restes juneviles, reprenaient leur evolution, les centres secondaires ainsi crees

se retrouveraient au plus pres du pole monophyletique.
Nous croyons que revolution est faite d'emboitements successifs, d'eventails

monophyletiques au depart, ä l'arrivee polyphyletiques, avec perte ou fossilisation
vivante de nombreux rameaux et nouveaux departs sur ceux des rameaux capables
de rejuvenilisation.

g) Sequences evolutives

Nous venons en quelque sorte de «temperer» la notion de polyphyletisme.
A notre avis, tout se passe, aux yeux du monographe, comme si des lignees geo-

graphiquement isolees ou en voie d'isolement, mais issues d'un stock genetique

commun, reagissaient identiquement ä des modifications identiques du milieu. Sans

doute, chaque secteur de migration se caracterise-t-il par ses propres accidents

genetiques, souvent mineurs; sans doute aussi les milieux ne sauraient-ils etre rigou-
reusement identiques. 11 s'ensuit que, plus l'appartenance au stock genetique commun
est lointain (ou plus les taxa compares sont d'ordre superieur, si Ton prefere) plus
ce «tir» genetique accusera de dispersion. Nous pourrions parier d'une loi des

«evolutions comparablcs», qui serait un cas particulier des phenomenes de convergence

applique ä des rameaux d'identique origine genetique. Cette loi des evolutions

comparables s'appliquerait aux groupes d'origine commune, mais entre en divergence.
11 suffit de s'attacher ä l'anatomie comparee d'une famille ou ä la revision d'un

groupe d'une certaine ampleur pour se persuader de ces « evolutions comparables ».

Si l'on pense aux passereaux de Darwin, cela revient ä dire que des individus

provenant d'une population genetiquement homogene et mis ä l'isolement sur des

lies rigoureusement identiques redonneraient dans chaque cas un meme eventail

d'adaptations comparables (ä l'exception toutefois des petits accidents genetiques

d'importance competitive nulle ou negligeable, conserves au hasard).

Qu'arriverait-il si ces memes passereaux etaient mis ä l'isolement dans des

niches constantes et uniformes, comparables au milieu d'origine? Nous pensons que
les descendants formeraient des populations homogenes et comparables d'une niche
ä l'autre; toutefois, une evolution se manifesterait, probablement dans une mesure
moindre que celle de populations plus vastes, oü l'information genetique est plus

large.
Cette evolution serait une endoevolution, par endoadaptation. Nous postulons

l'identite des descendances en considerant que revolution du Systeme autoregulateur
complexe represente par un etre vivant ne peut avoir, tous parametres exterieurs
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fixes, qu'une ligne devolution, celle du fonctionnement optimum et le plus econo-
mique. Nous envisageons ainsi une maniere de predestination, non pas transcen-
dantale dans son essence, mais de nature autoregulatrice et statistique, conditionnee

par les elements memes de depart.
Si ce postulat se verifie (et il s'haimonise en fait avec les constatations d'un

monographe) il faut alors considerer que l'influence morphogene du milieu vient
s'inserer dans un deroulement evolutif, un « pattern » ä causalite interne,
predetermine. Dans ce cas, Tepoque de cette influence exterieure va compter autant

que sa nature. En effet, les niveaux organiques touches par Taction morphogene
seront fonction du Stade atteint par la plante ä ce moment de son endoevolution.
De meme, des successions d'influences identiques, mais intervenant dans un ordre
different produiront sur Torganisme des effets egalement differents.

Ceci revient ä dire que la predestination evolutive (ou deroulement prefixe
de Tendoevolution), que nous venons d'evoquer, va affecter les organes, et plus

particulierement ceux de la fleur, selon une sequence toujours pareille et ineluctable
dans un meme groupe, issu d'un tronc genetique commun. II en resulte chez ces

etres que ce qu'on pourrait appeler la « receptivite adaptative » va se situer dans
le temps ä des niveaux organologiques differents et successifs, selon une sequence
dependant de Tendoevolution, tout aussi immuable qu'elle et par consequent carac-

teristique du groupe. Nous avons ainsi un corollaire ä notre loi des evolutions com-
parables dans les groupes en voie de separation: la loi des « sequences morphologiques
comparables »: c'est en une succession determinee que les representant d'un groupe
voient leurs organes repondre par des modifications adaptatives aux sollicitations
du milieu.

