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Discussion

Anthoxanthum odoratum L., s.I., Sp. P1.: 28. 1753.

F., P.-O., Puig d’Escoutou, versant sud-est, 1350 m, n = 10.

F., P.-O., Vallée d’Eyne, versant sud-ouest du Cambredase, 2450 m, n = 10.

E., Leon, Pefia Ubifia, versant ouest du Puerto de Tuiza, 1650 m, (70-53), n =10.
E., Gr., Sierra Nevada, Corral de Veleta, 3200 m, (NEU K01470), n = 10.

Peu de Phanérogames ont suscité un tel courant d’intérét et autant d’études
cytogéographiques, taxonomiques et génétiques. Les résultats trés fragmentaires
que nous donnons ne justifient pas une révision compléte de I’abondante biblio-
graphie consacrée a cette espéce collective (cf. Bolkhovskikh & al., 1969). Nous
nous contenterons de situer nos résultats par rapport aux travaux les plus impor-
tants et en particulier aux études réalisées dans les Alpes et les Pyrénées.

Les premiers travaux de cytologie relatifs a I’A. odoratum ont révélé I’existence
de deux valences chromosomiques. Dés lors, ’accent a été mis sur 'inventaire des
populations diploides et tétraploides ainsi que sur la comparaison morphologique et
écologique des deux sippes. Sil’on s’en tient au domaine européen, le diploide a été
décelé dans les pays nordiques, Norvége, Suéde, Islande, et dans les montagnes du
centre de I’Europe: Alpes, Carpathes et Sudétes. Plus récemment Teppner (1970)
I’'a retrouvé dans les Balkans. Quant au tétraploide dont la distribution presque
continue offre un caractére plus ou moins synanthropique, il a été signalé dans la
plupart des pays européens. Se fondant sur les données cytologiques et sur quelques
différences morphologiques, Love & Love (1948) ont scindé I'4. odoratum en deux
espéces distinctes, '’A. odoratum s.str. correspondant a la sippe tétraploide et I’A4.
alpinum recouvrant le diploide. Les mémes auteurs reconnurent en 1968 I'identité
de leur A. alpinum avec un taxon diploide du Japon, décrit en 1926 par Honda,
I’A. nipponicum, dont le bindme devrait étre substitué en conséquence a I'A.
alpinum en vertu du principe de l'antériorité. Dans les Alpes, Favarger (1962b)
montra que les deux espéces se comportaient comme des pseudo-vicariants altitu-
dinaux, I’A. alpinum occupant les étages subalpin et alpin alors que son taxon
de substitution, tétraploide, restait cantonné aux altitudes inférieures. L’intrusion
de I’A. odoratum dans le domaine de I’A. alpinum était imputée aux facteurs
anthropozoogénes (Favarger, l.c.). Enfin, la parenté morphologique étroite des deux
espéces et la découverte de multivalents a la méiose du tétraploide laissérent penser
que I’A. odoratum dérivait par autopolyploidie de I’A. alpinum.

Si la situation paraissait claire, elle a pourtant été remise en question par les
travaux plus récents, qui n’arrivent d’ailleurs pas toujours aux mémes conclusions.
Cependant les divergences, somme toute mineures, tiennent plus a des différences
d’interprétations qu’a des résultats contradictoires. Les progres les plus sensibles
ont été réalisés grace a une étude plus soignée des caryogrammes.

— Jones (1964) poursuivant I’étude expérimentale ébauchée par Borril (1963)
admet, en dépit de la présence de multivalents chez le tétraploide, que I’4. odo-
ratum s.str. est un allotétraploide issu du croisement de deux espéces diploides.
Les partenaires présumés seraient I’A. alpinum, espéce vivace, et des espeéces
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annuelles (4. puelii Lecoq & Lamotte, A. ovatum Lag.), voire une plante de
Crete, diploide et indéterminée. L’amphidiploide expérimental obtenu par
croisement des A. alpinum et A. ovatum suivi d’un redoublement du nombre
chromosomique par traitement a la colchicine a, selon Jones, un phénotype et
un comportement a la méiose trés semblables a ceux de I’A. odoratum tétraploide.
Jones voit dans ses résultats un argument de plus en faveur de I'indépendance
taxonomique des A. odoratum et A. alpinum.

— Les travaux les plus récents de 1. Hedberg (1967, 1970) reposent essentiellement
sur une comparaison attentive des caryogrammes et sur des croisements entre les
races diploide et tétraploide. L’auteur suédoise a reconnu chez I’4. odoratum
deux caryotypes trés distincts dont le plus répandu (désigné comme caryotype I)
ne peut pas étre interprété comme résultant de l’addition de quatre garnitures
haploides de I’A. alpinum. Ses conclusions rejoignent en cela les observations
de Jones (l.c.). En revanche, Hedberg a décelé dans les Alpes valaisannes (CH.,
Morgins, 1800 m) plusieurs individus dont le caryogramme (caryotype II) indique
sans ambiguité qu’ils sont le produit d’'une autotétraploidie récente. Morpholo-
giquement il n’est pas possible de les distinguer de I’A. alpinum diploide. D’autre
part, étudiant deux types de triploides naturels, les uns hybridogénes (4. odo-
ratum 4x x A. alpinum 2x), les autres issus de la conjugaison de gamétes réduit et
non réduit de I’A. alpinum, Hedberg a montré que si leur stérilité est prononcée,
elle n’est pas absolue, leurs descendants les plus fréquents étant 4 2n = 20 et 2n
= 15. Si’on ajoute a cela que les autotétraploides d’A. alpinum sont selon toute
probabilité susceptibles de s’hybrider avec le tétraploide le plus courant (4. odo-
ratum), on doit admettre qu’en dépit de ladifférence de nombres chromosomiques
des échanges de génes, voire une véritable introgression, peuvent intervenir dans
certaines populations mixtes des A. alpinum et A. odoratum. De ses diverses
observations Hedberg conclut: *“‘thus it seems highly probable that autoploidy
has played an important role in the genesis of tetraploid A. odoratum”. L’auteur
suédoise admet en effet que le caryotype Il a donné naissance au caryotype I par
des changements structuraux. Enfin, a propos du statut taxonomique des deux
races, elle indique: “it is not possible to maintain the diploid as a separate species”.

— La position de Teppner (1970) est encore plus nuancée. Au point de vue taxo-
nomique, il ne partage pas I’opinion de Hedberg puisqu’il affirme: “A4. alpinum
ist morphologisch deutlich vom tetraploiden A. odoratum verschieden”. En
revanche, il confirme D’existence d’un autotétraploide dérivé de I’A. alpinum
sur du matériel provenant du Cantal ou cependant le diploide n’a pas encore été
décelé. Sans nier le role des facteurs anthropozoogénes dans la dissémination de
I’A. odoratum, Teppner pense que certaines populations alticoles rapportées
dans les travaux antérieurs a I’A. odoratum sur la base de leur nombre tétraploide
appartiennent peut-étre d I’4. alpinum autotétraploide. Mais I’aspect le plus
intéressant du travail de Teppner réside dans la découverte de sippes diploides
affines de I’A. odoratum s.str. et cela en de nombreuses localités italiennes et
balkaniques de basses altitudes. Il en conclut ‘“‘die nicht sehr warscheinliche
Beteiligung der abgeleiteten annuellen Sippen an der Entstehung des peren-
nierenden 4. odoratum muss nicht mehr angenommen werden, da es im Formen-
kreis von A. odoratum selbst geniligend perennierenden Diploide gibt”. Il est
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cependant juste de reconnaitre que Bocher avait déja pressenti ce résultat en
1961.

L’intérét suscité par les travaux consacrés a I’4. odoratum s.l. dans le domaine
alpien en particulier, nous a incité a observer dans les Pyrénées le comportement
morphologique et cytologique de cette espéce collective. L’existence d’une sippe
diploide paraissait d’emblée trés hypothétique puisque différentes numeérations de
Bocher (1961) sur des plantes récoltées entre 650 et 1800 m en plusieurs localités
pyrénéennes ou cantabriques rapportaient toutes le nombre 27 = 20. La méme
valence tétraploide a d’ailleurs été trouvée par Fernandes & Queiros (1969) et
par Teppner (1970) sur des populations du nord et du centre du Portugal. L’auteur
autrichien mentionne aussi le méme résultat pour des populations pyrénéennes dont
il ne précise cependant pas l’origine exacte.

Dans les Pyrénées, contrairement a ce qui se passe dans les Alpes, ’A. odoratum
s.l. ne participe que trés rarement au cortége floristique de groupements alpins et
s’il monte parfois jusqu’a quelque 2500 m, c’est en général pour s’intégrer a des
pelouses bénéficiant de conditions stationnelles privilégiées favorisant I’intrusion
d’éléments planitiaires. L’association a Festuca paniculata et Hieracium hoppeanum
(Braun-Blanquet, 1948) ou a été prélevé ’échantillon de la Vallée d’Eyne (2450 m
d’altitude) répond précisément a de telles conditions. En revanche, aux étages
montagnard et subalpin, I’A. odoratum, indifférent au substratum, est trés constant
dans toutes les pelouses mésohygrophiles a mésoxérophiles.

La morphologie de la Flouve odorante, dans toutes les stations pyrénéennes ou
nous I’avons observée, ne varie guére et semble répondre partout a la définition de
’A. odoratum s.str. Les quelques sondages cytologiques que nous avons effectués
confirment cette impression. Ainsi, alors que dans les Alpes I’4. alpinum est toujours
largement représenté des Alpes maritimes a ’extrémité orientale de la chaine, il
semble exclu des Pyrénées ou trés rare, au moins sous sa forme diploide. Quant a la
sippe autotétraploide, sa présence dans le Cantal pourrait suggérer qu’elle s’avance
jusque dans les Pyrénées. Cependant si I’on en croit Teppner (l.c.), elle ne différe
pas notablement pas son habitus de I’4. alpinum diploide. De plus, les observations
réalisées par cet auteur dans la chaine pyrénéenne semblent démontrer qu’il s’agit
bien de I’A. odoratum s.str. Il convient cependant de signaler que dans un travail
récent, Love & Love (1968), se fondant sur leurs observations non publiées, indi-
quent la sippe diploide dans les Pyrénées. La question reste donc ouverte.

En ce qui concerne le sud de I’Espagne, il n’est pas possible de tirer des
conclusions de 'unique donnée cytologique relative a la population névadéenne,
tétraploide, que nous avons étudiée. Elle appelle cependant quelques remarques. A
premiére vue, la présence de la Flouve odorante a une altitude aussi élevée (3200 m)
ne semble pas devoir étre considérée comme un apport récent di a I’activité humaine
ou au bétail, car dans sa station du Veleta, ’A. odoratum croissait dans une nardaie
trés naturelle que sa localisation particuliére sur un versant abrupt dominant le
Corral de Veleta mettait a I’abri du pacage par les ovins. Outre le Nardus stricta
qui formait un tapis continu, les espéces compagnes étaient les Anthericum baeti-
cum, Leontodon microcephalum, Botrychium lunaria, Festuca rubra var. iberica,
Agrostis nevadensis, etc. Au point de vue morphologique, certains caractéres, telles
les feuilles inférieures étroites (2 mm) et les panicules peu fournies, rappellent
I’A. alpinum. En revanche, les meilleurs critéres, définis par Teppner (1969) mais
déja utilisés par Rozmus (1958) et I. Hedberg (1967), en particulier la lemme fertile



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 39

et la paléole glabres et lisses ainsi que les feuilles de la méme couleur sur les deux
faces, correspondent parfaitement aux caractéres de 1’A. odoratum s.str.

La distribution erratique de 1’4. odoratum dans la moitié sud de la Péninsule
ibérique semble liée a la faible extension des groupements susceptibles de I’héberger,
a savoir les pelouses mésophiles. Toutefois si la sécheresse, au moins édaphjque,
est le facteur limitant de sa répartition, on ne comprend pas pourquoi elle n’a pas
joué un role comparable en Italie et dans les Balkans,' car si I'on en croit la
carte de Meusel & al. (1965: 53)’aire de I’A. odoratum dans ces régions est continue.
Cette remarque serait fondée si le taxon italo-balkanique était identique a la sippe
ibérique. Or, les recherches de Teppner (1970) ont montré que I’A. odoratum
était diploide dans plusieurs localités italiennes et yougoslaves de basses altitudes
(20 m, 50 m, etc.). Certaines populations appartiennent méme a des groupements
méditerranéens, tels la garrigue a Quercus ilex. La situation est sans doute analogue
en Corse ol de Litardiére (1949a) étudiant deux populations du var. corsicum
(Briquet) Rouy qui croissaient respectivement a 120 m et a 1000 m d’altitude
a compté 2n = 10. Briquet indique d’ailleurs ’A. odoratum, sous différentes
vanetes comme étant assez répandu dans I’ile, des prairies maritimes a 1’étage
alpin.? Am51 la rareté de I'A. odoratum dans la moitié¢ sud de la Péninsule ibérique
est probablement le signe de I’absence de sippes diploides planitiaires plus ou moins
xérophiles ou du moins tolérant mieux la sécheresse. Le caractére mésohygrophile
et lavalence tétraploide des populations sud-ibériques trahissent en quelque sorte une
communauté d’origine avec les sippes plus septentrionales du Systéme Central, de la
Sierra de Gudar et des Pyrénées (et sans doute de I’Europe centrale) ou 1’A. odoratum
manifeste une nette préférence pour les groupements mésophiles. Le bien-fondé de
ces hypothéses reste a prouver par d’autres études cytologiques qui par ailleurs
devraient étre concomitantes de I’inventaire cytologique des populations nord-
africaines.

En définitive, ’exemple de I’4. odoratum montre la prudence avec laquelle
il faut interpréter les résultats cytologiques. En effet, il a fallu plus d’une quaran-
taine de travaux de cytogénétique consacrés a ’A. odoratum par quelque trente
auteurs pour que les problémes relatifs a 'origine et aux relations des différentes
sippes soient non pas résolus, mais bien posés.

Agrostis rupestris All., Fl. Pedem. 2: 237. 1785.

I., Bergamo, Alpi Orobie, amont du Lago di Barbellino, 2250 m (70-2044), 2n = 28.

E , Hu., nord de Castanesa versant sud de la Sierra Negra 2550 m, (NEU K01465), n =14 + 1B.
E.. Hu.. , Turbon, cirque glaciaire, 2250 m, (NEU K01469), n = 14, 2n = 28.

F., H.—P., Pic du Midi de Bigorre, 2400 m, (NEU K01467), 2n= 28.

F., H-P., Soum des Salétes, versant nord, 2450 m (NEU K01452),n =14,

11 convient toutefois de rappeler que les prec1p|tat10ns annuelles en Italie et surtout dans
les Balkans sont en moyenne supeneures a celles qui tombent sur la moitié sud de I’Espagne,
Cependant le régime étant méditerranéen une bonne partie des précipitations ne coincident
pas avec la période de végétation.

i aprés Love & Love (1968), la situation serait plus confuse en Corse ou, a coté du
diploide, ces auteurs auraient décelé des tétraploides et surtout une sippe vivace, alpine et
octoploide.
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F., H.-P., Port de Barroude, 2540 m (69-1954), n = 14.

F., H.-G., Port de Vénasque, versant nord, 2350 m (NEU K01456), n =1.

E., Ge., nord du Puigmal, versant sud du Pico de Segre, 2500 m (NEU K01459), n =1.
F., P.-O., Péric, versant nord-est, 2400 m (NEU K0I/454),n = 1.

Orophyte centre et sud-européen, 1’A. rupestris appartient a la section Tricho-
dium (Michx.) Trin. qui réunit entre autres espéces les 4. borealis Hartman, taxon
amphiarctique, 4. alpina Scop., endémique sud-européen, A. schleicheri Jordan &
Verlot, taxon sud-ouest-européen et atlasique, A. nevadensis Boiss., endémique
bético-atlasique et A. atlantica Maire & Trabut, endémique atlasique. La figure 2,
établie en partie d’aprés la carte de distribution publiée par Meusel & al. (1965),
montre que I’4. rupestris occupe une aire disjointe des Carpathes a la chaine pyré-
néo-cantabrique. Au sud il atteint I’extrémité australe de la Péninsule italique et,
sous une forme peu différente du type (var. atlantis Maire), les Atlas siliceux.

Les conditions optimales au développement de 1’4. rupestris se trouvent réunies
dans les pelouses rases, acidophiles et mésophiles de 1’étage alpin. Dans les Pyrénées,
I’A. rupestris est trés constant dans les groupements a Festuca supina et Hieracium
pumilum (Braun-Blanquet, 1948), 4 Carex curvula, dans les landes a Loiseleuria et
dans les “gispetiéres”. En revanche, il ne pénétre qu’exceptionnellement dans les
pelouses d Festuca spadicea trop séchardes. Lié aux sols a réaction acide, il n’appa-
rait que rarement sur roche-mere carbonatée et alors il s’intégre toujours a des
groupements inféodés aux sols décalcifiés. Dans les Alpes, il présente les mémes
exigences et colonise toutes les associations inscrites dans les Caricetea curvulae
(pelouses & Carex curvula, & Festuca halleri, etc.). En Europe orientale (Tatra,
Carpathes méridionaux), I’A. rupestris est ’espéce dominante sur les versants
peu déclives, dans les groupements établis sur des sols profonds et a réaction
acide [pH. 5.5 a 5.7] (Hada¢, 1969). Enfin, dans le Systéme Central ibérique, les
conditions climatiques estivales plus xériques induisent ’4. rupestris 4 rechercher les
stations fraiches, nardaies et groupements rupicoles a Valeriana tripteris. En Sierra
de Gredos, Rivas Martinez (1963) a défini une pelouse méso-xérophile & Agrostis
rupestris et Minuartia juressi entrant dans I'alliance du Minuartio-Festucion indigestae.

Une premiére approche de 1’4. rupestris par les méthodes cytologiques avait
permis 4 Reese (1952) de publier la valence chromosomique d’une population
autrichienne (Nordtirol, Stubaier Alpen, Pichler-Hiitte), soit 27 = 28 chromosomes.
C’est a Bjorkman (1954, 1960), 4 qui ’on doit une étude cytologique trés docu-
mentée du genre Agrostis, que revient le mérite d’avoir décelé I’existence de deux
races chromosomiques. La sippe diploide, découverte initialement dans les Pyrénées,
(Bjorkman, 1954) devait étre retrouvée dans les Tatra par Skalinska (1957). La
figure 2 sur laquelle ont été portés les résultats cytologiques des auteurs précités
et nos propres numeérations laisse apparaitre que tout le domaine alpien est réservé
au tétraploide qui se retrouve en outre dans les Pyrénées centrales. Le diploide
découvert en Haute-Garonne par Bjorkman (l.c.), 4 coté d’ailleurs de la sippe
tétraploide et d’hybrides triploides, occupe probablement toute la partie orientale
de la chaine pyrénéenne. Dans les Tatra, un désaccord apparait entre I'unique
résultat obtenu par Bjorkman et les travaux de Skalinska (1963). Bjorkman publie
en effet 2n = 28 pour un individu provenant des Hauts-Tatra (prés du lac Morskie
Oko). Or, Skalinska, étudiant quelque 22 populations, tenta en vain de retrouver
la sippe polyploide dans cette région, tous ses comptages révélant le nombre
diploide 2n = 14. Ce fait nous a incité 4 ne pas tenir compte sur notre carte
du résultat obtenu en Pologne par Bjorkman car il ne refléte sans doute pas le
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caractére d’une population, mais se rapporte d un individu autotétraploide isolé et
fugace. D’aprés les observations de Bjorkman (1960), la syndése méiotique est régu-
liere chez le tétraploide. Quelques rares cellules offrent un tétravalent ou deux uni-
valents. En revanche, chez I’hybride naturel triploide, la fréquence de multiva-
lents est treés élevée puisque 73% des cellules-méres présentent entre trois et six
trivalents sur un maximum possible de sept.

Au point de vue morphologique, les deux races chromosomiques ne différent que
par des caractéres numériques. Bjorkman distingue la sippe diploide essentiellement
par la longueur plus grande des anthéres, comprise entre 1.2 et 1.6 mm (au lieu de
0.8 a 1.3 mm chez le tétraploide), par la faible dimension des stomates des feuilles
caulinaires (26.6 contre 32.3u) et par le petit diamétre des microspores (22.6 au
lieu de 28.9u). Remarquons que la différence des diamétres des grains de pollen
entre les sippes diploide et tétraploide correspond a une augmentation de volume
du simple au double au profit du tétraploide. Les différences morphologiques et
cytologiques ont incité Bjorkman d proposer pour les deux races chromosomiques
le statut de variété. L’auteur suédois qui n’a pas pu consulter le type d’Allioni,
mais a étudié un abondant matériel de la dition de la “Flora Pedemontana”
(Allioni, 1785), conclut que 1’A. rupestris typique appartient au taxon tétraploide.
Pour la sippe diploide, Bjorkman reprend une épithéte empruntée au bindme
A. pyrenaica Pourret qui apparait déja en 1783 dans un manuscrit de I’*“Extrait de
la Chloris Narbonensis”, mais qui ne sera publié qu’en 1788 (Pourret, 1788). Les
indications chorologiques accompagnant la diagnose, “Madres, Eynes, Llaurenti”,
autantr de localités propres aux Pyrénées orientales, permettent de penser qu’il
s’agit bien de la sippe diploide, car nos observations cytologiques concernant ces
régions relévent en effet 2n = 14. Par ailleurs, Bjérkman, qui a consulté les cing
individus portant le nom de 4. pyrenaica dans I’herbier Pourret (MAF), propose de
choisir comme lectotype du var. pyrenaica les échantillons les plus caractéristiques
(3 individus sur 5), a longues anthéres, conservés sous le numéro 522, L’étiquette
originale porte en outre la mention “Agrostis pyrenaica... In rupium fissuris Nuriae”
(in Bjorkman, 1960: 50). La référence a Nuria ou d’aprés nos recherches se trouve
bien la sippe diploide (localité du Pico de Segre) apporte un argument de plus
en faveur de I’opinion de Bjorkman. En conséquence, si I’on subdivise I’A. rupestris
suivant les critéres cytologiques et morphologiques, il comprendra les deux taxons
suivants:

Agrostis rupestris All. var. rupestris

Agrostis rupestris All. var. pyrenaica (Pourret) Bjorkman, Symb. Bot. Upsal. 17:
50. 1960 = A. pyrenaica- Pourret, Mém. Acad. Sci. Toulouse 3: 306. 1788
(basionyme).

Etudiant un important matériel d’herbier, Bjorkman a montré que les populations
des Carpathes, des Alpes de Transylvanie (sauf de rares exceptions),’ du sud-ouest
de la Bulgarie et du Massif Central francais présentaient le méme rapport longueur
des anthéres/longueur de la lemme (compris entre 0.68 et 0.88) que le diploide
pyrénéen. En revanche, ce rapport est plus bas (0.44 a 0.68) et correspond au

"Parmi ces exceptions se trouve sans doute la plante des Tatra, trouvée tétraploide par
Bjorkman.
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tétraploide dans les populations des Sudétes, des Alpes, du nord de I’Albanie, des
Apennins et de I’Atlas. Chez les populations corses et centro-ibériques, ce rapport
quoique en moyenne un peu plus élevé (0.61 a 0.65) entre néanmoins dans
le gradient des valeurs caractéristiques du tétraploide. Enfin dans la chaine canta-
brique, de Pereda & Lainz (in Lainz, 1963) se fondant sur les critéres définis
par Bjorkman admettent I'existence des deux races chromosomiques. Cependant le
bien-fondé de la corrélation entre le rapport longueur des anthéres/longueur de la
lemme et la valence chromosomique n’est pas encore établi en toute certitude. Si de
nouvelles recherches venaient a le démontrer, le var. rupestris, tétraploide, occuperait
une curieuse aire trés disjointe dont une des caractéristiques les plus inattendues serait
la présence en Corse et en Afrique du Nord de la sippe la plus jeune, polyploide.

L’espéce la plus affine de I’A. rupestris est I’A. borealis, taxon amphiarctique,
qui d’aprés Ascherson & Graebner (1899, vol. 2/1: 190) ne serait peut-étre qu’une
sous-espece de I’4. rupestris. Le tableau de morphologie comparée (tableau 3) fait
d’ailleurs ressortir la parenté morphologique évidente des deux taxons. L’A. borealis
a été signalé a diverses reprises dans les Alpes ou les Pyrénées, mais Bjorkman a
démontré que les individus en question étaient en fait des hybrides A. rupestris
x A. schraderiana. Mentionnons enfin que I’A. borealis est octoploide (21 = 56)
dans la majeure partie de ses stations ayant fait I’objet d’études cytologiques
(Canada, Scandinavie, Kamtchatka). Seuls Taylor & Mulligan (1968) rapportent
un nombre différent, soit 2n = 42, pour une population de I’ile Queen Charlotte
(cote occidentale du Canada). Ainsi, en dépit de sa trés large répartition, I’4. borealis
est peut-étre issu de 1’4. rupestris dont il serait le taxon de substitution dans toutes
les régions septentrionales.

Bien que I’A. rupestris et les deux espéces suivantes (A. alpina et A. nevadensis)
aient été parfois rapprochés, voire confondus, leurs affinités sont moins étroites.

Agrostis alpina Scop., Fl. Carn., Ed. 2, 1: 60. 1772.

AND., Pic de Casamanya, versant est, 2300 m, (NEU K01463), 2n = 14.
E., Hu., Soum Blanc des Espécieres, versant sud, 2500 m, (NEU K01468), 2n = 14.
F., H.-P., Pic du Midi de Bigorre; versant nord-est, 2450 m, (NEU K01449), n =1.

Orophyte centre et sud-européen, I’A. alpina ne semble pas avoir différencié
de races chromosomiques. Les résultats de Reese (1952), Bjorkman (1960) et nos
propres numérations relévent tous le caractére diploide (2n = 14) de I'’A. alpina
et cela autant sur les populations alpiennes que pyrénéennes. La méiose habituel-
lement réguliére, a sept bivalents, était perturbée dans le matériel du Pic du Midi
de Bigorre ou I’on observait a la diacinése, a c6té de cinq bivalents normaux, une
figure de caténation en anneau, plus rarement en chaine ouverte, intéressant 4
chromosomes. Ce phénoméne n’affecte en rien le déroulement de ’anaphase I au
cours de laquelle la séparation est égale, 7 chromosomes se dirigeant vers chacun
des poles. La plante du Pic du Midi est selon toute probabilité un hybride structural
de translocation.

Au point de vue écologique, I’4. alpina manifeste une plus grande tolérance vis-a-
vis des sols carbonatés que 1’4. rupestris et peut étre considéré comme amphicline.
Dansles Pyrénées, la plupart de nos observations de cette espéce ont été réalisées sur
calcaire (Casamanya, Vignemale, Pic du Midi de Bigorre). Au Soum des Salétes,
I’A. alpina voisinait avec les Geranium cinereum, Androsace villosa, Festuca
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scoparia tous calcicoles préférents sinon exclusifs. En revanche, dans les Pyrénées
ariégeoises, Claustres (1966) a élevé I’A. alpina au rang des espéces caractéristiques
d’un groupement alpin végétant sur les rochers de schistes siliceux (association a
Festuca borderi et Agrostis alpina).

L’A. schleicheri, franchement basophile (sauf dans le Grand Atlas), est traité dans
certaines flores en tant que sous-espéces de 1’A. alpina, mais aujourd’hui son statut
spécifique établi sur des critéres morphologiques, chorologiques et cytologiques sem-
ble bien reconnu. Sa distribution est plus austro-occidentale puisqu’il colonise les
Alpes, le Jura méridional, la chaine pyrénéo-cantabrique et les Atlas. D’aprés Bjork-
man (l.c.) ’A. schleicheri est hexaploide dans les Pyrénées comme dans les Alpes.

Agrostis nevadensis Boiss., Elenchus: 61, 87. 1838.
E., Gr., Alcazaba, Siete Lagunas, 2800 m, (NEU K01460), n = 21.

En Sierra Nevada I’4. nevadensis, endémique bético-rifain, est confiné a I’étage
altimontain. Trés répandu entre 2100 et 3100 m, il colonise tous les milieux a
I'exception des groupements les plus hygrophiles et les éboulis mobiles. Comme sa
limite inférieure coincide a peu preés avec lazone qui met en contact les rochers méta-
morphiques, coiffant tous les sommets de la haute chaine bétique, et les calcaires
dolomitiques, il est difficile d’apprécier si le facteur limitant de sa dispersion est
d’ordre altitudinal ou édaphique. Cependant sur le versant nord-ouest du Veleta ol
cette limite avoisine 2100 m, ’A. nevadensis, encore trés répandu dans les groupe-
ments oxyphiles & Genista lobelii var. baetica et Juniperus nana (Quézel, 1953),
participe aussi au matorral a xérophytes épineux (A4 stragalus boissieri, Vella spinosa,
Erinacea pungens, etc.) se développant sur calcaire. Cela témoigne tout de méme
d’une relative souplesse vis-a-vis de la nature du substrat. En définitive, I'4. neva-
densis parait étre une espéce mésophile qui craint moins les sols carbonatés que la
xéricité des groupements établis sur calcaire.

Pour I’A. nevadensis, Bjorkman (l.c.) mentionne différents nombres chromoso-
miques, tous voisins cependant de 2n = 42. Les chromosomes sumuméraires qu’il
a observé sont du type 4 (0 a 4) ou B (1 a 10). Dans notre matériel nous n’avons
pas retrouvé un tel phénomeéne. En revanche, la fréquence de multivalents est plus
élevée que ne I'indique Bjorkman. Plusieurs tétravalents ou hexavalents se forment
a 'ordinaire rendant trés difficile I'interprétation des plaques métaphasiques, mais
la méiose n’est pas troublée, les tétrades étant normales.

La parenté de 1’A. nevadensis reste obscure. S’il partage plusieurs caractéres
morphologiques avec 1’4A. rupestris (cf. tableau 3) il en différe nettement par la
scabréité constante des rameaux de la panicule et de la face inférieure des feuilles.
De plus ses épillets sont plus petits que chez toutes les espéces voisines.

Alopecurus gerardii Vill., Fl. Delph.: 5. 1786.

= Phleum gerardii All., Fl. Pedem. 2: 232. 1785 = Colobachne gerardii (All.) Link,
Hort. Reg. Bot. Berol. 1: 74. 1827.

AND., Pas de 1a Case, Vallon de Font Negre, 2300 m (NEU K01738),n =1.
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Orophyte essentiellement sud-européen, 1’A. gerardii atteint 1’Afrique du Nord
dans les montagnes numides et I’ Asie Mineure (sa présence dans le Caucase demande
confirmation d’aprés Ovczinnikov, in Komarov, 1934). Le facteur déterminant de sa
répartition actuelle ne parait pas étre la nature de la roche-mére, car il s’observe tant
sur silice que sur calcaire. Dans cette derniére éventualité cependant il est toujours
isolé de la roche sous-jacente par un sol profond, décalcifié et a réaction acide. Lié aux
stations 4 enneigement prolongé, il ne tapisse généralement pas le fond des dépres-
sions, mais il cerne les groupements les plus chionophiles appartenant aux Salicetea
herbaceae. Son gazon ceinture les dolines ou dessine un arc de cercle vert bleuté au-
dessus des plaques de neige accrochées a la pente. Sa faible plasticité écologique, asso-
ciée a la physionomie trés caractéristique qu’il confére aux stations qui I’abritent, ont
attiré ’attention des phytosociologues qui ont défini plusieurs associations dont il est
une des composantes essentielles. Il s’agit dans les Alpes occidentales du groupement a
Ranunculus plantagineus (appelé R. pyrenaeus dans le travail original de Guinochet,
1938) et Alopecurus gerardii et dans les Pyrénées de I’association ou la Phléole de
Gérard est associée au Trifolium alpinum (Braun-Blanquet, 1948). Quézel (1957) a
d’autre part décrit dans les pozzines séches du Djurdjura une association ou I’A. gerar-
dii cdtoie les Romulea batrandieri et Corydalis solida var. bracteata ainsi qu’un fort
contingent d’espéces spéciales a I’Afrique du Nord.

Les deux indications cytologiques publiées a ce jour sur du matériel d’origine
spontanée intéressent les Alpes occidentales (Favarger, 1965a; Delay, 1968). Elles
soulignent le caractére diploide de 1’A. gerardii. Sous ’angle de la cytologie le
matériel pyrénéen est conforme aux plantes alpiennes. Le genre Alopecurus ne
compte que deux représentants inféodés aux étages subalpins et alpins de I’Europe,
a savoir I’A. gerardii et ’A. laguriformis Schur, endémique roumain. En revanche,
il est trés diversifié dans les montagnes irano-touraniennes ou se trouvent quelque
13 orophytes. La plupart d’entre eux ont déja fait ’objet d’études caryologiques
lesquelles révélent que la polyploidie a joué un role important dans la différenciation
des sippes. En effet, sur 11 espéces dont on connait le nombre chromosomique, 10
sont polyploides avec des valences 4- a 14-ploides. Plusieurs cas de polyploidie
intraspécifique ont en outre été mis en évidence (plusieurs auteurs in Bolkhovskikh
& al., 1969). Dans la “Flore d’U.R.S.S.”, Ovc:innikov (l.c.) place 1’4. gerardii dans
le ser. Ventricosae Ovcz. au voisinage de trois autres orophytes, soit les A. mucro-
natus Hackel (4x et 8x, cf. Bolkhovskikh & al., l.c.), A. apiatus Ovcz. (nombre
chromosomique inconnu) et A. sericeus Albov (2x, cf. Bolkhovskikh & al.). L’A4.
sericeus quoique diploide ne présente pas d’étroites affinités avec I’A. gerardii.

Au point de vue morphologique, force est de reconnaitre que I’A. gerardii occupe
une place particuliére au sein du genre. Ses glumes prolongées en un long mucron et
son aréte plus courte que la lemme contrastent avec les caractéres de la majorité
des autres espéces (européennes tout au moins). La difficulté de rapporter la
Phléole de Gérard 4 I'un ou a l'autre des genres Alopecurus et Phleum a conduit
certains auteurs a inclure ce taxon dans le genre intermédiaire Colobachne Beauv.

Nardus stricta L., Sp. PL.: 77. 1753.

Si l'aire principale du Nardus stricta est européenne, elle offre encore des
stations disséminées dans le sud du Groenland, dans les Atlas et le Rif ainsi qu’en
Asie Mineure. Quant aux stations du sud-est du Canada, des Agores, de I’Asie centrale
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(SW du lac Baikal) et du nord-ouest du Pakistan (Waziristan) leur indigénat est
contesté (carte dans Meusel & al., 1965). Peu de groupements ont une physionomie
aussi caractéristique et une aussi triste réputation auprés des botanistes que les
nardaies, tant leur composition floristique est uniforme et banale. Espéce douée
d’un extraordinaire pouvoir de multiplication végétative grace a un systéme racinaire
puissant, hébergeant des mycorhizes, le nard raide se développe sur les terrains entié-
rement décalcifiés et 2 humidité édaphique variable, mais souvent prononcée, au
moins au début de la période de végétation. Dans les Pyrénées et les Alpes, I’exten-
sion des nardaies, favorisée par le surpaturage, est considérable sur toutes les
surfaces peu déclives et a sol relativement évolué, bien drainé et a réaction plus
ou moins acide. Encore trés répandues en Sierra de Gredos entre 1850 et 2200 m,
les pelouses a nard ne s’installent en Sierra Nevada que dans les stations bénéficiant
d’une humidité suffisante et o I’humus alpin a pu s’accumuler, soit au fond de
dépressions (pozzines) ou le long des ruisseaux.

Les données cytologiques relatives au N. stricta sont déja nombreuses et
intéressent des échantillons prélevés dans toute l’aire. Le caryotype le plus
fréquemment avancé est & 2n = 26, mais en fait le nombre chromosomique varie
entre 2n = 22 et 2n = 30. Parmi les indications concernant directement notre étude,
il faut mentionner les résultats de Quézel (1957) et de Fernandes & Queiros (1969)
signalant 2n = 26 pour du matériel provenant respectivement du Maroc (Atlas,
Toubkal) et du Portugal (Miranda do Corvo). Rychlewski (1961, 1967) a établi
que le V. stricta était bien apomictique comme le pressentait déja de Coulon (1923),
le sac embryonnaire se développant par diplosporie. La pseudogamie semble
facultative, car ’albumen peut se former soit en dehors de toute pollinisation par
fusion des deux noyaux polaires non réduits (albumen 4x), voire de quatre noyaux
résultant de la division des deux noyaux polaires (albumen 8x), soit aprés pollinisa-
tion par conjugaison d’un gaméte male avec un ou deux noyaux polaires (albumen
3x ou 5x). Les deux procédés étant parfois simultanés, I’albumen peut étre mixte,
offrant des cellules triploides et tétraploides. Rychlewski a aussi montré que le
nombre chromosomique était susceptible de varier non seulement d’un individu a
'autre au sein d’une méme population, mais dans une méme racine. L’aneusomatie
des méristemes radiculaires serait provoquée par des métaphases irréguliéres avec
chromosomes restant en dehors du plan équatorial et par des troubles du mécanisme
fusorial qui entrainent une distribution inégale des chromosomes, la perte de
segments ou une séparation défectueuse des chromatides filles. Quant a la microspo-
rogenese, elle est également perturbée. Comme 1’avait déja vu de Coulon (l.c.), Rych-
lewski a observé deux types d’individus, les uns offrant un androcée avorté et stérile,
les autres a anthéres bien développées et produisant des microspores. Dans le premier
cas, le plus fréquent en Pologne, le tissu sporogéne dégénére déja au stade des
archéspores, plus rarement seulement au stade des cellules-meéres. Chez les autres,
le tissu sporogéne évolue normalement et la méiose, quoique troublée par une
asyndése prononcée, des fuseaux multipolaires, voire des multivalents (3- et
4-valents), conduit ala formation de pollen qui est cependant trés hétérogéne. D’aprés
les évaluations de Rychlewski, 55% de microspores seulement sont viables bien que
trés irréguliéres, leur diamétre variant entre 14 et 59u. Enfin, en dépit du haut
pouvoir germinatif des graines formées par apomixie, le nard se multiplie essentiel-
lement par la voie végétative.

Nos observations cytologiques, fondées sur des fixations effectuées in situ, sont
trés réduites du fait de l'interprétation trés délicate des images métaphasiques.
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Quelques résultats méritent cependant d’étre commentés. Il existe une nette dif-
férence entre les populations d’Europe centrale et celles d’Europe austro-occiden-
tale. Examinant 23 populations polonaises, Rychlewski n’en a trouvé que 2 a
androcée partiellement fertile, chez toutes les autres les anthéres dégénéraient sans
produire de microspores. En revanche, toutes les populations que nous avons
examinées a cet égard dans notre dition (Sierra Nevada, Sierra de Gredos, Serra
da Estréla, Pyrénées) produisaient du pollen, toutefois en quantité et en qualité
variables. Si 1’on classe nos échantillons en fonction de leur fertilité croissante, on
remarquera que les plantes des Pyrénées (P.-O., Cambredase; H.-P., Vallée d’Ossoue)
posseédent le pollen le plus irrégulier avec 60 a 90% de grains déformés ou dépourvus
de cytoplasme. En Sierra Nevada, la stérilité est moins accusée, le pourcentage de
microspores d’aspect normal atteignant 78%, mais leur diamétre varie encore
beaucoup, toutefois moins que dans le matériel de Rychlewski. Enfin, en Sierra
de Gredos, les 5 individus étudiés ont'un pollen presque entiérement fertile (95% de
grains normaux) les diamétres des grains étant aussi beaucoup plus constants (fig. 3
et pl. Ia, b). Une telle régularité laisse penser que la méiose de cette derniére popu-
lation est peut-étre normale. Actuellement nous ne disposons d’aucun critére
permettant de ’affirmer, car dans les anthéres fixées sur place, la microsporogenése
était achevée et le pollen déja bien différencié.

L

I

Fig. 3. — Diamétre des microspores du Nardus stricta.
a, population de Sierra de Gredos. b, population de Sierra Nevada. La moyenne (point central
et ’écart-type (trait épais) sont flgures au-dessus de chaque histogramme. Pollen prélévé sur
3 individus par population et monté sur une méme préparation. Nombre de mesures par popu-
lation: 200. (1 division = 1.15u).
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Nos seules observations cytologiques concernent une population de la Sierra
Nevada, mais 14 l'irrégularité de la méiose ne nous a pas permis de définir le nombre
chromosomique exact. L’asyndése est en général trés marquée, le nombre de bivalents
variant entre 2 et 11. Les deux images de diacinése et de métaphase reproduites par
les figures 4a et 4b donnent le nombre 27 = 27, mais nous ne saurions affirmer qu’il
s’agit du nombre réel. La différence de taille entre les bivalents et les univalents étant
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Fig. 4. — a, Nardus stricta, diacinése, 2 II +23 I (Sierra Nevada). b, Nardus stricta, métaphase I,

11 II + 5 I (Sierra Nevada). c, Trisetum baregense, métaphase I (Gavarnie, K0I1771). d, Koeleria

vallesiana, métaphase I, 7 I + 1 B (Sierra de la Musara). e, Koeleria vallesiana, métaphase I,

12 I + 1 IV (Pena de Oroel, K01669). f, Koeleria vallesiana, métaphase I, 19 Il + 1 IV

(Les Follatéres, 70-1188). g, Festuca paniculata subsp. baetica, métaphase 1, 4 I + 5 IV
(Arbas, K01558).
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faible, une erreur d’interprétation est toujours possible. Avdulov (1931) admet que
le N. stricta est un hypo-autotétraploide dont le nombre chromosomique (2n =
26) dérive, par perte d’une paire de chromosomes, d’un caryotype a 2n = 28 sur la
base de x = 7. Fernandes & Queiros (l.c.) défendent la méme hypothése ainsi que
Rychlewski qui fonde son opinion sur la formation de multivalents lors de la méiose
et sur le fait que I'idiogramme haploide du nard offre 6 paires de chromosomes sen-
siblement homologues, un seul chromosome n’ayant.pas de partenaire. Toutefois,
dans I’état actuel des connaissances, rien ne permet d’affirmer que ’ancétre du V.
stricta était 3 x = 7. Le genre Nardus est monotypique et trés isolé au sein de la
sous-famille des Panicoidées (au sens de Prat, in Emberger, 1960) chez laquelle
d’ailleurs le nombre de base x = 7 est exceptionnel, les nombres les plus courants
étant x = 9etx = 10.

Oreochloa seslerioides (All.) K. Richter subsp. confusa (Coincy) Lainz, Bol. Inst.
Est. Asturianos 10: 47. 1964.

E., Sa., Picos de Europa, Pefia Vieja, 1800 m, (NEU K03256), 2n = 14.
E., Leon, Marafia, Loma de Mampodre, 1480 m, (NEU K03255), n =1.

L’O. seslerioides s.1. comprend deux sous-espece a aires séparées, soit les
O. sesleridoides (All.) K. Richter, Pl. Eur. 1: 70. 1890.

subsp. seslerioides = Poa seslerioides All., F1. Pedem. 2: 246. 1785.
Oreochloa pedemontana Boiss. & Reuter, Pugillus: 126. 1852.

subsp. confusa (Coincy) Lainz = Sesleria confusa Coincy, J. Bot. (Morot) 10:
296. 1896 = Oreochloa confusa (Coincy) Rouy, Fl. Fr. 14: 168. 1913.
Oreochloa pallida Gandoger, Fl. Eur. 26: 238. 1891.

Oreochloa asturica Gandoger, Fl. Eur. 26: 238. 1891.

L’O. seslerioides typique est un orophyte alpien-occidental, cantonné sur la
chaine frontiére franco-italienne. Il affectionne les rocailles granitiques ou gréseuses
a Oxyria digyna, Adenostyles tomentosa et Viola nummulariifolia (par exemple
dans le Haut-Boréon [F., A.-M., Cayre de I’Agnel]). Barbero & Bono (1967) le
placent au rang des caractéristiques de lalliance du Saxifragion pedemontanae
qui réunit les groupements spécifiques des rochers siliceux de I’étage alpin des
Alpes austro-occidentales. Enfin, dans le bassin supérieur de la Tinée, Guinochet
(1938) I'établit comme caractéristique locale des pelouses a Carex curvula.

Tout différents sont les facteurs écologiques régissant les groupements a O.
seslerioides subsp. confusa. Ce taxon, endémique cantabrique dont les stations
les plus proches des Pyrénées se situent dans les provinces de Guipuzcoa et de
Navarre (seulement dans le nord-ouest de la province), croit a des altitudes
plus basses (1000 a 1800 m) et appartient a des groupements inféodés aux
rochers calcaires, comprenant par exemple les Festuca burnatii, Sesleria argentea,
Koeleria vallesiana, Crepis albida, etc.

La valence chromosomique diploide du subsp. confusa est identique a celle du
subsp. seslerioides dont le caryotype a été établi par Gervais (1965) sur des plantes
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des Alpes-Maritimes (F., Tre Colpas). Les deux sous-espéces sont donc de vrais
vicariants.

Oreochloa disticha (Wulfen) Link, Hort. Reg. Bot. Berol. 1: 44. 1827 = Sesleria
disticha (Wulfen) Pers., Syn. P1. 1: 72. 1805.

F., P.-O., Vallée de Llo, 2300 m (NEU K01769),n =1.
F., H.-P., Pic du Midi de Bigorre, 2500 m, (NEU K01768), n =1.

Orophyte centre et sud-ouest européen, le S. disticha s.l. est propre aux Carpathes,
aux Alpes, aux Pyrénées ainsi qu’a la chaine cantabrique ou il est signalé a la Pefia
Prieta et 4 Curavacas (sud-est des Picos de Europa, Losa & Montserrat, 1953).
Dans les Alpes occidentales francaises, il n’a été signalé qu’en une seule localité de
la Haute-Savoie par Becherer (1958) qui emprunte son information a un exsiccatum
conservé a Geneve (F., H.-S., Les Ayers sur Servoz, 7.1909, M. Bouchard [G]).
Assez sporadique dans tout le reste des Alpes, il est cependant plus fréquent dans
les Alpes centro-orientales. Lié au substrat siliceux, le S. disticha se développe
de préférence sur les crétes déneigées de bonne heure, les rochers et dans les pelouses
a Carex curvula, a Elyna myosuroides (Alpes) ou a Festuca eskia (Pyrénées).

En 1946, Deyl a séparé les plantes pyrénéennes, sous le nom d’0. blanka, de
I’0. disticha typique des Alpes et des Carpathes. Ce taxon ne semble pas avoir
suscité beaucoup d’intérét auprés des botanistes francais et espagnols, car a notre
connaissance les flores ou les catalogues floristiques récents ne mentionnent dans
les Pyrénées que 1’0. disticha. Seul Lainz (1963) cite 1’0. blanka dans la chaine
cantabrique ou selon cet auteur il avait été confondu avec I’O. disticha. La diagnose
de I’O. blanka repose sur un caractére anatomique, la présence d’un anneau continu
de sclérenchyme sur la face externe du limbe foliaire, et sur des critéres morpholo-
giques, telles la dimension de la ligule, trés courte, n’excédant pas 1 mm de long
d’aprés Deyl, et la glabréité de la tige et de I’axe de I'inflorescence. Dans la note
signalant la présence de 1’0. disticha dans les Alpes frangaises, Becherer (l.c.) remet
en question le bien-fondé de I'O. blanka. S’appuyant sur une démonstration de Saint-
Yves, il rappelle que la disposition du sclérenchyme foliaire est sujette a des variations
dans un méme taxon et suggére qu’il n’y a peut-étre la qu’une réaction de la plante vis-
a-vis de conditions stationnelles particuliéres (“influence du sol ou de la latitude™).
Quant aux autres caractéres invoqués par Deyl, Becherer les considére comme peu
significatifs parce qu’instables et sporadiques. Il signale en particulier des individus
pyrénéens a tiges poilues et un exsiccatum du Canigou offrant une ligule de 6 mm.
Et Becherer de conclure “en tout cas, la disposition du sclérenchyme foliaire chez
le Sesleria disticha ne peut constituer pour nous qu’un caractére de second ordre
qui ne devrait pas étre utilisé pour distinguer spécifiquement une espéce d’une autre”.
I restait cependant a démontrer la constance et par conséquent la valeur taxono-
mique du caractére anatomique. C’est & quoi nous nous sommes employ€é sans
omettre de prendre en considération tout autre critére susceptible de permettre une
distinction plus siire des deux taxons.

Les exsiccata que nous avons consultés sont les suivants: France: P.-O., vallée
d’Eyne, 7.1839, F. Rugel (NEU); P.-O., vallée de Llo, 2300 m, 7.1966, Ph. Kiipfer
(NEU K01769); P.-O., Canigou, aux 7 Hommes, 7.1884, G. Gautier (NEU); H.-P.,
Pic du Midi de Bigorre, 2500 m, 8.1966, Ph. Kiipfer (NEU K01768); H.-P.,
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Gédre, Pic Blanc, 2600 m, 7.8.1876, Bordere (NEU). Suisse: Valais, sommet du
Catogne, 2400 m, 3.7.1893, Wilczeck & Jaccard (NEU 01842A); Grisons, Maloja,
Val Minor, 7.1947, J. L. Richard (NEU 08334); Grisons, Samaden, Muottas
Muraigl, R. Keller (NEU 01841); Grisons, prés de I’Hospice de la Bernina, 2450 m,
6.8.1889, F. G. Stebler & C. Schroter 108 (NEU 01833A). Italie: Bormio, crétes
entre le San Colombano et Cerdecco, 29.7.1901, M. Longa (NEU). Tchécoslovaquie:
Tatra, in declivibus vallis Tarpatak-volgy, infra quinque lacus, 2000 m, 14.7.1902,
F. Filarszky 144b (NEU). Roumanie: Transylvanie, in alpibus Negoi, 6.8.1870,
Barth (NEU).

Au point de vue anatomique, il ressort de nos recherches que le critére invoqué
par Deyl (l.c.) est trés stable. Les coupes transversales de la partie médiane des
limbes foliaires des innovations montrent invariablement dans la sippe pyrénéenne
un cordon continu de sclérenchyme (fig. 5). Dans les feuilles les plus jeunes, il
apparait clairement que la différenciation des tissus lignifiés s’effectue d’emblée
sur toute la surface externe du limbe. A aucun moment il ne se forme des faisceaux
discontinus. Dansles Alpes et les Carpathes en revanche, le sclérenchyme est toujours
disposé en ilots séparés, méme dans les feuilles les plus dgées, coupées vers I'extré-
mité ou pres de la base du limbe. En ce qui concerne la ligule, le critére nous parait
tout aussi convaincant pour autant que l’on prenne en considération les feuilles
des innovations de préférence aux feuilles culmaires. Ainsi dans les populations
pyrénéennes, les ligules ne forment a I’extrémité des gaines que de petites oreillettes
dont le limbe n’excéde jamais 1.5 mm (sur notre matériel tout au moins). Le
matériel du Canigou est a cet égard tout a fait conforme aux plantes des autres
stations pyrénéennes alors que les échantillons vus par Becherer (l.c.) offraient des
ligules exceptionnellement grandes. Remarquons cependant que les ligules des
feuilles caulinaires sont parfois plus développées et c’est sans doute a elles que se
référe Becherer. Dans les Alpes et les Carpathes en revanche, les ligules foliaires
des innovations sont toujours trés longues, le plus souvent scabres, voire hirsutes a
la base. Leur longueur varie entre 2.5 et 6 mm; elles sont donc trés apparentes.
Quant au degré de pubescence de la partie supérieure des tiges ou des axes de
I'inflorescence, nous nous accordons avec Becherer pour reconnaitre qu’il n’est pas
d’un grand secours pour distinguer les deux taxons. En moyenne toutefois, chez les
plantes pyrénéennes, la pubescence, souvent nulle, est plus faible que dans les Alpes.
Il existe cependant des échantillons alpiens et carpathiques glabrescents, voire
glabres, et réciproquement des individus pyrénéens hirsutes. Plus significatif est le
trichome des feuilles des innovations. En effet, le taxon pyrénéen se distingue par ses
feuilles lisses sur la face externe (fig. 5) et a page supérieure scabre ou a pubescence
trés courte (0.02 a4 0.05 mm) alors que dans les populations des Alpes et des
Carpathes, elles sont le plus souvent scabres a la face inférieure et densément
hirsutes, couvertes de longs poils (0.05 4 0.15 mm) sur la face adligneuse. Un demier
critére, moins tranché, mais qui indique peut-étre un début de différenciation, porte
sur les lemmes des fleurs inférieures qui sont renforcées a leur extrémité par la
nervure médiane, excurrente en un mucron scabre, chez les plantes alpiennes alors
qu’elles sont obtuses ou a mucron plus court dans la forme pyrénéenne.

Enfin au point de vue cytologique, 1’O. disticha s.. offre partout la méme
valence diploide, a savoir dans les Alpes (Nordtirol; Reese, 1953), dans les Carpathes
(Tatra; Bielecki, 1955) et dans les Pyrénées (voir ci-dessus).

En définitive, le taxon pyrénéen mérite amplement d’étre séparé du type alpien
et carpathique. Toutefois le statut spécifique proposé par Deyl nous parait trop élevé,
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Fig. 5. — Anatomie foliaire de I'Oreochloa disticha (Wulfen) Link.
Subsp. disticha: a, jeune feuille (population alpienne); b, feuille 4gée (population alpienne); c,
feuille dgée (population des Alpes de Transylvanie). Subsp. blanka: d, jeune feuille (popula-
tion pyrénéenne); e, feuille dgée (population pyrénéenne).
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le rang de sous-espéce étant a notre avis plus approprié. L’identité de I’habitus et
du nombre chromosomique des taxons alpien et pyrénéen, ainsi que leurs exigences
écologiques semblables en font foi. Les subsp. disticha et blanka® constituent un
nouvel exemple de taxons schizoendémiques dans le domaine pyrénéo-alpien, au
méme titre d’ailleurs que le couple O. seslerioides subsp. seslerioides et O. sesle-
rioides subsp. confusa entre les Alpes et la chaine cantabrique.

Sesleria argentea (Savi) Savi, Bot. Etrusc. 1: 68. 1808.
E., Pa., Puerto de Piedras Luengas, 1300 m, (68-1423), 2n = 28.

L’aire du S. argentea est plus méridionale et plus morcelée que celle du S. coeru-
lea. La Seslérie argentée croit en effet dans le Rif, les chaines bétiques et cantabriques,
les Alpes dont elle ne touche que la partie austro-occidentale, I’Italie, les Balkans
et enfin I’ Asie mineure ou elle s’avance jusque dans le Caucase. Son nombre chromo-
somique établi par Avdulov (1931) a été confirmé sur une plante des Alpes mari-
times (F., col de Castillon) par Guinochet & Logeois (1962). Ainsi dans la partie
cantabro-alpienne de son aire, le S. argentea ne semble pas avoir différencié de
races chromosomiques.

Sesleria coerulea (L.) Ard., Animadv. Bot. Spec. Alt. 2: 18. 1763.

Sesleria calcaria (Pers.) Opiz, Seznam: 91. 1852.
Sesleria varia (Jacq.) Wettst., Verh. K. K. Zool.-Bot. Ges. Wien 38: 557. 1888.

., Hu., Port. de Vénasque, versant espagnol, 2350 m, (NEU K01767), 2n = 28.
, H.-P., Gavarnie, 1400 m, 2n = 28.

i

3

Orophyte centre et ouest-européen, le S. coerulea offre dans ’ensemble de son
aire la méme valence tétraploide. Les nombreuses indications cytologiques anté-
rieures rapportent en effet toutes 2n = 28 chromosomes et cela pour des populations
des Alpes (Isére; de Litardiére, 1949a), d’Islande (Love & Love, 1956), de Finlande
(Sorsa, 1963), de Pologne (Bielecki, 1955) et de Hongrie (Ujhelyi, 1960). Les
espéces les plus apparentées au S. coerulea sont les S. heufleriana Schur, taxon
carpathique et S. uliginosa Opiz, espéce balkano-scandinave, tous deux également
tétraploides (S. heufleriana: Rychlewski, 1959; Ujhelyi, 1959a. S. uliginosa: Bielecky,
1955; Rychlewski, 1955). Le S. insularis Sommier, taxon cyrno-sarde qui offre quel-
ques stations en Toscane et aux Baléares, présente la méme valence chromosomique
(de Litardiére, 1949a, sous S. coerulea var. corsica Hackel). De la Seslérie bleuatre
est encore trés affine le S. sadleriana Janka pour lequel Ujhelyi & Felfoldy (1948)
mentionnent 2n = 56. D’aprés les auteurs précités, le S. sadleriana, taxon hongrois
qui atteint la Slovénie et la Styrie, dériverait par polyploidie du §. coerulea dont il
serait ainsi le taxon de substitution oriental.

'Oreochloa disticha (Wulfeg() Link subsp. blanka (Deyl) Kiipfer, comb. nova = Oreochloa
blanka Deyl, Opera Bot. Cechica 3: 244. 1946 (basionyme).
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Si 'on adopte le démantélement du genre tel que I’a proposé Deyl (1946), le
genre Sesleria s.str. ne comprendrait que des espéces polyploides, les deux niveaux
de polyploidie étant tétraploide et octoploide. Seul ferait exception le S. tenuifolia
Schrader des Balkans qui, avec un caryotype a 2n = 42, serait hexaploide (Avdulov,
1928). Cependant Ujhelyi (in Meusel & al., 1965) aurait trouvé dans cette
espéce la valence octoploide. Si ce résultat était confirmé, toutes les Sesléries
auraient des nombres zygotiques multiples pairs de 14, valeur qui constituerait
un nombre de base secondaire pour le genre. Les genres voisins (ou sections suivant
les auteurs) Oreochloa (voir ci-dessus) et Sesleriella (genre limité au S. sphaerocephala
[Ard]. Deyl) ne comprendraient en revanche que des taxons diploides (pour le S.
sphaerocephala voir les travaux d’Ujhelyi [1960] et de Favarger [1965a]).

Helictotrichon montanum (Vill.) Henrard, Blumea 3: 430. 1940 = Avena montana
Vill., Hist. P1. Dauph. 2: 151. 1787.

= Arrhenatherum sedenense (Clarion ex Lam. & DC.) Breistr., Bull. Soc. Bot.
France 110 (89¢€ Sess. Extraord.): 65. 1966.

F., Cantal, Plomb du Cantal, créte entre le Plomb et le Puy Brunet, 1800 m (NEU K01595),
n=1.

F., Cantal, Puy Mary, Pas de Roland, 1600 m, (71-1781), 2n = 14.

E., Hu., Turbon, 2490 m (NEU K01590, K01592), n =1, 2n = 14.

E., Hu., Tozal de Guara, créte ouest, 2000 m, (NEU K01591), n = 14.

Orophyte sud-ouest européen, I’H. montanum offre trois aires principales, dans
les Alpes occidentales, la chaine pyrénéo-cantabrique et les Atlas et quelques stations
isolées dans le sud de la France (Auvergne, Cévennes, Ardéche) et en Sierra Nevada
(fig. 6).

L’H. montanum ayant récemment fait I’'objet d’une étude cytotaxonomique trés
documentée (Gervais, 1973), il ne nous parait pas utile de revenir sur tous les
problémes cytogénétiques, chorologiques et nomenclaturaux abordés par le travail
de Gervais auquel nous renvoyons le lecteur. Nous en rappellerons cependant les
principales conclusions. Gervais a mis en évidence deux races chromosomiques,
diploide et tétraploide, et a brossé les grands traits de leur répartition dans le
domaine pyrénéo-alpien et ibérique. Cependant il importait de compléter les
données cytologiques relatives au versant sud des Pyrénées et surtout d’étudier les
populations des Cévennes ou du Cantal, trés importantes pour la compréhension
des relations phytogéographiques entre les Alpes et les Pyrénées. La figure 6,
inspirée dans ses grandes lignes des résultats de Gervais, laisse apparaitre que la race
diploide occupe les Alpes occidentales, le Massif Central francgais, les Pyrénées
orientales, la chaine cantabrique (Picos de Europa) et la Sierra Nevada. La sippe
tétraploide quant a elle n’a été décelée jusqu’ici que dans les Pyrénées centrales.
Il est aussi intéressant de noter que dans la chaine pyrénéo-cantabrique, ’aire du
taxon diploide n’est pas continue. La race diploide qui colonise toute ’extrémité
orientale des Pyrénées et sans doute aussi les chaines catalanes (Sierra de Cadi, etc.)
s’avance a I’ouest jusqu’en Andorre, contourne par le sud I’aire occupée par la sippe
tétraploide pour atteindre le Turbon. Le cordon ombilical qui paraissait relier les
populations cantabriques et pyrénéennes-orientales est coupé au niveau du Tozal
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Fig. 6. — Carte de distribution de I'espéce collective Helictotrichon montanum (Vill.) Henrard
établie d’aprés les résultats cytologiques de Gervais (1973) et nos propres numérations.
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de Guara qui représente pourtant une des stations les plus australes de I’H. monta-
num dans les Pré-pyrénées aragonaises.

Se fondant sur une analyse trés attentive de la méiose, qui révéle une fréquence
€levée de multivalents (0 4 6 tétravalents), et sur des observations morphologiques
et phénologiques, Gervais admet 1’origine par autopolyploidie du taxon tétraploide.
Aprés avoir démontré que le type de I’espéce appartient a la sippe diploide, il pro-
pose de subdiviser 'H. montanum en deux sous-espéces, correspondant chacune a
une valence chromosomique. I s’agit des H. montanum (Vill.) Henrard subsp.
montanum_ et subsp. planifolium (Willk. & Lange) Gervais, Denkschr. Schweiz.
Naturf. Ges. 88: 37. 1973.

D’aprés Gervais le subsp. planifolium est ‘“caractérisé par une tendance au
gigantisme, des feuilles généralement plus larges, des grains de pollen plus gros,
une floraison plus tardive et une aire géographique propre”’.

Trisetum baregense Laffitte & Miégeville, Bull. Soc. Bot. France 21: 46. 1874.

F., H.-P., Cirque de Gavarnie, L'Oule, 1660 m, (NEU K01771), n =1.
E., Hu., Port de Boucharo, versant sud-ouest, 2050 m, (NEU K01770),n=1.

Le groupe d’espéces gravitant autour du 7. flavescens comprend en Europe trois
taxons principaux dont la valeur n’est plus contestée et une sippe pyrénéenne encore
trés controversée. Outre le 7. flavescens, largement répandu des Carpathes a la chaine
cantabrique, en Afrique du Nord et en Transcaucasie, le groupe réunit le T. alpestre
(Host) Beauv., alpino-carpathiques et le T. subalpestre (Hartman) Neuman (= T.
agrostideum Fries), espéce nordique de la ceinture de bouleaux et de coniféres de
Fennoscandie et de Sibérie. Les T. alpestre et T. subalpestre sont dans certaines
flores soumis a titre de sous-espéces au 7. flavescens. En revanche, le rang du taxon
pyrénéen n’est pas encore établi clairement, puisqu’il est tantdt considéré comme
une bonne espéce sous le nom de 7. baregense, tantot rapporté comme synonyme du
T. subalpestre ou traité comme race spéciale de ce dernier.

Récemment Chrtek (1967) aprés avoir révisé un important matériel d’herbier
arrive a la conclusion que le 7. baregense constitue bien une entité indépendante de
I’espéce nordique. Les différences les plus significatives sont, d’aprés Chrtek, la
dimension des épillets, plus courts chez le 7. baregense que chez le T. subalpestre
(longueur variant respectivement de 4 4 5.8 mm et 4.4 4 6.2 mm), et la lon-
gueur des arétes (3.5 a 5.5 mm contre 4.5 4 6.6 mm). Au vu des mesures données
par l'auteur tchéque, qui se chevauchent dans une large mesure, force est de
reconnaitre que 1’on ne saurait fonder une séparation spécifique sur un critére aussi
ténu.

Dans le protologue du 7. baregense, Miégeville (1874) compare attentivement le
nouveau taxon avec le T. subalpestre et mentionne plusieurs caractéres distinctifs.
Si quelques-uns des critéres avancés ne sont pas tranchés, plusieurs nous paraissent
significatifs.

— A maturité, la panicule du 7. baregense est liche, les rameaux inférieurs étant
assez allongés, alors que dans le 7. subalpestre linflorescence est plus con-
tractée et étroite, ce qui lui a valu d’étre parfois rapproché du T. subspicatum
dont il est pourtant bien distinct.
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— A Tanthése, les épillets du 7. baregense sont discolores, maculés de violets.
En revanche ils sont vert-jaunatre dans I’espéce nordique.

— Chez le T. baregense les nervures latérales de la lemme (de la fleur inférieure),
peu excurrentes, se prolongent en deux mucrons courts (0 a 0.3 mm), blanchatres,
plus rarement fauves. Chez le T. subalpestre, les nervures longuement excurrentes
forment deux mucrons brun fauve atteignant 0.5 a 1.2 mm.

— Un dernier critére qui ne semble pas avoir été utilisé jusqu’ici pour séparer le
taxon pyrénéen de 1’espéce nordique est la dimension des anthéres qui sont 2 4
3 fois plus longues chez le T. baregense (cf. tableau 4).

Les critéres relatifs au nombre de fleurs par épillet, a la largeur des glumes, 4 la
dimension des arétes et d la pubescence des gaines foliaires ou des rameaux de la
panicule ne présentent en revanche qu’une valeur relative et par conséquent sont
d’un emploi trop aléatoire pour étre utiles. Dans son travail, Chrtek (l.c.) rapproche
fort judicieusement les 7. baregense et T. alpestre. En fait, certains individus des deux
espéces offrent un habitus rigoureusement identique. Il s’agit de plantes a stolons
courts, gazonnantes mais non cespiteuses, a tiges gréles, genouillées a la base.
Toutefois 'extrémité de la lemme, la longueur de l'aréte et surtout le degré de
pubescence de l’ovaire suffisent a les différencier sans ambiguité (cf. tableau 4).
Alors que le port du 7. baregense est relativement constant, celui du taxon alpien
est plus variable. Dans les Alpes orientales en particulier (Autriche: Raxalpe, Schnee-
berg), il existe une forme a souche plus cespiteuse, a tige peu ou pas genouillée
et a trichome foliaire plus développé. Remarquons enfin que le caractére relatif
a la pubescence de 1’ovaire ne constitue pas un argument valable pour nier toute
parenté entre les deux espéces, car treés souvent ’ovaire du 7. baregense offre quel-
ques rares soies entre la base des stigmates. De plus le f. tirolensis Hackel du T. alpes-
tre posséde un ovaire glabrescent. Il n’est donc pas exclu que les deux espéces
dérivent d’un ancétre commun.

Au point de vue cytologique, Ujhelyi (in Love & Love, 1961) et Pogan (in
Skalinska & Pogan, 1971; matériel des Tatra occidentaux) ont trouvé le 7. alpestre
diploide avec 2n = 14 chromosomes. Nos résultats réveélent la méme valence pour
le T. baregense (fig. 4c). Quant au T. flavescens, il est tétraploide (cf. Bolkhovskikh &
al., 1969) tout comme le 7. subalpestre qui a été étudié par Morrison! (1959; origine
du matériel non précisée), Knaben & Engelskjon (1967; plantes de Norvege),
Zhukova (1969; plantes du nord-est de I'U.R.S.S.). Ainsi au critére morphologique
s’ajoute ’argument cytologique pour distinguer les T. baregense et T. subalpestre.
Jusqu’a plus ample informé nous considérons les 7. baregense et T. alpestre comme
des schizoendémiques dont dérivent peut-étre les taxons tétraploides 7. flavescens
et T. subalpestre. Notons que les deux tétraploides s’excluent de leurs territoires
respectifs, le premier occupant un territoire plus austro-occidental.

En définitive, seule une étude expérimentale permettra de tirer au clair les liens
phylétiques, sans doute réticulés, existant entre les taxons diploides et tétraploides
et par conséquent de subordonner ces taxons. Aussi dans I’état actuel des connais-

"Dans les comptes rendus des séances du IX® Congrés de botanique, Morrison (l.c.) cite
le nombre 2n = 24 pour le T. subalpestre. Comme il oppose ce caryotype a la valence diploide
de deux autres taxons tout porte a croire qu'il s’agit d’une erreur typographique et que le
nombre trouvé pour le 7. alpestre est bien 2n = 28.



