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Boissiera 19: 149-168. 1971.

Relations entre la flore méditerranéenne et celle des enclaves à
végétation subméditerranéenne d'Europe centrale

C. Favarger

Lors du Symposium de Flora Europaea de Séville, Meusel (1969) a traité d'une
façon très pertinente le problème des rapports entre les flores méditerranéenne et
holarctique. La principale conclusion à laquelle parvient ce savant (I.e.: 154) est que
"les sippes méditerranéennes représentent des xéromorphoses de groupes eurasia-
tiques". La flore méditerranéenne résulterait donc, en tout cas "pro parte", d'une
adaptation à un climat à sécheresse estivale, de sippes appartenant à ce que Engler
(1879-1882) et Diels (1910) appelaient la flore arctotertiaire.

Cette différenciation est de toute évidence un phénomène ancien, remontant au
tertiaire moyen (Meusel 1969). Pour étayer son hypothèse, Meusel s'est servi uniquement

des données chorologiques et taxonomiques. Nous ne pensons pas, bien que
l'essai mérite peut-être d'être tenté, que les données cytologiques soient ici d'un très
grand secours, puisqu'il s'agit le plus souvent de vicariances ou de pseudovicariances
au niveau de la section.

Ce n'est donc pas de cet aspect ancien des rapports entre les flores méditerranéenne
et holarctique que nous voudrions vous entretenir aujourd'hui, mais d'un phénomène
sans doute beaucoup plus récent, à savoir la présence en divers secteurs d'Europe
centrale — dont le climat est relativement favorisé — de colonies de plantes
méridionales baptisées selon les cas de "subméditerranéennes" ou de "méditerranéo-
montagnardes" et dont on a toujours admis — sans en fournir la preuve — qu'elle
résultait d'une immigration de la flore méditerranéenne en Europe centrale.

Ces sippes sont-elles identiques en Méditerranée et en Europe centrale et sinon,
les taxons d'Europe centrale sont-ils d'origine plus récente, ou au contraire plus
ancienne que leurs vicariants ou pseudovicariants euméditerranéens En effet, on
pourrait supposer "a priori", si l'hypothèse de Meusel est correcte, que les colonies
d'espèces subméditerranéennes représentent — au moins en certains points d'Europe
centrale — des reliques très anciennes des taxons ancestraux qui auraient différencié
les types méditerranéens correspondants. Nous nous hâterons d'ajouter que cette
dernière hypothèse est peu probable, car elle ne tient pas compte des glaciations. Elle
irait à rencontre de tout ce qu'ont publié depuis un siècle les phytogéographes les

plus distingués tels que Christ (1879), Briquet (1900,1906), Chodat (1902), Chodat
& Pampanini (1902), Braun-Blanquet (1961).
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Depuis quelques années, nos collaborateurs et nous-même nous sommes intéressés
à cet attachant problème. Le travail est loin d'être achevé ; mais les quelques résultats
qui suivent méritent, à notre avis, un bref compte-rendu.

Les taxons que nous avons étudiés, au moyen des techniques cytologiques, peuvent
être répartis en trois groupes:

— espèces hygrophiles à méso-hygrophiles;
— espèces xérophiles des enclaves à végétation xérothermique ;

— espèces méditerranéo-montagnardes.

Nous commencerons par exposer les faits, puis nous nous efforcerons de les

interpréter.

1. Espèces hygrophiles à méso-hygrophiles

Les taxons dont il sera question ici sont qualifiés de méditerranéo-atlantiques,
ou subméditerranéens-subatlantiques, ou encore d'eurasiatiques-subméditerranéens
(Oberdorfer 1962). Us sont très répandus en Méditerranée. En Europe centrale,
ils croissent surtout dans les grandes vallées, à proximité des lacs ou le long des côtes

maritimes, à basse altitude (ils ne s'élèvent un peu qu'au versant Sud des Alpes) et
caractérisent le plus souvent l'alliance du Nanocyperion ou la classe des Isoëto-
Nanojuncetea (Moor 1936; Oberdorfer 1962).

Genres Blackstonia Hudson et Centaurium Hill

Nous disposons pour ces genres de l'étude très détaillée de notre collaborateur
L. Zeltner, dont le travail d'ensemble vient de paraître (Zeltner 1970). Les comptages

chromosomiques de Zeltner ont porté sur plus de 500 populations différentes,
étudiées pour la plupart "in situ", en Méditerranée surtout, mais aussi en Europe
centrale L Us ont donc une réelle valeur statistique; valeur d'autant plus grande que
les récoltes ont été faites en général sans idée préconçue.

Le genre Blackstonia est essentiellement méditerranéen. Deux espèces (B. grandi-
flora (Viv.) Pau et B. imperfoliata (L. f.) (Samp.) ne franchissent pas les limites de la
région méditerranéenne. Ces deux espèces sont toujours diploïdes.

Chez le B. perfoliata, il existe en Méditerranée une race diploïde, à aire disjointe,
et ne dépassant pas le 43° de latitude Nord (subsp. intermedia (Ten.) Zeltner) et une
race tétraploïde (subsp. perfoliata). Celle-ci est la seule qui ait pénétré en Europe
centrale. Chez le B. acuminata, la situation est la même, avec cette différence que la
race diploïde (subsp. aestiva (Maly) Zeltner) est beaucoup plus localisée et paraît
relictuelle.