Deux auteurs ont particulierement bien illustre ces sequences evolutives
comparables: Roberty (1947, 1960, 1964) et Roberty et Vautier (1964). Dans leur
essai sur les Polygonacees, ces deux auteurs (1964: 13-14) proposent une classification
des genres fondee sur la reconnaissance de six « niveaux successifs de vieillissement »:
soit les niveaux A perianthe, B hypanthe, C perianthe-hypanthe (concrescence),
D involucre, E perianthe-achaine (accrescence) et F achaine seul. Dans la conception
des auteurs, une adaptation identique se concretisera sur des niveaux differents
suivant son age. Ainsi la formation d'ailes anemochores pour la dispersion de la

diaspore s'actualise chez les Brunnichia sur Thypanthe (niveau B, ancien); sur les

tepales externes et Thypanthe chez les Bilderdykia, un genre plus recent (niveau C);
sur la marge de Tinvolucre chez les Eriogonella (niveau D); par un elargissement
extreme des tepales chez les Antigonum et les Atraphaxis (niveau E) et au niveau
le plus recent, F, par des evaginations des suture carpellaires (Calligonum).

Nous n'approuvons pas l'expression «niveaux de vieillissements», qui traduisent
la conviction de Tauteur que Involution se limite ä une perte de potentialite par
specialisations successives. Nous adoptons en lieu et place « niveaux evolutifs », ce qui
reconnait la possibility d'une evolution source de perfectionnement. II faut ä ceci
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pres reconnaitre les excellents resultats obtenus par les auteurs dans leur traitement
des Polygonacees, resultats qui ont le merite d'etre logiquement standardises L

Chez les Silene nous constatons par exemple que les Physolychnis ont« fabrique »

des graines ailees ou papilleuses anemochores. Ces formations n'apparaissent qu'ex-
ceptionnellement et moins parfaitement dans d'autres groupes que nous considerons

comme plus recents. De meme la vesiculisation du calice parait ancienne. Par contre

l'allongement du gonophore semble recent, comme la demultiplication des nervures
du calice, etc.

Nous croyons done que l'etude geographico-morphologique d'un genre peut
permettre de dater (sommairement des derivations que Ton pourrait comparer
ä des « modes». Elles sont episodiques, parce que traduisant la reponse d'un etat
endoevolutif passager vis-ä-vis d'influences exterieures.

Si Ton admet le predeterminisme ä causalite interne des sequences morphoge-
netiques, on admettra sans peine que certains caracteres puissent etre des« souvenirs ».

Prenons l'olivier: pour G. Roberty, les drupes de cet arbre sont insolites dans un
climat aride et ne peuvent s'expliquer que par une origine tropicale ou subtropicale
humide. A l'epoque, le niveau evolutif receptif se situait sur l'ovaire. L'espece en
resistant au changement de climat a conserve l'ancienne adaptation hygrophile,
en ne modifiant que des caracteres secondaires de ses drupes.

Enfin, l'existence de sequences morphogenetiques justifie l'interet de cartes de

distribution de caracteres. Les voies de migration s'ouvrent successivement devant

un groupe. Les differentes voies correspondent done ä des niveaux evolutifs successifs

et, partant, ä des types morphologiques differents.
La reconnaissance de ces sequences evolutives comparables ä l'interieur d'un

groupe prend une grande importance aussi pour l'application des resultats de

l'anatomie et de la morphologie comparee ä la systematique d'un groupe: nous
reviendrons sur ce point ä l'occasion de la publication prochaine de nos resultat sur
la morphogenese comparee de l'ovule.

h) Remarques finales

Nous avons raisonne dans ce travail en monographe et non en floriste. Bien
entendu les phenomenes fondamentaux etudies par ces specialistes sont les memes;
mais l'echelle est differente, comme sont differentes les voies d'approche. Par exemple,

pour un floriste en face d'une microevolution relativement recente, la persistence
de la souche ancestrale parmi sa descendance peut paraitre parfaitement reguliere,
alors que nous l'avons exclue.