59

”,

LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE

P. KUPFER

sa1ewbils sap aseq e| aJjua sjiod
sanbjanb ap nainod no aiqe|B

wwezzeel

wwgoege

(Ww g0 g 0 ap uosanuw)
sajualinoaxa sed no nad
S3|eJgie| S8INAIBU ‘aAney No
allgyoue|q asnalieds abiew g
911WP11Xa,| B saJ)

-eyoue|q 18 S§oe|0IA ‘aseq g|
g SaANey NO S}I8A ‘sa10]|02sIp

sa|nosn1Igeds

$8yag| ‘W (8-)9 e S'E

sainsiiy
-sajuadsaqnd e sejusasaiqe|B

saJiel|0} saujeb

s3| Jed s14aAn0281 ‘(4n31ney
-IW g Juswaieds 1narigdns a|)
iNaLIgul £/ 8| suep sgnis ‘g

wo (ov-)sz e 0L
lL=Uu

asuabaseq *|

suaasaneyy xa1b np wnjasisy sanbjanb ap agiedwoos aibojoydiopy — “p neajqe

aiqe|b

wweoe9o

ww RSP

(ww gy

g G'0) uosonw Buojun ua
S81UBLINIX3 SA|elPle| SAINA
-J3u ‘anney asnaliess abiew g

saAney
g 9|ed 1JaA $810]02U0DQNS

sa1qeads

$8910e.lU0D ‘wo ge g
saluadsaqnd

salieljoj sauieb
sa| Jed s148AN023. ‘1NBLI
-9JuI £/] 8| suepsyNUs ‘'z @ |

wo (ov-)oE @ SL
L =vu

a11s8djeqns *|

ainalgdns ailued e| suep njaa

wwagegec

wwegess

sajual
-1n2xa nad sa|elgie| sainalau
‘angyoue|q asnalieds abiew g

911WPIIXa,| © S}
-eyoue|q 18 S§2e|0IA ‘aseq g|
g SaANe) NO S1IAA ‘S810[02sIP

19]11d9,|
SNOS $3| N2sSNIIqeds g Sassl|
sayog| ‘WO gR ¢

89snooe zasse S10}
-1ed ‘a|qel.eA sgu1 esusdseqnd

saJ|el|o} saujeb

sa| Jed s1u8An02a. ‘(1n8iney
-1W @ Judwales 1naIgdns a|)
Anaugjul g/ 8| suep spniis ‘g

wo (0v-)SZ e 0L
L=Uu

a.1sadje |

aiqe|b

wwzesgl

wwipes

(ww £ 0 g £°0) uosdNW
Buoj un ua sajuBLINIX8
s8|eJgle| Sa1NAIBU ‘PlIW
-911Xa,| @ anney g angyoue|q

p1amy
-ew ap 9.Bap 8] 1ueAINs saA
-Nej No slaA ‘salojoauodqns

sa.qeds

S8Yog| ‘WO ZL B G

sajuadsaqnd
no sainsily g sajuadsaiqe|b

sNU ‘sINalIgul £/Z s8| no
Z/L el suepspnlis (G- )y B E

wo Q0L & G2
L=y

Su82saABly *|

aleaQ

ainaiigul

mnajy e
ap salpyiuy

EY TR

94Ut anayy
e| ap 3194y

ainau

-9ju1 unayy
B| 8p awwa"]

s19|1d3

Xneawey

sa|noiuey

$811B1|0} SBUIBD)

spnaop

sabiy
sap JnaineH



60 BOISSIERA 23, 1974

sances nous préférons maintenir pour chacun d’eux le rang d’espéce, méme s’il
parait trop élevé.

Koeleria vallesiana (Honckeny) Bertol. in Roemer & Schultes, Mantissa 2: 346.
1824.

var. minoriflora Domin

E., Gr., NW d’Iznalloz, Puerto del Zegri, 1000 m (NEU K01670), n =1.

E., Gr., entre Zujar et Baza, 850 m (NEU K01652), n = 1.

E., Jaén, entre Pozo Alcon et le Puerto de Tiscar, 900 m (NEU K01640), n =17 + 1B.
E., Al.,, NW de Vélez Rubio, El Maimon, 1100 m (NEU K03257),n=17 +0a 3B.

E., Toledo, entre la Guardia et Dosbarrios, 650 m (NEU K01647),n =1.

E., Toledo, Dosbarrios, 750 m (NEU K01643),n =1.

Formes ambigués tendant vers le var. minoriflora Domin

E., Hu., Tozal de Guara, versant sud, 1700 m (NEU K01662), n =1.

E., Hu., Puerto de Monrepos, versant sud, 1200 m (NEU K01658), n =1.

E., Hu., NE de Barbastro, aval de I’Embalse de Barasona, 500 m (NEU K01659), n = 7.
E., Hu., SE de Jaca, Lanave, 800 m (NEU K01623), 2n = 14.

E., Tarragona, Sierra de la Musara, 800 m (leg. L. Zeltner), n =7 + 2B.

var. intermedia (Timb.-Lagr.) Kiipfer

F., P.-O., Porteille d’Orlu, 2300 m (NEU K01730), 2n = 14,

F., P.-O., Vallée de Llo, 2000 m (NEU K01720),n =1.

F., P.-O., Puig de la Pelade, 1700 m (NEU K01723), n =1.

F., P.-O., Vallée du Galbe, 1750 m (NEU K01724), 2n = 14.

E., Hu., Port de Vénasque, 2300 m (NEU K01667),n =17.

F., H.-G., Val d’Esquierry, 1450 m (NEU K0/703), n =17 + 1B.

F., H.-P., Gavarnie, 1500 m, (61-977), 2n =14 + 2B, 2n = 14,

F., H.-P., Vallée d’Aste, SW d’Arrens, 1000 m (NEU K01673), n=1.
E., Ledn, Pefia Ubiiia, versant sud-est, 1800 m (70-109), n =1.

E., Somiedo, Picos Albos, 1700 m, 2n = 14.

var. abbreviata Domin

E., Gr., Sierra Nevada, SE de la Zubia, 1000 m (NEU K01637), n = 14.

E., Gr., Sierra Nevada, Trevenque, 1800 m (NEU K01685), n =14.

E., Gr., Sierra Nevada, Dornajo, 2100 m (NEU K01719),n =14 + 14, n = 14.

E., Jaén, Sierra del Pozo, Cabafias, 2000 m (NEU K01688), 2n = 28.

E., Te., Sierra de Javalambre, 1850 m (NEU K01694), n = 14.

E., Te., Pefiarroya, 1900 m (NEU K01727), 2n = 28.

E., Sa., sud de Reinosa, Puerto de Pozazal, 1000 m (NEU K01683, K01711), n =14 + 2B.

E., Pa., Sierra del Brezo, Pefia Redonda, 1800 m (NEU K01684), n = 14.

E., Leon, Riafio, 1050 m (NEU K01704),n =14 + 14, n =14.

E., Na., Alto de Loiti NEU K01701), n = 14.

E., Na., Pic d’Orhy, créte SW, 1900 m (NEU K01682), n = 14,

E., Na., NE de Pamplona, Agorreta, 750 m (NEU K01631), n = 14.

F., P.-A., Urdos, chemin de Ia Miture, 900 m (NEU K01627), n =14 + 14.

F., P.-A., Col du Pourtalet, massif du Pic du Midi d’Ossau, 2000 m (J. bot. Rouen, NEU
K01649), n = 14.

F., P.-A., Aubisque, cirque du Litor, 1400 m (NEU K01661), n = 14.

E., Za., Vallée de Roncal, Sigiiés, 780 m (NEU K01697), n = 14.

E., Za., Vera de Moncayo, 900 m (NEU K01624), n = 14.

E., Hu., Tozal de Guara, 2050 m (NEU K01622), n = 14.

E., Hu., Tozal de Guara, versant sud, est de San Cosme, 900 m (NEU K01629), n = 14.
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E., Hu., Pefia de Oroel, 1700 m (NEU K01669), n = 14,
E., Hu., Torla, 1100 m (NEU K01628), n =14 + 24.
E., Hu., sud de Biesca, nord de Senegiié¢, 860 m (NEU K01642), 2n = 28.

E., Hu., nord de Jaca, Pico de la Garganta, 2400 m (NEU K01692), n =14 + 14.
E., Hu., Puerto de San Barbara, versant sud, 750 m (NEU K01645),n=14 +1A4, n
E., Hu., Puerto de Monrepos, versant sud, 1000 m, (NEU K01609), n =14, n

n=14+24.
E., Le., entre Isona et Boixols, 1100 m (NEU K01639), n = 14.
E., Le., SW de la Sierra de Cadi, Puerto de Jou, 1550 m (NEU K01617), n = 14 +
E., Ba., NW de Berga, Peguera, 1700 m (NEU K01663), n = 14.
F., Ar., Montgailhard, Pain-de-Sucre, 620 m (NEU K01630), n = 14.

=14 +34.
=14 + 14,
24.

var. vallesiana

CH., Neuchatel, garide de I’Ermitage, 500 m, 2n =42.

CH., Vs, entre Venthone et Miége, 900 m (NEU K01651), n =21.

CH., Vs., Les Follatéres, 450 m (J. bot. Lausanne, 70-1188), n = 21.

CH., Vs., nord d’Ollon, 500 m (NEU K01634), n = 21.

L, Aoste, Chiteau de Sarre, 600 m (69-1548), n =21 + 34.

I., Torino, Val Cristone, 1250 m (NEU K01607), n = 21.

F., H.-A., St-Crépin, 960 m (NEU K01606), n =21.

F., H.-A., Le Tallard, 650 m (J. bot. Rouen, 69-133), n = 21.

L, Cuneo, Vallée du Gesso, prés de Valdieri, 800 m (NEU K01618), n = 21.

F., B.-A., entre Digne et Mezel, 650 m (68-433), n =21.

F., A.-M., Mt Mounier, sur La Cotte, 2000 m (NEU K01675), n = 21.

F., Va., Ventoux, sur Malaucéne, 450 m (NEU K01616), n = 21.

F., Va., Ventoux, 1990 m (NEU K01635), n = 21.

F., Gard, Les Angles pres d’Avignon, 60 m (NEU K01657), n =21.

F., Lo., Causse M¢jean, au-dessus de Les Vignes, Mas du Val, 850 m (NEU K01621),
n=21.

F., Lo., entre Cabrillac et le Col de Perjuret, 1100 m (NEU K01644), n = 21.

F., Aveyron, entre Peyrelau et Millau, 800 m (71-179), n = 21.

F., Hérault, Aigne (J. bot. Rouen, 68-895), n =21.

E., Le., entre Solsona et Berga, 600 m (NEU K01665), 2n =42.

E., Za,, est de Zaragoza, Villafranca, 200 m (NEU K01726), n =21 + 14 +1B.

E, llju., SW de Huesca, Almudévar, 450 m (NEU K0167), n = 21 + 34, n = 21 +

E., Hu., est de Huesca, Siétamo, 550 m (NEU K01638), n = 21.

E., Sa., Picos de Europa, Pefia Vieja, 2050 m (NEU K01693), n = 21.

E., Sa., Picos de Europa, Aliva, 1700 m (NEU K01614), n =21.

E., Valladolid, entre Tordesillas et Mota del Marqués, 720 m (NEU K01664) n = 21.

var. alpicola (Gren. & Godron) Domin
F., Dauphiné (J. Bot. Lautaret, NEU K01611), n = 21.

Le K. vallesiana, considéré dans ’ensemble de son aire, n’est pas a proprement
parler un orophyte, mais une espéce eurhypse qui croit des rochers maritimes a prés
de 3000 m d’altitude. Cependant son gradient altitudinal varie beaucoup dans les
différentes parties de son aire et en particulier dans le domaine pyrénéo-alpien.
Ainsi dans les Alpes occidentales, le K vallesiana est étroitement lié aux enclaves
xérothermiques des vallées séches. Son intrusion a 1’étage subalpin, exceptionnelle
dans les Alpes valaisannes mais plus fréquente dans les Hautes-Alpes (var. alpicola)
et dans les Alpes de Provence, est toujours discréte et a cette altitude n’influence
pas notablement la physionomie des groupements végétaux. Dans les Pyrénées,
en revanche, le K. vallesiana est une composante floristique commune a toutes les
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formations xéro-mésophiles calcicoles: sur rochers, pentes rocailleuses ou éboulis en
voie de colonisation, a des altitudes comprises entre 0 et 2800 m. Contrairement
a ce qui se passe dans les Alpes, il est plus abondant aux étages subalpin et alpin
qu’d basse altitude. Cette observation a motivé notre étude cytologique qui
d’emblée fit apparaitre une différence importante entre les populations alpiennes
et pyrénéennes, les premieres étant héxaploides alors que les plantes alticoles
des Pyrénées centrales et orientales étaient diploides (Favarger & Kiipfer, 1968;
Kiipfer, 1971c).

Le K. vallesiana s.., calcicole strict, est inféodé aux stations a sécheresse
édaphique accusée. Le centre de gravité de son aire est centre et est-ibérique, mais
il déborde largement sur I’Afrique du Nord (Tunisie, Algérie, Maroc) et sur le sud
de la France. En Italie, le K. vallesiana ne croit que dans le Piémont et en Ligurie,
alors qu’en Suisse, s’il est encore fréquent en Valais, il devient plus rare dans les
Préalpes occidentales et sporadique au pied du Jura. En France, il s’avance vers le
nord jusque dans la région parisienne et atteint 1’Alsace. Enfin, en Angleterre, il
n’est signalé que dans le sud-ouest de I'ile (Somerset). Son absence du Portugal est
étonnante, mais il n’est pas exclu qu’il ait échappé jusqu’ici a I’observation ou que
nous n’ayons pas eu connaissance de sa découverte récente. Remarquons cependant
qu’il y est remplacé dans les stations favorables par les Koeleria du grex caudata,
phénoméne qui s’observe aussi dans certaines régions du sud-est de I’Espagne.

Plusieurs études ont déja été consacrées au K. vallesiana s. 1.

— Dans une monographie trés détaillée du genre Koeleria, Domin (1907) subdivise
I’espéce collective en deux sous-espéces qui comprennent quelque 22 unités
infraspécifiques, mais il reconnait toutefois que plusieurs sippes sont reliées entre
elles par des formes de passage. Dans son jugement taxonomique, Domin ne
fait appel qu’a la seule morphologie externe, sans aucune référence a ’histotaxie
(du moins pour le K. vallesiana), a la chorologie ou 4 la cytologie. Du subsp.
vallesiana, il sépare principalement le subsp. castellana inféodé aux collines
gypseuses de Vieille- et de Nouvelle-Castille et décrit a4 I’origine comme une
bonne espéce par Boissier & Reuter (1852). Ce taxon se distingue du type par ses
inflorescences étroites et denses, ses épillets petits et par sa pubescence tres
prononcée qui confére a la plante un aspect gris argenté. Toutes les autres
sippes sont de rang mineur, variétal et infravariétal.

— Paunero (1953) dans son étude des Koeleria espagnols adopte une position
analogue et maintient la majorité des taxons cités dans la Péninsule ibérique par
Domin. Ayant 4 sa disposition un important matériel d’herbier, I’auteur madri-
léne démontre que le K. vallesiana ne se préte guére a un démembrement, car la
variation morphologique entre les types extrémes est continue. Cependant elle
rétablit le K. castellana au rang d’espéce.

— Le mérite d’Ujhelyi (1963, 1972) est de prendre en considération un éventail
plus large de caractéres. En effet, il ne se réfeére plus a la seule morphologie
extérieure, mais il a recours au critére cytologique et a ’étude des structures
de I’épiderme. Malheureusement Ujhelyi ne disposait pas de plantes vivantes en
quantité suffisante, aussi ses conclusions fondées sur la caryologie restent dans
une large mesure spéculatives. De plus, dans son travail de 1972, il ne précise
ni l'origine, ni le nombre des populations pour lesquelles il a établi la valence
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chromosomique. Ainsi ses indications chorologiques reposent essentiellement
sur des exsiccata dont il n’a étudié que ’aspect extérieur et I’épiderme. Créant
le series Setaceae qui comprend tous les Koeleria a souche couverte de fibres
entralacées et a jeunes feuilles convolutées-sétacées, Ujhelyi (1963) subdivise
le K. vallesiana en 5 espéces: K. andreanszkyi Ujhelyi, K. pauneroi Ujhelyi,
K. vallesiana (Honckeny) Bertol., K. castellana Boiss. & Reuter et K. linkii
Kunth.

Le K. andreanszkyi, diploide, réunit les populations ibériques, nord-africaines
et pyrénéennes a inflorescences étroites (~ 6 mm de diamétre) et denses, d antheé-
res courtes (1.6 mm) et a épillets petits (3 a 4 mm). Les cellules de I’épiderme
inférieur des feuilles des innovations sont petites et les champs de cellules sili-
ceuses plurisériés. Le K. pauneroi, tétraploide, groupe les populations espagnoles,
pyrénéennes, francaises, suisses et anglaises qui offrent des panicules plus larges
(9 mm) mais toujours denses, des épillets (5 4 5.5 mm) et des anthéres (1.9 a 2
mm) plus longs. Les cellules épidermiques sont également plus grandes que dans
I’espéce précédente. De toutes les espéces du ser. Setaceae, le K. vallesiana s.l.
est le plus répandu puisqu’Ujhelyi le cite en Espagne, en France, en Italie, en
Suisse et en Angleterre. Conformément a sa valence polyploide (hexaploide) il
est plus robuste, ce qui se manifeste par ses épillets (6 4 8 mm) et ses anthéres
(2.2 mm) plus longs. La structure de I’épiderme varie beaucoup suivant I’habi-
tat, mais les cellules sont en moyenne plus grandes que dans les taxons précé-
dents. Quant aux K. linkii, synonyme du K. vallesiana var. alpicola, il croit
selon Ujhelyi dans le Dauphiné et ’Hérault.

Il convient cependant de noter que dans la classification d’Ujhelyi, les diffé-
rentes espéces ne sont guére définies que par des critéres quantitatifs qui tien-
nent sans doute a la polyploidie (Ujhelyi ’admet explicitement). De plus, elles
sont en grande partie sympatriques. Ujhelyi mentionne a plusieurs reprises deux
taxons dans la méme station. Ainsi le K. andreanskyi cotoierait le K. vallesiana
a El Maimon (province d’Almeria) ou bien le K. pauneroi en Sierra de Gudar
(province de Teruel). De méme, le K. vallesiana voisinerait avec le K. pauneroi
dans le Somerset (Angleterre).

Notre inventaire cytologique a porté sur quelque 70 populations disséminées
des chaines bétiques au Jura neuchatelois et échelonnées entre 60 et 2400 m d’alti-
tude. La distribution des différents cytotypes telle qu’elle apparait sur la figure 7
appelle certaines remarques.

Les populations diploides embrassent a premiére vue deux territoires principaux,
I'un a basse altitude en Nouvelle-Castille et en Andalousie, ’autre dans les étages
subalpin et alpin des Pyrénées centrales et orientales. La sippe la plus fortement
polyploide (hexaploide) occupe une aire plus septentrionale qui comprend selon
toute vraisemblance I’ensemble des populations francgaises (excepté les populations
pyrénéennes), italiennes, suisses et anglaises (la numération de Maude [1940, in
Love & Love, 1961] se rapporte sans doute a une plante d’Angleterre). Quelques
stations éparses s’observent encore dans le bassin de I’Ebre et du Douro. Quant au
tétraploide, sa distribution est plus floue, mais dans certaines régions on peut déga-
ger quelques tendances. Dans le sud et I’est de I’Espagne, les races diploide et tétra-
ploide se comportent comme des pseudovicariants altitudinaux, la sippe tétra-
p101de remplacant aux altitudes les plus élevées la sippe diploide plamtlaue Il en est
ainsi en Sierra Nevada et dans la Sierra del Pozo ou ’on trouve le diploide respec-
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Fig. 7. — Carte de distribution de l’espéce collective Koeleria vallesiana (Honckeny) Bertol
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tivement & 850 m (entre Zujar et Baza) et 900 m (entre Pozo Alcon et Tiscar), alors
que le tétraploide s’observe entre 1000 et 2100 m en Sierra Nevada et a 2000 m
au Cabafias (Sierra del Pozo). La sippe tétraploide se rencontre encore sur les som-
mets de la Sierra de Javalambre et de Gudar et en de nombreuses localités du nord
de ’Espagne et des Pyrénées occidentales. Dans cette derniére région, son amplitude
altitudinale est tres grande puisqu’elle croit aussi bien @ 750 m en Navarre (Agorreta)
qu’a 2400 m au nord de Jaca (Pico de la Garganta). Sur le versant francais des
Pyrénées, elle s’avance méme jusqu’en Ariége, mais a basse altitude (Montgailhard,
620 m). Partout ou les différentes races s’affrontent, la situation est plus confuse.
Il en est ainsi dans I’Aragon et dans la chaine cantabrique. Dans la province d’Huesca
par exemple, les trois races s’observent a peu de distance I'une de I’autre et la seule
remarque qu’on puisse faire sur leur distribution est le fait que I’hexaploide n’a été
décelé qu’en plaine. Les aires des deux autres cytotypes sont intriquées sans qu’il
soit possible de tirer des conclusions de leur distribution. Au Tozal de Guara, le
diploide trouvé @ 1700 m est cerné par le tétraploide découvert respectivement a
900 et 2050 m. La situation est tout aussi compliquée dans la région du Puerto de
Monrepos. Enfin, Dans la chaine cantabrique, si le tétraploide parait le plus
fréquent sur les sommets (Redonda, 1800 m) ou a moyenne altitude (Puerto de
Pozazal, 1000 m), il n’exclut complétement ni le diploide (Pefia Ubiiia, Picos
Albos), ni la sippe hexaploide. La présence de cette derniére & plus de 2000 m au
Picos de Europa est étonnante, car hormis quelques populations alpiennes (Ventoux,
Mounier) cette race ne végéte qu’a basse altitude.

Si ’on confronte maintenant nos données cytogéographiques avec les indications
chorologiques accompagnant les diagnoses publiées par Domin (l.c.) et par Ujhelyi
(l.c.), force est de reconnaitre qu’aucun de leurs taxons ne coincide parfaitement
avec ’'une ou l'autre des races chromosomiques. Ainsi, Domin rapporte au var.
alpicola des populations du Lautaret (Alpes frangaises) et du Port de Vénasque
(Pyrénées centrales) qui d’aprés nos recherches sont respectivement hexaploide et
diploide. Au var. vallesiana le méme auteur rapporte des populations hexaploides
(Neuchatel) mais aussi diploides (Val d’Esquierry) et sans doute tétraploides (Foix).
Quant aux espéces d’Ujhelyi, elles recouvrent également plusieurs valences chromo-
somiques. Le K. andreanszkyi, diploide d’aprés l'auteur hongrois, est cité par lui
en Sierra de Gudar a des altitudes ol nous n’avons décelé que des tétraploides.
De méme les populations vaudoises (CH.) du K. pauneroi sont selon toute proba-
bilité hexaploides comme les plantes du Jura neuchitelois et non pas tétraploides
comme le suppose Ujhelyi.

Les contradictions entre nos résultats cytologiques et les conclusions taxono-
miques d’Ujhelyi (1963) ou de Domin (1907) démontrent a nos yeux que les
critéres invoqués par les auteurs précités ne sont pas :décisifs. Nos observations
morphologiques devaient confirmer qu’il existe de nombreux termes de passage entre
les différentes sippes. Il apparaissait évident aussi que la variation phénotypique était
en relation étroite avec les conditions écologiques. Il importait par conséquent de
tester la stabilité des caractéres morphologiques et anatomiques afin de déterminer
si les différentes formes observées n’étaient que des accommodats ou au contraire
dépendaient de facteurs géniques. A cette fin nous avons procédé a des cultures
comparées. Les plantes ont été cultivées en pots a partir de caryopses récoltés sur des
populations spontanées. Aprés deux années de culture, des témoins ont été séchés
au moment de l’anthése et comparés aux exsiccata des populations naturelles.
De cette confrontation, il est ressorti que les conditions de culture, humidité plus
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grande et sol plus riche que dans le milieu naturel, n’ont d’autres influences que
d’augmenter la vitalité qui se traduit par un accroissement de la dimension des
feuilles, des panicules, des épillets et des anthéres. En revanche, les caractéres
qualitatifs, feuilles adultes planes ou sétacées, inflorescences laches ou denses, larges
ou étroites, ne sont pas modifiés. Il est ausis trés intéressant de noter que la structure
anatomique des limbes foliaires ne subit aucune transformation notable. Les indi-
vidus issus de populations a feuilles convolutées-sétacées, dépourvues de cellules
bulliformes et a faisceaux de sclérenchyme trés développés, gardent tous les
caractéres parentaux (fig. 8a, b). Ces formes qui croissent dans des stations trés
seches et a basse altitude ne sont donc pas de simples accommodats. Leur phénotype
particulier correspond a une combinaison génique propre. Des observations sembla-
bles ont été réalisées sur des populations a feuilles planes et a tissu bulliforme bien
développé.

Le deuxiéme fait intéressant est qu’a chaque degré de polyploidie correspond
un large éventail d’écotypes. Tout se passe comme si chaque race chromosomique
avait gardé toutes les potentialités morphologiques primitives et que les conditions
extérieures n’assurent que le triage des biotypes. Dans les stations séches, la sélection
favoriserait les individus a xéromorphose accusée, a savoir a feuilles sétacées,
courtes, falciformes, convolutées, dépourvues de cellules bulliformes et & pubescence
plus prononcée. L’identité des structures foliaires des populations de Pozo Alcon
(2x), de Torla (4x) et du Ventoux (6x) est 4 cet égard trés instructive (fig. 8a, f, h).
Dans les populations orophiles ou plus septentrionales, les conditions d’humidité
plus variables ont pour corollaire une augmentation de la surface foliaire. Les feuilles
sont plus larges (au moins les plus dgées), a cellules bulliformes trés différenciées
et a faisceaux de sclérenchyme nombreux mais étroits et distants. La comparaison
de ’anatomie foliaire des échantillons du Galbe (2x), de I’Aubisque (4x) et d’Ollon
(6x) en témoigne (fig. 8c, d, g). Nous étions donc placés devant l’alternative
suivante: utiliser 4 I'instar de nos prédécesseurs les seuls critéres morphologiques
et réunir sous le méme pavillon les sippes offrant par exemple les mémes structures
foliaires ou alors faire coincider la séparation taxonomique avec la variation de
nombres chromosomiques. C’est a:cette derniere solution que nous nous sommes
rallié. Notre découpage du K. vallesiana s.l. reste sans doute en partie artificiel,
mais il donne une part plus large aux données chorologiques et cytologiques que les
travaux antérieurs. D’autre part, il est hors de doute que toutes les sippes sont
proches parentes. Leur délimitation est délicate et les critéres quantitatifs I’empor-
tent presque toujours sur les caractéres qualitatifs. En dépit de 'importance que
nous attachons a I’argument cytologique, nous ne pouvons nous résoudre a consi-
dérer les maigres différences morphologiques comme suffisantes pour justifier le
rang spécifique proposé par Ujhelyi (1963). Nous avons préféré réunir tous les
taxons sous le pavillon du K. vallesiana en les rattachant a titre de variété, statut
qui offre I’avantage de rendre plus apparentes leurs affinités étroites.

Comme notre étude n’est pas terminée, nous avons retenu des combinaisons qui
ne nécessitent aucun changement de nomenclature. Ainsi, pour chaque taxon, nous
avons choisi des épithétes déja validées au rang de variété et attachées a un type dont
le locus classicus permet de reconnaitre en toute sécurité a quelle valence chromo-
somique il appartient.
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Fig. 8. — Anatomie foliaire du Koeleria vallesiana (Honckeny) Bertol.
Var. mmorzﬂora a (Pozo Alcon, NEU K01640, témoin récolté in situ); b (méme population,
cultivée au J. bot. Neuchitel). Var. intermedia: c (Vallée du Gable, NEU K01724). Var. abbre-
viata: d (Aubisque, NEU K01661); e (Dornajo, NEU K01719); f (Torla, NEU K01628). Var.
vallesiana: g (Ollon, NEU K01634); h (Ventoux, NEU K01616);i (SW de Huesca, NEUK01671).
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Sippes diploides

A la valence diploide correspondent deux taxons qui offrent des caractéristiques
morphologiques, écologiques et chorologiques propres. Le taxon le plus méridional
croit dans des localités trés xériques des étages méditerranéens arides et semi-arides
et s’intégre entre 400 et 800 m a des formations “steppiques™ a Sparte (Lygeum
spartum) ou a Retam (Retama sphaerocarpa). A des altitudes plus élevées (800 a
1500 m) il pénétre dans les “‘matorrales” a Quercus coccifera ou Quercus ilex, voire
dans des groupements plus dégradés, les “tomillares” (landes & thym). Parmi les
taxons décrits antérieurement, le var. minoriflora Domin correspond sans doute a
cette sippe diploide. Domin (l.c.: 86) le définit entre autre par “spiculis conspicue
diminutis tantum 3-4 mm longis” sur la base d’un échantillon de la province d’Ali-
cante (“‘E., Alicante, in pascuis ad Sierram Castalla, 500-600 m, 1890, Porta & Rigo
675" [in Domin, l.c.]). Le type du K. andreanszkyi de la Sierra de Maimon appartient
a ce taxon qui se distingue des autres formes du K. vallesiana par ses inflorescences
cylindriques [15 a 30(-45) mm x 6 4 8 mm]!, étroites, denses, a anthéres (1.6 a
2 mm) et épillets (3.5 a4 4.5 mm) courts, par ses feuilles inférieures convolutées-séta-
cées, a section étroite (~ 0.5 mm de diamétre). En coupe transversale, les feuilles des
innovations sont caractérisées par le petit nombre de nervures (9 a 11), par leurs
3(-5) cotes internes peu saillantes et par leurs faisceaux de sclérenchyme externe
larges, parfois confluents deux a deux et par I’absence de cellules bulliformes
(fig. 8a, b).

La deuxiéme sippe diploide est un orophyte des Pyrénées orientales et centrales
qui a retenu l’attention de plusieurs botanistes. C’est 4 Timbal-Lagrave (1864) que
nous empruntons 1’épithéte intermedia appliquée a un taxon récolté au-dessus de
I’'Hospice de Vénasque (E., Hu.). Pour Timbal-Lagrave cette variété différe “du
véritable K. setacea Pers., commun au sommet du Port de Vénasque, par ses
chaumes courts et épais, tomenteux; par ses gaines un peu enflées et son épi presque
aussi large que long, trés condensé”. Notons d’abord que 'auteur francais cherchait
a distinguer sa nouvelle variété du “véritable K. setacea” (= K. vallesiana) du Port de
Vénasque. Or la plante du Port de Vénasque est diploide, n’appartient pas a la
variété typique du K. vallesiana et ne différe de la plante décrite par Timbal-Lagrave
que par ses chaumes glabres, critére insuffisant pour justifier une nouvelle coupe.
En effet, la pubescence des tiges ou des inflorescences n’offre aucun intérét taxo-
nomique, car toutes les variétés du K. vallesiana peuvent présenter des formes glabres
et des formes pubescentes. Selon nous, le critére le plus convaincant porte sur la
forme de l'inflorescence “‘presque aussi large que longue™, caractére qui est bien
exprimé dans nos échantillons du Port de Vénasque. Dans le var. intermedia, nous
incluons le subsp. Aumilis Br.-Bl., décrit par Braun-Blanquet (1945a) et dont I’échan-
tillon typique provient de la Vallée de Planés (P.-O., 2500-2600 m). Nous lui rappor-
tons aussi le f. lobulata Domin dont la station classique est précisément le Port de
Vénasque.

Le var. intermedia différe du var. minoriflora par ses inflorescences ovoides
[(10-)15 a 20(-25) mm x 9 4 13 mm], larges, parfois un peu lobées et par les feuilles

11 es inflorescences ont toujours été mesurées a I’anthése; avant et apreés la floraison elles
sont en revanche plus étroites. Pour la mensuration des anthéres, nous nous sommes constam-
ment référé a 'androcée de la fleur inférieure car les anthéres des fleurs supérieures sont en
général plus petites.
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des innovations larges, en général planes ou peu convolutées (au moins les plus
agées), a nervures plus nombreuses (10 a 15), & 5 cotes internes saillantes, a
faisceaux de sclérenchyme externe étroits, espacés, et a cellules bulliformes tres
développées (fig. 8c). Il colonise indifféremment, de 1’étage montagnard a quelque
2800 m et en toute exposition, tous les sols bruts calcimorphes ou les rochers
calcaires. Il s’intégre ainsi aux pelouses a Festuca scoparia et i la végétation des
rochers qui abritent le Potentilla caulescens ou les Potentilla alchemilloides et
Asperula hirta. Au-dessous de 1500 m sur le versant aragonais des Pyrénées, il
existe quelques termes de transition entre les deux variétés. Ces individus intermé-
diaires (Embalse de Barasona, Lanave, etc.) ont des inflorescences plus étroites et
des feuilles sétacées a cellules bulliformes faiblement différenciées. A premiére vue,
elles paraissent plus proches du var. minoriflora que du var. intermedia.

Sippe tétraploide

Le taxon tétraploide est sans contredit le plus embarrassant. Son aire est
difficile a circonscrire et ses caractéristiques morphologiques assez floues. Il est
cependant hors de doute que le var. abbreviata Domin posséde bien cette valence
chromosomique puisque dans les deux stations classiques désignées par Domin, la
Sierra Nevada et la Pefia Redonda, le K. vallesiana s’est trouvé tétraploide. Le K.
pauneroi, tétraploide d’aprés Ujhelyi, doit donc étre ramené au var. abbreviata
qui, par son aspect extérieur, tient autant du var. minoriflora que du var. inter-
media. Du premier se rapprochent les formes de moyenne altitude (750 4 1000 m)
de I’Espagne septentrionale, qui offrent en particulier les caractéristiques foliaires
des populations xérophiles. En revanche, les formes alticoles des Pyrénées occiden-
tales, de la chaine cantabrique et du sud-est de I’Espagne sont par leur morphologie
plus affines du var. intermedia, mais en différent néanmoins par leurs inflores-
cences cylindriques [15 a2 40 x 8 a 11(-12) mm]. Contrairement a ce qui se passe au
niveau diploide, la séparation morphologique et géographique des types extrémes
n’est pas tranchée et pour I'instant du moins nous croyons préférable de réunir dans
le var. abbreviata toutes les formes tétraploides. Dans I’état actuel de nos recherches
seuls des caractéres quantitatifs, difficiles & appréhender nous permettent de dis-
tinguer cette sippe dont les épillets [(4.2-)4.8 a 6(-6.6) mm], les glumes supérieures
[(3.8-)4.2 & 5.4 mm] et les anthéres [2 & 2.4(-2.5) mm] offrent des dimensions
intermédiaires entre celles des diploides et des hexaploides. Enfin, I’anatomie
foliaire est trés variable suivant qu’il s’agit de populations orophiles ou de stations
séches (fig. 8d-f).

Le large gradient morphologique du var. abbreviata va de pair avec une grande
souplesse écologique. En Sierra Nevada, le var. abbreviata est répandu dans les
“matorrales’ a xérophytes épineux (alliance du Xeroacanthion) ou dans les pelouses
trés dégradées ou végétent les Avenochloa bromoides, Helictotrichon sarracenorum,
Scabiosa pulsatilloides, Santolina rosmarinifolia, etc. Dans la zone du Cerro Cabafias
ou de la Sierra de Javalambre, cette race participe encore a des formations du
Xeroacanthion alors que dans la Sierra de Gudar les conditions optimales a son
développement sont réalisées dans des pelouses qui appartiennent au Festucion scopa-
riae. Enfin dans le nord de la péninsule, le var. abbreviata, en liaison avec son caractere
eurhypse, participe a des formations trés variées, mais toutes calcicoles, allant des
groupements du Xerobromion a ceux du Potentillon caulescentis.
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Au point de vue cytologique, la microsporogenése du tétraploide est en général
réguliére en dépit de la présence de quelques tétravalents (fig. 4e). Les résultats de nos
observations sont résumés dans le tableau 5. La méiose n’est pas notablement pertur-
bée par la formation de O a 4 tétravalents. La fréquence des cellules offrant des
appariements multiples varie beaucoup suivant les individus (respectivement 18, 51
et 66%). Notre étude n’intéresse malheureusement qu’un individu de chaque popu-
lation aussi la portée de ces variations nous échappe-t-elle. Si des études ultérieures
démontraient que les valeurs qui apparaissent dans le tableau ci-dessous sont le
reflet de populations, la différence dans les comportements méiotiques des popu-
lations du Dornajo (Sierra Nevada), de Riafio (chaine cantabrique) et du Puerto de
Monrepos (Pré-pyrénées aragonaises) laisserait penser qu’une partie des multivalents
pourrait étre imputable a des phénoménes de caténation d’hybrides structuraux ou
alors que les différentes populations tétraploides auraient une origine indépendante,
a partir de sippes diploides distinctes.

Habituellement 1’anaphase I est symétrique et chaque noyau fils hérite de 21
chromosomes. Les microspores qui résultent de la méiose sont donc réguliéres.
Plus rarement, la séparation inégale d’un tétravalent entraine une distribution irré-
guliére (22-20) des chromosomes, ce qui explique bien que puissent se former des
hyperploides (observés dans 24% des populations). Ce phénoméne offre une
fréquence inhabituelle dans la population du Puerto de Monrepos (K01609) ou
d’ailleurs le taux de cellules qui présentent des multivalents est trés élevé (66%).
Ce comportement particulier conduit i la formation de tétrades anormales avec
micronuclei (60% environ). Dans certaines populations (Tozal de Guara, Pefia de
Oroel), les multivalents qui se constituent au cours de la prophase persistent rare-

Provenances Gr., Dornajo Ledn, Riafio Hu., P. de Monrepos

N© des populations étudiées K01719 K01704 K01609

Fréquences en %
Configurations

14171 82 49 34
1211 +11V 14.5 36 41
101+21v 8.5 19
81/+31Vv 4.5 3.5
6/ +alIv 0.5
Configurations accessoires 3.5 2 2
Nombre de cellules-méres étudiées 116 69 176

Configurations accessoires: 12 //+ 111+ 11,100 +11v+111+11

Tableau 5. — Configurations méiotiques lors de la métaphase | chez le var. abbreviata (4x).
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ment au-deld de la diacinése; les métaphases I sont alors formées presque exclusi-
vement de bivalents.

Sippes hexaploides

Le type de I’espéce K. vallesiana appartient de toute évidence a la valence hexa-
ploide; nos résultats cytologiques obtenus sur trois populations valaisannes et sur
toutes les autres populations alpiennes et jurassiennes en témoignent. L’aire totale
du var. vallesiana comprend sans doute I’ensemble des populations européennes
extra-ibériques et non proche pyrénéennes. Sa distribution exacte en Vieille-Castille
reste a établir, mais elle est certainement plus importante que ne le laisse apparaitre
la figure 7.

D’une maniere générale le var. vallesiana est plus robuste; son inflorescence est
plus lache, parfois un peu interrompue ou lobée a la base, cylindrique a oblongue
[20 4 80 x (8-)11 a 13(-15) mm)]; ses épillets [(4-)5.5 4 7.5 mm], ses glumes supé-
rieures [(3.6-)5 a4 6.3 mm] et ses anthéres (2.4 4 3.2 mm) sont plus grands que dans
toutes les autres variétés. Dans la forme la plus courante, les feuilles sont assez
larges, multinerviées (11 a 15), a cellules bulliformes bien développées (fig. 8g),
mais comme dans les variétés précédentes, les formes de stations trés xériques
possédent des feuilles adaptées a la sécheresse (fig. 8h, i).

Au point de vue écologique, le var. vallesiana peut étre considéré comme une
espece différentielle du Stipeto-Poion carniolicae par rapport a ’alliance vicariante
orientale, le Stipeto-Poion xerophilae. En effet, le K. vallesiana manque complé-
tement dans le Sondrio, le Vintschgau, I’Oberrheintal, I’Oberinntal, etc. Toutefois, sur
la base d’un échantillon de Sieber, plusieurs flores le mentionnent dans I’Oetztal,
mais cette indication n’est pas reprise dans le ‘“‘Catalogus florae austriacae” de
Janchen (1959). En revanche, dans les vallées séches de la moitié occidentale des
Alpes (Valais, Aoste, Maurienne, Durance) le K. vallesiana est trés fréquent et
participe avec un coefficient d’abondance-dominance élevé a toutes les formations
herbacées calcicoles méso-xérophiles. Dans les régions francaises soumises au climat
méditerranéen, le var. vallesiana est une des composantes les plus constantes des
groupements arbustifs et des pelouses maigres (Ononido-Rosmarinetea). Plus au
nord, il s’intégre toujours a des formations héliophiles, incluses dans le Xerobromion
erecti.

Le déroulement de la méiose de I’hexaploide est plus régulier encore que chez
le tétraploide et la fréquence de cellules-méres qui offrent des multivalents (en
général un seul /) tombe aux environs de 10% (fig. 4f). La formation d’hexavalents
est exceptionnelle puisque nous n’en avons observé indiscutablement que dans deux
cellules-méres de la population du Mt Mounier. La régularité plus grande de la syndése
a pour corollaire un abaissement du taux d’aneuploides (12%) par rapport aux
tétraploides.

A la valence hexaploide répond aussi le var. alpicola (= K. linkii Kunth) décrit
des Alpes du Dauphiné et qu’Ujhelyi (1963) cite encore de I’Hérault et Domin
(1907) des Pyrénées (par confusion avec les var. intermedia et abbreviata). Notre
expérience du var. alpicola est insuffisante pour que nous puissions nous prononcer
sur sa valeur taxonomique. Nous le maintenons provisoirement au rang de variété
et nous serions tenté de le considérer comme un endémique orophile du Dauphiné.
Le trait saillant de sa morphologie est la forte pubescence de la moitié supérieure
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des chaumes. Les dimensions des épillets, des glumes et des anthéres correspondent
en gros a celles du var. vallesiana, ce qui est conforme a sa valence hexaploide.

En définitive, les faits exposés ici tendent 4 démontrer 1’étroite parenté de tous
les Koeleria a souche couverte d’un réseau fibrilleux. Si la variation cytologique est
brusque, le gradient morphologique est continu. Tout porte a croire que les races
polyploides dérivent des taxons diploides par autopolyploidie ou plus vraisembla-
blement par allopolyploidie génique. Ainsi, 4 I'origine du tétraploide, on peut
imaginer une hybridation, suivie d’'un redoublement du nombre chromosomique,
entre les var. minoriflora et intermedia, nés eux-mémes d’un ancétre commun et dont
les génotypes auraient gardé une structure suffisamment proche pour permettre la
formation de multivalents. Quant a la race hexaploide, la rareté des multivalents
n’implique pas nécessairement la participation d’une autre espéce, car des remanie-
ments structuraux ont peut-étre effacé une partie des homologies primitives des six
géndmes du var. vallesiana.

Dans nos conclusions taxonomiques, I’argument cytologique prime sur le critére
morphologique et ’on pourrait nous objecter que la polyploidie a pu prendre nais-
sance indépendamment dans plusieurs régions distinctes, ce qui reviendrait a dire que
I'orophyte bétique tétraploide dérive du diploide des plaines andalouses, que le
diploide pyrénéen a engendré le tétraploide de I’Espagne septentrionale ou que
I’hexaploide est né simultanément aux Picos de Europa, en Vieille-Castille et dans
le sud de la France. Cette hypothése séduisante pourrait donnerl'impression de mieux
respecter les données de la morphologie. En réalité il n’en est rien, car le tétra-
ploide névadéen n’est pas plus affine du diploide andalou que du tétraploide nord-
ibérique. D’autre part tout porte 4 croire que les différentes populations du Ventoux
appartiennent bien au méme taxon, pourtant les individus croissant a 450 m offrent
une xéromorphose trés accusée alors que les populations sommitales ont ’habitus
et les caractéres anatomiques des populations mésophiles. Toutefois, il convient de
réserver l’avenir, car seule une étude expérimentale permettra de mieux saisir la
geneése et la filiation des différents taxons.

En résumé nous proposons de subdiviser ’espéce collective K. vallesiana en cinq
variétés, soit:

K. vallesiana (Honckeny) Bertol.

var. vallesiana

var. alpicola (Gren. & Godron) Domin

var. abbreviata Domin

var. minoriflora Domin

var. intermedia (Timb.-Lagr.) Kiipfer, comb. nova= Koeleria setacea (Pers.) DC.
var. intermedia Timb.-Lagr., Bull. Soc. Bot. France 11: 139. 1864 (basionyme).

= K. vallesiana subsp. humilis Br.-Bl., Trav. Soc. Pharm. Montpellier 4: 222.
1945.

Poa cenisia All,, s.l., Auct. Fl. Pedem.: 40. 1789 (incl. P. fontqueri Br.-Bl.)

F., B.-A., Cayolle, éboulis schisto-calcaire, 2100 m (68-1371), 2n =49,

E., Ge., massif du Puigmal, Pic du Pas dels Lladres, versant sud-est, éboulis mixte (schistes
métamorphiques et calcaires), 2500 m (NEU K01755), 2n =49.

E., Hu., Sierra Negra, versant sud, schistes siliceux, 2550 m (NEU K01752), 2n =49.
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F., H.-P., Lac de Cap de Long, 2100 m (J. bot. Versailles, 69-1164), 2n = 49.

E., Hu., Val de I’Estarron, sud-ouest du Collado de la Magdalena, éboulis siliceux, 2130 m
(NEU K01756), 2n =49.

E., Leon, Sierra de Cabrera, sud-est du lago de la Bafa, Picon, schistes siliceux, 1900 m (NEU
K01743), 2n =49,

Primitivement considérée comme arctico-alpine, I’aire du P. cenisia s’est rétrécie
au cours de ces trente derniéres années comme une peau de chagrin. Successivement
elle a été amputée des populations nordiques, détachées sous le nom de P. arctica
R. Br., des populations carpathiques, nommées P. granitica Br.-Bl., et enfin du
P. fontqueri Br.-Bl. pyrénéen. Dans son acception la plus étroite, le P. cenisia
ne serait donc qu’un endémique panalpique. Cependant, tous les auteurs ne donnent
pas un sens aussi restreint au bindme P. cenisia. Si I’ensemble des populations
nordiques est rapporté au P. arctica, taxon trés variable dont on a décrit plusieurs
sous-especes, la situation est différente dans les Carpathes ou le P. cenisia est
également signalé. En effet, d’aprés Serbdnescu (1971), le P. cenisia se trouve en
diverses localités des Alpes de Transylvanie. Cet auteur cite dans la méme chaine le
P. granitica qui est cependant plus répandu dans le nord des Carpathes orientales
et dans les Carpathes occidentales. Au sein du P. granitica, on a distingué plusieurs
taxons infraspécifiques dont le subsp. disparilis E. 1. Nydrady qui est parfois traité
comme une bonne espéce (P. deylii Chrtek & Jirasek).

C’est a Braun-Blanquet (1945a) que I'on doit la description du P. fontqueri,
D’aprés cet auteur “la présence du P. cenisia dans les Pyrénées est trés douteuse”.
Cependant, cette opinion n’est pas partagée par Gaussen (1961) qui cite principale-
ment le P. cenisia dans son “Catalogue de la flore des Pyrénées” et ne mentionne
que briévement le P. fontqueri pour la partie orientale de la chaine. Braun-Blanquet
(1947) devait par la suite rapporter au P. fontqueri le matériel corse. Quant a
-Contandriopoulos (1962), elle incline 4 penser que le P. fontqueri coincide avec la
plante décrite par Schmidt (1933) en Sardaigne sous le nom de P. cenisia subsp.
sardoa, en vertu de la situation géographique voisine des deux taxons et de leur
écologie identique (éboulis siliceux). Pour leur part, Barbero & Bono (1967)
comparant leurs échantillons de la chaine siliceuse du Mercantour-Argentera (I,
province de Ciineo) avec ceux de Corse les ont trouvés identiques. Enfin dans la
chaine cantabrique, Losa & Montserrat (1952), aprés avoir confronté un Poa a
feuilles distiches de Curavacas (E., province de Palencia) avec le P. fontqueri des
Pyrénées orientales le rapportent au P. cenisia. En revanche, les plantes que nous
avons récoltées dans une localité trés voisine [E., Sa., Pefia Prieta, SE du Puerto de
San Glorio, Portillo de las Yeguas, schistes siliceux, 2000 m (NEU K01753)] sont
parfaitement conformes au P. fontqueri. Losa & Montserrat mentionnent également
une récolte du P. cenisia a Arvas (E., Leon) par Gandoger. Signalons enfin que nous
avons trouvé dans un éboulis siliceux de la Sierra de Cabrera, un Poa du grex cenisia
trés affine du P. fontqueri. A notre connaissance, ce taxon n’a jamais été indiqué
dans cette chaine ou il atteint selon toute probabilité sa limite occidentale absolue.
L’aire du P. fontqueri serait en définitive assez large.

La variabilité cytologique relevée chez les taxons gravitant autour du P. cenisia
est liée a des phénoménes d’apomixie. Le P. arctica se signale par une série aneu-
ploide dont les termes extrémes sont les valences 2n = 38 et 2n = 92 (cf. Bolkhovs-
kikh & al., 1969). Des observations similaires ont été réalisées par Skalinska et ses
collaborateurs (cf. Bolkhovskikh & al., l.c.) chez le P. granitica ou les nombres
chromosomiques vont de 2n = 48 & 2n = 94. L’agamospermie n’a pas encore €té
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démontrée dans le matériel alpien pour lequel Favarger (1959 et résultats non
publiés) a mis en évidence trois races chromosomiques, soit 2n = 28, 2n = 42
(non publié) et 2n = 50-55. Récemment, Bajon & Greber (1971) ont compte 2n =
49 chromosomes sur des méristémes radiculaires du P. cenisia récolté sur silice dans
le massif du Taillefer (F., Isére).

Le nombre chromosomique (2n = 56) du P. fontqueri a été établi par Contan-
driopoulos (1962) sur du matériel corse. Dans une premiére approche du matériel
pyrénéen (F., P.-O., Péric), nous avions publié en collaboration avec Favarger
(Kiipfer & Favarger, 1967) un nombre approximatif, a savoir 2n = c. 56, que nous
pensions alors pouvoir interpréter comme octoploide. Cependant la méthode des
coupes aprés fixation au Nawaschin que nous avions utilisée alors ne permet pas
d’assurer chez les hauts polyploides une numération exacte, surtout lorsque
les chromosomes sont longs. Par la suite, nous avons repris I'étude de quel-
ques autres populations pyrénéennes et cantabriques en nous référant cette
fois a des images de la méiose. Nos résultats n’ont pas confirmé notre premiére
évaluation. Sur toutes les populations dont nous avons établi le nombre chromoso-
mique en toute certitude, nous avons décelé 2n = 49 chromosomes (caryotype hep-
taploide) et cela aussi bien sur le matériel des Pyrénées orientales que centrales. Il
convient de noter que contrairement aux observations de la majorité des auteurs
qui se sont intéressés aux P. granitica et P. arctica, le nombre est ici toujours
euploide. Tout porte a croire qu’avec une telle valence chromosomique les plan-
tes pyrénéennes doivent se reproduire par apomixie. L’apparition exceptionnelle
de bulbilles dans les inflorescences, que nous avons observées au cours de I’été 1971
sur plusieurs individus en culture, d’origine pyrénéenne (Puigmal, Cap de Long) et
alpienne (Cayolle), parle dans le méme sens car la viviparie est souvent liée a
P’agamospermie. D’autre part, en raison du nombre impair de géndmes, la méiose
est irréguliére. A la prophase I, les chromosomes s’organisent en /-, II- et IIl-valents,
plus rarement en /V-, V-, et VI-valents. Le nombre d’univalents varie entre trois et
une dizaine, alors que les bivalents sont en général assez nombreux (10 a 16
environ). Les métaphases sont toujours difficiles 4 lire et il est rare de pouvoir
les interpréter sans ambiguité. La métaphase reproduite par la figure 9a pré-
sentait la configuration suivante: 3 / + 14 I + 6 [II (matériel du Puigmal). Les
images les plus favorables apparaissent lors de 1’anaphase I, chaque fois que les
univalents se répartissent au hasard sans se diviser (fig. 9d, matériel de la Cayolle).
Les figures sont alors trés proches de celles qu’on peut observer dans un matériel
a méiose réguliére. Toutefois la distribution des chromosomes est nécessairement
asymétrique. Les séparations 25-24 (fig. 9c, matériel de Castanesa) ou 26-23 sont
les plus fréquentes. Dans bien des cas, I’anaphase I est troublée par le clivage précoce
d’univalents; les plaques sont alors trés difficiles a interpréter. La figure 9b montre
une anaphase I du matériel de la Cayolle ou six univalents sont en voie de se cliver
alors que les deux pdles héritent respectivement de 21 et 22 chromosomes normaux
(formés de deux chromatides). Les troubles méiotiques influencent inévitablement la
qualité du pollen dont le taux de microspores avortées avoisine 40%. Le diamétre
trés inconstant des grains d’apparence normale, compris entre 28 et 50u, trahit
selon toute probabilité la variabilité de la valence des gamétes.

Dans le matériel de la chaine cantabrique, les comptages sont plus imprécis.
En Sierra de Cabrera, la meilleure métaphase I offrait 8 7 + 1711 + 1 Il + 11V,
Ce résultat a été vérifié sur une métaphase somatique du connectif de I’étamine, dont
les chromosomes étaient spontanément raccourcis, sur laquelle nous avons dénom-
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Fig. 9. — Poa gr. cenisia All.
a, métaphase I, 3 7 + 14 II + 6 III (Puigmal, K0I755). b, anaphase I (Cayolle, 68-1371). c,
anaphase I (Sierra Negra, K01752). d, anaphase I (Cayolle, 68-1371).
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bré 2n = 49 chromosomes plus un fragment (sans doute un chromosome B).
En revanche, dans le matériel de la Pefia Prieta, il ne nous a pas été possible de
compter plus de 2n = 42 chromosomes. Nous hésitons sur la base de ce comptage
approximatif a admettre qu’il existe dans la chaine cantabrique une valence hexa-
ploide alors que tous nos résultats précis donnent 2n = 49. Notons enfin que nous
avons décelé la méme valence heptaploide sur le matériel de la Cayolle. Il est vrai
que la on pourrait nous objecter que notre résultat n’est pas le reflet d’une popu-
lation, mais d’un individu isolé issu d’un croisement récent entre des plantes a
2n = 42 et 2n = 56, voire entre des plantes a 2n = 28 et a 2n = 42 par conjugaison
d’'un gameéte non réduit de la premiére (n = 28) avec un gaméte normal de la
seconde (n = 21). Comme la race heptaploide résulte sans doute d’un tel processus,
nous inclinons a penser qu’il existe dans les Alpes occidentales de véritables popu-
lations dont la valence (et I’origine?) est identique a celle du matériel pyrénéen.!
A I'appui de notre hypothése et en plus de la numération rapportée par Bajon &
Greber (l.c.), mentionnée ci-dessus, nous disposons encore d’un autre comptage
réalis¢ sur des échantillons prélevés sur silice dans le Haut-Boréon (F., A.-M.,
Cayre de I’Agnel, 2700 m, NEU K01751). Malheureusement notre résultat est
imprécis, mais les nombres approchés paraissaient plus voisins de 2n = 49 que de
2n = 56.

En définitive, nos résultats cytologiques relévent la valence chromosomique éle-
vée des populations pyrénéennes et cantabriques du P. grex cenisia. En outre, aucun
indice ne permet d’espérer la découverte dans cette chaine d’un nombre inférieur
a 2n = 42. Cela renforce encore l'intérét de la découverte par Favarger (1959
et résultats non publiés) d’une sippe inféodée aux Préalpes calcaires suisses et fran-
caises (Ventoux) dont la valence tétraploide (2n = 28) est la plus basse de toutes
celles observées jusqu’ici dans I’espece collective P. cenisia. Cet état de fait laisse
penser que les Alpes constituent peut-étre le foyer de différenciation du cénospecies
P. cenisia; les taxons pyrénéen, corse, nordiques et carpathiques en dériveraient
par polyploidie concomitante dans certains cas d’une dégradation de la sexualité.
A moins que les témoins du taxon primitif autrefois plus répandu n’aient persisté
que dans les Alpes, ce qui semble assez peu probable.

A la lumiére de nos résultats, la valeur phytogéographique et taxonomique du
P. fontqueri nous parait discutable. Pour Braun-Blanquet (1947) “la présence sur
les sommets de la Corse de Poa fontqueri, espéce pyrénéenne, est une preuve
de plus de I’ancienne connexion tertiaire entre les Pyrénées orientales et les
montagnes tyrrthéniennes”. Le méme argument est développé par Barbero & Bono
(1967) pour mettre en lumiére les ‘“‘connexions tertiaires’ entre les montagnes
cyrno-pyrénéennes et les Alpes maritimes. Or, s’il est probable que les populations
pyrénéennes et certaines populations des Alpes occidentales offrent la méme
valence chromosomique heptaploide, elles différent par leurs caractéres cytolo-
giques des plantes corses (octoploides). Ainsi, sur la base des données cytologiques
actuelles, il apparait plus probable d’admettre une colonisation indé pendante de la
Corse et des Pyrénées par les Poa du grex cenisia et cela 4 partir des colonies
alpiennes. A moins que la race heptaploide ne soit découverte a son tour en Corse.
Toutefois, dans cette derniére éventualité, la coexistence dans cette ile des races

INotre hypothése a été récemment confirmée par Favarger (communication orale) qui a
compté 2n = 48-49 sur du matériel de ’Alpe d’Isenau (CH., Vaud, éboulis calcaire, 2000 m,
73-1047).
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heptaploide et octoploide impliquerait que I'immigration alpigéne a intéressé les
deux races, soit simultanément, soit a des époques différentes. En effet, aucune rela-
tion de filiation entre les caryotypes heptaploide et octoploide ne peut étre ima-
ginée, hormis la perte ou le gain d’'un géndome, hypotheése d’ailleurs peu vraisem-
blable.

A propos de la valeur taxonomique du P. fontqueri, Gaussen & Leredde
(1966) indiquent “a réunir spécifiquement au P. cenisia”. Nous serions tenté
de suivre l'opinion des auteurs pyrénéens, car force est de reconnaitre que
les caractéres invoqués par Braun-Blanquet (1945a) sont difficiles a appréhender.
Les différences consistent essentiellement dans le port plus robuste ainsi que dans
inflorescence plus fournie et plus contractée, a rameaux inférieurs courts. En
revanche, selon notre propre expérience, la scabréité des rameaux et la longueur
des épillets ne sauraient étre retenues comme caractéres distinctifs, car I’'amplitude
de leur variation est sensiblement la méme dans les Alpes et dans les Pyrénées.
Braun-Blanquet a sans doute été particuliérement influencé par I’écologie des
plantes pyrénéennes. En effet, dans les Alpes orientales et centrales, le P. cenisia
est lié aux éboulis calcaires, alors que le P. fontqueri marque une préférence pour
les pierriers siliceux. Toutefois, les deux taxons ne sont pas rigoureusement sténoi-
ques. Dans les Alpes occidentales, le P. cenisia s.l. est signalé dans les éboulis
granitiques du massif de Belledone (F., Isére, Belledone, 2000 m, 10.8.1896,
Faure NEU), au Grand-St-Bernard (1., Aoste, Grand-St-Bernard, 2250 m, 11.7.1962,
C. Favarger NEU), sur les gneiss du Grand-Paradis (Gaussen & Leredde, 1966) et
dans le massif de 1’Argentera-Mercantour (I., province de Cuneo; Barbero &
Bono, l.c.). De méme, dans les Pyrénées, le P. fontqueri s’observe aussi dans des
éboulis calcaires, par exemple 4 la Porteille d’Orlu (F., P.-O.) et sur le versant
espagnol du Port de Boucharo (E., Hu.). Indépendamment de toutes considérations
d’ordre écologique, les critéres morphologiques ne sont pas tranchés. Dans les
Alpes, au moins occidentales (Valais, Alpes francaises), toutes les formes de transi-
tion entre le P. cenisia s.str. et le P. fontqueri peuvent étre observées. Pour leur
part, Bajon & Greber (l.c.) qui publient les résultats d’une analyse statistique appli-
quée a plusieurs populations alpiennes du Poa cenisia, ne parviennent pas a dis-
tinguer morphologiquement les plantes silicicoles des populations calcicoles les plus
répandues dans les Alpes.

Dans I’état actuel de nos recherches, le statut spécifique attribué au taxon silici-
cole pyrénéen, corse et alpien nous parait trop élevé. Cependant, avant de proposer
un nouveau statut taxonomique au P. fontqueri (pour autant qu’il le mérite), il
conviendra d’étudier la variabilité cytologique, morphologique et écologique du
P. cenisia dans ’ensemble des Alpes, travail qui est en cours a Neuchitel.

Festuca paniculata (L.) Schinz & Thell., Verz. Sam. Bot. Gart. Zirich 1911: 4.
1411,

= Festuca spadicea L., Syst. Nat., ed., 12, 2: 232. 1767.

subsp. paniculata var. paniculata

A., Alpes Carniques, 1600 m (J. bot. Klagenfurt, 72-447), 2n = 14.
A., Ost-Tirol, Lienzer Dolomiten, 1900 m, (J. bot. Klagenfurt, 72-451), 2n = 14.
A., Dolomites, 2100 m, (J. bot. Klagenfurt, 66-563), n = 7.
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F., H.-A., Col du Galibier, 2200 m (J. bot. Versailles, 69-1169), 2n = 14.

F., H.-A., Queyras, Belvédére du Viso, 2100 m (NEU K01557),n =1.

F., Puy-de-Dome, Forez, Pierre-sur-Haute, versant ouest, 1600 m (71-1787), 2n = 14.
F., Cantal, Le Plomb, 1700 m (NEU K03281), 2n = 14.

F., Auvergne, Massif Central (J. bot. Lautaret, NEU K03280), 2n = 14.

F., Creuze, Aubusson (J. bot. Liege, 72-559), 2n = 14,

F., Gard, Aigoual, versant sud, 1500 m (71-348), 2n = 14.

F., Hérault, Espinouze, entre Salvergnes et Pratenjaille, 1000 m (NEU K01561), 2n = 14.
F., P.-O., Roc d’Aude, 2330 m (NEU K03270), 2n = 14.

F., P.-O., Puigmal (J. bot. Liege, 72-558), 2n = 14.

F., H.-P., Cirque de Gavarnie, 1580 m (69-1399), 2n = 14.

E., Sa., sud du Puerto de San Glorio, 1750 m (69-419), 2n = 14.

E., Pa., Pefia Redonda, versant nord, 1650 m (NEU K01556), 2n = 14.

subsp. paniculata var. paniculata - subsp. durandoi
E., Leon, entre le Puerto de Tuiza et la Pefia Ubifia, 2200 m (NEU K01559),n =7 + 2 B.

subsp. paniculata var. fallax

F., Hérault, Causse du Larzac, Pas de I'Escalette, entre La Pézade et le Caylar, 750 m (J. bot.
Versailles, 72-871), 2n =42,

F., Ar., Port de Pailheres, versant ouest, 1800 m (68-430), 2n =42.

F., P.-O., massif du Coronat, est de la Tartere, 1700 m (NEU K0/565), n = 21.

E., Ba., NW de Berga, versant sud-est du Peguera, 1800 m (NEU K03272), 2n =42.

E., Tarragona, créte est du Montsant, 850 m (NEU K01560), 2n =42,

E., Le., Val d’Aran, Puerto de la Bonaigua, 1600 m (NEU K01564), 2n =42.

E., Hu., Turbon, versant est, 2000 m (NEU K03264), n =21.

F., P.-A., Somport, versant nord, 1500 m (NEU K03269), 2n =42 + 3 B.

E., Ledn, Puerto de San Glorio, versant ouest, 1400 m (NEU K01567), 2n =42.

subsp. baetica

E., Gr., Sierra Nevada, Picacho de Veleta, Pefion de San Francisco, 2300 m (68-470), 2n = 28.
E., Gr,, Sierra Nevada, Trevenque, 1850 m, (NEU K03278),n = 14.

E., Jaén, Cerro Cabafias, versant ouest, 1900 m (NEU K01566), 2n = 28.

E., Ov., versant est du Cueto de Arbas, 1850 m (NEU K01558),n = 14.

subsp. durandoi

Portugal, Tras-os-Montes, Braganga, Serra do Nogueria (J. bot. Oeiras, NEU K03262), 2n = 14.
Portugal, (J. bot. Coimbra, origine spontanée, NEU K03267), n = 14.

subsp. durandoi — subsp. baetica

Portugal, (J. bot. Coimbra, origine spontanée, NEU K03282), n = 14.

Le F. paniculata occupe une aire disjointe en Afrique du Nord et dans toute
I’Europe australe. D’aprés Saint-Yves (1930) il est aussi “‘trés rare en Asie Mineure
et nul dans ’Himalaya”. Le méme auteur (Saint-Yves, 1928) a démontré en effet
que l'indication relative a4 I’Himalaya, reproduite dans la plupart des flores, repo-
sait selon toute probabilité sur des échantillons de I’ancienne compagnie des Indes,
rapportés avec un point d’interrogation au F. paniculata, mais qui appartiennent
en réalité au F. subspicata (Reg.) Lipsky. Le F. paniculata est assez répandu dans
les Alpes occidentales, de I’Estérel et des Alpes maritimes aux Alpes cottiennes et
a la Savoie. Il manque dans les Alpes centrales, est rare au Tessin, mais se retrouve
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plus abondant au Tyrol méridional et central et s’avance jusqu’en Styrie et en
Carinthie. Sporadique dans la moitié sud de la France et dans la Péninsule ibéri-
que, il est en revanche commun dans toutes les Pyrénées. Son habitus trés carac-
téristique, sa sociabilité et la physionomie particuliére des formations qui I’abritent
font de ce taxon une des Graminées les plus familiéres aux botanistes. Il n’est
donc pas surprenant qu’elle ait retenu ’attention des taxonomistes et suscité I'inté-
rét des phytosociologues.

Si plusieurs travaux taxonomiques avaient été publiés sur le F. paniculata lorsque
Litardiére (1949b) lui consacra une étude de caryosystématique, c’est a I'auteur
francgais que revient le mérite d’avoir découvert la variabilité des caractéres cytolo-
giques de ce taxon. Il fut aussi le seul a proposer une subdivision de 1’espéce col-
lective en tenant compte a la fois des critéres cytologique et morphologique.
Aprés avoir établi, sur du matériel alpien (F., H.-A., Lautaret) et pyrénéen (F.,
H.-G., Port de Vénasque; Pic Sacroux), que le type de l'espéce collective était
diploide, Litardiére s’est attaché a I’étude des taxons infraspécifiques. Ainsi
il devait démontrer que le var. fallax était hexaploide alors que le subsp. durandoi
était tétraploide. A la suite du travail de Litardiére, plusieurs auteurs ont publié
des données isolées; il s’agit de Litardiére (1950, 2n = 14: Massif Central), de
Gervais (1965, 2n = 14: CH., Tessin, Cima di Cugn), de Malik (1966, 2n = 14,
2n = 28: Portugal), de Fernandes & Queiros (1969, 2n = 14, Portugal), Tombal
(1969, 2n = 14: F., H.-A., Lautaret) et de Loon & al. (1971, 2n = 42: F., Hérault,
Le Caylar). Nos observations permettent de compléter les données cytogéographi-
ques relatives au F. paniculata et d’apporter quelques précisions complémentaires
aux diagnoses des différents taxons.

Comme I’avait fait remarquer Litardiére (1949b), “la polyploidie chez le
F. paniculata n’est pas accompagnée d’un accroissement de I’étendue de son
domaine géographique™. La race diploide se signale en effet par sa large répartition.
L’ensemble des populations alpiennes offre cette valence chromosomique, ainsi
que les populations acidophiles de I’Auvergne, des Cévennes méridionales (Aigoual,
Espinouze) et de la chaine principale des Pyrénées. Le diploide s’observe encore en
différentes localités cantabriques. Si I'on en croit Litardiére (l.c.), le type du
F. paniculata, soit le var. paniculata [= var. genuina (Hackel, p.p.) Litard., incl.
subvar. aurea (Lam.) Litard.], coincide avec la race diploide. Les caractéres mor-
phologiques propres a cette sippe sont les feuilles des innovations relativement étroi-
tes (2 a 3.5 mm), les gaines lisses, la panicule fauve (ce caractére est plus discret
dans les quelques populations des Alpes orientales que nous avons vues), souvent
discolore (lemmes maculées de brun violacé a I’extrémité, courte [5 4 12(-16) cm],
les épillets petits [7 a2 11(-12.5) mm], 3 a 5 (-8)-flores. Au point de vue écologique,
I'optimum du var. paniculata se situe a I’étage subalpin dans des pelouses acido-
philes, voire dans des rocailles siliceuses. C’est sans aucun doute au var. paniculata
qu’appartiennent les populations des Alpes occidentales qui participent d’aprés
Lacoste (1971) a deux groupements principaux. Le premier, mésothermophile
(association a F. paniculata et Centaurea uniflora; Guinochet, 1938), se développe
a I’étage subalpin inférieur sur des sols profonds, formés aux dépens d’une roche-
mere calcaire, mais dont les horizons supérieurs sont décarbonatés et a réaction
acide. Le deuxiéme groupement, xérothermophile (association i F. paniculata et
Helictotrichon parlatorei; Lacoste, l.c.), s’individualise 4 1’étage subalpin supérieur
sur des sols squelettiques, peu évolués, issus d’un substrat siliceux. Des formations
affines par leur physionomie et leur composition floristique s’observent sur les
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sommets du Cantal (association a F. paniculata et Chrysanthemum leucanthemum
subsp. delarbrei; Braun-Blanquet, 1926a) et dans les Pyrénées orientales ol le F.
paniculata est associé a divers Hieracium (H. hoppeanum, H. peleterianum, etc.)
[Braun-Blanquet, 1948]. Enfin, dans un des groupements les plus représentatifs
des Pyrénées centrales, le F. paniculata cotoie I'Iris xiphioides (Négre, 1969). Nos
vérifications cytologiques sur du matériel du Plomb du Cantal, des Pyrénées
orientales et des Pyrénées centrales laissent penser que toutes ces formations
hébergent bien le var. paniculata, diploide. Il conviendra cependant de vérifier cette
hypothése par une prospection cytologique encore plus détaillée que la notre.

Dans 1’état actuel des recherches, la sippe diploide ne semble pas avoir a
souffrir dans les Alpes de la concurrence d’une autre race chromosomique. En
revanche, il en est autrement dans la chaine pyrénéo-cantabrique et dans les Cévennes
ou la valence hexaploide a été décelée en plusieurs localités. Le partage des deux
races est flou dans les Cévennes et la figure 10 n’apporte aucune aide a la compré-
hension de leurs distributions respectives. La situation est différente dans les
Pyrénées ol la race hexaploide parait cantonnée aux massifs périphériques et
donne I'impression de cerner la race diploide limitée a la chaine frontiére. Dans
les Pyrénées occidentales, il n’est pas exclu que la sippe hexaploide, qui se trouve
sur la chaine frontiére, soit la plus répandue voire la seule représentée. Enfin, dans
les montagnes du nord-ouest de I’Espagne, notre échantillonnage est restreint, mais
il apparait déja que la race hexaploide est plus rare que la race diploide. De nos
résultats, trop erratiques, on ne peut pas déduire qu’il existe une véritable compé-
tition entre les deux sippes, sauf peut-étre au Puerto de San Glorio ou le diploide
s’observe peu au-dessus du col, aux environs de 1750 m, alors que la sippe hexa-
ploide a été trouvée a 1400 m sur le versant occidental. A I’avenir, il sera des plus
intéressant de chercher a circonscrire au plus prés la distribution des deux races,
car il y a tout lieu de penser que leurs aires doivent étre contigués ailleurs qu’au
Puerto de San Glorio. La présence du diploide au Roc d’Aude et de ’hexaploide
au Port de Pailhéres 4 moins de 20 km de distance 'un de 'autre alors que la
chaine est ininterrompue entre les deux localités, en fait foi. L’étude de ces zones
d’affrontement des deux races sera trés instructive pour préciser leurs exigences
écologiques respectives (édaphiques, thermiques).

Grace aux indications de Litardiére (1949b), il ne fait aucun doute que la sippe
hexaploide correspond au var. fallax (Loret & Barr.) Litard. [incl. subvar. conso-
brina (Timb.-Lagr.) Litard.]. En effet, 'auteur francais a étudié du matériel provenant
des deux stations classiques, soit le bois de Fontfroide (F., Hérault) au nord de Mont-
pellier pour le var. fallax (= F. spadicea L. var. fallax Loret & Barr., F1. Montpellier:
77. 1876) et la forét de Bouconne (F., Haute-Garonne) pour le subvar. consobrina
(EF. consobrina Timb.-Lagr., Bull. Soc. Hist. Nat. Toulouse 3: 130. 1869). Si I’iden-
tité de la race hexaploide avec le taxon décrit par Timbal-Lagrave ou par Loret & Bar-
randon est bien établie, sa définition reste plus floue. Les auteurs qui se sont intéres-
sés au var. fallax lui donnent un sens différent et cela dés les descriptions originales.
Ce désaccord a été la source de bien des confusions. Ainsi Loret & Barrandon (1876)
signalent que leur var. fallax différe du type par ses épillets plus petits, par les
rameaux de la panicule plus fins et moins longs, par les feuilles plus longues et plus
étroites, par la tige plus gréle, etc. Timbal-Lagrave (1869) distingue son F. consobrina
du F. spadicea par ses épillets plus grands, par sa panicule courte, mais large, par ses
pédicelles gréles, par ses feuilles glauques en-dessous, vertes en-dessus, plus larges,
ainsi que par ses chaumes moins robustes. Plusieurs contradictions apparaissent déja
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au sujet de la dimension des épillets et de la largeur des feuilles. En 1882, Hackel
mentionne pour le subvar. consobrina des feuilles relativement larges (3 mm au
lieu de 1.5 4 3 mm chez la variété typique) et de grandes inflorescences (15 cm
de longueur). Ascherson & Graebner (1900) qui suivent la description de Hackel
signalent aussi la robustesse plus grande du var. consobrina. En revanche, une
dizaine d’années plus tard, Rouy (1913) reprend l'indication “épillets plus petits”
de Loret & Barrandon et ajoute “plante plus gréle”. Enfin, Litardiere (1945),
comparant le subvar. consobrina (= subvar. fallax) avec le subvar. longiglumis
Litard. inclus tous deux dans le var. fallax, indique des épillets longs de 11 a
12 mm pour le premier et de 15 a 17 mm chez le deuxiéeme. Comparativement aux
dimensions que nous avons mesurées chez le var. paniculata [7 a 11(-12.5 mm)]
les deux sous-variétés appartiennent a une variété qui offre des épillets assez
grands. Nos propres observations donneraient plutdt raison aux auteurs qui consi-
dérent le var. fallax comme plus robuste que le var. paniculata. En effet, dans nos
échantillons de la race hexaploide, nous avons mesuré les dimensions suivantes:
feuilles des innovations larges de 2.8 a 3.8 mm (au lieu de 2 a 2.8 mm chez le var.
paniculata), feuilles culmaires larges de 3 a 5(-7.5) mm (contre 2 a 3.2 mm),
inflorescence longue de 10 a 16 ¢cm [contre 5 & 12 cm, exceptionnellement plus
grandes (16 cm)], épillets longs de 12 3 16 cm [contre 7 a 11(-12.5) mm], 5§ & 9-
flores. Notons encore que les épillets du var. fallax sont fauve clair, & lemme
souvent brune ou violacé-ferrugineux a l'extrémité; la panicule est relativement
lache et offre des rameaux inférieurs en général assez longs. Si de telles différences
étaient confirmées sur d’autres populations, le var. fallax mériterait le statut de
sous-espece pour laquelle nous préconiserions de reprendre 1’épithéte de Timbal-
Lagrave (consobrina), mieux définie et antérieure a celle proposée par Loret &
Barrandon (fallax). Nous attendrons pour ce faire d’avoir vu le matériel original
et visité les stations classiques.

Au point de vue écologique, le var. fallax se signale par son caractére eurhypse
et sa faculté de croitre sur des sols carbonatés. En effet, hormis la population du
Somport qui végétait sur des argilites rouges dépourvues de carbonates, toutes les
autres populations pyrénéennes, cévenoles et catalanes croissaient sur des sols
bruts calcimorphes. Ainsi au Montsant (province de Tarragona) le var. fallax
participait @ un maquis de chénes pubescents. De méme au Peguera, il colonisait
un éboulis calcaire. Enfin, au Turbon (province de Huesca), il était localisé dans
des fentes de rochers ou il cdtoyait les Helictotrichon montanum, Potentilla nivalis
et Globularia cordifolia, etc., alors qu’au Coronat (F., P.-0.) il s’intégrait a des
pelouses a Festuca scoparia et Senecio gerardii. Les mémes remarques sont. valables
dans les Cévennes et ’Auvergne ou les populations silicicoles de I’Espinouze, de
I’Aigoual, du Plomb et du Forez sont toutes diploides alors que les plantes calcico-
les du Larzac et de Fontfroide sont hexaploides. Dans la chaine cantabrique, la situa-
tion est plus confuse. En effet, le var. fallax du Puerto de San Glorio croissait dans
une lande acidophile alors que le diploide de la Pefia Redonda et de la Pefia Ubifia
colonisait des rocailles calcaires. En conclusion, nous croyons pouvoir admettre que
le var. fallax est un taxon calcicole préférent, au moins dans la partie orientale de
son aire, et qui offre en général un port plus robuste que le var. paniculata.

Litardiére (1945) a brossé les grands traits de la répartition du subsp. baetica,
mais sans pouvoir étayer ses vues par une démonstration cytologique. Ainsi, il a
reconnu ce taxon non seulement dans les chaines bétiques, mais aussi dans le centre
et 'ouest de I’Espagne (province de Toléde et de Salamanque) ainsi que dans
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les Asturies (Cueto de Arbas). On ne peut qu’admirer sa perspicacité puisque
nos recherches établissent que les populations sud-est ibériques et celles du
Cueto de Arbas possédent bien la méme valence chromosomique tétraploide
(2n = 28). Sur le matériel du Trevenque et du Cueto de Arbas, nous avons
observé dans plusieurs antheres de belles images méiotiques. Si la cinése est
réguliére, la fréquence de multivalents est trés élevée. A une exception preés, toutes
les cellules-méres offrent a la diacinése un a six tétravalents, sur un maximum
possible de sept, qui persistent jusqu'd la métaphase I (cf. tableau 6 et fig. 4g).
Toutefois le nombre de multivalents est en général un peu plus faible sur les méta-
phases qu’au cours de la prophase. En dépit des appariements multiples, la méiose
n’est pas perturbée et le pollen est régulier. Le pourcentage élévé de multivalents
implique une étroite homologie des quatre géndmes en présence. En conséquence,
I'origine par autopolyploidie du subsp. baetica est tres vraisemblable.

F. paniculata subsp. baetica F. paniculata subsp. durandoi
Provenances Gr., Trevenque Ov., Arbas J. bot. Coimbra J. bot. Coimbra
origine origine
spontanée spontanée
N° des populations K03278 K01558 K03282 K03267
Fréquences en % Fréquences en %
Configurations
14 1/ 1
121 +11v 26 7 6 4.5
10/+21v 30.5 36 225 11
81+31v 26 34.5 37 36
6/lt+4iIv 17.5 14.5 30.5 30
4/1+51Vv 7 4 12,5
211 +61V 6
Nombre de cellules-
méres étudiées 23 83 49 64

Tableau 6. — Configurations méiotiques a la diacinése chez le Festuca paniculata s.l, tétraploide.

Litardiére (1949b) plagait la sippe bétique au rang de variété. Cependant, sa
localisation géographique propre, alliée a ses caractéres morphologiques, nous
incline a préférer le statut de sous-espéce proposé par Emberger & Maire (1941).
Le subsp. baetica se distingue des deux variétés précédentes par son inflorescence
allongée (8 a 18 cm), contractée a I’anthése, a rameaux inférieurs courts, par ses
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épillets vert pile, parfois teintés de violacé a I'extrémité des lemmes, et par ses
gaines souvent scabriuscules (et non pas lisses). En revanche, la dimension des
épillets (8 a 11 mm de longueur) et celle des feuilles des innovations (2.4 a 3.4 mm
de largeur) n’apportent aucune aide a son identification. L’amplitude écologique
du subsp. baetica est assez large. Nous I’avons récolté au Cueto de Arbas dans une
pelouse acidophile et mésophile a Luzula caespitosa, Fritillaria pyrenaica, Vaccinium
myrtillus et Phalacrocarpum oppositifolium. Au Trevenque, il participait, au con-
traire, d un groupement trés ouvert sur rocailles calcaires, en compagnie des Koeleria
vallesiana var. abbreviata, Helictotrichon sarracenorum, Silene boryi, Scabiosa
pulsatilloides, etc.

Le taxon infraspécifique dont les caractéres morphologiques sont le plus tranchés
est le subsp. durandoi (Clauson) Emberger & Maire (= F. spadicea var. livida
Hackel), essentiellement portugais et nord-africain, qui se distingue avant tout par
I’aspect sétacé-condupliqué des limbes des innovations. Son inflorescence allongée,
étroite, parait un peu plus liche que chez le subsp. baetica. La couleur des
épillets est variable: fauve chez certains individus, vert pile (comme chez le subsp.
baetica) chez les autres. Taxon des stations trés xériques et de basses altitudes
(50 m dans la province de Beira Litoral), il supporte néanmoins des conditions
plus fraiches, en particulier sur des schistes humides a quelque 1000 m d’altitude
dans la province de Tras-os-Montes (Litardiére, 1949b). Litardiére (l.c.) a
a compté 2n = 28 chromosomes (4x) sur des échantillons de Mata de Foja (Portu-
gal, Beira Litoral). Pour le méme taxon Fernandes & Queiros (1969) publient aussi
2n = 14 sur des plantes du centre du Portugal (Beira Litoral et Serra da Estréla).
A D’instar du travail de Malik (1966), notre étude confirme qu’il existe deux races
chromosomiques dans les populations portugaises du subsp. durandoi. Le déroule-
ment de la méiose du tétraploide est trés semblable a celui du subsp. baetica, mais
avec un taux encore plus élevé de tétravalents (cf. tableau 6). Malik (l.c.) qui
n’a pas décelé de différences morphologiques entre les deux cytotypes et qui a
observé comme nous les appariements multiples, conclut a une origine par auto-
polyploidie de la sippe tétraploide.

Plusieurs auteurs ont tenté de se référer a ’anatomie foliaire, si importante
chez les graminées, pour distinguer les différents taxons. Ainsi, Hackel (1882) et
Litardiére (l.c.) appuyaient leurs déterminations sur des critéres histotaxiques.
De leurs observations, corroborées par notre étude, il ressort que la topographie
foliaire des var. paniculata et var. fallax, ainsi que du subsp. baetica sont identiques.
Ces trois taxons offrent habituellement des feuilles canaliculées, 4 5 4 7 cotes
internes bien saillantes, renforcées par un massif de sclérenchyme et séparées par
des sinus profonds a cellules bulliformes bien développées. Les nervures primaires
portent des piliers complets de sclérenchyme. Les faisceaux de sclérenchyme
externe sont le plus souvent confluents avec les nervures secondaires alors qu’ils
soulignent seulement I’emplacement des nervures tertiaires situées a I’aplomb
des sinus (fig. 11a). Le subsp. durandoi différe en général profondément: 3 4 5 cotes
internes peu ou pas saillantes, sillons dépourvus de cellules bulliformes, face interne
dépourvue de renforcement ligneux, sclérenchyme externe en massifs isolés, non con-
fluents avec les nervures. Ces caractéres ne sont pourtant bien tranchés que chez les
types extrémes. Litardiere (1936) signale des structures intermédiaires dans des
échantillons de Galice et des Asturies, en particulier de la Pefia Ubifia. D’aprés nos
observations, cette plante diploide est plus proche par son habitus du var. panicu-
lata que du subsp. durandoi, mais la structure des feuilles est ambigué (fig. 11c).
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Fig. 11. — Anatomie foliaire du Festuca paniculata s.l.
a, subsp. paniculata var. paniculata (Puigmal, 72-558); b, subsp. paniculata var. fallax (Mont-
sant, K01560); c, subsp. paniculata —> subsp. durandoi (Pefia Ubina, K01559); d, subsp. duran-
doi —> subsp. baetica (J. bot. Coimbra, K03282); e, subsp. durandoi (Tras-os-Montes, K03262).
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De méme dans le matériel portugais du subsp. durandoi, si la topographie foliaire
est bien typique dans le matériel diploide (fig. 11e), elle tend vers celle des deux
autres sous-espéces dans le matériel tétraploide de Coimbra (NEU K03282) [fig. 11d].
Ces plantes pourraient représenter ’'une de ces formes de transition entre les subsp.
baetica et subsp. durandoi que Litardiére (1945) mentionne dans la Serra da
Estréla (Portugal) et dans la Sierra de Francia (Espagne). En revanche, nous n’avons
pas rencontré de formes intermédiaires entre le var. fallax et le subsp. durandoi.
La seule plante hexaploide a feuilles convolutées provenait du Montsant, mais dans
ce matériel les cotes étaient trés saillantes et le sclérenchyme trés développé sur
les deux faces (fig. 11b).

Bien qu’il faille utiliser avec circonspection les données relatives a la distribution
des divers taxons infraspécifiques du F. paniculata, basées sur la seule morphologie,
nous croyons utile de donner I’opinion des agrostologues les plus avisés. Au sujet
du var. paniculata, relevons le point de vue de Saint-Yves (1913) qui dans
son étude des Fétuques des Alpes maritimes ne mentionne que le var. paniculata et
cela 4 des altitudes comprises entre 350 m dans I’Estérel et 2400 m au Pizzo de
Ormea. Pour Hackel (1882), toutes les populations alpiennes appartiennent a la
variété typique qui est également signalée par Saint-Yves (1922) comme trés rare
en Tunisie, indication reproduite par Maire (1955). Quant au var. fallax, il est
mentionné par Hackel en France, dans les régions basses de 1’Auvergne (Riom,
Tarn, Castres) et en Espagne (Sierra de Guadarrama, La Granja, Montserrat).
Pour Litardiére (1949b), le var. fallax croit dans le Tyrol méridional, dans
le Languedoc, au Pico de Arvas, et sous le subvar. longiglumis Litard., dans les
Pyrénées-Atlantiques, le Guipuzcoa et la province de San Sebastian (Litardiére,
1945). L’indication relative au Tyrol nous parait fort douteuse ou pour le moins
a confirmer. Il en est de méme de la plupart des localités mentionnées par Gautier
(1897-1898) qui par ailleurs a mal compris le groupe et met a tort en synonymie les
var. livida et consobrina. Le var. fallax est encore cité par Chassagne (1956) dans le
Forez (Pierre-sur-Haute), mais nos échantillons (2x) qui proviennent de cette
localité correspondent parfaitement au var. paniculata. En ce qui concerne l’aire
du subsp. baetica, elle comprendrait outre les chaines bétiques, le centre ouest de
la Péninsule ibérique, la Galice et I’Afrique du Nord (Maire, l.c.). Enfin, le subsp.
durandoi a été reconnu principalement au Portugal et en Afrique du Nord ou il
serait trés fréquent d’aprés Maire (l.c.) [Maroc, Algérie, Tunisie]. Quant au bien-
fondé des indications rapportant certaines populations francaises au subsp. duran-
doi, il est contesté par Litardiére (1945).

En conclusion, il est intéressant de rappeler que Hackel (l.c.) et Saint-Yves
(1930) admettent que le centre de développement de la section Subbulbosae est
africain. Ils appuyent leur hypothése sur le fait que la section est représentée en
Afrique du Nord par ses trois composantes, les F. paniculata, F. triflora Desf. et
F. coerulescens Desf., 1a premiére s’y trouvant méme sous ses trois sous-espéces.
Or, les données cytologiques montrent que les formes primitives diploides du
subsp. paniculata (var. paniculata) aussi bien que du subsp. durandoi se trouvent
dans la Péninsule ibérique. Le var. paniculata est méme largement répandu en
Europe australe. De plus, les F. rtriflora et F. coerulescens s’observent aussi en
Espagne; le deuxieme croit méme en Sicile. En revanche le var. paniculata semble
trés rare en Afrique du Nord. En conséquence, contrairement a ’opinion des auteurs
précités, tout porte a croire que la différenciation du grex Subbulbosae, évi-
demment trés ancienne et antérieure a la polyploidie, n’a pas été I’apanage du
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Maghreb, mais a di s’effectuer dans un territoire plus large qui embrassait tout
le domaine méditerranéen-occidental. Quant a la filiation des différentes races
chromosomiques, elle est encore difficile a établir. Cependant on peut affirmer
déja qu’il existe un lien de parenté étroit entre les var. paniculata et var. fallax,
ainsi qu’entre les subsp. durandoi (2x et 4x) et subsp: baetica (4x). Dans ce dernier
couple de taxons, I’origine par autopolyploidie des sippes tétraploides est des plus
probable.

A la lumiére des données morphologiques, cytologiques et chorologiques,
I'espéce collective F. paniculata devrait comprendre les taxons infraspécifiques
suivants:

Festuca paniculata (L.) Schinz & Thell.
subsp. paniculata var. paniculata

var. fallax (Loret & Barr.) Litard. [incl. subvar. longiglumis (Litard.) Litard.,
Portugaliae Acta Biol., Sér. B, vol. J. Henriques: 115. 1949] = F. conso-
brina Timb.-Lagr., Bull. Soc. Hist. Nat. Toulouse 3: 130. 1869

subsp. baetica (Hackel) Emberger & Maire in Jahandiez & Maire, Cat. PL
Maroc 4: 940. 1941.

subsp. durandoi (Clauson) Emberger & Maire in Jahandiez & Maire, l.c. = F.
spadicea L. var. livida Hackel, Cat. Gram. Port.: 27. 1880.

Rappelons que le statut du var. fallax est provisoire; nos études ultérieures
démontreront s’il convient d’élever ce taxon au rang de sous-espéce.

Festuca varia Haenke subsp. scoparia A. Kerner & Hackel, Bot. Centralbl. 8:
408. 1881 = Festuca scoparia (A. Kerner & Hackel) Nyman, Consp.: 826. 1882,
nom. illeg. (non F. scoparia Hooker fil., Fl. Antart.: 98. 1845) = Festuca
pumila Chaix subsp. scoparia (A. Kerner & Hackel) Litard., Candollea 9: 479.
1943.

E., Jaén, Sierra del Pozo, Cerro Cabaias, 1950 m (NEU K01573),n=1.

E., Gr., Sierra de la Sagra, versant nord, 2250 m (NEU K01586), n =1.

E., Te., Sierra de Javalambre, versant ouest, 1900 m (NEU K01578), 2n =14,

E., Te., Sierra de Gudar, Penarroya, 2000 m (NEU K01576),n =1.

E., Na., Pic d’Orhy, créte sud-ouest, 1900 m (NEU K01575),n =17.

E., Hu., Soum Blanc des Espéciéres, versant sud-est, 2300 m (NEU K01512),n =1.

F., H.-P,, Cirque de Gavarnie, 1580 m (NEU K01581), 2n = 14.

E., Hu., Val d’Aragués del Puerto (leg. C. Favarger, NEU K01579), 2n = 14.

E., Hu., Torla, versant est du Litro, 1700 m (NEU K01583), 2n = 14.

E., Hu., Tozal de Guara, 1900 m (NEU K01582), 2n = 14,

F., Ar., Port de Pailhéres, 1970 m (J. bot. Liége, NEU K01585), 2n = 14.

F., P.-., Massif du Coronat, est de la Tartere, 1730 m (72-1428), 2n = 14.

F., P.-O., Osséja, piste forestiere du Puigmal, 2050 m (J. bot. Versailles, NEU K01584), 2n =
28

E,, Ge.., Nuria, sud du Pico de Segre, 2450 m, 2n = 28.
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Avec le Festuca eskia, le F. varia subsp. scoparia est une des graminées pyrénéen-
nes les plus caractéristiques et les mieux circonscrites. Son aire principale, pyré-
néenne, déborde largement sur tous les grands massifs calcaires de la Péninsule
ibérique (Sierras de Gudar, de Javalambre, de la Sagra, Nevada, etc.) et en Afrique
du Nord. Une variété endémique des Alpes de Transylvanie, le var. lutea, lui
est rapportée par Hackel (1882). L’aire totale du subsp. scoparia est donc trés
disjointe et le hiatus pyrénéo-carpathique particuliérement large puisque cette
Fétuque n’est pas représentée dans les Alpes. La figure 12 qui rend compte de la distri-
bution du subsp. scoparia peéche sans doute par défaut, car nous n’avons pas épuisé
la bibliographie consacrée a ce taxon. En particulier, I’absence de stations dans la
chaine cantabrique nous parait surprenante et il est possible que des indications
le citant dans cette chaine nous aient échappé.

Par ses caractéres morphologiques et chorologiques, le subsp. scoparia mérite
largement un statut spécifique. Malheureusement, le bindme F. scoparia attaché
a la plante pyrénéenne est illégitime puisqu’il existe un homonyme antérieur (F.
scoparia Hooker fil.). Plutdot que de proposer une nouvelle épithéte nous préfé-
rons utiliser une combinaison connue. De cette facon, nous laissons & d’autres
auteurs le plaisir... de se couvrir d’opprobres en modifiant un bindme trés usité!

Outre le taxon oriental, Hackel (l.c.) distingue deux variétés au sein des popu-
lations pyrénéennes et cela essentiellement sur des caractéres histotaxiques. Dans
le type (var. scoparia) et le var. lutea, la face adlibérienne des feuilles desinnovations
est cannelée et les cinq angles sont renforcés par un ilot de sclérenchyme. Dans le
var. gautieri en revanche, le sclérenchyme forme un cordon continu sur la face
externe qui est subcylindrique. Cependant, Claustres (1966) a démontré que les
structures intermédiaires sont aussi nombreuses que les types extrémes et que dans
des innovations provenant d’un méme individu, les deux dispositions du scléren-
chyme pouvaient s’observer. En réalité, I’habitus du subsp. scoparia varie suivant
que la touffe végéte dans une station ombragée (sous-bois) ou sur une pente ensoleil-
lée. Dans le premier cas, les feuilles sont souvent assez longues, sétacées, souples;
le sclérenchyme est peu développé, souvent en massifs séparés. Dans les stations
les plus xériques, le port du subsp. scoparia est plus ramassé; les feuilles sont
courtes, falciformes, rigides, piquantes et 4 manteau continu de sclérenchyme sur
la face adlibérienne.

Pour Braun-Blanquet (1948) “le F. scoparia est calcicole préférent, mais non
exclusif”. Cette affirmation est mise en doute par Claustres (1966) qui précise que
ce taxon se comporte en calcicole strict dans sa dition (Ariége). Nos propres
observations donnent raison a Braun-Blanquet, car nous avons vu a plusieurs
reprises le subsp. scoparia dans des groupements acidophiles ou il figure cependant
comme espece transgressive et avec une vitalité en général assez réduite. Ainsi,
dans le vallon situé au sud du Pico de Segre prés de Nuria (E., Ge.), le subsp. scoparia
cotoyait plusieurs espéces acidophiles, telles les Festuca eskia, Veronica fruticans,
Veronica bellidioides, Anthemis saxatilis, etc., sur une roche-mére constituée de
schistes métamorphiques. D’autre part, le matériel que nous avons re¢u du jardin
botanique de Versailles portait la mention “piste forestiére du Puigmal, sur granit”.

Au point de vue cytologique, le subsp. scoparia est diploide dans toutes ses
stations, hormis les deux populations silicicoles voisines du Puigmal qui se sont
révélées tétraploides. Il n’est donc pas exclu qu’il existe sur la chaine frontiére
un taxon polyploide inféodé aux roches siliceuses ou a exigences édaphiques moins
strictes que le diploide qui de son coté serait seul représenté en Ariége. D’ou une



89

’

’

”

P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE

‘[9}OBH ¥ IOUIdY 'V Dl4pdoas “dsqns 9juaeH DDA DINISI,] NP UOINQLISIP 9P 311D — 7T "Sig

(nuuodur anbjwosowolyd 8iquiou) 831Ny "IeA e
saplojdengy — °

saplo|dip — °

a|esguagb auie resedoas ‘ien  + @




90 BOISSIERA 23,1974

explication possible de la divergence des points de vue de Claustres et de Braun-
Blanquet. Les deux cytotypes s’excluent-ils de leurs domaines géographiques respec-
tifs ou au contraire présentent-ils, dans la méme région (Massif du Puigmal), une
spécialisation écologique différente, le diploide étant li€¢ au substrat calcaire et le
tétraploide aux terrains siliceux? A I’heure actuelle, nous ne sommes pas a méme
de répondre a cette question, mais une étude cytologique et écologique du subsp.
scoparia dans les Pyrénées orientales sera sans doute trés instructive. Remarquons
encore que les populations voisines de la rive gauche de la Tét (Coronat) et de
I’Aude (Port de Pailhéres) sont diploides, comme d’ailleurs toutes les autres popu-
lations calcicoles des Pyrénées centrales et occidentales ainsi que du sud-est de
I’Espagne (fig. 12). Enfin, au point de vue taxonomique, il ne semble pas exister
de relation entre la polyploidie et I’'une ou I'autre des variétés (var. gautieri ou var.
scoparia) du subsp. scoparia, car le tétraploide présente soit la structure foliaire
du var. gautieri, a I'instar de plusieurs diploides, soit une structure ambigué.

Festuca eskia Ramond ex Lam. & DC., Fl. Fr. 3, ed. 3: 52. 1805.

E., Ov., Cueto de Arbas, versant est, 1900 m (NEU K01524), n = 1.
F., H.-P., Col des Espéciéres, 2330 m (NEU K01522), 2n = 14.

AND., sud du Pas de la Case, 2400 m (NEU K01523),n =1.

E., Ge., versant sud du Pico de Segre, 2300 m (NEU K01525), 2n = 14.

Longtemps considéré comme un endémique pyrénéo-cantabrique, le F. eskia
a été retrouvé en Transylvanie (Carpathes orientales) par Krajina (1933) qui a iden-
tifié¢ comme tel un exsiccatum de Kldstersky. D’aprés I’auteur tcheéque, les échantil-
lons récoltés aux Mtii Retezatului sont identiques aux plantes pyrénéennes tant par
leurs caractéres morphologiques qu’anatomiques. En revanche, le F. eskia n’a jamais
été indiqué d’une maniére stre dans les Alpes.

Le F. eskia est sans conteste la graminée la plus représentative de la flore pyré-
néenne, tant par son habitus que par son abondance et sa sociabilité. Les conditions
optimales 4 son développement sont réalisées aux étages subalpin et alpin, sur les
pentes fortement déclives, orientées au midi et de préférence sur substrat siliceux.
Cependant, doué d’un fort pouvoir d’expansion et d’une relative souplesse écolo-
gique, le F. eskia s’observe déja a I’étage montagnard et monte a quelque 2900 m.

Hormis le résultat (2n = 42) publié par Stdhlin (1929) établi sur du matériel
de jardin botanique et dont I’exactitude est mise en doute par Litardiére (1950),
les caractéres cytologiques du F. eskia paraissent constants, tout au moins dans
la partie occidentale de son aire. En effet, I’espéce est diploide en Ariége
(Litardiére, l.c.), dans les Pyrénées orientales et centrales ainsi que dans la chaine
cantabrique. Il reste a établir le nombre chromosomique des populations carpathi-
ques.

Anthericum liliago L., Sp. P1., 310. 1753.

Dans la liste suivante nous avons reporté ’ensemble des données publiées a ce
jour et nos résultats inédits concernant les trois espéces: A. liliago, A. baeticum et
A. ramosum,
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Origines n

A. liliago var. liliago

Suéde, cultivé au Hortus Bergianus (Stockholm) 3

partir de plantes récoltées en Scanie 32
Matériel de jardin botanique
Suéde, frdn Degeberga och Vi

F., Haut-Rhin, Rotlatible, chénaie de plaine 16
E., Pa., Peiia Redonda, 1750 m (NEU K02269) 30
E., Te., entre Linares de Mora et Nogueruelas

(NEU K02284)

E., Te., Pefiarroya, 1900 m (72-1410)
F., H.-P., Gédre, 1030 m (70-29)
E., Hu., Guara, E. du Santuario de San Cosme,
1100 m (NEU K02290)
E., Hu., Turbon, versant est, 1800 m (70-1851)
F., P.-O., Vallée de Carol, entre Porta et Porté,
1680 m (NEU K02276) 30
F.,P.-O., Valléede Llo, 1680 m (NEU K02287)
F., P.-O., créte NE de la Tartere, 1700 m
(72-1435) 30
F. P.-O.,Opoul, 170 m (70-1885)
F., Lo., Vallée de la Jonte, 480 m (70-71918)
F., Va., versant SE du Ventoux, 1260 m (771-235)
F., A.-M., Col de Bleine, 1460 m (NEU K02282) 30
F., A.-M., Gorgesde laRoya, 1200 m (NEU K02270) 30
I., Cuneo, Vallée de la Stura de Demonte (leg. G.
Bono, 77-1028)
F., B.-A., versant N de la Cayolle, 100 m (NEU

K02279) 30
F., B.-A., Fours, 1500 m (NEU K02283)
F., H.-A., Ceillac, 1700 m (NEU K02288) 30
F., H.-A., entre le Col du Mt Genévre et Briangon,

1500 m (NEU K02280) 30

F., Isére, Mayres, 740 m (NEU K02281)
F., H.-S., Pralognan (J. bot. Dijon, 771-1047)
F., Ain, SSW du Colomby de Gex, Praffion,
1380 m (J. bot. Genéve, 77-1055)
F., H.-S., Le Vuache au-dessus de Chaumont,
500 m (J. bot. Meyrin, 77-1112)
CH., Vs., N de Saillon, 720 m (NEU K02293) 30438
CH., Vs., V. d’'Hérens, amont du pont de
Lugneré, 1020 m (leg. E. Beuret, NEU)
CH., Vs., V. d'Hérens, Pralovin sur les Haudeéres,
1770 m (leg. E. Beuret, NEU) 30
CH., Vs., Schallberg, 1320 m (NEU K02275)
CH., Fribourg, Les Mortheys, Brenlaire-Dessus,
1800 m (leg. C. Béguin, 73-7079)
CH., Berne, Bienne, garide du Pavillon, 460 m
(NEU K02301) 30
l., Aoste, Cogne, 1600 m (J. bot. Champex,
69-393)
Belgique, Neamur, Treignes (J. bot. Jamioulx, 77-1074)

2n

60

60
60

60

60
60

Auteurs

Elvers (1932)

Bowden (1945)

Strandhede (1963)

Zickler & Lambert
(1967)

Kupfer

Kiupfer
Kupfer
Kipfer

Kupfer
Kupfer

Kipfer
Kipfer

Kipfer
Kuapfer
Kupfer
Kipfer
Kupfer
Kipfer

Kiapfer
Kipfer
Kipfer
Kipfer
Kiipfer
Kupfer
Kiupfer
Kipfer

Kipfer
Kupfer

Kipfer

Kapfer
Kuapfer

Kupfer
Kupfer

Kipfer
Kipfer
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Origines n

Yougoslavie, Dalmatie, Biokovo au-dessus de Ma-
karska, 1000 m (leg. P. Correvon, 73-887)

R. F. A., AUmihle b. D6Ime (Weser) (J. bot.
Gottingen, 70-832)

R. F. A., Hessen, Wanfried s. Werra (J. bot. Oldenburg,
70-1450)

R. D. A., Dresden, env. de Meissen (J. bot, Halle, NEU
K02297)

R. D. A., Halle, Kyffhaduser Gebirge, Ochsenburg (J.
bot. Jena, 70-1298)

R. D. A., Halle, Felsheide am Kyffhduser. Bad
Frankenhausen (J. bot. Leipzig, 77-867)

R. D. A., Halle, Harz, Quedlimburg (J. bot. Jena,
69-1016)

Hongrie, Budapest, plantes spontanées (J. bot,
Budapest,68-1074, 69-1262, 70-1415)

Formes ambigués rapportées provisoirement au var. liliago

E., Jaén, NW du Cerro Cabafas, 1600 m (NEU
K02267)

E., Te., entre Camarena de la Sierra et La Puebla de Val-
Valverde, 1300 m (NEU K02266)

A. liliago var. sphaerocarpum

F., H.-G., Val d'Esquierry, 16560 m (NEU K03415)

CH., Vs, versant S du Catogne, 1800 m (leg. C.
Béguin, 73-1087)

CH., Vs., Le Catogne (NEU K02299)

A, liliago var. multiflorum

I., Torino, Val Soana, au-dessus d'Ingria, 800 m
(leg. P. Correvon, 72-1445)

l., Torino, Fenestrelle, V. Cristone, 1650 m (69-15239)

CH., Vs., Gabi, 12256 m (NEU K02277)

CH., Vs., Zwischbergental, 1150 m (72-1531)

CH., Tessin, Locarno, au-dessus d'Orselina (leg. C.
Favarger, NEU K02289) 15

CH., Tessin, entrée du Val Verzasca (leg. Th. Egli,
68612)

CH., Tessin, Bellinzona, Pizzo Camoghé, 1400 m
(J. bot. Champex, 771-807)

CH., Tessin, Val Maggia, Bosco, 1500 m (leg. Th. Egli,
71-877)

CH., Tessin, Arzo, 700 m (leg. C. Favarger, NEU
K02292)

F., Vosges, Rotenbach, 1230 m (J. bot. Nancy,
71-1035)

F., Bas-Rhin (J. bot. Strasbourg, 68-1067)

2n

60

60

60

60

60

60

Auteurs

Kapfer
Kupfer
Kupfer
Kupfer
Kipfer

Kipfer

60124, 60 Kipfer

60

30

30

30

30
30
30
30

30

30

30

30

Kipfer

Kupfer

Kuapfer

Kipfer

Kupfer
Kupfer

Kipfer
Kuapfer
Kupfer
Kupfer
Kupfer
Kiapfer
Kupfer
Kapfer

Kupfer

30+1A, 30 Kipfer

30

Kipfer
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Origines n 2n Auteurs
A. baeticum
E., Gr., Sierra Nevada, Corral de Veleta, 3200 m
(NEU K02285) 15 30 Kuipfer (1968)
E., Malaga, Sierra Tejeda, Maroma, N de El
Selladero, 1750 m (NEU K02268) 30 Kapfer
A. ramosum
Matériel de jardin botanique 16 Stenar (1928)
Suéde, cultivé au Hortus Bergianus (Stockholm) a
partir de plantes récoltées en Scanie 16 Elvers (1932)
Hongrie, Cott. HajdG-Bihar, in a ertis silvae
“Bagaméri-erdd’’ 32 Polya (1950)
F., Isére, Alsace 32 Gagnieu & Linder
(1955)
Hongrie, Ablakoskd, Mts Blikk; Mt Naszél, Vac 32 Baksay (1956)
Sans indication d’origine 32 Holmen (in Love &
& Love, 1961)
Suéde, fran Degeberga och Ravlunda 30 Strandhede (1963)
Pologne, Plutowo near Chelmno on Vistula; in Naklo 32 Jaworska (in Ska-
linska
1964)
F., Jura central, Chassagne, 500 m 32 Parreaux (1971)
Suéde, Hejnum par, Kallgatburgen (J. bot.
Goteborg, 77-1204) 30 Kipfer
R.D. A., Halle, b. Wurzen (J. bot. Halle,69-58) 30 Kupfer
Suéde, Endre par, Olbach (J. bot. Géteborg,
71-1205) 30 Kupfer
R. D. A., Thiringen, Bezirk Gera (J. bot. Leipzig,
71-868) 30 Kupfer
Autriche, Dobratsch, Gailtaler Alpen (J. bot. Graz,
68-565) 30 Kupfer

Le genre Anthericum compte une centaine d’espéces en Afrique centro-
occidentale et australe (Meusel & al., 1965). S’il offre encore un petit cen-
tre de différenciation au Mexique avec une dizaine d’espéces, il n’est représenté
dans les autres parties du monde que par quelques rares espéces. Presque inexistant
en Asie (seul I’A. ramosum s’y trouve en quelques stations occidentales), il ne
possede plus que trois espéces en Amérique du Sud et un nombre égal en Europe,
a savoir les 4. liliago, A. baeticum et A. ramosum.

L’A. liliago n’est pas a proprement parler un orophyte. Il constitue I’exemple type
d’une espéce eurhypse dont les colonies planitiaires descendent jusqu’au bord de
la mer alors que ses populations orophiles atteignent 1’étage subalpin, voire ’étage
alpin. La question est alors de savoir si 4. liliago est un taxon a exigences écolo-
giques trés souples sans pour autant présenter de variations morphologiques ou cyto-
logiques ou s’il s’agit au contraire d’une espéce collective dans laquelle il est possible
de définir plusieurs taxons indépendants sous le double aspect de la cytologie et de
la morphologie. La question connexe de la participation éventuelle des deux taxons
sud-ibérique et nord-africain (A. baeticum et A. algeriense) i la genése de la forme
la plus répandue de I’A. liliago méritait d’étre abordée. Nos résultats seront exposés
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dans I’ordre ou ils ont été obtenus. Partant des données cytologiques, nous aborde-
rons la variation morphologique et enfin les problémes taxonomiques.

Les résultats cytologiques appellent plusieurs remarques. La premiére a trait au
nombre de base. Lorsque nous avons abordé I’étude cytologique des Anthericum
européens, leur nombre de base n’avait pas été établi en toute certitude. Les données
les plus nombreuses relataient x = 16 aussi bien pour I’A. liliago que pour I’4.
ramosum et cela pour des régions trés variées (Suéde, Hongrie, Jura, Vosges, etc.).
Cependant, ’'un des deux auteurs a avoir étudié les A. liliago, A. ramosum et leur
hybride, soit Strandhede (1963) publiait respectivement 2n = 60, 2n = 30et 2n =
45, 44 pour des plantes du sud de la Suéde appartenant a ces trois taxons, résul-
tats qui donnaient un certain crédit aux comptages de Bowden (1945) rap-
portant x = 15 pour I’A. liliago. De plus, Strandhede reprenant I’étude du
matériel d’Elvers (1932) obtint 2n = 60. Dés lors, on pouvait se demander si
plusieurs races chromosomiques aneuploides et méme polyploides, n’existaient
pas chez les Anthericum européens comme le laissaient pressentir les numérations
rapportant 2n = 30, 32 mais aussi 60, 64 pour I’4. liliago et dans ’affirmative
quelle en était la distribution. En définitive nos résultats qui intéressent quelque
62 localités disséminées dans la plus grande partie de ’aire et qui concernent les
trois taxons européens, ont donné entiérement raison a I’auteur suédois. Tous nos
comptages, 4 deux exceptions prés, qu’ils aient €té réalisés sur des mitoses de
racines ou sur des méioses, ont mis en évidence des nombres multiples de x = 15.
Un individu de la population de Saillon offrait a la diacinése de la microsporogenése
30 II + 3 B; 2 chromosomes B s’appariaient en fin de prophase pour constituer un
petit bivalent qui se partageait a I’anaphase I, le troisiéme passant dans I’'une ou
I'autre de deux cellules-filles. Enfin, les trois chromosomes B se clivaient a I’ana-
phase II de telle sorte que chaque microspore héritait d’'un ou de deux chromoso-
mes surmnumeéraires. Seules deux plantes se sont trouvées aneuploides (2n = 31,
2n = 62); elles provenaient respectivement des Vosges (7/-1035) et du Harz (69-
1016). Force nous est d’admettre que parmi les données antérieures rapportant 2n =
32 ou 64 plusieurs résultaient d’une interprétation erronée des images cytologiques.
Les nombres zygotiques 27 = 32 étaient d’ailleurs considérés comme étant tétraploi-
des, interprétation quin’est pas compatible avec le nombre de base x = 15. En revan-
che, chez I’A. liliago, nos résultats sont venus confirmer I’existence de deux races
cytologiques, I'une 4 2n = 30 et l'autre a 2n = 60. Le cytotype tétraploide est le
plus répandu puisqu’il se rencontre de I’Espagne a la Hongrie et des Alpes mari-
times 4 la Suéde (fig. 13). La répartition des populations diploides parait trés errati-
que, offrant trois centres principaux, ’'un ibérique occupant les régions orientales de
I’Espagne au sud du rio Mijares, le deuxiéme en Alsace couvrant les départements
du Haut- et du Bas-Rhin, alors que le dernier qui dans I’état actuel de nos connais-
sances parait le plus important, se superpose a peu prés a la région insubrienne.
Enfin deux stations de montagne, trés isolées au sein des populations polyploides,
ont été trouvées, I'une en Haute-Garonne dans le Val d’Esquierry (Pyrénées) et
I'autre dans les Alpes suisses (Catogne).

Le probléme de l'origine de la race tétraploide ne pouvait étre abordé sans
I’étude préalable des différentes phases de la méiose. La microsporogenese dont
nous avons observé toutes les étapes sur plusieurs individus de provenances différen-
tes, est trés réguliére; la prophase hétérotypique conduit a I'individualisation de
30 II, tous trés chromophiles et bien séparés en métaphase I. Ce fait est a
mettre en paralléle avec les observations d’Elvers (1932) sur ’hybride A. liliago x
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A. ramosum. Méme si les conclusions de cet auteur sont partiellement erronées,
il est intéressant de noter qu’Elvers a observé a la diacinése de ’hybride une syn-
dése partielle avec formation de 16 I/ et 16 [, proportion qui devrait étre ramenée
a 151 et 15[ sil’on tient compte du nombre de base x = 15. L’interprétation des
méioses d’hybrides est d’ailleurs toujours sujette a caution. Une erreur d’un ou
deux chromosomes est possible sans pour autant enlever I’intérét que représente
lamise en évidence d’un nombre assez élevé de bivalents. Deux explications peuvent
€tre apportées a la syndese partielle observée par Elvers.

— La premiére suppose que le génotype de I’A. ramosum est suffisamment proche
de I'un des génotypes de I’A. liliago pour permettre le rapprochement des
chromosomes homologues a la méiose (allosyndése).

— La deuxiéme hypothése admet que I’A. liliago a 2n = 60 est un autotétraploide.
Les bivalents résulteraient alors de la syndeése des deux génotypes homo-
logues de I’A. liliago (autosyndése), les chromosomes de 1’A. ramosum, sans
partenaire, donnant les univalents. Dans cette deuxiéme éventualité, on explique
mal la régularité parfaite de la méiose du tétraploide. En effet, la présence de 4
génomes identiques ou trés voisins dans une espéce ou les chromosomes sont
relativement grands et la fréquence de chiasma élevée, impliquerait la formation
de multivalents, phénoméne que nous n’avons jamais décelé. A moins qu’il
existe un mécanisme nous échappant encore qui empéche la formation de multi-
valents? Toutes ces hypothéses demandent a étre vérifiées expérimentalement,
ce que nous espérons entreprendre prochainement. Quoi qu’il en soit, la parti-
cipation de ’A. ramosum a la genése de I’A. liliago tétraploide, si elle n’est pas
exclue, nous parait trés aléatoire. L’A. liliago polyploide offrant tous les
traits morphologiques du diploide, il faudrait admettre que les caractéres de I'A4.
liliago sont tous dominants dans l’allotétraploide ce qui ne semble pas démontré
par les hybrides naturels étudiés par Strandhede (l.c.) qui montrent des carac-
téres intermédiaires entre les deux parents.

L’évaluation des affinités entre la sippe tétraploide et les divers taxons diploides
pouvait étre aussi abordée par la confrontation des différents caryotypes. Malheureu-
sement une comparaison qui ne tiendrait compte que des longueurs relatives et des
rapports de bras serait insuffisante. En effet, les caryotypes sont peu différenciés.
Tous les chromosomes sont hétérobrachiaux a des degrés divers,leur longueur variant
entre 3 et 6u aprés 2 heures de prétraitement a 'amn. (pl. IId, e, fig. 14). De plus, les
caryotypes a 2n = 30 des 4. liliago, A. baeticum et A. ramosum présentent tous
une paire de chromosomes satellitiféres, le satellite offrant sensiblement la méme
dimension que le bras court sur lequel il est inséré. Il est intéressant de noter que
contre toute attente, le caryotype de 1’4. liliago tétraploide ne laisse apparaitre
qu’une seule paire de chromosomes pourvus de satellites ce qui infirme autant
I’hypothése impliquant ’autopolyploidie que celle invoquant ’allopolyploidie
avec participation de 1’4. ramosum. A moins que des translocations inégales,
inversions, etc., aient effacé une partie des homologies structurales.

Un dernier fait d’ordre cytologique mérite d’étre relevé. Dans 3 populations
appartenant a la valence diploide (A. baeticum, K02268; A. liliago, K02292,



P.KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 97

4
- ! ¢

\

\
\
\
\
\
\
\
\
B

- ——— e e - -

»
B3
|
\,

Fig. 14. — Métaphases de méristemes radiculaires.
a, Anthericum liliago var. sphaerocarpum (Val d’Esquierry, K03415). b: Anthericum baeticum
(Sierra Tejeda, K02268). c, Anthericum ramosum (Suede, 71-1205). d, Paradisia liliastrum
(Téte a Pierre-Grept, K03322). e, Anthericum liliago var. liliago (Pefia Redonda, K02269).
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K02299), nous avons observé des cellules a 2n = 60 chromosomes dans les méris-
témes radiculaires. Une corrélation étroite semble exister entre le diamétre des
racines et la fréquence des cellules polyploides. Dans les racines les plus grosses,
une proportion supérieure a 50% de cellules en mitose sont affectées par I’endo-
polyploidie, les racines les plus fines ne présentant pas ce phénoméne. Notons que
toutes les racines fixées étaient jeunes et bien blanches. Le nombre élevé de cellules
en division attestait d’ailleurs la croissance rapide des racines. Les chromosomes
en métaphase dans les cellules a 2n = 60 sont rigoureusement identiques dans
leur forme et dans leur dimension a ceux des cellules a 2n = 30. La présence de
cellules polyploides n’est pas due au prétraitement a I'amn., toutes les pointes
de racines ayant été traitées uniformément (2 h. a la température ordinaire). De
plus, la polyploidie des cellules méristématiques affecte les racines les plus volu-
mineuses, celles-la méme ou des difficultés de pénétration retardent et diminuent
I’effet de I’agent mitoclasique. En revanche, nous croyons pouvoir imputer au pré-
traitement le fait que les chromosomes ne prennent pas ’aspect de “‘diplo-chro-
mosomes” si caractéristique des caryocinéses qui suivent les endomitoses. Bien que
’hypothése ne soit pas a exclure, nous ne pensons pas qu’il y ait une relation entre
ce phénomene et la formation de populations tétraploides. La multiplication
végétative n’est pas trés importante chez les Anthericum. D’autre part, nous n’avons
jamais décelé d’individus polyploides isolés au sein de populations diploides.
Remarquons cependant que jusqu’ici nous n’avons pas trouvé de cellules poly-
ploides chez I’A. ramosum qui ne semble pas avoir différencié de races chromoso-
miques.

Observations morphologiques

Les caractéres végétatifs n’apportant aucun renseignement utile dans I’étude
taxonomique des Anthericum européens, force est de se rabattre sur les caractéres
floraux et fructiféres. Malheureusement, en herbier, il est généralement impossible
de se rendre compte de la dimension et de la forme exactes des tépales. De plus,
les fruits qui fournissent les critéres les plus intéressants font le plus souvent
défaut ou, s’ils sont présents, ne sont pas arrivés a maturité compléte ou encore
sont déformés par le séchage. D’autre part, il est trés difficile d’intégrer de mémoire
“in situ” la physionomie de toutes les papulations examinées et d’en saisir les
différences morphologiques. Nos observations résultent donc essentiellement de
cultures comparées.

Dans les conditions du jardin botanique de Neuchatel, la floraison des A. liliago
débute dans la deuxiéme quinzaine de mai et se prolonge jusqu’a la mi-juin,
Les populations septentrionales ou alticoles sont en général plus tardives que les
formes méridionales ou de basses altitudes, la premiére a fleurir étant celle de la
Sierra Tejeda. Il ressort de la confrontation des différentes populations que I’on
peut non seulement distinguer la sippe polyploide de la plupart des populations
diploides, mais encore reconnaitre au sein des formes diploides plusieurs taxons
ayant des caractéeres morphologiques, chorologiques et, 4 un moindre degré,
écologiques propres. Dans un premier temps, il convenait d’établir a quelle valence
chromosomique se rattachait le type de Linné, les taxons infraspécifiques devant
y étre subordonnés.

A la suite du protologue de I’4. liliago, Linné mentionne “habitat in Helvetia,
Germania, Gallia”, indications trop vagues pour permettre de trancher la question
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de la valence chromosomique du type. Linné donne encore deux références “Hort.
ups. 83, It. Scan.” se rapportant a deux de ses travaux antérieurs. Le premier
(Hortus Upsaliensis..., 1748) est consacré a des plantes en culture au jardin botanique
d’Upsala. A la page 83, faisant suite a la diagnose de la plante que Linné nommera
dans le “Species Plantarum” A. liliago, on lit “habitat in Pyrenaeis”. Enfin, dans
Iter Scanicum (Skanska Resa..., 1751), Linné traite de plantes récoltées en Scanie
(province méridionale de la Suéde). Dans I’herbier de Linné dont nous avons vu
les photographies publiées par I'l.D.C., deux échantillons sont réunis sous le nom
d’A. liliago. L’exsiccatum le mieux conservé, comprenant une inflorescence de
30 fleurs environ et une feuille relativement large (8.5 4 9 mm), porte le numéro
432.7 et Iindication “HU” (Horto Upsaliensi). Tout porte a croire que cet exsic-
catum est le témoin de la plante cultivée a Upsala que Linné cite dans I’Hortus
Upsaliensis. Comme elle semble provenir des Pyrénées, elle est selon toute probabilité
tétraploide. Le deuxiéme échantillon réduit a une seule inflorescence pauciflore
(~10-flore) porte le numéro 432.8 et la mention ‘““Scania”. Il correspond sans doute
a la référence d’Iter Scanicum. Comme un léger doute subsiste quant a 1’origine
de I'exsiccatum N© 432.7 sur lequel l'origine spontanée n’est pas spécifiée, nous
choisirons comme lectotype l’exsiccatum N°© 432.8 de Scanie, cela afin de nous
permettre d’affirmer en toute sécurité que le type appartient bien au taxon
tétraploide [en effet le matériel de Scanie étudié par Strandhede (1963) est 4x].
La seule réserve qui pourrait étre formulée a ce choix est le fait que Linné dans le
“Species Plantarum” ne cite pas la Suéde dans la distribution de 1’4. liliago.
Cependant les indications chorologiques qu’il donne concernent dans la plupart des
cas les stations étrangéres a la Suéde. D’autre part, la référence a Iter Scanicum,
antérieur au “Species Plantarum”, atteste que Linné avait connaissance en 1753
de la présence de I’A. liliago sur sol suédois.

PourI’étude des taxons infraspécifiques diploides, nous nous référerons constam-
ment au type tétraploide. Il nous parait donc approprié d’en donner une description
précise que nous utiliserons comme étalon. Si elle n’est pas exhaustive, du moins
elle fait ressortir tous les caractéres importants du linnéon.

Anthericum liliago L. var. liliago

Géophyte a rhizome trés court portant de nombreuses racines fasciculées char-
nues. Souche revétue de restes foliaires fibreux peu nombreux. Feuilles toutes
radicales en rosette, linéaires, de 3 @ 10 mm de large, planes ou canaliculées,
dressées, obliques ou étalées, glabres. Hampes florales naissant au centre de la
rosette foliaire, dépassant les feuilles, de 25 4 80 cm de hauteur, dressées, nues,
glabres, lisses. Inflorescence 10 a 35-flore, en grappe simple, portant plus rarement
1 ou 2 axes secondaires rigides. Bractées a limbe lancéolé-trinervié, atténué a
Pextrémité distale en une pointe étroite, les inférieures plus courtes ou plus longues
que le pericladium, les supérieures beaucoup plus courtes. Pédoncules floraux
articulés, a pericladium de 8 a 14 mm, 2 a 5 fois plus long que le pédicelle vrai.
Fleurs grandes, blanches; corolle infundibuliforme, non étranglée a la base (pl. 2¢);
tépales tous trinerviés, I'interne (18 & 27 x 4 4 8.5 mm) un peu plus large que
externe; étamines 6, en deux verticilles, les internes un peu plus longues que les
externes, atteignant environ la demi-longueur du périanthe; style dépassant les
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étamines. Pédoncules fructiféres dressés; capsules ovoides-oblongues, aigués au
sommet (fig. 15a), & valves * ridées-nervées. Graines noires, luisantes, a contour
irrégulier-anguleux, pesant entre 4 et 10 mg.

Parmi les populations que nous avons suivies en culture, celles de la Sierra
Tejeda et de la Sierra Nevada se distinguent aisément de toutes les autres. Les
caractéres propres a cette sippe sont les suivants: pédoncules floraux trés courts,
I’articulation avec le pericladium se situant a 1 ou 2 mm de la tige; pericladium 4
a 8 fois plus long que le pédoncule proprement dit; fleurs en grappe simple, peu
nombreuses (2 & 14); corolle infundibuliforme étranglée a la base (pl. IIb); tépales
petits, mais proportionnellement assez larges (12 a 13 x 4.5 4 5.8 mm); pericladium
dressé presque paralléle a 'axe de l'infrustescence au moment de la maturité des
fruits; capsules ellipsoides-oblongues, obtuses au sommet (fig. 15¢) avant la déhis-
cence, a valves distinctement ridées transversalement.

Ces caractéres nous paraissent suffisamment originaux pour que nous estimions
tout a fait justifié de séparer spécifiquement de 1’4. liliago la sippe bétique sous le
nom proposé par Boissier (1845, vol. 2: 619), soit A. baeticum (Boiss.) Boiss. Si les
populations de la Sierra Nevada et de la Sierra Tejeda partagent les caractéres
énumérés ci-dessus, elles n’en sont pas pour autant rigoureusement identiques
au double point de vue écologique et morphologique. Nous avons récolté la forme
névadéenne sur silice, d une altitude particuliérement élevée (3200 m), dans une nar-
daie trés fraiche. Son phénotype répond a celui du var. font-queri S. & Ma. qui est
d’ailleurs “a peine distinct du type’ d’aprés les propres termes de Maire (1958, vol.
5: 51). Ses hampes florales pauciflores [2 a 5(-10)-flores] n’atteignent guére plus
de 10 4 25(-40) cm. Les capsules assez étroites (11 x 5.5 mm) offrent des valves
aigués; enfin les graines comptent parmi les plus petites que nous ayons examinées
(2 mg). Quant d la population de la S. Tejeda, elle croissait sur calcaire en compagnie
des Helictotrichon sarracenorum, Dictamnus albus, Anthyllis tejedensis et Aethio-
nema gr. ovalifolium. L’A. baeticum y était remarquable par son port élevé (40 a
60 cm), ses hampes multiflores (8 a4 15-flores), ses capsules plus ventrues (11 x
7 mm) a valves subobtuses et ses graines plus grandes (4 mg). L’ensemble de ces
caractéres permet de rapprocher cette population du var. rhiphaeum (Pau & Font
Quer) Maire. Il est intéressant de noter que malgré leur habitus différent, les
deux populations appartiennent a la méme valence chromosomgiue.

Les autres formes européennes diploides nous paraissent toutes entrer dans la
définition de 1’A. liliago s.l. Cependant, il est possible de distinguer plusieurs
sippes différentes. Les diploides alsaciens et insubriens différent du type tétraploide
par leurs fleurs plus petites, leurs capsules ovoides-subglobuleuses, aigués au som-
met (fig. 15b), mais avant tout par leurs inflorescences plus fournies, les individus
de belle venue montrant 30 a 55 fleurs (pl. IIa). En revanche, le poids des graines
(4 2 8 mg), un peu inférieur a celui des semences du tétraploide, est un critére
plus difficile a saisir sans une étude statistique. Quant a la largeur des feuilles, elle
n’apporte aucun renseignement utile, le méme gradient de variation s’observant
chez les deux cytotypes. Par ses caractéres morphologiques suffisamment tranchés,
cette sippe nous a paru mériter un statut particulier. Il convenait donc de chercher
si parmi les taxons infraspécifiques subordonnés a I’4. liliago, au reste peu nombreux,
I'un ou l'autre ne coinciderait pas avec elle. Si I'on fait abstraction des taxons
affines des A. baeticum et A. algeriense, seuls 4 taxons de rang inférieur a la sous-
espéce ont été rapportés a I’A. liliago et sont cités dans plusieurs flores.
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Fig. 15. — Capsules des Anthericum liliago var. liliago (a), var. multiflorum (b), var. sphaero-
carpum (d), A. baeticum (c).
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— Le f. fallax (Willd.) Skalicky différe du type par ses inflorescences ramifiées et
ses fleurs plus petites. Skalicky (1958) a montré que le f. fallax ne méritait pas
un statut plus €levé, ses exigences écologiques et sa distribution se superposant
a celles du type.

— Le var. robustum Domin correspond lui aussi @ une forme ramifiée de I’A.
liliago, ce qui lui a valu d’étre subordonné par Hegi (1909, vol. 2: 202) a I’A.
ramosum, point de vue qui est contesté par Skalicky. Le var. robustum ne serait
qu’une forme sporadique particuliérement vigoureuse du linnéon.

— Quant au var. australe Willk., décrit sur la base de plantes du Haut-Aragon et
selon toute vraisemblance tétraploide d’aprés nos comptages, il correspond a une
forme trapue des stations trés séches. Nos échantillons du Guara et du Turbon
répondent a la définition de ce taxon par ailleurs sans grande signification.

— Le dernier taxon infraspécifique a été décrit par Skalicky (l.c.) sous le nom de
proles balcanicum. Les caractéres invoqués par I’auteur tchéque sont essentiel-
lement quantitatifs et portent sur les dimensions plus faibles de toutes les parties
de la plante balkanique: hauteur (40 cm), largeur des feuilles (3 mm), pericla-
dium (8 mm), longueur des piéces périanthaires (15.5 mm), largeur des tépales
externes (3.8 mm) et internes (4.8 mm). Cependant, en dépit de la petitesse des
fleurs, nous ne croyons pas que le taxon de Skalicky soit identique au diploide
insubrien et alsacien, cela pour plusieurs raisons. La distribution du proles balca-
nicum comprend d’aprés Skalicky les pays suivants: Hongrie, Yougoslavie,
Albanie, Gréce, Roumanie (?), Bulgarie, Turquie. Or, les 4 sondages cytologiques
que nous avons opérés dans cette aire ont révélé un nombre tétraploide. Enfin,
le critére majeur pour distinguer la sippe insubrienne concerne les inflorescences
qui sont trés fournies, caractére qui n’est pas mentionné par Skalicky pour le
proles balcanicum. Dans ces conditions, nous nous croyons autorisé a définir
un nouveau taxon sous le nom de var. multiflorum.

Anthericum liliago L. var. multiflorum Kiipfer, var. nova

A varietate typica floribus minoribus, tepalis externis (16-)17-20 mm longis,
3.544.5 mm latis, internis (16-)17-20 mm longis, 4-6 mm latis; racemo (25-)30-
45(-50) flores gerenti; capsula ovoideo-subglobosa, acuta 8-10(-11) mm longa, 6 mm
lata; seminibus pondus 4-8 mg aequantibus differt. Habitat in Insubria, Alsasiaque.
Holotypus in herbario novicastrensi (CH., Valais, Gabi, pelouses mésophiles, 1225 m,
NEU K02277).

L’aire disjointe de ce taxon comprend la région insubrienne, du Piémont au
Tessin mais se prolonge selon toute probabilité jusqu’au lac de Garde voire au-dela,
et la partie alsacienne de la vallée du Rhin. Au sud des Alpes, laligne de démarcation
entre les sippes diploide et tétraploide suit les crétes sur lesquelles passe la limite
sud de la province d’Aoste, du massif du Gran Paradisio au Mont Rose. De 13, elle
continue sur la chaine pennine, le versant nord é€tant dévolu au var. liliago, le
versant sud au var. multiflorum.
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La découverte de deux populations orophiles diploides (nous insistons sur le
fait qu’il ne s’agit pas d’individus isolés), 'une pyrénéenne (V. d’Esquierry) et
'autre alpienne (Catogne) cernées par les populations tétraploides parait surprenante.
Elles différent des var. liliago et var. multiflorum par plusieurs traits phénologiques
et morphologiques. Les caractéres les plus frappants sont: I’époque de floraison
tardive (mi-juin dans les conditions du jardin de Neuchatel), les feuilles relativement
larges et surtout les fruits vert foncé avant la maturité, sphériques (fig. 15d), a
valves aussi larges que hautes. Nous estimons qu’il convient de distinguer cette
sippe des précédentes sous le nom de var. sphaerocarpum.

Anthericum liliago L. var. sphaerocarpum Kiipfer, var. nova

A varietate typica floribus minoribus, tepalis externis 15-18 mm longis, 4 mm
latis, internis 15-18 mm longis, 5 mm latis; capsulis subsphaericis obtusis longitu-
dine valvarum latitudinem haud superanti; pedicellis fructiferibus patulo-erectis,
curvatis ascendentibus; seminibus pondus 4-7 mg aequantibus differt. Habitat in
Pyrenaeis, in Valle “Esquierry”, Alpibusque ad montem “Catogne”. Holotypus in
herbario novicastrensi (F., H.-G., Val d’Esquierry, 1650 m, NEU K03415).

Au vu de son aire trés disjointe, nous sommes tenté de considérer le var. sphaero-
carpum comme le représentant actuel d’un taxon orophile, autrefois plus répandu
dans les Alpes et les Pyrénées, décimé par les glaciations et que sa vitalité réduite,
liée a sa valence diploide, a empéché de s’opposer a I’avance des tétraploides plus
conquérants.

Les deux derniéres populations diploides, espagnoles, posent quelques problémes
d’identification. Celle de S. de Javalambre nous parait trés proche des formes les
plus petites du var. /iliago (fleurs grandes, hampes pauciflores). N’ayant étudié
qu’une seule population, il nous est difficile de nous prononcer sur son statut défi-
nitif.

Quant a la population du Cerro Cabaifias, récoltée dans un sous-bois de Pinus
nigra subsp. salzmannii, nous ’avons placée provisoirement sous le pavillon de I’A4.
liliago, mais plusieurs de ses caracteres rappellent ’4. baeticum, en particulier ses
pédoncules trés courts (1 a 2 mm en-dessous de I’articulation) et ses hampes pauci-
flores. L’incertitude subsistant au sujet de sa véritable identité provient du fait que
nous n’avons pas vu d’échantillons en fruits, la capsule fournissant le critére le
plus sir pour distinguer ’A. baeticum de I’A. liliago, mais résulte peut-étre aussi de
’habitat particulier de cette population dans une station trés ombragée et fraiche.

En résumé, nous pensons que la subdivision de I’espéce collective A. liliago
devrait se faire comme suit:

— A. liliago var. liliago: taxon tétraploide, eurhypse, a répartition presque
continue de la moitié nord de I’Espagne a travers toute I’Europe jusqu’en
Hongrie.

— A. liliago var. multiflorum: taxon diploide inféodé aux étages collinéen et
montagnard en Alsace et en Insubrie.
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— A. liliago var. sphaerocarpum: taxon diploide subalpin offrant quelques rares
stations (2 dans I’état actuel de nos connaissances) tres isolées, dans les Alpes
et les Pyrénées.

— A. baeticum: endémique bético-rifain diploide. Ses affinités avec 1’A. algeriense
(Boiss. & Reuter) Skalicky seront encore a préciser. La remarque de Maire (l.c.)
indiquant que les “formes de transition sont assez fréquentes entre les subsp.
algeriense et baeticum” permet de penser qu’il conviendra peut-étre a 1’avenir
de surbordonner I’endémique nord-africain a I’A. baeticum.

Paradisia liliastrum (L.) Bertol., F1. Ital. 4: 133. 1841.

Paradisia liliastrum

F., P.-O., Vallée de Carol, défilé de la Faou, 1580 m (NEU K02323), 2n = 30 (non 2n =16,
Kiipfer, 1969).

F., B.-A., Col de Vars, versant sud, 1800 m (NEU K02325), 2n = 30.

F., H.-A., au-dessous du Belvédere du Viso, 2100 m (NEU K02326), 2n = 30.

F., Dauphiné — Savoie (J. bot. Grignon, NEU K03323), 2n = 30.

F., Ain, Reculet (NEU K03320), 2n = 30.

CH., Vaud, Téte a Pierre Grept, 1700 m (J. bot. Meyrin, NEU K03322), 2n = 30.

Paradisia lusitanica (Coutinho) Samp.

Portugal, Braga — Charces (J. bot. Coimbra, 71-1302), 2n = 30.
Portugal (J. bot. Utrecht, 71-866), 2n = 30.

Le genre Paradisia, trés affine des Anthericumn dont il ne différe que par ’absence
de pericladium, est monotypique d’aprés Suessenguth (in Hegi, 1939). Cependant,
d’autres auteurs incluent encore dans le genre le P. bulbifera Lingelsh. de I’est du
Tibet. Enfin, du P. liliastrum est détaché parfois le P. lusitanica, endémique du nord-
ouest de la Péninsule ibérique. Au point de vue chorologique, notons que Suessen-
guth (l.c.) et Hermann (1956) signalent le P. liliastrum dans la cordillére cantabrique,
indication que nous avons reprise dans un travail précédent (Kupfer, 1969). Toutefois
Dupont (in Meusel & al., 1965) et Lainz (1973) contestent I’existence de ce taxon
dans le nord-ouest de I’Espagne.

Dans une note préliminaire (Kiipfer, l.c.), nous avons rapporté le nombre
chromosomique 2n = 16, obtenu sur une plante des Pyrénées-Orientales que nous
avions cru alors appartenir au P. liliastrum. Nos témoins trés caractéristiques en
faisaient foi (F., P.-O.,Vallée de Carol, NEU K02323). Cependant au moment de la
fixation effectuée “in situ”, les Lis-de-St-Bruno étaient en pleine floraison. La
difficulté de trouver du matériel favorable nous avait contraint a nous rabattre
sur les boutons supérieurs d’inflorescence a ’anthése, objets en général défavorables,
car les boutons apicaux avortent le plus souvent. De plus, nous avions eu la bonne
ou plutdt mauvaise fortune de trouver au milieu de plantes fleuries, une hampe
moins avancée sur laquelle nous avions prélevé quelques piéces florales. Au moment
de I’étude au laboratoire, seules ces derniéres offraient des mitoses, par ailleurs trées
claires. L’intérét de la valence 2n = 16 mise en évidence, que nous interprétions
comme diploide sur la base de x = 8, nous avait engagé a poursuivre des investi-
gations cytogéographiques sur cette belle espéce. La suite de nos recherches devait
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nous donner tort. En effet, sur toutes les populations étudiées ultérieurement, nous
avons compté 2n = 30, soit une valence notablement plus élevée correspondant a
un nombre de base x = 15. Ces nouveaux résultats mettaient donc en cause notre
premiére numération et nécessitait une mise au point. Dans cette perspective, nous
sommes retournés en aoit 1970 dans la Vallée de Carol. Les Paradisia étaient alors
en fructification. Quand bien méme I’échantillon transplanté a Neuchatel a péri sans
que nous ayons eu la possibilité d’en déterminer la valence chromosomique, nous
avons observé 2n = 30 sur des racines fixées sur place. De plus, dans la Vallée de
Carol, nous avons découvert des infrutescences de 1’'Ornithogalum pyrenaicum,
espéce qui nous avait échappé lors de notre premier passage. Une confusion avec
un jeune individu d’Ornithogale, intriqué dans une touffe de Lis-de-St-Bruno, n’est
pas exclue. Cette hypothése est étayée par le fait que I’O. pyrenaicum a précisément
x = 8 comme nombre de base (cf. Bolkhovskikh & al., 1969). Quoi qu’il en soit, nous
considérons le nombre publié précédemment (Kiipfer, 1969) comme faux; il est a
remplacer par la valence 2n = 30, commune aux populations pyrénéennes, alpiennes
et jurassiennes.

Les données cytologiques relatives au P. liliastrum sont peu nombreuses et
concernent toutes du materiel de jardins botaniques. Ainsi, Bowden (1945) et
Zhukova (1967) ont compté 2n = 30. Quant a Stenar (1928), il a trouvé 2n = 32
et Satd (1942) 2n = 48. Enfin, chez le P. lusitanica, Fernandes (1950) indique 2n =
32 et 2n = 64 pour des plantes de la Serra do Gerés (Portugal). Nos résultats, en
accord avec ceux de Bowden et de Zhukova, établissent ainsi sans ambiguité le nom-
bre de base x = 15 et cela aussi bien chez le P. liliastrumn que chez le P. lusitanica.
Les résultats différents obtenus par les auteurs précités doivent sans doute étre inter-
prétés comme des valences aneuploides isolées, car la dysploidie nous parait trés
peu vraisemblable dans ce genre. La constance intraspécifique du nombre de base
dans le genre Anthericurn que nos recherches ont démontrée parle dans ce sens.
Le caryotype du P. liliastrum est peu différencié (fig. 14d); les 30 chromosomes
présentent tous une constriction submédiane a subterminale; une paire de chromo-
somes relativement grands portent un satellite sur le bras court. L’aspect du complé-
ment (forme et taille des chromosomes) est trés semblable a celui des Anthericum
européens diploides.

Il est intéressant de relever que le genre Paradisia offre le méme nombre de base
que les trois Anthericum européens ce qui est d’autant plus curieux que le nombre
2n = 30 est de toute évidence un nombre secondaire comme le prouve I’existence
des valences 2n = 14 et 2n = 16 chez deux espéces respectivement américaine et
africaine du genre Anthericum. Dés lors, faut-il admettre que les Anthericum et les
Paradisia dérivent d’une souche commune ou au contraire que le caryotype a 2n =
30 a pris naissance indépendamment dans les deux genres? Le fait que les deux
taxons soient en définitive bien voisins et qu’ils occupent en gros le méme territoire
nous incline a préférer la premiére hypothése. Les Paradisia pourraient en quelque
sorte étre considérés comme des Anthericum dépourvus de pericladium. Avant de
tirer une conclusion il convient cependant d’attendre que 1’étude cytologique des
Anthericum, africains en particulier, soit plus avancée.
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Crocus grex albiflorus

Crocus albiflorus

F., P.-O., Vallée de Llo, 1800 m (68-1113), 2n = 8.

F., Ain, Reculet (leg. C. Béguin, 69-1778), 2n = 8.

F., Ain, Reculet (leg. C. Béguin, 70-1580), 2n =8,

CH., Fribourg, Vuadens, 820 m (leg. L. Keller, 70-1514), 2n = 8.
CH., Vs., Zermatt, Schwarzsee, 2500 m (69-1366), 2n =8, 2n =16.
CH., Obwald, Engelberg (J. bot. Bale, 70-305), 2n = 8.

Crocus cf. napolitanus

Autriche, Koralpe, Seehdhe, 1500 m (leg. P. Correvon, 69-1738), 2n =18.

Le groupe de taxons gravitant autour du C. albiflorus comprend en Europe
centrale les trois espéces suivantes:

C. albiflorus Kit., ex Schult., Oestr. F1. ed. II. 1: 101.

C. napolitanus Mord. & Loisel., Herbier général de ’amateur. (Paris) 2: 101.
1817.

C. heuffelianus Herbert, J. Hort. Soc. London 2: 273. 1847.

De ces trois taxons, seul le C. albiflorus est représenté dans la flore pyrénéenne.

Le genre Crocus a déja suscité de nombreuses études cytologiques, mais la
plupart des auteurs ont utilis€ du matériel de jardin botanique. En raison de la
multiplicité des formes cultivées et de phénoménes d’hybridation, inévitables en
culture, leurs résultats n’offrent aucun intérét au point de vue cytogéographique.

Le C. albiflorus est un orophyte sud européen dont le centre de gravité est
pyrénéo-alpien. Encore trés répandu dans le Jura, il atteint au nord les Vosges
et la Forét Noire. Au sud il s’observe dans les Apennins, la Sicile et les Balkans.
Eurhypse, il croit entre 400 et 2600 m, mais les conditions optimales a sa crois-
sance se situent entre 1000 et 1800 m ou il abonde dans les paturages. Son nombre
chromosomique établi par Linder (1961) sur différentes populations alsaciennes,
jurassienne et alpienne (Isére) a été confirmé par Wolkinger (1964; matériel autri-
chien), par Skalinska (1968; plantes des Alpes bemnoises), par Zickler & Lambert
(1967; matériel alsacien) et enfin par Favarger (1972d; plantes des Apennins;
Gran Sasso). Sur des plantes d’origines trés diverses, tous ces auteurs rapportent la
méme valence diploide et un nombre de base x = 4. Au point de vue morphologi-
que les caractéres propres au C. albiflorus sont la petitesse de la corolle, a divisions
oblongues et étroites (16 a 26 x 7 a 13 mm), les internes ciliées-hirsutes a la base,
et les stigmates qui atteignent au plus le tiers inférieur des anthéres.

Le C. napolitanus est une espéce planitiaire dont I’aire principale est plus méri-
dionale et embrasse les Carpathes, les Balkans, les Apennins et diverses stations
disséminées dans le nord de la Hongrie (Mts Biikk), la Tchécoslovaquie, le nord
de la Forét Noire, I’Alsace, I’ouest (Provence, Dauphiné) et le sud des Alpes. Linder
(l.c.)amontré qu’en Alsace le C. albiflorus ne s’observait que dans les Hautes-Vosges
alors que le C. napolitanus était strictement localisé dans la plaine du Rhin entre
150 et 450 m d’altitude. Le méme auteur a déterminé que le C. napolitanus était
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tétraploide et que méme si son caryotype était construit sur la méme base x =4,
il ne résultait pas de la simple duplication de la garniture chromosomique du C.
albiflorus. De plus, il a démontré que les deux espéces étaient interstériles, car tous
ses essais de croisements se sont révélés infructueux. L’auteur francais admet enfin
que le C. napolitanus est un des témoins de la flore steppique qui s’est installée a la
périphérie de I’arc alpien aprés les glaciations (hypothése d’ailleurs déja formulée par
Hegi en 1909). Si Wolkinger (1964) parvient aux mémes conclusions que Linder
a propos des nombres chromosomiques des C. albiflorus et C. napolitanus, il a
en revanche observé des hybrides entre les deux espéces (x C. fritschii Derganc)
et vérifié que leur nombre chromosomique était bien intermédiaire (2n = 12). Le
C. napolitanus différe du C. albiflorus par sa corolle plus grande, a gorge barbue
et 4 divisions oblongues assez larges (25 2 50 x 8 4 18 mm), ainsi que par ses longues
anthéres (15 & 17 mm) surmontées par les stigmates.

L’aire du C. heuffelianus est plus orientale et comprend la Bessarabie, les Car-
pathes (jusqu’a 2000 m), les Balkans, la Moravie et les Sudétes. Skalinska (1966) a
étudié récemment les plantes carpathiques connues sous le bindme de C. scepusien-
sis et a conclu qu’il ne s’agissait en fait que d’un écotype qu’il convient d’inclure
dans le C. heuffelianus. Les conclusions de l'auteur polonaise reposent sur des
considérations morphologiques et sur la comparaison des idiogrammes des deux
taxons. A cet égard, Skalinska a établi que les caryotypes des C. heuffelianus et C.
scepusiensis étaient identiques et que leurs nombres chromosomiques, 2n = 18, les
séparaient nettement du groupe des C. albiflorus et C. napolitanus. Au point de vue
morphologique, le C. heuffelianus partage avec le C. napolitanus la grandeur de la
corolle et le fait que les stigmates dépassent les anthéres, mais s’en distingue par
sa gorge glabre et ses anthéres plus petites.

De nos observations, il ressort que les caractéres cytologiques du C. albiflorus
sont trés instables. Les modifications du caryotype ne tiennent pas tant de la poly-
ploidie, mais affectent avant tout la morphologie des chromosomes. Ainsi, contrai-
rement aux auteurs précités, nous ne pouvons pas en général définir les paires de
chromosomes homologues. Le seul caryotype presque symétrique, qui est aussi
le moins différencié, est celui de la population de Vuadens (fig. 17a). Les faibles
différences qui apparaissent entre chaque chromosome des trois premiéres paires
entrent sans doute dans la marge d’erreur de la méthode. En revanche, si les longueurs
relatives des chromosomes 7 et 8 sont sensiblement identiques, ils différent toutefois
par la structure du bras court qui porte en 8 une constncuon secondaire; cette
différence était constante sur toutes les métaphases observées.! De méme dans la
population de Zermatt, une observation sommaire pourrait donner 1’impression
que le caryotype est symétrique (fig. 17e). La comparaison de nombreuses méta-
phases nous a persuadé du contraire. Sur le diagramme ci-dessous (fig. 16) chaque
chromosome a été placé en fonction de ses Lr (longueur relative) et R (rapport
de la longueur des bras) moyens. Afin de donner une idée de la dispersion des

TLes caryotypes reproduits par la figure 17 sont le résultat de plusieurs observations. Les
1d|0grammes a, b, c et d ont été réalises sur la base de cing dessins tres prems de plaques
métaphasiques sélectionnées pour leur clarté. Les chromosomes ont été classés en tenant
compte de leur longueur relative (L7 =longueur du chromosome/longueur totale du complément)
et du rapport des longueurs des bras (R = longueur du bras long/longueur du bras court). Les
valeurs de Lr et de R résultent donc de la moyenne de cing mesures. Pour établir les idiogram-
mes f et g, nous n’avons disposé que d’une, respectivement deux images metaphaanues tres
nettes. Enfin le caryotype e est fondé sur le dessin et la comparaison de 12 métaphases.
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Fig. 16. — Représentation graphique du caryogramme du Crocus albiflorus (Zermatt, 69-1366).

Chaque chromosome est figuré par une croix. Les coordonnees des intersections sont respecti-

vement les moyennes des L, [longueurs relatives calculées en % (portées en abmsse)] et les

moyennes des R [ rapports des ongueurs des bras (portés en ordonnee)] La longueur de chaque
branche représente les écarts-type. Nombre d’échantillons: 12 (cf. texte).

mesures effectuées, nous avons également représenté les écarts-type des variables
Lr et R. Dans le diagramme, il apparait d’emblée que les chromosomes 5 et 6 sont
trés isolés alors que la paire 3-4, et peut-étre aussi 1-2, est formée de chromosomes
homologues, car les valeurs respectives de Lr et de R varient pour les deux chromo-
somes dans des intervalles trés voisins. Le couple 7-8 est selon toute probabilité
aussi hétérogéne. L’asymétrie du caryotype des plantes a 2n = 8 de Zermatt a
encore été vérifiée sur le caryotype d’un individu tétraploide (sur trois étudiés)
découvert dans la méme station. Son caryogramme, équilibré, montre clairement
qu’il s’agit d’un autotétraploide, sans doute occasionnel (il conviendra néanmoins
d’entreprendre une étude de population), car sa formule chromosomique [8m +
2(m — sm) + 2sm + 45153t est ’expression multipliée par deux du caryotype
diploide [4m + 1(m — sm) + 1sm + 2sr5at],

Les caryotypes les plus visiblement dissymétriques ont été décelés sur deux
populations, 'une pyrénéenne (Vallée de Llo, fig. 17d) et I’autre jurassienne (Reculet,
fig. 17c). Dans ce matériel, on peut néanmoins considérer les chromosomes 1 et 2,
3 et 4 et enfin 5 et 6 comme homologues deux a deux; une petite réserve doit
cependant étre faite au sujet de la premiére paire dont les deux éléments sont de
tailles 1égérement inégales. En revanche, si les chromosomes 7 et 8 se signalent par
une constriction secondaire, I'un d’eux est toujours nettement plus court. Ce
petit élément apparait clairement sur la planche Ie. D’autre part, si ’on confronte



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 109

MM
i ||||||-'
l:,IIII|III n b
[ ]
RLIRERY
TERRRRRRRENENEY
11
gHllllllllll'll--ll

Fig. 17. — Idiogrammes des Crocus albiflorus (a-f) et C. cf. napolitanus (g).
Crocus albiﬁoms: a, Vuadens, 70-1514; b, Reculet, 69-1778; c, Reculet, 70-1580; d, Vallée
de Llo, 68-1113; e-f, Zermatt, 69-1366. Crocus cf. napolitanus: g, Koralpe, 69-1738.
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les caryogrammes des deux populations, force est de reconnaitre qu’ils sont trés
semblables, sinon identiques. Toutefois nous hésitons a voir 1 plus qu’un phéno-
meéne fortuit, car imaginer qu’un caryotype asymétrique, et selon toute probabilité
instable, puisse étre le témoin actuel du caryotype d’un syngaméon primitif pyrénéo-
jurassien nous parait trés hypothétique. Il conviendra cependant de s’en assurer
en étudiant différentes populations des Pyrénées,! de I’Auvergne et du Jura. D’ores
et déja, on peut dire qu’il existe dans le Jura méridional un autre caryotype trés
différencié qui est illustré par la figure 17b.

Nous avons également tenté de comparer le caryotype de I'individu tétraploide
de Zermatt avec celui du C. napolitanus qui posséde la méme valence chromoso-
mique. A cette fin, nous disposions d’un Crocus provenant de la Koralpe (Alpes
austro-orientales autrichiennes) ol Wolkinger (1964 ) ne cite que le Crocus de Naples.
Or, son étude cytologique a révélé un nombre chromosomique inattendu, a savoir
2n = 18, alors que 'auteur autrichien, a I'instar de Linder (1961), mentionne 2n =
16 pour cette espéce. Par ses caractéres morphologiques, grandeur de la corolle,
style dépassant les anthéres, la plante de la Koralpe correspond bien au groupe des
C. napolitanus-C. heuffelianus. De plus, par sa corolle a gorge barbue, elle se rappro-
che davantage du C. napolitanus. Une culture comparée des différents taxons sera
entreprise prochainement afin de déterminer les affinités exactes de cette plante. La
question qui se pose est de savoir si le taxon de la Koralpe est un hyperploide dérivé
du C. napolitanus (2n = 16) ou une sippe plus proche du C. heuffelianus (2n = 18).
Comme son caryotype est parfaitement symétrique, il faudrait admettre, au cas ou
le complément a 2n = 18 reléverait de ’aneuploidie, que les deux chromosomes en
surnombre sont homologues. On pourrait aussi imaginer que la paire la plus petite
est constituée de chromosomes B, mais de tels chromosomes n’ont jamais été signalé
a notre connaissance dans ce groupe d’espéces, tout au moins dans les populations
naturelles. Un autre fait significatif mérite d’étre relevé. Dans ’ensemble de son aire,
le C. napolitanus est une espéce de basse altitude, qui végéte de préférence entre O et
450 m. Sa présence a quelque 1500 m a la Koralpe (le C. napolitanus est méme
signalé jusqu’a 2000 m a la Koralpe par Suessenguth [in Hegi, 1939]), est donc
surprenante et nous inclinons a penser qu’il s’agit peut-étre d’un taxon a rapprocher
du C. heuffelianus dont le comportement écologique serait semblable. En effet,
cette derniére espéce est indiquée dans les Carpathes a des altitudes équivalentes.
La question pourra étre résolue en étudiant les caractéres cytologiques de plusieurs
populations orophiles et planitiaires de Styrie. Ajoutons cependant que le caryo-
gramme de la plante de la Koralpe [8m + 6sm + 2(sm — st) + 2st53t-] différe de
celui établi par Skalinska (1966) pour les formes carpathiques du C. heuffelianus
[6m + 2(m — sm) + 4sm + 2st + 2(st — 1) + 2t].

L’instabilité du caryotype du C. albiflorus est sans doute responsable de la
stérilité partielle, mais constante, du pollen. Tout porte a croire que les modifi-
cations structurales (translocations, duplications, etc.) qui affectent la garniture
chromosomique ont des répercussions défavorables sur le déroulement de
la méiose. Notons toutefois que 'image de diacinése donnée par Zickler & Lambert
(1967) montre 4 bivalents. Malheureusement ces auteurs ne précisent pas le caryo-

Bien que les caryogrammes des plantes de la Vallée de Llo aient été établis a partir de
trois bulbes différents, nous ne pouvons pas affirmer qu’ils ne sont pas issus d’un méme clone,
car la multiplication végétative est trés efficace dans le genre Crocus et au moment de la
récolte nous n’avons pas pris garde a prélever nos échantillons en plusieurs endroits eloignes.
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gramme de leur matériel. En supposant qu’il soit aussi asymétrique, I’absence de
phénomenes de caténation a la méiose laisserait supposer que la dissymétrie ne
procéde pas de translocations, mais d’autres modifications structurales, telles la
duplication ou l'inversion. Cette hypothése ne pourra étre vérifiée qu’en procédant
d une étude génétique. A D'avenir, il sera aussi des plus important d’étudier, sur le
méme matériel, a la fois le caryogramme et la cinése méiotique. Pour sa part,
Wolkinger (1964) fait remarquer qu’a la suite de troubles méiotiques le pollen est
trés hétérogéne. Toutefois, il ne précise pas s’il a réellement étudié la gamétogenése
ou §’il conclut a l'irrégularité de la méiose en se basant sur I’aspect du pollen. Indé-
pendamment de la forte proportion de microspores avortées, I’auteur autrichien
observe que le diameétre des grains varie beaucoup, les valeurs extrémes atteignant res-
pectivement 63 a 168u. En revanche, le pollen du C. napolitanus (observations de
Wolkinger), ainsi que du C. heuffelianus (observations de Skalinska [1966]), est
constitué de microspores toutes bien conformées. Nos recherches relatives au pol-
len du C. albiflorus corroborent les résultats de Wolkinger. Toutes les populations
que nous avons prospectées possédent une proportion de microspores dépourvues
de cytoplasme voisine de 25 a 60%. A premiére vue, il ne semble pas qu’il y ait une
relation directe entre le degré d’asymétrie du caryotype et le taux de stérilité
pollinique. Par ailleurs, la variation du diamétre des microspores est aussi trés large
dans notre matériel. Les histogrammes (fig. 18) établis sur 400 mesures affectent
une distribution bimodale dont I’étendue est comprise entre 76 et 158u. Si ’on
prend soin de diviser I’histogramme en deux secteurs correspondant a chaque groupe
de fréquences maximales (la limite passe par la fréquence minimale située entre
les deux modes) et d’en calculer séparément la moyenne, on constate que le rapport
des cubes des diamétres moyens }_(;-;

(5=2)
est voisin de 2, chiffre qui indique que le volume des microspores varie du simple
au double en passant de X; a X; (oui=1, 2, 3). Il est donc des plus probable que
les mlcrospores les plus volumineuses correspondent a des gamétes non réduits’
dont la présence n’est sans doute pas étrangere a ’apparition sporadique d’individus
polyploides tel celui de Zermatt, ceci pour autant qu’un phénomeéne identique se
produise lors de la mégasporogenése. Enfin, il est intéressant de relever que la ferti-
lité compléte du pollen du taxon tétraploide, le C. napolitanus, pourrait indiquer
que la polyploidie a contribué dans ce cas a rééquilibrer le caryotype. Si cette
hypothése était confirmée, on pourrait s’attendre a voir d’autres sippes polyploides
prendre naissance a partir du C. albiflorus diploide. L’étude du pollen de I’échan-
tillon tétraploide de la population valaisanne (Zermatt) du C. albiflorus sera a cet
égard trés instructive.

En définitive, indépendamment des problémes soulevés par la plante de la
Koralpe, il est intéressant de relever que le comportement cytologique des popu-
lations pyrénéennes, jurassiennes et alpiennes est trés semblable. Leur caryotype
est affecté par d’intenses remaniements structuraux et dans I’état actuel des con-
naissances il nous parait vain de chercher a reconstituer le caryogramme primitif.

11 a en effet été démontré dans différents matenels que les gamétes non réduits offraient
en moyenne un volume double de celui des microspores a valence normale.
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Fig. 18. — Diameétre des microspores du Crocus albiflorus (1 division = 5.1u).

1, Reculet (70-1580). 2, Zermatt (69-1366). 3, Vallée de Llo (68-1113).
La moyenne (point central) et I’écart-type (trait épais), figurés au-dessus des histogrammes,
ont été calculés pour chaque secteur de la distribution (correspondant aux deux modes). La
fleche indique la limite choisie. Nombre de mesures par population: 400.



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 113

naissances il nous parait vain de chercher a reconstituer le caryogramme primitif.
En effet, les cinq populations étudiées ici répondent a quatre formules chromosomi-
ques différentes [Vuadens: 4m + 3sm + 1st53t-; Reculet (fig. 17b): 1(M — m) +
dm + 1(m — sm) + 1(sm — st) + 1sr33t-; Reculet (fig. 17c) et Llo: 1(M — m)
1M — m)$at- + 3m + 1sm + 1(sm — st) + 1s53t; Zermatt: 4m + 1(m — sm) +
Ism + 2st53%-] qui se distinguent ellessmémes de celles publiées par Skalinska
(1968) [4m + 2(m — sm) + 2(st — t)] ou par Favarger (1972d) [4m + 4sm]. Un tel
état de fait rend trés aléatoire toute comparaison des caryogrammes du C. albi-
florus avec une autre espece, car suivant que I’on se référe d I’'une ou a I'autre des
populations du C. albiflorus, on sera amené a des conclusions différentes. De méme,
le fait que le caryotype gamétique du C. napolitanus n’est pas la réplique exacte du
complément diploide du C. albiflorus n’implique pas nécessairement que le tétra-
ploide (C. napolitanus) a pris naissance par allopolyploide, car des modifications
structurales ont peut-étre effacé sur le caryotype une partie des homologies primi-
tives.

Silene grex vallesia

La section Auriculatae (Boiss.) Schischkin réunit des espéces uniflores ou a
inflorescence en dichasium, a floraison nocturne et a tige florifére naissant sous une
rosette de feuilles terminales. Si dans son centre principal de différenciation, irano-
touranien, elle compte quelque vingt-deux espéces, la section n’est représentée dans
la partie occidentale de la Méditerranée que par quatre taxons. Hormis le S. menta-
gensis Cosson, endémique atlasique, dont il ne sera pas question ici, les trois autres
espeéces sont étroitement apparentées. Il s’agit des

S. vallesia L., Syst. Nat. ed. 10, 2: 1032. 1759.
S. boryi Boiss., Elenchus: 19. 1838.
S. graminea Vis. ex Reichenb., Icon. Fl. Germ. 6: 52. 1844.

Si I’'on s’accorde a reconnaitre dans le S. boryi une entité bien caractérisée, il
présente dans ses stations septentrionales, qui touchent la chaine cantabrique, des
similitudes morphologiques si frappantes avec le S. vallesia qu’une parenté directe
entre les deux taxons ne parait pas exclue a priori. L’ampleur de la disjonction
(le S. boryi n’est pas signalé a notre connaissance a I’est de I’Ebre) n’est pas un
argument suffisant pour réfuter une telle hypothése, car d’autres espéces offrent
une distribution cantabro-alpienne avec un large hiatus pyrénéen (Ranunculus
seguieri, Minuartia villarii, etc.). Enfin, si les S. vallesia et S. boryi ont toujours été
considérés comme de bonnes espéces, le S. graminea a été diversement interprété.
Décrit au rang d’espéce, il a par la suite été placé sous le pavillon du S. vallesia
a titre de sous-espéce [subsp. graminea (Vis. ex Reichenb.) Ascherson & Graebner],
voire de variété [var. graminea (Vis. ex Reichenb.) Gren. & Godron]. Quant a sa
distribution, elle est encore trés controversée. Les flores sont bien unanimes pour lui
rapporter les populations balkaniques, mais les opinions divergent en ce qui concerne
les populations italiennes ou francaises.

C’est a Blackburn (1928) que I'on doit le premier dénombrement chromoso-
mique du S. vallesia. L’auteur anglaise publie 2n = 48 sans indiquer la provenance
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de son matériel. A notre connaissance, seul Favarger s’est intéressé apres elle a ce
groupe d’espéces. Ses résultats, obtenus sur une plante valaisanne (CH., Valais, S du
Simplon, in Hess & al., 1967) et sur une plante du Queyras [F., H.-A., Col de la
Croix (Favarger, non publié)] confirment le statut tétraploide du S. vallesia.
Nos résultats, dont quelques-uns ont €té publiés précédemment (Kiipfer 1968,
1971b, 1971c), se présentent comme suit.

Silene vallesia

F., Savoie, Vald’Avérole, 2400 m (J. bot. Paris, 72-906), 2n = 24.

F., H.-A., Champoléon, 1750 m, 2n =48.

F., H.-A., versant SW du Lautaret, La Grave, 1400 m (NEU K00375), 2n =48.

I., Aoste, Vallée de Cogne, au-dessus de Lillaz (J. bot. Lausanne, 72-450), 2n = 48.

I., Aoste, Cogne, Val Grauson, 2450 m (72-380), 2n =48.

CH., Vs., entre Gabi et Gondo, bord du chemin conduisant a Sistilmatte, 1180 m (NEU
K00373), 2n = 48.

Silene graminea

I., Massa-Carrara, Alpesapuanes, Cave del Sagro, 1300 m (J. bot. Pisa, 72-962), 2n = 24,
F., Va., Ventoux, rocaille sommitale, 1850 m (NEU K00376), 2n =48,

Silene boryi susbsp. boryi incl. var. tejedensis (Boiss.) Willk.

E., Gr., Sierra Nevada, Picacho de Veleta, 3000 m (NEU K00309), 2n = 24.

E., Gr., Sierra Tejeda, Maroma, N de El Selladero, 1700 m (NEU K00311) 2n = 24.
E., Gr., Sierra Nevada, Trevenque, versant SE, 1950 m (NEU K00301), 2n = 24.

E., Gr., Sierra Nevada, 2000 m (J. bot. Paris, 72-907), 2n =48.

E., Gr., Sierra de la Sagra, versant NW, 2250 m (NEU K00306), 2n = 48.

E., Te., Sierra de Javalambre, versant NE, 1900 m (NEU K00305), 2n =48, n = 24,
E., AL, NW de Vélez Rubio, El Maimén, versant NE, 1550 m (NEU K00304) 2n = 72.

Silene boryi subsp. penyalarensis

E., Ma., Pefialara, versant SE, 2000 m (NEU K00312), 2n =48.
E., Pa., Pefia Redonda, versant N, 1600 m (NEU K00303), 2n =48.

Un des enseignements les plus inattendus des données cytologiques est ’existence,
chez les trois espéces, de races chromosomiques alors que dans le genre Silene
la polyploidie est relativement peu fréquente, tout au moins parmi les espéces
européennes. Sur les métaphases de méristémes radiculaires traités a l’amn. et
appartenant aux populations diploides ou tétraploides des S. vallesia et S. graminea,
on observe une paire de chromosomes hétérobrachiaux satellitiféres, le satellite
étant porté par le bras court (fig. 20a). Chez le S. boryi pour lequel nous n’avons étu-
dié que les mitoses de ’ovaire, les satellites n’apparaissaient pas, sans pour autant
que l'on puisse affirmer qu’ils n’existent pas. Les seules images méiotiques que
nous avons observées ont été obtenues sur la race tétraploide du S. boryi. A la
diacinése (fig. 20b), il se forme O 4 3 tétravalents trés caractéristiques. Dans quelques
autres cas les liaisons sont plus ténues et ’on ne peut pas assurer qu’il s’agit bien
de multivalents. Quoi qu’il en soit, les appariements multiples ne perturbent pas le
déroulement des anaphases I et II qui conduisent a la formation de tétrades régu-
liéres.
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Les analogies entre les trois especes, déja relevées au point de vue cytologique,
se retrouvent dans le comportement morphologique et, dans une moindre mesure,
écologique aussi.

Silene vallesia

Tel que nous le comprenons le S. vallesia est un endémique des Alpes occidentales.
Si son aire est presque continue sur le versant italien entre le Val Mdira et le Val
Sesia, elle est beaucoup plus disjointe dans la partie francaise et suisse (fig. 19).
A Pextrémité méridionale de la chaine principale, il n’est signalé qu’en quelques
rares localités entre le Mt Bego au sud et la Vallée de la Méris au nord (Burnat,
1892; Barbero & Bono, 1967). D’aprés le catalogue de Laurent (1937, vol. 1), le
S. vallesia manque dans le département des Basses-Alpes. Dans ces régions, il est
partiellement remplacé par le S. cordifolia All. qui offre les mémes exigences
écologiques et représente le méme type biologique, mais appartient a une autre
section (sect. Cordifoliae Chowdhuri). Quant a la population des Alpes vicentines
dont nous n’avons pas vu d’exsiccatum, il conviendra de démontrer qu’il s’agit bien
du S. vallesia et non pas du S. graminea, car le Mte Tormeno cité par Fiori (1924)
se trouve presque a mi-chemin des aires respectives de ces deux taxons

Le S. vallesia est inféodé aux éboulis, souvent grossiers, ou aux fentes de rochers
de préférence siliceux, mais il n’est pas exclu des terrains basiques. Dans le massif
du Mercantour-Argentera (province du Cuneo, W du Col de Tende), Barbero & Bono
(l.c.) le considérent comme caractéristique de la sous-association a Silene cordifolia
d’'un groupement rupicole a Jovibarba allionii et Primula pedemontana qui se
développe sur les rochers siliceux (“‘porphyroides et schisteux”).

La distribution des deux races chromosomiques est assez exceptionnelle puisque
I'unique population que nous ayons comptée a 2n = 24 chromosomes (diploide) se
trouve au centre de I’aire, a ’extrémité orientale de la Maurienne (F., Val d’Avérole)
dans une région qui, de toute évidence, a été fortement touchée par les glaciations.
Ainsi, les populations plus méridionales du Dauphiné ou du Queyras sont tétra-
ploides a I'instar des plantes piémontaises et valaisannes. A I’avenir, il conviendra
de circonscrire avec précision I’aire occupée par la sippe diploide en poursuivant I’in-
vestigation des populations de Savoie et de la Grande-Chartreuse. Cela permettra de
démontrer 'importance réelle de la sippe relictuelle (diploide).

Au point de vue morphologique, la signature du S. vallesia est la largeur de ses
feuilles (4 a 12 mm) et de ses calices (6 a 9 mm). Pourtant le critére décisif se
rapporte a la pubescence de ’ovaire (cf. tableau 7). Enfin la pubescence des
feuilles des rejets stériles est formée d’une maniére presque exclusive de poils
glanduleux. Les rares poils tecteurs sont distribués en général sur la marge des
feuilles.

Silene graminea

Par sa morphologie, le S. graminea tient une position intermédiaire entre le S.
boryi et le S. vallesia, mais ses caractéres différentiels sont suffisamment tranchés
pour qu’il mérite d’étre considéré comme une unité spécifique indépendante. Le
critére le plus sr pour le séparer du S. vallesia est la glabréité constante de 1’ovaire,
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qui se retrouve d’ailleurs chez le S. boryi Dans tous ses autres caractéres, le S.
graminea est trés variable. Si le gynophore et le calice sont en général plus courts
que chez les deux espéces voisines, ils peuvent exceptionnellement atteindre les
mémes dimensions que chez le S. vallesia. La pubescence des feuilles est mixte; sur
les deux faces du limbe, les poils glanduleux sont mélangés aux poils tecteurs qui
constituent une proportion notable du trichome (souvent plus de 50%). Certains
individus sont méme presque completement dépourvus de poils glanduleux.

L’aire du S. graminea embrasse une grande partie des Balkans nord-occidentaux
(fig. 19), de la frontiére helléno-yougoslave (Mt Kaimakchalan) a la Croatie (Velebit).
Pour le reste de I’aire les opinions divergent, certaines des populations des Apennins
centraux ou des Alpes étant attribuées selon les auteurs soit au S. graminea, soit au
S. vallesia. De nos investigations, il ressort toutefois que seules les plantes des
Abruzzes, des Alpes apuanes et du Ventoux appartiennent bien au S. graminea. Des
individus prélevés dans ces deux derniéres localités, mis en culture & Neuchatel,
ont gardé tous leurs caractéres: feuilles n’excédant pas 1.5 4 4 mm de largeur,
ovaires glabres et trichome a nombreux poils tecteurs. En revanche, contrairement
aux indications de diverses flores, la distribution du S. graminea est tout a fait
distincte de celle du S. vallesia. Les mentions relatant la présence du S. graminea
en plusieurs stations des Alpes frangaises ou italiennes (Isére: Vénosc; H.-A.: La
Grave; Piémont) se rapportent en fait a des individus d feuilles étroites du S.
vallesia. La pubescence des ovaires et la nature du trichome des feuilles ne laissent
subsister aucun doute quant a 'identité de ces plantes. De plus, les plantes obtenues
en culture a partir de graines récoltées a La Grave sur des individus a feuilles étroites
ont porté des feuilles nettement plus larges que celles des S. graminea du Ventoux
ou des Alpes apuanes cultivés dans les mémes conditions. A noter qu’a La Grave,
station ou Rouy & Foucaud (1896: 124) citent le S. graminea, des plantes a feuil-
les larges, identiques au type du S. vallesia, croissent a quelques métres de distance
d’individus a feuilles étroites. Ainsi dans les Alpes, nos observations ne confirment
la présence du S. graminea qu’en une seule station, d savoir le Ventoux.

Les rares données relatives d 1’écologie du S. graminea que nous ayons réunies
indiquent une préférence, peut-étre exclusive, pour les rocailles et les rochers calcaires.
Au Ventoux dans les pelouses écorchées culminales, le S. graminea cotoie les
Helictotrichon setaceum, Arenaria grandiflora, Alyssum cuneifolium, Iberis saxatilis,
Ononis cenisia, etc. Dans les Alpes apuanes, selon Barbero & Bono (1973), il serait
caractéristique des Festuco-Seslerietalia et participerait avec une fréquence assez
élevée au cortége floristique des pelouses a Sesleria apennina et Draba bertolonii.

Au point de vue cytologique, les deux sondages concernant le S. graminea révélent
I'existence de deux races chromosomiques, 'une diploide aux Alpes apuanes et
I'autre tétraploide au Ventoux. La grande variabilité morphologique des popu-
lations balkaniques laisse penser qu’il y a peut-étre 13 aussi une différenciation
cytologique.

Silene boryi

Le S. boryi est surtout remarquable par la longueur des calices (25-34 mm) et des
gynophores (17-23 mm). Ce caractére allié a la glabréité de ’ovaire suffit a le
définir sans équivoque. Pourtant, comme dans les deux espéces précédentes, le
gradient morphologique est assez large. La variation affecte avant tout les dimensions
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des feuilles, la nature du trichome foliaire et le nombre des fleurs par inflorescence.
Plusieurs taxons infraspécifiques ont été décrits tant en Afrique du Nord que dans
la Péninsule ibérique, mais, pour l'instant du moins, il ne semble pas y avoir de
corrélation entre les données cytologiques et la morphologie. Le var. tejedensis
(Boiss.) Willk. auquel on peut rapporter les populations de Sierra Tejeda et de
Sierra Nevada, aux altitudes moyennes (1700 a 2100 m, Trevenque, Dornajo),
est tantot diploide, tantot tétraploide. Le taxon le plus notable, décrit des massifs
siliceux centro-ibériques (Pefialara, Maliciosa), correspond au subsp. penyalarensis
(Pau) Rivas Martinez. Ses caractéres les plus évidents sont la multiflorie et la pubes-
cence trés glanduleuse de toute la plante, mais particuliérement des feuilles des
rejets stériles (les poils tecteurs sont trés rares). De plus, les calices et les gynophores
comptent parmi les plus courts de toutes les formes du S. boryi. A noter que le
subsp. penyalarensis, qui occupe une aire disjointe dans la moitié septentrionale de
I’Espagne,” rappelle beaucoup par son habitus le S. vallesia. Cette convergence est
telle qu'un examen sommaire pourrait laisser croire a une identité des deux taxons.
Le critére déterminant reste dans ces cas ambigus, la pubescence de I’ovaire, nulle
chez le S. boryi, courte mais dense chez le S. vallesia. Quant aux squamules ligu-
laires de la corolle, qui seraient plus développées chez le S. boryi selon Chater &
Walters (Tutin & al., 1964), elles ne fournissent pas un critére significatif. Relative-
ment courtes chez le S. graminea, les ligules sont de dimensions trés variables chez les
deux espeéces voisines. En regle générale, elles sont plus ou moins allongées,
obtuses ou rétuses, voire tridentées, mais elles sont parfois si réduites que les
pétales paraissent simplement gibbeux, cela aussi bien chez le S. boryi que chez le
S. vallesia. Le S. boryi partage en outre plusieurs caractéres avec le S. graminea soit
la pubescence mixte et I’étroitesse des feuilles des rejets stériles ainsi que la glabréité
des ovaires.

L’aire totale du S. boryi comprend la Péninsule ibérique et les Atlas marocains.
Dans sa variété tejedensis, il est encore cité par Boissier (1867, vol. 1: 621) en
diverses localités du Moyen-Orient: Liban, Syrie et Iran. Une situation analogue se
présente chez le S. vallesia qui a été signalé en Arménie turque et au Caucase, sous
une forme un peu différente il est vrai (S. vallesia var. caucasica Bunge). Par la
suite ces populations orientales ont été détachées du linnéon sous le bindme de
S. caucasica (Bunge) Boiss.

Le S. boryi colonise indifféremment les rochers siliceux et calcaires, les pierriers
stables, voire les pelouses écorchées. En Sierra Nevada, il manifeste une grande
souplesse a I’égard des facteurs mésoclimatiques et édaphiques puisqu’il colonise
des falaises siliceuses en exposition nord et a plus de 3000 m d’altitude ou des
rochers et des arénes dolomitiques orientés au midi entre 1600 et 2000 m. La
découverte dans ce massif de deux sippes, I'une diploide, alticole et silicicole,
la seconde tétraploide aux altitudes inférieures (2000 m; leg. J. bot. Paris;
I’altitude permet de supposer que la population croissait sur calcaire), laissait
présumer qu’il y avait une corrélation entre les facteurs écologiques (altitude ou
nature du substrat) et la distribution réciproque des races chromosomiques. Cette
hypothése n’a pas été confirmée par la suite. Si les populations calcicoles des
Sierras de Sagra et de Javalambre sont bien tétraploides, les plantes récoltées dans

Les stations situées au nord du Systéme central sont plus nombreuses que ne le laisse
apparaitre la fig. 19. Cependant plusieurs indications relevees dans la bibliographie ou en
herbier n’ont pu y étre portées faute d’étre suffisamment precises.
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Fig. 20. — a, Silene graminea, mitose de racine (Alpes apuanes, 72-962). b, Silene boryi, dia-

cinese (Sierra de Javalambre K00305). c, Paronychia kapela subsp. serpyllifolia, métaphase

I (Pic d'Orhy, K00266). d, Paronychia kapela subsp. kapela, mitose de racine (Gran Sasso,

71-1580). e, Paronychia kapela subsp. serpyllifolia, métaphase 1 (Pefia Ubifia, K00264). f,

Paronychia kapela subsp. serpyllifolia, mitose de racine (Sierra de Gudar, K00257). g, Paronychia
kapela subsp. galloprovincialis, mitose de racine (Ventoux, K00253).
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S. boryi S. graminea S. vallesia

2n =172 2n = 48 2n =48 2n =48

Schizoendémiques actuels 2n =24 2n =24 2n =24
Syngaméon primitif circum-méditerranéen 2n =24
—= Spéciation graduelle —_—" Polyploidie

Fig. 21. — Essai de phylogénie des Silene européen de la section Auriculatae.

des conditions identiques au Trevenque ou en Sierra Tejeda se sont révélées diploi-
des. De plus, la population silicole du Pefialara et quant a elle tétraploide. Le fait
que la ou les deux races sont confrontées la sippe diploide occupe les altitudes les
plus élevées mérite d’étre souligné.

En définitive, I’étroite parenté morphologique des S. vallesia, S. graminea et S.
boryi, ainsi que leur comportement cytologique trés semblable, indique clairement
une communauté d’origine. Dés lors, il est trés probable que ces trois taxons possé-
dent un ancétre tertiaire commun (fig. 21) dont l’aire embrassait sans doute
I'ensemble des montagnes circum-méditerranéennes. Trés tot, la spéciation graduelle
a conduit a I'individualisation de sippes vicariantes diploides dont les aires d’abord
contigués ont été modelées par les accidents géologiques et climatiques plus récents.
Les représentants actuels du syngaméon primitif sont les races diploides des trois
espéces, auxquelles il faudra adjoindre les taxons les plus affines du domaine
irano-touranien, en particulier le S. caucasica si tant est qu’il soit diploide. La poly-
ploidie enfin a peut-étre favorisé une nouvelle extension des aires. Aujourd’hui,
par leurs distributions trés morcelées, les trois espéces donnent 1’impression d’étre
dans une nouvelle phase de régression.

Silene ciliata Pourret, Mém. Acad. Sci. Toulouse 3: 329. 1788.

Silene ciliata

Portugal, Serra da Estréla, Cantaros (J. bot. Coimbra), 2n = 24.
E., Av., Sierra de Gredos, est de la Laguna Grande, 2250 m (NEU K00315),n =12.
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E., Ma,, Sierra de Guadarrama, Pefialara, versant sud-est, 2100 m (NEU K00338), n = 14,
2n = 24.

E., Za., Moncayo, versant est, 2050 m (NEU K00337), n =12, 2n = 24,

E., So., Sierra de Urbion, versant sud-est, 2100 m (NEU K00335), n =12.

E., Leon, Lago da la Bafa, versant sud-ouest du Picon, 1850 m (NEU K00334), n = 12.

E., Le6n, sommet du Cueto de Arbas, 2000 m (NEU K00342), 2n = 24.

E., Ledon, Mampodre, au-dessus de Maraifia, 1500 m (NEU K00351), 2n = 24.

E., Leon, Mampodre, 1700 m (NEU K00336), 2n = 24,

E., Sa., Picos de Europa, Fuente Dé, 1250 m, 2n = 24,

E., Sa., Pefia Vieja, versant nord, 2100 m (NEU K00316), 2n = 24.

E., Sa., Picos de Europa, Collado de la Canalona, 2450 m (NEU K00317), 2n = 24,

E., Sa., Picos de Europa, Pefia Vieja, versant nord, 2500 m (NEU K00339), 2n = 24,

E., Pa., col entre Curavacas et El Hospital, 2140 m (NEU K00346), 2n = 24,

E., Pa., Sierra del Brezo, Pefia Redonda, versant nord, 1900 m (NEU K00345), 2n = 24,

E., Sa., Sierra de Cordel, versant sud, 1900 m (NEU K00343), 2n =24,

E., Leon, N de la Pefia Ubifia, versant sud de la Pefia del Ranchon, 1700 m (NEU K00341),
n =24, 2n =48,

E., Ledn, Pefia Ubifia, versant nord-ouest, 1950 m (NEU K00327), n =24,

E., Sa., Picos de Europa, Aliva, 1700 m (NEU K00318), 2n =48.

E., Sa., Picos de Europa, Aliva, entre la Fuente de Resaloa et le Chalet Real, 1740 m (NEU
K00349), 2= 48,

E., Sa., Picos de Europa, sud de la Pefia Vieja, Aguja, 1800 m (NEU K00348), n = 24,

E., Sa., Picos de Europa, Pefia Vieja, Canal de Vidrio, 1950 m (NEU K00316), 2n =48,

E., Sa., entre le Pucriv Jc San Glorio et le Portillo de las Yeguas, 1850 m (NEU K00340),
2n = 48.

E., Pa., Sierra del Brezo, Pefia Redonda, S du Corrales de la Espifia, 1450 m (NEU K00344),
2n = 48.

E., Hu., W de Torla, versant est du Litro, 1550 m (NEU K00350), n = 108.

E.. Hu., NW des Bordas de Castanesa, 1950 m (NEU K00331). n =c¢. 120, 2n = 240.

F., H.-P., Pic du Midi, de Bigorre versant sud, 2500 m (NEU K00333), n =c. 96.

F., P.-O., Cambredase, 2450 m (NEU K00323), n = 84.

F., P.-0., Vallée d’Eyne, 2400 m (J. bot. Rouen, NEU K00332), n = 84.

F., P.-O., Serra de Maury, 2300 m (NEU K00325), n = 84,

F., Cantal, entre le Col de la Tombe du Pére et le Plomb, 1750 m (NEU K00324), 2n =c. 192.

Silene graefferi Guss., Ind. Sem. Boccad. 1825 & 1826.

I., Macerata, Monti Sibillini, M. Porche, versant ouest, 1600 m (71-1548), 2n =48,
I., L’Aquila, Gran Sasso, Campo Imperatore, 2350 m (leg. E. Senaud, 72-163), 2n =48.
I., Chieti, Maiella, sud de la Maielleta, 2100 m (71-1507), 2n =48.

Silene legionensis Lag., Gen. Sp. Nov.: 14. 1816.

E., Gr., Sierra de la Sagra, versant nord, 1550 m (NEU K00360), 2n = 24.

E., Jaén, entre les Sierras del Pozo et de Segura, prés la source de ’Arroyo de Valdecazores,
1550 m (NEU K00359), n =12, 2n =24,

E., Te., Sierra de Gudar, au-dessus de Valdelinares, 1750 m (72-1408), 2n =24,

E., Pa., N de Cervera de Pisuerga, 1050 m (NEU K00361), n =12, 2n = 24,

E., Pa., Sierra del Brezo, Pefia Redonda, versant nord, 1650 m (NEU K00357), 2n = 24,

E., Leon, NW de Riano 1040 m (NEU K00362), 2n = 24,

E., Ledn, Pefia Ubifia, W de Torrebarrio, 1450 m (NEU K00356), 2n =48.

E., Ledn N de la Sierra de Cabrera, Alto del Carbajal, 1350 m (NEU K00355), 2n =48 +1 A.

E., Leon, Sierra de Cabrera, La Bafa, créte entre I’Arroyo del Cebas et I’Arroyo del Lago,
1480 m (NEU K00358), 2n = 48.

La section Fruticulosae (Rohrb.) Chowdhuri du genre Silene comprend treize
espéces dont quatre seulement sont européennes. Le centre principal de différen-
ciation de la section se situe en Afrique; cinq espéces occupent la partie australe
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du contient africain et quatre le nord. Parmi ces derniéres, citons les S. atlantica
Cosson et S. choulertii Cosson du Maghreb. Les quatre représentants européens des
Fruticulosae ont été appréciés différemment par les auteurs. Si le statut spécifique
duS. legionensis, endémique ibérique, n’est pas discuté, la taxonomie infraspécifique
du S. ciliata, dont il sera question ci-dessous, est plus controversée. Quant au S.
borderi Jordan, il est aujourd’hui bien établi que ce taxon est un des endémiques les
plus remarquables de la flore pyrénéenne qui n’a pas de parenté réelle avec le
S. elegans Link ex Brot. de la Serra da Estréla (Portugal) avec lequel il a parfois
été confondu.

En 1933 déja, Blackburn montra tout l'intérét qu’offrait le groupe du S. ciliata
au point de vue cytologique. Son étude treés soignée révéla I'extréme diversité des
caryotypes chez ce taxon ainsi que chez la sippe italienne voisine (S. graefferi).
Dans les populations d’origine pyrénéenne et cantabrique, I’auteur anglaise décela
les nombres 2n = 24, 36,48 et 192.' Sur des plantes italiennes, Blackburn a trouvé
deux valences différentes, a savoir 2n = 24 et 2n = 48. Favarger (1946) dans le
cadre de ses ‘‘recherches caryologiques sur la sous-famille des Silénoidées” entreprit
'étude du matériel cultivé au Muséum de Paris et a trouvé le méme degré de poly-
ploidie (16x) que dans les plantes pyrénéennes étudiées par Blackburn. Dans le
matériel du Muséum, Favarger a encore observé les nombres n = 60, 72 et 84 qui
résultent selon lui d’hybridations entre individus 4 27 = 48 et a 2n = 192 chromo-
somes, suivies de rétrocroisements. Comme le matériel utilisé par les deux auteurs
précités provenait dans une large mesure de jardins botaniques,? il nous paraissait
intéressant de reprendre 1’étude de cette espéce en procédant a I'investigation d’un
large éventail de populations d’origine bien déterminée.

La figure 22 rend compte de nos résultats. Les traits les plus frappants de la
distribution des différents cytotypes est la présence exclusive de diploides dans le
centre de I’Espagne alors que les populations des Pyrénées et de I’Auvergne se
signalent toutes par leur trés haute valence chromosomique. Au niveau de la chaine
cantabrique, la distribution relative des races est plus confuse et dans I’état actuel
de nos recherches, il n’est guére possible d’expliquer la présence, a la Pefia Ubiiia, du
tétraploide entouré a ’est (Mampodre) et 4 I’ouest (Cueto de Arbas) par le diploide.
Au Picos de Europa ou Blackburn (1933) avait déja découvert les valences 2n = 24,
36 et 48, nous n’avons pas retrouvé de triploides. En revanche, les diploides et
tétraploides sont aussi abondants I’'un que I’autre. Dans le secteur de la Pefia Vieja,
les domaines occupés par les deux races ne paraissent pas se superposer. Le tétra-
ploide s’observe dans les pelouses sur des schistes ocracés ou des rochers et des
éboulis calcaires entre 1400 et 2000 m environ. La zone située au-dessus de 2100 m
est I’apanage de la race diploide qui atteint le sommet de la Pefia Vieja (2600 m).
Une exception doit cependant étre signalée. Elle concerne la population qui
croissait 4 1250 m au pied de la falaise calcaire dominant Fuente Dé et qui s’est
révélée diploide. A la Pefia Redonda ol I'on trouve également les deux races, le

"Chater & Walters (in Tutin & al., 1964), rapportent dans “Flora Europaea’ les nombres
zygotiques suivants: 2n = 24, 36, 48, 72, 84, c. 96, c. 120. Comme il est des plus probable que
ces auteurs empruntent leur information aux travaux de Blackburn (l.c.) et de Favarger
(1946), tout porte a croire qu’ils ont confondu pour les valences 72 a 96 les valences gamétiques
avec les nombres zygotiques.

2Blackburn a toutefois étudié sur place plusieurs populations des Picos de Europa.
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Fig. 22. — Carte de distribution de I'espéce collective Silene ciliata Pourret et du S. legionensis
Lag. (I'aire générale du S. legionensis n’est pas figurée).
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partage est plus net. Les individus' qui s’intégraient dans une pelouse acidophile
a moyenne altitude (1450 m) étaient tétraploides alors que les plantes qui
végétaient sur la créte calcaire (1800-1900 m) dans des pelouses écorchées se sont
trouvées diploides.

Nos observations relatives a la méiose des tétraploides concordent avec celles de
Blackburn (l.c.). La diacinése laisse apparaitre 0 a 5 tétravalents (fig. 24b) qui persis-
tent pour la plupart jusqu’a la métaphase I, mais ne semblent pas avoir d’incidences
défavorables sur la tétradogenése. En revanche, les caractéres cytologiques des plantes
pyrénéennes sont plus variables que ne le supposait Blackburn puisque nous avons
compté respectivement 2n = 168, 192, 216 et 240 chromosomes. En raison de la
valence trés élevée et de quelques irrégularités méiotiques, une détermination précise
est difficile, sinon impossible. Le nombre le moins élevé, n = 84, qui correspond
dun caryotype 14-ploide, a été observé sur trois populations des Pyrénées-Orientales
(Cambredase, Vallée d’Eyne, Serra de Maury). Dans ces trois matériels, la numération,
réalisée a I’anaphase I, est assez précise. La plupart des images présentent une
division presque simultanée de tous les chromosomes; les ‘‘trainards™ sont rares
et la séparation réguliére ou légérement asymétrique. La figure 24a montre une ana-
phase dans un échantillon du Cambredase ou ’on compte respectivement n = 80 +
un fragment et n = 84 + 2 fragments a chacun des poles. Sur la meilleure méta-
phase I des plantes du Pic du Midi, nous avons compté 94 II + 1 I; toutes les autres
images étaient trés proches de n = 96. Ce matériel est donc 16-ploide comme les
plantes pyrénéennes étudiées par Blackburn. C’est aussi de cette valence que se
rapprochent les nombres chromosomiques que nous avons obtenus sur des plantes
du Cantal. Les métaphases de méristémes radiculaires traités a ’amn. offraient en
général un peu moins de 192 chromosomes (180 & 186), mais nous croyons
pouvoir conclure que ce matériel est 16-ploide. En cela nous rejoignons Favarger
(1946) qui a compté n = 96 sur des plantes en culture au Muséum, originaires de
I’Auvergne. Dans le matériel de Torla, le nombre chromosomique est encore plus
élevé. Les meilleures métaphases [ permettent d’observer n = 108, nombre vérifié
sur des mitoses de meéristémes radiculaires (2n = 216). Nos résultats sont dans
'ensemble légérement inférieurs, mais sont tous plus proches de la valence 18-ploide
que du nombre 16-ploide. Quant au matériel de Castanesa qui nous avait frappé
sur le terrain par sa robustesse, il se signale par la plus haute valence décelée a ce jour
dans le genre Silene, a savoir 2n = 240 (20x). La meilleure métaphase I présentait
61+ 1081+ 21II+2IV+1VI+ 3B (fig. 23a) ce qui correspond a un nombre
zygotique de 2n = 242 + 3 chromosomes B. Le déroulement de la méiose ne
parait pas troublé par les quelques univalents et multivalents, par ailleurs peu
nombreux en regard du nombre élevé des chromosomes. Le pollen de toutes les
populations est remarquablement régulier, méme dans les hauts polyploides ou
tous les grains sont bien sphériques et pourvus de cytoplasmes. Les dimensions sui-
vantes) ont été mesurées (moyenne de 3 populations; 50 mesures par popu-
lation):

Les comptages sont relativement aisés dans le genre Silene au moins lorsqu'il s’agit de
vérifier le degré de polyploidie de plantes diploides ou tétraploides et qu’une approximation
a un ou deux chromosomes prés est suffisante. Pour étudier une population, afin d’économiser
le matériel, nous fixions 5 a 20 individus dans le méme tube en prelevant chaque fois un seul
ovaire. Ces études n’ont pas apporté de résultats positifs puisque toutes les populations furent
trouvées homogenes.
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Fig. 23. — a, Silene ciliata, métaphase I, 6 I + 108 IT + 2 IIl + 21V + 1 VI + 3 B (Bordas de
Castanesa, K00331). b, Silene ciliata, métaphase I, 12 IT (Moncayo, K00337).
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Parallélement a l’augmentation de la valence chromosomique, on note une
diminution de la grandeur des chromosomes qui n’est toutefois pas proportionnelle
au degré de polyploidie. Chez les hauts polyploides, la longueur des chromosomes
sur les métaphases de méristéme radiculaire est environ deux fois plus petite que
chez le diploide. Les différences paraissent d’ailleurs plus marquées sur les mitoses
somatiques que lors des figures méiotiques (fig. 23).

Le comportement cytologique des deux taxons voisins, les S. graefferi et S. legio-
nensis, méme s’il est moins désordonné, présente quelques similitudes avec celui du
S. ciliata. Chez le premier, Blackburn (l.c.) a décelé deux races chromosomiques (2x
et 4x) et a observé lors de la méiose du polyploide environ quatre tétravalents.
Dans notre matériel des Abruzzes, nous n’avons retrouvé que la valence tétraploide
d l'instar de Pedrotti & Cortini Pedrotti (1971) qui ont étudié des plantes de la
province de Macerata (I., Quarto di S. Lorenzo, 1350). Quant au S. legionensis,
il posséde lui aussi deux cytotypes. La race diploide, la plus répandue, a été
trouvée non seulement sur les sierras de I’Espagne orientale, mais aussi dans la
chaine cantabrique (fig. 22). Son taxon de substitution tétraploide semble confiné
a I’extrémité nord-occidentale de I’aire (Pefia Ubifia, Sierra de Cabrera). La derniére
espéce européenne appartenant aux Fruticulosae est diploide. Il s’agit du S. borderi,
endémique rupicole des Pyrénées centrales (versant aragonais principalement), qui
ne présente pas d’affinités étroites avec les trois espéces précitées.

Avant de chercher a établir une corrélation entre les données cytologiques et la
morphologie des divers cytotypes définis chez le S. ciliata s.str., il convient d’envi-
sager la question des liens taxonomiques entre les populations ibéro-pyrénéo-
cantabriques (S. ciliata s.str.) et italo-balkanique (S. graefferi). Dans son travail,
Blackburn (1933) indique que le taxon oriental se distingue aisément des populations
occidentales, mais s’appuyant sur le fait que les deux taxons peuvent s’hybrider, alors
que dans le genre Silene les hybrides interspécifiques sont rares, elle propose pour les
deux sippes un statut de sous-espéce. Chater & Walters (in Tutin & al., 1964) qui
reprennent une combinaison de Fiori (1924) ne traitent le taxon italo-balkanique que
comme une variété du S. ciliata. Enfin Hayek (1924) va plus loin encore puisqu’il
met en synonymie les S. graefferi et S. ciliata. Notre position est plus proche de
celle de Blackburn. Toutefois les différences que nous avons notées sur des plantes
suivies en culture pendant trois années consécutives nous paraissent suffisamment
prononcées pour justifier un statut spécifique pour le S. graefferi. Le caractére
le plus tranché a échappé a ’observation jusqu’ici sans doute parce qu’il concerne
I’appareil souterrain. Seul Fiori était déja attentif & ce critére puisqu’il opposait a
“radice sottile, subrepente” relatif au S. graefferi “‘radice grossa, cespugliosa”
se rapportant au S. ciliata. D’aprés nos observations, le S. graefferi se signale avant
tout par la production abondante de drageons en toute saison. Le bourgeonnement
des axes n’intéresse d’ailleurs pas seulement les racines, qui restent gréles, mais
aussi les tiges jusqu’en-dessous des rosettes de feuilles. De ce fait, la multiplication
végétative est particuliérement active. En revanche, chez le S. ciliata la souche est
trés robuste et produit un pivot central épais, atteignant 1 a 2cm (jusqu’a 4 cm) de
diamétre. De plus, aucun bourgeon ne nait sur les racines alors que les tiges n’en
forment qu’au printemps. Les nouveaux axes sont alors dressés et restent courts.
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Fig. 24. — a, Silene ciliata, anaphase 1 (Cambredase, K00323). b, Silene ciliata, diacinése

(Pefia Ubifa, K00341). c, Arenaria grandiflora, métaphase I (Pefarroya, K00129). d, Arenaria

grandiflora, diacinése (Puig d’Escoutou, K00130). e, Minuartia sedoides, métaphase I (Belvé-
dére du Viso, K00238). f, Minuartia sedoides, métaphase I (Vallée de Planés, K00229).
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En herbier, cette différence peut se vérifier méme sur des exsiccata incomplets. En
effet, lorsqu’on arrache une hampe florale, un fragment de quelques centimétres de
longueur de I’axe souterrain reste attaché a la rosette de feuilles. Cette partie porte
chez le S. graefferi des bourgeons écailleux plus ou moins longs. En revanche, le S.
ciliata n’offre que quelques protubérances non écailleuses qui représentent peut-étre
des bourgeons dormants capables d’entrer en croissance au début seulement de la
période de végétation. De ce fait, le S. ciliata se reconnait a I’aspect densément ces-
piteux de la souche qui est le plus souvent liche, diffuse chez le S. graefferi. Le carac-
tére qui est en revanche le plus souvent invoqué pour séparer les deux taxons con-
cerne la dimension des feuilles. Le S. graefferi se signale en effet par ses feuilles plus
larges [(20-)30 4 70 x (4-)5 4 12(-15) mm] que celles de toutes les formes du S.
ciliata [(6-)10 a 30(-60) x (0.8-)1 a 4(-5) mm]. Dans cette derniére espéce, les
échantillons les plus robustes (ceux de Castanesa) offrent des feuilles de 40 a 60 mm
de longueur sur 3 4 S mm de largeur. Quant aux autres caractéres distinctifs, ils sont
plus discrets. La pubescence des limbes foliaires est variable, mais elle est en général
plus prononcée chez le S. graefferi. Cependant, il peut apparaitre sporadiquement
dans une population a feuilles glabrescentes du S. ciliata des individus hirsutes
(par exemple au Litro prés de Torla). Enfin, les hampes florales du S. graefferi
paraissent en moyenne un peu plus noueuses [(1-)2 & 4 nceuds] que chez le S.
ciliata [1 a 2(-3) nceuds].

Au sein du S. ciliata, il est tres difficile de chercher a tirer parti des caractéres
cytologiques pour éclairer la taxonomie infraspécifique. Le méme éventail de phé-
notypes existe a chaque niveau de polyploidie. A lintérieur de la sippe diploide,
on peut distinguer néanmoins deux formes distinctes. Les plantes du centre et
du nord-ouest de I’Espagne, silicicoles, qui répondent a la définition du var. arva-
tica (Lag.) Pau[=S. ciliata Pourret subsp. arvatica (Lag.) Rivas Goday ex Rivas Marti-
nez], possédent des feuilles étroites et des hampes courtes, pauciflores. A ce taxon,
nous rapportons aussi les plantes de la Serra da Estréla connues sous le nom de S.
elegans Link ex Brot. mais différant a peine des plantes du centre de I’Espagne.
Leur optimum se situe entre 1800 et 2400 m sur les crétes ou les versants peu
inclinés ou végétent les Minuartia recurva subsp. juressi, Jasione humilis, Jurinea
humilis et Hieracium myriadenum. Les populations calcicoles de la chaine canta-
brique se distinguent du var. arvatica par leurs feuilles plus courtes, plus larges et
par leurs inflorescences uni- a pauciflores. A la Pefia Vieja, les compagnes du S.
ciliata étaient les Carex sempervirens, Paronychia kapela subsp. serpyllifolia, Poten-
tilla nivalis et Androsace villosa. Les types extrémes sont, pour le var. arvatica,
les plantes du Moncayo et des Sierras de Gredos et de Guadarrama a feuilles
linéaires (14 a 20 x 0.8 4 1.8 mm) et, pour la sippe calcicole, les populations de la
Pefia Vieja 4 feuilles spatulées (5 4 8 x 1.8 @ 3 mm). En dépit du fait que les
caractéres sont constants en culture, nous hésitons a procéder a une nouvelle coupe
taxonomique, car les termes de passage sont trés fréquents.

Bien qu’il soit moins répandu, le tétraploide n’échappe pas a la variabilité des
deux autres cytotypes. En général, il offre des feuilles un peu plus longues et dans
les Picos de Europa la valence chromosomique peut a la rigueur étre pressentie sur
le seul aspect morphologique, mais il existe des cas ambigus. En revanche, le
tétraploide est indiscernable des individus diploides les plus robustes, tels ceux de
Curavacas et de la Sierra de Cordel. Son amplitude écologique assez grande lui
permet de croitre aussi bien dans des pelouses acidophiles avec Nardus stricta et
Festuca rubra que sur des rochers calcaires. Les hauts polyploides ne différent pas
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sensiblement des plantes cantabriques ou centro-ibériques. Il existe toutes les formes
de transition entre les plantes trés cespiteuses a hampes courtes, d petites feuilles,
et les formes robustes a feuilles oblongues et a port lache. Les premiéres sont en
général des plantes de stations exposées au vent, a I’étage alpin, et s’intégrent a des
formations acidophiles plus ou moins ouvertes. L’association dont elles sont le plus
fréquemment I’hote (et 'une des caractéristiques, Braun-Blanquet, 1948) est la
pelouse a Festuca supina et a Hieracium pumilum. Les plantes de Castanesa, dont
I’habitus plus vigoureux correspond au second type, croissaient dans des pelouses
méso-xérophiles a Festuca paniculata var. fallax.

En définitive, le gradient morphologique continu, allié¢ a la souplesse écologique
du S. ciliata, ne se préte guére a une division taxonomique. Aucun des taxons décrits
antérieurement [var. arvatica (Lag.) Pau, var. angustifolia Willk., var. geniculata
(Pourret) DC., etc.] ne coincide parfaitement avec 'une ou I'autre des races chromo-
somiques. La seule différence significative réside dans la dimension du pollen,
mais elle demande encore confirmation. Quoi qu’il en soit, on ne saurait définir
des taxons d’un rang supérieur a la variété sur un critére aussi discret.

Un dernier fait ressortant des données cytologiques mérite d’étre mis en relief,
a savoir Iexistence de trois taxons polyploides affines dans un genre réputé pour
la constance de ses caractéres cytologiques. Ainsi trois especes sur les quatre que
comptent la section Fruticulosae en Europe ont engendré des sippes polyploides.
Ce phénomeéne est a metire en paralléle avec nos observations sur les Silénes de la
section Auriculatae ou les trois espéces européennes ont produit des races tétra-
ploides ou hexaploide. Dans le genre Silene, il semble donc qu’il y ait des groupes
d’espéces voisines chez lesquels la polyploidie se réalise plus facilement que dans
d’autres, ce qui incline a penser qu’elle procéde suivant les mémes voies dans chaque
unité d’'un méme groupe. Sous un autre angle, l'origine par autopolyploidie des
Silene polyploides, dont il est question ici, est hautement probable. En effet, les
sippes polyploides sont le plus souvent indiscernables des races diploides corres-
pondantes. Seuls des caractéres cryptiques ou difficiles a appréhender (dimension des
microspores, vigueur des plantes, etc.) permettent dans les meilleurs cas de distinguer
les différentes races. D’autre part, I’existence de multivalents lors de la méiose
des S. graefferi et S. ciliata, qui reste a démontrer chez le S.legionensis, parle dans
le méme sens. Blackburn (1933) qui a défendu avant nous une telle hypothése, ima-
gina qu’il y avait peut-étre une relation entre la polyploidie et la présence consta-
tée par elle de cellules polyploides dans les racines, conjuguée avec la production
de drageons. Il suffirait en effet qu’un bourgeon se forme aux dépens d’un secteur
polyploide d’une racine pour qu’il y ait émission de rejets stériles puis d’individus
polyploides. Toutefois, si les S. graefferi, S. vallesia et S. boryi produisent bien des
stolons hypogés, le drageonnement est nul chez le S. ciliata qui pourtant offre
le plus large éventail de caryotypes. Plusieurs autres arguments s’opposent encore a
cette maniére de voir. Ainsi, en invoquant un tel processus, on ne peut expliquer que
I'origine des plantes dont le degré de polyploidie est égal & une puissance de 2
(valence zygotique égale a 2™). Il conviendrait alors d’imaginer un processus
différent pour les races hexaploides (S. boryi), 14-, 18-, et 20-ploides (S. ciliata).
Enfin, si la formation des races polyploides était liée 4 des phénoménes d’endopoly-
ploidie, il n’y aurait aucune raison de penser que le phénomeéne ne se produit
plus aujourd’hui. Or, toutes les populations que nous avons étudiées sont homogeénes.
Les aires occupées par les différents cytotypes sont certainement contigués dans
certaines régions (Picos de Europa, Pefia Redonda, Pefia Prieta), mais elles ne se
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superposent pas. Le deuxiéme phénomeéne susceptible d’avoir une relation avec la
polyploidie est la pluralité des archéspores que Favarger (1946) a mise en évidence
chez le S. ciliata ou il observe dans un méme ovule jusqu’a 8 archéspores cote a
cote qui toutes subissent la méiose; 2 a 3 mégaspores évoluent méme jusqu’a la
formation des sacs embryonnaires. Ne pourrait-il pas y avoir, dans certaines condi-
tions, fusion de plusieurs archéspores? Ce phénoméne, dont nous ne voyons pas
la causalité, devrait se produire encore aujourd’hui. Ainsi le dernier argument qui
nous a servi a réfuter la premiére hypothése est donc encore valable ici.

En conclusion, si I'origine de la polyploidie des Silénes de la section Fruticu-
losae nous parait encore obscure et sans doute indépendante de phénoménes
cytologiques, telles I’endopolyploidie et la pluralité des archéspores, il nous parait
acquis que les S. graefferi et S. ciliata constituent deux espéces vicariantes dont
les sippes diploides forment un couple de taxons schizoendémiques. De plus, chez
les deux espéces occidentales (S. legionensis et S. ciliata) les populations polyploides
occupent la partie septentrionale de 'aire.

Arenaria grandiflora L., Syst. Nat. ed. 10, 2: 1034. 1759.

Orophyte ouest-méditerranéen, 1’A. grandiflora offre une aire trés disjointe en
dehors de son aire principale ibérique (fig. 25). Dans la partie francaise de son aire,
s’il est encore fréquent dans I’ensemble de la chaine pyrénéenne, il est trés disséminé
dans les autres régions: Corbieres, Alpes, Ain. La forét de Fontainebleau, ot il croit
sur des rochers gréseux, constitue sa station la plus septentrionale. Manquant
sur tout le versant nord et dans le centre des Alpes, il se retrouve en quelques rares
localités des Alpes austro-orientales et touche le sud de la Moravie. Dans les Balkans
il n’est signalé qu’en Croatie. En revanche, il pénétre profondément en Italie, dans
les Apennins centraux et la Sicile. Dans le Jura, I’A. grandiflora n’est indiqué avec
certitude qu’aux Chasseron, Suchet et Aiguilles de Baulmes. Selon Favarger (commu-
nication orale), il est cité 4 tort a la Dole (Friedrich in Hegi, 1962; Hess & al., 1967)
ol il a été confondu sans doute avec le Minuartia capillacea. En fait, ni Godet
(1853), ni Grenier (1865) ne I'y indiquent. Aubert (1901), d’autre part, dans son
étude sur la flore de la Vallée de Joux, qui intéresse aussi la Dole, ne le signale pas.
En 1932, il fera méme figurer ’4. grandiflora dans la liste des espéces introduites
dans sa dition. Enfin, la présence au Portugal de la Sabline a grandes fleurs est
contestée par Lainz (1967) bien qu’elle soit signalée dans des régions trés proches
(provinces de Lugo, de Avila).

Espéce des stations ensoleillées, trahissant par 1a son caractére méditerranéo-
montagnard, I’4. grandiflora entre dans la composition floristique d’un grand nombre
de groupements ouverts: sur des crétes ventées, des pelouses rocailleuses, Friedrich
(l.c.) définit ses exigences édaphiques par “nur auf Kalk™. Si cette affirmation s’ap-
plique bien aux stations alpiennes, jurassiennes et centro-pyrénéennes, elle ne
constitue pas une régle absolue; dans les Pyrénées orientales, la Sierra de Gredos et
la Sierra Nevada, I’A. grandiflora parait indifférent a la nature du substrat.

Dans les Pyrénées, la Sabline a grandes fleurs croit entre 500 et 3000 m (Gaussen,
1969). Dans la partie centrale de la chaine, les conditions optimales a son dévelop-
pement sont réalisées aux étages montagnard et subalpin sur les rochers calcaires
exposés au sud (cf. population 1: Aubisque, p. 134) ou dans les pelouses xérophiles
(population 2, Héas, p. 134). Dans les Pyrénées orientales, le centre de gravité de sa
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dispersion altitudinale se déplace vers le haut et elle colonise divers groupements
alpins. Fait remarquable a noter, cette translation des conditions favorables vers
les étages supérieurs coincide avec une plus grande tolérance vis-a-vis de la nature du
substrat. L’A. grandiflora se trouve en effet avec égale constance dans les pelouses
oro-basophiles a Sesleria coerulea (ordre des Seslerietalia coeruleae, population 3,
Puig d’Escoutou, p. 134) et dans les groupements acidophiles apparentés au Curvu-
letum (population 4, Font Négre, p. 134) voire dans les éboulis de schistes méta-
morphiques a /beris spathulata.

Dans le centre de son aire (Espagne occidentale), ’A. grandiflora entre dans la
composition floristique d’un grand nombre de groupements rupicoles, pionniers,
de pelouses rocailleuses & Festuca scoparia (populations 5, Valdelinares, p. 134) ou
de foréts claires de Pins sylvestres. En Sierra Nevada, sur le versant nord-ouest du
Picacho de Veleta, la fréquence maximale de la Sabline est atteinte dans les
groupements ouverts situés de part et d’autre de la zone mettant en contact,
au-dessus de Domajo, les rochers sédimentaires (population 6, Dornajo, p. 134) et
métamorphiques (population 7, au-dessus du Domnajo, p. 134) a des altitudes compri-
ses entre (1000-)1600-2500(-2800) m. Elle est particuliérement abondante sur les
terrasses artificielles de reboisement. En Afrique du Nord enfin, Quézel (1957)
la mentionne dans des groupements rupicoles, sciaphiles a Saxifraga longifolia
subsp. gausseni et la considére dans le Djurdjura comme caractéristique de 1’asso-
ciation a Pimpinella tragium subsp. djurdjurae et Senecio gallerandianus qui
occupe les calcaires culminaux de la chaine kabyle. Tout autres étaient les facteurs
écologiques régissant le groupement a Valeriana tripteris de la Sierra de Gredos
(population 8, p. 134). En effet les quelques individus de I’A. grandiflora que nous
avons observés a proximité de la Laguna Grande croissaient dans une petite gorge
aux abords immédiats d’une cascade dispensant une fraicheur favorable aux
espéces hygrophiles, telles les Epilobium anagallidifolium et Sagina saginoides. Dans
la méme chaine, Rivas Martinez (1963) I’indique aussi comme caractéristique d’une
association xérophile a Santolina oblongifolia, Rumex suffruticosus et Eryngium
bourgatii var. hispanicum.

Le nombre chromosomique de ’A. grandiflora a été établi par Favarger (1959)
qui montra que la Sabline a grandes fleurs était tétraploide sur la base de x = 11
dans deux stations, I’'une jurassienne (Chasseron), ’autre pyrénéenne (au-dessus de
Huesca, 1600 m). Nos premiéres observations réalisées sur des plantes des Pyrénées-
Orientales (Puig d’Escoutou), du Ventoux et de la Sierra Nevada, localités ol nous
espérions découvrir la sippe diploide, vinrent au contraire confirmer les résultats
de Favarger. Nous avons alors été induit a penser que I’A. grandiflora était poly-
ploide, sinon dans I’ensemble de son aire, du moins dans la partie européenne de
celle-ci. Cette hypothése hitive nous a incité a abandonner I’étude cytologique de
ce taxon bien que nous I’ayons rencontré dans de nombreuses autres stations. Notre
intérét a son égard n’a été relancé que lorsque nous avons récolté pour la premiére
fois une forme propre a la chaine cantabrique et a la Vieille-Castille, le subsp.
incrassata (Willk.) C. Vicioso, qui s’est révélé diploide. Nous devions par la suite
retrouver la sippe diploide, sur des individus appartenant au subsp. grandiflora, en
plusieurs localités différentes assez éloignées les unes des autres. Dans I’énumération
ci-dessous, nous donnons un résumé de nos observations cytologiques et écologiques.
Pour plusieurs stations les résultats cytologiques font défaut, lacune que nous
espérons combler a I’avenir.
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Populations étudiées

Arenaria grandiflora L. subsp. grandiflora

1.

10.
11.

12,

F., P.-A., sud-est de I’Aubisque, falaises calcaires pres du col de Tortes, 1800 m,
groupement affine de 1’association a Potentilla alchemilloides et Asperula hirta
(Chouard, 1942). Compagnes de I’A. grandifiora: Asperula hirta, Erinus alpinus,
Globularia nana, Helictotrichon montanum, Kernera gr. saxatilis, Koeleria valle-
siana, Rhamnus pumila, Silene saxifraga. . . . . . . . . .. . . i

F., H.-P., Héas, versant sud du Soum de la Hourquette, calcaire, 1850 m,
association a Koeleria vallesiana et Satureja montana (Chouard, 1943). Com-
pagnes de 1'A. grandiflora: Crepis albida, Helianthemum montanum, Koeleria
vallesiana, Satureja montana, Scleranthus perennis, Sideritis hyssopifolia, Thesium
o 2 a0 V1

F., P.-O., versant sud-ouest du Puig d’Escoutou, calcaire, 2000 m (NEU K00130),
pelouse affine du Festucetum scopariae (Braun-Blanquet, 1948). Compagnes de
I'A. grandiflora: Festuca scoparia, Helictotrichon montanum, Koeleria vallesiana
var. intermedia, Minuartia verna, Ononis cenisia, Paronychia kapela subsp. serpyl-
lifolia, Sesleria coerulea, Sideritis af. endressii . . . . . . . .. v v v v i v

F., P.-O., Pic de Font Negre, versant nord, granit, 2500 m (NEU K00124),
Pumileto-Festucetum supinae Braun-Blanquet, Lc.). Compagnes de ’A. grandi-
flora: Gentiana alpina, Hieracium pumilum, Jasione humilis, Minuartia recurva,
M. sedoides, Phyteuma hemisphaericum, Silene ciliata . . . . . ... ........

E., Te., créte entre le Pefiarroya et Valdelinares, Sierra de Gudar, calcaire, 1900 m
(NEU K00129), association a Draba zapateri et Ononis cenisia (Rivas Goday &
Borja Carbonell, 1961). Compagnes de 1I'A. grandiflora: Anthericum liliago,
Arenaria obtusiflora subsp. ciliaris, Draba dedeana subsp. zapateri, Festuca
scoparia, [beris saxatilis, Koeleria vallesiana, Potentilla cinerea subsp. velu-
8 1 T

E., Gr., Sierra Nevada, Dornajo, rochers calcaires en exposition nord, 2050 m,
association a Teucrium rotundifolium et Kernera boissieri (Quézel, 1953).
Compagnes de 1'A. grandiflora: Draba hispanica, Hieracium amplexicaule, Poten-
tilla caulescens, Kernera boissieri, Rhamnus pumila, Saxifraga erioblasta, Thalic-
trum minus, Teucrium rotundifolium . .. .. ... . ... ... ... ee..

E., Gr., Sierra Nevada, au-dessus du Dornajo, schistes métamorphiques 2150 m
(NEU K00138), association a Genista lobelii var. baetica et Juniperus nana
(Quézel, l.c.). Compagnes de I’A. grandiflora: Avenochloa levis, Arenaria arme-
rina, Deschampsia flexuosa, Genista lobelii var. baetica, Crocus nevadensis,
Juniperus nana, Jurinea humilis, Thlaspi nevadense, Poa ligulata . . . . . . ... ..

E., Av., Sierra de Gredos, nord-est de la Laguna Grande, gneiss, 1960 m, Vale-
rianetum tripteridis (Rivas Martinez, 1963). Compagnes de 1'A. grandiflora:
Asplenium septentrionale, Cryptogramma crispa, Epilobium anagallidifolium,
Jasione humilis, Saxifraga pentadactylis subsp. willkommiana, Saxifraga stellaris,
Valeriana tripteris . . . .. .. . . . . i i e e e e

E., Jaén, Cabanas, 2000 m, calcaire (leg. A.-M. Cauwet) . . . . .. ..........
E., Te., versant sud-ouest du Javalambre, calcaire, 1900 m (NEU K00128)

E., Te., rochers calcaires au-dessus de Mosqueruela, Sierra de Gudar, 1700 m (leg.
A-M.Cauwet) .o e e e e e e e e e e e e e

1(370 }g}én, Mampodre, Pico del Mediodia, versant nord-est, calcaire, 1900 m

11

22

11

22

11

11

11
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n
13. E., Leon, Ubina, créte sud, calcaire, 2000 m (70-14) . .. .. .. .. ... ..... 11

14. E., Hu., alluvions du Rio Ossia, sur Aragués del Puerto, calcaire, 1000 m (leg. C.
Favarger, NEU K0OI37) . . . . @ @ e e e e e e e e e e e e e e e e e e 11

15. F., B.-P., Turon d’Aurey, calcaire dolomitique (J. bot. Toulouse, 60-496) 11

16.  Frontiére italo-frangaise, Alpes austro-occidentales, Col de Tende, 1900 m (leg.

E. Senaud, 73-751) . . . . . e e e e e e e e e e e 11
17. I, Palermo, Madonie, Quacella (J. bot. Palermo, 72-939) . . . . ... ... . .... 22
18. I, Palermo, Madonie (J. bot. Palermo, 71-1970) . . . . . . .. . ... . ... .... 22
19. F., Va., Ventoux, calcaire, 1900 m (NEU K00/23), rocailles culminales

a Silene vallesia subsp. graminea, Iberis saxatilis, Helictotrichon setaceum . . . . . 22
20.  A., Steiermark-Nieder Osterreich, Raxalpe, 1700-2000 m (J. bot. Wien) . .. ... 22

Arenaria grandiflora L. subsp. incrassata (Willk.) C. Vicioso

21. E., Ledn, San Emiliano, est de Torrebarrio, 1300 m (NEU K00I27). Rochers
calcaires colonisés par Draba dedeana subsp. dedeana, Erinus alpinus, Festuca
burnatii, Matthiola perennis, Paronychia kapela subsp. serpyllifolia, Saxifraga
canaliculata, Oreochloa seslerioides subsp. confusa. . . . ... .. .. .. ...... 11

Les observations cytologiques ont €té réalisées dans la plupart des cas sur des mito-
ses de I’ovaire, matériel peu favorable pour définir avec précision le caryotype, les cen-
troméres étant peu visibles. Cependant, sur les plantes du Turon d’Aurey pour les-
quelles nous avons étudié les mitoses du méristéme radiculaire, nous avons remarqué
une paire de chromosomes a constriction subterminale portant un satellite sur le
bras court. La microsporogenése de la sippe diploide est trés réguliére (fig. 24c).
Chez le tétraploide, aucun multivalent ne trouble le déroulement de la méiose qui
offre invariablement 22 bivalents (fig. 24d); le pollen est normal.

Le partage des races diploide et tétraploide ne se présente pas d’une maniére
trés franche, la distribution des deux cytotypes affectant a premiére vue une dispo-
sition en mosaique (fig. 25). Ce fait est sans doute d0t aux données trop fragmen-
taires; néanmoins, nous pensons qu’elles peuvent étre extrapolées dans le sens sui-
vant. La sippe diploide occupe deux aires sé parées dont la principale est espagnole-
orientale, cantabrique et pyrénéenne-occidentale. Elle se retrouve dans les Alpes
ligures (Tende) et se prolonge peut-étre dans les Apennins centraux. Le tétraploide
cerne le diploide de toutes parts. Il se rencontre selon toute vraisemblance dans la
plus grande partie des stations francaises, hormis les Pyrénées occidentales, et
réapparait dans le Jura suisse, les Alpes orientales, la Sicile et la Sierra Nevada. Dans
les Pyrénées, la sippe tétraploide colonise un territoire sans doute continu, de la
région située au nord d’Huesca jusqu’au massif du Madrés. Dans la partie orientale
de la chaine, nous n’avons étudié qu’une seule population (Puig d’Escoutou) ol
I'A. grandiflora est tétraploide. Ce résultat est cependant insuffisant pour nous
permettre d’affirmer que la sippe diploide manque a cette région. L’exemple du
Bupleurum ranunculoides montre en effet qu’une espéce polyploide dans presque
toutes ses stations de la rive gauche de la Tét peut étre diploide sur la chaine
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frontiére (rive droite). Les résultats obtenus dans d’autres groupes d’espéces nous
inclinent méme d penser que le diploide de I’A. grandiflora doit exister dans les
Pyrénées orientales, car toutes les espéces pyrénéo-alpiennes offrant deux races
chromosomiques dans les Pyrénées et qui sont diploides dans les Alpes austro-
occidentales (cas de I’4. grandiflora), le sont également dans les Pyrénées orientales.

La remarquable souplesse écologique de ’A. grandiflora nous a incité a comparer
les distributions respectives des deux races chromosomiques et la variation de leurs
exigences édaphiques. Force nous a été de constater qu’il n’existe aucune relation
entre elles. Si la race diploide n’a été observée jusqu’ici que sur roche-meére
calcaire dans des groupements relativement thermophiles, le tétraploide en revanche
s’est montré indifférent 4 la nature du substrat, croissant aussi bien sur les calcaires
que sur les granites ou les schistes métamorphiques, dans des stations xériques ou
fraiches.

Indépendamment de sa variation cytologique, 1’4. grandiflora manifeste une
trés grande variabilité morphologique traduite par les nombreuses sippes de rangs
variés qui lui sont subordonnées. Ces taxons, dont le statut a été diversement
apprécié, n’ont pas de valeur phytogéographique tant leurs distributions sont
enchevétrées. Nous en donnerons deux exemples. Le f. triflora (L.) Maire & Weiller,
traité par certains auteurs comme variété [var. triflora (L.) Ser.], est signalé dans
des régions aussi disparates que les Alpes, le Jura, la forét de Fontainebleau, les
Pyrénées et I’Afrique du Nord. Le f. abietina (Presl.) Ascherson & Graebner quant
a lui est mentionné dans les Alpes, les Corbiéres et I’Afrique du Nord. Ces différen-
tes formes entrent selon toute probabilité dans le gradient morphologique de I’A.
grandiflora typique et ne correspondent pas a une modification profonde du géno-
type. La méme remarque s’applique aussi a I’A. galloprovincialis décrit récemment
par Pawlowski (1964) sur des plantes récoltées a la Sainte-Baume (F., Var) qui ne
différent pas notablement de 1’4. grandiflora. Le critére de glabréité avancé par
’auteur polonais ne justifie pas a lui seul une séparation spécifique, cela d’autant
plus que dans la méme chaine des individus hirsutes ont été récoltés. Le deuxiéme
critére, relatif a la faible dimension des fleurs, ne nous parait guére plus convaincant,
car il existe dans de nombreuses populations, a coté d’individus hermaphrodites
a fleurs normales, des plantes males-stériles a trés petites fleurs. A ces dernieres
observations font cependant exception les taxons portant les épithétes incrassata,
bolosii et, a un moindre degré, glabrescens. L’A. incrassata a été décrit par Lange
(1864) comme bonne espéce, sur la base de plantes récoltées en Vieille-Castille
(Monte Tesla supra Encinillas). Des nombreux caractéres invoqués par Lange pour
le distinguer de I’A. grandifiora, nous retiendrons avant tout les feuilles elliptiques
a lancéolées, & marge fortement épaissie-cartilagineuse et a limbe hispide-glanduleux
sur les deux faces. Le bien-fondé de I’A. incrassata a été contesté par plusieurs
auteurs qui l’ont subordonné a titre de sous-espéce a I’A. grandiflora [subsp.
incrassata (Lange) C. Vicioso] ou méme comme variété [var. incrassata (Lange)
Cosson]. Dans la suite de la discussion nous adopterons la combinaison proposée
par Vicioso.

Notre matériel récolté dans la chaine cantabrique au voisinage de Torrebario
(province de Leon) coincide en tout point avec la description que donne Lange
du subsp. incrassata. Les feuilles inférieures, largement lancéolées (2.2 2 3.2 mm de
largeur), sont 1.8 a 2.5 fois plus longues que larges, les feuilles caulinaires étant en
proportion un peu plus étroites (2 a 3 fois plus longues que larges). En coupe
transversale (fig. 26b), les bourrelets marginaux apparaissent formés de cellules
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Fig. 26. — Anatomie foliaire des Arenaria grandiflora subsp. grandiflora (a) et subsp. incrassata
(b). La vascularisation n’est pas figurée; la face adlibérienne est placée en bas.

allongées dans le sens longitudinal de la feuille et a paroi épaissie par une
forte lignification. Cette différenciation cellulaire intéresse aussi bien ’épiderme
que l’assise sous-épidermique. Au niveau de la nervure médiane, saillante a
la face inférieure, une transformation identique (quoique moins prononcée) des
cellules épidermiques est visible sur une largeur de quelque 7 a 10 cellules. Dans
certains cas, la lignification des cellules sous-épidermiques entraine la coalescence
en un unique faisceau, du sclérenchyme coiffant le liber et des cellules superficielles
lignifiées. La différenciation cellulaire est si prononcée que lorsque les feuilles
séchent, le cadre lignifié et la nervure principale persistent alors que le reste du
limbe est détruit.

Les caractéres énumérés ci-dessus, propres au subsp. incrassata, n’apparaissent
dans aucune forme de ’4. grandiflora. Le type de ’espéce offre en regle générale
des feuilles linéaires-triangulaires, étroites (0.7 4 2 mm de large), 4 4 8 fois plus
longues que larges et a pubescence variable le plus souvent non glanduleuse. Les
renforcements lignifiés sur la bordure des feuilles et sous la nervure médiane sont
bien marqués, mais la différenciation cellulaire n’affecte que les cellules épidermiques.
En revanche, elle atteint une plus grande extension en largeur (10 a 35 files de
cellules sous la nervure principale, fig. 26a). Sur certains individus, les 3 faisceaux
paralléles de cellules lignifiées vont jusqu’a fusionner en une seule plage a la face
inférieure.
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En 1878, Lange (in Willkomm & Lange, 1878, vol. 3: 624) devait détacher de
I’A. incrassata le var. glabrescens qui se distingue du type par ses feuilles glabres
sur les faces, ciliées a la base et & marge moins épaissie. Les exciccata caractéris-
tiques mentionnés par Lange ont été récoltés par Bourgeau, I’'un dans les Asturies
[rochers calcaires au-dessus de Barco de Soto prés Oviedo, Asturies, 1.6.1864,
Bourgeau 2610 (G)], ’autre aux Baléares, ce dernier ayant été distribué sous le nom
de A. bourgeana Cosson, nom. nud. [Majorque: rochers et pierrailles au Puig de
Corella, 13.5.1869, Bourgeau 2740 (G)]. Le premier nous parait coincider a
quelques détails prés (feuilles glabrescentes sur les faces, plus étroitement lanceolées)
au subsp. incrassata. Les épaississements marginaux en particulier sont distinc-
tement formés de deux couches de cellules lignifiées. Les exsciccata provenant des
Baléares en revanche nous paraissent différents; leurs feuilles sont 3 4 8 fois plus
longues que larges (9 a 15 x 1.5 2 2 mm), a épaississements lignifiés unistrates,
celui de la nervure principale trés peu marqué. Ils appartiennent sans doute a I’4.
grandiflora typique; tout au plus en différent-ils par leurs feuilles un peu plus
souples (lignification faible); a nervure médiane étroite et peu saillante. Quoi qu’il
en soit, les échantillons mentionnés par Lange sont hétérogénes. Comme le premier
élément cité (celui des Asturies) appartient au subsp. incrassata, ’épithéte glabres-
cens devrait rester attachée aux seules plantes de Majorque dont le lectotype
serait ’exsiccata 2740 de Bourgeau. Encore conviendra-t-il de s’assurer que ce
taxon est suffisamment distinct de I’A. grandiflora pour justifier un statut parti-
culier. Notons encore que la combinaison A. grandiflora var. glabrescens (Willk.)
Pau & Font Quer a été utilisée en particulier par Maire (1963, vol. 3: 154) en
Afrique du Nord et était accompagnée de la description suivante “feuilles *
largement lancéolées, a marges moins épaisses”, définition qui pourrait correspondre
au taxon de Majorque.

Aux Baléares, le groupe de I’4. grandifiora est représenté par une deuxiéme
sippe qui a longtemps été confondue avec le var. glabrescens. Ce taxon a été
décrit d’une maniére trés précise par Cafligueral (1953) a titre de variété de I’A.
grandiflora [var. bolosii Caiiigueral. Holotype: E., Baléares, Majorque, Pefias norte
de Massanella, 1.7.1951, Cariigueral 119860 (BCC)]. Le méme taxon avait été
distribué au préalable par Porta & Rigo sous le nom de A. bourgeana Cosson, nom.
nud. [Balearicum insula Majore in glareos. montosis Puig de Massanella, sol. calcar.,
1100-1300 m, 23.6.1885, Porta & Rigo (G)] et par Ferrer sous le nom de A. incras-
sata Lange var. glabrescens Willk. [Altos montes de la Cordillera M. Puig de
Massanella, hacio los 1000 m, en sitios glareosos, 20.6.1949, Ferrer 111 (G, BCC)].
Les échantillons de Ferrer conservés a Genéve (G) sont d’ailleurs hétérogénes,
certains individus appartenant au var. bolosii d’autres au var. glabrescens. Si 'ana-
tomie foliaire du var. bolosii correspond bien a celle de I’A. grandifiora type, il s’en
distingue par son port trapu (3 & 7 cm), par la couleur gris cendré de toutes ses
parties herbacées, par ses hampes 1- 4 3(-4)-flores et par ses pédoncules floraux
dressés, rigides, trés courts [1 & 2(-3) fois plus longs que les divisions du calice].
L’homogénéité morphologique de tous les échantillons que nous avons comparés,
le fait que le var. bolosii et glabrescens se trouvent dans la méme station (Puig de
Massanella) sans présenter apparemment d’intermédiaires [au moins sur les exsic-
cata que nous avons révisés (G, BCC)], nous inclinent a penser que le var. bolosii
est un taxon non seulement bien fondé, mais encore qu’il mérite un statut plus
élevé, soit subspécifique.
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Dés lors, si I'on prend en considération ’ensemble des données taxonomiques,
cytologiques et chorologiques, la subdivision de 1’4. grandifiora peut étre formulée
comme suit:

A. grandiflora L. subsp. grandiflora var. grandiflora
subsp. grandiflora var. glabrescens (Willk.) F. Hermann
subsp. incrassata (Lange) C. Vicioso
subsp. bolosii (Cafiigueral) Kiipfer, comb. nova = A. grandiflora L. var. bolosii
Canigueral, Collect. Bot. (Barcelona) 3: 316, fig. 3. 1953.

L’A. grandifiora typique, taxon le plus répandu, offre deux races chromosomiques
(2x et 4x) qui, dans I’état actuel de nos recherches, ne peuvent pas étre distinguées
d’une maniére certaine par leur morphologie. Le subsp. incrassata, diploide, serait
endémique du nord-ouest de I’Espagne et atteint a I’ouest la région de Lugo (Lainz,
1967). L’étude cytologique du subsp. bolosii reste a faire. L’aire de ce taxon est
trés réduite puisqu’il n’a été trouvé jusqu’ici qu’au Puig de Massanella (Majorque).
Quant au var. glabrescens, dont la localité classique est également située a Majorque,
il pourrait se retrouver en Afrique du Nord.

Minuartia sedoides (L.) Hiern, J. Bot. 37: 321. 1899

F., A.-M., Mt Mounier, créte sud-ouest, calcaire, 2600 m (NEU K00227), 2n = 26.

F., H.-A., sud-est du Belvédére du Viso, silice, 2250 m (NEU K00238), n = 13.

CH., Vs., Vallée de Saas, Mattmark, (leg. M. M. Duckert, 73-869), 2n = 26.

CH., Berne Loetschenpass, 2600 m, (leg. C. Béguin), 2n = 26.

CH., Grlsons Ober Landquart, Jakobshorn 2500 m, (leg. C. Béguin, 73-862), 2n = 26.

CH. Grlsons, Albula, 2400-2500 m, (leg. H. Seitter, 72-1259), 2n = 26.

A., Kz’irnten, Alpes Carniques, Polinigg, 2120 m, (leg. E. Beuret et G. Miiller, 73-1103), 2n = 26.

A., Est-Tyrol, Lienzer Dolomiten, Kerschbaumeralp, calcaire, 2250 m, {72-1689), 2n = 26.

CH., Vaud-Fribourg, Vanil Noir, versant nord, calcaire, 2380 m (leg. D. Strub, NEU K00549),
2n =52.

CH., Berne, Gantrisch, Combe de Niinenen, calcaire, 1850 m (leg. E. Beuret, NEU K00237,
NEU K00233), 2n = 52.

A., Hohe Tauern, au-dessus d’Heiligenblut (leg. E. Beuret et G. Miiller, 73-1108), 2n = 52.

A., Styrie, Raxalpe, 2n = 52.

A., Nieder-Osterreich, Schneeberg, 1850 m (leg. E. Beuret et G. Miiller, 73-1102), 2n =52

A., Kirnten, Karawanken, Hoch-Obir, 1950 m (leg. E. Beuret et G. Miiller, 73-71101), 2n =52.

F., P.-O., Cambredase, créte sud, calcaire, 2600 m (NEU K00235), 2n = 52.

E., Ge., Puigmal, versant nord, silice, 2550 m (NEU K00230), n = 26.

F., P.-0., Serra de Maury, silice, 2300 m (NEU K00228), n = 26.

F., P.-0O., Vallée de Planés, silice, 2000 m (NEU K00229), n = 26.

F., P.-O., Pic de Font Négre, créte est, silice, 2500 m (NEU K00232), 2n =52.

AND., Port d’Envalira, versant est, silice, 2300 m (NEU K00234), 2n = 52.

F., H.-P., Port de Barroude, prés du Soum de Barroude, schistes ardoisiers, 2660 m (NEU
K00231), 2n = 52.

F., H.-P., Pic du Midi de Bigorre, calcaire, 2600 m (NEU K00236), 2n = 52.

Unique représentant de la section Cherleria (L.) Mattf., le M. sedoides occupe
une aire disjointe au sud de I’Europe, dans tous les principaux massifs montagneux
situés entre 42° et 50° de latitude nord et une petite aire secondaire en Ecosse
et aux Hébrides. La carte de distribution (fig. 27) que nous avons dessinée en nous
référant partiellement 4 celle publiée par Meusel & al. (1965: 148) montre que le
centre de gravité de l’aire est alpien. A Dest, le M. sedoides atteint les Alpes de
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Transylvanie. En Europe austro-occidentale enfin, s’il est encore répandu dans les
Pyrénées, il n’offre qu’une station isolée dans la chaine cantabrique. Rouy &
Foucaud (1896: vol. 3: 265) le signalent aussi en Corse, mais cette indication
fondée sur un échantillon de I’herbier de Forestier, provenant de Corse mais sans
localité précise, a été sérieusement mise en doute par Briquet (1910: 535). En
fait, aucun autre botaniste ne I’a signalé sur cette ile dont il doit, selon toute vraisem-
blance, étre exclu.

Bien que le M. sedoides s’observe avec une plus grande constance sur les terrains
a réaction faiblement acide, il peut €tre considéré comme amphicline. Il croit
en effet aussi bien sur roche-mére siliceuse que carbonatée, dans la plupart des
associations alpines a nivales, ouvertes, exception faite des éboulis mouvants. Son
architecture, en coussinet dense, ne lui permet pas de résister a I’ensevelissement.
En revanche, il joue un rdle de pionnier sur les moraines, les alluvions ou sur les
éboulis stables se formant aux dépens de la roche sous-jacente. Solidement ancré
par sa forte racine principale, il étale a la surface du sol ses innombrables rejets
stériles qui retiennent la terre fine et permettent ainsi I'implantation d’espéces plus
exigeantes ou s’enracinant moins profondément, en particulier les graminées. Ainsi
sur la créte de Barroude, le M. sedoides était I’'une des rares phonérogames, en
compagnie des Galium cometerrhizon et Viola diversifolia, a coloniser les schistes
ardoisiers. Certains individus ou colonies du M. sedoides atteignaient 50 cm de
diamétre, voire plus, et offraient I'asile a de jeunes pieds de Jasione humilis,
Helictotrichon montanum ou Festuca supina. Les conditions optimales pour le M.
sedoides sont réalisées dans les groupements a Carex curvula ainsi que dans les
associations a Androsace alpina ou a Salix herbacea.

La premiére tentative de déterminer le nombre chromosomique du M. sedoides
a été effectuée par Blackburn & Morton (1957) qui publiérent 2n = 48 chromo-
somes en soulignant le caractére tétraploide des plantes d’origine écossaise. Par la
suite, Favarger (1959, 1962a) revint par deux fois a I’étude de ce taxon, précisant
le nombre x = 13 et montrant que le type ancestral diploide était alpien. Dans le
but de déceler une différence, trés aléatoire, entre les nombres de base des popu-
lations britanniques et alpiennes, Favarger reprit ’étude du matériel écossais et
publia 27 = 51-52, donnée qui ne laissait aucun doute quant a I’identité des nombres
de base dans les différentes populations. Dans ce contexte, il nous paraissait intéres-
sant d’entreprendre 1'étude du matériel pyrénéen. Notre hypotheése de départ,
fondée sur les résultats obtenus dans d’autres groupes d’espéces pyrénéo-alpiennes
et sur I'aspect trés semblable des plantes pyrénéennes et alpiennes, était que le
M. sedoides devait étre représenté dans les deux chaines par la méme sippe diploide.
Force nous a été d’admettre le contraire. Plusieurs sondages cytologiques opé-
rés sur des populations disséminées dans les Pyrénées orientales et centra-
les nous ont montré que seul le cytotype tétraploide y était représenté, con-
clusion qui nous a incité a compléter ’étude cytologique dans le domaine
alpien. Bien nous en prit, puisque nous avons mis en évidence la race tétraploide
dans les Préalpes septentrionales. L’ensemble des données cytologiques que nous
avons reportées sur la figure 27 laisse apparaitre que le cytotype diploide occupe la
plus grande partie de la chaine principale des Alpes, des Alpes maritimes aux Dolo-
mites autrichiennes et aux Alpes camiques. En revanche, les populations pyrénéennes
et écossaises appartiennent au taxon tétraploide qui a également €té décelé dansle
domaine alpien en quelque six localités assez distantes les unes des autres. Il est
toutefois trés probable que la race polyploide forme un arc de cercle continu
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partant des Préalpes vaudoises pour atteindre les Karawanken en tournant ’extré-
mité orientale des Alpes. En Suisse occidentale, elle semble strictement inféodée
aux chaines préalpines puisqu’un sondage sur la rive droite du Rhone (Loetschenpass)
nous a donné 2n = 26. Ainsi, la sippe diploide n’est pas cantonnée a la chaine
pennine comme on aurait pu le penser, mais déborde sur la bordure nord de la vallée
du Rhone. Il sera d’autre part intéressant de compléter I’étude cytologique du M.
sedoides dans la partie orientale de son aire, en particulier dans les Carpathes.
Si la sippe tétraploide devait y étre découverte, la distribution respective des deux
cytotypes duM. sedoides se superposerait en partie a celle de ’O. halleri (voir p. 240)
au moins en ce qui concerne les populations extra-alpiennes.

Au point de vue morphologique, le M. sedoides ne présente pas de variations
notables. Les variétés corollata Schinz & Thell. et ciliata (Huter) Hayek, offrant
respectivement un périanthe double et des feuilles ciliées sur la marge, ne semblent
pas avoir une grande signification taxonomique ou phytogéographique. Elles ne sont
pas liées apparemment a la variation du nombre chromosomique. Notons cependant
que tout notre matériel appartient au type (var. sedoides) correspondant a la
forme dépourvue de corolle et a feuilles glabres sur les bords. Les différences
morphologiques séparant les sippes diploide et tétraploide sont insignifiantes, voire
inexistantes. Bien que le matériel du Gantrisch, tétraploide, par son port liche et
par ses feuilles et ses fleurs relativement grandes se distingue de la plupart des
individus alpiens diploides, ce critére quantitatif n’a pas été confirmé dans les
autres populations polyploides. Nos exsiccata pyrénéens offrent tour a tour un
port en coussinet dense, a rejets stériles implantés sur des colonnes de feuilles
séches, ou des touffes diffuses émettant de longs rameaux stériles procombants.
Les variations observées a I’échelle individuelle tiennent donc plus aux conditions
stationnelles qu’aux facteurs génétiques. De plus, le diamétre des grains de pollen
si souvent invoqué pour séparer deux races chromosomiques n’a donné dans ce cas
aucun résultat significatif.

Le phénotype identique des sippes diploide et tétraploide suggére que la race
polyploide a pris naissance par autopolyploidisation. Afin de vérifier cette hypo-
thése, nous avons analysé la méiose des tétraploides dans le but de déceler la forma-
tion éventuelle de multivalents. En fait, la syndése observée chez plusieurs individus
de la Vallée de Planés et du Puigmal est trés réguliére et conduit invariablement a
I'individualisation de 26 bivalents (fig. 24f); jamais nous n’avons vu d’associations
multiples. La régularité de la gamétogenése a pour corollaire la fertilité du pollen
qui parait & premiére vue aussi élevée que chez le diploide. L’absence compléte de
multivalents n’est cependant pas un argument suffisant pour admettre I’allopoly-
ploidie. Il a en effet été démontré (Miintzing, 1936, 1961) que chez les autopoly-
ploides, tant expérimentaux que naturels, le comportement des chromosomes a la
méiose variait entre les deux poles: multivalence ou bivalence complétes.

En définitive, I'isolement taxonomique du M. sedoides et I'identité morpho-
logique des races diploide et tétraploide inclinent a penser que le passage du
caryotype a 2n = 26 a celui a 2n = 52 procéde de 'autopolyploidie, ceci en dépit
de I’absence de multivalents a la méiose.

?
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Paronychia kapela (Hacq.) Kerner, Oesterr. Bot. Z. 19: 367. 1869.
subsp. kapela

Yougoslavie, Montenegro, Lovcen, au-dessus de Cetinje, 1250 m (leg. P. Correvon, 73-910),
2n =18.

Yougoslavie, Croatie, Biokovo, 900 m (leg. P. Correvon, 73-885), 2n =18.

I., L’Aquila, Morrone, 2060 m (71-1607), 2n = 18.

1., L’Aquila, Gran Sasso, Portella, 2150 m (71- 1380} 2n =18.

1., Macerata, Monti Slbllllnl Porche, versant ouest, 2100 m (NEU K00272) 2n = 18.

1., L 'Aquila, M. S. Gregorio di Pagamca versant nord-est, 1670 m (NEU K00273), 2n =18.

subsp. serpyllifolia = subsp. kapela

E., Te., versant ouest du Javalambre, 1900 m (NEU K00258), 2n = 18.
E., Pa., Pefia Redonda, versant nord, 1850 m (NEU K00265), 2n = 36.

subsp. serpyllifolia

E., Te., Sierra de Gudar, Pefiarroya, 1900 m (NEU K00257), 2n =18,n =9,

E., Na., Pic d’Orhy, créte sud-ouest, 1900 m (NEU K00266), 2n =18, n =9.

F., P.-A., Col du Pourtalet (J. bot. Versailles, NEU K00252), 2n = 18.

E Sa,, Picos de Europa, Collado de la Canalona, 2450 m (NEU K00268) n =18.
E Leon versant sud-est de la Pena Ubifa, 2200 m (NEU K00264), n = 18.

E., Hu. Tozal de Guara, 1750 m (71-190), 2n = 36.

E Hu., Pefia de Oroel, 1700 m (71-159), 2n = 36.

E., Hu., Aragués del Puerto (leg. C. Favarger, NEU K03416), 2n = 36.

E., Hu., Turbon, versant est, 2000 m (NEU K00260), 2n = 36.

AND., Pic de Casamanya, au-dessus de Canillo, 1800 m [69-475), 2n = 36.

F. P—O , Escoutou, 1900 m (68-481), 2n = 36,

F. P -0., Masmf du Coronat, est de la Tartére, 1600 m (NEU K00263), 2n = 36.
F ., H.-A., Queyras, entre Gu1llestre et Ceillac, 1300 m (leg. C. Favarger, 67-154), 2n = 36.
F., B.—A., La Robine, 650 m (J. bot. Versailles, NEU K00259), 2n = 36.

F., H.-A., St-Crépin, 960 m (NEU K00271), 2n = 36.

subsp. galloprovincialis

F., Va., Ventoux, rocailles sommitales, 1900 m (NEU K00253), 2n = 54.
F., Va., Ventoux (J. bot. Liége), 2n = 54.

subsp. baetica

E., Gr., Sierra de la Sagra, rochers de la créte nord, 2280 (NEU K00256), n =9.
E. Jaen Sierra del Pozo, Cerro Cabaiias, versant ouest, 1950 m (NEU K00267), n = 9.

La sous-section Anoplonychia, a laquelle appartient le P. kapela, réunit d’aprés
Chaudhri (1968) quelque 33 espéces oroméditerranéennes dont plus de la moitié
sont confinées a des aires étroites en Turquie. Si les Balkans comptent encore 8
espéces, les montagnes de la Méditerranée occidentale sont bien moins riches
puisqu’elles n’hébergent que deux especes en Espagne et trois en Afrique du Nord.
Parmi celles-ci, le P. kapela est le plus répandu. On 1’a identiﬁé dans les Balkans,
dans le sud des Alpes, dans les Pyrénées et en Espagne ainsi qu’en Afnque du Nord.
En accord avec sa large répartition, le P. kapela est une espéce trés plastique, a
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grande amplitude écologique, dont on a décrit plusieurs taxons infraspécifiques.
Héliophile et calcicole strict, il colonise les pelouses rocailleuses et les rochers entre
400 et 3200 m. En vertu méme de cette souplesse morphologique et écologique,
les conditions paraissaient réunies pour que l’on puisse attendre de son étude
cytologique des renseignements utiles sur sa phylogénie.

Le genre Paronychia a été assez peu étudié jusqu’ici au point de vue cytolo-
gique. Seule une dizaine d’espéces, sur 108 que compte le genre, ont fait I’objet
d’un sondage, le plus souvent isolé. Un compte rendu trés sommaire de nos premiéres
observations se trouve dans deux notes précédentes (Kiipfer, 1971b, 1972b). Ces
premiers résultats nous avaient permis d’établir le nombre de base du Paronychia
kapela (x = 9) et de reconnaitre trois races chromosomiques (27 = 18, 2n = 36,
2n = 54). 1l est encore trop tot pour chercher a tirer parti du nombre de base, car
les données de comparaison font défaut. Notons tout de méme que jusqu’ici
trois nombres de base différents (7, 8, 9) ont été décelés dans le genre et qu’aucune
autre espéce n’offre la valence 2n = 18. En revanche, d’aprés la table de nombres
chromosomiques de Bolkhovskikh & al. (1969), le nombre 27 = 36 aurait été mis
en évidence chez le P. cephalotes, espéce qui appartient a la méme sous-section
que le P. kapela, ainsi que chez deux espéces placées dans un autre sous-genre (sous-
genre Paronychia), a savoir les P. argentea et P. brasiliana (= P. bonariensis). Chez
le P. argentea toutefois le nombre 2n = 28 est également cité.

Depuis la publication de nos premiéres numérations, nous avons étendu
notre champ d’investigation et aujourd’hui les populations étudiées, au nombre de
28, se répartissent du sud de I’Espagne aux Balkans. La figure 28 qui résume nos
observations montre que les populations diploides occupent trois aires distinctes,
dans les Balkans, les Apennins centraux et la Péninsule ibérique. Les deux races
polyploides sont plus septentrionales et leur distribution parait plus limitée. Il
faut cependant reconnaitre que la prospection des populations balkaniques et
italiennes est encore trés insuffisante. Dans I’état actuel des connaissances, le
domaine réservé au tétraploide parait s’étendre des Alpes frangaises aux Pyrénées
centrales et a la chaine cantabrique. Quant a la race hexaploide, nous ne I’avons
décelée que dans deux populations au reste trés voisines puisqu’elles proviennent
toutes deux du Ventoux.

Le caryotype des taxons diploides, qu’il s’agisse des populations balkaniques,
italiennes ou ibériques, est peu différencié et offre 18 chromosomes a constriction
située dans la région médiane ou submédiane. Une paire de chromosomes hétéro-
brachiaux porte un satellite sur le bras court (fig. 20d). Dans le matériel de la Sierra
de Gudar, un satellite est en outre fixé sur le bras long d’une paire de chromosomes
a constriction submédiane (fig. 20f). Les chromosomes du tétraploide sont trés
semblables par leur forme et leurs dimensions a ceux des diploides. Une a deux
paires de chromosomes satellitiféres ont été mis en évidence. Cependant, ’observation
des satellites dépend plus du degré de raccourcissement des chromosomes traités
a I'amn que de l'origine du matériel, aussi la variation du nombre de satellites
ne nous parait pas significative. Les mémes remarques sont valables au sujet de la
garniture chromosomique des plantes a 2n = 54 (fig. 20g). La méiose du diploide
(Pic d’Orhy) est parfaitement réguliére (fig. 20c). Il en est de méme de la microsporo-
genése du tétraploide, étudiée sur les populations cantabriques (Picos de Europa,
Pefia Ubifia). A la métaphase I, les chromosomes s’organisent en 18 gemini sans
jamais présenter d’appariements multiples (fig. 20e). Aucune observation de la
méiose de I’hexaploide n’a pu étre réalisée jusqu’ici.
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Les unités taxonomiques infraspécifiques du P. kapela ont été appréciées de
fagon trés diverse. Walters (in Tutin & al., 1964) subdivise le P. kapela en trois sous-
espéces: subsp. kapela, subsp. serpyllifolia, subsp. chionea. Dans sa révision récente
des Paronychiinae, Chaudhri (1968) défend une position un peu différente, puisqu’il
rétablit au rang d’espéce le taxon balkano-égéen et turc, P. chionea. De plus, au sein
du subsp. kapela, principalement apennino-balkanique, il distingue deux variétés,
I'une endémique de Yougoslavie (var. durmitorea Rohlena), la seconde ayant une
aire trés morcelée dans les montagnes de 1’Afrique du Nord, de I’Espagne, du sud
de la France et de I’ltalie [var. pseudo-aretioides (Emberger & Maire) Chaudhri].

Sinous essayons de mettre en relation la morphologie des races chromosomiques
avec les taxons décrits antérieurement, nous sommes anemé a faire les constatations
suivantes.

Les populations diploides d’Italie et de Yougoslavie appartiennent sans aucun
doute au subsp. kapela. Parmi les traits morphologiques les plus caractéristiques de
ce taxon, mentionnons les rameaux stériles redressés, radicants, en général peu
allongés, a entre-nceuds courts (0.6 a 2 mm), les feuilles disposées sur quatre rangs,
petites, elliptiques-ogivales, étroites (1.8 a 4 x 1 & 1.6 mm), atténuées a la base,
sessiles, glabres sur les faces, les stipules qui égalent ou dépassent les feuilles
(0.9 a 1.6 fois plus longues que les feuilles). Les fleurs en glomérule subsessile
sont relativement petites (1.7 a 2.1 mm de longueur) et les sépales subobtus (1.2 a
1.4 x 0.7 4 0.8 mm) sont terminés par un pinceau de poils longs de 0.3 a 0.4 mm.
Si dans I’ensemble les populations balkaniques et italiennes appartiennent sans
conteste au subsp. kapela, la répartition de ce dernier est plus difficile a établir avec
précision dans les Alpes. D’aprés Chaudhri (l.c.), le subsp. kapela présenterait des
stations en Maurienne, dans I’Oisans, le Queyras et les Basses-Alpes ou il existe
pourtant des formes de transition avec le subsp. serpyllifolia. En particulier, les
échantillons alpiens que nous avons examinés en herbier ou “in situ’ provenant du
Queyras, sans étre du subsp. serpyllifolia trés caractéristique, tendaient vers cette
sous-espéce. Toutefois dans I’herbier C. Favarger, un échantillon de la Haute-Ubaye
[F., H.-A., entre St-Paul et Maurin, 1600 m, 19.8.1966, C. Favarger (NEU)] nous
a paru plus proche de la sous-espéce typique. Enfin, pour Burnat (1901), le P. kapela
n’est pas représenté dans la flore des Alpes maritimes et ligures, mais Iauteur
signale au Mt Mounier des spécimens qui ‘‘s’en rapprochent sans étre typiques”.
Dans le reste de I’aire de ’espéce collective, le subsp. kapela est encore indiqué
en Afrique du Nord (Maire, 1963) et, par Chaudhri, en Espagne dans les provinces
de Burgos et de Murcie. Personnellement nous avons récolté dans la Sierra de Java-
lambre (Teruel) et a la Penia Redonda (Palencia) des échantillons qui rappellent
le subsp. kapela et en tout cas se distinguent nettement des formes pyrénéennes
et cantabriques du subsp. serpyllifolia. Il convient cependant de signaler que la
population de la Pefia Redonda est trés variable et que si nos témoins récoltés
“in situ” tendent vers le subsp. kapela, les plantes cultivées a partir de graines sont,
malgré leurs feuilles plus étroites, plus affines du subsp. serpyllifolia (port plus
lache; entre-nceuds allongés). En résumé, si les caractéres morphologiques du subsp.
kapela sont bien tranchés dans les populations italiennes et balkaniques, sa sépa-
ration d’avec le subsp. serpyllifolia est moins aisée dans les Alpes et le nord de
I’Espagne. Le fait que les aires des deux sous-especes soient contigués dans ces
régions laisse penser que des phénomeénes d’introgression sont peut-étre responsables
de la variation presque continue entre les types extrémes. De tels processus seraient
d’ailleurs facilités par I'identité des nombres chromosomiques des deux taxons qui
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reste a démontrer dans les Alpes, mais a été vérifiée sur le matériel espagnol. En
effet, la méme valence tétraploide caractérise aussi bien le subsp. serpyllifolia des
Picos de Europa que les formes affines du subsp. kapela de la Pefia Redonda.
Remarquons pour terminer qu’a une exception pres, toutes les populations que
nous rapportons au subsp. kapela se sont trouvées diploides. Seul le matériel ambigu
de la Pefia Redonda est tétraploide.

Les formes les plus typiques du subsp. serpyllifolia sont a rechercher dans les
Pyrénées et dans la chaine cantabrique. Leur morphologie est alors caractéristique:
port diffus, rameaux stériles allongés, couchés et radicants, a entre-nceuds assez
longs (1.5 @ 5 mm), feuilles disposées dans un seul plan, a peine plus longues que
larges [3 a 5 x 1.6 a 2.8(-3.5) mm], lancéolées-spatulées, souvent contractées en
un pétiole court, glabres sur les faces, plus rarement glabrescentes a hirsutes, stipules
plus courtes que les feuilles [0.5 a 0.9(-1) fois plus courtes], fleurs en glomérule
sessile ou pédonculé (I’entre-nceud supérieur atteint 2 a 8 mm), fleurs de 1.8
d 2.3 mm de longueur, sépales subobtus [1.3 a 1.8 x 0.6 2 0.9 mm] terminés par
un pinceau de poils ordinairement courts [0.1 a 0.3(-0.4) mm]. Le domaine princi-
pal du subsp. serpyllifolia est pyrénéo-cantabrique. Dans la partie occidentale
de son aire, nous avons vu plus haut qu’il existe des termes de passage avec le subsp.
kapela (Pefia Redonda). Toutefois, nos échantillons des Picos de Europa et de la
Pefia Ubina sont des subsp. serpyllifolia tres caractéristiques. Dans cette derniére
localité, nos témoins offrent des feuilles hérissées de poils sur les faces et corres-
pondent ainsi a la description du subsp. serpyllifolia var. hirta Emberger & Maire.
Au subsp. serpyllifolia, nous rattachons aussi les plantes de la Sierra de Gudar bien
que leur port soit plus contracté et leurs feuilles plus étroites que dans les formes
typiques. Dans les Pyrénées, les populations les plus caractéristiques, a feuilles
larges brusquement contractées en pétiole, sont celles de la partie occidentale
de la chaine. Au fur et a mesure que I'on se rapproche des Pyrénées orientales
se dessine une tendance au rétrécissement des feuilles qui se manifeste aussi dans
les populations alpiennes. Ainsi, le phénotype des plantes du Coronat ou du
Cambredase (P.-O.) est trés proche, sinon identique, de celui des plantes alpiennes.
Dans les Alpes francaises et italiennes, méme si le subsp. serpyllifolia cotoie parfois
le subsp. kapela, il parait le plus fréquent. Signalons enfin que le subsp. serpyl-
lifolia est mentionné par Maire (l.c.) en Afrique du Nord.

Au sein du subsp. serpyllifolia, nous avons découvert deux races chromosomi-
ques. La valence la plus basse (diploide) a été décelée d’une part dans deux popu-
lations des Pyrénées occidentales (Pourtalet, Pic d’Orhy) dont le phénotype
coincide parfaitement avec le subsp. serpyllifolia et d’autre part dans les populations
des Sierras de Javalambre et de Gudar a morphologie plus ambigué. Quant a la
race tétraploide, son domaine s’é¢tend a la chaine cantabrique, a la plus grande
partie des Pyrénées hormis la zone axiale occidentale propre au diploide, et
aux Alpes. Elle recouvre, elle aussi, un large éventail de phénotypes offrant tous
les intermédiaires entre les individus qui correspondent au subsp. serpyllifolia
(Chaine cantabrique, Pyrénées centrales) et ceux, plus rares, qui se rapprochent
du subsp. kapela (Pefia Redonda et sans doute aussi certaines populations alpiennes).
Un tel état de fait laisse penser que le tétraploide a peut-étre pris naissance
par allopolyploidie a partir des subsp. kapela et serpyllifolia. Le polyploide issu
d’un tel processus posséderait ainsi les mémes potentialités morphologiques que
les deux sous-espéces réunies. L’hypothése qui stipule des phénoménes d’introgres-
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sion pour expliquer le gradient morphologique continu entre les deux sous-espéces
ne serait alors plus nécessaire.

Comme il apparait sur la figure 28, la valence hexaploide n’a été décelée qu’au
Ventoux. Rendu attentif a ce taxon par ses caractéres cytologiques, nous I’avons
comparé avec nos autres échantillons. Il en est ressorti que la plante du Ventoux
se distinguait nettement des autres populations frangaises par son port contracté,
par ses rejets courts, a feuilles densément imbriquées, étroites, pubescentes sur les
faces, par ses stipules qui égalent ou dépassent les feuilles. La constance de ces
caractéres a d’ailleurs été testée en cultures comparées a Neuchitel. Au point de vue
taxonomique, Chaudhri (1968) rapporte les plantes du Ventoux a un taxon décrit
par Emberger & Maire (1929) en Afrique du Nord, a savoir le P. pseudo-aretioides
Emberger & Maire [= P. kapela subsp. pseudo-aretioides (Emberger & Maire) Maire]
qu’il subordonne a titre de variété au subsp. kapela. Cette position peut paraitre
justifiée puisque les feuilles des plantes du Ventoux rappellent par leur forme la
sous-espece typique (subsp. kapelaz). En revanche, il nous parait difficilement
concevable que la valence hexaploide, qui parait exceptionnelle, puisse caractériser
deux populations éloignées, I’'une francaise, ’autre atlasique. Il est vrai que Chaudhri
indique d’autres stations du var. pseudo-aretioides dans les Abruzzes (Majella,
Sirente), en France (Sainte-Baume) et en Espagne (Sierra de Urbion et province
de Lerida). Cependant, une aire aussi disjointe ne nous parait pas compatible avec
le statut polyploide de la plante du Ventoux dont l'origine est sans doute relati-
vement récente. De plus, les échantillons provenant de la Majella que nous avons vus
a Genéve (G) appartiennent au subsp. kapela et cela malgré leur port un peu plus
contracté. Enfin, le fait que Chaudhri ne reléve pas un des caractéres les plus
significatifs, du moins d notre sens, de la plante du Ventoux, soit la pubescence des
limbes foliaires, démontre que sa conception du gradient morphologique de ce
taxon différe de la notre. Afin de vérifier le bien-fondé du jugement de Chaudhri,
relatif a I’identité taxonomique des plantes du Ventoux et du taxon décrit en
Afrique du Nord, nous avons tenté de consulter le type du P. pseudo-aretioides
conservé a Montpellier (MPU) dans I’herbier Maire. Malheureusement, la planche
originale a été modifiée, car en regard de I’étiquette mentionnant “type”, il ne
subsiste que des traces de colle. En revanche, sur la méme intercale est fixée
une enveloppe qui porte la mention, écrite semble-t-il de la main de Maire, “Paro-
nychia aretioides DC., Cazorla, 1901, Reverchon 1238. Pour comparaison”. Dans
I’enveloppe sont glissés deux petits échantillons; I'un correspond sans aucun doute
au P. aretioides, alors que le deuxiéme, limité 4 quelques rameaux fleuris, semble
différent, mais de toute évidence aucun des deux exsiccata ne coincide avec la
plante du Ventoux. En définitive, la combinaison des caractéres morphologiques
et cytologiques, nous incline a penser que les populations du Ventoux appartiennent
d un taxon nouveau qu’il convient de distinguer des autres Paronychia, frangais
en particulier, réunis sous le pavillon du P. kapela.

Paronychia kapela subsp. galloprovincialis Kiipfer, subsp. nova

Chamaephyton caespitosum ramis sterilibus procumbentibus vel ascendentibus,
subbrevibus radicantibus. Foliis anguste obovatis (2.5-3.5 x 1.2-1.4 mm) basin
versus attenuatis, sessilibus supra ambo paginas valde imbricatis. Stipulis folia
aequantibus vel iis sesquilongioribus. Floribus majusculis (2.5-2.8 mm longis)
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sepalis (1.6-2.3 x 0.7-1.0 mm) in penicillum pilorum 0.4-0.6 mm longorum abeun-
tibus. Numero chromosomatum 2n = 54. Holotypus: F., Va., Ventoux, rocailles
culminales, 1900 m, NEU K0025 3.

Dans la distribution du var. pseudo-aretioides, Chaudhri mentionne la Sainte-
Baume. Cette indication nous a incité & examiner au Conservatoire botanique de
Genéve (G) les P. kapela qui proviennent de cette chaine du Var. Si avec I'altitude
plus basse, le port devient un peu plus lache, les autres caractéres (entre-nceuds
relativement courts, pubescence foliaire, etc.) démontrent clairement que les
populations de la zone culminale de la Sainte-Baume (Pilon) et celles du Ventoux
appartiennent bien au méme taxon. A ’avenir, il sera intéressant d’en apporter la
preuve cytologique. Jusqu’a plus ample informé, nous considérons le subsp. gallo-
provincialis comme un endémique des Préalpes de Provence (Ventoux, Sainte-
Baume), lié aux rocailles calcaires entre 900 et 1900 m.

Quelle est la signification biogéographique de ce taxon et quelles sont ses
affinités? Contrairement aux populations alpiennes tétraploides du subsp. serpylii-
folia dont 'origine est sans doute pyrénéenne, le subsp. galloprovincialis parait
morphologiquement plus proche des taxons italiens ou balkaniques. Son habitus
est assez voisin des plantes d’altitudes élevées des Abruzzes, mais en différe par ses
feuilles hirsutes sur les faces (glabres dans le subsp. kapela) et par ses fleurs plus
grandes. Une comparaison sommaire avec des individus & port contracté du P.
chionea pourrait laisser croire a une identité des deux taxons. En effet, le P. chionea
se distingue du P. kapela en particulier par la pubescence accusée des limbes
foliaires. De plus, ses feuilles sont relativement étroites. En revanche, un caractére
cryptique mais tranché, déja signalé par Emberger & Maire (1929) et repris par
Chaudhri (1968), permet de les distinguer aisément. Les styles assez courts (0.2 a
0.4 mm) dans tous les taxons gravitant autour du P. kapela, et partant du subsp.
galloprovincialis, sont deux a trois fois plus longs chez le P. chionea (0.6 a
0.7 mm). Enfin, le subsp. galloprovincialis offre aussi quelques parentés avec le
taxon bétique dont il sera question ci-dessous.

Dans une note préliminaire (Kiipfer, 1972b), nous avons publié sous le nom de
P. kapela subsp. serpyllifolia, le nombre chromosomique d’un Paronychia récolté
au Cerro Cabanas (Jaén, Sierra del Pozo). Or, un examen plus attentif de ces
échantillons et surtout une connaissance plus approfondie des autres taxons ibé-
riques nous ont montré que les plantes du sud de I’Espagne différaient trés nettement
des populations pyrénéennes ou cantabriques. Par la suite, nous devions retrouver
a la Sierra de la Sagra une deuxiéme population en tout point identique a
celle de la Sierra del Pozo, ce qui devait nous convaincre qu’il s’agissait bien d’un
taxon indépendant. Du subsp. serpyllifolia, le taxon bétique différe par ses feuilles
petites, étroites (2.823.2 x 0.6 a 0.7 mm), atténuées a la base, imbriquées, disposées
sur quatre rangs, par ses rejets stériles courts (1 a 1.8 mm), plus ou moins dressés,
jamais radicants, ainsi que par ses rameaux €pais a entre-nceuds renflés. Du subsp.
kapela, il se distingue par quelques-uns des caractéres mentionnés ci-dessus, mais
surtout par la pubescence prononcée des limbes foliaires. Par certains traits de sa
morphologie, il se rapprocherait aussi du subsp. pseudo-aretioides dont Emberger &
Maire disent qu’il “‘a un port ramassé et cespiteux analogue a celui du P. aretioides”,
termes qui s’appliqueraient aussi a la plante de la Sierra de Cazorla. Nous avons
signalé plus haut que le matériel original du subsp. pseudo-aretioides semble
avoir disparu, alors que les échantillons de comparaison du P. aretioides -disposés
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par Maire sur la méme planche nous paraissent hétérogénes. En effet, si 'un des
exsiccata correspond bien au P. aretioides, 'autre s’en distingue par ses sépales
trinerviés (et non pas 4- & S-nerviés) terminés par un pinceau de poils alors que chez
le P. aretioides les sépales, quoique pubescents-blanchatres, ne sont pas pénicillés.
Faut-il en déduire alors qu’un geste malheureux a réuni dans une méme enveloppe le
type décollé du P. pseudo-aretioides avec un exsiccatum du P, aretioides de la Sierra
de Cazorla? Nous serions tenté de le faire si le protologue de la plante nord-africaine
s’appliquait sans ambiguité a I’échantillon incriminé. Or, pour qui connait le soin
et I’extréme précision qu’Emberger & Maire apportaient a leurs descriptions, il
parait impensable qu’ils aient omis de signaler la pubescence des feuilles qui est le
critére le plus remarquable des plantes bétiques (et aussi de 1’échantillon contro-
versé). Les auteurs francais étaient pourtant trés attentifs a ce caractére puisqu’ils
ont décrit le var. hirta dont ils indiquent qu’il a les feuilles hérissées sur les faces.
Ce taxon est toutefois subordonné par Emberger & Maire (1929) au subsp. serpyl-
lifolia parce que ses feuilles sont largement ovales. Notre plante ne semble donc
pas appartenir au P. pseudo-aretioides. Notons encore que Chaudhri (l.c.) qui a vu
le type du P. pseudo-aretioides, puisque la planche originale porte son “determina-
vit”’, ne mentionne pas, lui non plus, dans sa description la pubescence foliaire. D’autre
part, les échantillons de Reverchon pouvaient trés bien étre hétérogénes, car ils
proviennent de la Sierra de Cazorla (= S. del Pozo) dont le Cerro Cabaiias est une
des sommités. Il se peut donc que Reverchon ait récolté cote a cote le P. aretioides
et le taxon trouvé par nous, dont les habitus sont par ailleurs trés proches, et les
ait confondus. En conséquence, nous proposons de distinguer au sein du P. kapela
une nouvelle sous-espéce.

Paronychia kapela subsp. baetica Kiipfer, subsp. nova

Chamaephyton caespitosum ramis sterilibus plus minusve erectis brevibus (1-
1.8 c¢cm longis) haud radicantibus foliis anguste obovatis (2.8-3.2 x 0.6-0.7 mm)
basin versus attenuatis supra ambo paginas hirsutis valde imbricatis; stipulis folia
subaequantibus vel quarta parte ea superantibus; floribus parvis (1.7-2.2 mm longis)
sepalis (1.4 x 0.3 mm) in penicillum pilorum longorum abeuntibus. Numero chromo-
somatum 2n = 18. Holotypus: E., Gr., Sierra de la Sagra, rochers de la créte nord,
2280 m, NEU K00256.

Le bien-fondé du subsp. baetica, qu’il conviendra de rechercher dans toutes les
chaines bétiques calcaires, ne sera établi définitivement que lorsqu’il nous aura
été possible de désigner un néotype du subsp. pseudo-aretioides récolté dans la
station classique et aprés I’avoir comparé avec notre matériel du sud de I’Espagne.

Clé des sous-espéces du P. kapela

la. Feuilles des rejets stériles 1 a 2.5 fois plus longues que larges, ovales-
lancéolées, a limbe souvent brusquement contracté en pétiole, disposées
ARSI PIBN . s vus i s smpmar s s premEe 5 8 subsp. serpyllifolia
(Chaix) Graebner in Ascherson & Graebner,

Syn. Mitteleur. F1. 5/1: 892. 1919,
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1b. Feuilles des rejets stériles 2 a 3.5 fois plus longues que larges, ogivales,
atténuées ala base, subsessiles a sessiles, imbriquées, disposées sur quatre

FATIES & v i o v e et e e e e e e e e 2
2a. Feuilles glabres surlesfaces .................. subsp. kapela
2b. Feuilles pubescentes-hirsutessurlesfaces . ................... 3

3a. Sépales 1.6 a4 2.3 x 0.7 & 1mm; rejets radicants
subsp. galloprovincialis Kiipfer, subsp. nova

3b. Sépales 1.4a 1.6 x 0.6 2 0.8 mm; rejets non radicants
subsp. baetica Kiipfer, subsp. nova

Genre Ranunculus L. sect. Ranuncella (Spach) Freyn

La section Ranuncella réunit en Europe austro-occidentale quelque huit orophytes
a fleurs blanches, plus rarement jaunes (R. gramineus, R. abnormis et R. bupleu-
roides) ou blanc-rosé (R. parnassifolius). La section n’est représentée en Afrique du
Nord que parle R. gramineus, espece la plus largement répandue de la section, et par
le R. calandrinioides Oliver, endémique atlasique. Toutes les espéces sont des géo-
phytes a racines fasciculées, épaisses, charnues a tubéreuses, a souche surmontée
d’une couronne de fibres provenant de la destruction des feuilles, celles-ci toutes
entiéres ou exceptionnellement pourvues de 1 4 4 dents (R. pyrenaeus subsp.
plantagineus var. lacerus, R. wettsteinii Dorfler). Ci-dessous, nous exposons les
résultats cytologiques et taxonomiques obtenus sur I’ensemble des Renoncules
européennes de la section, d I’'exception des R. bupleuroides, endémique de I’ouest
de la Péninsule ibérique, et R. wettsteinii, rare endémique yougoslave strictement
localisé dans le massif frontalier albano-macédonien (Korab), que nous n’avons pu
étudier personnellement. Cette derniére espéce entre dans le groupe du R. parnas-
sifolius dont elle différe par ses feuilles & limbe briévement denté et graduellement
atténué en pétiole.

Ranunculus abnormis Cutanda & Willk., Linnaea 30: 83. 1859.
E., Av., Sierra de Gredos, rive NE de la Laguna Grande, 1960 m (NEU K02161), 2n = 16.

Orophyte endémique des montagnes centro-occidentales de la Péninsule ibérique,
le R. abnormis se rencontre de la Sierra de Gredos a la Serra da Estréla. Caractéris-
tique des pelouses méso-hygrophiles a Nard raide, il croit de préférence dans deux
associations, 'une a Nardus stricta et Genista carpetana et ’autre a Poa alpina et
Nardus stricta (Rivas Martinez, 1963). C’est a4 cette derniére que se rapporte le
groupement dans lequel ont été prélevés nos échantillons ol le R. abnormis cotoyait
les Nardus stricta, Poa alpina, Narcissus bulbocodium subsp. nivalis, Ranunculus
bulbosus subsp. castellanus, Ranunculus gregarius et Jasione perennis subsp.
carpetana.

A premiére vue le R. abnormis occupe une position systématique assez isolée
au sein de la section Ranuncella et n’a pas autant d’affinités avec le R. gramineus
que pourrait le laisser supposer ses fleurs jaunes et ses feuilles linéaires. Les caractéres
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propres au R. abnormis sont les divisions de la corolle au nombre de 6 a 10, au
lieu de 5, les feuilles radicales cucullées au sommet, ne produisant presque pas de
fibres en se désséchant, et les racines courtes, tubéreuses, fusiformes.

Le R. abnormis est diploide a 2n = 16 chromosomes (Kiipfer, 1969); son caryo-
type, assez différencié, fait apparaitre 4 paires de chromosomes a constriction
localisée dans la région médiane, 1 paire a centromeére submédian a subterminal
et enfin 3 paires de chromosomes plus courts a constriction subterminale.

Ranunculus gramineus L., Sp. P1. 549. 1753.

E., Gr., Sierra Nevada, Dornajo, 2050 m (NEU K02186), 2n = 16.

E., Jaén, Sierra del Pozo, Cerro Cabafias, versant W, 1950 m (var. luzulifolius, NEU K02188),
2n =16.

E., Te., versant W du Javalambre, 1800 m (NEU K02185), 2n = 16.

CH., Vs., St-Léonard, les Platreries, 600 m (69-1358), 2n = 16.

De toutes les especes de la section Ranuncella, le R. gramineus offre la plus
large répartition. En dehors de son aire principale ibéro-nord-africaine, il est trés
sporadique en France, en Suisse (deux stations connues au Valais) et en Italie.
En Espagne cependant, il est des plus probable que 'aire du R. gramineus soit en
réalité plus étendue que le laisse apparaitre la carte de Meusel & al. (1965, carte
167d), du moins dans la partie orientale de la péninsule. Personnellement nous
I’avons récolté dans la S. del Pozo au Cerro Cabanas (var. luzulifolius Boiss.)
et prés de la source du Guadalquivir. Heywood (1961) le cite encore en deux autres
stations de la méme chaine et Cuatrecasas (1929) en plusieurs localités de la S.
de Madgina. Enfin, dans la chaine cantabrique ou Meusel & al. (l.c.) ne signalent pas le
R. gramineus, nous I’avons observé a la Pefia Redonda (Palencia) et au Puerto de
Piedrasluengas (Palencia). Lainz (1961), pour sa part, rapporte a cette espéce un
échantillon récolté par Gandoger dans la région de Riafio (Ledn) et déterminé
par lui d’une maniére inexacte comme appartenant au R. pyrenaeus.

Le caractére orophytique du R. gramineus n’est pas trés accusé. Par sa distri-
bution, il semble intermédiaire entre ce que Favarger (1971a) appelle les “espéces
xérophiles des enclaves a végétation xérothermique’ et les taxons méditerranéo-
montagnards. En fait, sa limite altitudinale supérieure décroit du sud au nord:
2100 m en Sierra Nevada (Dornajo), 1950 m dans la S. del Pozo, 1600 m dans les
Pyrénées, 600 m au Valais et quelque 100 m dans ses stations du nord de la France.
Vanden Berghen (1972) a montré récemment que le R. gramineus n’est pas
strictement lié aux pelouses maigres affines des Ononidetalia striatae, mais “croit
avec une égale vitalité... sur des sols argileux gorgés d’eau durant une partie de I’an-
née”. Cette remarque rejoint en partie les observations de Thommen rapportées par
Becherer (1956) concernant la population valaisanne de St-Léonard. Dans cette
station, le sol est saturé d’eau pendant l’hiver et le printemps, assurant ainsi des
conditions trés favorables au début de la croissance. Le phénoméne est d’autant
plus important que I’espéce est relativement précoce et que son systéme radiculaire
se renouvelle en grande partie dés I’apparition des premieres feuilles, la plante étant
au repos pendant toute la fin de la saison séche. Dans le méme ordre d’idée,
Lapeyrouse (1813), décrivant les stations favorables au R. gramineus dans les
Pyrénées orientales, notait aussi ‘‘prairies humides”.
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Plusieurs taxons infraspécifiques du R. gramineus ont été décrits, les caractéres
variables étant le contour et la pubescence des feuilles, la ramification des hampes
florales et la dimension des fleurs. Il s’agit dans la plupart des cas (sinon tous) de
formes sporadiques, susceptibles de se réaliser dans des localités trés éloignées (var.
phoenicifolius DC.: Cote-d’Or, Charente-Inférieure, Basses-Alpes, Espagne orientale,
Afrique du Nord; var. luzulifolius Boiss.: Corbiéres, Espagne, Afrique du Nord).

Les résultats cytologiques obtenus dans d’autres groupes d’espéces a distribution
analogue (ayant le centre de leur distribution au voisinage immédiat de la Méditer-
ranée, mais offrant des irradiations en Europe centrale) laissaient entrevoir la
possibilité d’une différenciation cytologique au sein des différentes populations avec
polyploidie dans les stations septentrionales (Favarger, 1971a). En réalité, tous nos
sondages cytologiques ont révélé le méme nombre 27 = 16, cela aussi bien sur les
populations du sud de I’Espagne que sur celle du Valais, confirmant ainsi les
numérations de Larter (1932) et de Kurita (1956) sur du matériel de jardin botani-
que et de Guinochet & Logeois (1962) sur des plantes de Caussols (F., A.-M.).

Le caryotype que nous avons établi (fig. 30e) est trés semblable a celui publié
par Kurita. Notons cependant que I’auteur japonais ne figure pas la paire de chro-
mosomes satellitiféres que nous avons décelée sur des mitoses de méristémes radi-
culaires fixés aprés deux heures et demie de prétraitement a ’amn. En revanche, sur
les autres matériels étudiés sur des mitoses de I’ovaire sans prétraitement, les satelli-
tes n’étaient pas visibles. La formule chromosomique gamétique, presque identique a
celle de I’espéce précédente, s’énonce suivant la terminologie du Levan & al. (1964)
par: 4m + 3st + 1(st — 1)sat-,

L’espéce qui présente le plus d’affinités avec le R. gramineus est le R. bupleu-
roides Brot., a fleurs jaune treés pale et également diploide (Barros Neves, 1950)
dont il se rapproche surtout par son var. phoenicifolius a feuilles radicales lancéolées.

Ranunculus amplexicaulis L., Sp. PI., 549. 1753.

F., H.-P., Pic du Midi de Bigorre, 2400 m (NEU K02192), 2n = 16.

E., Hu., NW du Collado de la Magdalena, 2040 m (NEU K02191), 2n = 16.

E., Na., Pic d’'Orhy, 1920 m (70-1884), 2n =16 +1 B.

E., Somiedo, versant W de la Collada de Balbaran, 1680 m (NEU K02189), 2n = 16.
E., Ov., versant E du Cueto de Arbas, 1750 m (NEU K02190), 2n = 16.

E., So., Sierra de Urbion, NE de la Laguna Negra, 1850 m (70-63), 2n =16.

Endémique nord-ibérique, le R. amplexicaulis a été signalé de I’extrémité orien-
tale de la chaine pyrénéenne aux Asturies (Puerto de Leitariegos), ainsi que dans
la partie siliceuse, septentrionale, des Mts Ibériques. Cependant, les indications
concernant les Pyrénées-Orientales devraient, selon nous, étre encore confirmées.
Gautier (1897-1898) dans son “Catalogue raisonné de la flore des Pyrénées-Orien-
tales” mentionne au sujet du R. amplexicaulis “tourbiéres alpines: coume de la Calm,
pres Font-Romeu ... tourbiéres de la Glébe au-dessus du Col de Jau; port d’Emba-
lyre a 2460 m, sur la frontiére de I’Andorre™. Or, cette espéce affectionne les
pelouses seches a mésophiles. Jamais nous ne I’avons rencontrée dans les lieux
tourbeux. Dans la région de Font-Romeu, la seule Renoncule a fleurs blanches des
marécages est le R. angustifolius dont certains individus particuliérement robustes
offrent des feuilles assez larges et légérement embrassantes avec lesquels Gautier
a peut-€tre confondu le R. amplexicaulis. Cette hypothése nous parait d’autant
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plus vraisemblable qu’au Col de Jau ou nous avons vainement cherché le R. amplexi-
caulis, les seules Renoncules observées étaient les R. angustifolius et R. pyrenaeus.
Les indications concernant le Port d’Envalira nous paraissent en revanche plus
plausibles, bien que nous n’ayons vu aucun document permettant de le confirmer.
La situation en créte, ’absence de tourbiéres dans les environs immédiats du col sont
des arguments en faveur de la présence du R. amplexicaulis 3 proximité de la
frontiére franco-andorrane. Remarquons toutefois que le R. angustifolius se ren-
contre aux sources de I’Ariége et aux Lacs des Pessons, localités trés voisines du
Port d’Envalira.

La figure 29b représente une approximation par défaut de I’aire réelle du R.
amplexicaulis. Nous I’avons établie sur la base des échantillons que nous avons vus
“in situ” ou en herbier et des indications bibliographiques qui nous paraissent les
plus sores. Les mentions concernant la présence du R. amplexicaulis dans les
Pyrénées-Orientales ou en Andorre n’ont pas été portées sur la carte (en particulier
Gautier [l.c.], Rouy & Foucaud [l.c.], Gaussen [1969]).

Les exigences édaphiques du R. amplexicaulis nous paraissent encore obscures.
Gaussen (1969) mentionne “‘préfére le calcaire’ alors que nos propres observations
font ressortir le contraire. Des 8 stations ou nous I’avons récolté seule celle du Pic
d’Orhy se trouvait sur substrat calcaire. Peut-étre I’espéce est-elle amphicline,
bien qu’elle nous semble marquer une préférence pour les sols siliceux. Nos autres
récoltes, échelonnées des Pyrénées centrales 4 I’extrémité occidentale de [’aire
(Cueto de Arvas), sur les deux versants de la chaine ainsi que dans la Sierra de
Urbion, ont été effectuées entre 1600 et 2450 m, sur roche-mére siliceuse, le plus
souvent dans des pelouses a Festuca eskia ou des nardaies.

A Dinstar de plusieurs autres espéces de la section, le R. amplexicaulis offre une
morphologie assez souple dont les variations dépendent directement des conditions
écologiques. Dans les pelouses séches, il est le plus souvent uniflore, a feuilles
radicales lancéolées-elliptiques, & pétiole relativement long (0.4 a 1 fois la longueur
du limbe, pl. IIlc). En revanche, dans les stations fraiches ou fumées, il est en
général multiflore (3- a 7-flore), a limbe foliaire plus grand et a pétiole plus court.
A la Collada de Balbarin (Oviedo), le R. amplexicaulis était remarquable par son
port robuste, ses hampes trés ramifiées et par ses feuilles sessiles, a limbe insensi-
blement atténué jusqu’a la base (pl. IIId). Cette forme est d’autant plus exception-
nelle que dans les autres localités cantabriques, nous avons toujours récolté des
individus 1- a 2-flores. De plus, Rivas Martinez & al. (1971) notent pour leur part
que tous les exemplaires qu’ils ont vus dans une localité trés proche de la notre
(Ov., Alto Terreros, 2050 m), sont de petite taille et monocéphales. I nous
parait cependant prématuré de décrire une nouvelle variété sans une étude plus
exhaustive de la population de Balbaran.

Au point de vue cytologique, toutes les populations étudiées sont diploides avec
2n =16 chromosomes. Un des individus du Pic d’Orhy offrait un chromosome B
dont la nature hétérochromatique est attestée par le fait qu’il ne subit pas la cata-
chromase télophasique et se retrouve dans le noyau quiescent (pl. Vd). Le
caryotype, bien différencié, peut étre défini par la formule suivante:

4m + 2(sm — st) + 1st + 1(st — r)sat-,

Les satellites ne sont pas trés constants, mais cela tient selon toute probabilité
aux différentes conditions de fixation. Inapparents dans le matériel d’Orhy, ils
s’observent sur toutes les mitoses de l'ovaire des plantes de la Sierra de Urbion.



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE

® A. angustifolius DC. var. angustifolius

B A R. amplexicaulis L.

L] — var. uniflorus Boiss.

155

R. angustifolius DC. var. angustifolius

Fig. 29. — (a) Répartition géographique du Ranunculus angustifolius DC. var. angustifolius

établie d’aprés des échantillons d’ herbiers.

(b) Répartition géographique du Ranunculusamplexicaulis L., ainsi que des R. angustifolius DC.

var. angustifolius et var. um’ﬂoms Boiss.
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Parmi les espéces les plus affines du R. amplexicaulis, nous avons noté le R. angus-
tifolius, dont il sera question ci-apres et qui est également diploide, ainsi que le R.
calandrinioides, endémique atlasique a fleurs blanc rosé, qui n’a pas fait jusqu’ici
’objet d’études cytologiques. Enfin, le R. bupleuroides, malgré ses fleurs jaune pale,
offre un habitus presque identique a celui du R. amplexicaulis qui lui ressemble
surtout dans ses formes a feuilles lancéolées.

Ranunculus gr. pyrenaeus

Tous les auteurs des dix derniéres décennies se sont accordés pour reconnaitre
dans le R. pyrenaeus un orophyte pyrénéo-alpien. Allioni en 1785 avait bien séparé
une forme alpienne a feuilles particuliérement larges sous le nom de R. plantagineus,
mais il n’avait été suivi que par Dalla Torre & Sarnthein (1909). En fait, tous les
botanistes ayant herborisé dans les Alpes et les Pyrénées ont admis l’identité
spécifique des formes alpiennes et pyrénéennes, distinguant tout au plus les
formes alpiennes les plus luxuriantes sous I’étiquette de var. ou de subsp. planta-
gineus. D’autres taxons de moindre importance ont été décrits dans les Alpes sous
les noms de f. apetala Rikli et var. laceratus Burnat qui ne sont que de petites
variations stationnelles. Dans les Pyrénées, la situation est plus confuse puisque ’on a
signalé a coté du R. amplexicaulis, les R. angustifolius, R. pyrenaeus var. bupleuri-
folius et var. plantagineus. Enfin en Sierra Nevada, ’espéce décrite par Bory (1820)
sous le nom de R. alismoides a connu une histoire tout aussi troublée puisqu’il a
été subordonné une premiére fois au R. angustifolius a titre de variété (R. angusti-
folius var. uniflorus Boiss.), puis comme sous-espéce au R. pyrenaeus [R. pyrenaeus
subsp. alismoides (Bory) O. Bolos & Font Quer]. Devant une telle confusion, concer-
nant autant la définition des taxons que leur distribution, le groupe s’imposait
comme un objet privilégié d’étude cytotaxonomique.

Les premiéres données cytologiques (voir les listes ci-dessous) avaient mis en
évidence une race polyploide alpienne et montré que les populations pyrénéennes
étaient au contraire diploides. Sur cette base, en collaboration avec Favarger (Favar-
ger & Kiipfer, 1968), nous avions proposé de diviser le R. pyrenaeus s.l. en trois
sous-espéces: l’'une, pyrénéenne diploide, recouvrant le type (subsp. pyrenaeus)
englobant aussi les taxons portant les épithétes angustifolius et bupleurifolius, une
sippe alpienne, tétraploide (subsp. plantagineus) et enfin le subsp. alismoides, néva-
déen. Nos conclusions se sont révélées par la suite en partie erronées du fait princi-
palement d’une mauvaise interprétation du taxon de Candolle. En effet, nous avions
été induits en erreur par I’épithéte angustifolius qui, comme nous devions le com-
prendre plus tard, ne recouvre pas dans les Pyrénées le taxon a feuilles étroites, mais
au contraire une sippe a feuilles plus larges. La découverte ultérieure d’une popu-
lation alpienne diploide par Guinochet (1967), confirmée par nos recherches (Kiipfer,
1971c) et celles de Ritter (1972c) devait remettre en question notre jugement.
Une étude de morphologie comparée et d’écologie ainsi que la consultation
des types, nous a persuadé que sous le pavillon du R. pyrenaeus se cachaient
en fait 3 taxons différents, a savoir les R. angustifolius, R. pyrenaeus et R. plan-
tagineus.
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{ THITTIT

I |
i‘ iiiiiiiiii Ililll IIII THH
30, — Idlogrammes des Ranunculus plantagineus subsp. occidentalis (a) [Grand Veymont,
K002241 flantagmeus subsp. plantagineus (b) [Cayolle, K02230], R. seguieri (c) [Mon—

gioie, 69- ]923 R. parnassifolius subsp. cabrerensis (d) [Vallee de Llo, K02207] R. grami-
neus (e) [Dornajo, K02186).

Ranunculus pyrenaeus L., Mantissa Altera: 248. 1771.

1. F., Ar., Llaurenti, 1950 m [Favarger & Kiipfer, 1968; Kiipfer & Favarger, 1967]
(NEU K02222), 2n = 16.

F., Ar., S du Port de Pailhéres, 1900 m (NEU K02221), 2n = 16.

Frontiére franco-andorrane, Pas de la Case, créte W du Cirque de Font Négre, 2550 m [var.
bupleurzfohus] (NEU K02223), 2n = 16.

AND., Port d’Envalira, 2450 m (NEU K02229), 2n = 16.

F., H. -G extrémité ouest du Val d’Esquierry, 2100 m (NEU K02224), 2n = 16.

F., H.-P., Pic du Midi de Biggorre, 2350 m (NEU K02225, K02227, K02228), 2n = 16.

E., Hu., versant sud de la Sierra Negra, 2100 m (70-1868), 2n = 16.

F., H.-P., entre le Pic Rond et le Tapou, Vallée d’Ossoue, 2100 m (NEU K02244), 2n = 16.

mAmE W

Le protologue du R. pyrenaeus, spécifiant “habitat in Pyrenaeis”, ne laisse aucun
doute quant a I’origine pyrénéenne de la plante décrite dans la “Mantissa Altera™.
La photocopie du type de I’herbier de Linné, montrant deux petits individus (7 et
8 cm), uniflores, a 1 respectivement 2 feuilles caulinaires trés étroites, en fait foi.
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Le R. pyrenaeus tel que nousl’entendonsiciest un endémique strictement pyrénéen.
Silicicole préférent, mais non exclusif, il abonde dans les pelouses acidophiles des
contreforts les plus orientaux des Pyrénées aux régions centrales de la chaine.
Dans les Pyrénées occidentales en revanche, la raréfaction des roches cristallines,
conjointement avec 1’abaissement des sommets, le rend plus sporadique.

Trois variétés ont été reconnues dans les Pyrénées, a savoir les var. angustifolius
(DC.) Schultz, plantagineus (All.) DC. et bupleurifolius Lapeyr., mais a notre avis la
réputation de plante variable attribuée au R. pyrenaeus tient a la confusion que
plusieurs auteurs ont faite avec d’autres taxons et en particulier avec le R. angusti-
folius que nous considérons comme une bonne espéce. D’autre part le var. planta-
gineus qui vraisemblablement n’existe pas aux Pyrénées, a sans doute été confondu
avec les formes les plus robustes de 'un ou l’autre des R. pyrenaeus et R. angus-
tifolius ou, ce qui reste a démontrer, avec des taxons hybridogénes issus de croise-
ments entre le R. pyrenaeus et le R. angustifolius ou le R. amplexicaulis. En effet,
parmi les nombreux exsiccata que nous avons consultés (G, M, MARS, MPU,
NEU, TLA) les seuls échantillons & morphologie intermédiaire entre les R. pyrenaeus
et R. plantagineus ont été récoltés dans des stations ol croissent deux espéces: a la
Coumély (H.-P., prés de Gédre) et au Pic du Midi de Bigorre ou le R. pyrenaeus
cotoie le R. amplexicaulis, enfin au Canigou sur le Pla de Cady ou la Renoncule des
Pyrénées voisine avec le R. angustifolius [P.-O., Canigou, 1825, Audibert & Requien
(MPU)]. Quant au var. bupleurifolius que Lapeyrouse (1813) définit par “Ranun-
culus foliis lanceolato-acutis, parallelo-nervosis, sessilibus™, il est fondé sur un
type hétérogéne [Bauzeille de Pailléres, Lapeyrouse (TLA)]. En effet, 4 échantillons
(que nous avons numérotés de 1-4 sur la planche originale) correspondent incon-
testablement au R. angustifolius DC. Deux autres individus (numérotés de 5-6)
appartiennent a une forme particuliére du R. pyrenaeus offrant des feuilles un peu
plus larges que le type, fusiformes, une tige souvent un peu genouillée et des carpelles
un peu plus nombreux. C’est aux individus 5 et 6 que devrait donc rester attachée
I’épithéte bupleurifolius qui recouvre par ailleurs un taxon sans grande signification
et qui se rencontre le plus souvent avec le type. Remarquons toutefois que toutes
nos observations de cette forme ont été réalisées dans des pelouses a Festuca eskia.

En définitive, le R. pyrenaeus pris dans son sens étroit est une espéce peu variable,
sinon dans son port, du moins dans ses caractéres qualitatifs. Les variations que nous
avons observées, concernant essentiellement les dimensions des fleurs, la hauteur
et la ramification des tiges, sont en relation étroite avec la nature du substrat. Les
sols azotés ou aérés par quelque action zoo- ou anthropogéne ont une influence
favorable sur la fertilité, du gynécée en particulier dont les carpelles deviennent
beaucoup plus nombreux.

Au point de vue écologique, les stations favorites du R. pyrenaeus dans les
Pyrénées orientales se localisent sur la bordure des combes a neige abritant 1’asso-
ciation a Trifolium alpinum et Phleum gerardii (Braun-Blanquet, 1948). Ce groupe-
ment ceinture les associations franchement chionophiles occupant le fond des dépres-
sions et opere la transition avec les pelouses méso-xérophiles a Festuca eskia. Si dans
la partie centrale de la chaine, le R. pyrenaeus manifeste les mémes exigences éco-
logiques, le climat général plus frais lui permet de participer a la composition
floristique de groupements plus variés. Negre (1969) I’établit a juste titre comme
caractéristique des pelouses a Festuca eskia et Selinum pyrenaeum (Ranunculo-
Festucetnm ackiae) qui couvrent d’un gazon souvent continu les versants en toute
exposition sur ‘“tous les substrats, pourvu qu’ils ne soient pas calcaires” (Négre,
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l.c.). Notons cependant que Négre cite le R. pyrenaeus var. angustifolius dans ses
relevés alors que de toute évidence c’est du type qu’il s’agit. Cette précision a une
certaine importance au point de vue phytosociologique, le R. angustifolius étant
inféodé aux pelouses a Carex fusca, qui entrent dans une tout autre classe (Scheuch-
zerio-Caricetea fuscae).

Sur la base des résultats cytologiques intéressant des populations disséminées
dans toute l’aire, nous nous croyons autorisé a conclure que le R. pyrenaeus est
diploide dans I’ensemble de son aire. Nos observations cytologiques ayant été
effectuées sur des mitoses de piéces florales ou de racines, fixées *‘in situ” sans
prétraitement, il ne nous est pas possible de dessiner le caryogramme. Elles sont
cependant suffisamment précises pour nous permettre de définir la formule chromo-
somique gamétique qui s’énonce comme suit:

IM + 3m + 1(sm — st) + 1st + 1r + 1£53%,

Description

Géophyte 4 racines fasciculées, épaisses, charnues, toutes semblables; souche sur-
montée d’un réseau fibrilleux, dense, épais, entourant la base des gaines foliaires.
Tige dressée, de 4 a 15 cm, ordinairement simple ou un peu rameuse supérieurement,
uniflore ou plus rarement pauciflore (1- & 4-flore), (1-)2- a 4-feuillée. Feuilles
radicales 3 a 8, dressées ou dressées-étalées, a limbe sublinéaire ou étroitement
lancéolé [2 a 6(-8) mm de large], @ marge involutée, entier, poilu ou glabrescent a la
face supérieure, glabre a la face inférieure, atténué en un pétiole court, a nervures
paralléles serrées, nombreuses, peu saillantes; pétiole élargi en une gaine blanchatre
semi-amplexicaule (au moins a la base), 1 & 4 fois plus court que le limbe. Tige
1-flore pourvue de 2 a 4(-6) feuilles caulinaires sublinéaires, un peu élargies a la base,
généralement toutes insérées dans la moitié supérieure de la tige, I'inférieure relati-
vement longue [(1-)1.5 4 4(-5) cm]; ou tige pluriflore 3 a 5-feuillée, mais dans ce cas
les feuilles radicales ne dépassent pas 6 a 8 mm de large. Pédoncules floraux velus-
laineux a tomenteux-blanchatres sous les sépales. Fleurs grandes [1.5 a 3(-4) cm de
diamétre], blanches; calice a 5 sépales (3-)5- a 10-nervés, vert pile a fauve, rarement
un peu rougeatres; pétales 5 (rarement 6 a 12) tous bien conformés; étamines
nombreuses (40 a 140) a anthére relativement grande [(1-)1.5 a 2.4 mm]; pollen
régulier (pl. Va); carpelles en téte sphérique 4 ovoide-conique, peu nombreux
[(15-)20 a 40(-80)], petits (2.3-2.8 mm de haut, rostre compris), ovoides, marqués
d’une ligne saillante sur les faces ventrale et dorsale, lisses sur les cotés, a bec court
(0.4 4 0.7 mm), dressé, un peu crochu au sommet (fig. 31a).

Ranunculus angustifolius DC., Rapp. Voy. Bot. 1: 78. 1808.

Ranunculus angustifolius var. angustifolius

1. F., P.-O., entre la Serra de Maury et le Pic de Terres, 2280 m (NEU K02170), 2n =16.
2. F., P.-O., Superbolqueres, 1800 m (NEU K02169), 2n = 16.
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Fig. 31. — Carpelles des Ranunculus pyrenaeus (a), Ranunculus plantagineus (b) et Ranunculus
angustifolius (c).

Ranunculus angustifolius var. uniflorus

3. E., Gr., Sierra Nevada, Laguna de las Yeguas, 3000 m (NEU K02173), 2n = 16.
4. E., Gr., Sierra Nevada, Prado Llano, versant NW du Picacho de Veleta, 2700 m (NEU
K02174), 2n = 16.

Le R. angustifolius compte parmi les espeéces pyrénéennes les plus mal connues
et dont le statut a été le plus controversé. Décrit en 1808 nous croyons bon d’en
rappeler la diagnose telle que I’a établie De Candolle: “Foliis lineari-lanceolatis
nervosis acutis glabris, caule erecto apice subramoso glaberrimo multifloro”. L’illustre
auteur genevois ajoutait encore ‘‘elle croit dans les lieux humides prés Mt-Louis”.
Les critéres morphologiques invoqués, les indications écologiques et géographiques
— le R. pyrenaeus ne descendant qu’exceptionnellement sur le plateau cerdan — ne
laissent aucun doute quant a l’identité de la plante qu’avait en vue De Candolle.
Seule I’épithéte angustifolius était mal choisie puisque le taxon pyrénéen avec
lequel il a été confondu, a savoir le R. pyrenaeus, offre en fait des feuilles plus
étroites. Ce détail devait étre la source de nombreux malentendus et la raison
méme de l'oubli partiel dans lequel est tombé le R. angustifolius. A l'instar de
nombreux auteurs pyrénéens, nous nous sommes trompé dans nos premiéres identi-
fications ce qui nous a conduit dans un travail précédent (Favarger & Kiipfer, 1968)
a inclure le R. angustifolius dans le type de I’espéce linnéenne R. pyrenaeus. Or,
nos nouvelles recherches devaient démontrer clairement que les deux espéces
n’étaient pas conspécifiques, mais au contraire tout a fait indépendantes sous le
triple point de vue de la morphologie, de I’écologie et de la chorologie.

Rares furent les auteurs 4 admettre le taxon de Candolle comme bonne espéce.
Peu apres sa définition, il devait étre dégradé au rang de variété [R. pyrenaeus var.
angustifolius (DC.) F.W. Schultz] avant d’étre partiellement réhabilité par Rouy &
Foucaud (1893, vol. 1: 81) qui le subordonnaient a titre de sous-espéce au méme
R. pyrenaeus. Coste (1900, vol. 1: 23) pour sa part ne cite que trés brievement
le R. angustifolius en parlant des variations du R. pyrenaeus. Tutin (in Tutin & al.,
1964) enfin ne le mentionne que comme synonyme du R. pyrenaeus subsp. pyre-
naeus.
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Fig. 32. — Anatomie foliaire des Ranunculus pyrenaeus (a) et Ranunculus angustifolius (b)
[la face adlibérienne est placée en bas].

Un autre épisode de la controverse ayant entouré le R. angustifolius surgit a propos
de ’espéce névadéenne décrite par Bory (1820) sous le nom de R. alismoides. En
1824, Candolle se demandait déja si I’'espéce de Bory ne devrait pas étre rapportée
au R. angustifolius. Quelques années plus tard, Boissier (1839) reprenant I’hypothése
de Candolle nommera le taxon bétique R. angustifolius var. uniflorus (= R. alis-
moides Bory) en soulignant, fort a propos, les nombreux caractéres communs aux
sippes névadéenne et pyrénéenne-orientale. Beaucoup plus récemment Bolos &
Font Quer (1962) ont rétabli I’épithéte alismoides en lui assignant le rang de sous-
espéce du R. pyrenaeus s.l.

Le R. angustifolius différe du R. pyrenaeus essentiellement par sa glabréité
compléte (gaines, feuilles, pédoncules, réceptacles), ne souffrant aucune exception,
par ses feuilles relativement larges et par ses carpelles a rostre assez long et presque
droit (fig. 31c). Enfin, le réseau de fibres qui surmonte la souche et provient de la
destruction des feuilles est plus lache chez le R. angustifolius que chez le R. pyre-
naeus, ce qui est en relation avec une lignification moins prononcée de la vasculari-
sation. En effet, si I’on prend soin de comparer des feuilles de méme dimension et
de méme age (par exemple la feuille radicale la plus externe d’un individu séché
au début de ’anthése) le nombre de faisceaux libéro-ligneux coiffés de sclérenchyme
est plus élevé chez le R. pyrenaeus que chez le R. angustifolius (fig. 32).

Le R. angustifolius est une espéce trés constante dans tous ses caractéres qualita-
tifs. Seules varient la dimension des hampes florales et leur ramification. Les exem-
plaires les plus robustes, coincidant avec le type de I’herbier de Candolle, provien-
nent des prairies marécageuses a Caltha palustris comprises dans le triangle délimité
par Font Romeu, Mt-Louis et Les Bouillouses (1700 @ 1900 m). C’est aussi au type
que se rapportent les exsiccata n° 4364 distribués par Sennen (1926) sous le nom de
R. angustifolius var. longifolius Sennen. Aux altitudes supérieures (par exemple entre
1900 et 2400 m aux Péric, Puymorens, Circ dels Pessons) les individus sont uniflores
et ne dépassent pas une dizaine de cm [voir les exsiccata de Sennen portant le nom de
R. naudoi Sennen: Cerdagne, Les Bouillouses, sites tourbeux humides, vers 2000 m,
1927, Sennen, Pl. Espagne n® 6038 (G)]. Ce sont de ces échantillons que se
rapprochent le plus les plantes de Sierra Nevada dont certains individus se distin-
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guent a peine de la sippe pyrénéenne. Aussi nous adoptons entiérement les vues de
Boissier (l.c.) et proposons de maintenir le nom de R. angustifolius var. uniflorus
Boiss. pour le taxon névadéen.

Contrairement aux indications de la plupart des flores, le R. angustifolius ne
semble pas se trouver a ’ouest de I’Andorre; toutes les localités ot nous I’avons
observé “in situ” ou en herbier sont concentrées a I’est d’une ligne passant par Ax-
les-Thermes et Andorre-la-Vieille (fig. 29a). Il faut cependant reconnaitre que les
montagnes comprises entre le Montcalm et le Port de Fontargenté ont été peu pros-
pectéeset que le R. angustifolius s’y trouve peut-étre. Rouy & Foucaud (l.c.) le men-
tionnent dans le Val d’Esquierry sur la base de récoltes de Zetterstedt. Or, les échan-
tillons conservés a Montpellier de I’herbier de Zetterstedt [H.-G., Esquierry, 6.1856,
Herbier Zetterstedt, Herbier Planchon (MPU)] sont en fait du R. pyrenaeus trés
typique. Méme si nous n’avons pas I’assurance que les échantillons de Montpellier
sont ceux auxquels se réferent Rouy & Foucaud, force est de reconnaitre que
Zetterstedt confondait le R. pyrenaeus type avec le R. angustifolius. Tout porte a
croire que Gautier (1897-1898) dans les Pyrénées-Orientales confondait lui aussi les
deux taxons. Il indique a propos du var. angustifolius (DC.) F. W. Schultz “avec le
type, mais plus abondant; trés rare dans le massif du Carlitte et les vallées voisines
de I’Andorre”. En réalité la situation est inverse;le R. angustifolius n’est nulle part
aussi abondant qu’autour des nombreux étangs du massif Carlitte-Péric ou du Circ
dels Pessons (Andorre) alors que dans les autres régions c’est le R. pyrenaeus qui
semble dominer.

La spécialisation écologique du R. angustifolius est trés stricte puisqu’il est
étroitement lié aux marécages et aux prairies tourbeuses. Ses stations les plus
caractéristiques se situent sur les plages d’atterrissement cernant les petits lacs
glaciaires qui jalonnent les massifs du Carlitte et du Péric. Il participe a des
groupements de transition qui succédent dans le temps aux stades pionniers a Carex
rostrata et Eriophorum angustifolium (Péric), plus rarement a Menyanthes trifoliata
(Puymorens) ou a Sparganium borderei et Carex rostrata (Port de Pailhéres) et
précédent 1’association a Nardus stricta et Selinum pyrenaeum, moins hygrophile,
dans laquelle s’avance le R. pyrenaeus. Le groupement qui I’héberge au Col de
Puymorens occupe une surface particulierement grande, trés pauvre au point de vue
floristique, le tapis de Carex fusca recouvrant souvent plus de 80% du sol. A coté des
R. angustifolius et Carex fusca, nous avons noté Pinguicula vulgaris, Viola palustris,
Carex echinata. Le R. angustifolius var. uniflorus, névadéen, offre les mémes exigences
écologiques que la sippe pyrénéenne. Il colonise exclusivement les groupements méso-
a hygrophiles de I’étage altimontain. A la Laguna de las Yeguas, ses voisins immédiats
étaient les Carex intricata, trés affine du Carex fusca, Nardus stricta, Gentiana neva-
densis, Leontodon microcephalus et Ranunculus acetosellifolius. Au Prado Llano, il
participait a un groupement plus hygrophile ou les espéces dominantes étaient les
Carex intricata, Carex stellulata, Carex leporina, Viola palustris, Cerastium ceras-
tioides.

Les critéres cytologiques ne sont d’aucune utilité pour séparer le R. angustifolius
des espéces affines. Dans les quatre stations ou nous I’avons étudié, le R. angusti-
folius est diploide. Les plantes de Superbolquéres correspondaient aux formes les
plus robustes (pl. IVc), alors que celles de la Serra de Maury étaient uniflores. Pour
autant que l'on puisse en juger sur des mitoses de l'ovaire, le caryotype du R.
angustifolius parait trés proche de celui du R. pyrenaeus, sa formule chromoso-
mique ayant la méme expression:
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IM + 3m + 1(sm — st) + 1st + 1t + 1133t

L’inextricable confusion taxonomique qui se reflete autant dans la bibliographie
qu’en herbier nous a engagé 4 compléter la diagnose originale. La description que
nous donnons ci-dessous est fondée sur le type de I’herbier de Candolle [P.-O., env.
de Mt Louis, 7.1807, De Candolle (G)] et sur nos propres exsiccata.

Géophyte a racines fasciculées, épaisses-charnues, toutes semblables; souche
surmontée d’un réseau fibrilleux liche. Plante entiérement glabre (gaines foliaires,
feuilles, pédoncules floraux, sépales, réceptacles). Tige dressée, de 5 a 15(-22) cm,
ordinairement simple ou peu rameuse supérieurement, uniflore ou pauciflore [1 a 3
(-8)-flore], peu feuillée. Feuilles radicales 3 a 6, a limbe étalé ou étalé-dressé,
linéaire-lancéolé [2.5 a 5(-9) x 0.3 a 0.8(-1) cm], entier, strié longitudinalement
par 3 a 5(-7) nervures principales, paralléles, saillantes en-dessous (surtout sur le
sec), alternant avec 2(4) nervures secondaires peu apparentes; limbe graduellement
rétréci jusqu’au niveau de la tige, puis dilaté en une longue gaine membraneuse,
blanchitre, semi-amplexicaule, 1 a 2 fois plus courte que le limbe; feuilles caulinaires
1 ou 2, linéaires, I’inférieure insérée au milieu de la tige, courte [0.8 a 2.5(-4.5) cm],
la supérieure trés réduite (O a 4 mm) un peu plus grande lorsqu’elle axille un axe
secondaire. Fleurs relativement petites [1.4 & 2(-3) cm de diamétre]; calice a 5
sépales 3 a S5-nervés, ordinairement lavés de brun-rouge a I'extrémité; corolle régu-
liére a 5 pétales oblongs-obtus a subtronqués; fossette nectarifére nue (sur les fleurs
les plus petites) ou recouverte d’une squamule oblongue, généralement bidentée,
d’autant plus développée que le pétale est plus grand; anthéres petites [0.7 a 1.1(-1.5)
mm], 2 a 3 fois plus courtes que le filet; pollen régulier; akénes peu nombreux
(12 a 25), en téte subglobuleuse, petits (2.1 a 2.8 mm de haut, rostre compris),
carénés sur les faces ventrale et dorsale, finement nervés sur les cOtés, a bec relati-
vement long (0.6 a 0.9 mm), dressé-incurvé (fig. 31c). Floraison de juin a aout.

Le var. uniflorus Boiss. différe du type par son port plus bas, 1.5 a 6 cm parfois
jusqu’a 9 cm pour les individus en fruit et par ses hampes 0 a 1-feuillées, toujours
uniflores et a fleurs petites (1 4 1.6 cm de diamétre).

Ranunculus plantagineus All., Fl. Pedem. 2: 48. 1785.

Si la diagnose du R. plantagineus est trés succincte, ne mentionnant guére que la
synonymie, le protologue donne cependant deux renseignements qui permettent de
se faire une idée correcte de la plante qu’Allioni (1785) avait en main. D’une part,
il précise que le R. plantagineus est fréquent dans la région du Mt Cenis; d’autre
part, il contient une illustration figurant une plante robuste, multiflore (4-flore) et a
larges feuilles lancéolées. Depuis la publication originale de “Flora Pedemontana™,
I’épithéte plantagineus est restée attachée aux seules formes luxuriantes du R. pyre-
naeus s.l., mais en réalité le taxon d’Allioni devrait comprendre I’ensemble des
populations alpiennes. Les caracteres propres a la sippe alpienne sont principalement
le nombre réduit de feuilles caulinaires, O a 1 sur les individus uniflores, et les
carpelles a faces latérales nervées-réticulées (fig. 31b). Si I’on ajoute a cela que les
feuilles sont ordinairement plus larges et a limbe toujours glabre (au moins sur les
échantillons que nous avons vus), on conviendra que la sippe alpienne mérite un
statut indépendant de celui du R. pyrenaeus s.str. Dans cette acception, déja
admise pour les populations autrichiennes par Dalla Torre & Sarnthein (1909), le R.
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plantagineus est un endémique panalpien qui s’observe dans les Alpes ligures
et provengales, se retrouve a travers toute la chaine principale jusqu’en Carinthie et
déborde sur les Préalpes occidentales, et septentrionales (fig. 34). Afin d’éviter des
redites, les données cytologiques publiées a ce jour, déja nombreuses, et nos résultats
inédits seront présentés sous forme de tableau.

Origine du matériel Auteurs 2n
1. CH.,Vs.,GrandSt.-Bermard. . . ... ............ Langlet (1932) 32
2. I., Aoste, Col de la Fenétre de Champorcher, 2200 m . . .  Favarger (1965a) 32
3. F., région du Lautaret et département des Hautes-Alpes  Favarger (1965a) 32
4, F.,Var,LaChens. . . ... o' e v v vmeennnnnens Guinochet (1967) 16
5. F. H.-A., Col Tronchet,2650m . .. ............ Favarger (1969) c. 32
6. F., Istre, Vercors méridional, 1500 m . . .. ........ Ritter (1972c) 16
7. F., Var, La Chens, versant ouest, 1650 m (NEU K02237) Kipfer 16
8. F., Var, Mourre de Chanier, versant NW, 1860 m (NEU

KOZ23B) a5 s ommms @ 3 8 oo oommesw s & o % s w0 o ve Kapfer 16
9. F., A.-M., Mont Mounier, Col de Crous, 2200 m (NEU
KO2239, KO2242) : v 5.o v s s s miwsi s & 3 595 ¢ & Kapfer 16

10. F., Isere, W du Grand Veymont, combe au N de Bonnevau,

1680 m (NEU K02241) . . . . v o i i i i it i o s a s Kupfer 16

11. F., A.-M,, Haut-Boréon, entre les Lacs des Sagnes et de

I'Agnel, 2430 m (NEU K02235) . ... ... ...... Kipfer 32

12. F., A.-M., Col des Champs, 2000 m (leg. L. Borel, 72-

T520). .« o« o comimmmm v 0 s B E R MEEEE Kupfer 32

13. F., B.-A., Les Trois-Evéchés, versant SE, 2150 m (71-

1766) . . o o o o e e e e e e e e e e Kupfer 32

14. F., A.-M., Col de la Cayolle, 2320 m (NEU K02230) . .. Kupfer 32

15. F., B.-A., Col de la Cayolle, 2100 m (leg. L. Borel, NEU

KO2234) . . . e e e e e e e e e e e e e e e Kupfer 32

16. F. B.-A., Colde Vars, 2100 m (72-1353) . . ... ... .. Kupfer 32

17. F., H.-A., Queyras, Vallée du Cristillan, Bois Noir, 2000 m

(NEU K02232, K02236) . .. .. ..o uuun.. Kipfer 32

18. F., Savoie, Galibier, versant N, 2430 m (72-1603) . . . . . Kupfer 32

19. CH., Vs., Simplon, au-dessus de I'Hospice, 2000 m (leg.

C. Favarger, 70-1709) . . . . . . . i Kupfer 32

20. CH., Vs., Zwischbergental, entre Bifig et Stube, 1800 m

(NEUKO223T) . v v s s s s snwn s s s 8 wawme s & a Kupfer 32

21,  CH., VS., Petit-Pré sur Ovronnaz, 2000 m (NEU K02233) Kipfer 32

Tableau 8. — Données cytologiques relatives au Ranunculus plantagineus.

La découverte de deux races chromosomiques nous a incité a rechercher entre
elles d’éventuelles différences morphologiques. Le critére qui s’est révélé le plus
intéressant et d’utilisation facile touche a la fertilité du gynécée et de I’androcée.
En effet, dans les Alpes centrales ou le R. plantagineus est toujours tétraploide,
notre attention avait été attirée sur la fréquence élevée (20 a 100%) de carpelles
avortés a la maturité de 'infrutescence. En revanche, dans les populations diploides
des Alpes de Provence, la proportion tombe entre 0 et 10%. Seules des conditions
externes défavorables (parasites, gel ou déficit hydrique au moment de la mésiose ou
de la fécondation) peuvent induire une stérilité plus prononcée, mais toujours
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limitée a un ou deux individus. Ces observations nous ont laissé penser que 1’avorte-
ment des carpelles dépendait de facteurs internes, génétiques, qui devaient aussi
avoir des répercussions sur la microsporogenése. L’étude du pollen démontre le bien-
fondé de cette hypothése.

Le pollen frais ou prélevé sur des exsiccata a été monté dans la fuchsine acide
selon la méthode préconisée par Hrishi & Miintzing (1960). Dans ce milieu, les
microspores pourvues de cytoplasme deviennent, en quelques minutes turgescentes
et fortement colorées. La fuchsine, pénétrant par les apertures, colore en premier
lieu les secteurs proches des sillons et permet ainsi de compter sans difficultés le
nombre de colpus, pour autant que I’on prenne soin d’examiner la préparation
sitot aprés le montage. Le controle du pollen de tous les échantillons dont nous
connaissions le nombre chromosomique nous a montré qu’il existe une relation
étroite entre la fertilité du pollen et la valence chromosomique (fig. 33). Ainsi les
taxons diploides(R. pyrenaeus, R. angustifolius, R. amplexicaulis, sippe diploide du
R. plantagineus) présentent tous un pollen régulier, ellipsoidal a subsphérique, a 3
sillons longitudinaux (tri-colpé) et de dimensions constantes (pl. Va). En revanche,
chez les individus tétraploides, 50 a 80% des grains de pollen ne se colorent pas au
contact de la fuchsine. De plus, parmi les grains colorés que nous avons considérés
comme normaux ou viables, nombreux étaient ceux qui montraient soit un cyto-
plasme hétérogéne, granuleux, soit un nombre supérieur d’apertures (4 a 6, pl.
Vc). A titre de comparaison nous avons étudié le pollen de I’hybride diploide
R. parnassifolius subsp. parnassifolius x R. pyrenaeus [= R. luizetii] (pl. Vb). Les
différences morphologiques trés accusées entre les deux parents ne se traduisent
pas par une stérilité marquée du descendant, bien au contraire. Non seulement
le pollen du R. luizetii est régulier dans une proportion supérieure a8 90%, mais encore
I’hybride porte des fruits. Des observations analogues ont été réalisées sur I’hybride
expérimental R. amplexicaulis x R. angustifolius.

Les résultats de notre enquéte, que nous avons €tendue a d’autres populations
alpiennes dont nous ne connaissions pas la valence chromosomique, sont consignés
sur les figures 33 et 34. Il en ressort que les pourcentages de grains anormaux chez
le tétraploide sont bien distincts de ceux relatifs au diploide, les cas douteux,
intermédiaires (70 a 85% de microspores normales) sont trés rares. Chaque donnée
résulte de la moyenne de deux valeurs obtenues sur deux individus différents de la
méme population, cela afin d’éviter qu’un accident individuel (trouble physiologique
da a des facteurs externes) soit mal interprété. Dans la pratique, de tels cas sont
d’ailleurs trés rares. Les seuls résultats ambigus que nous ayons obtenus proviennent
delarégion du Col des Champs (A.-M.). La vérification cytologique effectuée sur un
échantillon prélevé dans cette localité nous a donné 2n = 32 chromosomes (4x),
’exsiccatum témoin offrant bien une forte proportion de microspores avortées
(60%). En revanche, dans d’autres plantes d’herbier provenant de la méme région,
ce pourcentage variait entre 70 et 15%; le nombre inférieur, qui entre dans I'intervalle
de valeurs réservé au diploide, est difficile a interpréter. Peut-étre sommes-nous
la dans une zone de contact entre les aires respectives des sippes diploides et
tétraploide; la population du Col des Champs serait alors hétérogéne. Géographique-
ment parlant cette hypothése est en tout cas vraisemblable.

La stérilité partielle des anthéres et des carpelles, constatée chez le tétraploide,
laissait penser qu’un déséquilibre génétique était a I’origine de I’irrégularité de la
méiose, elle-méme responsable de la dégénérescence des gamétes. Aussi avons-nous
tenté, a plusieurs reprises, d’étudier les différentes étapes de la microsporogenése,



166 BOISSIERA 23, 1974

nombre de carpelles

10 +

100

90

80 1

70 4

60 T

S0 T

40 1

30 1

20 +

@ R. plantagineus subsp. occidentalis
@ — subsp. plantagineus

@ R. angustifolius

® R. pyrenaeus

u,-l H
D : C ;
' . © ®
. @ »
§ & @ ®
; i 10
10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 10 120 130
nombre d'étamines
Fig. 33. — Diagramme montrant la corrélation entre la valence chromosomique, le rapport

nombre d’étamines/nombre de carpelles et la fertilité pollinique chez divers Ranunculus de la

section Ranuncella. Les cercles et les carrés représentent les sippes diploides, respectivement

tétraploides. La numérotation des symboles coincide avec celle des populations des differents

taxons. (Dans les symboles, le secteur noir du cercle central représente la proportion de micro-
spores fertiles.)

portant une attention spéciale a la syndése prophasique. Malheureusement, les
fixations sont rendues trés difficiles par la précocité de la méiose qui se déroule
alors que les boutons sont encore dans les gaines foliaires. Méme de jeunes boutons
prélevés “in situ”, dans une population encore recouverte par quelque 30 cm de
neige et de glace (la station n’avait pas été déneigée depuis I’hiver), offraient déja
des microspores a un, voire deux noyaux. Les seules images de diacinése que nous
ayons vues n’étaient pas assez claires pour nous permettre d’établir en toute
sécurité les nombres respectifs de bivalents et de multivalents. Les associations de
chromosomes forment des figures de tailles trés différentes, compliquées par de
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nombreux chiasma qui rendent leur interprétation difficile. Nous croyons cependant
pouvoir assurer que l'irrégularité des microspores est provoquée par une fréquence
élevée de multivalents.

La stérilité accentuée du gynécée, que I’on doit sans doute imputer aux mémes
troubles méiotiques perturbant la microsporogenése, est compensée, en partie tout
au moins, par I’augmentation du nombre des carpelles dont le nombre moyen passe
de 25 environ chez le diploide a une soixantaine chez le tétraploide. L’androcée
subit une modification inverse, le nombre d’étamines diminuant notablement chez
le tétraploide. La variation entre le nombre des feuilles carpellaires et staminales,
illustrée par la figure 33, est particuliérement sensible dans le rapport nombre d’éta-
mines/nombre de carpelles. Chezle diploide, ce rapport tombe rarement au voisinage
de 1, alors que chez le tétraploide il est, dans la majorité des cas, inférieur a cette
valeur. Les cas ambigus s’observent en régle générale chez les individus diploides
les plus robustes, croissant sur des sols riches en azote. En effet, la fumure parait
favorable au développement du gynécée dont le nombre de carpelles peut dans ces
conditions atteindre la centaine sans que le nombre d’étamines en soit augmenté
pour autant. Chez le tétraploide, les rapports supérieurs 4 1 sont obtenus chez les
individus chétifs, uniflores, a habitus de diploide, mais dans ce cas le pourcentage de
microspores ou de carpelles avortés permettra toujours de démontrer qu’il s’agit
d’un polyploide.

Un dernier critére morphologique pour séparer les deux cytotypes, facilement
discernable sur le terrain, mais plus difficile a saisir en herbier, est I'irrégularité
de la corolle chez le tétraploide. En effet, lorsque 1’on préléve des échantillons dans
une population en vue de les sécher, on prend soin de choisir les plus beaux indi-
vidus, renong¢ant aux plantes n’offrant qu’un ou deux pétales. Personnellement, nous
sommes tombé dans le méme travers; nos exsiccata récoltés sur la chaine principale
des Alpes offrent presque tous des corolles a peu prés réguliéres. Pourtant, lorsqu’on
a la chance de voir I’aspect vernal des combes a neige du Mt La Chens ou du Vercors,
colonisées par la sippe diploide, on se rend compte immédiatement que la physio-
nomie des groupements centro-alpiens homologues est complétement différente.
On cherchera en vain, dans les Alpes centrales, des nardaies offrant le tapis ininter-
rompu de corolles blanches si caractéristiques des Préalpes provencales. Ce phéno-
méne n’est pas di a une densité plus faible des populations tétraploides, mais a
I’'avortement d’une partie des pétales et méme des étamines au profit du gynécée,
les fleurs devenant ainsi plus discrétes.

Les caractéres morphologiques respectifs des deux sippes paraissent suffisamment
tranchés pour nous autoriser a distinguer au sein du R. plantagineus deux sous-
espéces. Les données chorologiques et iconographiques du protologue d’Allioni
(l.c.) indiquent clairement que le type de I'espéce appartient a la sippe tétraploide.
Nous proposons d’en détacher le taxon diploide sous le nom de subsp. occidentalis.
Sa distribution parait, dans I’état actuel de nos connaissances, plus occidentale que
celle du type. Si I’habitus du subsp. occidentalis est trés constant, il en va tout
autrement du subsp. plantagineus. A coté du f. apetalus Rikli qui représente la forme
la plus extréme que peut atteindre la dégénérescence de la corolle, les variations
morphologiques les plus remarquables ont trait au port. Les individus les plus gréles
ne dépassent guére 5 cm (pl. IVb), sont uniflores et a feuilles étroites (3 a S mm).
Les formes les plus robustes atteignent en revanche quelque 30 cm, voire plus.
Parallélement a l’accroissement de la hauteur, les feuilles radicales et caulinaires
s’élargissent et présentent alors fréquemment 1 a plusieurs fortes dents (pl. I1la).
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Les formes a feuilles dentées ont été baptisées var. lacerus Gaudin ou var. laceratus
Burnat. A ce propos, il convient de préciser que le R. pyrenaeus var. lacerus
(Bellardi) Gaudin, antérieur au taxon décrit par Burnat (1892), est un “nomen ambi-
guum’ et doit étre rejeté. En effet, Gaudin (1828, vol. 3: 534), dans la synonymie
du var. lacerus, cite deux ouvrages. Le premier a trait 4 I’*‘Historia stirpium...” de
Haller (1768, vol. 2: 73, n® 1180) dans lequel est signalé, sans doute pour la
premiére fois, une Renoncule a feuilles dentées apparentée au R. pyrenaeus. 1l est
trés significatif de noter que Haller s’interroge déja sur I’origine et les affinités de
cette plante. S’agit-il d’un taxon hybridogene (R. pyrenaeus x R. aconitifolius) ou
au contraire d’une forme particuliére du R. pyrenaeus? Aujourd’hui, nous croyons
pouvoir affirmer que la Renoncule dont parle Haller, récoltée ‘‘in monte Mille supra
vallem Bagnes” (CH., Valais) se rapporte bien a la variété a feuilles incisées du R.
plantagineus, ’hybride susmentionné n’existant pas en Suisse. La deuxiéme référence
concerne le R. lacer Bellardi (= R. lacerus Bellardi) pour lequel Burnat (l.c.) a
démontré d’une maniére rigoureuse qu’il s’agissait de I’hybride R. aconitifolius x R.
pyrenaeus. Si a la suite de nos observations nous pouvons préciser que le R. lacer
résulte du croisement R. aconitifolius x R. plantagineus subsp. occidentalis, notre
rectification n’enléve rien au bien-fondé de I’opinion de Burnat.

Les critéres évoqués ci-dessus pour séparer les deux sous-espéces permettent de
distinguer aisément sur les échantillons d’herbier les sippes diploide et tétraploide.
L’étude de nombreux exsiccata conservés a Miinich (M), Genéve (G), Marseille
(MARS). Trieste (TSB), Neuchidtel (NEU), Montpellier (MPU) nous a permis de
définir d’une maniére assez précise la distribution des deux cytotypes. Le subsp.
occidentalis occupe une aire disjointe qui va des Alpes ligures aux Alpes de Provence
et aux Préalpes occidentales (fig. 34). Remarquons que dans le Vercors méridional
ou le résultat de Ritter (1972b), confirmé par nos propres recherches, a révélé
la présence de la race diploide, le subsp. occidentalis se trouve peut-étre en compé-
tition avec le subsp. plantagineus. En effet, un échantillon du Plateau de Beurre
[Drome (MARS)] s’est trouvé avoir I’habitus et le pollen de la sippe tétraploide
(indication non portée sur la figure 34, car elle demande encore confirmation) alors
que le diploide se rencontre dans des localités trés proches (Rousset, Grand-Vey-
mont). Enfin, sur la chaine principale, I’aire du diploide est étranglée par I’avance
du tétraploide vers le sud, la limite se situant au voisinage du Col de Tende. Le
subsp. plantagineus pour sa part couvre un vaste territoire allant des Alpes-Maritimes
au Tyrol oriental. L’espéce collective R. plantagineus constitue donc un nouvel
exemple de pseudo-vicariance occidentale-orientale (Favarger, 1962b).

Un probléme intéressant est soulevé par les quelques rares populations corses.
Se fondant sur des indications de Foucaud (1900), Briquet (1910) cite deux stations,
entre le Cinto et le Rotondo, et bien qu’il ne semble pas avoir vu les échantillons
originaux, il précise que la forme corse appartient au var. bupleurifolius Lapeyr.
dont il donne la description suivante: “‘feuilles étroitement lanceolées ou subliné-
aires-lancéolées; tige généralement 1-pauciflore”. Nous fondant sur cette description,
Favarger et nous-méme (Favarger & Kiipfer, 1968) avions émis I’hypothése que
les plantes corses devaient étre diploides. Récemment, Gamisans (1970) a découvert
une nouvelle population dans le massif de I'Incudine et I’a identifiée comme appar-
tenant au subsp. plantagineus. Grace a la complaisance de I’auteur frangais, nous
avons pu consulter son matériel. Les individus de la Punta di Bocca d’Oro offrent
un port élevé (20 cm environ), des tiges rameuses et, ce qui nous parait trés signi-
ficatif, une proportion voisine de 50% de carpelles avortés. Malheureusement les
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individus portant tous des fruits murs, il ne nous a pas été possible d’étudier leur
pollen. Cependant, nous pouvons confirmer le point de vue de Gamisans. Ainsi les
plantes corses appartiennent a la sippe alpienne et non pas au taxon pyrénéen. Quant
a leur polyploidie supposée, il conviendra d’en apporter la preuve cytologique et
d’étudier les autres populations, le diploide existant peut-étre dans I'ile. De toute
maniére, la présence probable en Corse de la sippe polyploide pose un probleme
phytogéographique intéressant sur lequel nous reviendrons dans nos conclusions
générales.

Au point de vue écologique, le R. plantagineus, comme son proche parent pyré-
néen, affectionne les nardaies. Méme s’il peut étre considéré comme amphicline,
croissant sur substrat gréseux, siliceux ou calcaire, il marque une préférence pour les
sols a réaction acide. Dansles Alpes austro-occidentales, il participe a un groupement
trés caractéristique, I’association a Alopecurus gerardii et Ranunculus plantagineus
(= ass. a A. gerardii et R. Pyrenaeus, Guinochet, 1938). Par sa composition floristique
et par sa localisation sur le bord de petites dépressions ou la fusion tardive de la
neige assure une relative fraicheur pendant la période de végétation, ce groupement
parait trés affine du Trifolieto-Phleetum gerardi pyrénéen.

Trés semblables dans leur physionomie, au moins vernale, sont les deux pelouses
a Nard décrites par Ritter (1972a) dans le Vercors. L’une, a Nardus stricta et a
Daphne cneorum, se développe dans les petites dépressions de 1’étage subalpin
inférieur, alors que le lieu d’élection de la deuxieme, la pelouse a Sieversia montana
et Meum athamanticum, se situe sur les versants peu déclives et dans les combes
de I’étage subalpin supérieur. La localisation de ces deux groupements dans des
stations ou la neige s’accumule assure un lessivage important qui se traduit par une
acidification des horizons supérieurs, la roche sous-jacente étant calcaire.

Dans les Alpes centrales enfin on peut résumer les exigences écologiques du R.
plantagineus comme suit: sur substrat calcaire, il reste inféodé aux nardaies, alors
que sur roche-mére cristalline, I’éventail des groupements susceptibles de I’héberger
s’élargit et comprend nombre de pelouses acidophiles-mésophiles, affines des Cari-
cetea curvulae.

Le R. plantagineus est un excellent exemple de la prudence avec laquelle il faut
juger les liens phylogénétiques entre deux especes. Aprés la découverte du taxon
pyrénéen diploide et alors que nous ne connaissions pas l’existence de la sippe
diploide alpienne, nous nous étions cru autorisé a dire avec Favarger (Favarger &
Kiipfer,l.c.) “Gaussen & Leredde (1949) écrivent que R. angustifolius parait dériver
de R. pyrenaeus. A notre avis c’est plutdt I'inverse qui s’est passé”. Nos dernieres
recherches ont démontré que notre jugement n’était alors pas mieux fondé que
celui des auteurs francais. En réalité, la race polyploide (subsp. plantagineus) dérive
d’'un patroendémique alpien, le subsp. occidentalis, les R. plantagineus subsp.
occidentalis et R. pyrenaeus constituant un nouveau couple de taxons schizoendé-
miques. Le R. angustifolius quant a lui représente peut-étre la branche orientale
d’'un syngaméon primitif ayant produit, par spéciation graduelle, le R. amplexi-
caulis dans le nord-ouest de I’Espagne et le R. angustifolius a I'est.

Description du R. plantagineus All.

Géophyte a racines fasciculées, épaisses-charnues, toutes semblables; souche sur-
montée d’un réseau fibrilleux serré, entourant la base des gaines foliaires. Tiges 1 a 3,
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dressées, de 4 a 25(-35) cm, simples ou rameuses (parfois jusque dans le tiers
inférieur de la tige), uniflores a pluriflores (1 a 10-flores), peu feuillées. Feuilles
radicales 3 a 5, dressées-obliques, plus rarement étalées-ondulées, a limbe linéaire-
lancéolé [3.5 a 8(-12) x 0.3 d 1.5(-2.2) cm], entier (rarement pourvu de 1 a 4 fortes
dents = var. laceratus Burnat), glabre sur les deux faces 4 marge pourvue de quelques
longs poils trés fins et fragiles rappelant le trichome des Luzules, atténué en un
pétiole court, a nervures paralléles, les principales distantes de 0.4 a 1.5(-2.2) mm et
un peu saillantes sur le sec; pétiole élargi en une gaine 2 a 4 fois plus courte
que le limbe, blanchatre, semi-amplexicaule a la base; pétiole et partie supérieure
de la gaine garnis de poils “luzuloides”, plus rarement glabres. Tiges uniflores munies
d’une seule feuille caulinaire (rarement non feuillées), linéaires, un peu plus large
a la base [0.6 a 2(-2.8) cm de long]. Tiges pluriflores a ramification inférieure située
a mi-hauteur de ’axe principal ou plus bas; chaque axe naissant a [’aisselle d’une
feuille, la tige est plurifoliée, mais dans ce cas la largeur des feuilles radicales dépasse
0.8 cm. Pédoncules hirsutes a tomenteux en-dessous du calice. Fleurs blanches de
dimension trés variable (périanthe de 0.8 a 3.5 cm de diamétre); calice a 5 sépales
glabrescents, vert jaundtre, 5 a 10-nervés;corolle actinomorphe ou irréguliére, formée
de 0 a 5(-10) pétales tous égaux ou dissemblables; fossette nectarifére pourvue
d’une petite squamule étroite-oblongue, entiére ou bifide; étamines en nombre
variable (10 a 100), a4 anthéres relativement grandes (1.2 a 2.2 mm), pollen régulier
ou irrégulier; carpelles en téte sphérique & ovoide-cylindrique, en nombre trés
variable (12 a 100), petits (2.5 4 3.2 mm de hauteur, rostre compris), renflés
a bec recourbé-enroulé dés la base, a peine carénés sur les faces ventrales et
dorsales, distinctement nervés-réticulés sur les cotés (fig. 31b). Floraison de fin mai
a juillet.

Les caractéres différentiels des deux sous-espéces sont:
subsp. occidentalis Kiipfer, subsp. nova

Caulis uni- vel biflorus. Folia semper integerrima. Corolla regularis. Stamina
numerosa (25-100). Carpella pauca (10-30 raro plus). Numerus staminum pro ratione
carpellorum unum superans. Carpella plerumque omnia fertilia. Pollinis grana
regularia (80-100 per centum fertilia). Numero chromosomatum 2n = 16. Habitat
in Alpibus ac Prealpibus austro-occidentalibus occidentalibusque. Holotypus: F.,
Var, Mt La Chens, versant ouest, 1650 m, combes a neige, NEU K02237.

subsp. plantagineus

Tige uniflore a pluriflore; feuilles ordinairement entiéres, rarement munies de 1
a 4 fortes dents (var. laceratus Burnat);' corolle irréguliére par avortement d’un ou
de plusieurs pétales, plus rarement apétales (f. apetalus Rikli) ou a S pétales
réguliers; étamines peu nombreuses (10 a 45), pollen irrégulier (50% ou plus de
microcytes et de microspores dépourvues de cytoplasme); carpelles nombreux
(30 a 100) dont une proportion élevée (30% ou plus) ne se développent pas;

Ranunculus plantagineus All. subsp. plantagineus var. laceratus (Burnat) Kiipfer, comb.
nova. Basionyme: R. pyrenaeus L. var. laceratus Burnat, Fl. Alp. Mar., vol. 1: 26. 1892.
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rapport nombre d’étamines/nombre de carpelles <1. Nombre chromosomique: 2n
= 32. Habitat: largement répandu des Alpes maritimes au Tyrol oriental.

Ranunculus grex parnassifolius L.

Le cercle d’espéces gravitant autour du linnéon R. parnassifolius comprend quatre
taxons de rang spécifique:

R. parnassifolius L., Sp. Pl. 549. 1753.

R. wettsteinii Dorfler, Anz. Akad. Wiss. Wien 15: 282. 1918.

R. cabrerensis Rothm. = R. parnassifolius subsp. cabrerensis Rothm., Bol. Soc.
Esp. Hist. Nat. 34: 148. 1934,

R. aloisii-ceballi Guinea, nom. illeg. = R. parnassifolius subsp. aloisiceballi Guinea,
Geografia Botanica Santander, 381. 1953, nom. illeg.

Des quatre espéces, la plus répandue est le R. parnassifolius qui est signalé en
divers points des Alpes, des Pyrénées et de la chaine cantabrique. En revanche, le R.
wettsteinii, endémique trés localisé, n’a pas été retrouvé en dehors du Korab alba-
nien. Quant au R. cabrerensis, s’il a été décrit sur des plantes provenant de la Sierra
de Cabrera (Ledn), il a été mentionné par la suite en quelques autres localités de
la chaine cantabrique (Lainz, 1962, 1964). Enfin, selon Guinea (1953), le R. aloisii-
ceballi, défini sur la base d’un échantillon particuliérement robuste, végéte dans les
Picos de Europa au voisinage du R. parnassifolius typique.

C’est a Langlet (1936) que ’on doit la premiére numération chromosomique
concernant le R. parnassifolius. Etudiant du matériel de jardin botanique, il
publiait 2n = 32 chromosomes, nombre correspondant a8 un caryotype tétraploide.
Ce résultat a par la suite été confirmé par Mattick (in Tischler, 1950) sur des
plantes du Gschnitztal (Autriche).

Dans I’espoir de découvrir une sippe diploide, nous avons entrepris en collabora-
tion avec Favarger (Favarger & Kiipfer, 1968), puis seul (Kiipfer, 1971c), I’étude cyto-
logique des populations des Alpes occidentales et des Pyrénées. Les données publiées
a ce jour révélent 'existence de deux races chromosomlques 'une diploide pyrene-
enne-orientale’ et ’autre tétraploide, alpienne et centro-pyrénéenne. Parallélement a
nos observations cytologiques, nous avons remarqué que le comportement éco-
logique des sippes diploide et tétraploide était différent. Le taxon diploide
est inféodé aux schistes métamorphiques (ordoviciens et gothlandiens) colo-
nisés par une végétation en majeure partie acidophile alors que le tétraploide
est lié aux éboulis calcaires. Le subsp. cabrerensis s’étant lui aussi révélé diploide
et silicicole, nous avions alors admis que les populations pyrénéennes-orientales
appartenaient a ce taxon (Kiipfer, 1971c). Nous étions donc enclin a penser que le R.
parnassifolius se scindait en deux sous-espéces: le subsp. parnassifolius pyrénéo-
alpien, basophile et tétraploide, et le subsp. cabrerensis pyrénéo-cantabrique, acido-
phile et diploide.

"Hess & al. (1970) se fondant sur notre travail de 1968 (Favarger & Kiipfer, Lc.) mention-
nent par erreur le diploide dans les Alpes. D’autre part, ils attribuent a Favarger (1969) une
numeratlon a 2n = 32 sur des plantes du Col Tronchet, alors que dans cette localité Favarger
n’a étudié que le R. plantagineus (voir sous R, pyrenaeus dans le travail de Favarger).
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Nos premiéres conclusions, pourtant fondées sur de nombreuses données cyto-
logiques, se sont révélées incomplétes. En effet, dans les Picos de Europa ou nous
avions déja trouvé la sippe tétraploide, nous avons décelé d une altitude plus élevée
une race diploide, calcicole. La liste ci-dessous rend compte de ’ensemble de nos
observations.

Taxons silicicoles

1. E., Leon, Sierra de Cabrera, SE du Lago de la Bafa, versant SW du Picon, 1950 m (NEU
K02202), 2n =16.

E., Pa., versant SE de Curavacas, 2050 m (NEU K02203), 2n = 16.

E., Sa., S du Puerto de San Glorio, Portillo de las Yeguas, 2010 m (NEU K02217),
2n = 16.

F., P.-0., Vallée de Llo, Col de Fenestrelles, 2300 m (NEU K02207), 2n = 16.

F., P.-O., Vallée d’Eyne, 2450 m (NEU K02220), 2n = 16.

E., Ge., versant NE du Puigmal, 2550 m (NEU K02213), 2n = 16.

QuE W

Taxons calcicoles

7. E., Sa., Picos de Europa, Pefia Vieja, Collado de la Canalona, versant E, 2450 m
(NEU K02201, K02214), 2n = 16.
8. E., Sa., Picos de Europa, versant NNE de la Pefia Vieja, 2200 m, (NEU K02204),
2n = 32.
9. E., Sa., Picos de Europa, versant S de la Pefia Vieja, éboulis d’Aguja, 1960 m
(68-1422), 2n =32.
10. F.,H.-P.,W du Port de Boucharo, Soum des Espéciéres, 2500 m (NEU K02210), 2n =32.
11. E., Hu., Puerto de Barrossa, créte E, 2560 m (NEU K02205), 2n =32, 2n = 40.
12. E., Hu., N de Castanesa, versant S de la Sierra Negra, 2450 m (NEU K02215), 2n =32,
2n =40,
13. AND., Pic de Casamanya, 2680 m (NEU K02216, K02209), 2n = 32.
14. F., P.-Q., Porteille d’Orlu, 2300 m (NEU K02211), 2n =32.
15. CH., Vs., versant W du Grand Chavalard, 2100 m (NEU K02208), 2n = 32.
16.  CH., Grisons, Albula, 2400 m (leg. Th. Egli, 71-882), 2n = 32.

La majorité de nos observations cytologiques ont €té réalisées sur des méristemes
radiculaires fixés aprés 2 h 30 de prétraitement a I'amn. Les images métaphasiques
furent trés souvent suffisamment claires pour nous permettre d’établir le caryo-
gramme des différents taxons. Le caryotype de sippes diploides offre le méme gra-
dient de variations que dans les autres espéces de la section Ranuncella (fig. 30d). La
formule chromosomique gamétique peut étre résumée comme suit:

4m + 1(sm — st) + 2st + 1753t

Les différences que l'on observe d’une population a l'autre, qu’elles appar-
tiennent a la sippe calcicole ou silicicole, ne sont pas significatives et entrent
dans la limite d’erreur de la méthode. Pour 4 chromosomes, la valeur du rapport‘R
= longueur du bras long/longueur du bras court est trés proche des limites de classe
définies par Levan & al. (1964). En fait, si I’on ne tient pas compte des satellites et
si I’on groupe les chromosomes en trois classes, la formule chromosomique sera
avantageusement simplifiée en: 4m + 2(sm — st) + 2(st — t). Pour chaque classe, les
valeurs extrémes de R sont:
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pour m: 0 <R< 14
(sm —st): 28<R< 3.7
(st—1): 6 <R<I13

Nous utiliserons cette classification simplifiée de préférence a toute autre, car
chez les sippes polyploides s’il est toujours possible de ranger les chromosomes
dans I'une de ces trois classes, il est beaucoup plus difficile de retrouver I’homo-
logue de chaque chromosome. En ce qui concerne le tétraploide (fig. 35a) si I'on
suit rigoureusement la terminologie de Levan, la formule zygotique s’énoncerait
de la maniére suivante: 16m + 3sm + 6st + 7t, expression qui ne se compare pas
sans difficulté avec celle du caryotype diploide. En revanche, en groupant les
chromosomes en trois classes, la formule devient: 16m + 8(sm — st) + 8(st — t)
dans laquelle les intervalles de classe sont:

pour m: 1 <R< 14
(sm—st): 26 <R< 3.8
(st —1t): S2<R<I11

La formule chromosomique de la sippe tétraploide apparait donc comme
I’expression multipliée par deux du caryotype diploide.

La méiose des tétraploides, étudiée sur les populations de la Porteille d’Orlu et
du Pic de Casamanya, est perturbée par la fréquence élevée des I-, [II- et [V-valents.
Les figures de la métaphase hétérotypique sont si embrouillées qu’il ne nous a jamais
été donné de compter avec exactitude le nombre n = 16. A la fin de la télophase II,
on observe dans chaque cellule-mére 3 a 5 lots principaux de chromosomes en
catachromase, entourés de petits amas de chromatine. Il s’ensuit que la tétradogenése
est fortement perturbée avec production dans une proportion trés élevée de pentades,
hexades, etc.

Parmi les résultats cytologiques inédits, il convient de mettre en évidence la
découverte, dans les Pyrénées centrales, d’individus pentaploides au sein de deux
populations tétraploides. Au Port de Barrossa, sur les trois individus prélevés, deux
se sont révélés 5x et un 4x, alors qu’a la Sierra Negra, un individu s’est trouvé Sx
et un autre 4x. Notons que si notre échantillonnage est limité a cinq individus, les
comptages ont été trés précis, chaque individu offrant soit 2n = 32, soit 2n = 40
chromosomes. Dans aucun des cinq individus, nous n’avons recensé de chromosomes
surnumeéraires (4 ou B). Dés lors, les nombres supérieurs 4 2n = 32 ne paraissent
pas relever de ’aneuploidie favorisée par l'irrégularité de la méiose, car dans cette
éventualité les caryotypes ne seraient pas tous euploides; il conviendra par consé-
quent d’envisager d’autres hypothéses. Précisons aussi que les différents individus
n’ont pas €té prélevés cote a cote; on ne peut donc pas les soupgonner d’appartenir
a un méme clone.

Les caryogrammes pentaploides ont été établis sur deux plantes de Barrossa. La
formule chromosomique de I’'un d’eux s’énonce comme suit:

20m + 9(sm — st) + 11(st — 1),

R ayant respectivement les limites suivantes:
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Fig. 35. — Mitoses de racines du Ranunculus parnassifolius sub erocarpus.
a, tétraploide (Albula, 7/-882). b, c, pentaploide (Puerto de Barrossa, K02205).
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pour m: 1 <SR<1.61
(sm — st): 29<R<39
(st—1): 54<R<S8

Le nombre des chromosomes a constriction située dans la région médiane [m],
(soit 20), correspond a ce que l’on pouvait prévoir puisqu’il est 5 fois plus élevé
que dans la garniture gamétique des diploides. En revanche, le nombre des chromo-
somes (sm — st) est inférieur d’'une unité au résultat attendu, ceci au bénéfice des
(st — t). L’asymétrie du caryotype a sans doute été accentuée par une translocation
dont il est difficile de retrouver les deux partenaires, mais qui a de toute évidence
privé d’un segment le bras court d’un des chromosomes (sm — st) [fig. 36b]. Quant
aux chromosomes satellitiféres nous n’en avons observé que deux au maximum,
mais en général seulement sur des prophases tardives. Lorsque la contraction des
chromosomes était plus forte, ils n’apparaissaient pas. C’est le cas de la plaque
métaphasique reproduite par la figure 35c.