Le genre Centaurium possède deux foyers de diversification, l'un en Méditerranée,
l'autre en Amérique centrale, au Mexique et en Californie. Les espèces suivantes sont

1 Si, dans le travail de Zeltner, la densité des populations étudiées est plus faible en Europe
centrale, c'est que les taxons dans ce domaine montrent une uniformité à la fois morphologique
et^cytologique beaucoup plus grande que dans le domaine méditerranéen.
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euméditerranéennes ou euatlantiques et ne parviennent pas en Europe centrale:
C. scilloides, C. maritimum, C. spicatum et C. rnajus; elles sont exclusivement
représentées par des populations diploïdes (à l'exception du C. majus subsp. rhodensé).
Dans le groupe du C. vulgare (subsect. Vulgaria Meld.), les taxons euméditerranéens
sont diploïdes et se signalent par leur endémisme ou leur caractère relictuel : C. barre-
lieri (Duf.) F. Q. et Rothm., C. gypsicola (Boiss. & Reuter) Ronn., C. favargeri
Zeltner. La seule espèce qui pénètre en Europe centrale et jusqu'en Scandinavie est
le C. vulgare Rafn qui est tétraploïde \

Dans la sous-section Parvifîora (Ronn.) Meld., il existe en Méditerranée un taxon
diploïde (C. tenuiflorum (Hoffmannsegg & Link) Fritsch subsp. acutiflorum (Rouy ex
Schott) Zeltner) et un taxon tétraploïde (C. tenuiflorum subsp. tenuiflorum). Le seul

taxon qui s'est aventuré assez loin en Europe centrale est le C. pulchellum (Sw.) Druce,
hypotétraploïde à n 18, qui est sans doute le plus récent.

Enfin, dans la sous-section Centaurium, les C. minus subsp. bernardii (Maire &
Sauvage) Zeltner et subsp. rumelicum (Velenovsky) Zeltner qui ne quittent pas le
domaine méditerranéen sont diploïdes. Le subsp. minus qui est largement répandu
dans toute l'Europe, y compris le bassin méditerranéen, est tétraploïde.

Les coïncidences dans la distribution des races di- et polyploïdes sont trop
nombreuses et trop frappantes ici pour qu'on puisse les attribuer au hasard.

2. Espèces xérophiles des enclaves à végétation xérothermique

Nous prendrons tout d'abord pour exemple le Petrorhagia saxifraga (L.) Link
Tunica saxifraga (L.) Scop.). Le genre Petrorhagia est un petit genre méditerranéen

dont trois espèces seulement pénètrent dans l'Europe non méditerranéenne. Son
centre de diversification se trouve en Méditerranée orientale (cf. Ball &
Heywood 1964) 2.

L'espèce P. saxifraga est très répandue dans les vallées sèches à climat continental
(carte dans Meusel, Jäger & Weinert 1965) et, selon Braun-Blanquet (1961),
c'est une espèce caractéristique de l'ordre Festucetalia vallesiacae.

D'après nos recherches dont les résultats partiels ont été publiés en 1966, il existe
des populations diploïdes de P. saxifraga en Corse, en Sardaigne, et en Iran (Sud de
la Caspienne) 3. En revanche, les populations d'Europe centrale, du Var à la Hongrie
et à la Slovaquie (fig. 1), plusieurs populations d'Italie continentale et de Sicile sont
tétraploïdes.

Au point de vue taxonomique, les plantes de Corse appartiennent au var. bicolor
Williams qui n'a pas été retenu par Ball & Heywood. En effet, il ne se distingue

1 Le Centaurium chtoodes (Brot.) Samp, dont la distribution est atlantique est aussi tétraploïde.
Son aire est dans l'ensemble plus "nordique" que celle des taxons diploïdes.

2 C'est sans doute par suite d'un "lapsus calami" que Meusel (1969) cite Petrorhagia parmi
les genres dont le centre de diversification est la Méditerranée occidentale. L'auteur écrit, il est
vrai, "bei den meisten dieser Sippen".

3 Matériel obligeamment communiqué par J. McNeill que nous remercions ici de son envoi.
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guère du type par des caractères morphologiques vraiment nets 1
; celles de Sardaigne

appartiennent, au moins en partie, au var. glomerata (Ten.) Ball & Heywood. Quand
au diploïde de l'Iran, il ne se distingue par aucun trait morphologique saillant, sinon
la brièveté relative du calice et la couleur très pâle (presque blanche) des pétales.
Les plantes tétraploïdes correspondent d'une part au var. saxifraga et d'autre part,
en Sicile, au var. gasparrinii (Guss.) Ball & Heywood, bien reconnaissable à la largeur
relative de ses feuilles, serretées-ciliées à la base, et à la longueur du calice et de
la corolle.

Il est probable que l'aire des diploïdes est plus grande que celle indiquée par la
fig. 1 qui a un caractère provisoire. En effet, si le var. glomerata est caractérisé par
son statut diploïde, on devrait rencontrer des diploïdes ici et là en Italie continentale
et même aux Balkans (Ball & Heywood, op. cit.). Nos observations se résument
comme suit:

Nous ne pensons pas qu'il soit très rationnel de modifier pour le moment la taxo-
nomie infraspécifique du P. saxifraga et de créer par exemple des sous-espèces di- et
tétraploïde. Celles-ci auraient un caractère par trop hétérogène. Comme dans beaucoup

de cas semblables, les critères morphologiques coïncident imparfaitement avec
les critères cytologiques et géographiques.

En tout état de cause, les populations d'Europe centrale de P. saxifraga, sont
toutes tétraploïdes et les taxons diploïdes sont confinés dans le domaine
méditerranéen.

Il convient de rappeler d'autre part que dans le genre Petrorhagia plusieurs
espèces euméditerranéennes se sont révélées diploïdes (Favarger 1966). Seule la
section Kohlrauschia offre un taxon tétraploïde: le P. nanteuilii (Burnat) Bail &
Heywood, qui d'après Böcher, Larsen & Rahn (1953) a une distribution atlantique
et serait, selon Ball & Heywood (1962), un amphidiploïde des P. velutina (Méditerranée)

et P. proliféra (Europe centrale, montagnes de l'Europe méridionale, etc.).
Un second exemple est offert par le groupe du Minuartia hybrida (Vill.) Schischk.

Les comptages que nous avons effectués (Favarger 1962a et non publié) n'ont pas
été assez nombreux pour qu'il fût possible d'établir une carte de distribution. Nous
croyons toutefois pouvoir affirmer que le taxon euméditerranéen 2

: M. mediterranea
(Link) K. Maly est toujours diploïde (In 24; matériel du Portugal et de l'île de Ré;;
en revanche, le M. hybrida subsp. hybrida qui s'avance au nord jusqu'à la région
parisienne et au Tessin (cf. Mattfeld 1922) et le M. viscosa (Schreber) Schinz & Thell.

var. bicolor
2 x

Petrorhagia saxifraga
var. glomerata
var. saxifraga
var. gasparrinii

1 Beaucoup de populations méridionales de P. saxifraga, notamment celles de Sardaigne
(diploïdes) et celles de Sicile (tétraploïdes), ont des pétales "discolores", rosés à la face
supérieure et carmin foncé en dessous.

2 Le M. mediterranea remonte le long des côtes de l'Atlantique jusqu'en Normandie.
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dont la distribution — essentiellement continentale — s'étend jusqu'au sud de la
Suède sont tous deux hypotétraploïdes (2m 46). Le fait le plus intéressant est
l'existence d'une race à 2n 70 dans la région parisienne et à Neuchâtel, c'est-à-dire
dans l'aire que Mattfeld assigne au M. tenuifolia subsp. vaillantiana (DC.) Mattf.
Malheureusement pour le cytotaxonomiste, le critère morphologique ne coïncide pas
parfaitement avec le critère cytologique, car, par exemple, les plantes à n 23 de la
Convertoirade et de Chaignay (Côte-d'Or) ressemblent au subsp. vaillantiana. Quoi
qu'il en soit, dans le grex Tenuifoliae Mattf., les taxons dont l'aire s'étend à l'Europe
centrale sont polyploïdes.

Dans cette même famille des Caryophyllacées, le genre Bufonia offre une seule

espèce dont l'aire atteint le centre de la France et la Suisse: c'est le B. paniculata
F. Dubois. D'après notre élève Nussbaumer (1964), ce taxon est tétraploïde (2n 32)
alors que l'espèce voisine, confinée au sud de l'Europe et en Afrique du Nord1:
B. tenuifolia L. est diploïde, comme du reste l'endémique française B. perennis
(Favarger, non publié). De nouveau ici, la différence morphologique, d'ailleurs
assez faible, entre les 2 taxons ne coïncide pas parfaitement avec la barrière
cytologique 2.

Ce n'est sans doute pas un hasard, si dans l'espèce Veronica teucrium L. (sensu
stricto) dont l'aire, il est vrai, est principalement eurasiatique continentale et
subméditerranéenne, les populations du subsp. orsiniana (Ten.) Watzl récoltées dans la
région méditerranéenne (Pyrénées orientales, Hérault, Alpes-Maritimes, Var) se sont
révélées diploïdes (Küpfer 1969), alors que le subsp. pseudochamaedrys est octoploïde
(Jura neuchâtelois: Brandt 1952; Souabe et près de Sigmaringen: Scheerer 1937).
Jusqu'ici on ne connaissait pour cette espèce que le nombre octoploïde.

Enfin nous voudrions évoquer ici le cas des Avena bromoides Gouan et A.
pratensis L. D'après notre élève Gervais (1968 et travail en cours) ces deux espèces sont
affines. Dans la région méditerranéenne occidentale, la première est presque toujours
diploïde, à l'exception de deux races, l'une tétraploïde et l'autre hexaploïde, en
Espagne méridionale.

En revanche, le groupe de taxons représenté par les A. pratensis L., A. planiculmis
Schräder et A. dahurica Komarov qui se relaient de l'ouest à l'est et dont la
distribution générale très vaste est eurasiatique, est fortement polyploïde (2m 126),

comme l'ont montré les recherches d'I. Hedberg (1961) et celles de Gervais (1966,
1968), à l'exception toutefois de quelques populations d'A. pratensis de la chaîne
cantabrique (2m 98) et des Pyrénées orientales (2m 98 et 2n 112).

Selon Gervais (1968 et communication verbale), il existe dans la péninsule
ibérique une série quasi continue de structures foliaires allant de l'A. bromoides diploïde
à l'A. pratensis 18-ploïde et cette série correspond à la série croissante des nombres
chromosomiques, les trois échelons inférieurs appartenant à diverses races d'A.
bromoides et les trois supérieurs à l'A. pratensis.

1 D'après Halliday (1964) ce taxon remonte au NE jusqu'en Ukraine.
2 Une plante à morphologie intermédiaire a été récoltée par l'auteur à Guillestre, Hautes-

Alpes (cf. Favarger 1968). Halliday (op. cit.) constate d'autre part que les plantes de l'Ukraine
sont intermédiaires par la morphologie entre les B. tenuifolia et paniculata.
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11 est assez tentant de penser que l'A. bromoides méditerranéen a participé à la
genèse de l'A. pratensis à 2n 126. Toutefois, les phénomènes semblent plus
complexes encore, car Gervais (non publié) a découvert que l'A. levis Hackel que
Saint-Yves (1931) subordonne à l'A. pratensis et qui partage avec ce dernier certains
détails de la structure foliaire, était diploïde dans le sud de l'Espagne. Quoiqu'il en
soit, c'est dans la région méditerranéenne qu'on doit rechercher le ou les ancêtres
diploïdes de l'A. pratensis.

3. Espèces méditerranéo-montagnardes

Anthyllis montana L.

L'étude d'une trentaine de populations de cette espèce très variable, effectuée par
Ph. Küpfer et par nous-même (résultats en partie inédits), révèle l'existence de deux
"races chromosomiques", l'une diploïde liée aux montagnes méditerranéennes
(Pyrénées orientales, Alpes-Maritimes jusqu'aux Hautes-Alpes, Alpes apouanes,
Yougoslavie, Grèce), l'autre tétraploïde (Pyrénées centrales, Cévennes, Jura 1, nord
de la Yougoslavie). Cette distribution affecte l'allure de deux arcs concentriques, dont
le plus rapproché de la Méditerranée est occupé par les populations diploïdes. La
différence entre les populations des Pyrénées orientales et celles des Pyrénées centrales
(qui a été observée par Küpfer dans d'autres espèces: cf. Küpfer & Favarger 1967)
est intéressante à relever.

Il manque malheureusement encore au tableau les populations du nord de l'Italie
et celles des Alpes calcaires autrichiennes nord-orientales (cf. Merxmuller 1952).

Au point de vue taxonomique, il serait tentant d'assimiler les populations diploïdes
au subsp. jacquinii (A. Kerner) Hayek et les populations tétraploïdes au subsp. montana.
Mais la comparaison de nos échantillons s'est avérée assez décevante. Dans l'ensemble,
les plantes tétraploïdes ont des capitules un peu plus grands. Cela n'est cependant
pas toujours le cas. Quant au caractère des bractées dépassant ou non les fleurs, il
ne semble pas avoir une grande valeur. II est intéressant de noter que l'A. barba-jovis,
espèce euméditerranéenne, est diploïde lui aussi (selon Tschechow in Darlington
& Wylie 1955). Il a 2n 14, comme l'A. montana diploïde.

Amelanchier ovalis Med.

En 1967, en collaboration avec P. Correvon, nous avons montré qu'il existait
dans cette espèce, deux races chromosomiques. L'examen de 30 populations
différentes d'Europe nous a permis de dresser une carte (fig. 2). Celle-ci offre une assez

grande analogie avec la carte de distribution de l'Anthyllis montana, compte tenu du
fait que l'Amelanchier est moins sporadique. De nouveau ici, la carte fait apparaître
deux arcs concentriques, le plus méridional réunissant les localités des diploïdes.
Il y a, dans les Alpes, une zone d'affrontement des deux races et nous avons observé

1 Une des p opulations (celle des environs de Besançon) a été étudiée par Mlle Parreaux (1971),
celle de Grèce par M110 J. Contandriopoulos, que nous remercions ici.
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une plante triploïde à Bourg-Saint-Pierre (Valais). Au nord des Alpes, il semble

qu'on ait exclusivement la race tétraploïde.
Entre les échantillons diploïdes et les tétraploïdes, il y a des différences morphologiques

assez frappantes, du moins lorsqu'on est en présence de deux individus bien
caractérisés et convenablement séchés. Les diploïdes ont des fleurs nettement plus
petites, dont les pétales mesurent 8-13 mm de longueur (exceptionnellement 15),
alors que chez les tétraploïdes, ils mesurent le plus souvent 13-19 mm. Les graines
aussi sont plus petites (cf. Favarger & Correvon 1967). En examinant les exsiccata
du Conservatoire botanique de Genève 1, on s'aperçoit qu'il est assez facile de séparer
les échantillons méridionaux, de ceux de l'Europe centrale au nord des Alpes. Il y a
évidemment des cas douteux 2 et des intermédiaires plus ou moins embarrassants,
mais dans l'ensemble, la morphologie "plaque" assez bien cette fois avec la
distribution et la cytologie. A la suite de cet examen, nous pensons que l'aire de la "race"
diploïde doit s'étendre aux Balkans (Montenegro, Bosnie, Bulgarie, Turquie) et à

l'Espagne.
Nous estimons qu'il convient de distinguer ici deux bonnes sous-espèces (sinon

des espèces). Comme il reste un problème de nomenclature à régler, car nous ne
savons pas encore si le type de Linné correspond à la race diploïde ou à la race
tétraploïde, nous avons utilisé provisoirement le nom de subsp. embergeri Favarger,
nomen nudum, pour la race méridionale diploïde.

Cotoneaster integerrima Med.

Ce n'est pas sans hésitation que nous avons classé ici cette espèce, que Rivas-
Martinez (1969) inclut dans les caractéristiques, en Espagne des Vaccinio-Piceetalia;
donc parmi les taxons d'origine boréale, alors qu'OBERDORFER (1962) la considère
comme un élément préalpin-(altaïque)-subméditerranéen. On a l'impression que cette
espèce est traitée de méridionale par les gens du Nord et de boréale par ceux du Midi.
Quoiqu'il en soit, elle accompagne souvent l'amélanchier dans ses stations et les

phytosociologues ont décrit un Cotoneastro-Amelanchieretum qui fait partie du
Berberidion (cf. Oberdorfer 1962). Nous nous sommes demandé si le Cotoneaster
integerrima ne se comporterait pas peut-être comme son fidèle compagnon
l'amélanchier. Or chez la première espèce, nous avons également décelé une race diploïde
(Favarger 1969). Nous avons pu dresser une carte de répartition, encore très incomplète,

basée sur 27 numérations chromosomiques (fig. 3). Avec la distribution des

races d'Amelanchier, il y a des analogies évidentes: présence de diploïdes aux Pyrénées
orientales et aux Alpes austro-occidentales; présence quasi exclusive du tétraploïde
au nord des Alpes (si l'on excepte la localité du Crêt-de-la-Neige), coexistence des
deux races dans la région Savoie-Valais. Mais l'aire de la race diploïde de Cotoneaster
integerrima semble plus restreinte, et plus nettement occidentale. Dans les Alpes,
les deux races de Cotoneaster se comportent apparemment à la manière des pseudo-

1 Nous remercions cordialement notre collègue et ami le professeur J. Miège des facilités
qu'il nous a offertes dans l'institution qu'il dirige avec tant de compétence.

2 Le doute vient aussi du fait que la carte de répartition des deux races est encore hélas très
ncomplète.
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vicariants du type occidental-oriental (Favarger 1962b). Mais les contours des aires
seront peut-être modifiés, lorsque nous aurons pu étudier un nombre plus élevé de

populations. En particulier, il n'est pas exclu que la race diploïde croisse dans les

Balkans et en Turquie, puisque Gladkova (1968) a décelé un individu triploïde en
Crimée. D'autre part, il est vraisemblable que dans le domaine alpien (du moins dans
les Alpes centrales et occidentales) les deux "races" se rencontrent dans le même
territoire mais avec des exigences synécologiques différentes.

Au point de vue morphologique, les populations diploïdes se signalent souvent
par leur caractère microphylle; mais ce critère est très relatif. En revanche, il y a une
assez bonne corrélation entre la taille des graines et la valence chromosomique. Nous
pensons, comme dans l'exemple précédent, que les deux "races" de Cotoneaster
doivent être érigées en sous-espèces. Il reste à régler le problème de la nomenclature
auquel nous nous attaquerons prochainement.

En résumé, les trois espèces méditerranéo-montagnardes étudiées ci-dessus
présentent chacune des populations diploïdes et tétraploïdes, les premières ayant une
distribution nettement plus méridionale que les deuxièmes.

Aethionema saxatile (L.) R. Br.

Le genre Aethionema est un genre essentiellement méditerranéen, ou plus exactement

oro-méditerranéen. Dans l'espèce collective Aethionema saxatile (L.) R. Br.
(au sens où l'entend Flora Europaea), on ne connaissait que des formes tétraploïdes
(2n 48, cf. Larsen 1955 et Puech 1963 et 1968). Nous avons découvert (Favarger
1969) des populations diploïdes dans le Queyras; de son côté Küpfer (1971) en a
observé en Espagne. En nous appuyant sur les comptages des auteurs précités et sur
ceux que nous avons effectués depuis, nous avons tenté de représenter la distribution
sur une carte encore très incomplète. Le partage des races diploïdes et tétraploïdes
se présente ici tout autrement que dans les trois exemples précédents. Les populations
tétraploïdes se rencontrent à la fois au nord et au sud des diploïdes. Cette particularité
se comprend mieux peut-être si l'on tient compte des altitudes (tabl. 1). On voit en
effet que d'une manière générale, les diploïdes croissent à des altitudes comprises
entre 1000 et 2000 m, alors que les tétraploïdes vivent en plaine ou dans les basses

montagnes (jusque vers 1300 m: Caussols).
VAethionema saxatile est une espèce oro-méditerranéenne, sans doute très

ancienne, à aire disjointe (carte dans Meusel, Jäger & Weinert 1965), dont les

populations primitives doivent être recherchées dans les montagnes L Les stations
de basse altitude en Ligurie, près de Naples et dans les Causses représentent sans
doute un habitat secondaire colonisé par les tétraploïdes. Les relations génétiques
réelles sont l'inverse de celles qu'ont admises les auteurs, par ex. Markgraf (1958)
qui écrit à propos de l'espèce: "ist nordmediterran verbreitet und dringt nur von
dort aus in die Alpen ein." A l'appui de l'hypothèse d'une origine montagnarde, on
peut mentionner la présence dans les Alpes graies d'un endémisme: YAethionema
thomasianum Gay, également diploïde (cf. Favarger 1965).

1 II est probable que les populations d'Afrique du Nord (1600-3400 m) sont diploïdes.
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Diploïdes Tétraploïdes

Alpe Bolla
Clapière sur Ceillac
Pic de la Bonaigua
Dornajo

1030 m Saint-Guilhem le Désert
1800 m Budapest
1850 m Millau
2000 m Sainte-Enime

120 m
200 m
360 m
400 m
550 m
770 m
790 m

1300 m

Minute
Notre-Dame-des-Anges
Triora Loreto
Plateau de Caussols

Tableau 1. — Relevé des populations diploïdes et tétraploïdes connues d'Aethionema
saxatile (L.) R. Br.

Nous n'avons pas encore eu le temps d'établir une corrélation entre les données
cytologiques et la morphologie des divers taxons infraspécifiques décrits chez YAe.
saxatile. Cette étude d'ailleurs s'avère assez difficile.

En résumé, si dans les trois premiers exemples de taxons méditerranéo-mon-
tagnards, les populations tétraploïdes possèdent une aire plus nordique que les

populations diploïdes, il n'en est pas de même chez YAethionema saxatile que Küpfer
(1971) range dans une catégorie de taxons dont les formes primitives diploïdes sont
des orophiles pyrénéo-alpiennes1, tandis que les populations polyploïdes, plus
récentes, sont planitiaires. A cette catégorie appartiennent les Lotus alpinus et corni-
culatus, le Rhynchosinapis cheiranthos s.l. et peut-être le Festuca paniculata.

Le problème des rapports entre les groupes de taxons répandus à la fois dans la
région méditerranéenne et en Europe centrale a été abordé déjà par de nombreux
caryologistes. En plus des exemples en quelque sorte "classiques", tels le Capsella
bursa-pastoris (Shull 1937; Negodi 1950), le Rumex acetosella (Löve 1944, 1954),
les Poa exilis et annua (Nannfeldt 1937; Tutin 1952), le Dactylis glomerata s.l.
(Stebbins & Zohary 1959), YArrhenatherum elatius et le Phalaris arundinacea (Litar-
dière 1949), le Poa trivialis (Guinochet 1942-1943) 2 etc. qui tous correspondent
plus ou moins au schéma illustré ci-dessus, il nous a paru intéressant de rechercher
dans la bibliographie moderne des exemples de distribution comparables à ceux que
nous avons présentés. Voici les plus frappants:

1 L'aire des diploïdes atteint souvent aussi la Sierra Nevada.
2 II faut reconnaître que dans la plupart des exemples dits "classiques", il n'existe pas de

carte de distribution des taxons di- et polyploïdes (sauf par exemple pour les Dactylis (Stebbins &
Zohary, 1959).

2 Cf. Bjorkqvist & al. (1969); Afanasiyeva & Meshkova (1961).

Diploïdes Polyploïdes

Espèces hygrophiles

Veronica anagalloides Guss. 3

(Méditerranée).
Veronica anagallis-aquatica L. 3

(Méditerranée et Europe centrale).
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Diploïdes Polyploides

Espèces des enclaves à végétation xérothermique

Clypeola Jonthlaspi L. subsp. micro-
carpa Arc.1 (Méditerranée).

Alyssum alyssoides (L.) L. var depressum
(Schur) Dudley 3 (Roumanie, Hongrie,
Bulgarie, Grèce).

Tulipa australis Link4 (Europe
méridionale).

Veronica triloba Opiz 5 (Asie mineure,
Balkans jusqu'en Autriche, Var).

Clypeola Jonthlaspi L. subsp. macro-
carpa Fiori1 (Méditerranée, remonte au
Nord jusqu'au Valais 2).

Alyssum alyssoides var. alyssoides 3

(Europe méridionale et centrale, Afrique
du Nord, Asie occidentale).

Tulipa silvestris4 (Europe méridionale
et centrale; en partie peut-être
subspontané).

Veronica hederifolia L.5 (Europe
méridionale et centrale).

A noter que le dernier couple de taxons n'appartient pas à la flore des prairies
sèches; ces véroniques se comportent en partie, comme des archéophytes.

Deux autres exemples très suggestifs ont été découverts récemment par Löve &
Löve (1969) dans la flore espagnole, à savoir: Phragmites communis (s.l.) à 2n 36
et Pteridium aquilinum k 2n 52.

Certes, il ne manque pas d'exemples où les règles de la distribution paraissent
inversées: à l'exemple du Moehringia pentandra 6 déjà cité par Tischler & Wulff
(1953-1963), on pourrait ajouter le complexe du Mercurialis annua (Durand 1963),
celui du Leucanthemum vulgare (Villard 1971) et peut-être celui des Arum maculatum
et italicum (Beuret, à l'étude). Il y a enfin l'exemple très curieux du Globularia
elongata Hegetschw. G. aphyllanthes Cr.) diploïde en Europe centrale, alors que
le taxon tétraploïde correspondant, G. vulgaris L., existe à la fois dans la région
méditerranéenne et aux îles d'Aland et de Gotland (cf. Larsen 1957 et Schwarz 1963).
Mais à tout prendre ces cas sont moins nombreux que les premiers.

4. Considérations générales

S'il paraît certain aujourd'hui que la distribution relative des taxons diploïdes et
polyploides d'une même espèce collective dépend avant tout de facteurs inhérents au
groupe considéré, en revanche lorsqu'on observe dans une série d'espèces appartenant
aux groupes systématiques ou écologiques les plus divers des faits de distribution

1 Cf. Bonnet (1963).
2 La preuve définitive de la valence tétraploïde des populations du Valais n'a pu encore être

fournie.
2 Cf. CONTANDRIOPOULOS (1969).
4 Selon Tischler & Wulff (1953-1963); Gagnieu & Linder (1951, 1953, 1955).
3 D'après Fischer (1967); cf. aussi Breistroffer, Charpin & Greuter (1970).
4 Pour autant qu'on puisse tirer parti de comptages fort peu nombreux
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analogues, on est tenté de les rapporter à une même cause générale. C'est ainsi
d'ailleurs que procèdent les chorologistes lorsqu'ils s'efforcent de distinguer des

"éléments" floristiques. Or dans le cadre où nous avons placé nos recherches, la
cause générale semble bien être l'influence des glaciations. En 1942 déjà, Guinochet
écrivait à propos du genre Poa: "le berceau des espèces eurasiatiques actuelles est
vraisemblablement le Bassin méditerranéen qui a dû servir de refuge aux types anciens
de ce genre pendant les glaciations quaternaires". Si le terme de "berceau" ne nous
paraît pas approprié à tous les genres que nous avons étudiés, celui de refuge aux
périodes glaciaires convient certainement à tous les cas.

11 paraît nécessaire de bien distinguer deux notions différentes: celle d'un centre
d'origine (Entwickelungszentrum) méditerranéen qui convient fort bien aux genres
Blackstonia, Centaurium, Petrorhagia et Anthyllis (section Oreoanthyllis), et celle de

refuge pendant les glaciations qui s'applique aux genres ci-dessus mais aussi aux cas
des Amelanchier et Cotoneaster.

Soucieux d'interpréter aussi les cas de distribution inverse, Guinochet (op. cit)
se demande si exceptionnellement les polyploïdes n'ont pu donner naissance à des

diploïdes. Cela nous paraît amplifier un peu trop le rôle de "berceau" attribué à la
région méditerranéenne. D'autre part, Carlbom (1969) a récemment rompu des

lances en faveur de l'origine des diploïdes à partir de polyploïdes, ce qui nous oblige
à examiner les phénomènes de près. Si un tel retour en arrière n'est pas à exclure
"a priori", il paraît bien difficile (pour ne pas dire plus) d'admettre que les populations
relictuelles à aire disjointe des Blackstonia acuminata et perfoliata, ou bien les
Centaurium favargeri, gypsicola, etc. sont d'origine plus récente que les polyploïdes
correspondants. Aucun phytogéographe sérieux ne pourrait souscrire à une telle idée,

pas plus qu'il ne saurait prétendre que les Petrorhagia diploïdes de Corse et de Sar-
daigne sont issus des tétraploïdes du Valais ou de Hongrie Dans le cas de
YAmelanchier ovalis subsp. embergeri, il convient de remarquer que son aire est
vicariante de celle d'autres taxons méditerranéens (A. cretica, A. integrifolia, A. parvi-
flora, cf. Meusel, Jäger & Weinert 1965) qui sont très vraisemblablement diploïdes.
Tout le groupe (à l'exception du taxon tétraploïde) s'est différencié en Méditerranée,
sans doute par spéciation graduelle. Nous croyons donc pouvoir affirmer que les

taxons d'Europe centrale dont les correspondants diploïdes croissent dans la région
méditerranéenne représentent bien des irradiations méditerranéennes.

L'hypothèse selon laquelle les colonies d'espèces thermophiles éparses en Europe
centrale représenteraient les reliques des formes ancestrales holarctiques dont seraient
issues les espèces méditerranéennes, conformément à l'opinion générale de Meusel,
ne se vérifie donc pas. Mais Meusel n'a jamais prétendu que la flore méditerranéenne
dérivait de la flore holarctique actuelle.

A quel moment les taxons diploïdes euméditerranéens sont-ils devenus
polyploïdes et ont-ils atteint l'Europe centrale? La Polyploidie a-t-elle précédé, accompagné

ou suivi la migration Il n'est pas facile de répondre à ces questions. Deux
hypothèses, comportant d'ailleurs des variantes, sont permises.

— Dans les genres Centaurium et Blackstonia, on constate qu'à l'heure actuelle les

populations di- et polyploïdes ne s'excluent pas mutuellement dans le domaine
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méditerranéen. On pourrait donc penser que les polyploïdes sont nés "par hasard"
en Méditerranée et qu'à divers moments du tardiglaciaire ou du postglaciaire,
les polyploïdes, plus souples et plus envahissants que les diploïdes, se seraient
répandus en Europe centrale. Il y aurait donc eu sélection des plus hardis pour
l'entreprise, un peu comme Gédéon choisissait ses guerriers parmi ceux qui
buvaient l'eau du Jourdain dans le creux de leur main. Explication d'un darwinisme

très orthodoxe (sauf la comparaison avec le juge d'Israël). Toutefois,
comme l'a souligné Zeltner (1970), cette hypothèse ne rend pas compte de la
présence exclusive dans le sud de l'Italie des Blackstonia perfoliata et Centaurium
tenuiflorum diploïdes.

— Les polyploïdes des genres Blackstonia et Centaurium ont pu prendre naissance

aux confins nord de la Méditerranée pendant une des périodes glaciaires. Ils ont
atteint l'Europe centrale lors d'un interglaciaire. La glaciation suivante les a
refoulés plus ou moins profondément dans le territoire des diploïdes, sauf par
exemple dans le sud de l'Italie.

Si nous nous appuyons avant tout sur la distribution de ces deux genres de Gen-
tianacées, c'est qu'ils constituent actuellement, grâce aux recherches de Zeltner,
un des exemples les mieux documentés. Comme dans les autres genres que nous
avons étudiés, il y a en général exclusion (ou si l'on veut pseudo-vicariance) entre les

populations méditerranéennes et celles d'Europe centrale, nous sommes enclin à

adopter plutôt la seconde hypothèse, avec cette différence que polyploïdisation et
migration seraient chez ces espèces des phénomènes postglaciaires, ce qui rendrait
compte du fait que les polyploïdes n'ont pas pénétré encore dans l'aire méditerranéenne

des diploïdes.
Que la migration vers l'Europe centrale ait pu se faire aussi sans polyploïdisation,

lors du dernier interglaciaire, est attesté par l'exemple du Biscutella levigata dont les

populations diploïdes ont persisté le long des grands fleuves d'Allemagne et aux
deux extrémités de l'arc alpin (cf. Manton 1934, 1937; Favarger 1971). Chez cette
espèce, la polyploïdisation des taxons de l'Europe centrale s'est faite au tardi- ou au
postglaciaire, lors de la reconquête des Alpes par les populations relictuelles de l'Est
et de l'Ouest.

Les cas de distribution "en sens inverse" des di- et polyploïdes s'expliquent, à
notre avis, par le fait qu'il s'agit généralement ici de taxons holarctiques, de la ceinture
boréoméridionale dont la pénétration en Méditerranée se serait faite, selon l'hypothèse

de Meusel, au cours du tertiaire, avec accompagnement de polyploïdisation
(Mercurialis, Arum, Moehringia). Il ne faut pas oublier, d'autre part (et les recherches
d'EHRENDORFER l'ont prouvé abondamment) que la région située au pied sud des

Alpes fut soumise durant les glaciations à de nombreuses vicissitudes, d'où les races
polyploïdes d'Achillea, de Knautia et de Galium nées par évolution convergente.
C'est probablement cette explication qui convient au cas des Leucanthemum étudiés

par M. Villard.
Le cas le plus difficile à interpréter est celui des deux espèces de Globularia. Le

genre Globularia est incontestablement un genre méditerranéen. On peut imaginer
que le Globularia elongata (2x) a envahi le sud de l'Europe au tertiaire de l'est à l'ouest
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et a différencié à l'Ouest le tétraploïde G. vulgaris, un peu comme le Petrorhagia
proliféra a produit le P. nanteuilii à une époque plus récente. Selon Schwarz (1963)
le G. vulgaris serait plutôt né par amphidiploïdie entre le G. elongata et le G. spinosa
(Espagne). Quoi qu'il en soit, le tétraploïde G. vulgaris a dû se répandre en Europe
occidentale et atteindre les îles suédoises avant les glaciations ou pendant un
interglaciaire, sinon, comme le remarque Schwarz (1963: 11), on devrait trouver des

localités intermédiaires en Europe centrale. Au cours de la glaciation würmienne,
le G. vulgaris a été anéanti en Europe centrale et son aire a été coupée en deux (Pyrénées
orientales, Basses-Alpes ; Oeland et Gotland) tandis que le G. elongata se réfugiait
au sud-est de l'Europe pour envahir à nouveau le continent au tardiglaciaire. Cette
hypothèse, envisagée par Schwarz, se heurte à une difficulté: le maintien durant la
glaciation würmienne du Globularia vulgaris aux îles suédoises. C'est pourquoi
Braun-Blanquet (1963) envisage une immigration à l'atlantique, ce qui ne permet
guère de comprendre l'étendue de la disjonction actuelle.

Dans un autre ordre d'idées, nous ne voudrions pas qu'on nous fasse dire qu'en
Méditerranée tous les taxons sont diploïdes La présence de races chromosomiques
n'est pas un phénomène exceptionnel chez les espèces eu-méditerranéennes, et elle
s'accompagne parfois de pseudo-vicariance du type occidental-oriental. Il suffit pour
s'en convaincre de consulter le travail de Zeltner ou bien les belles recherches des

taxonomistes suédois sur le domaine égéen.

Enfin, les données exposées ci-dessus ne sont nullement en contradiction avec
l'hypothèse de Meusel. Des genres comme Amelanchier et Cotoneaster dont le
premier comprend de nombreuses espèces en Amérique du Nord et le second en Asie,
font vraisemblablement partie de la flore holarctique. Refoulé dans le domaine
méditerranéen lors du refroidissement de la fin du tertiaire, l'A. ovalis s'y est
différencié en plusieurs taxons vicariants (A. cretica, A. integrifolia) qui sont aujourd'hui
eu-méditerranéens. Seule la race tétraploïde de A. ovalis a "regagné" l'Europe centrale,
après les glaciations. Comme nous le disions au début, l'hypothèse de Meusel et
celle des cytotaxonomistes s'appliquent à des époques différentes.

Conclusions

Nous avons montré sur une série d'exemples appartenant à des espèces hygro-
philes à mésohygrophiles, xérophiles et méditerranéo-montagnardes, que les sippes
qui ont colonisé l'Europe centrale sont polyploïdes, alors que les taxons diploïdes
correspondants habitent exclusivement la région méditerranéenne ou les chaînes de

montagnes proches de la Méditerranée. Certaines espèces méditerranéo-montagnardes
telles que 1 'Aethionema saxatile sont diploïdes en montagne, polyploïdes dans les

régions basses, au sud et au nord du territoire des diploïdes.
Nous avons ensuite comparé ces exemples à ceux mis en évidence par d'autres

auteurs, et aux exemples, moins fréquents, de distribution inverse. Nous en tirons la
conclusion que les taxons subméditerranéens ou méditerranéo-montagnards qui ont
colonisé l'Europe centrale sont souvent d'origine plus récente que les taxons diploïdes
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correspondants qui, aujourd'hui encore, peuplent le bassin méditerranéen. L'immigration

des premiers vers le nord est vraisemblablement postglaciaire ou dans
certains cas interglaciaire. Les groupes étudiés n'appartiennent pas tous à des souches
mésogéennes; les genres Amelanchier et Cotoneaster se rattachent probablement à
l'élément holarctique. Des espèces telles que Y Amelanchier ovalis et le Cotoneaster

integerrima ont été refoulées dans la région méditerranéenne au cours des glaciations
et ont engendré des races polyploïdes qui seules se sont répandues vers le centre et le
nord de l'Europe après les glaciations. Le bassin méditerranéen représente donc à la
fois un centre d'origine et un territoire de refuge, ou pour certaines espèces un territoire

de refuge exclusivement.
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DISCUSSION

Markgraf cite l'exemple du Vincetoxicum hirundinaria, dont plusieurs sous-espèces
nettement différentes (entre autres par la couleur de la corolle) se trouvent à l'état de relictes
dans la partie septentrionale de la région méditerranéenne, alors que la sous-espèce
hirundinaria (à fleurs blanches) croît dans presque toute l'Europe. Malheureusement le nombre
des chromosomes, pour autant qu'il soit connu, est partout le même.

Favarger admet que la méthode d'étude qui se base sur le phénomène de la Polyploidie a
des limites, puisqu'il existe des groupes où il n'y a pas de variation dans le nombre
chromosomique. Même dans ces cas on peut essayer de démontrer, en comparant les caryogrammes,
qu'il existe une forme primitive et que les autres en dérivent (ceci n'est pas, bien entendu,
toujours réalisable). D'autres critères, d'ordre chimique par exemple, pourraient aussi
fournir des indications sur le degré de primitivité ou d'évolution.

Suite à une question de Valentine, Favarger précise qu'il n'a pas examiné lui-même
la méiose dans les cas présentés, mais que Zeltner l'a fait pour les genres Blackstonia et
Centaurium. Il n'a constaté que des bivalents, pas de multivalents. On aurait donc affaire,
dans ces genres, à des allopolyploïdes.

Valentine souligne l'intérêt que présenterait une étude expérimentale des différences
éco-physiologiques qui pourraient exister entre les différentes races chromosomiques. Cette
étude sera entreprise, à partir de 1971, par les collaborateurs de Favarger, qui disposeront
prochainement d'un phytotron.

Adresse de l'auteur: Institut de botanique de l'Université, Case postale 2, CH-2000
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