1 Nous devons beaucoup des idees exprimees dans ce paragraphe ä M. Guy Roberty, prin-
cipalement pour avoir pu ä fois reiterees lui soumettre nos idees.

Nous voudrions exprimer notre admiration pour la pensee originale de ce systematicien, qui
s'est efforce de donner une forme rigoureuse ä ses classements. II est regrettable qu'une application
parfois trop entiere de ses principes lui ait trop souvent et injustement aliene l'opinion de ses collogues.
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Nous voudrions done que nos raisonnements soient lus en fonetion de notre
experience, forcement limitee. Leur necessaire simplicite ne cache aueun dogmatisme:
nous ne pretendons ni ä la generalisation de nos theses, ni meme ä leur entiere justesse,

meme dans le cadre restreint des Physolyclmis. Nous les soumettons ä la discussion

en tant que fragments inspires par un travail particulier.
C'est de la juxtaposition de pareils fragments, issus de chercheurs et de travaux

dififerents, que peut naitre une theorie generale, meme si certains de ces fragments
apparaissent parfois contradictoires: la nature est si complexe que nos raisonnements,
contrairement ä ceux du mathematicien, n'ont ni point de depart, ni point d'aboutisse-
ment definis. Nous sommes confrontes avec des enchainements de phenomenes qui
deroulent devant nous leurs symetries abstruses: pour connaitre le « pas » de cette
« vis », l'unique ressource est de se laisser entrainer dans sa rotation, aux hasards
des contacts, pour un instant, puis un autre et encore un autre. Chaque experience
contient ses erreurs, ses illusions, ses contradictions et sa parcelle de solide information;

il faudra la reconnaitre et l'additionner aux certitudes anterieurement acquises.

Et, puisque nous evoquons des symetries, des rythmes, ramenons les idees

de ces deinieres pages ä leur plus simple expression: nous considerons la matiere
vivante sous un angle cybernetique. L'organisme vivant est un Systeme automatique,
dont le programme tend vers un fonctionnement meilleur et un developpement
expansif. Deux series fondamentales de regulations, l'endoadaptation et l'exoadapta-
tion, repondent aux contraintes des milieux interieur et exterieur. Les circuits
d'actions et de retroactions responsables de ces autoregulations assurent une
information vis-ä-vis du milieu et une reponse ä ses variations. A un degre d'automatisme
eleve correspond chez les etres vivants un haut degre de liberte par rapport aux
contingences du milieu, ainsi que Tapparilion de finalites superieures.

Ceci admis, il est comprehensible que la matiere vegetale, en raison meme de sa

structure autoregulatrice, finisse toujours par avoir recours ä des solutions compa-
rables, statistiquement obligatoires: former des axes, des organes foliaces, des

enveloppes, des vaisseaux, des cellules sexuelles mobiles, etc. Qu'en est-il dans cette

optique du polyphyletisme des Angiospermes? Nous pensons que les Angiospermes
sont une constellation d'aggregats: ces aggregats, plus ou moins anciens, plus ou
moins vastes, sont individuellement monophyletiques, mais la constellation, elle, est

polyphyletique. Un long chemin devolutions convergentes de type cybernetique a

conduit des plantes (dont la commune origine se perd dans les temps geologiques)
ä prendre, ä un certain point de leur evolution et pour des raisons fonctionnelles,
le meme tournant: l'option « Phanerogame ». Autrement dit, comme la gamopetalie,
le « style » Phanerogame est un niveau evolutif plus qu'un heritage commun.

Institut für spezielle Botanik
Eidgenössische technische Hochschule

Zürich.
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