Dans le deuxiéme individu, le caryotype, plus différencié (fig. 35b), peut
s’exprimer de la maniére suivante: 21m + 8(sm — st) + 10(st — ¢) + 1 fragment

ha S

Fig. 36. — Idiogrammes du Ranunculus parnassifolius subsp. heterocarpus.
a, tétraploide (Albula, 7/-882). b, c, pentaploide (Puerto de Barrossa, K02205). = localisa-
tion des translocations.
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satellitifere. En outre, un des chromosomes acrocentriques (st — ) est pourvu d’un
satellite. Par rapport a la formule précédente, il apparait donc dans ce matériel un
chromosome m de plus, alors que chacune des classes (sm — st) et (st — t) a perdu une
unité. Le fragment satellitifére ne semble pas hétérochromatique, car il subit norma-
lement la catachromase; il ne s’agit donc pas d’'un chromosome B. Dés lors, il nous
parait possible d’expliquer l'origine du caryotype le plus asymétrique par une
translocation affectant un chromosome (sm — st) et un chromosome (st — t)%at-
(fig. 36¢).

Le probléme relatif a I’origine d’individus pentaploides au sein de populations
tétraploides est encore plus délicat. Comme nous I’avons déja signalé, nous ne
croyons pas devoir imputer la formation des pentaploides a I’aneuploidie. En fait,
quel que soit le processus envisagé, force est d’admettre la participation de deux
races chromosomiques, I'une tétraploide, la deuxiéme étant selon toute probabilité
diploide. La réunion de gamétes réduits et non réduits de parents tétraploides ne
peut en effet engendrer que des descendants 4x (2 gameétes réduits), 6x (1 gameéte
réduit + 1 gaméte non réduit) ou 8x (2 gamétes non réduits), sans jamais produire
de pentaploide. L’hypothese la plus probable suppose un croisement intéressant
des individus 4x et 2x, la fécondation d’un gaméte non réduit du parent 4x par un
gaméte haploide de ’autre partenaire donnant un zygote 5x. La question de savoir
laquelle des sippes diploides, calcicole ou silicicole, a participé a la genése des
pentaploides est d’autant plus difficile que dans les deux localités, Barrossa et
Sierra Negra, les milieux sont trés variés. A Castanesa par exemple, les éboulis
descendant de la Sierra Negra sont constitués de schistes graphiteux alors que les
pierriers adossés au Pic de Castanesa sont calcaires. Nos échantillons ont été
récoltés dans le vallon aboutissant au Col de Castanesa, dans des éboulis mixtes le
long de la zone de contact entre les roches de nature différente. Nous trouvons ici
le premier argument qui parle en faveur d’un croisement des sippes calcicole tétra-
ploide et silicicole diploide. L’hypothése supposant l’intervention d’une sippe
diploide calcicole ne nous parait d’ailleurs guére plausible, car elle impliquerait la
présence dans un méme milieu, ’éboulis calcaire, de deux races différant par leur
caryotype (2x et 4x). Si tel était le cas, il serait trés improbable que les deux races
offrent rigoureusement la méme vitalité et qu’elles cohabitent sans que I’équilibre
ne soit renversé au profit de 'une ou de ’autre. A noter cependant que le phénotype
des pentaploides correspond en tout point a celui des tétraploides, mais on peut
imaginer que dans ’hybride 5x les 4 géndmes issus du parent 4x masquent les
caractéres liés au génome du taxon silicicole. Il n’est donc pas exclu que la forme
silicicole nous ait échappé “in situ”, hypothése d’autant plus fondée que parmi les
exsiccata provenant des Pyrénées centrales, nous en avons identifié un comme
appartenant de toute évidence a une sippe 2x et sans doute silicicole. La localité ou
il avait été récolté, le Mont Perdu, n’est située qu’a une dizaine de kilomeétres au SW
de Barrossa.

Pour interpréter I’origine des individus 5x on pourrait aussi imaginer un schéma
plus compliqué, mais qui ne nécessiterait pas l'intervention d’un autre taxon. Une
premiére étape conduirait a la formation d’individus hexaploides par fusion de
gamétes réduit et non réduit de parents tétraploides. Les pentaploides seraient
dans ce cas issus d’un croisement de plantes 6x et 4x.

Une étude ultérieure sera nécessaire pour déterminer si la proportion de trois indi-
vidus sur cinq étudiés refléte avec quelque exactitude la composition de la population.
Si le rapport 3/s était sinon confirmé, du moins approché, il deviendrait difficile
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d’admettre que tous les pentaploides sont des hybrides de premiére génération. La
question de leur descendance éventuelle est ainsi posée.

Chez les pentaploides, la proportion de microspores mal conformées avoisine
85%, cela sans compter que parmi les grains de pollen considérés comme viables,
beaucoup sont 4- a 5-colpés (au lieu de 3-colpés). Si la stérilité du gynécée est tout
aussi prononcée, quelques akénes se développent tout de méme normalement.
On peut donc se demander par quelles voies, sexuelle ou apomictique, ils sont
produits. Tout porte a croire que la reproduction selon les processus sexuels
engendrerait une série aneuploide, car le nombre impair de géndomes (5) implique
nécessairement l'irrégularité de la syndése méiotique. Seuls les phénomeénes relevant
de I'apomixie ou de la pseudogamie préserverait les caryotypes euploides. Cela
nous améne a parler d’observations réalisées sur d’autres genres, mais offrant quel-
ques analogies avec nos résultats.

Dans le genre Potentilla, lors de croisements interspécifiques ou entre différentes
populations hexaploides d’une méme espéce, Rutishauser (1948) a reconnu trois
types de descendants.

— Les plus fréquents sont des individus métromorphes issus par pseudogamie
d’oosphéres non réduites (6x).

— Les hybrides appelés By;; proviennent d’oosphéres non réduites et fécondées;
leur nombre chromosomique est donc plus élevé (9x) que celui des parents (6x).

— Enfin, de beaucoup les plus rares sont les véritables hybrides (By;), hexaploides,
produits par conjugaison de deux gameétes réduits.

Des processus similaires ont été mis en évidence dans le genre Rubus par Christen
(1950) qui admet que les oosphéres non réduites sont fécondables, mais pas néces-
sairement fécondées. Si des phénomeénes identiques, qui tiennent de ’apomixie et
de la pseudogamie partielle, se déroulaient dans les populations ou le Ranunculus
parnassifolius 4x cotoie la sippe 2x, on observerait a coté de descendants 4x,
produits par agamospermie ou par reproduction sexuelle, des individus S5x issus
d’oosphére non réduite (4x) fécondée par un gaméte haploide. Il est vrai que
I’on pourrait aussi attendre la formation de descendants 6x [oosphére non réduite
(4x) + gaméte réduit (2x) de 4x] et éventuellement 3x [oosphére réduite (2x) de
4x + gaméte réduit (1x) de 2x] qui resteraient a découvrir. Mais, si I’on admet que
chez le tétraploide la majorité des oosphéres sont non réduites, éliminant ainsi une
des possibilités de voir apparaitre des triploides, I’abondante production de pollen
par le diploide expliquerait la formation préférentielle de pentaploides a coté de
tétraploides engendrés par pseudogamie. L’allogamie serait encore facilitée par la
protérogynie et I’entomophilie ainsi que par la longue anthese du R. parnassifolius
(Hegi, 1912: 569).

Dans des populations naturelles du Hieracium pilosella L. s.1., Delcourt (1972)
a mis en évidence, dans les Alpes austro-occidentales, quatre races chromosomiques
qui s’excluent a peu pres de leurs territoires respectifs. Les triploides et pentaploides
s’intercalent entre les aires occupées par les diploides et tétraploides. La aussi, il
n’est pas exclu de penser qu’a l'origine de la différenciation cytologique il y a des
processus d’hybridation, liés 4 une apomixie partielle. La conjugaison d’oosphéres
réduite et non réduite d’une sippe tétraploide et de gameétes haploides aurait engen-
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dré les triploides et les pentaploides qui aujourd’hui se multiplieraient par la seule
voie asexuelle. Remarquons cependant que les races 4x et Sx cohabitent dans
d’autres régions sans que la présence des diploides ait été vérifiée.

Plus instructifs pour le cas qui nous préoccupe sont les phénoménes cytolo-
giques découverts dans l’espece collective Ranunculus auricomus L. Le gradient
morphologique de la Renoncule a téte d’or offre déja plusieurs analogies avec celui
des R. parnassifolius et R. plantagineus. A coté de formes a corolle bien développée
et a4 nombreuses étamines, on rencontre des variétés plus ou moins apétales et a
androcée trés réduit. Au point de vue cytologique, si la valence tétraploide est la
plus répandue, d’autres degrés de polyploidie ont été signalés: 2x, 3x, S5x et 6x.
Rousi (1956) qui a étudié la méiose de diverses sous-espéces tétraploides scandi-
naves a montré que la syndeése était trés irréguliére et conduisait a la formation d’un
nombre variable de /-, II-, III-, IV-, V- et VI-valents. Quant au pollen examiné par
Rutishauser (1965), sa fertilité avoisine 100% chez le diploide, mais elle tombe
entre 25 et 50% chez un tétraploide pseudogame. A titre de comparaison, nous
avons monté dans la fuchsine acide le pollen de deux populations neuchiteloises,
I'une a périanthe simple, sépaloide, et ’autre a calice et corolle bien différenciés et
réguliers. L’aspect du pollen est en tout point identique a celui des R. parnassifolius
et R. plantagineus. Le pourcentage de microcytes et de microspores avortées était
tres élevé, les grains colorés étant par surcroit de taille inégale.

Rutishauser (l.c.) a montré qu’il existe chez le R. auricomus, a coté de races
diploides (rarement 4x) sexuelles, des sippes polyploides a pseudogamie partielle
ou totale. En accord avec Marklund & Rousi (1961), il admet le role déterminant
joué par les phénomeénes d’hybridation dans la micro-évolution du R. auricomus.
Appuyant son argumentation sur des expériences de croisement, il présume que la
différenciation s’est effectuée a partir de sippes diploides sexuelles par mutation et
polyploidisation. Les croisements et rétrocroisements répétés de formes tétraploides
a pseudogamie partielle avec des sippes diploides ont entrainé une nouvelle augmen-
tation du degré de polyploidie (5x, 6x), chaque nouvelle étape étant accompagnée
d’un élargissement du gradient morphologique. Remarquons cependant que Rutis-
hauser n’a réussi le croisement des R. cassubicifolius Walo Koch, diploide sexuel,
et R. megacarpus Walo Koch, tétraploide pseudogame (deux Renoncules du grex
auricomus) que dans le sens diploide ¢ x tétraploide 3. Il en est résulté que tous les
hybrides obtenus étaient triploides, mais, fait intéressant, ils n’étaient pas stériles.
Leurs descendants engendrés essentiellement par aposporie et pseudogamie étaient
en majorité métromorphes. Enfin, Marklund & Rousi(l.c.), pour expliquer la présence
de deux pentaploides en Finlande ou les sippes tétraploides sont les plus répandues,
admettent’intervention d’un diploide ou d’un hexaploide, ce qui revient a invoquer
dansles deux éventualités la formation chez le tétraploide d’oosphéres non réduites,
mais fécondables. En effet, les deux schémas suivants peuvent étre imaginés.

— Croisement entre deux individus respectivement tétraploide et diploide par
conjugaison d’un gameéte non réduit du premier et d’un gaméte normal du second
(gaméte 4x + gaméte 1x —> zygote 5x).

— Au sein d’une population tétraploide, formation d’un hexaploide par conju-
gaison d’un gaméte non réduit et d’un gaméte réduit (gaméte 4x + gaméte 2x —
zygote 6x) suivi d’un rétrocroisement de la plante hexaploide avec le parent
tétraploide (gaméte 3x + gaméte 2x — zygote 5x).
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Force est d’admettre que le comportement cytologique (microsporogenése,
polyploidie) des R. parnassifolius et R. plantagineus présente d’incontestables
affinités avec les phénoménes exposés ci-dessus. Reste a envisager la question de la
stérilité partielle du gynécée. Dans le cas de la diplosporie qui préside a la forma-
tion des akénes chez différentes composées ( Taraxacum, Hieracium, Antennaria) et
selon toute probabilité chez le Hieracium pilosella, la proportion d’ovaires se
transformant en akénes est trés élevée, proche de 100%, ce qui est loin d’étre le cas
chez les deux Renoncules mentionnées. En revanche, chez les sippes pseudogames
autofécondées de Porentilla verna ou de Ranunculus auricomus, Rutishauser n’ob-
serve que 20 a 30% d’akénes bien constitués, proportion qui correspond en
premiére approximation au degré de fertilité du gynécée des R. parnassifolius et
R. plantagineus.

Dés lors, nous sommes amené a supposer que chez les sippes polyploides des R.
parnassifolius (4x, 5x) et R. plantagineus (4x) la reproduction sexuelle déficiente
est en grande partie suppléée par une pseudogamie partielle ou totale. Il appartien-
dra aux expériences de croisement que nous allons entreprendre de démontrer le
bien-fondé d’une telle hypotheése.

Un des enseignements les plus intéressants de nos derniers sondages cytologiques
est la découverte d’une sippe diploide calcicole dans les Picos de Europa. Par
rapport au subsp. cabrerensis, 1a population du Collado de la Canalona tient le pole
opposé du gradient morphologique du R. parnassifolius s.l. Les caractéres de cette
sippe trés homogeéne et remarquable par la petitesse de tous les individus ne dépen-
dent en aucune maniére des conditions stationnelles, car ils se sont maintenus
intégralement en deux ans de culture comparée. La question qui se pose alors est de
savoir si cette population est unique et représente les derniers restes d’une sippe
primitive calcicole ou si d’autres stations existent encore dans le reste de I’aire.

Afin de compléter les données cytogéographiques et fort des résultats obtenus
chez le R. plantagineus, nous avons cherché a utiliser les mémes critéres de fertilité
pollinique et carpellaire. A cette fin, nous avons monté dans la fuchsine acide le
pollen d’une quarantaine de populations, explorant en premier lieu le matériel dont
nous connaissions la valence chromosomique. Les résultats se sont révélés en tout
point superposables a ceux obtenus chez le R. plantagineus. Les sippes diploides,
a savoir les formes cantabrique et pyrénéenne-orientale silicicoles ainsi que la popu-
lation calcicole de la Canalona, offrent un pollen régulier dans une proportion
voisine de 100% (comprise entre 80 et 100%). En revanche, chez les polyploides
alpiens, pyrénéens ou cantabriques, le pourcentage de microspores d’aspect normal
ne dépasse jamais 50%. Dés lors, nous avons étendu nos investigations aux exsiccata
mis a notre disposition par différents herbiers (BC, BCF, JCP, M, MPU, NEU, TL).
Les figures 37 et 38 rendent compte de nos observations cytologiques et palynolo-

giques.
Dans les Alpes, il est apparu que toutes les populations que nous avons examinées

offrent un pollen en grande partie avorté ce qui incline a penser qu’il s’agit toujours
de polyploides. Dans les Pyrénées, il s’est confirmé que les populations croissant
sur les roches métamorphiques, a I’extrémité orientale de la chaine frontiére sont
toutes diploides alors que les formes colonisant les éboulis calcaires (Pyrénées
centrales, Andorre, Pyrénées-Orientales) sont polyploides. Font exception cepen-
dant les populations situées dans les Pyrénées occidentales a I’ouest du Somport
qui appartiennent a la méme sippe diploide calcicole que les plantes du Collado
de la Canalona. Il en est de méme des populations voisines du Pic du Ger ol pourtant,
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chez quelques individus, nous avons observé jusqu’a 35% de microcytes ou de
microspores dépourvues de cytoplasme. Bien que ’irrégularité du pollen soit rela-
tivement faible en regard de celle des tétraploides centro-pyrénéens et doive sans
doute étre imputée a des facteurs externes, il n’est pas exclu que dans cette localité
les sippes diploide et tétraploide soient en compétition.

Avant de chercher a exploiter les données cytogéographiques a des fins taxo-
nomiques, il convient d’identifier la plante décrite par Linné avec I'un ou l’autre
des taxons diploides ou tétraploide. Les indications du protologue sont trés
vagues puisque Linné indique sommairement “habitat in Europa australi”. De plus,
la seule référence bibliographique du protologue se rapporte a ’'ouvrage de Tourne-
fort (1700) “Institutione rei herbariae” dans lequel ne figure aucune précision
chorologique. Quant au type de I’herbier de Linné, il s’agit d’une plante relative-
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symboles, le secteur noir du cercle central représente la proportion de microspores fertiles.)
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ment robuste (11 cm de hauteur, limbes foliaires de 2.5 cm de long sur 2 cm
de large), a corolle réguliere et assez grande. Si I’échantillon est trop ancien
pour que l’on puisse estimer a I’heure actuelle la couleur primitive des fleurs, son
habitus pourrait correspondre au tétraploide alpien pourvu de pétales ou, plus
vraisemblablement, au diploide des Pyrénées orientales. Afin de lever toute hési-
tation, il importait d’examiner le pollen du type pour en déterminer la valence
chromosomique. Cela nous a été possible grice a I’obligeance du Dr. W. T. Stearn.!
La parfaite conservation de I’échantillon original nous a permis d’obtenir une
préparation trés démonstrative. En effet, le pollen est d’une régularité parfaite (pl.
VIb); ainsi il est hors de doute que le type du R. parnassifolius appartient a une
population diploide des Pyrénées orientales. Le nombre élevé d’étamines par fleur
(80 a 100 d’aprés une estimation du Dr. Stearn), les fleurs a anthése presque simul-
tanée, groupées en inflorescence subombelliforme en témoignent. Cette conclusion
inattendue, (nous avions imaginé a tort que I’échantillon de Linné provenait des
Alpes et par conséquent était tétraploide) nous contraint a modifier notre opinion
sur I'identité des plantes pyrénéennes-orientales que nous avions rapportées précé-
demment (Kiipfer, 1971c) auR. cabrerensis de Rothmaler (1934). Or, s’il est incon-
testable que les plantes silicicoles des Vallées d’Eyne et de Llo (P.-O.) sont plus
affines du R. cabrerensis que de toutes les sippes calcicoles, une comparaison
attentive des deux groupes de plantes nous a persuadé qu’ils n’étaient pas identiques.
Le taxon de Rothmaler est donc bien fondé, mais ne s’applique qu’a quelques popu-
lations de la chaine cantabrique.

Au point de vue taxonomique, il aurait été peut-étre préférable de séparer
spécifiquement les sippes silicicoles, a fleurs rosées et a inflorescences subombel-
liformes, des taxons calcicoles a fleurs blanches et a inflorescence en cyme bipare
liche. Ce traitement aurait présenté ’avantage de montrer clairement les affinités
réelles des différents taxons. Cependant, le fait de devoir modifier le bindme du
taxon le plus répandu (le tétraploide calcicole), nous a incliné & préférer une sub-
division du R. parnassifolius en quatre sous-espéces:

Ranunculus parnassifolius L., Sp. P1.: 549. 1753.

subsp. parnassifolius

subsp. cabrerensis Rothm., Bol. Soc. Esp. Hist. Nat. 34: 148. 1934.
subsp. favargeri Kiipfer, subsp. nova

subsp. heterocarpus Kiipfer, subsp. nova

La morphologie du subsp. parnassifolius est caractéristique: fleurs assez grandes
(24 a 30 mm de diamétre), a corolle réguliére, pétales rose vif sur la page externe,
blancs veinés de rose du coOté interne, anthése presque simultanée de toutes les
fleurs d’'une méme inflorescence, celle-ci étant subombelliforme. De plus, les
caractéres propres aux sippes diploides sont bien marqués; il s’agit du rapport
nombre d’étamines (50 a 140)/nombre de carpelles (20 a 50) supérieur a 1, du
pollen régulier et des carpelles tous fertiles.

"Nous tenons i exprimer notre profonde gratitude au Dr. W. T. Stearn, honorary curator
of the Linnaean Herbarium, qui nous a communique les renseignements et le materiel neces
saires pour resoudre ce delicat probleme.



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 185

L’optimum du subsp. parnassifolius se situe sur les schistes ordoviciens et
gothlandiens qui ennoient la chaine frontiére a ’extrémité orientale de la chaine
pyrénéenne. Les groupements dans lesquels il manifeste la plus grande vitalité sont
les éboulis peu mobiles qui cachent sous des débris parfois grossiers des éléments
fins a réaction acide (pH 4 a 5, mesuré par colorimétrie) et saturés d’humidité. Les
espéces les plus caractéristiques de tels groupements sont les Xatartia scabra, Sene-
cio leucophyllus et Carduus carlinoides (cf. tableau 9, relevé 1). Le subsp. parnas-
sifolius est cependant capable de s’intégrer a des groupements plus variés, crétes ou
versants peu inclinés ou le vent et la cryoturbation concourent a empécher I’instal-
lation d’un tapis végétal continu. Il pénétre ainsi dans les formations ouvertes a
Festuca supina ou a Festuca eskia. Nous n’avons reconnu avec certitude le R. parnas-
sifolius que sur la chaine frontiére entre les Pics de la Vache et le Col de Caralps
(P.-0.). Bien qu’il manque curieusement dans le massif du Carlitt ol pourtantil y a
pléthore de stations favorables, il est fort probable que son aire réelle soit plus
étendue. Lapeyrouse (1813: 315) cite en effet la forme a “fleurs pourprées ... a la
Maladetta, a Castaneze”, deux localités ou les éboulis siliceux offrent une grande
extension. Enfin, parmi les exsiccata que nous avons révisés, un échantillon provenant
du Mt Perdu [E., Hu., Mt Perdu, montée de Golis, 2700 m, f. Gaussen (TL)], dont
le pollen régulier ne laissait aucun doute quant a sa valence diploide, nous a paru
correspondre a cette sippe. Cependant, une légére incertitude relative a son identité
avec le taxon des Pyrénées orientales subsiste, car sur la méme planche d’herbier
d’autres individus étaient moins typiques. Par surcroit, le Mt Perdu compte parmi
les plus hauts sommets calcaires des Pyrénées et nous ignorons s’il existe dans cette
région des affleurements de roche métamorphique qui permettraient 1’établissement
de la sous-espéce silicicole.

Proche parent du type, le subsp. cabrerensis est le taxon le plus remarquable de
toute 1’espéce collective. Par son habitus, il rappelle beaucoup le subsp. parnassi-
folius, mais il est plus robuste dans toutes ses parties. Les limbes foliaires, cordi-
formes, sont trés grands (jusqu’a 9 cm de long sur 7 cm de large), presque aussi larges
que longs, voire plus larges. Les inflorescences subombelliformes, plus rarement
en ombelle composée, portent jusqu’a 16 fleurs, a corolle réguliére et a pétales
veinés de rose ou pourpre vif sur la page externe. Les akénes sont trés gros, forte-
ment nervés et a rostre enroulé en une spirale compléte (fig. 39a, b). Ses exi-
gences écologiques correspondent a celles du subsp. parnassifolius. En Sierra de
Cabrera (cf. tableau 9, relevé 2) et i la Pefia Prieta, il colonisait des schistes ardoisiers,
(pH 4 a 4.5) dans des ravines exposées au nord ou a l’est, qui abritaient dans les
deux stations la forme acidophile du Poa cenisia. Dans la derniére des trois localités
connues du subsp. cabrerensis, a Curavacas, nous l’avons récolté sur une pente
écorchée, floristiquement trés pauvre, dont le sol recouvert de galets de quartzites
et de gneiss provenait de la désagrégation d’un conglomérat siliceux (pH 4 a 4.5).

Outre leurs exigences €cologiques communes, les deux sippes calcicoles, que
nous nommons respectivement subsp. favargeri (2x) et subsp. heterocarpus (4x),
partagent plusieurs caractéres morphologiques. Chez les deux taxons, les pétales
sont blanc pur et les inflorescences en cyme bipare liche. De plus, la floraison est
échelonnée de telle sorte que sur la méme tige on observe souvent des fleurs dont
’anthése est passée et de jeunes boutons.

La valence chromosomique et les caractéres morphologiques qui lui correspondent
(nombreuses étamines, corolle et pollen réguliers, etc.) sont les seuls traits com-
muns des deux sous-espéces silicicoles (2x) et du diploide calcicole (subsp. favargeri).
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Fig. 39. — Akenes du Ranunculus parnassifolius s.1.
a, subsp. cabrerensis (Sierra de Cabrera, K02202). b, subsp. cabrerensis (Curavacas, K02203).
¢, subsp. parnassifolius (Vallée de Llo, K02207). d, subsp. favargeri (Collado de la Canalona,
K02201).
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Ce dernier se distingue par ses petites fleurs [13 a 23(-28) mm)] ainsi que par ses
feuilles a limbe elliptique-lancéolé, d’un vert franc. Les échantillons typiques de cette
nouvelle sous-espéce ont été prélevés dans la population trés homogéne du Collado
de la Canalona (Picos de Europa). Par la faible dimension de leurs fleurs (13 a 17
mm de diamétre) et de leurs limbes foliaires (11 a 19 x 4 a 12 mm), ils apparaissent
comme un type extréme. En revanche, dans ses stations des Pyrénées occidentales,
disséminées entre le Pic du Ger et le Pic d’Anie, le subsp. favargeri offre en général
des feuilles et des fleurs un peu plus grandes, mais tous ses autres caractéres sont
conformes aux plantes de la Canalona. Dans sa localité classique, le subsp. favargeri
colonise un éboulis calcaire peu incliné et orienté au nord-est, qui suit la créte entre
le Collado de la Canalona et la Pefia Vieja, a quelque 2450 m d’altitude. En raison
de la situation en créte, la mobilité du sol reléve essentiellement de la cryoturba-
tion et de I'action éolienne. Parmi les rares espéces qui croissent dans ce milieu
aucune ne dépasse 1 a 4 cm de hauteur (cf. tableau 9, relevé 3). Il est intéressant
de noter qu’aux altitudes inférieures, entre 1600 et 2200 m, le subsp. favargeri est
remplacé par le subsp. heterocarpus. On peut donc se demander jusqu’a quel point
il n’y a pas compétition entre les deux taxons, d’autant plus qu’aucune barriére
écologique ne sépare leurs domaines respectifs, car les éboulis situés a la base de la
Pefia Vieja, colonisés par le tétraploide, sont reliés aux crétes par un cordon
continu de rocailles. En dehors de la chaine cantabrique ou nous ne connaissons que
la station de la Canalona, le subsp. favargeri se retrouve dans les Pyrénées occiden-
tales, au Pic du Ger et au Pic du Midi d’Ossau ainsi que sur la chaine frontiére entre
le Somport et le Pic d’Anie.

De tous les taxons infraspécifiques subordonnés au R. parnassifolius, le subsp.
heterocarpus est le plus répandu, ce qui nous avait conduit a le considérer, a tort,
comme le type de I’espéce. Par rapport au subsp. favargeri, ses caractéres différen-
tiels les plus significatifs sont le rapport nombre d’étamines (15 4 50)/nombre de
carpelles (30 a 120) inférieur a 1, le gynécée partiellement stérile ainsi que le taux
élevé de microcytes et de microspores dépourvues de cytoplasme (50 & 90%, pl. VIc).
Un caractére plus variable concerne le périanthe qui est partiellement avorté dans
le type le plus courant, mais offre dans certaines populations suisses des corolles
réguliéres [CH., Grand Chavalard (pl. VIId), Dents de Morcles, etc.]. Les formes décri-
tes précédemment sous les noms de var. parviflorus DC. et R. aloisii-ceballi Guinea
(X R. parnassifolius subsp. aloisii-ceballi Guinea) doivent sans doute lui étre
rapportées. Le premier taxon fondé sur des plantes des Alpes suisses ne recouvre
que les formes a fleurs plus petites et a corolle irréguliére. Quant au R. aloisii-ceballi,
son intérét nous parait plus faible encore. Guinea (1953) distingue dans les Picos
de Europa, d coté du R. parnassifolius s.l. fréquent dans les éboulis ceinturant la base
de la Pefia Vieja (d’aprés nos observations il s’agit du subsp. heterocarpus), une
forme particuliérement robuste (30 cm de hauteur, 18-flore) dont il n’a vu que peu
d’exemplaires, peut-étre un seul. Comme il précise “meum exemplar inventum est
apud fontem La Vueltona, in pago Lloroza, via Aliva, ad Pefia Vieja, exeunte
mense augusto anni 1951, pluviis abundantis™, cela laisse supposer que le R. aloisii-
ceballi n’est qu’un accommodat d’endroits frais, récolté au cours d’une année
exceptionnellement humide. La figure accompagnant la diagnose originale représente
d’ailleurs un individu qui ne différe de nos échantillons que par sa vigueur parti-
culiére. Par surcroit, les caractéres cytologiques des plantes prélevées dans la
station classique (La Vueltona) coincident bien avec ceux du subsp. heterocarpus.
Ainsi contrairement a I’opinion de ’auteur espagnol, nous ne croyons pas utile
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de distinguer le R. aloisii-ceballi du R. parnassifolius tétraploide, le plus courant dans
les Picos de Europa. Reste d envisager le probléme de nomenclature. La question qui
se pose est de savoir si I’épithéte aloisii-ceballi n’a pas un droit de priorité puisque
nous assimilons la plante de Guinea au taxon tétraploide. Comme il est de
notre intention d’établir la sippe polyploide au rang de sous-espéce, nous ne sommes
tenu de reprendre 1’épithéte aloisii-ceballi que si elle a été publiée validement dans
cette position. Or, dans son travail, Guinea (1953) propose deux combinaisons
différentes pour le méme taxon, soit R. aloisii-ceballi et R. parnassifolius subsp.
aloisii-ceballi. En vertu des régles de nomenclature, les “noms alternatifs” sont
illégitimes s’ils ont été publiés aprés le premier janvier 1953, ce qui est précisément
le cas ici. En conséquence, nous avons tout le loisir de légitimer au rang de sous-
espéce 1’épithéte aloisii-ceballi ou de choisir un autre trinome. Dans le cas précis,
plutdt que de modifier ’acception originale du subsp. aloisii-ceballi, il nous a paru
plus judicieux de définir un nouveau taxon, le subsp. heterocarpus, fondé sur une
diagnose assez large pour qu’elle comprenne toutes les formes tétraploides du R.
parnassifolius. De plus, le choix de la combinaison de Guinea pour coiffer toutes
les plantes de moyenne altitude des Picos de Europa elt été contraire a ’opinion
de I’auteur espagnol, d’ou risque de confusion.

Le subsp. heterocarpus est inféodé dans les Picos de Europa a des éboulis situés
entre 1600 et 2200 m (cf. tableau 9, relevé 4), les altitudes les plus élevées étant
réservées au subsp. favargeri. Dans la région cantabrique, ’espéce collective est
encore représentée a la Pefia Ubina, mais jusqu’ici il ne nous a pas été possible de
déterminer a laquelle des deux sous-especes calcicoles appartient cette population.
Dans cette station, le R. parnassifolius parait souffrir de la concurrence du R. seguieri
qui est beaucoup plus répandu. Le subsp. heterocarpus se retrouve dans les Pyrénées
centrales et s’avance jusque sur la limite départementale entre I’Ariége et les
Pyrénées-Orientales (Porteille d’Orlu, cf. tableau 9, relevé 5). A ’ouest, nous I’avons
encore récolté sur le versant espagnol du Soum Blanc des Espéciéres. Dans cette
partie des Pyrénées la ligne de partage entre les subsp. heterocarpus et subsp.
favargeri doit passer peu d l’est du Pic du Ger et rejoindre la chaine frontiére
aux environs du Pourtalet. Dans les Alpes, I’espéce collective n’est représentée que
par le subsp. heterocarpus (fig. 38) dont les stations trés éparses sont disséminées
des Alpes-Maritimes (Mt Mounier) aux Alpes orientales (Eisenerzer Alpen).

La taxonomie infraspécifique du R. parnassifolius, telle que nous venons de
’établir, repose sur des critéres morphologiques, cytologiques, palynologiques et
écologiques en général bien tranchés. Remarquons toutefois que dans quelques
rares stations, des formes de transition relient deux sous-espéces. Nous avons déja
tenté d’expliquer ’origine des individus pentaploides de Castanesa et de Barrossa
par des croisements entre diploide et tétraploide. Dans ce cas pourtant, le phéno-
type des descendants pentaploides ressemble a s’y méprendre a celui des tétraploides.
En revanche, dans les Pyrénées orientales, bien que nous n’ayons pas encore observé
le subsp. favargeri, nous possédons dans notre herbier des échantillons ambigus
qu’il nous est difficile de rapporter au subsp. parnassifolius. Ces termes de passage
ont toutefois été récoltés dans le vallon situé entre le Pico de Segre et le Puig-
mal ol l'on rencontre nombre d’éboulis mixtes constitués par un mélange de
matériaux métamorphiques et calcaires. Il n’est donc pas exclu que le subsp.
favargeri se trouve également dans les Pyrénées orientales, soit sur la chaine fron-
tiére, soit en Sierra de Cadi ol le R. parnassifolius est aussi mentionné. Quoi qu’il
en soit, I’existence de quelques formes intermédiaires n’enléve rien au bien-fondé
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du subsp. favargeri. Rappelons a titre de comparaison que dans les Pyrénées orien-
tales, le R. parnassifolius subsp. parnassifolius croit a proximité du R. pyrenaeus.
Leurs hybrides, le R. luizetii, dont Braun-Blanquet (1948) dit qu’il s’agit d’un
hybride fixé, et le R. flahaultii, ainsi que leurs descendants par autofécondation ou
rétrocroisement, constituent des populations qui présentent tous les intermédiaires
entre les especes parentales. Cependant aucun botaniste sérieux ne soutiendrait
qu’il convient de réunir sous le méme bindme les R. parnassifolius et R. pyrenaeus
sous prétexte qu’ils offrent des termes de passages dus 4 des phénoménes d’intro-
gression.

Au point de vue phylogénétique, si les trois sippes diploides peuvent étre
considérées comme des schizoendémiques dérivés d’un syngaméon primitif, I’évo-
lution morphologique divergente qu’elles ont subie, ne ressort pas tant de leur
isolement géographique ou génétique que de leur comportement écologique diffé-
rent. Selon nous, la différenciation des deux sippes vicariantes, basophile et acido-
phile, est antérieure a la spéciation graduelle des deux sous-espéces silicicoles. Preuve
en est la présence dans les Picos de Europa, 2 moins de 15 km 'un de l’autre,
des deux taxons les plus éloignés par leur morphologie, soit au Collado de la
Canalona le subsp. favargeri et a la Pefia Prieta le subsp. cabrerensis. Les deux
localités sont reliées d’ailleurs par une chaine ininterrompue dont les altitudes ne
descendent jamais en-dessous de 1600 m. En définitive, les deux sous-espéces ne sont
isolées que par leurs exigences €édaphiques distinctes. La premiére, basophile, est
liée aux éboulis calcaires dont la matrice a un pH voisin de la neutralité (pH = 7),
alors que le subsp. cabrerensis est inféodé a des sols bruts, siliceux (pH 4 a 4.5).

Comme nous ’avons mentionné plus haut, la subdivision du R. parnassifolius
en quatre taxons de méme rang a le défaut de ne pas rendre compte de leurs affi-
nités respectives. Aussi croyons-nous utile de rappeler la parenté étroite qui lie le
subsp. parnassifolius et le subsp. cabrerensis. Ces deux taxons, liés aux formations
des Androsacetalia alpinae, constituent un couple de taxons schizoendémiques.
Quant a la branche calcicole, caractéristique des Thlaspeetalia rotundifolii, détachée
trés tot du syngaméon primitif amphicline, elle comprend le subsp. favargeri, patro-
endémique pyrénéo-cantabrique duquel est issu un polyploide plus largement
répandu, selon toute probabilité agamosperme, a savoir le subsp. heterocarpus. Le
schéma ci-dessous (fig. 40) résume la phylogénie de I'espéce collective R. parnas-
sifolius.

Clé des sous-espéces du Ranunculus parnassifolius s.1.

la. Etamines en nombre inférieur ou égal au nombre des carpelles; micro-
spores et carpelles en partie stériles; corolle blanche, le plus souvent

irregiliCrE OB HUIE . i s ppsmaen s v vmmman v subsp. heterocarpus
1b. Etamines en nombre supérieur au nombre des carpelles, microspores et
carpelles tous fertiles, corolle réguliére, blanche ourose ... ... ..... 2
2a.  Fleurs en cyme bipare lache, pétales blancs .. ... ... subsp. favargeri
2b.  Fleurs en cyme subombelliforme, pétales roses sur la page externe . .. :
3a. Akénes gros, fortement nervés . ............. subsp. cabrerensis

3b. Akeénes petits, lisses a faiblement nervés ... ... subsp. parnassifolius
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Descriptions des sous-espéces
subsp. parnassifolius

Tige de 5 a 15 cm de hauteur, ramifiée dans la moitié supérieure seulement,
pluriflore [(1-)3- a 6(-8)-flore]. Feuilles radicales vert sombre, a limbe elliptique,
large, 1 a 1.6 fois plus long que large [1.7 & 4(-5.5) x 1.5 a 4(-5) cm], arrondi ou
cordiforme 4 la base. Fleurs grandes (24 a 30 mm de diamétre), en inflorescence
subombelliforme, & anthése presque simultanée; corolle réguliére; pétales 5, roses
et veinés de pourpre sur la face externe, blancs, nervés de rose du coté interne;
étamines nombreuses (50 a 140), pollen régulier; carpelles en téte hémisphérique,
ordinairement peu nombreux (20 a 50), tous fertiles; akénes inconstants dans leur
forme et leur dimension (2.5 a 3.5 mm de hauteur, rostre non compris), carénés
ou non sur les faces antérieure et postérieure, a nervation peu apparente, souvent
maculés de pourpre noiritre au sommet, a bec court, gréle, arqué (fig. 39c). Nombre
chromosomique: 2n = 16. Habitat: schistes gothlandiens et dévoniens des Pyrénées
orientales.

subsp. cabrerensis Rothm.

Port trés robuste; tige de 8 & 22 cm de hauteur, ramifiée dans la moitié
supérieure seulement, 3- a 14-flore. Feuilles radicales vert sombre, trés grandes,
a limbe elliptique, parfois presque réniforme, 0.9 a 1.3 fois plus long que large
[3 a 6(-9) x 3 a 5(-7) cm], toujours cordé i la base. Fleurs grandes (24 a 30 mm de
diamétre), en inflorescence subombelliforme, a anthése presque simultanée; corolle
réguliére; pétales 5, roses a pourpre vif sur la page externe, blancs, veinés de rose

2n =16 subsp. cabrerensis

Caractéristiques des
2n =16 Androsacetalia alpinae

270 =16 subsp. parnassifolius

Syngaméon primitif,
diploide, amphicline

Spécialisation

écologique Introgression éventuelle

2n =16 subsp. favargeri

2n=16 Caractéristiques des
Thlaspeetalia rotundifolii

2n =32 subsp. heterocarpus

Spéciation graduelle =———p= Polyploidie =——§»

Fig. 40. — Essai de phylogénie de I’espéce collective R. parnassifolius.
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Releve 1

F., P.-O., Vallée d'Eyne,
2450 m

Poa cenisia s.l.
Helictotrichon montanum
Papaver suaveolens
Xatartia scabra

Galeopsis pyrenaica
Carduus carlinoides
Senecio leucophylius
Crepis pygmaea

Relevé 4

E., Sa., Picos de Europa,
Peria Vieja, Aguja, 1960 m

Helictotrichon montanum

Helictotrichon cantabricum

Paronychia kapela subsp.
serpyllifolia

Erysimum cf. grandiflorum

Iberis cf. petraea

Lithodora diffusa

Linaria filicaulis

Crepis pygmaea

Relevé 2

E., Ledn, Sierrade Cabrera,
Picon, 1950 m

Poa cenisia s.|.
Rumex suffruticosus
Silene foetida
Eryngium duriaei

Relevé 5

F., P.-O., Porteille d'Orlu,
2300 m

Poa cenisia

Arenaria multicaulis
Hutchinsia alpina
Scutellaria alpina
Campanula cochleariifolia
Carduus carlinoides
Doronicum grandiflorum
Crepis pygmaea

Relevé 3

E., Sa., Picos de Europa,
Collado de la Canalona

Paronychia kapela subsp. serpylli-
folia

Iberis cf. petraea

Erysimum cf. grandiflorum

Potentilla nivalis

Galium pyrenaicum

Senecio boissieri

Crepis pygmaea

Relevé 6

. CH., Valais,

Grand Chavalard, 2100 m

Trisetum distichophyllum
Sesleria coerulea

Thilaspi rotundifolium
Viola cenisia

Galium helveticum
Campanula cochleariifolia
Valeriana montana

Crepis pygmaea

Tableau 9. — Relevés sommaires des espéces compagnes les plus caractéristiques du A. parnas-
sifolius s.l,

du cOté interne; étamines nombreuses (60 & 150); pollen régulier; carpelles en
téte hémisphérique a subglobuleuse (7 @ 12 mm x 7 a 10 mm), ordinairement peu
nombreux (15 a 50), tous fertiles; akénes gros (2.6 4 4 mm de hauteur, rostre non
compris) fortement nervés (fig. 39a, b), a bec recourbé dés la base, enroulé en une
spirale compléte. Nombre chromosomique: 2n = 16. Habitat: rocailles siliceuses
de la chaine cantabrique (Sierra de Cabrera, Pefia Prieta au Portillo de las Yeguas,
Curavacas).

subsp. favargeri Kiipfer, subsp. nova

Caulis 4-12 cm altus a tertia vel dimidia parte ramosus 1-6 florus. Folia radi-
calia prasina limbo lanceolato-elliptico longitudine latitudinem aequante vel 3-plo
longiore [1-2(-2.4) x 0.5-1.5(-2) cm] rotundato basive cordato. Flores parvi [13-23
(-28) mm longi] in cymam bipartitam dispositi anthesi succedenti. Corolla regularis
quinque petalis candidis. Stamina numerosa (60-120). Pollinis grana regularia.
Carpella pauca [15-30(-60)] omnia fertilia. Achenia parva (rostro excluso 2-3 mm
longa) leviter nervosa vel enervia rostro gracili basi erecto apicem versus recurvo (fig.
39d). Numerus chromosomatum: 2n = 16. Habitat in glaris calcareis montium
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“Picos de Europa” Cantabriae loco “Collado de la Canalona” dicto et in montibus
Pyrenaeis occidentalibus. Holotypus: E., Sa., Picos de Europa, Collado de la
Canalona, 2450 m, NEU K02201.

subsp. heterocarpus Kiipfer. subsp. nova

Caulis 5-20(-30) cm altus a tertia vel dimidia parte ramosus 1-10(-18) florus.
Folia radicalia prasina limbo late lanceolato vel cordato longitudine latitudinem
aequante vel sesquilongiore [1.4-3(-3.6) x 1-2.4(-2.8) cm]. Flores in cymam bipar-
titam laxam raro in inflorescentiam subumbelliformem dispositi. Corolla saepe
irregularis petalis aliquot abortivis vel regularis (20-30 mm diametro). Petala
0-5(-6-10) candida. Stamina pauca (15-50). Pollinis grana irregularia (50-90 per
centum abortiva vel manifeste minora quam ad modum). Carpella numerosa (30-120)
pro parte sterilia [30-80(-100) per centum abortiva]. Achenia rostro excluso 2.2-3.2
mm longa leviter raro valde nervosa rostro curvato vel circinato. Numero chro-
mosomatum 2n = 32, 40. Habitat in glaris Alpium, Pyrenaeumve (occidenta-
libus exceptis) et Cantabriae (ad *“‘Picos de Europa’). Holotypus: CH., Valais, Grand
Chavalard, versant ouest, 2100 m, NEU K02208).

Genres Ptilotrichum C. A. Meyer et Hormathophylla Cullen & Dudley

Le genre Prilotrichum a été créé par C. A. Meyer (in Ledebour, 1831) pour
séparer du genre Alyssum deux espéces asiatiques a fleurs blanches ou roses, Pr.
canescens (DC.) C. A. Meyer du sud-ouest de la Sibérie et du Tibet et Pt. elongatum
(DC.) C. A. Meyer, taxon sibéro-mongol. En fondant son nouveau genre, ’auteur
allemand se référait essentiellement aux caractéres floraux, soit principalement aux
pétales entiers, aux filets des étamines tous dépourvus d’appendice et a I’absence de
glandes placentaires. Par la suite, plusieurs auteurs ont rapporté au genre Ptilotrichum
différentes espéces dont le seul caractére commun était la couleur blanche, exception-
nellement rose, des fleurs. Dans son acception la plus large, le genre Prilotrichum
compte une trentaine de taxons dont la majorité appartient a la flore d’Europe
australe et d’Asie Mineure.

Il n’est pas dans notre intention de brosser ici l'historique complet du genre
Ptilotrichum. Nous nous contenterons d’en souligner les étapes les plus marquantes.

— Dans la relation de son “Voyage botanique dans le Midi de I’Espagne”, Boissier
(1839-1845) discute la position systématique de quelques Alysseae a fleurs
blanches et a filets inappendiculés. Aprés avoir rejeté le genre Lobularia Desv., le
matériel qu’il avait entre les mains étant dépourvu de glandes placentaires et
offrant des silicules énerves, Boissier (vol. 2: 45) note: “J’ai préféré réunir ces
espéces au genre Ptilotrichum... en étendant un peu les caractéres. J’avoue que
ces caractéres sont plutdt négatifs, et que si mon Pr. purpureum ressemble tout
a fait aux espéces sibériennes, les autres du groupe de ’halimifolium en différent
un peu par le port; mais je n’ai pas osé faire 1a une nouvelle coupe a laquelle
aucun caractére positif ne m’autorisait”. Boissier donnait ensuite une liste de
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huit espéces pour lesquelles il proposait le transfert du genre Alyssum dans le genre
Prilotrichum.

— En 1867, Boissier dans “Flora Orientalis” (vol. 1: 287) modifiait encore la
définition du genre en décrivant la pubescence comme étant non plus strictement
formée de poils étoilés, mais présentant des poils écailleux-étoilés ou rarement
bipartites. Cette derniére précision lui permettait d’inclure dans le genre les Pr.
cappadocicum (Willd.) Boiss. et Pt. glabrescens Boiss., aujourd’hui inclus dans
le genre Bornmuellera Hausskn.

— Beaucoup plus récemment, Heywood (1964, in Tutin & al., vol. 1: 305) adopte
partiellement le point de vue de Boissier et attribue a la flore d’Europe quelques
dix espéces dont neuf sont cantonnées dans les montagnes du sud de la France et
en Espagne, seul le Pt. rupestre (Ten.) Boiss. offrant une aire plus orientale.

— Une position diamétralement opposée est défendue par Dudley & Cullen dans
une étude de la tribu des Alysseae datant de 1965. Le genre Ptilotrichum s’y
trouve démantelé et dispersé dans pas moins de sept genres, dont un nouveau,
Hormathophylla Cullen & Dudley. Pour le seul genre Alyssum, trois sections
différentes sont concernées par ces transferts. Afin de donner une idée du boule-
versement taxonomique engendré par le travail de Dudley & Cullen et pour
faciliter la compréhension de la discussion qui suit, nous donnerons ci-dessous
une liste non exhaustive, des espéces qui toutes ont été rapportées au genre
Ptilotrichum a un moment quelconque de leur histoire nomenclaturale. Nous ne
nous attarderons pas a établir la synonymie compléte de chaque taxon; seuls les
bindmes les plus usités ont été retenus. Ces derniers, empruntés a Boissier (l.c.),
Bush (in Komarov, vol. 8, 1939) et Heywood (l.c.), figurent dans la premiére
colonne et sont placés par ordre alphabétique des épithétes. En regard de chaque

bindme nous avons porté la nomenclature telle qu’elle est proposée par Dudley
& Cullen.

Pt. cadevallianum (Pau) Heywood Hormathophylla cadevalliana
(Pau) Dudley

Pt. canescens (DC.) C. A. Meyer Alyssum canescens DC., sect. Alyssum

Pt. elongatum (DC.) C.A. Meyer Alyssum tenuifolium Willd., sect.
Alyssum

Pt. halimifolium Boiss. Aurinia halimifolia (Boiss.) Cullen &
Dudley

Pt. lapeyrousianum (Jordan) Jordan Alyssum lapeyrousianum Jordan, sect.
Tetradenia (Spach) Dudley

Pt. longicaule (Boiss.) Boiss. Hormathophylla longicaulis (Boiss.)
Cullen & Dudley

Pt. macrocarpum (DC.) Boiss. Alyssoides macrocarpum (DC.) Cullen &

Dudley
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Pt. purpureum (Lag. & Rodr.) Boiss. Alyssum purpureum Lag. & Rodr., sect.

Alyssum
Pt. pyrenaicum (Lapeyr.) Boiss. Hormathophylla pyrenaica (Lapeyr.)
Cullen & Dudley
Pt. reverchonii Degen & Hervier Hormathophy!lla reverchonii (Degen &
Hervier) Cullen & Dudley
Pt. rupestre (Ten.) Boiss. Aurinia rupestris (Ten.) Cullen & Dudley
Berteroa spathulata (Stephan) C. A. Hormathophylla spathulata (Stephan)
Meyer [= Pt. cretaceum (Adams) Cullen & Dudley
C. A. Meyer]
Pt. spinosum (L.) Boiss. Alyssum spinosum L., sect. Tetradenia
(Spach) Dudley

Pt. tenuifolium (Willd.) C. A. Meyer Alyssum tenuifolium Willd.
Pt. wageri Jafri —

Un simple coup d’ceil sur le tableau ci-dessus suffit a révéler la compléte remise
en question par Dudley & Cullen, non seulement du genre Ptilotrichum, mais de
toute la tribu des Alysseae. Méme les espéces que nombre de botanistes considé-
raient comme voisines, tels les Pt. macrocarpum et Pt. spinosum, sont placées dans
des genres distincts. Dudley & Cullen fondent leur argumentation sur le fait que les
caractéres invoqués par Meyer, en particulier le nombre de graines (une) par loge,
les filets édentés et la couleur blanche des fleurs, sont inconstants. Ils affirment en
outre que le type méme du genre, le Pr. canescens, appartient en fait au genre
Alyssum (section Alyssum).

Si nous reconnaissons avec Dudley & Cullen que I’acception du genre Ptilotri-
chum, telle qu’elle a été modifiée par extension depuis sa publication originale,
a conduit ala création d’un groupe d’espéces artificiel et hétérogéne, nous ne pouvons
pas suivre ces auteurs dans toutes leurs conclusions. En admettant, comme ils le
soutiennent, que les critéres utilisés par Meyer sont sujets 4 de nombreuses variations
et susceptibles de se réaliser dans des genres sans affinités systématiques réelles,
il est un caractére en revanche qui a passé inapergu ou a été mal compris. En effet,
le nom méme de Ptilotrichum (du grec ptilon — plume, et thrix — poil) ne laisse
subsister aucun doute quant a l'intention de Meyer d’attirer I’attention sur le
trichome. Il indique a cet effet dans la diagnose ‘“‘pube bi- vel 4-radiata: radiis
plumosis”. Nos propres observations sur du matériel d’herbier de diverses prove-
nances se rapportant aux Pt. canescens et Pt. tenuifolium, ainsi que sur des plantes
vivantes, ont confirmé ses assertions. Les poils offrent une silhouette dérivée de la
structure en navette. Un axe principal (plus rarement deux), apprimé, attaché au
limbe par sa partie médiane, porte des ramifications latérales perpendiculaires (pl. Xa)
et rappelle ainsi la structure du trichome du genre Bornmuellera. Chez toutes les
espéces européennes du genre Ptilotrichum, le poil est en revanche étoilé, a ramifi-
cations dichotomiques, sans axe principal (pl. Xb-d).

A la suite du travail de Meyer, les auteurs qui se sont intéressés aux Ptilotrichum
asiatiques n’ont pas su exploiter ce critére dont I'importance taxonomique n’est plus
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a démontrer puisque nombre de genres appartenant aux Cruciferae sont définis sur
la base de la structure du trichome. Boissier (1839-1845, 2: 45) écrit a tort:
“M. Meyer attribue aux Ptilotrichum de Sibérie une pubescence étoilée a rayons
plumeux; ces rayons ne sont pas proprement plumeux, mais ils le paraissent
quelquefois lorsqu’ils sont soudés irrégulierement trois ou quatre ensemble par la
base, au-dela du point central qui les réunit”. Si quelques années plus tard (1867)
dans la description du genre tel qu’il le congoit Boissier ajoute “‘pube ... rarius
bipartita”, ce n’est pas dans le but de corriger son opinion précédente sur les
espéces asiatiques, mais bien d’élargir I’acception du genre pour y faire entrer les
especes incluses aujourd’hui dans le genre Bornmuellera. Dudley & Cullen a leur
tour ne semblent pas avoir été frappés par la nette différence qu’offre la pubes-
cence des deux espéces de Meyer par rapport a cette de tous les Ptilotrichum
européens (au sens de Heywood).

D’autres critéres, d’ordre végétatif et cytologique, viennent renforcer I’idée que
le genre Ptilotrichum, tel qu’il a été décrit par Meyer, constitue bien une entité
indépendante des Alyssum d’une part, des Alysseae européennes a fleurs blanches
d’autre part.

— Les individus du Pt. tenuifolium que nous avons suivis en culture sont des hémi-
cryptophytes dont la multiplication végétative est assurée par la production de
nombreux stolons hypogés filiformes, adaptation liée selon toute probabilité
aux exigences édaphiques de ce taxon, Bush (l.c.) décrivant les stations favorables
par: “‘endroits rocailleux et secs”. En revanche, toutes les espéces européennes
offrent des axes aériens vivaces (chaméphytes) exception faite peut-étre des
Pt. rupestre et Pr. purpureum dont |’appareil végétatif aérien est moins
développé et qui représentent un type biologique intermédiaire. De plus, aucun de
ces taxons n’émet de stolons; seul le Pt. purpureum offre dans certains cas une
ramification souterraine de la souche lui permettant, sur les sols instables, de
résister a I’ensevelissement.

— L’étude cytologique du Pt. tenuifolium a été réalisée récemment par Mésicek &
Sojdk (1972) sur des plantes provenant de la région d’Ulan-Bator en Mongolie
septentrionale. Ces auteurs ont dénombré sur des mitoses de méristémes
radiculaires 2n = 88. Ils en déduisent que le nombre de base est conforme a
celui déterminé sur les especes européennes du genre (Pt. spinosum et Pt. halimi-
folium) soit x = 8. Nous ne pouvons cependant pas nous rallier a leur conclusion.
Le nombre zygotique devant nécessairement étre un multiple pair du nombre de
base, leur résultat 2n = 88, s’il est exact, doit étre interprété comme étant octo-
ploide sur la base de x = 11. Ce nombre 11 est d’autant plus exceptionnel que
dans la tribu des Alysseae, assez homogéne au point de vue cytologique, il n’a été
trouvé jusqu’ici que dans les genres Lobularia et Hormathophylla (voir ci-dessous).

Nos propres observations cytologiques effectuées sur des plantes mises en
culture a Neuchatel 4 partir de graines recues de Pruhonice, mais récoltées au
sud-est du lac Baikal (Sibérie centrale, “in valle Monachova padj, 5 km versus
orientem a vico Curulba, 550 m”) ne nous ont pas permis de confirmer d’une
maniére certaine les résultats des auteurs tchéques. N’ayant pas voulu sacrifier
I'unique inflorescence que nous avons obtenue en fixant les anthéres, nous avons
di nous contenter des mitoses de méristémes radiculaires. Celles-ci offrent
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certaines difficultés tant par le nombre élevé et la petitesse des chromosomes
que par la présence dans le caryotype d’une ou deux paires de chromosomes
plus longs. Lorsque deux chromosomes courts sont rapprochés par leur extrémité,
ils peuvent simuler un chromosome plus long d’ou des erreurs possibles d’interpré-
tation. Nos résultats obtenus sur cinq individus différents sont compris entre
2n = 90 et 92 chromosomes; jamais nous n’avons compté inconstestablement
moins de 2n = 90. Les meilleures images métaphasiques, dont I’'une est repro-
duite par la figure 41a, montraient 2n = 92.

Les données cytologiques rapportées ici, trop fragmentaires encore et contra-
dictoires, ne nous permettent pas d’établir avec certitude le nombre chromoso-
mique du Pr. renuifolium. Cependant nous pouvons déja affirmer que, quel que
soit le nombre zygotique réel, 88, 90 ou 92, le nombre de base ne peut pas étre
x = 8, aucun de ces nombres n’é¢tant un multiple pair de 8. Si le caryotype a 2n
= 92 devait étre retrouvé dans d’autres populations, le Pt. tenuifolium serait
un polyploide sur la base de x = 23. Comme la fréquence du nombre x = 8 dans
la tribu des Alysseae donne a penser qu’il représente le caryotype primitif dont
seraient issus les autres nombres de base, x = 23 serait sans doute dérivé de 24
(nombre gamétique d’un taxon ancestral hexaploide a x = 8) par perte d’un
chromosome.

Les arguments que nous avons énumérés ci-dessus nous paraissent suffisamment
forts pour nous autoriser & conclure que le traitement proposé originalement par
Meyer (l.c.) et défendu par Bush (l.c.), soit I’établissement d’un genre Ptilotrichum
endémique du centre de I’Asie et comportant trois espéces (Pt. canescens, Pt. tenui-
folium et Pt. wageri' ), est le plus conforme aux données morphologiques et caryo-
logiques. Les espéces européennes du genre Ptilotrichum (au sens de Heywood)
doivent en conséquence porter un autre nom geénérique.

Nous croyons bon de rappeler ici les positions opposées tenues respectivement par
Heywood (l.c.) et par Dudley & Cullen (l.c.). Le premier auteur groupe dans le méme
genre (Ptilotrichum) dix taxons a fleurs blanches ou roses de la flore européenne
alors que ces mémes espéces sont distribuées par Dudley & Cullen dans quatre genres
différents, deux sections du genre Alyssum étant concernées. L’opposition fonda-
mentale de ces deux conceptions résulte du fait que chaque auteur s’est appuyé sur
des critéres différents pour définir les genres, Heywood fait appel i la couleur des
pétales et a la morphologie de I’androcée alors que Dudley & Cullen semblent donner
plus de poids aux caractéres végétatifs.

Le choix des caractéres ayant une valeur taxonomique, qui comporte une part
inévitable de subjectivité, apparait comme trés important puisque suivant que I’on
s’adresse a 1’'un ou a I’autre, il en découlera une classification différente. Nous nous
sommes donc efforcé de prendre en considération un éventail aussi large que possible
de caractéres se référant tant a ’appareil végétatif qu’a I’appareil floral. Les critéres
que nous avons retenus et qui nous paraissent devoir entrer dans la diagnose des
genres sont: le type biologique, la dimension et la phyllotaxie des rejets stériles, la
structure du trichome, la morphologie de I’androcée, la persistance ou non de
débris foliaires sur la souche. Les caractéres séminaux (présence d’une aile ou de

"Le Pr. wageri, décrit récemment par Jafri (1957), serait affine mais bien distinct du
Pt. canescens.
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mucilage) et la forme des fruits n’interviennent qu’en deuxiéme instance pour
définir a l'intérieur des genres, les groupes d’espéces ayant les affinités les plus
prononcées. Sur cette base, nous avons procédé a la confrontation des différentes
espéces européennes et avons observé que huit d’entre elles étaient semblables par
leurs rejets stériles courts plus ou moins dressés, a feuilles inférieures entiérement
caduques, leur trichome a poils étoilés, leurs étamines inappendiculées, non dentées
(fig. 42) et leur style persistant. Ces espéces, dont nous donnons la liste ci-aprés en
suivant la nomenclature adoptée par Heywood, sont dans tous les cas des chamé-
phytes fruticuleux. Il s’agit des Pt. cadevallianum, Pt. halimifolium, Pt. lapeyrou-
sianum, Pt. longicaule, Pt. macrocarpum, Pt. pyrenaicum, Pt. reverchonii, Pt. spino-
sum.

La deuxiéme difficulté résidait dans le choix du genre auquel devaient étre
rattachés les huit taxons en question. A cette fin, nous avons passé en revue
I’ensemble des genres groupés sous le pavillon des Alysseae, en accordant une
attention particuliére aux genres dont les noms figurent dans la synonymie des
espéces précitées. Cependant, afin d’éviter des redites, nous ne défendrons notre
position que pour les quelques genres les plus affines des “Ptilotrichum’ européens
et par la les plus propres a entrer en considération.

Alyssum L.

Bien que tous les caractéres que nous ayons retenus soient susceptibles de se
réaliser dans le genre Alyssum, ils ne se trouvent jamais exprimés simultanément
dans I’'une de ses six sections, hormis la section Tetradenia (Spach) Dudley dont le
type est par ailleurs une des huit espéces dont le statut est discuté ici, soit I’A.
spinosum. La question est alors de savoir si les “Ptilotrichum’ européens constituent
une entité suffisamment originale pour justifier un traitement taxonomique
indépendant ou au contraire s’il faut suivre les partisans d’un grand genre 4 lyssum.
La deuxiéme option aurait eu I’avantage de rétablir des bindmes déja usités puisque
la majorité des basionymes portent A/yssum comme nom générique; cependant, nous
croyons que les différences morphologiques entre les “Ptilotrichum’ et le type du
genre Alyssum (A. montanum L.) sont suffisamment prononcées pour autoriser
I’établissement d’un autre genre. Cette maniére de voir est en quelque sorte déja
consacrée par ‘“Flora Europaea™.

Alyssoides Miller

Le genre Alyssoides, auquel Dudley & Cullen (l.c.) rapportent le Ptilotrichum
macrocarpum et dont le type est ’A. utriculatum (L.) Medicus, présente plusieurs
caractéres ne coincidant pas avec la description des “Ptilotrichum’ européens. Il
s’agit entre autres des feuilles séches persistant, au moins en partie, sur la souche,
de la pubescence le plus souvent mixte, offrant des poils en navette et des poils
étoilés, le calice a sépales internes sacciformes, I’androcée i filets des étamines
aplatis, ailés, les loges 4 a 8-spermes, le style se desséchant en partie lors de la matu-
ration des fruits. Il ne peut donc pas entrer en considération.
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Fig. 42. — Etamines et nectaires des Ptilotrichum elongatum (a), Hormatophylla cadevalliana

(b), H. reverchonii (c), H. longicaulis (d), H. pyrenaica (e), H. macrocarpa (f), H. halimifolia

(g), H. cochleata (h), H. spinosa (i), H. lapeyrousiana (j), Aurinia saxatilis (k), Aurinia rupestris
(1, m), Berteroa spathulata (n), Berteroa incana (o, p).
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Aurinia Desv.

La description originale trés succinte du genre Aurinia que ’on doit a Desvaux
(1813) a récemment été complétée par Dudley (1964c) dans son “Synopsis of the
genus Aurinia in Turkey”. Pour établir la diagnose du genre, ’auteur américain se
référe non seulement au type, soit I’4. saxatilis (L.) Desv., mais aussi aux six
autres espéces qu’il inclut dans le genre. Trois espéces y figurent pour la premiére
fois; il s’agit des A. (Ptilotrichum) halimifolia, A. (Ptilotrichum) rupestris, A. (Lepi-
dotrichum) uechtritziana. Cependant, quelle que soit 1’acception du genre Aurinia,
plusieurs de ses caractéres ne s’accordent pas avec ceux des “Ptilotrichum’ européens.
Ce sont: la souche revétue de vestiges foliaires, les filets des étamines nettement
dilatés 4 la base (fig. 42k) ou pourvus d’une dent trés obtuse et, pour la plupart
des espéces, les pétales échancrés a bifides. Il ne nous parait donc pas opportun de
rapporter les “Ptilotrichum’ au genre Aurinia.

Lobularia Desv.

Le genre Lobularia figure dans la liste des “nomina conservanda” et doit donc
étre utilisé en dépit du terme “Konig’’ proposé antérieurement par Adanson (1763).
Le type du genre, L. maritima (L.) Desv., montre par rapport aux ‘‘Ptilotrichum™
des différences marquées qui s’opposeraient au transfert de ces derniers sous le
pavillon de Lobularia. Ces différences portent sur le trichome formé de poils en
navette et sur des glandes hypogynes au nombre de 8 (au lieu de 4).

Koniga R. Br.

Tel qu’il a été décrit par R. Brown (1826), le genre Koniga, cité dans la syno-
nymie de presque toutes les espéces de Ptilotrichum, est un synonyme de Lobularia.
Comme il est fondé sur le méme type, K. maritima (L.) R. Br., les raisons qui
s’opposaient au choix du nom générique Lobularia sont valables ici.

Hormathophylla Cullen & Dudley

Le genre Hormathophylla a été décrit par Dudley & Cullen en 1965. Ces
auteurs ont choisi comme type du genre une des plus remarquables espéces de la
flore espagnole, a savoir I'H. (Ptilotrichum) reverchonii. 1ls incluent encore dans le
genre quatre autres espéces: les H. cadevalliana, H. longicaulis, H. pyrenaica, H. spa-
thulata,

Il nous parait utile de rappeler ici les termes de la diagnose originale: ‘Plantae
perennes, fruticosae vel suffruticosae vel saltem ad basim induratae, caudicibus vel
ramis crassis lignosis tortuosis cicatricosis, in partibus inferioribus denudatis, indu-
mento albo obtectis. Caules floriferi erecti vel laxi, parce foliati. Surculi steriles nume-
rosi conferti. Folia caulina inferiora et omnia folia caulium sterilium rosulata con-
ferta, ovato-spathulata vel oblanceolata vel orbiculata, integra, * obtusa vel truncata
vel acuta vel cuspidata, 20-60 x (5-)7-30 mm, in petiolum abrupte constricta, petiolis
longis (5-30 mm) munita, nerve mediano prominulo provisa, pilis stellatis mollibus
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argenteo-albis dense obtecta. Folia caulina superiora lineari-oblanceolata vel spathu-
lata, basi sensim attenuata, + acuta. Racemi contracti * corymbosi. Sepala lateralia
valde saccata. Petala alba, obovata et integra vel spathulata et bifida. Filamenta
omnia bilateraliter alata, basi dilatata saepe breviter dentata. Siliculae glabrae vel
indumento parco obtectae, obovato-orbiculae vel rhomboideo-rotundae, 4-10 x
4-7 mm, gynophoris brevis vel absentis, loculis 2-4 ovulatis, valvis compressis valde
reticulato-nervosis’.

La description ci-dessus appelle deux commentaires; I'un a trait aux caractéres
invoqués, l'autre a I’acception du genre telle que I’entendent Dudley & Cullen.

— Notre propre expérience du genre, fondée sur ’observation “in situ” et en
culture comparée des quatre représentants pyrénéen et ibérique cités par Dudley
& Cullen, permet d’apporter les précisions ou rectifications suivantes: les sépa-
les internes (latéraux) ne sont pas nettement sacciformes mais légérement
cucullés, plus rarement a peine sacciformes. La mention “pétales bifides”
ne sapplique qu’a I'’H. spathulata, la seule espéce asiatique rapportée au
genre, les espéces ibériques ayant toutes des pétales entiers. Les silicules données
comme ayant des valves comprimées sont plus ou moins turgides chez les trois
espéces bétiques. Le désaccord le plus important concerne 1’androcée. En effet,
les filets des étamines sont dits “ailés, a base dilatée souvent briévement dentée’.
En fait, ils offrent sur le frais une section circulaire ou elliptique. Exception faite
du faisceau libéro-ligneux, ils sont formés d’un tissu trés lache qui se déforme
lors du séchage et peut simuler une aile. D’autre part, la base n’est ni distinc-
tement renflée, ni dentée, le diamétre du filet décroissant insensiblement de bas
en haut (fig. 42b-e). A la décharge des auteurs anglo-saxons, il convient de
remarquer qu’il est presque impossible de se faire une idée précise sur des exsiccata
de la forme des fruits ou des filets.

— Compte tenu des corrections que nous venons d’apporter, la diagnose du genre
Hormathophylla nous parait correspondre sur tous les points importants (selon
nous) aux caractéres des espéces européennes du genre Ptilotrichum, exception
faite peut-étre des Pt. purpureum et Pt. rupestre. Nous verrons plus loin les
raisons de cette réserve. Seuls quelques détails ayant trait respectivement a la
dimension des feuilles et a la morphologie des silicules ou des rejets stériles ne
coincident pas complétement avec le phénotype des Pt. halimifolium, Pt. macro-
carpum, Pt. spinosum et Pt. lapeyrousianum. Ces différences ne nous paraissent
pas suffisantes cependant pour justifier la création d’un autre taxon, aussi nous
proposons d’étendre 1’acception du genre Hormathophylla en modifiant quelque
peu la diagnose.

Hormathophylla Cullen & Dudley emend. Kiipfer

Chaméphytes ligneux, fruticuleux ou suffrutescents; souche rameuse a écorce
crevassée; rameaux étalés-dressés, couverts de cicatrices foliaires, canescents. Parties
herbacées et jeunes rameaux vétus d’un indument formé de poils étoilés apprimés
ou dressés-entremélés. Rejets stériles courts, a croissance annuelle faible (0.4 a
1 cm) ou médiocre [1 & 3(-5) cm]. Feuilles en rosette avant ’anthése et parfois a
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Fig. 43. — Ovaires (dessinés a I'anthese) des Ptilotrichum elongatum (a), Hormathophylla cade-

valliana (b), H. reverchonii (c), H. longicaulis (d), H. pyrenaica (e), H. macrocarpa (f), H.

halimifolia (g), H. cochleata (h), H. spinosa (i), H. lapeyrousiana (j), Aurinia saxatilis (k),
Aurinia rupestris (1), Berteroa spathulata (m).
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disposition plus lache apres la floraison, mais toujours rapprochées au sommet des
axes stériles, entiéres, oblongues a obovales-spatulées, 2 a4 5 fois plus longues que
larges, argentées a blanches-tomenteuses, canaliculées ou pliées longitudinalement,
¢paisses, a nervure médiane seule visible et un peu saillante en dessous. Tiges
floriféres redressées-ascendantes a dressées, simples ou peu ramifiées, oligophylles a
feuillées, a feuilles oblongues 3 a 8 fois plus longues que larges. Inflorescence dense
au début de I’anthése souvent sub-corymbiforme, s’allongeant * aprés la floraison.
Fleurs blanches, plus rarement roses, créme ou jaunes. Sépales dressés ou étalés
peu ou pas cucullés, les internes pas ou a peine sacciformes. Pétales entiers
spatulés, arrondis ou tronqués au sommet. Filets des étamines tous inappendiculés,
non ailés et dépourvus de dents, a section transversale circulaire a elliptique,
rarement un peu dilatés vers la base. Glandes hypogynes, valvaires, 4. Infrutescence
en grappe dense, (au moins superleurement) corymbiforme a pédicelles fructiféres
redressés ou en grappe lache et a pédicelles étalés. Silicules latlseptees comprimées
ou turgides presque turbinées, a symétrie axiale ou bilatérale, a valves circulaires ou
obovales, glabres ou a pubescence + caduque. Replum hyalin, non reticulé-nervé.
Style induré et persistant. Loges 2 a 6-ovulées, 1 a 2(4)-spermes. Graines ailées ou
marginées, mucilagineuses ou non.

Synopsis du genre Hormathophylla

L’endémisme trés étroit de la majorité des espéces que nous rattachons au genre
Hormathophylia, leurs affinités réciproques incertaines, le fait que plusieurs d’entre
ellesn’ont jamais été décrites d’'une maniére précise nous ont incité a en approfondir
I’étude. Les observations morphologiques, écologiques et cytologiques que nous
rapportons ici sont le fruit de ’examen “in situ” de toutes les espéces du genre.
La plupart d’entre elles ont en outre été suivies en culture comparée.

Hormathophylla reverchonii (Degen & Hervier) Cullen & Dudley, Feddes Repert.
71: 218. 1965 = Ptilotrichum (Alyssum) reverchonii Degen & Hervier, Magyar
Bot. Lapok 5: 2. 1906; Bull. Acad. Int. Géogr. Bot. 16: 224. 1906 (basionyme).

L’H. reverchonii, un des plus beaux joyaux de la flore bétique, occupe un ter-
ritoire étroit entre les Sierras del Pozo, de Segura et de la Cabrilla (fig. 44). Chasmo-
phyte exclusif, il est inféodé aux falaises calcaires généralement ombragées a des
altitudes variant entre 1200 et 1800 m (Heywood, 1961). La population que nous
avons étudiée croissait dans les gorges supérieures du Rio Borosa, a 1200 m d’alti-
tude, au confluent des torrents de Valdecazores et del Infierno sur des rochers en
exposition nord-est. Parmi les autres espéces qui colonisaient la station, nous avons
noté les Sarcocapnos crassifolia var. speciosa, Amelanchier ovalis, Anthyllis ramburei.
Lorsque nous I’avons récolté, le 22 juin 1970, I'H. reverchonii se trouvait étre en
fleur et en fruit nous permettant ainsi de procéder a des fixations de boutons floraux
et de prélever des graines. Les observations cytologiques que nous avons réalisées sur
plusieurs métaphases de la premiére mitose pollinique ont révélé n = 14, c’est-a-dire
un nombre tétraploide, sil’on admetx = 7 comme nombre de base. Un chromosome
est pourvu d’un satellite (fig. 41e, témoin NEU K01134). Le pollen régulier, le fait
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qu’aucune mitose pollinique n’offre un nombre chromosomique supérieur ou
inférieur permettent de conclure a la régularité parfaite de la méiose.

Description

Chaméphyte de 15 a 25(-30) cm, blanc argenté, a pubescence étoilée, soyeuse,
poils a rameaux étalés-dressés, flexueux. Rejets stériles trés courts, a feuilles disposées
en rosette, lancéolées-spatulées, épaisses, grandes [3 a 4(-6.5) x 1 a 2(-3) cm],
atténuées en pétiole plus court que le limbe. Hampes florales peu ou pas ramifiées,
redressées, souples, feuillées. Feuilles caulinaires oblongues [1 4 2(-2.5) x 0.2 a
0.5 cm], atténuées a la base, 1 a 1.5 fois plus longues que les entre-nceuds.
Fleurs blanches, grandes; pétales de 5.5 4 7(-8.5) mm de long sur 3 a 4.5 de large;
sépales dressés légérement cucullés; nectaires coniques-piriformes, étalés; anthéres
jaunes. Silicules dressées, nombreuses, groupées en grappe corymbiforme, ellip-
tiques-obovales, arrondies ou tronquées au sommet, turgides, plus hautes que larges
[6 a4 8 x 4.54 6.5 mm]; valves glabres, a nervation réticulée peu marquées; style
court [1.5 a 1.8(-2) mm]. Loges (2-)4-ovulées, 2(-4)-spermes; graines non mucilagi-
neuses, elliptiques (3 x 2.5 mm), a aile étroite (0.2 4 0.4 mm). Floraison de mai a
juin.

Hormathophylla cadevalliana (Pau) Dudley, Feddes Repert. 71: 218. 1965 =
Alyssum cadevallianum Pau, Mem. Mus. Ci. Nat. Barcelona, Ser. Bot., 1:
9, tab. 1. 1925 (basionyme) = Prilotrichum cadevallianum (Pau) Heywood,
Feddes Repert. Spec. Nov. Regni Veg. 66: 155. 1962 — Alyssum bourgeanum
Jordan, Diagn.: 195. 1864, nom. nud.

L’H. cadevalliana a été récolté pour la premiere fois le 6 juin 1851 par Bourgeau
a la Sierra de Santa Maria ‘“‘dans les rochers de la région montagneuse supérieure”.
Cependant Bourgeau n’a pas reconnu dans sa trouvaille un taxon nouveau et a
distribué ses exsiccata, qui portent le numéro 1553, sous le nom d’Alyssum
halimifolium L. En 1864, Jordan dans ses premiéres ‘“‘Diagnoses d’espéces nouvelles
ou méconnues” démontre que la plante n® /553 de la collection de Bourgeau
n’appartient ni a I’4Alyssum halimifolium, ni a ’A. lapeyrousianum et la nomme
A. bourgeanum. Cette proposition n’a toutefois jamais été suivie a notre con-
naissance d’une diagnose quelconque qui aurait légitimé I’épithéte choisie par
Jordan. L’A. bourgeanum reste donc un ‘“‘nomen nudum”. Dans le “Prodromus
Florae Hispanicae” Willkomm & Lange (1880, vol. 3: 803) attribuent le méme
échantillon au Ptilotrichum longicaule, point de vue suivi, en particulier, par Cuatre-
casas (1929). C’est a Pau (1925) que revient le mérite d’avoir établi le statut
définitif de ’H. cadevalliana sur la base du matériel récolté en juin 1921 par Gros
sur El Maimon, petit massif dominant au nord-ouest Velez-Rubio. Depuis le travail
de l'auteur espagnol, nous n’avons pas retrouvé d’autres mentions relatant la récolte
de ce taxon, du moins sous ce nom. Le statut controversé et la rareté de I’H. cade-
valliana nous ont incité a le rechercher dans sa localité classique. Le 19 juin 1970,
nous avons retrouvé sa station, sur des rochers verticaux en exposition nord et a
des altitudes comprises entre 1400 et 1500 m. Assez abondant, il était en fleur et en
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fruit et cotoyait les Moehringia intricata, autre caractéristique des falaises ombragées,
Potentilla caulescens et Hieracium amplexicaule.

Sur des mitoses polliniques trés claires, nous avons déterminé n = 14 (fig. 41b,
témoins NEUK01111 et K01112).Sile nombre gamétique est le méme que chez I'H.
reverchonii, nous n’avons pas retrouvé le chromosome satellitifére si constant chez
ce dernier. Le pollen est ici encore trés régulier. Ce résultat a été confirmé par la
suite sur des mitoses de racines (2n = 28) prélevées sur des plantes mises en culture
a Neuchitel.

De nos recherches, il ressort que I’H. cadevalliana est un endémique extrémement
localisé dans la partie septentrionale de la province d’Almeria (fig. 44), cantonné
dans deux petites chaines paralléles, la Sierra de Santa Maria et El Maimon, culminant
respectivement a 1923 m et 1754 m; son caryotype est un multiple de 7.

Description

Chaméphyte de 15 4 25 cm, blanc argenté a trichome lépidote,' étoilé, apprimé.
Rejets stériles trés courts; feuilles disposées en rosette, lancéolées-spatulées, coriaces,
[(2-)2.5 4 3(-4) x 0.5 4 0.8(-1.3) cm] atténuées en pétiole plus court que le limbe.
Hampes florales peu ou pas ramifiées, dressées, rigides; feuilles caulinaires linéaires-
oblongues [0.5 4 1(-1.5) x 0.1 a 0.3 cm], a limbe insensiblement atténué jusqu’a la
base, espacées, 2 a 5 fois plus courtes que les entre-nceuds. Fleurs blanches; pétales
longs de 4.5 @ 6 mm sur 2 @ 3 mm de large; sépales dressés, légérement cucullés;
nectaires coniques-piriformes, étalés; anthéres jaunes. Silicules dressées, groupées
en grappe corymbiforme (au moins les supérieures), obovales, tronquées au sommet,
presque aussi larges que hautes [4.5 4 6.5 x 5 4 7(-8) mm)], turgides; valves glabres
a nervation réticulée peu distincte; style court [0.8 a 1.3(-1.8) mm]. Loges (2-)4-
ovulées, 2(-4)-spermes; graines elliptiques [2.8 x 3.5 mm], non mucilagineuses, a
aile large [0.4 a 0.6 mm]. Floraison de mai a juin.

Hormathophylla longicaulis (Boiss.) Cullen & Dudley, Feddes Repert. 71: 218.
1965 = Alyssum longicaule Boiss., Biblioth. Universelle Genéve 13: 407. 1838
(basionyme) = Ptilotrichum longicaule (Boiss.) Boiss., Elenchus: 13. 1838 =
Lobularia longicaulis (Boiss.) Steudel, Nomencl. Bot., ed. 2, 2: 64. 1840 ou
1841 = Koniga longicaulis (Boiss.) Nyman, Syll.: 200. 1854-1855.

Orophyte endémique des chaines bétiques, I’H. longicaulis colonise les massifs
périphériques a la Sierra Nevada (Dornajo, Trevenque, Halayones de Dilar) et
plusieurs stations disséminées dans les Sierras Tejeda, de Maigina, de Cazorla
et de Sagra (fig. 44). Lié au substrat calcaire, il croit tant sur les rochers en exposition
sud que sur des parois verticales plus fraiches orientées au nord. En conséquence,
il entre dans la composition floristique de groupements rupicoles, variés se rap-
portant a ’alliance du Saxifragion campoi, soumise a I'ordre des Potentilletalia
caulescentis. Des deux stations que nous avons visitées, celle du Dornajo (2050 m)
était la plus riche. L’H. longicaulis y colonisait, en toute exposition, 1’association

1par 1épidote, nous entendons que les poils étoilés, 3 rameaux rigides, se détachent
comme des écailles.



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 207

a Teucrium rotundifolium et Kernera boissieri (Quézel, 1953), le matorral a xéro-
phytes épineux, les terrasses de reboisement avec les Arenaria grandiflora et
Trisetaria velutina et enfin les talus au bord de la route en compagnie des Helic-
totrichon sarracenorum et Avenochloa bromoides. D’aprés Heywood (1961), en S. de
Cazorla ou I’H. longicaulis croit a des altitudes inférieures (1250 a 1700 m), il
préfére les falaises calcaires ombragées et fraiches.

Lors d’un premier sondage cytologique réalisé sur des boutons floraux fixés au
Dornajo, (t¢émoin NEU K(07125) nous n’avions pas réussi a déterminer le nombre
chromosomique exact. Sur des diacineses et des anaphases I, notre meilleure appro-
Ximation était n = 28 qui nous permettait d’assurer le statut polyploide de I’AH.
longicaulis. La méiose paraissait réguliére hormis la présence de 0 a 2 tétravalents
qui ne semblaient pas troubler le déroulement de I’anaphase. Il est intéressant de
noter que nous n’avons jamais observé d’association de plus de 4 chromosomes.
Les fixations réalisées en 1970, sur la méme population ont confirmé notre premiere
impression. Nous avons déterminé avec précision n = 28 sur des anaphases I (fig. 41g,
témoin NEU K01124) et des mitoses polliniques.

Ainsi des trois endémiques bétiques, I'H. longicaulis offre ’aire de répartition
la plus étendue et correspond au plus haut degré de polyploidie. Au point de vue
phénologique, il se distingue de toutes les autres espéces du genre par sa floraison
tardive en juillet-aont. Ce détail constitue un des critéres de détermination le plus
sar pour le séparer de I’H. cadevalliana. A pareille époque et a altitude égale, les deux
espéces les plus affines, les H. cadevalliana et H. reverchonii, sont déja en fruits.

Description

Chaméphyte de 25 a 50(-60) cm, blanc argenté a trichome lépidote-étoilé,
apprimé. Rejets stériles trés courts; feuilles disposées en rosette, lancéolées-spatulées,
épaisses, coriaces [1 a 2.5(-4) x 0.4 d 0.8(-1) cm], atténuées en pétiole plus court
que le limbe. Hampes florales ramifiées supérieurement, dressées, rigides, cassantes;
feuilles caulinaires linéaires-oblongues [10 a 20(-25) x 1.5 a 2.5(-3.5) mm], espacées,
2 a4 fois plus courtes que les entre-nceuds, a limbe insensiblement atténué jusqu’a la
base. Fleurs blanches, pétales petits [2.8 4 3.5 x 1.2 & 1.6 mm]; sépales dressés,
a peine cucullés; nectaires coniques-piriformes, étalés; anthéres jaunes. Silicules
dressées, les supérieures groupées en grappe corymbiforme, obovales, arrondies a
tronquées au sommet [4 24 6 x 4.5 4 6.5 mm], un peu turgides; valves glabres a
nervation réticulée peu distincte; style court [0.4 4@ 1 mm]. Loges 2 a 4-ovulées,
1 & 2-spermes; graines elliptiques a circulaires [2.5 x 3 mm], non mucilagineuses, a
aile large [0.3 2 0.5 mm]. Floraison de juillet a aott.

Hormathophylla pyrenaica (Lapeyr.) Cullen & Dudley, Feddes Repert. 71: 226.
1965 = Alyssum pyrenaicum Lapeyr., Hist. Abr. Pyr.: 371. 1813 (basionyme)
= Ptilotrichum pyrenaicum (Lapeyr.) Boiss., Voy. Bot. Midi Esp. 2: 45. 1839 =
Lobularia pyrenaica (Lapeyr.) Steudel, Nomencl. Bot., ed. 2, 2: 64. 1840 ou
1841 = Koniga pyrenaica (Lapeyr.) Heynh., Nomencl. Bot. 1: 439. 1841.

L’H. pyrenaica est un des plus remarquables endémiques pyrénéens autant par
la beauté de ses fleurs, la grande dimension de ses feuilles que par son extréme
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localisation. Une seule station est connue avec certitude, soit une falaise calcaire
en exposition nord-est, en amont de la Foun de Comps (P.-O.) a quelque 1700 m
d’altitude. Le groupement qui I’héberge offre entre autres espéces: Kernera saxatilis,
Potentilla caulescens, Saxifraga media, Rhamnus pumila, Lonicera pyrenaica.

Notre matériel récolté dans la localité classique (NEU K01133) nous a permis de
confirmer la numération que Jaretzky (1932) avait réalisée sur des plantes de
provenance inconnue. En effet, sur des mitoses de méristémes radiculaires et des
mitoses polliniques, nous avons déterminé respectivement 2n =32 et n = 16 chromo-
somes. L’H. pyrenaica se trouve étre tétraploide avec un nombre de base égal a 8.

Description

Chaméphyte de 8 a 30 cm, vert argenté a pubescence étoilée, soyeuse; poils
a rameaux dressés-flexueux. Rejets stériles courts, a croissance annuelle médiocre
[0.5 x 2 cm]; feuilles disposées en rosette, grandes [3 a 5 x 1 a 1.6 cm], souples,
obovales-oblongues, atténuées en un pétiole 2 fois plus court que le limbe,
pubescence plus prononcée sur la page inférieure. Hampes florales peu ou pas
ramifiées, redressées, flexueuses, feuillées. Feuilles caulinaires oblongues [15 & 22 x
4 a 7 mm], 1.5 a 2.5 fois plus longues que les entre-nceuds. Fleurs blanches; pétales
grands [6 4 8(-9.5) x 3 a 4.5 mm)]; sépales dressés-étalés; nectaires subglobuleux;
anthéres rouge violacé. Silicules dressées rhomboidales-elliptiques, plus hautes que
larges [6 4 8 x 4 a 5 mm], faiblement turgides, groupées en grappe corymbiforme.
Valves pubescentes a glabrescentes, 4 nervation réticulée trés peu marquée; style
long [3.5 & 5 mm], poilu inférieurement. Loges 4-ovulées, 2(4)-spermes; graines
non mucilagineuses, orbiculaires-elliptiques [2 @ 2.4 x 1.4 2 2 mm)] a aile étroite
[0.2 2 0.4 mm)]. Floraison en juin.

Hormathophylla spinosa (L.) Kiipfer, comb. nova = Alyssum spinosum L., Sp. Pl
2: 650. 1753 (basionyme) = Koniga spinosa (L.) Spach, Hist. Vég. (Phan.) 6:
493. 1838 = Ptilotrichum spinosum (L.) Boiss., Voy. Bot. Midi Esp. 2: 46.
1839 = Lobularia spinosa (L.) Steudel, Nomencl. Bot., Ed. 2, 2: 64. 1840 ou 1841.

De toutes les espéces appartenant au genre Hormathophylla, I'H. spinosa offre
la plus vaste répartition tant au point de vue géographique qu’écologique. Il croit
en Afrique du Nord, ol il occupe un territoire comprenant tous les Atlas, le Djurd-
jura et les Mts Babors, en Espagne méridionale et orientale et se retrouve dans le
midi de la France, du département des P.-O. a celui du Var. Son extension altitu-
dinale est considérable puisqu’il a été observé aux altitudes suivantes: en France de
50 a 700 m, 1400 et 2700 m, en Sierra Nevada de 1600 a 3400 m et dans les
Atlas de 1800 a 3800 m. De son caractére eurhypse, il résulte que I’H. spinosa
végete dans des groupements dont les compositions floristiques sont bien différentes,
mais dans lesquelles ’élément oroméditerranéen est toujours largement représenté.
Dans le sud de la France, Braun-Blanquet (1952) donne I’H. spinosa comme caracté-
ristique de I’ordre des Asplenietalia glandulosi qui réunit les groupements rupicoles
et calcicoles aux exigences thermiques assez accusées. Les associations auxquelles
il participe avec le plus de constance sont ’association a Dianthus brachyanthus
et Lavatera maritima des rochers languedociens et I’association chasmophytique a
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Hieracium stelligerum et H. (Alyssum) spinosa des falaises cévenoles comprises
entre 400 et 600 m. Bien différent dans son cortége floristique est le groupement
colonisant la paroi de calcaire dolomitique orientée au sud, située a I'extrémité
méridionale de la chaine du Malaza (P.-O.). Cette station retrouvée récemment
par Baudiére (1970) abrite encore les Saxifraga media, Helictotrichon montanum,
Oxytropis halleri subsp. halleri, Thymelaea dioica, autant d’espéces appartenant en
propre au Saxifragetum mediae.

Dans les montagnes espagnoles, S. de Javalambre, chaines bétiques, les conditions
optimales sont réalisées entre 1600 et 2800 m, sur roche-mére calcaire et siliceuse.
L'H. spinosa s’y localise de préférence dans les matorrals a xérophytes épineux
entrant dans l’alliance du Xero-Acanthion s’inscrivant elle-méme dans une unité
supérieure, l'ordre des Erinacetalia. L’aspect caractéristique de ces groupements
est donné par des chaméphytes fruticuleux et épineux tels les Erinacea pungens,
Vella spinosa, Bupleurum spinosum, etc. En Afrique du Nord, les groupements
auxquels I’H. spinosa participe, entrent dans le méme ordre, mais les alliances ou il
montre le coefficient de présence le plus élevé sont les Festucion algeriensis et Are-
narion pungentis (Quézel, 1957). Dans les montagnes numides, Quézel I’éléve
méme au rang de caractéristique d’une association (Ranunculeto-Alyssetum) qui
réunit entre autres les Ranunculus millefoliatus, Juniperus sabina, Astragalus
depressus, etc., et qui végete sur des lapiaz ou des rochers calcaires.

Au point de vue écologique. Quézel (l.c.) classe les xérophytes épineux selon leurs
exigences altitudinales, elles-mémes liées aux facteurs thermique et hygrométrique.
Il conclut a propos de I'H. spinosa qu’il reléve strictement des facteurs ther-
miques. Sa répartition actuelle dans les Atlas dénote son indépendance relative
a I’égard des fluctuations de I’humidité relative de 1’air (10% a 45%, moyenne des
mesures enregistrées d 13 h). Sa localisation de préférence au-dessus de 2000 m
mdlque que les conditions thenmques optimales sont reahsees par des températures

moyennes quotidiennes des mois d’été inférieures 4 20°”. Si ces exigences semblent
réunies dans la plus grande partie de son aire espagnole et dans la station du Malaza,
dansle Languedoc en revanche I'H. spmosa est soumis a des temperatures moyennes
journaliéres superleures de I’ordre de 223 23° parfo;s plus et qui se répétent pendant
plusieurs mois, juillet, aolt, mais souvent en juin déjd et jusqu’en septembre. Ces
données climatologiques émanant de stations du Narbonnais indiquent le climat
général, mais le microclimat est sans doute beaucoup plus sévére au niveau des
rochers calcaires. Le double jeu de la rétention calorifique et de la réverbération du
soleil par les roches dolomitiques doit élever dans une large mesure les valeurs
maximales et minimales de la température.

La vaste répartition de I’H. spinosa a incité plusieurs auteurs a effectuer son
étude cytologique. Les données actuelles sont résumées dans le tableau ci-dessous:

Origine du matériel n Auteurs

Jardin botaniquede Kew . .. .................... 16 Manton (1932)
Maroc, Atlas, Rhat . . . . . v v i e e e e e e e e e e 8 Quézel (1957)
E.,Gr.,SierraNevada . . . .. .. . . i vt it 8 Quézel (1957)
F., Gard, Anduze, créte calcaire de St-Julien . . . . ... ... .. 16 Puech (1963)
F., Gard, Anduze, créte calcaire de St-Julien . . . ... ... ... 16 Bonnet (1963)
E., Gr., Puerto de la Ragua, 2000 m (NEU KO077135) . . . . .. .. 16 Kupfer (1972a)
E., Te., Sierra de Javalambre, 1950 m (NEU KQ7138) . . . . . .. 16 Kiipfer (1972a)

F.,P.-O., Malazza, 2700 m {NEU KO7137) . .. .. ... ... .. 16 Kupfer (1972a)
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A ces résultats déja nombreux nous pouvons ajouter ceux obtenus par J. Contan-
driopoulos et cités par Serve (1972). L’auteur frangaise, qui a étudié plusieurs
populations névadéennes, a toujours trouvé 2n = 32. Il ressort de la lecture de ce
tableau que I’H. spinosa offre deux cytotypes. Dans la partie européenne de 'aire,
les données cytologiques (2n = 32), se rapportant a tous les secteurs principaux de
I’aire et obtenus sur des populations croissant a des altitudes trés variées, peuvent
selon nous étre extrapolées a I’ensemble des populations francaises et espagnoles.
Une réserve est faite au sujet de la Sierra Nevada ou Quézel (1.c.) cite la race diploide,
mais aucune confirmation de ce nombre n’a été apportée ni par J. Contandriopoulos
qui a pris soin de fixer des individus dans des milieux trés différents, ni par nos
propres recherches. L’existence d’un diploide névadéen nous apparait donc comme
trés hypothétique, mais si elle devait étre confirmée, ce diploide n’occuperait qu’un
territoire restreint.

En Afrique du Nord, nous ne disposons actuellement que de la seule mention de
Quézel rapportant # = 8 pour une population du Haut Atlas. La encore une
confirmation et ’étude d’autres populations seront les bienvenues. Au cas ou la
valence diploide devrait étre retrouvée, I’H. spinosa serait le seul taxon du genre
Hormathophylla a avoir gardé, dans une partie de son aire, le nombre diploide
primitif.

Description

Chaméphyte de 10 a 25 cm, trés rameux des la base, a rameaux intriqués, spines-
cents formant des buissons hémisphériques de 20 a 50 ¢cm de diamétre ou plus.
Axes fertiles des années précédentes indurés et persistants, ceux de I’année portant
dés leur apparition des rameaux secondaires 1 a4 3 fois ramifiés, divariqués, stériles
transformés en épine. Parties herbacées gris argenté a trichome étoilé, apprimé.
Rejets stériles jamais épineux, a croissance annuelle médiocre (1 a 3 cm), dressés,
dénudés a la base, a feuilles toutes rapprochées au sommet. Feuilles oblongues-
étroites, graduellement rétrécies jusqu’a la base [8 4 18(-24) x 1.5 a 4(-7) mm)].
Hampes florales rigides, sinueuses, ramifiées, dressées, a feuilles caulinaires linéaires-
oblongues, axillant toutes des axes secondaires. Grappes corymbiformes pauci-
flores (5 a 15-flores). Fleurs blanches ou roses; pétales petits [3 a 4 x 1.3 4 2 mm];
sépales étalés-dressés; nectaires coniques, étalés; anthéres jaunes. Silicules étalées,
cochléaires, elliptiques, petites [3.5 4 6 x 2.5 4 3.5 mm] en grappe lache, courte
[1a 2 cm]. Pédicelle fructifére égalant environ la sillicule. Valves glabres, finement
nervées-réticulées, la supérieure plane ou déprimée, I'inférieure convexe. Style de
1 a 1.5 mm de long, dressé. Loge supérieure 2-ovulée, 0 a 1(-2)-sperme; loge infé-
rieure 2-ovulée, 1(-2)-sperme. Graines non mucilagineuses, elliptiques [2.1 x 1.7 mm],
marginées ou a aile treés étroite [0.01 a 0.04 mm]. Floraison de mai a fin juillet
suivant I’altitude et I’exposition.

Hormathophylla macrocarpa (DC.) Kiipfer, comb. nova = Alyssum macrocarpum
DC., Reg. Veg. Syst. Nat. 2: 321. 1821 (basionyme) = Ptilotrichum macro-
carpum (DC.) Boiss., Voy. Bot. Midi Esp.: 2: 45. 1839 = Koniga macrocarpa
(DC.) Heyhn., Nomencl. Bot. 1: 439. 1841 = Alyssoides macrocarpum (DC.)
Cullen & Dudley, Feddes Repert. 71: 225. 1965.
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Endémique du sud de la France, I’H. macrocarpa est cantonné entre le Rhone
et la Tét sur des rochers calcaires, a des altitudes relativement basses, comprises entre
100 et 800 m d’aprés Fournier (1961). Chasmophyte, il croit de préférence a
I’'ombrée ou dans des stations 4 microclimat frais participant a4 des groupements
s’inscrivant dans le cadre assez large du Potentillon caulescentis.

Nos propres récoltes concernent deux stations situées I’'une dans le défilé de
St-Georges [F., Aude, partie inférieure des gorges de ’Aude, 430 m (NEU K01128)],
l'autre dans une petite gorge creusée par un affluent de I’Agly en aval de Salvezines
[F., Aude, 450 m (73-293)]. Dans cette derniére station, I’H. macrocarpa cotoyait
les Saxifraga corbariensis subsp. corbariensis, Aethionema saxatile, Daphne alpina,
Silene saxifraga, etc.

L’étude cytologique de I’H. macrocarpa a montré qu’il était tétraploide sur la
base de x = 8. Le déroulement de la méiose n’offre aucune irrégularité et la prophase
hétérotypique conduit invariablement a I'individualisation de 16 bivalents (fig. 41d).
Aucun appariement de plus de 2 chromosomes n’a été observé lors des différentes
phases de la division I.

Dans leur travail sur la tribu des Alysseae, Dudley & Cullen (1965) transférent I’A.
macrocarpa dans le genre Alyssoides Miller. Ces auteurs ont sans doute été frappés
par I’analogie existant entre les fruits turgides, presque turbinés, de I’endémique
francaise et de ceux des Alyssoides. En réalité, la forme des silicules, qui ne nous
parait pas avoir une grande signification taxonomique, constitue le seul trait commun
reliant I’H. macrocarpa aux Alyssoides. Plusieurs différences concernant autant
I'appareil végétatif que floral, nous paraissent lourdes de signification. Nous en
donnons ci-dessous les plus importantes.

— Dans le genre Alyssoides, la souche rameuse porte les débris des anciennes
feuilles. Le trichome offre dans plusieurs taxons, a coté de poils étoilés, des
poils en navette, ramifiés, avec un grand axe orienté parallélement a I’axe longi-
tudinal des feuilles (rappelant a certains égards ceux du genre Ptilotrichum
s.str.). De plus, les feuilles des rosettes stériles sont fréquemment ciliées a la base.
Chez I’H. macrocarpa en revanche, les feuilles sont caduques et se détachent au
niveau du rameau. D’autre part, la pubescence est homogeéne, les poils sont tous
étoilés et n’offrent aucune polarité.

— En ce qui concerne les caractéres floraux et fructiféres, I’H. macrocarpa différe
des Alyssoides par la couleur blanc-pur de ses fleurs et non pas jaunes, par les
filets staminaux a section circulaire (fig. 42f), non aplatis ailés, et par le style
induré et persistant sur le cadre du replum, méme aprés la déhiscence des
silicules. Chez les Alyssoides, au contraire, le style se desseche presque jusqu’a la
base apreés I’anthése.

A notre point de vue les espéces les plus proches de I’H. macrocarpa sont
d’une part I’H. halimifolia dont il a le port et les sépales étalés et d’autre part
I’H. spinosa avec lequel il partage le caractere spinescent. Cependant la spinescence
des deux espéces différe profondément par le fait que chez I’H. macrocarpa les
épines proviennent exclusivement de l’'induration et de la persistance de 'axe des
infrutescences, dépouillé de ses feuilles et de ses silicules tombées avec leur
pédicelle, alors que chez I’H. spinosa les axes fertiles de 'année portent des leur
formation des épines raméales.
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Description

Chaméphyte de 10 a 20 cm, trés rameux deés la base, gris argenté, a trichome
étoilé, apprimé. Axes fertiles persistants, s’indurant et formant des épines simples;
jamais d’épines raméales sur les inflorescences de I’année. Rejets stériles a croissance
annuelle médiocre [1 a 3 cm], dressés, dénudés a la base, a feuilles toutes rapprochées
au sommet. Feuilles oblongues, graduellement rétrécies jusqu’a la base [1.5 a
2.5(-3) x 0.3 a 0.5 cm]. Hampes florales peu ou pas ramifiées, dressées, rigides;
feuilles caulinaires moyennes 1.5 a 2.5 fois plus longues que les entre-nceuds,
linéaires-oblongues [5S a 10 x 1.5 a 2.5 mm)]. Fleurs blanches; pétales grands [4.5 a
6.5 x 2.5 2 4 mm], a limbe brusquement contracté en onglet; sépales étalés;
nectaires globuleux; anthéres jaunes. Silicules dressées-étalées, turgides, parfois
presque sphériques a turbinées, obtuses ou tronquées au sommet [5 a 8(-9) x 4 a
5(-6) mm], en grappe corymbiforme lache; pédicelle fructifére 1 a 1.4 fois plus long
que la silicule. Valves glabres plus rarement glabrescentes [les jeunes ovaires portent
quelques poils étoilés caducs (fig. 43f)], finement réticulées-nervées. Style relative-
ment long (2.5 a4 3.5 mm). Loges 4 a 6-ovulées, 1 a 2(-4)-spermes. Graines non
mucilagineuses, elliptiques-orbiculaires de 2.5 a 3.2 mm de diamétre, a ailes larges
(0.4 2 0.7 mm). Floraison de mai a juin.

Hormathophylla halimifolia (Boiss.) Kiipfer, comb. nova = Ptilotrichum halimi-
folium Boiss., Voy. Bot. Midi Esp. 2: 45. 1839 (basionyme) = Lobularia hali-
mifolia (Boiss.) Steudel, Nomencl. Bot., ed. 2, 2: 64. 1840 ou 1841 = Aurinia
halimifolia (Boiss.) Cullen & Dudley in Dudley, J. Arnold Arbor. 45: 392. 1964.

F., A.-M., Gorges du Cians, aval de Beuil, env. 1000 m (NEU K01118),n = 16.

F., A.-M., Gorges de la Roya, entre Tende et Vieve, 900 m (NEU K01116), n = 16.
F., A.-M., Confluent du Var et de la Tinée, 200 m (NEU K01117), 2n =32.

F., A.-M,, région de Fontan (leg. J. Mottaz, 70-728), n = 16.

I., Imperia, entre Triora et Creppo, env. 800 m (leg. E. Senaud, NEU K01120), n = 16.
F., A.-M., Gorges de la Tinée, 700 m (S.N.E.S., Versailles, NEU K01119), 2n = 32.

Endémique des Alpes maritimes et ligures, I’H. halimifolia est confiné entre la
partie orientale du département du Var et les montagnes dominant au nord-est
Ormea. Rupicole exclusif, il est un hote des gorges fraiches, des falaises calcaires
ombragées et croit plus rarement dans des expositions ensoleillées. Par leur
physionomie floristique, les trois groupements ou nous l’avons récolté s’appa-
rentaient a différentes associations décrites par Rioux & Quézel (1949) et Quézel
(1950) et se rapportant toutes a I’alliance du Saxifragion lingulatae. Dans les gorges
du Cians, I’H. halimifolia végétait dans un groupement affine du Potentilletum
saxifragae qui bénéficiait de la fraicheur dispensée par le torrent. Il comprenait
entre autres: Moehringia af. muscosa, Rhynchosinapis cheiranthos, Potentilla
caulescens. Dans les Gorges de la Roya, ’H. halimifolia participait a 1’association
a Saxifraga lingulata qui réunissait les Campanula macrorrhiza, Iberis sempervirens,
Hypericum coris, etc. La troisiéme station que nous avons étudiée, au confluent du
Var et de la Tinée, contrastait avec les précédentes par son fort contingent d’espéces
méditerranéennes. L’H. halimifolia y croissait dans une association appauvrie a
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Ballota frutescens, en compagnie des Senecio cineraria, Centranthus ruber et
Helichrysum stoechas.

Dans toutes les stations que nous avons étudiées, I'H. halimifolia est caractérisé
par le nombre gamétique n = 16 correspondant a la valence tétraploide. A la méta-
phase I, les chromosomes se répartissent en 16 bivalents (fig. 41c, témoin 70-728),
sans jamais offrir d’appariements multiples. Le nombre 2n = 32 a été vérifié sur
des mitoses de piéces florales ol ’on observe une paire de chromosomes satelliti-
féres (fig. 41j, témoin NEU K01117).

Au point de vue de la nomenclature, Dudley (1964c: 392) a démontré fort a
propos que le basionyme de I’endémique alpien n’est pas I’ lyssum halimifolium
Willd. qui est un nom illégitime puisqu’il existe un homonyme antérieur, ayant
Linné pour auteur, et se rapportant au Lobularia maritima. Le bindme proposé par
Boissier (1.c.) doit donc étre traité comme un nouveau nom.

En revanche, nous ne pouvons pas suivre Cullen & Dudley (in Dudley, l.c.)
lorsqu’ils subordonnent cette espéce au genre Aurinia. Ce transfert est d’autant
plus surprenant que les critéres principaux que Dudley retient pour caractériser
le genre Aurinia ne coincident pas avec le phénotype de I’H. halimifolia. En
particulier, les pétioles des feuilles ne sont ni renflés a la base, ni persistants, les
rameaux agés étant complétement dénudés.

Description

Chaméphyte de 10 a 20 cm, trés rameux dés la base, gris argenté a trichome
étoilé, apprimé. Rejets stériles a croissance annuelle médiocre [1 a4 5 cm], dressés,
dénudés a la base et d feuilles toutes rapprochées au sommet. Feuilles oblongues
[15 a 25(-40) x 3 2 5(-7) mm], insensiblement atténuées en un pétiole court. Hampes
florales peu ou pas ramifiées, dressées; feuilles caulinaires oblongues-linéaires
[10 2 25 x 2 2a 3 mm], 1 a 2 fois plus longues que les entre-nceuds. Fleurs blanches;
pétales de 3 @ S mm de long sur 2 mm de large; sépales étalés; nectaires globuleux;
anthéres jaunes. Silicules nombreuses, dressées, orbiculaires [4 & 5.5 x 4 4 5.5 mm)],
comprimées, obtuses a tronquées au sommet, groupées en grappe corymbiforme;
pédicelles fructiféres 1 a 1.6 fois plus long que la silicule. Valves glabres a nervation
réticulée trés peu apparente. Style de 2 & 2.5 mm de long. Loges 2-ovulées, 1 i
2-spermes. Graines non mucilagineuses, orbiculaires, de 3 mm environ de diamétre,
a ailes larges (0.4 4 0.7 mm). Floraison de mai a juin.

Hormathophylla lapeyrousiana (Jordan) Kiipfer, comb. nova = Alyssum lapey-
rousianum Jordan, Obs. Pl. Crit. 1: 5. 1846 (basionyme) = Ptilotrichum lapey-
rousianum (Jordan) Jordan in Jordan & Fourr., Icon. Fl. Eur. 2: 47. 1903.

= Alyssum perusianum Gay ex Gren. & Godron, Fl. Fr. 1: 118. 1847, nom.
illeg. = Koniga perusiana (Gay ex Gren. & Godron) Nyman, Syll.: 200. 1854-
1855 = Ptilotrichum peyrousianum Gay ex Willk. in Willk. & Lange, Prodr.
Fl. Hisp. 3: 835. 1880, nom. illeg.

Sous le pavillon de I’H. lapeyrousiana sont réunies deux sippes affines, mais dis-
tinctes par leur habitus et leur distribution. La variété type semble étre cantonnée
dans la Catalogne frangaise et espagnole. Dans sa localité classique en aval de Ville-
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franche-de-Conflent sur les pentes abruptes descendant du plateau d’Ambouilla
(NEU K01121, K01122, K01123), I'H. lapeyrousiana croit dans une ambiance
méditerranéenne trahie par la présence des Phillyrea media et Euphorbia characias.
Parmi les autres espéces colonisant la station, nous avons remarqué les Campanula
speciosa, Aphyllanthes monspeliensis, Prunus mahaleb, etc.

Le var. angustifolia (Willk.) Kiipfer' endémique espagnol, occupe une aire plus
méridionale, des provinces de Tarragone et de Castellon a celle de Logrofio (fig.
44). Rivas Goday & Borja Carbonell (1961) I'indiquent dans les lieux incultes et
pierreux (Thero-Brachypodietalia) de la zone inférieure.

Le nombre chromosomique que nous avons déterminé d deux reprises sur
plusieurs individus de la variété type de Villefranche-de-Conflent (500 m, P.-O.)
est rapporté ici pour la premiére fois. Nous avons compté avec précision n = 15
sur des métaphases et anaphases de la division hétérotypique, numération d’autant
plus facile que la méiose est d’une régularité parfaite. A 1’anaphase I (fig. 41i,
témoin NEU K01121) nous avons remarqué dans les deux groupes de chromosomes
un élément plus grand que les autres.

Description

Chaméphyte de 15 a 30(-40) cm, a souche tortueuse gris argenté, a trichome
étoilé, apprimé. Rejets stériles a croissance annuelle médiocre, étalés-dressés, s’allon-
geant aprés l'anthése [1.5 4 4(-5) cm], dénudés a la base, a feuilles rapprochées
au sommet. Feuilles oblongues [15 a 25(45) x 2 a 4(-7) mm], insensiblement
atténuées en un pétiole court. Hampes florales peu ou pas ramifiées, dressées;
feuilles caulinaires linéaires-oblongues [10 a@ 15 x 1 a2 2 mm], caduques sur I'infru-
tescence, 1 a 1.5 fois plus longues que les entre-nceuds. Inflorescence dense s’allon-
geant aprés I’anthése. Fleurs blanches; pétales de 4.5 4 5 mm sur 2 4 2.5(-3) mm;
sépales dressés, les internes a peine sacciformes; nectaires globuleux; anthéres
jaunes. Silicules étalées, cochléaires elliptiques, en grappe liche de 5 a 10 cm (en
culture parfois plus). Valves nervées-réticulées, glabres, la supérieure concave,
I'inférieure convexe. Style court (0.7 a2 1.2 mm), dressé. Loge supérieure 2-ovulée,
O(-1)-sperme, loge inférieure 2-ovulée, (1-)2-sperme. Graines mucilagineuses, ellip-
tiques [2.2 4 2.6 x 1.7 & 2 mm], marginées ou 2 aile étroite [0.1 & 0.2 mm)].
Floraison de mai a juin.

Le var. angustifolia différe du type par son port moins élevé [5 a 10 cm], sa pubes-
cence plus marquée conférant a la plante un aspect blanc argenté, ses rejets stériles
courts(1 a 2 cm de croissance annuelle) a feuilles petites [S a4 12(-20) x 1 4 3.5 mm],
disposées en rosette; ses rameaux rigides portant des cicatrices foliaires nombreuses,
serrées, trahissant une croissance lente en rapport selon toute probabilité avec des
conditicns écologiques sévéres, ses hampes florales toujours simples, ses infrutes-
cences plus courtes [2.5 4 4 cm].

'H. lapeyrousiana (Jordan) Kiipfer var. angustifolia (Willk.) Kiipfer, comb. nova = Ptilo-
trichum peyrousianum (Gay) Willk. var. angustifolium Willk. in Willk. & Lange, Prodr.
Fl. Hisp. 3: 835. 1880 (basionyme) = Alyssum tortuosum Willk., Bot. Zeitung (Berlin) S:
234. 1847, non Willd.
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Hormathophylla cochleata (Cosson & Durieu) Kiipfer, comb. nova = Alyssum
cochleatum Cosson & Durieu, Bull. Soc. Bot. France 4: 11. 1857 (basionyme).

Au cours d’une excursion dans les chaines bétiques, en juin 1970, nous avons eu
la bonne fortune de récolter entre la Sierra del Pozo et la Sierra de Segura, d proxi-
mité de la source de I’Arroyo de Valdecazores (province de Jaén, altitude 1500 m),
des échantillons en fruit d’une Alysseae qui nous a paru d’emblée bien différente
de tous les Alyssum observés jusqu’ici en Espagne. Ses caractéres les plus remar-
quables tenaient dans le port fruticuleux, dans ’aspect des rejets stériles, courts
et dressés, et dans la forme cochléaire des silicules. Cette Alysseae dont nous
n’avons recensé que trois individus, croissait sur des dalles calcaires presque hori-
zontales, recouvertes de cailloutis dans un groupement trés ouvert qui n’occupait
guere plus de 10 a 20% de la surface du sol. Nous avons noté comme espéces
compagnes: Tanacetum spathulifolium, Alyssum montanum, Convolvulus nitidus,
Lepidium hirtum, Pinus nigra subsp. salzmannii; ce dernier taxon a I’état de germi-
nations.

Larareté de cette Alysseae nous avait incité a ne prélever que les quelques graines
encore attachées au replum, la plupart des silicules étant déja ouvertes. Mises en
culture a Neuchatel, elles devaient nous donner trois plantes qui fleurirent pour
la premiére fois au début d’avril 1972 (NEU K01113). Leur identification fut
laborieuse. Les caractéres végétatifs et la couleur trés pile des fleurs nous avaient
engagé a orienter nos recherches du coté des espéces a fleurs blanches, en particulier
parmi les Hormathophylla. En fin de compte, c’est d’une maniére fortuite que nous
avons réussi a déterminer ce taxon. En effet, c’est en feuilletant les pages réservées
aux Alyssum dans la remarquable flore de ’Afrique du Nord de Maire (1967) que
notre attention fut attirée par ’épithéte cochleatum, qualificatif se rapportant a la
forme en cuillére des silicules d’une espéce atlasique. La description que donnait
Maire de ’Alyssum cochleatum correspondait, a quelques détails prés, au phénotype
des plantes que nous avions en culture. La confrontation de nos témoins avec des
exsiccata d’origine algérienne conservés a Genéve (G) devait confirmer notre identi-
fication.

La population espagnole différe de la diagnose publiée par Maire par deux
détails. La couleur des fleurs, qu’il est difficile d’apprécier sur des plantes séches,
est, selon Maire, jaune d’or alors que nos échantillons sont plutot créme ou jaunatre
trés pale. Quant aux caractéres séminaux, ’auteur francais indique ‘‘graines non muci-
lagineuses™ alors que les semences de la sippe espagnole le sont nettement. Afin de
vérifier le bien-fondé de I'observation de Maire, nous avons essayé d’hydrater
quelques graines prélevées sur des exsiccata conservés depuis 150 ans environ. Elles
ont gonflé en quelques heures, mais n’ont pas exsudé de mucilage. Ce caractére,
s’il existe dans les populations nord-africaines, comme nous le pensons, est sans
doute fugace et a peut-étre a cause de cela échappé a Maire. De toute maniére, dans
I’état actuel de nos connaissances, les différences morphologiques entre les popu-
lations bétique et nord-africaines nous paraissent treés ténues et nous considérons
ces plantes comme conspécifiques. Il convient toutefois de réserver I’avenir.
D’aprés Maire, 1’A. cochleatum, endémique des montagnes de I’Afrique du Nord,
croit dans les “foréts claires, paturages rocailleux, steppes d’alpha, rocailles des
Hauts-Plateaux et des montagnes semi-arides, jusque vers 3100 m™.

La position systématique de I’A. cochleatum et ses éventuelles affinités avec
d’autres taxons restent trés obscures. A ce sujet, son étude cytologique devait nous
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apporter un renseignement trés précieux. Les différentes phases de la méiose de
I’A. cochleatum, d’une régularité parfaite, ont montré invariablement n = 11. Ce
nombre de base exceptionnel chez les 4/ysseae n’a été trouvé jusqu’ici que dans
deux espeéces appartenant au genre Lobularia, L. intermedia Webb (Larsen, 1960b;
Borgen 1970), et L. libyca (Viv.) Webb & Berth. (Borgen, 1970; Delay & Petit,
1971), une troisiéme espéce, L. maritima Desv., possédant n = 12 (plusieurs auteurs,
in Bolkhovskikh & al., 1969) mais aussi # = 11 d’aprés Borgen (1969).

Cependant, il ne semble pas opportun de chercher a rapprocher I’A. cochleatum
du genre Lobularia sur la seule foi d’une identité de nombres chromosomiques.
Plusieurs caractéres importants s’opposent a cette maniére de voir; en particulier
le trichome des Lobularia est formé de poils en navette, et non pas étoilés, tandis
que les nectaires sont au nombre de 8, 4 médians en plus des 4 latéraux, contre 4
latéraux seulement chez I’A. cochleatum.

Le nombre n = 11 est d’autant plus remarquable que le genre Alyssum offre une
trés grande homogénéité cytologique, le nombre de base étant toujours x = 8, tout
au moins pour les espéces ayant déja fait I’objet de comptages chromosomiques.
En outre dans la tribu des Alysseae, a part le genre Lobularia seul le genre Ptilo-
trichum (au sens ou nous l’entendons) et 5 Hormatophylla ont un nombre de base
différant de x = 8.

Au point de vue morphologique, la plante qui présente le plus de similitudes
avec I’A. cochleatum est ’Hormathophylla lapeyrousiana, surtout dans son var. angus-
tifolia (Willk.) Kipfer, endémique espagnol. Les caractéres communs les plus frap-
pants portent sur la morphologie de I’androcée, de I'infrutescence et des graines. Les
filets des étamines, identiques a ceux du genre Hormathophylla, sont tous dépourvus
d’appendice et de dent. En ce qui concerne I'infrutescence, les homologies ressortent
autant de la disposition étalée des silicules, que de leur glabréité et de leur forme
cochléaire. Enfin les graines sont dans les deux cas marginées ou a aile étroite et
mucilagineuses. Les divergences morphologiques regardent essentiellement la couleur
des fleurs, jaune d’or a créme chez I’A. cochleatum et blanc pur pour I’H. lapeyrou-
siana. D’autre part, si I’on prend soin de comparer des individus de méme taille, les
feuilles des rosettes stériles sont plus larges et plus courtes, presque spatulées
dans ’espéce bético-nord-africaine. Ce dernier critére est particuliérement apparent
dans les individus espagnols que nous avons en culture.

Si I’on fait abstraction de leurs caractéres différentiels peu nombreux, force est
de reconnaitre qu’un lien de parenté existe entre les deux espéces, méme s’il est
trés ancien comme le laisse supposer la différence de nombre chromosomique (n = 11
et n = 15). Ce lien nous parait en tout cas suffisamment prononcé pour justifier
le transfert de 1’4A. cochleatum dans le genre Hormathophylla tel que nous le propo-
sons en téte du chapitre. Il convient aussi de rappeler que le nombre n = 15
n’a été déterminé que sur la variété type, catalane de I’H. lapeyrousiana. Il sera
sans doute trés instructif de procéder a I’étude cytologique du var. angustifolia et
des populations atlasiques de I’H. cochleata.

Signalons encore que Dudley (1964b) place cote a cote I’A. cochleatum et I'A.
lapeyrousianum dans la section Tetradenia (Spach) Dudley du genre Alyssum dont
la troisiéme espéce, choisie comme type de la section, est I’A. spinosum. Mais si
ce dernier taxon offre des silicules cochléaires, ses graines ne sont pas mucilagineuses.
Le caractére mucilagineux des semences des 4. cochleatum et A. lapeyrousianum
est d’ailleurs en contradiction avec la diagnose de la section Tetradenia telle qu’elle
est donnée par Dudley.
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Une deuxiéme espéce, rapportée par Maire a la section Psilonema (Meyer) Hooker,
présente quelques affinités avec I'H. cochleata. 11 s’agit de 1'A. antiatlanticum
Emberger & Maire, taxon inféodé au substrat siliceux dans les Atlas austro-occiden-
taux (Anti- et Grand-Atlas). L’A. antiatlanticurn que nous ne connaissons que par
la description qu’en donne Maire se rapproche de I’H. cochleata par ses silicules
“t cochléaires a loge ventrale stérile”, par ses étamines ‘“‘toutes d filets non
appendiculés™ et par ses graines ‘‘non ou @ peine mucilagineuses™ (c’est nous qui
soulignons). Il s’en distingue entre autre par ses silicules “vétues de poils étoilés”,
le fruit de I’H. cochleata étant parfaitement glabre. Maire indique encore a son
sujet: “Cette plante (A. antiatlanticum) est trés isolée dans le genre. Nous la classons
provisoirement dans la section Psilonema a cause de ses nectaires cylindriques
allongés, mais elle n’a pas d’affinités étroites avec les espéces annuelles de cette
section; elle en aurait plutot avec I’A. cochleatum Cosson & Durieu. Elle se rap-
proche aussi, par le port, de quelques especes de la section Ptilotrichum, dont elle
différe nettement par ses fleurs jaune verdatre, minuscule”. L’allusion de Maire a
'A. cochleatum et a la section Ptilotrichum (il pense selon toute évidence aux
Hormathophylla frangais et espagnols) renforce notre hypothése d’une parenté
probable de I’A. antiatlanticum (dont il conviendra d’étudier le caryotype le plus
tot possible) avec I’H. cochleata et soutient notre position relative a la subordination
de I'espéce de Cosson & Durieu au genre Hormathophylla. La remarque de Pau
(1931: 156) au sujet de I"**Alyssum atlanticum Emberger & Maire” (il entend selon
toute vraisemblance 1’4. antiatlanticum) *‘no se puede separar del A. Peyrousianum
var. angustifolium Willk.” parle dans le méme sens.

Description

Dans la diagnose qui suit, les caractéres placés entre crochets [] ont été repris
dans la flore d’Afrique du Nord de Maire (1967, vol. 13: 218-220) et ne coincident
pas avec nos propres observations concernant le matériel espagnol.

Chaméphyte de 5 4 15 cm [35 cm)], fruticuleux, a souche ligneuse robuste,
ramifié dés la base, a parties herbacées gris argenté pourvues d’un trichome apprimé-
étoilé. Rameaux étalés-dressés, émettant des rejets stériles courts, dressés et a
feuilles disposées en rosette avant l’anthése, s’allongeant un peu aprés la floraison
(2 4 4 cm de croissance annuelle), les feuilles sont alors plus espacées et axillent
de nouvelles rosettes stériles. Feuilles des rameaux stériles spatulées-oblongues,
rigides, a limbe atténué a la base (4-12(-16) x 1.54(-6) mm), canaliculées
ou pliées longitudinalement. Hampes florales nombreuses, simples, dressées, rigides,
a feuilles caulinaires linéaires-oblongues (5-9 x 1.5-2.5 mm), 1.5 a 3 fois plus
longues que les entre-nceuds. Fleurs disposées en grappe corymbiforme, s’allongeant
aprés l’anthése. Fleurs de couleur créme [jaune d’or], petites. Sépales vert jaunatre,
dressés-étalés. Pétales (5 x 2 4 2.5 mm) spatulés, arrondis au sommet ou tronqués,
a onglet égalant ou un peu plus court que le limbe. Etamines a filets tous inappen-
diculés et non dentés, anthéres jaunes. Nectaires latéraux 4, petits, globuleux-aplatis.
Silicules étalées, cochléaires, orbiculaires, a peine plus longues que larges (4.5 a 6.5
x 4 4 5.5 mm) a pédicelle 1 a 2 fois plus long que les silicules, en grappe lache;
valves glabres finement nervées-réticulées, la supérieure plane ou déprimée, lmfe-
rieure trés convexe. Style court (0.8-1.5 mm) [1.7-1.8 mm)], persistant, dressé,
presque perpendiculaire au replum. Loge supérieure 2-ovulée, 0-1(-2)-sperme. Loge



218 BOISSIERA 23, 1974

inférieure 2(-4)-ovulée, (1-)2(-3-4)-sperme. Graines elliptiques, a aile trés étroite,
mucilagineuse [non mucilagineuses]. Floraison précoce: mars-avril.

Les deux espéces dont nous donnons ci-dessous la description et dont nous
discutons la position systématique sont considérées depuis Boissier (1839-1845)
comme faisant partie du genre Ptilotrichum. A notre avis, les affinités des Aurinia
(Ptilotrichum) rupestris et Alyssum (Pt.) purpureum restent obscures, particulié-
rement en ce qui concerne le premier taxon. Les observations que nous apportons
ici sont encore insuffisantes, mais elles ouvrent la voie 4 d’autres recherches qui
devront aboutir pour chacun d’eux soit a la confirmation du bindme ci-dessus, soit
a I’établissement d’un nouveau statut taxonomique.

Aurinia rupestris (Ten.) Cullen & Dudley in Dudley, J. Arnold Arbor. 45/3: 399.
1964 = Alyssum rupestre Ten., Fl. Nap. Prodr. I: 37. 1811-1815 et Fl. Nap.
II: 72, tab. 60. 1820 (basionyme) = Ptilotrichum rupestre (Ten.) Boiss., Voy.
Bot. Midi Esp. 2: 45. 1839 = Lobularia rupestris (Ten.) Steudel, Nomencl.
Bot., ed. 2, 2: 64. 1840 ou 1841 = Koniga rupestris (Ten.) Heynh., Nomencl.
Bot. 1: 439. 1841.

= Ptilotrichum cyclocarpum Boiss., Ann. Sci. Nat. Bot. 17: 159. 1842.

L’A. rupestris se distingue des espéces appartenant aux Hormathophylla par
plusieurs caracteres.

Au point de vue chorologique d’abord, il occupe une aire discontinue plus
étendue et plus orientale qui comprend les principaux sommets des Abruzzes et
quelques stations disséminées dans les Balkans et les montagnes d’Asie Mineure.
En revanche, le genre Hormathophylla tel que nous ’avons défini est endémique
d’un territoire couvrant I’Europe austro-occidentale et I’Afrique du Nord. Ses
stations les plus orientales, se rapportant a ’H. halimifolia, sont ligures.

Sous I’angle de la caryologie, nous avons montré dans un travail précédent
(Kiipfer, 1972a) que les plantes du centre de I’Italie [I., L’Aquila, Morrone, 1840 m
(NEU K01115)] appartenant au subsp. rupestris sont @ n = 8, nombre corres-
pondant a un statut diploide. Cette valence est exceptionnelle chez les Hormatho-
phylla puisqu’elle n’a été trouvée jusqu’ici que par Quézel (l.c.) pour deux popu-
lations de I’H. spinosa, résultats qui devront étre encore confirmés, I'un au moins
étant déja remis en question (celui relatif aux populations névadéennes).

Enfin, ’A. rupestris différe des Hormathophylla par plusieurs traits morpholo-
giques dont le plus important tient au port. En effet, ’4. rupestris est un chamé-
phyte cespiteux, a souche divisée en quelques axes épais, densément revétus de
restes foliaires (bases €largies des pétioles), terminés par une rosette de feuilles
lui conférant un port en coussinet dense. Il différe encore par ses feuilles moins
épaisses, 4 nervures latérales saillantes en-dessous comme la nervure médiane,
par ses hampes florales toujours simples et enfin par les filets de ses étamines
€largis a la base tendant a recouvrir les nectaires, eux-mémes trés petits.

Les différences énumérées ci-dessus justifient selon nous pour I’espece de Tenore
une position taxonomique indépendante des Hormathophylla. Cela nous a conduit
a adopter le point de vue de Cullen & Dudley (in Dudley, 1964c) traduit par le
bindme Aurinia rupestris. Cependant cette maniére de voir, si elle consacre bien
la séparation de I’A. rupestris des genres Ptilotrichum et Hormathophylla, ne nous
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parait pas entiérement convaincante tant les différences entre ’4. rupestris et le
type du genre Aurinia [A. saxatilis (L.) Desv.] sont prononcées. Elles portent sur
le contour des feuilles, entiéres chez le premler sinuées-dentées chez le second, sur
les pétales blancs, indivis et non pas jaunes' et échancrés-bifides, les hampes flo-
rales simples et non pas trés ramifiées. Enfin I’androcée ne présente pas de dent
obtuse 4 la base des filets qui sont simplement élargis (fig. 42/, m). Signalons encore
que Dudley indique dans la diagnose du genre Aurinia ‘“‘embryo-notorrhizal™. Or,
les graines des A. rupestris, A. saxatilis, A. corymbosa que nous avons eues entre
les mains sont manifestement pleurorrhizées comme dans tous les genres voisins
Alyssum, Alyssoides, Hormathophylla, etc.

Les résultats cytologiques s’accordent en revanche avec ’opinion de Cullen &
Dudley puisque les comptages réalisés par Bonnet (1963) sur 1’A. saxatilis et par
Contandriopoulos (1969) sur 5 taxons balkaniques trés affines de cette espéce
rapportent tous n = 8, nombre identique a celui de I’4. rupestris. Cet argument
n’est cependant pas suffisant pour justifier 4 lui seul I'inclusion de I’A. rupestris
dans le genre Aurinia, plusieurs genres (Alyssum, Berteroa, Fibigia, Bornmuellera,
etc.) offrant le méme nombre.

Les affinités de 1’A. rupestris sont peut-étre a rechercher du coté d’espéces
asiatiques, en particulier du Berteroa spathulata (Stephan ex Willd.) C. A. Meyer
dont il a le port, la souche couverte de vestiges foliaires et ’androcée a filets
élargis. Nyarady (ex Dudley & Cullen, 1965) s’appuyant sur le fait que le B. spathu-
lata a des pétales bifides rapporte les échantillons de Willdenow au genre Alyssum
section Aurinia. Cela joint au fait que Cullen & Dudley rapportent de leur coté
I’espéce de Tenore au méme genre Aurinia semblent étayer I’hypothése d’une parenté
entre les deux taxons. Notons cependant que Dudley & Cullen (l.c.) défendent une
autre position au sujet de I’espéce de Stephan qu’ils subordonnent au genre Horma-
thophylla. Pour appuyer leur hypothése, ils font remarquer les ressemblances étroi-
tes entre le Berteroa spathulata d’une part et les H. pyrenaica et H. longicaulis d’autre
part et démontrent aussi qu’une telle disposition d’aire (Espagne — Centre de I’Asie)
n’est pas exceptionnelle dans la tribu des Alysseae puisque ’Alyssum purpureum de
Sierra Nevada est étroitement apparenté aux Ptilotrichum asiatiques. Nous verrons
ci-dessous que ce dernier argument ne résiste pas a la comparaison attentive des
espéces asiatiques et névadéenne. Sous I'angle de la morphologie, I'inclusion du
B. spathulata dans le genre Hormathophylla ne nous parait pas acceptable et cela
pour des raisons identiques a celles que nous avons évoquées pour séparer 1’A.
rupestris du méme genre.

En définitive, le taxon asiatique partage un plus grand nombre de caractéres avec
I’A. rupestris qu’avec aucune espece du genre Hormathophylla. Seuls les pétales
profondément incisés et les feuilles spatulées-tronquées distinguent nettement le
B. spathulata de I'A. rupestris. Jusqu’a plus ample informé et & défaut de propo-
sitions plus satisfaisantes, nous adoptons pour cette derniére espéce le bindome pro-
posé par Cullen & Dudley. Cependant, force est d’admettre que ’A. rupestris est
une espece isolée systématiquement et qui selon toute probabilité ne posséde pas
de taxons correspondants en Europe.

o genre Aurinia au sens de Dudley comprend une autre espece a fleurs blanches
I’A. uechtritziana (Bornm.) Cullen & Dudley, taxon traité par “‘Flora Europaea™ dans le genre
monotypique Lepidotrichum Velen. & Bornm.
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Description

Chaméphyte cespiteux a parties herbacées vert argenté, a poils étoilés apprimés;
souche divisée en quelques axes a croissance annuelle trés courte (de 'ordre de
quelques mm), recouverts par les restes densément imbriqués des feuilles des années
précédentes (base élargie des pétioles et nervure principale), constituant une
colonne épaisse (0.4 4 1 cm de diamétre), couronnée par une rosette de feuilles.
Feuilles grandes, oblongues-étroites (50 a 90 x 4 3 7 mm), atténuées en un pétiole
1 a 2 fois plus court que le limbe, a nervures médiane et latérales saillantes en-
dessous. Hampes florales naissant a 1’aisselle des feuilles inférieures des rosettes,
dressées, atteignant 8 4 25 cm, simples, feuillées dans la moitié ou les 2/3 inférieurs,
s’allongeant aprés la floraison; feuilles caulinaires linéaires-oblongues (10 a4 15 x
1.5a 2 mm), 1 a 2 fois plus courtes que les entre-nceuds. Fleurs blanches; pétales
entiers (4 a 5 x 2 4 2.8 mm) a limbe obtus; sépales dressés; filets des étamines
cylindriques, tous dépourvus d’appendice ou de dent, élargis 4 la base tendant a
recouvrir les nectaires; anthéres jaunes. Silicules dressées, obovales, obtuses ou
tronquées au sommet (5.54 7 x 4 a 5.5 mm), comprimées, groupées en grappe lache
de 5 a 8 cm de long. Pédicelles fructiféres 1.5 a 2 fois plus longs que les silicules.
Valves pubescentes vert cendré a glabrescentes, a trichome furfuracé-étoilé, a
poils disséminés sur la face interne également, a nervation réticulée inapparente.
Style trés court (0.2 & 0.5 mm), massif (fig. 43/). Loges 2-ovulées, 1(-2)-spermes. Grai-
nes elliptiques (3 a 3.4 x 2.5 mm), non mucilagineuses, marginées 4 aile trés étroite
(0.05 mm), mais plus large a ’extrémité chalazienne (0.25 mm). Embryon pleu-
rorrhizé. Floraison de (mai) juin a juillet (aoit).

Le subsp. cyclocarpa (Boiss.) Cullen & Dudley d’Asie Mineure différe du type
européen par ses ovaires toujours glabres méme quand ils sont trés jeunes alors
qu’ils offrent une pubescence lépidote-étoilée quoique peu apparente et partiel-
lement caduque chez le subsp. rupestris.

Alyssum purpureum Lag. & Rodr., Anales Ci. Nat. 5: 275. 1802 = Ptilotrichum
purpureum (Lag. & Rodr.) Boiss., Elenchus: 12. 1838.

L’aire principale de 1’4Alyssum purpureum est névadéenne. Cantonné sur la
haute chaine siliceuse, il colonise de préférence les pelouses écorchées culminales
ou les éboulis schisteux fins. Les groupements qui I’hébergent, dont le degré de
recouvrement n’excéde jamais 30 a 40%, appartiennent a 1’alliance du Ptilotrichion
purpureae, décrite par Quézel (1953) dont I’A. purpureum est une des caractéris-
tiques les plus constantes. Il entre dans la composition floristique des deux asso-
ciations qui composent cette unité phytosociologique. Au-dessus de 3000 m, il
s’agit de I’association a Festuca clementei et Erigeron frigidus végétant sur les
éboulis fixés et sur les crétes ou la roche-mére se délite sur place. Aux altitudes
inférieures comprises entre 2500 et 3000 m, il croit dans I’association plus héliophile
et xérophile a Festuca pseudo-eskia et Festuca spadicea var. baetica colonisant les
débris schisteux plus grossiers. En dehors de son domaine névadéen, I’A. purpureum
se retrouve en de rares localités dans les Sierras de Cabrilla (Heywood, 1961) et
de Sagra ou il croit dans les rocailles calcaires de 1’étage supérieur.

A notre connaissance aucune numération chromosomique concernant 1’4A. pur-
pureum n’a été publiée a ce jour. En revanche, J. Contandriopoulos dans une
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communication orale nous a indiqué avoir dénombré 2n = 32. Ainsi, il serait tétra-
ploide et son nombre de base x = 8 serait conforme au nombre le plus courant dans
la tribu des 4lysseae.

Plusieurs auteurs ont souligné la parenté de 1’espéce bétique avec les Ptilotri-
chum asiatiques (Pt. canescens, Pt. tenuifolium). Comme nous I’avons vu précédems-
ment (p. 192) Boissier fut un des premiers a les rapprocher. Tout récemment encore,
Dudley & Cullen (l.c.: 226 a 227) notaient a propos du Pt. purpureum “‘resembles
and is very closely related to Pr. canescens and Pt. tenuifolium™ et plagaient ces
trois taxons dans la section type du genre 4lyssum.

A notre avis, il n’y a guére d’affinités entre le genre Ptilotrichum au sens strict
et I’A. purpureum. Les auteurs précités ont sans doute été trompés par ’habitus
assez semblable des espéces asiatiques et bétique, surtout si I’on compare des exsic-
cata. Les ressemblances, plus apparentes que réelles, tiennent peut-étre a des
phénomeénes de convergence induits par des exigences édaphiques communes. En
fait tous les arguments que nous avons énoncés pour séparer les deux Ptilotrichum
asiatiques des Hormathophylla et des autres genres appartenant aux Alysseae, s’ap-
pliquent sans restriction a I’4. purpureum. Les critéres les plus décisifs sont respec-
tivement le type biologique, I’A. purpureum est un chaméphyte alors que les
Ptilotrichum sont des hémicryptophytes a stolons hypogeés, la nature du trichome,
étoilé (pl. Xd) et non “plumeux”, enfin le nombre chromosomique de base qui est
x =8etnonpasx =11?7oux = 23?

L’indépendance taxonomique du genre Ptilotrichum vis-a vis de I’A. purpureum,
que nous croyons avoir établie, remet en question les affinités de cette derniére
espéce. Si ces caractéres floraux coincident en tout point avec ceux du genre
Hormathophylla, ses caractéres végétatifs offrent en revanche quelques différences
qui nous font hésiter a la transférer dans ce genre. Il s’agit en particulier des feuilles
qui sont distribuées réguliérement sur tout l’axe stérile et non rapprochées au
sommet ou toutes en rosette. D’autre part, les feuilles ne sont pas caduques, mais
persistent méme sur la souche souterraine. Dans I’état actuel de nos connaissances,
nous ne pouvons pas nous prononcer sur la position systématique exacte de I’A.
purpureum, incertitude qui nous a engagé a rétablir comme bindme le basionyme.
Notre conclusion “par manque d’information complémentaire” rejoint d’ailleurs
la position défendue pour d’autres motifs par Dudley & Cullen.

Description

Chaméphyte de 3 a 8 cm, gris argenté, a trichome étoilé, apprimé; souche
souterraine divisée (adaptation a la mobilité du terrain par résistance a I’ensevelis-
sement), couchée a dressée; axes aériens courts, ramifiés dés la base. Rejets stériles
relativement longs (au moins a la maturité des silicules) atteignant la moitié voire
les 3/4 de la hauteur des hampes florales, feuillés sur toute leur longueur. Feuilles
linéaires-oblongues rigides, planes, celles des rejets stériles de 8 2 12 mm de long sur
1 4 2 mm de large, les caulinaires nombreuses, a peine plus courtes que les précé-
dentes, 2 a 4 fois plus longues que les entre-nceuds, les supérieures atteignant les
pédoncules floraux. Inflorescence simple, dense ne s’allongeant pas aprés la floraison.
Fleurs rose vif; sépales dressés; pétales (4 4 5.5 x 2 4 3 mm) a limbe obtus; étamines
a anthéres jaunes, filets a section circulaire, tous inappendiculés et dépourvus de
dent; nectaires coniques-piriformes, divergents. Silicules dressées, elliptiques-ovales,
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aigués, latiseptées, comprimées, groupées en grappe ombelliforme dense. