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Essai sur l'endemisme

Par C. Favarger et J. Contandriopoulos

Manuscrit recu le 13 octobre 1961

Dans son celebre ouvrage «Das Pflanzenkleid der Mittelmeerländer»
(IXe Lief. p. 1028 et sq.) Rikli (1946) s'exprime ainsi:

«Der Endemismus ist ohne Zweifel eines der interessantesten Probleme
der Pflanzengeographie; um so auffallender ist es, daß keine eingehende
Darstellung desselben besteht; offenbar hat dazu niemand den nötigen
Mut gefunden. Beim Durchblättern verschiedener pflanzengeographischer

Werke konnte ich vielmehr eine gewisse Scheu vor diesem Problem
feststellen.» Ces phrases, ecrites en 1946, conservent leur valeur
aujourd'hui. En effet, il manque toujours le travail d'ensemble dont notre
savant compatriote deplorait l'absence. Certes, devant l'immensite et la
complexite du sujet, nous partageons la reserve prudente de nos devan-
ciers et nous n'avons pas la pretention d'aller beaucoup plus loin qu'eux.

Nous pensons toutefois que le probleme de l'endemisme est de ceux
auxquels les acquisitions recentes de la biosystematique et tout
particulierement de la cytotaxinomie peuvent apporter une utile contribution.
Beaucoup de «vieux problemes» de la biologie gagnent ä etre repris perio-
diquement ä la lumiere des acquisitions nouvelles de la science. Or nous ne
croyons pas qu'une teile confrontation ait ete tentee ä propos de
l'endemisme.

Les recherches poursuivies par Tun de nous (J. C.; ä l'impression) sur
la flore endemique de la Corse, nous ont amenes d'autre part ä reflechir, ä
propos d'un exemple precis aux methodes que l'on pourrait employer ä
l'avenir dans l'etude d'une flore endemique. Ce sont les resultats de ces
reflexions que nous tenterons d'exposer ici.

Comme chacun sait, il est impossible de definir avec precision la notion
d'endemisme parce qu'elle est tout ä fait relative. C'est le cas de repeter
ici que «c'est l'echelle qui cree le phenomene». L'endemisme est fonction
de l'etendue du territoire envisage et du rang systematique d'un taxon.
Comme l'a bien montre Good (1947, p. 48) on peut parier d'un taxon
endemique lorsque l'aire de celui-ci est notablement inferieure ä l'aire
moyenne d'un taxon de ce rang. Par exemple, on peut dire d'une famille
comme celle des Garryacees qu'elle est endemique d'un continent (l'Ame-
rique du Nord) parce qu'en general l'aire d'une famille depasse un continent.

Cela n'aurait aucun sens pour une espece, car la plupart d'entre elles
ont une aire beaucoup plus petite.
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La flore endemique qui peuple un territoire donne ne constitue pas un
tout homogene et les divers elements qui la composent peuvent avoir une
signification tres differente. C'est pourquoi il importe grandement, ä notre
avis, de proceder avant tout ä un classement des taxa endemiques selon
des criteres aussi objectifs que possible.

II faut bien convenir que les classifications en usage jusqu'ici ne sont
pas entierement satisfaisantes.

Lorsqu'on divise les taxa propres ä un territoire donne en microende-
miques et megaendemiques, cette distinction est assez objective, du moins
eile n'est pas plus subjective que la Classification botanique elle-meme.
Les megaendemiques sont les «bonnes especes» ou les taxa d'un rang
superieur ä l'espece, c'est-ä-dire des taxa caracterises par une disconti-
nuite morphologique assez profonde, par Opposition aux microendemiques
qui groupent les taxa infraspecifiques, parfois de simples micromorphes.
A notre avis, il convient de baser la distinction entre megaendemiques et
microendemiques sur le seul degre d'autonomie ou de differenciation d'un
taxon, autrement dit sur le rang systematique. Gaussen et Leredde
(1949) ont employe le terme de megaendemiques dans un sens un peu
different. Nous y reviendrons tout ä l'heure (p. 389).

A cöte de cela, on oppose couramment le paleoendemisme ou ende-
misme par conservation («Reliktendemismus») au neoendemisme ou ende-
misme par novation. Ces termes ont ete discutes par Wulff (19501)
auquel nous nous permettons de renvoyer le lecteur.

Si tous les botanistes sont d'accord sur le principe de cette importante
division, son application ä la pratique se heurte parfois ä des difficultes,
tout particulierement dans le cas des flores insulaires (voir ci-dessous p. 390).
D'autre part, eile n'est pas exempte d'ambiguite.

Pour certains auteurs, en effet, un taxon paleoendemique est avant
tout un taxon relique, en «retrogression», c'est-ä-dire parvenu ä la fin de

son evolution et ä la phase de regression de son aire (cf. Meusel 1943,

p. 137). II n'est pas necessairement ne dans le domaine oü de nos jours, il est

endemique, comme le prouvent par exemple les vestiges fossiles rencontres
ailleurs. Son domaine actuel est le dernier bastion auquel il s'accroche
avant de disparaitre. (Ex.: Sequoia en Californie, Ginkyo en Chine, etc.)

Pour d'autres phytogeographes, les taxa paleoendemiques sont simplement

des taxa anciens. Ainsi, lorsque Braun-Blanquet (1923) analyse
l'endemisme cevenol, il ränge parmi les paleoendemiques les taxa que
«leurs affinites systematiques rapprochent surtout des especes de Corse
et de Sardaigne» par exemple: Saxifraga Prostii espece affine de Saxifraga

1 L'ouvrage de Wulff, en langue russe, date en realite de 1932, mais nous avons utilise
la traduction anglaise.
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cervicornis, Armeria juncea espece affine de Armeria multiceps, «de
Provence»: Arenaria hispida espece affine d'Arenaria cinerea, «des basses

Pyrenees orientales et de l'Espagne Orientale.» Ces territoires faisaient
partie de l'ancienne Tyrrhenide. Le processus qui a donne naissance aux
endemiques cevenols a donc joue avant la periode des grands effondre-
ments «qui se sont etendus pendant le Pliocene au bassin occidental de
la Mediterranee», c'est-ä-dire au Miocene. Ces taxa sont donc anciens, ce
sont des paleoendemiques.

On voit par lä que certains phytogeographes insistent avant tout
sur le phenomene de la conservation sur un territoire d'un taxon ayant
aussi existe ailleurs, tandis que d'autres classent parmi les paleoendemiques

les taxa qui ont pris naissance dans un territoire donne, pourvu que ce
phenomene ait eu lieu avant la fin de l'epoque tertiaire. De meme, la notion
de neoendemisme enferme ä la fois l'idee de la jeunesse d'un taxon et celle
du pouvoir morphogene particulier du territoire oü ce taxon se rencontre
(«foyer de creation»).

L'äge d'un taxon est toujours difficile ä estimer correctement. Pour
Braun-Blanquet (op. cit. p. 230) ce sont les glaciations qui marquent
la limite entre les taxa paleoendemiques et les neoendemiques. L'auteur
en effet parle d'endemiques paleogenes (tertiaires) et d'endemiques
neogenes (post-tertiaires). Cette limite du debut du Quaternaire, bien
qu'assez commode, est arbitraire. D'autre part, nous pensons qu'on a trop
souvent abuse du qualificatif d'ancien, applique ä un taxon sur la base
d'une appreciation legere, quand ce n'est pas pour des raisons sentimentales!

Aux yeux de certains botanistes, une espece ancienne a beaucoup
plus de prestige qu'une forme jeune...

Comme jusqu'ä nos jours, on ne possedait guere d'autre critere d'an-
ciennete que celui de l'isolement systematique, on en arrivait tout naturellement

ä confondre paleoendemiques et megaendemiques d'une part,
neoendemiques et microendemiques d'autre part. Pratiquement, la Situation

etait la suivante:

un taxon endemique est isole systematiquement, c'est un paleoende-
misme;

un taxon ne represente qu'une sous-espece ou une variete d'une
espece largement repandue ailleurs, c'est un microendemisme, donc un
neoendemisme.

C'est äpeu pres ainsi que Briquet (1901) avait procede pour la Corseen
distinguant dans la flore orophile de cette ile des types paleogeniques et
neogeniques entre lesquels il introduit une categorie intermediaire «d'äge
moyen», les taxa mesogeniques. L'auteur reconnait cependant que pour
distinguer ces types, on ne peut pas toujours se baser exclusivement sur le
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rang systematique, car dit-il «il y a des types paleogeniques qui presentent

ce fait curieux d'etre certainement des types anciens et d'etre cependant

peu distincts au point de vue systematique, deux qualites qui parais-
sent au premier abord contradictoires.» (Cas des Bunium corydallinum,
alpinum, nivale, etc.)

Braun-Blanquet (op. cit.) introduit d'autres criteres pour distinguer

les paleoendemiques du Massif Central de France, par ex. leur
malleabilite faible, leur specialisation ecologique tres accusee, enfin leur
faible puissance d'expansion. Mais pratiquement, sur sa liste de
paleoendemiques, il y a une majorite de bonnes especes, tandis que ses neoendemiques

groupent principalement des taxa dont les caracteres distinctifs
«portent sur des variations morphologiques peu importantes». C'est une
preuve selon nous de l'egalite mentionnee plus haut:

mega paleoendemiques
micro neoendemiques.

Cette interpenetration des criteres peut conduire, dans le cas des

neoendemiques ä une ineconnaissance du sens de l'evolution. Car, que se

serait-il passe, si l'on avait decouvert la «variete» endemique, avant de
rencontrer le «type» bien repandu %

Nous nous expliquons: il existe en Corse une variete de Phalaris
arundinacea appelee var. Rotgesii, assez peu distincte morphologique-
ment. C'est un microendemisme que Briquet aurait sans doute classe
dans ses endemiques neogenes. Or, de Litardiere (1949) a montre que la
plante de Corse etait diploide, donc plus ancienne que le type bien repandu,
qui est tetraploide. La var. Rotgesii est donc une forme relativement
ancienne. Si on l'avait decouverte et baptisee avant le type, c'est ce dernier
qui porterait l'epithete de variete, et la genealogie reelle serait ainsi con-
sacree par la nomenclature. La plante de Corse serait classee parmi les
formes reliques (paleogenes) ce qu'elle est fort probablement. La var.
corsicum de VAnthoxanthum odoratum etait consideree par Briquet
comme une simple sous-variete. Le raisonnement «classique» en faisait un
microendemisme, donc un neoendemisme. De nouveau ici, il s'agit d'une
«race» diploide (de Litardiere, op. cit.) ancienne, probablement appa-
rentee ä l'Anthoxanthum alpinum du nord de l'Europe et des Alpes, et
dont le caractere de relique ne peut guere etre mis en doute.

L'äge des taxa, si important qu'il soit, n'est pas le seul critere ä consi-
derer dans l'etude d'une flore endemique. A notre avis, il est plus essentiel
encore d'etre renseigne sur leur mode de formation et sur leurs rapports de

parente avec les taxa comparables des regions avoisinantes. Les taxa
endemiques d'un territoire sont-ils ä l'origine des taxa plus repandus des
regions voisines, ou bien en descendent-ils par un phenomene d'evolution
Ou bien encore, les formes vegetales endemiques et celles qui leur sont
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affines ont-elles pris naissance simultanement ä partir d'une souche
commune

Nous venons de voir que les criteres utilises actuellement pour classer
les formes endemiques peuvent conduire ä des conclusions erronees
concernant les rapports de filiation. De plus, la Classification habituelle ne
tient aucun compte du mode de formation tres frequent de taxa endemiques

auquel nous venons de faire allusion, ä savoir la differenciation2.

Lorsqu'on dit par exemple, que le Pedicularis elongata est un ende-
misme des Alpes austro-orientales, cela signifie en realite qu'un taxon pri-
mitif s'est differencie, en donnant Pedicularis Barrelieri ä l'ouest et
Pedicularis elongata ä Fest. L'Allium insubricum «endemisme insubrien»
resulte de la fragmentation d'un taxon primitif Allium narcissiflorum en
Allium pedemontanum au Piemont et insubricum plus ä l'est. II n'est pas
necessaire de multiplier les exemples. Nous nous trouvons en presence
d'un phenomene de differenciation qui s'exprime geographiquement par
la vicariance.

R. von Wettstein (1898), le fondateur de la methode geographico-
morphologique, a explique d'une facon lumineuse comment un taxon A, en
s'adaptant ä des conditions nouvelles (soit qu'il envahisse un territoire
nouveau, soit que les facteurs du milieu aient change sur une partie du
territoire primitif) donnait naissance ä des taxa A' A" A'" qui s'excluent
d'abord completement de leurs aires respectives et excluent aussi le
taxon A. Si maintenant, ä la suite d'un bouleversement quelconque, les
aires primitivement juxtaposees s'isolent, on se trouve en presence d'endemiques

(voir encore ci-dessous, p. 397).

Meme si au cours de ces 50 dernieres annees l'explication ä tendances
lamarckiennes du savant autrichien a ete remplacee par un point de vue
darwinien, donnant la premiere place aux mutations suivies de selection,
cela ne change pas la signification geographique du phenomene. Wulff
(op. cit. p. 68) par exemple, reprenant les hypotheses de Kern er et de

Moritz Wagner, insiste sur les conditions speciales qui existent ä la
peripherie de l'aire d'une espece: fragmentation en petites populations,
isolement, absence d'hybridation, conditions climatiques differentes qui
permettent le maintien de types aberrants, etc. Une teile constellation de
facteurs favorise la naissance de types specialises ä la peripherie de l'aire
d'une espece variable.

Plus recemment, quand Cain (op. cit.) se referant aux travaux de
Smith et Koch sur le genre Espeletia, explique la presence des nom-
breuses especes endemiques de ce genre dans les paramos de l'Amerique

2 Ce terme n'est pas pris ici dans le sens restreint de theorie de la differenciation de

Guppy et de Willis (cf. Cain, 1944, p. 307 et sq).
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du Sud, par l'eelatement d'un syngameon primitif et polymorphe en petites
populations specialisees, il ne fait que traduire en termes modernes ce que
R. von Wettstein avait si bien decrit sur les gentianes europeennes de la
section Endotricha ou sur les Euphrasia.

Bien que la plupart des traites de geobotanique associent dans un
meme chapitre endemisme et vicariance, peu d'auteurs ont realise que ces
deux notions etaient non seulement tres voisines mais se recouvraient
partiellement.

Drude (1890, p. 124), cependant avait saisi que les taxa vicariants
qu'il appelle korrespondierende, oder vicariierende Formen ou encore
Repräsentationsformen etaient endemiques chacun d'un territoire donne, lorsque
l'aire commune de l'espece ancestrale venait ä etre fragmentee ä la suite
d'evenements geologiques. Les auteurs posterieurs ä Drude ont en general
separe l'endemisme et la vicariance. Par contre, Gaussen et Leredde
(1949), dans un interessant travail sur l'endemisme aux Pyrenees, rattachent

comme l'avait fait Drude, la vicariance3 ä l'endemisme. Leurs
definitions sont tres claires et il nous parait utile de les reproduire.

«La reaction de ceux qui viennent aux Pyrenees pour la premiere fois
est constante: les plantes ont pour eux une autre allure que celles qu'ils
ont appris ä connaitre ailleurs. Cela prouve que les especes communes aux
deux chaines presentent un debut d'endemisme. Celles qui ont eu plus de
temps pour se transformer ou dont la transformation fut plus rapide meri-
tent des noms differents et sont des microendemiques. Si la transformation

est ancienne, et c'est le cas des plantes qui colonisaient nos montagnes
avant le Quaternaire, les deux plantes sont nettement definies, mais leur
parente est evidente: ce sont des endemovicariantes. Enfin, si les hasards
de l'histoire ont fait disparaitre l'une des deux, l'autre est une megaende-
mique.»

Le terme d'endemovicariant du äGaussen et Leredde nous parait
tres heureux. C'est pour une raison toute pratique que nous lui preferons
une expression differente.

Nous deplorons un peu d'autre part que les auteurs precites4 aient
employe le terme de megaendemique pour designer des taxa endemiques
dont les vicariants ont disparu, c'est-ä-dire «pro parte» ce qu'on appelle
couramment des paleoendemiques. En effet, dans le cas d'especes
systematiquement et geographiquement isolees sans vicariants connus, il est
fort difficile de savoir s'ils ont pris naissance par differenciation d'une sippe

3 Du moins un certain type de vicariance, avec aire disjointe.
4 Preeisons que Gaussen et Leredde n'avaient pas l'intention de traiter de l'endemisme

en general.
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primitive avec vicariance, ou de quelque autre maniere. C'est pourquoi
nous preferons reserver le terme de megaendemiques aux taxa de haut
rang («bonnes especes» comprises) quei que soit leur mode de formation.

II n'est certes pas etonnant que l'etude de l'endemisme soit restee

jusqu'ici assez vague et purement descriptive. On ne disposait en effet
d'aucun critere objectif pour decider si un taxon endemique etait plus
jeune ou plus äge qu'un autre taxon largement repandu, ou bien s'il
s'etait forme en meme temps que lui par differenciation (endemovica-
riance). II n'y avait pas non plus de moyen sur pour distinguer paleo et
neoendemisme. Dans le cas des flores insulaires, ces discriminations sont
particulierement difficiles ä faire, car on ne sait jamais si Faire etroite d'un
taxon insulaire est le resultat d'une regression ou de Fimpossibilite materielle

d'une progression.

Wulff (op. cit.), le premier, ä notre connaissance, a suggere d'em-
ployer l'analyse cytotaxinomique ä la Solution de ces problemes. II pense
qu'un taxon endemique diploide doit etre classe parmi les paleoendemis-
mes, tandis que les neoendemismes auront en general des nombres
chromosomiques eleves. Par exemple les endemiques Agrostis planifolia
(Caucase) et hissarica (Asie centrale) ont 2n 42, tandis que les endemiques

Agrostis Biebersteinii (Caucase) et Agrostis Trinii (est de la Siberie)
ont 2n 14. Les premiers doivent etre consideres comme des neo et les

derniers comme des paleoendemismes. Senn (1938) dans un important
travail sur la Cytologie des Legumineuses, parvient aux memes conclusions.

Cependant, ä notre avis, ce critere, plus objectif que les autres, n'est
pas infaillible et doit etre employe «cum grano salis», car ainsi que nous
l'avons dit ailleurs, il y a de tres anciens polyploides (ce que nous avons
appele des paleopolyploides,Favarger, 1961). Stebbins (dans Cain, op.
cit.) et Miss Manton (1950) ont insiste chacun de son cöte sur le fait qu'un
groupe complexe de diploides et de polyploides finit par ne plus etre
represente que par ses membres polyploides «senescents».

II n'en reste pas moins que l'idee de Wulff est fort importante, les
donnees cytotaxinomiques devant permettre de mieux comprendre les

liens de parente des taxa endemiques avec ceux des flores voisines.

Ce sont precisement ces liens de parente, dans la mesure oü l'analyse
cytotaxinomique permet de les etablir qui devraient servir de base, selon

nous, ä une Classification vraiment biogeographique des taxa endemiques.
Dans celle que nous allons proposer, la Polyploidie joue un röle important.
C'est en effet le seul moyen ä peu pres certain dont nous disposions actuel-
lement pour savoir si un taxon est plus ancien qu'un autre, s'il lui a donne
naissance ou s'il en est issu. Mais on peut prevoir et esperer qu'ä Favenir
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d'autres moyens plus subtils permettront de savoir par exemple lorsque
deux taxa different par leur nombre de base, quelle est la formule
chromosomique la plus primitive. L'etude biochimique de constituants cellu-
laires, tels que les acides nucleiques permettront peut-etre d'obtenir
d'autres sources d'information objectives5.

Nous proposons de repartir les taxa endemiques entre les classes
suivantes :

1. Paleoendemiques (sensu stricto).
2. Schizoendemiques.
3. Patroendemiques.
4. Apoendemiques.

1. Par paleoendemiques (sensu stricto), nous comprenons les taxa
systematiquement isoles tels que genres monotypiques, especes repre-
sentant ä elles seules une section, etc. On ne leur connait pas de taxa cor-
respondants. Exemple: Borrago laxiflora et Nananthea perpusilla en Corse,
Berardia subacaulis dans les Alpes maritimes,Phyteuma comosum,

Saxifraga arachnoidea, Campanula Zoysii dans les Alpes austro-orientales,
Dethawia tenuifolia aux Pyrenees et dans les chaines cantabriques, Xatar-
tia scabra en Cerdagne, Saxifraga paradoxa en Styrie et en Carinthie. De
toute evidence, il s'agit ici de taxa anciens, en general peu variables, parfois

en voie d'extinction. Ils ne sont pas necessairement nes sur place et le
plus souvent leur aire actuelle n'est qu'une aire relique d'un territoire
beaucoup plus vaste, bien qu'il ne soit pas toujours possible d'en fournir
la preuve. Le paleoendemisme ainsi defini est evidemment un endemisme
par conservation ou endemisme relictuel.

Les paleoendemiques sont souvent diploides, mais non moins fre-
quemment polyploides, lorsqu'ils appartiennent ä des groupes tres anciens
qui sont parvenus au bout de leur evolution cytologique. (Ex. Berardia:
Favarger, 1959 a, de nombreuses especes de Filicinees de File de Madere
etudiees par Miss Manton, op. cit.) Ce sont alors des paleopolyploides
(Favarger, 1961).

2. Les schizoendemiques endemovicariants de Gaussen et Leredde
sont des taxa qui resultent de la differenciation lente et progressive
(«gradual speciation»: Valentine, 1950; Valentine et Löve, 1958)

5 Certains auteurs nous objecteront peut-etre que les taxa polyploides ne sont pas
necessairement plus jeunes que les taxa diploides correspondants. Tant que nous ne serons
pas mieux renseignes sur les chances de survie des mutants haploides (polyhaploides) que
pratiquement d'ailleurs il serait fort difficile de distinguer dans la nature des taxa diploides
primitifs, nous continuerons k penser avec tous les auteurs qui se sont occupes de ces questions

que la relation genealogique va du diploide (primitif) au polyploide (derive) et que le
phenomene est irreversible (cf. Cain, op. cit. p. 240).
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d'un taxon primitif dans les diverses parties de son aire. Dans certains cas,
Fisolement geographique a precede le debut de la differenciation, il en est la
cause (par exemple dans le cas d'un taxon autrefois commun aux Alpes et
aux Pyrenees qui, dans chacune de ces chaines est represente maintenant
par une race speciale en voie de devenir une espece). Dans d'autres cas, la
differenciation intervient dans les diverses parties du territoire continu*"

occupe par une espece variable, selon le processus decrit par R. vonWett-
stein et sous Finfluence de causes sur lesquelles nous reviendrons (p. 398).

Les aires des taxa vicariants sont d'abord juxtaposees. Qu'un boule-
versement survienne et disloque l'aire primitive, chacun des taxa
vicariants occupe alors une petite region isolee: ce sont des endemovicariants.
Entre la vicariance au sens de R. von Wettstein (op. cit.) et de Vier-
happer (1919) et le schizoendemisme, il y a evidemment des interme-
diaires. C'est de nouveau une question d'echelle.

Quoi qu'il en soit, les taxa schizoendemiques sont d'origine commune,
ils sont freres ou cousins germains. Leur formation est simultanee, ou ä peu
pres simultanee. Comme ils sont nes par «gradual speciation», ils auront
toujours le meme nombre de chromosomes. Ce sont des vicariants vrais au
sens de Löve (1954). Exemples: les Draba de la section Aizopsis dans les

montagnes mediterraneennes, (Duckert et Favarger, 1960; Contan-
driopoulos, ä Fimpression), les Potentilla, grex Crassinerviae, en Corse,
dans les Alpes et aux Pyrenees (Contandriopoulos, ä Fimpression), les
differentes sous-especes du Pinus Laricio, en Mediterranee (Emberger,
1960), etc.

Si nous preferons le terme de schizoendemiques qui rappeile le mode
de formation de ces taxa par eclatement d'une souche primitive, ä celui
d'endemovicariants qui a le meme sens, c'est surtout afin d'uniformiser
notre nomenclature. Schizoendemique ensuite est plus restrictif qu'ende-
movicariant parce que les taxa que nous classons ici doivent avoir le meme
nombre chromosomique. Enfin, Gaussen et Leredde precisent que
leurs endemovicariantes sont suffisamment distinctes pour porter des

noms specifiques differents, autrement dit sont des taxa dejä assez
anciens. Dans notre idee, le schizoendemisme est avant tout un mode de

formation, impliquant un rapport de parente defini (especes soeurs ou cou-
sines germaines). Si le phenomene est ancien, les taxa schizoendemiques
sont de «bonnes especes», parfois meme des genres distincts7. Le genre
endemique corse Morisia, par exemple, presente des affinites incontes-
tables avec les Cossonia d'Afrique du Nord, de sorte qu'on peut songer ä

6 Ou apparemment continu! (cf. p. 399).
7 II est exceptionnel qu'on puisse vraiment affirmer que deux genres sont vicariants

(cf. p. 403).
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une origine commune, evidemment tres ancienne (Contandriopoulos,
ä Fimpression). Mais il peut etre ä sa phase inchoative, et alors les taxa
schizoendemiques sont des sous-especes, parfois de simples races
geographiques. Notre Classification est independante de l'äge des taxa.

3. Nous reservons le nom de patroendemiques aux taxa qui sont restes

diploides (et partant primitifs) dans un territoire donne alors que dans les

contrees voisines, ils ont donne naissance ä des taxa correspondants
polyploides, c'est-ä-dire ä ce que Löve (op. cit.) nomme des taxa de Substitution.

L'aire de ces derniers est en general plus vaste, ils sont nes le plus
souvent ä la suite de croisements (allopolyploidie), plus rarement par
autopolyploidie. Exemples de patroendemiques: Biscutella laevigata var.
Rotgesii, Phalaris arundinacea var. Rotgesii en Corse; Minuartia lanceolata

ssp. Clementei dans les Alpes cottiennes; Lepidium hirtum ssp. atlanticum
dans les pozzines de FAtlas (Quezel, 1957).

Le terme de patroendemiques ne signifie pas necessairement que le

taxon endemique A a donne naissance par filiation directe au taxon plus
largement repandu B. En general, les choses sont plus complexes. A a

donne naissance par schizoendemisme ä A' et ce dernier, par croisement

avec un autre taxon, a produit B. Parfois, le taxon A' existe encore ou
bien il a ete absorbe par le ou les taxa polyploides. Nous avons montre
ailleurs (Contandriopoulos et Favarger, 1959) que le Chrysanthemum
tomentosum, espece diploide endemique des hautes montagnes de la Corse

etait apparente ä la f. pseudotomentosum du Chrysanthemum alpinum, qui
occupe un domaine etroit dans les Alpes maritimes. Cette forme, de meme

que les formes hutchinsiifolium et Tatrae (egalement diploides) represen-
tent les restes des populations primitives de l'espece Chrysanthemum
alpinum, qui etaient proches de l'espece de Corse. Par contre, la f. cunei-

folium (tetraploide) est un taxon plus recent et conquerant, dont il est

probable qu'il supplantera les autres dans les Alpes ä plus ou moins breve
echeance. Ainsi, en Corse, le Chrysanthemum tomentosum reste proche de la
souche du groupe n'a pas varie; par contre, sur le continent, le taxon
correspondant a donne naissance ä des polyploides. Chrysanthemum
tomentosum est un patroendemisme.

Les taxa patroendemiques ont ete en general tres mal compris.
Lorsqu'il s'agit de formes vegetales assez peu distinctes morphologique-
ment, on en a fait des varietes de taxa plus largement repandus, ce qui
accredite l'idee que ce sont des microendemismes, donc des neoendemis-
mes! (cf. p. 387). Or, en realite, ce sont des formes plus anciennes que leurs

taxa correspondants. On les aurait juges tout autrement s'ils avaient ete
decouverts en premier. Meme maintenant, on peut se demander s'il est

raisonnable de continuer ä les traiter comme des varietes d'une espece

polyploide, alors qu'ils lui ont donne naissance! D'autres taxa patroende-
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miques sont de bonnes especes, tel le Pinguicula Corsica (n 8) ancetre
probable de quelques taxa du continent (Pinguicula grandiflora n 16,
Pinguicula leptocerasn 16, d'apresContandriopoulos,äl'impression).

4. Les taxa apoendemiques representent le cas inverse du precedent.
Nous appelons ainsi les formes vegetales qui ont pris naissance dans une
region determinee par polyploidisation ä partir d'un taxon ± largement
repandu dans les contrees avoisinantes et diploide ou en tout cas moins
fortement polyploide. Exemples: Cerastium stenopetalum et Linaria
hepaticaefolia en Corse (J. Contandriopoulos, ä Fimpression); Andro-
sace brigantiaca, en quelques points des Alpes du Dauphine. (Cf. Favarger,

1958); Artemisia atlantica et Campanula filicaulis var. pseudoradiosa
dans FAtlas (Quezel. op. cit.) Ranunculus venetus dans le Tyrol du Sud
et la Venetie (Landolt, 1954) Alchemillafaeröensis en Islande (Löve et
Löve, 1956) Arenaria ciliata ssp. bernensis (Favarger, 1960) Ranunculus

montanus sens. stricto dans les Alpes centrales et orientales (Landolt,

1954).

Ce cas presente une complication lorsqu'un meme taxon diploide a
differencie dans deux regions eloignees des taxa polyploides tres voisins
morphologiquement mais non identiques. Exemple: Plantago subulata
diploide et mediterraneen a differencie la sous-espece tetraploide insu-
laris, sur les hautes montagnes de la Corse et la variete ailantis egalement
tetraploide, dans FAtlas. Les deux taxa polyploides sont des apoendemiques

vicariants. Si Fancetre diploide disparaissait, on retomberait sur le
cas des schizoendemiques, mais ceux-ci seraient polyploides comme le
sont, par exemple, Genista corsica et Genista scorpius dont Fancetre
diploide n'est pas connu.

Enfin, on pourrait baptiser cryptoendemiques des taxa non reconnus
encore par les systematiciens mais differant par leur nombre chromosomique

de taxa plus repandus. II s'agit d'une classe provisoire, comme les
Fungi imperfecti, car les races chromosomiques, meme si elles sont peu
distinctes morphologiquement devront bien un jour etre traitees par les
systematiciens. Les cryptoendemiques sont l'inverse de ce que Gaussen
et Leredde appellent avec humour les «endemismes par ignorance».
(Ex.: la race ä n 81 de Cerastium holosteoides (Söllner, 1954) en
Corse, la race tetraploide de Polygala serpyllifolia, en Corse (Glendin-
ning, 1960).

Dans la Classification que nous proposons, nous avons tente d'appliquer
les donnees de la cytotaxinomie ä l'analyse de l'endemisme et en
particulier, nous avons voulu distinguer les deux processus de formation
d'especes (ou plus generalement de taxa) auxquels Valentine (1950),
puis Valentine et Löve (1958) ont donne les noms de «gradual spe-
ciation» (schizoendemisme) et «d'abrupt speciation» (patro et apoende-
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misme). Nous sommes persuade, en effet, que ces deux processus tra-
hissent des evenements historiques differents.

Notre Systeme offre un certain nombre d'avantages:

1. La Classification exposee ci-dessus ne donne plus la premiere place
ä la notion d'äge des taxa endemiques dont nous avons vu qu'elle etait
souvent bien difficile ä estimer. En effet, les paleoendemiques mises ä part,
qui sont toujours des taxa anciens, chacune des autres classes peut com-

prendre des taxa relativement äges et d'autres beaucoup plus jeunes. Le
critere d'äge n'intervient plus qu'en second lieu, lorsqu'on desire etablir
une discrimination parmi les schizo ou les apoendemiques par exemple.

2. Mieux que la Classification en vigueur jusqu'ici, la notre permet de

distinguer dans la flore endemique d'une contree les taxa qui se sont
formes sur place (endemiques autochtones) de ceux qui ont probablement
trouve lä une position de repli. Les schizo et les apoendemiques8 appar-
tiennent ä la premiere categorie, les paleo et les patroendemiques, ä la
deuxieme. Nous manquons en general de sources d'information pour
savoir si un taxon paleo ou patroendemique est ne sur place ou bien s'il a

emigre secondairement dans la contree oü il est endemique aujourd'hui.
La question n'a peut-etre pas une importance capitale. Une espece pa-
leoendemique de Corse, par exemple, peut avoir pris naissance sur le

continent europeen, ou africain et avoir ete refoulee en Corse oü eile s'est

maintenue (endemiques non autochtones). Mais le plus souvent, la Corse

faisait partie de l'aire primitive de cette espece qui s'etendait ä l'ancien
continent tyrrhenien (exemple de VArenaria balearica). Dans ce cas, le

taxon est bien autochtone en Corse, mais il n'est pas ne lä plutot qu'ail-
leurs. C'est pourquoi nous pensons qu'on ne peut s'appuyer sur les paleo
et les patroendemiques pour demontrer qu'un territoire a fonctionne
comme «foyer de creation» (Christ, 1883) ou pour employer une expres-
sion plus moderne, que l'evolution des taxa s'y trouve acceleree. II s'agit
d'endemisme passif, et non actif.

3. Chacune de nos categories offre une signification historique et bio-

geographique particuliere que nous allons tenter de preciser.

Le paleoendemisme et le patroendemisme representent ensemble la com-

posante conservatrice de l'endemisme. Plus grand sera le nombre de taxa
appartenant ä ces deux classes et plus nous serons en droit de dire qu'une
flore endemique est relictuelle. Bien entendu, Fampleur de Fisolement

systematique des paleoendemiques, le nombre de taxa de haut rang
(genres, sections de genre, etc.) qui figurent dans ce groupe, renseigneront
sur l'äge de cette fraction de la flore.

8 Voir cependant la reserve p. 402 concernant les apoendemiques.
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Les causes favorisant ce röle conservateur sont assez variees: Fan-
ciennete du territoire, l'absence de grands bouleversements ä des epoques
recentes ou subrecentes, un climat favorable ä la vie vegetale pendant le
Tertiaire et le debut du Quarternaire sont des facteurs auxquels on peut
songer. L'isolement aussi a joue un röle, non pas tellement dans la genese
de ces taxa qu'en les preservant de I'invasion d'une flore d'immigrants
plus jeune et plus agressive. La flore d'Islande (Löve et Löve, 1956)
n'a probablement pas ete isolee depuis beaucoup moins de temps que la
flore de Corse et pourtant, eile ne renferme aucun taxon paleoendemique
ou patroendemique. Les glaciers «ont passe lä».

On pourrait nous objecter que nos paleoendemiques ne sont que des
schizoendemiques dont le taxon correspondant a disparu par la faute des
«hasards de l'histoire», ainsi que Fadmettent Gaussen et Leredde.
Mais il est impossible d'en fournir la preuve. On pourrait tout aussi bien
admettre, s'ils sont polyploides, que ce sont des apoendemiques dont le
taxon correspondant diploide a disparu. Quei a pu etre le taxon
correspondant de Phyteuma comosum, etait-il diploide ou polyploide On ne le
saura jamais. C'est pourquoi une teile objection nous parait formelle.
Meme si toutes les paleoendemiques d'un territoire s'etaient formees
suivant l'hypothese de Gaussen et Leredde, il n'en resterait pas moins
vrai que ces plantes ont survecu lä oü elles se trouvent de nos jours tandis
qu'ailleurs, les taxa correspondants ont disparu. C'est pourquoi nous
avons pu dire du paleoendemisme et du patroendemisme qu'ils represen-
taient la composante conservatrice de l'endemisme.

Le patroendemisme (du moins dans la flore d'Europe) est le signe d'une
histoire calme ou peu troublee au debut du Quaternaire. Si Chrysanthemum
tomentosum et Biscutella laevigata var. Rotgesii se sont conserves en Corse,
c'est que ces taxa ont ete maintenus relativement ä Fabri des bouleversements

de flores dus aux glaciations qui, sur le continent, ont conduit ä la
genese des taxa polyploides correspondants. Mais on peut penser aussi que
la petitesse des populations corses de ces deux taxa a prevenu la formation
de polyploides dans File. Ainsi, le patroendemisme serait egalement un
apanage des petites populations. Ce phenomene apporte une preuve indi-
recte en faveur de l'importance de l'allopolyploidie dans la genese des taxa
polyploides. Ehrendorfer (1959) a conclu de ses travaux sur les genres
Galium, Knautia et Achillea que Fautopolyploidie n'avait joue qu'un röle
tres subordonne dans l'evolution des nombreuses sippes europeennes de
ces genres.

II serait interessant de voir si le nombre des taxa patroendemiques
n'est pas en fonction inverse de Fetendue des populations. L'interet essen-
tiel du patroendemisme est de montrer que dans un certain territoire,
l'evolution de quelques taxa s'est ralentie, ou a cesse (petitesse des popu-
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lations), alors qu'elle s'est poursuivie dans une contree voisine. II y a donc
ici une difference dans le rythme de l'evolution.

Le schizoendemisme n'a pas du tout la meme signification que les deux
categories que nous venons d'examiner. Cette fois, il s'agit bien du pouvoir

que possedent certains territoires d'induire ou de favoriser la
naissance de taxa nouveaux. C'est un endemisme actif. Cependant, ce n'est
qu'une propriete relative, puisque le schizoendemisme (par definition) im-
plique la differenciation. Analyser les causes du schizoendemisme revient
ä etudier l'origine de la vicariance, probleme fort difficile, comme le
constate Wulff (op. cit. p. 67). Nous ne pouvons le faire ici en detail et
nous nous contenterons de Fesquisser.

A priori, on peut concevoir deux processus de formation de taxa
schizoendemiques (cf. p. 392).

1. L'isolement precede la differenciation, il en est la cause principale.
Deux territoires peuvent posseder en gros la meme flore, ou tout au moins
un large fond de taxa communs, avec possibilites d'echanges. Exemples:
la Corse et la Ligurie, avant la Separation de File, les Pyrenees et les Alpes
maritimes autrefois reunies par le Systeme pyreneo-provencal, etc. L'isolement,

provoque par un phenomene geologique brutal, en empechant les

echanges et les croisements, va favoriser une evolution divergente des taxa
encore capables de varier, suivant le mecanisme decrit par Gaussen et
Leredde. Par exemple, Ranunculus Gouani et Ranunculus ruscinonensis
sont endemiques aux Pyrenees, Ranunculus aduncus9 et Ranunculus Grenie-
rianus aux Alpes (Landolt, 1954 et 1956). Ce sont des schizoendemiques.
La question de savoir si les taxa alpins ou pyreneens sont les plus primitifs
nous parait actuellement insoluble car nous manquons de base objective
pour la trancher. C'est d'ailleurs, dans beaucoup de cas, un faux probleme.
L'hypothese la plus vraisemblable est que les taxa alpin et pyreneen resul-
tent de la differenciation d'une souche commune.

Les causes de l'evolution divergente sont multiples. Elles tiennent aux
differences de climat, ou d'une facon generale de conditions ecologiques
qui peuvent aller en s'accentuant dans deux territoires isoles. Celles-ci ne
sont peut-etre pas aussi importantes qu'on pourrait le supposer ä priori,
car les taxa vicariants vivent en general dans des associations semblables,
egalement vicariantes, qui comprennent des especes communes aux deux
territoires et sont l'expression de milieux semblables quoique non iden-
tiques. D'autres causes sont les facteurs de concurrence qui ne sont jamais
tout ä fait les memes, lorsque la composition de deux flores est differente

9 Ranunculus aduncus, il est vrai se rencontre aussi dans la Sierra Segura (Landolt,
1956).
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au depart, ce qui est le fait du hasard. Ce facteur a ete mis en lumiere dejä
par Ch. Darwin. II parait particulierement important dans l'endemisme
insulaire10. D'autre part, entre deux populations isolees, il y a souvent au
depart une difference fortuite dans le spectre des biotypes qui la compo-
sent.

L'isolement n'est pas seulement la condition «sine qua non» du
phenomene, mais il contribue ä Faccelerer. Si les populations separees sont
suffisamment petites, elles peuvent donner lieu au phenomene de la fixa-
tion aleatoire de genes non adaptatifs (phenomene deSewalWhrigt) sur
lequel Stebbins (1954) a attire Fattention, ou, ce qui revient au meme, ä
une specialisation qui accompagne la perte d'un certain nombre de
biotypes et la diminution du potentiel de variabilite (cf. Cain, op. cit. p. 238).

2. La differenciation se produit en premier et aboutit ä la vicariance. Une
dislocation des aires a lieu ensuite, entrainant le schizoendemisme. La
deuxieme etape du phenomene est facile ä comprendre, eile transforme les
taxa vicariants en endemovicariants ou schizoendemiques, avec bien en-
tendu des etapes intermediaires (cf. p. 392) reconnaissables aux aires dis-
jointes. Un coup d'ceil jete ä la carte II de l'ouvrage celebre de R. von
Wettstein presentant la distribution de l'espece collective Gentiana
campestris nous suggere la reflexion suivante: si une nouvelle periode
glaciaire intervenait, l'aire commune de l'espece serait disloquee et on
aurait par exemple Gentiana hypericifolia endemique aux Pyrenees,
Gentiana campestris, endemique alpine, et Gentiana baltica, endemique aux
Iles britanniques. Mais il n'est point necessaire de se livrer ä des vues
futuristes... Merxmüller (1952) a montre que dans les Alpes, la
differenciation des sippes («Sippengliederung») a precede les glaciations qui
n'en sont donc pas la cause. Par contre, les glaciations sont sans doute le
facteur qui a fait de taxa vicariants, des schizoendemiques aux aires parfois

morcelees. Entre la vicariance sensu stricto et le schizoendemisme, il
n'y a pas de limite bien tranchee. Achillea nana et Achillea Clavenae sont
deux especes vicariantes, mais on peut dire aussi que la premiere est
endemique des Alpes occidentales et centrales et la seconde des Alpes orientales.

Quant ä la premiere etape, la naissance de sippes vicariantes, eile est
plus difficile ä expliquer. Prenons Fexemple si frequent de taxa alpins
differencies en une sippe occidentale et une sippe Orientale. R. von Wettstein

supposait Fenvahissement de territoires nouveaux ou un changement

de climat dans une partie de l'aire. Aucune de ces explications ne
nous parait bien satisfaisante. II est difficile d'admettre que le climat des
Alpes ait ete uniforme au debut et soit ensuite devenu different ä l'est et

10 Voir le recent article de A. Davy de Virville sur l'endemisme aux Canaries.

398



ä Fouest. Nous ne pensons pas non plus qu'une sippe soit nee d'abord dans
les Alpes occidentales et ait ensuite envahi le reste de Fare alpin. La chose

est probablement possible dans certains cas, mais sürement pas dans tous.
De meme la vicariance ecologique du type calcicole-calcifuge ne peut avoir
pris naissance ainsi. Depuis que les Alpes existent, il y a eu des roches
sedimentaires et des roches cristallines I11

Nous pensons plutot qu'ä l'origine un taxon polymorphe, riche en
biotypes et euryoique a du oecuper toutes les Alpes. La selection a
produit peu ä peu un triage des biotypes sur les milieux differant soit par le
climat soit par la nature des roches. Ainsi se sont formees les sippes ac-
tuelles stenoiques et specialisees. Lorsqu'il existe, par exemple, dans les

Alpes centrales, des formes intermediaires non hybridogenes entre les

sippes Orientale et occidentale, celles-ci representent les restes de la
population primitive variable et riche en biotypes, non encore specialisee. II
est clair que Fisolement geographique et les autres facteurs invoques
sous 1 jouent aussi un röle essentiel dans ce phenomene, car si les divers
biotypes pouvaient se croiser sans cesse, la population garderait sa variabilite

premiere. C'est donc aux extremites de Fare alpin que le phenomene
de la differenciation a du commencer (du moins dans le cas de la vicariance
occidentale-orientale)12.

Que le schizoendemisme ait pris naissance selon le premier ou le deuxieme

processus, nous nous croyons autorises ä dire que les taxa schizoendemiques

ont une origine commune, qu'ils sont freres ou cousins germains.
En fait, les auteurs qui ont analyse la vicariance, R. von Wettstein et

Vierhapper (op. cit.), en particulier, Fenvisagent bien comme Feclate-
ment d'un taxon primitif (ce que fait ressortir le mot de schizoendemisme).
Si l'on prend ä la lettre le texte de R. von Wettstein (op. cit. p. 31), le

taxon primitif A doit persister ä cöte des taxa auxquels il a donne
naissance. Si c'etait vraiment le cas, les taxa vicariants ne seraient pas freres
ou cousins, mais il y aurait, entre l'un d'entre eux et les autres, un rapport
de filiation. En fait, les exemples presentes par ce savant ne laissent

guere de doute sur la pensee de l'auteur. Les Gentiana baltica, campestris,
hyperieifolia, proviennent d'un meme taxon primitif, lequel n'existe plus.
II serait donc vain de rechercher si Gentiana campestris est plus ancien que
Gentiana baltica.

II est un cas de «gradual speciation» oü la relation de parente entre les
taxa vicariants n'est peut-etre pas du type habituel, c'est celui d'un taxon

11 Que la couverture calcaire ait ete plus importante autrefois qu'aujourd'hui, comme
l'admettent Merxmüller (op. cit.) et Zwicky (1957) est fort vraisemblable.

12 Nous ne parlons pas ici des cas de vicariance oü l'une des sippes est polyploide
(Favarger, 1959b) car il releve de l'apoendemisme, et il devrait probablement etre
appele plutot «pseudovicariance».
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variable qui produirait par mutation et ä la peripherie de son aire une
serie d'endemiques tres localises. Ceux-ci seraient plus jeunes que le taxon
central et on les a consideres en general comme des neoendemiques. Ne
devraient-ils pas figurer parmi nos apoendemiques, meme s'ils ne sont pas
polyploides En realite, nous n'en savons rien et ils pourraient fort bien
representer aussi des patroendemiques. Un exemple illustrera la chose.

Lüdi, (in Hegi, 1926) admet qu'une espece primitive Androsace alpina
a produit ä la peripherie de son aire les taxa endemiques locaux Androsace

brevis, Androsace Wulfeniana, Androsace Hausmanni, etc. La Cytologie

ne permet pas de confirmer cette hypothese ni non plus de Finfirmer,
en tout cas pour Androsace brevis, qui possede le meme nombre de
chromosomes qu'Androsace alpina (cf. Favarger, 1958). Merxmüller (op.
cit.) se demande si les petites especes Androsace brevis, etc., ne sont pas au
contraire des paleoendemiques, et VAndrosace alpina, un taxon plus jeune.
Tant que nous n'aurons pas d'autre critere objectif que la Polyploidie pour
estimer l'äge relatif des taxa, de tels problemes resteront sans Solution. En
attendant, on peut classer les especes endemiques d'Androsace que nous
avons citees parmi les schizoendemiques. Convenons cette fois que ce sont
des schizoendemiques «par ignorance».

En resume, les conditions du schizoendemisme sont les suivantes:

1. Variabilite propre d'un taxon.
2. Differences dans les conditions de vie aux divers territoires

qu'il occupe.
3. Isolement spatial (ou geographique).

Dans le premier processus (p. 397) 3 agit avant 2, dans le deuxieme
processus (p. 398) 3 se combine avec 2 pour produire des taxa vicariants
(isolement «en petit») puis, intervient massivement pour transformer la
vicariance en endemovicariance. Le schizoendemisme est donc avant tout
une fonction de Fisolement. En outre, il signifie que l'evolution a procede
dans un territoire suivant le meme rythme qu'ailleurs, c'est-ä-dire lä oü
vivent les taxa endemovicariants. Mais cette evolution est divergente,
c'est-ä-dire qu'elle aboutit ä des taxa differents, pour les raisons que nous
avons analysees ci-dessus.

L'evolution parallele que stipule la theorie des origines polytopiques,
chere ä Briquet (op. cit.) n'est pas ä exclure completement. Mais eile
nous parait hautement improbable, sauf dans le cas de taxa d'un rang tres
subordonne (simples mutants). Nous partageons sur ce point l'opinion des

phytogeographes modernes tels que Cain, Wulff, Rothmaler (1955).
L'abondance des schizoendemiques dans les montagnes mediterraneennes
par exemple est un argument qui plaide contre l'evolution parallele.
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Avec le schizoendemisme, l'apoendemisme est la composante novatrice
de l'endemisme. C'est egalement un endemisme actif. Tandis que les taxa
schizoendemiques et leurs vicariants sont contemporains, les apoendemiques

sont plus recents que les taxa correspondants. De plus, Fapoende-
misme represente une sorte d'acceleration de l'evolution d'un taxon dans
une region donnee, puisqu'ailleurs, le meme taxon est reste diploide et n'a
pas varie. Le rythme de l'evolution est different comme dans le
patroendemisme, mais les signes ont change.

En analysant l'apoendemisme, il parait possible de le ramener ä deux
causes:

1. L'apoendemique est un allopolyploide. Dans ce cas l'apoendemisme
resulte probablement d'un melange de flores provoque par des bouleverse-
ments et des migrations. Une ile comme la Corse qui fut reunie ä plusieurs
reprises au continent pendant l'epoque Tertiaire par des ponts effondres
par la suite, a pu etre envahie par des elements floristiques venus d'ailleurs

qui se sont melanges entre eux ou avec la flore autochtone. Un taxon
comme Cerastium stenopetalum est probablement un allopolyploide sinon
interspecifique, du moins interracial. La meme explication vaut peut-etre
dans les Alpes pour Androsace brigantiaca, Arenaria ciliata ssp. bernensis,
Ranunculus venetus (cf. Landolt, 1954). Aux Pyrenees, Arenaria pur-
purascens (n 23) est probablement un ancien allopolyploide puisqu'il
existe des A. an 11 et d'autres kn 12 ou bien des especes ä 14 et ä 9.

(Favarger, non publie.)
Si paradoxal que cela puisse paraitre, l'endemisme dans ces cas, serait

du ä un melange d'elements floristiques brusquement mis en presence,
alors qu'en general, il est du ä Fisolement. L'isolement peut cependant
jouer un role dans l'apoendemisme, en empechant le taxon apoendemique
de se repandre plus loin et de perdre son caractere d'endemique (iles!).
Stebbins (1954) parmi les causes de l'endemisme aux hautes montagnes,
cite «la grande possibilite pour l'hybridation entre des especes adoptees
aux milieux differents». Dans les Alpes, des conditions favorables ä

l'hybridation ont ete certainement creees par les periodes glaciaires. Or
l'hybridation est frequemment suivie de polyploidisation donc d'une
formation de taxa apoendemiques.

2. L'apoendemique est un autopolyploide. La genese de ceux-ci im-
plique probablement aussi un phenomene de migration. On sait que la
Polyploidie confere souvent ä un taxon le pouvoir d'envahir de nouveaux
territoires. La plupart des auteurs qui ont etudie le probleme geobotate-
que des migrations sous cet angle (par exemple Löve, 1954) admetntin
que la Polyploidie a precede la migration. Ainsi, on peut admettre que la
Polyploidie (probablement une autopolyploidie) a confere au taxon me-
diterraneen et littoral Plantago subulata d'envahir l'etage sans arbre de la
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Corse (Plantago insularis) ou de FAtlas (var. atlantis). Certains taxa
apoendemiques ne seraient donc pas rigoureusement autochtones mais
auraient pu prendre naissance sur la marge du territoire qu'ils occupent
actuellement. Cela expliquerait la presence dans les Maures du taxon apo-
endemique corse Ranunculus Revelieri qui serait devenu polyploide avant
d'emigrer en Corse. Mais la chose n'est pas certaine, car Fendemique
corse aurait pu etre amene aux Maures par les oiseaux. II n'est pas
toujours prouve que la Polyploidie ait precede Fenvahissement d'un territoire

neuf. A priori, on peut aussi concevoir que la Polyploidie constitue
une reaction d'un taxon ä des conditions nouvelles, la consequence d'une
sorte de «depaysement». II est assez suggestif de constater que deux taxa
apoendemiques de Corse: Ranunculus Revelieri et Polygala serpyllifolia
(Glendinning, op. cit.; race tetraploide, cryptoendemique, c'est-ä-dire
non reconnue encore par les systematiciens), se trouvent precisement ä la
limite ouest de leur aire mediterraneenne. Ils ont fort bien pu envahir la
Corse d'abord et devenir polyploides ensuite. Dans ce cas, il faudrait pouvoir

trouver en Corse le taxon diploide correspondant. C'est le cas pour la
renoncule (Ranunculus ophioglossifotius) alors que nous manquons d'in-
formation sur le Polygala.

Ce qui nous interesse dans l'endemisme, c'est avant tout le degre
d'autonomie biogeographique d'un territoire, par rapport aux territoires
voisins, ainsi que la nature des liens de parente entre les taxa endemiques
et ceux (endemiques ou non) des regions voisines. Notre methode semble
repondre ä cette premiere preoccupation. Rappeions que les paleoendemiques

sensu stricto ne peuvent nous dire grand-chose ä ce sujet, leur
signification de formes reliques est differente. Les trois autres categories,
par contre, nous eclairent sur les «relations exterieures» de la flore
endemique. Le schizoendemisme, en particulier, nous apprend quels sont les
territoires avec lesquels une flore insulaire, par exemple, a eu autrefois des

elements en commun. Ces elements communs ä tout un vaste territoire ont
subi une evolution divergente dont le rythme fut cependant le meme
partout. Tres souvent, les vicariants des taxa schizoendemiques sont
endemiques aussi, bien que cela ne soit pas obligatoire. En Corse, (J.
Contandriopoulos, ä Fimpression) le pourcentage le plus eleve de schizoendemiques

se rencontre dans Felement orophile centre et sud-europeen, ce

qui prouve, selon nous, l'existence d'anciens systemes montagneux reliant
la Corse aux Pyrenees et peut-etre ä FApennin et au Balkan. Dans la
flore des basses altitudes, c'est avant tout dans Felement ouest-mediter-
raneen que les schizoendemiques de Corse ont leurs vicariants: preuve de
l'existence de l'ancien continent tyrrhenien. Si les schizoendemiques sont
de haut rang, la connexion est tres ancienne; dans le cas contraire, eile est
plus recente. Patro et apoendemismes ajoutent une precision de plus ä ce

probleme des «relations exterieures». D'une part, ils montrent quelles
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sont les regions oü l'evolution de certains taxa a ete ralentie ou au con-
traire acceleree par rapport ä celle des taxa endemiques. D'autre part, ils
temoignent probablement d'anciens courants d'emigration ou d'immi-
gration. Les taxa corses Pinguicula corsica, Chrysanthemum tomentosum,
Phalaris arundinacea var. Rotgesii ont du passer sur le continent et contri-
buer ä la genese des Pinguicula leptoceras, Chrysanthemum alpinum
Phalaris arundinacea. Par contre, il est probable que les taxa apoendemiques

suivants sont nes ä la suite d'une immigration en Corse: Cerastium
Soleirolii, Ranunculus Revelieri, Linaria hepaticaefolia, Polygala serpylli-
folia (race tetraploide). II est ä noter que la flore des iles Hawaii, si riche en
endemismes offre, d'apres les recherches de Skottsberg (1953) un nombre
eleve de polyploides. D'apres Tischler (1956), ce poureentage serait du ä

une immigration d'especes antarctiques. Sans doute s'agit-il alors de taxa
apoendemiques. La chose meriterait d'etre etudiee de pres.

Nous avons suppose jusqu'ici que la plupart des taxa endemiques
avaient leurs taxa correspondants en dehors du territoire etudie, ce qui
permet la comparaison. Mais il peut arriver qu'une flore endemique n'ait
plus que des rapports systematiques vagues et lointains avec les flores
voisines. En revanche, cette meme flore peut etre tres diversifiee, en sorte
que les taxa endemiques ont leurs taxa correspondants ä l'interieur meme
du territoire. Dire que tous ces taxa sont paleoendemiques masque une
partie de la realite, c'est-ä-dire leurs relations mutuelles et surtout Fin-
tense pouvoir de diversification qu'offre cette flore dans son ensemble.

Lorsque l'endemisme est avant tout generique, notre methode n'est plus
applicable, car nous ne savons ä peu pres rien des relations phylogeneti-
ques des genres entre eux; hormis de rares exceptions, les genres ne
different pas les uns des autres par un simple changement de la formule
chromosomique. Une comparaison basee sur la Cytologie, sur la micro-
evolution, ne peut donc porter que sur des taxa vraiment voisins (especes
ou categories infraspecifiques). II faut alors choisir un territoire plus petit et
tel que la plupart des especes endemiques aient des taxa correspondants dans
les territoires voisins. Prenons un exemple: on parle beaucoup de l'endemisme

macaronesien. Certes, il peut etre interessant de comparer les taxa
propres ä ce territoire ä des taxa africains ou mediterraneens. Mais dans
beaucoup de cas, les affmites sont lointaines de sorte que la methode
entachee de trop d'incertitudes est ä sa limite d'application. Par contre,
on peut se proposer d'etudier l'endemisme canarien, ou bien encore celui
de Teneriffe ou de La Palma... L'etude de la flore endemique d'une de ces
iles au moyen de la methode proposee ferait sans doute apparaitre des
faits interessants de nature ä eclairer les problemes nombreux et difficiles
que A. Davy de Virville (1961) a si bien presentes ä propos de l'endemisme

canarien.
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Dans la flore alpine d'assez nombreux taxa ont leurs « correspondants »ä

l'interieur meme des Alpes et leurs relations avec des taxa extra alpins sont
plus lointaines. II nous parait donc plus sage et plus realiste de commencer
par etudier par exemple l'endemisme aux Alpes maritimes, ou bien dans
les Alpes austro-orientales au moyen de notre methode. Comme le dit si

justement P. Rey (1945) «les problemes que posent les phenomenes
d'endemisme sont d'autant plus precieux ä la phytogeographie, qu'ils sont
precis et bien delimites». Si l'on veut tout de meme comparer la flore
endemique alpine ou pyreneenne avec celle d'autres massifs montagneux,il faut
s'attendre ä ce qu'un taxon figure dans une autre rubrique que si l'on etudie
une partie seulement du territoire. Exemple: dans une etude sur l'endemisme

pyreneen, Endressia pyrenaica et Endressia castellana compteront
comme paleoendemiques puisqu'elles n'ont pas de correspondants en
dehors des Pyrenees. Mais dans une etude sur l'endemisme aux Pyrenees
orientales, Endressia pyrenaica figurera parmi les schizoendemiques13
(Rey, 1945).

On peut aussi grouper les deux especes dans le tableau general de
l'endemisme pyreneen en indiquant: grex paleoendemique diversifie, avec
deux sous-endemiques. Le groupe Achillea nana, Achillea Clavenae dans
les Alpes est aussi fort probablement un grex paleoendemique diversifie.

Dans une etude d'ensemble, le nombre de ces groupes avec sous-
endemismes est important ä connaitre parce qu'il donne la mesure du
pouvoir de differenciation d'un territoire, ce que la vieille notion de

«foyer d'endemisme» ou de «foyer de creation» mettait en evidence. C'est
une sorte «d'endemisme absolu»14 dont il peut etre instructif de comparer
l'intensite dans divers territoires.

On peut objecter ä notre methode qu'elle donne une importance
exageree ä la Polyploidie. C'est cependant le seul critere objectif permet-
tant d'estimer l'äge relatif des taxa. II est tres probable que certains taxa
qui ont le meme nombre de chromosomes que leurs correspondants sont
en realite des apoendemiques ou des patroendemiques. II nous parait
judicieux de les placer dans une colonne d'attente. Nous preferons, en
effet, raisonner sur un nombre restreint d'endemiques dont Fapparte-
nance ä un groupe est bien süre, plutot que d'etablir hätivement des sta-
tistiques dont Gaussen et Leredde disent avec esprit qu'elles sont «une
forme raffinee du mensonge». Mais on peut prevoir qu'ä Favenir d'autres
methodes se developperont. L'etude des translocations chromosomiques
dont on connait le röle dans l'evolution de races geographiques, et parfois

13 Le nombre chromosomique des Endressia n'etant pas connu, on ne peut se pronon-
cer definitivement.

14 Le terme d'endemisme absolu est pris en general dans un autre sens.

404



d'especes, peut fournir de precieux renseignements. Peut-etre aussi les
donnees genetiques permettront-elles de classer tel micromorphe
endemique parmi les patro ou les apoendemiques, s'il est vrai, comme Favait
admis Vavilov (dans Schwanitz, 1957) pour les plantes cultivees, que
les genes recessifs se rencontrent ä la peripherie du foyer d'origine d'un
groupe. D'ores et dejä, on pourrait classer parmi les apoendemiques les
taxa dont l'origine hybridogene est reconnue, meme s'ils ne sont pas
polyploides.

Enfin, le lecteur critique pensera peut-etre que nous avons procede
comme les medecins de Moliere, en masquant notre ignorance derriere le
paravent de mots savants tires du grec. Nous ne pretendons pas avoir
explique l'endemisme. Mais nous pensons qu'une Classification des taxa
endemiques d'apres leur mode probable d'evolution, et leurs rapports de

parente avec les taxa correspondants, permettra de mieux aborder le
probleme des causes ou facteurs de l'endemisme. Depuis longtemps, on a
dresse des pourcentages d'endemiques dans divers territoires; ces
chiffres sont utiles mais ne permettent pas d'analyser le phenomene.

Enfin, pour les raisons que nous avons expliquees plus haut, les
pourcentages de polyploides dans une flore endemique n'ont pas en eux-
memes une tres grande signification. Ajoutons qu'un premier essai d'ap-
plication de la methode proposee a ete tente par l'un des auteurs (J. C.)15
dans une etude de l'endemisme en Corse. Cet essai nous a paru concluant.

Resume

Les auteurs discutent les procedes en usage pour classer les formes
vegetales endemiques et constatent que la division classique en paleoendemiques

et neoendemiques n'est pas satisfaisante. Ils proposent un nouveau
principe de Classification base sur l'etude cytologique des taxa endemiques
et des taxa correspondants. Les taxa endemiques peuvent etre repartis en

paleoendemiques

patroendemiques
schizoendemiques
apoendemiques

Cette division est fondee sur la nature des liens de parente avec les taxa
correspondants et sur le mode d'evolution des taxa endemiques. Elle tient
compte des deux modes de formation de taxa, distingues par Valentine

16 These, ä Fimpression, qui sera presentee ä l'Universite de Montpellier.

405



et Löve, ä savoir la «gradual speciation» et l'«abrupt speciation», et de la
difference entre vicariants vrais et taxa de Substitution (Löve, 1954).
Chacune de ces classes revet une signification biogeographique et historique

particuliere que les auteurs ont analysee.
La methode n'est pas applicable lorsque les endemiques sont d'un

rang superieur ä l'espece. Elle convient particulierement bien ä de petits
territoires d'endemisme (ile, eventuellement archipel, secteur montagneux)
mais autorise aussi la comparaison de domaines plus vastes.

Summary

The authors discuss the usual proceedings to class endemic taxa and
they prove that the classical division into paleoendemics and neoende-
mics is no longer satisfactory.

They propose a new principle of Classification based on a cytological
and comparative study of endemic taxa and corresponding taxa.

The endemic taxa may be divised into:
paleoendemics
patroendemics
schizoendemics

apoendemics

This division is based on the type of relationship with corresponding
taxa and on the way of evolution of endemic taxa.

It takes into consideration the two ways of the formation of new taxa
made out by Valentine and Löve, to wit "gradual speciation" and
"abrupt speciation" and the difference between "true vicariads" and
"Substitution taxa" (Löve, 1954).

Each of these classes assumes a biogeographical and historical signi-
ficance which has been analysed by the authors.

The method is not suitable for endemics above the level of good
speeies. It is especially suitable for relative small areas of endemism
(island, even archipelago, mountainous ränge).

406



Ouvrages citis

Braun-Blanquet J. 1923. L'origine et le developpement des flores dans le Massif Central
de France. Paris et Zürich, 1-282.

Briquet J. 1901. Recherches sur la flore des montagnes de la Corse et ses origines. Ann.
Cons. Bot. Geneve 5, 12-119.

Cain S. 1944. Foundation of plant Geography. New York and London, 1-556.

Christ H. 1883. La flore de la Suisse et ses origines. Bäle-Geneve-Lyon, 1-572.

Contandriopoulos J. et Favarger C. 1959. Existence de races chromosomiques chez
Chrysanthemum alpinum L., leur repartition dans les Alpes. Rev. gen. bot. 66,
341-358.

Davy de Virville A. 1961. Contribution k l'etude de l'endemisme vegetal dans l'archipel
des Canaries. Rev. gen. bot. 68, 201-213.

Drude O. 1890. Handbuch der Pflanzengeographie. Stuttgart, 1-582.

Duckert M. M. et Favarger C. 1960. Recherches sur la flore du Jura. Bull. Soc. neuch.
Sei. Nat. 83, 109-119.

Ehrendorfer F. 1959. Polyploidie, Hybridisierung und Evolution. Proceed. IX Bot.
Congr. Montreal. 2, 102.

Emberger L. 1960. Les vegetaux vasculaires, ds Traite de botanique systematique 2,
Paris, 1-1539.

Favarger C. 1958. Contribution k l'etude cytologique des genres Androsace et Gregoria.
Ver. Geobot. Inst. Rubel 33, 59-80.

Favarger C. 1959a. Notes de caryologie alpine III. Bull. Soc. neuch. Sei. nat. 82,255-285.

Favarger C. 1959b. Quelques problemes de geobotanique alpine. Texte polycopie comm.
IX. Congr. Int. bot. Montreal.

Favarger C. 1961. Sur l'emploi des nombres chromosomiques en geographie botanique
historique. Veröff. Geob. Inst. Rubel (k l'impression).

Gaussen H. et Leredde C. 1949. Les endemiques pyreneo-cantabriques dans la region
centrale des Pyrenees. Bull. Soc. bot. France 96 (Session extraord.), 57-83.

Glendinning D. R. 1960. Cytology of Polygala. Nature 188, 604-605.

Good R. 1947. The geography of the flowering plants. London—New York—Toronto. 1—403.

Landolt E. 1954. Die Artengruppe des Ranunculus montanus Willd. in den Alpen und im
Jura. Ber. Schweiz. Bot. Ges. 64, 9-84.

— 1956. Die Artengruppe des Ranunculus montanus Willd. in den Pyrenäen und ande¬

ren europäischen Gebirgen, westlich der Alpen. Ber. Schweiz. Bot. Ges. 66, 92—117.

De Litardiere R. 1949. Observations caryologiques et caryosystematiques sur diverses
Graminees, principalement de la flore mediterraneenne. Trav. bot. dedies ä Rene
Maire. Alger. 199-208.

Löve A. 1954. Cytotaxonomical evaluation of corresponding taxa. Vegetatio. 5—6,

212-224.

Löve A. et D. 1956. Cytotaxonomical conspectus of the Icelandic Flora. Acta horti Goto-
burg 20, 65-291.

Lüdi W. 1926. Primulaceae, ds: Hegi. Illustr. Flora von Mitteleuropa 5/3, 1715-1877.

Manton I. 1950. Problems of cytology and evolution in the Pteridophyta. Cambridge,
1-316.

Merxmüller H. 1952. Untersuchungen zur Sippengliederung und Arealbildung in den
Alpen. Munich, 1-105.

Meusel H. 1943. Vergleichende Arealkunde 1. Berlin, 1-466.

407



Quezel P. 1957. Peuplement vegetal des hautes montagnes de l'Afrique du Nord. These.

Montpellier 1-463.

Rey P. 1945. Revision des Endressia pyreneo-cantabriques. Docum. cartes prod. veget.
Serie Pyrenees 3/3, 1-30.

Rothmaler W. 1955. Allgemeine Taxinomie und Chorologie der Pflanzen. Iena 1—215.

Rikli M. 1946. Das Pflanzenkleid der Mittelmeerländer 9, 1028-1038.

Schwanitz F. 1957. Die Entstehung der Kulturpflanzen. Berlin-Göttingen-Heidelberg.
1-151.

Senn H. 1938. Chromosome number relationships in the Leguminosae. Bibl. genet. 12,
175-345.

Skottsberg C. 1953. Chromosome numbers in Hawaiian Flowering Plants. Ark. för Bot.
Ser. 2, Bd. 3, 63-70.

Söllner R. 1954. Recherches cytotaxinomiques sur le genre Cerastium. Bull. Soc. bot.
suisse 64, 221-354.

Stebbins G. L. 1954. Les processus de l'evolution aux hautes montagnes ds: Etude
botanique de l'etage alpin, particulierement en France. Paris.

Tischler G. 1956. Allgemeine Pflanzenkaryologie. Ergänzungsband 4, Lief. 625-848.

Valentine D. H. 1950. The experimental taxonomy of two speeies of Viola. The New
Phytologist 49, 193-212.

— et Löve A. 1958. Taxonomic and biosystematic categories. Britton 10, 153-166.

Vierhapper F. 1919. Über echten und falschen Vicarismus. Ost. bot. Ztschr. 68, 1-22.

Von Wettstein R. 1898. Grundzüge der geographisch-morphologischen Methode der
Pflanzensystematik. Iena, 1-64.

Wulff E. V. 1950. An introduction to historical Plant Geography. translat. by E. Brissen¬
den. Chronica, bot. Waltham, 1-223.

Zwicky H. 1957. Biareale Arten der südlichen Alpen. Mitt. Naturf. Ges. Bern 15, 30-31.

408


	Essai sur l'endémisme

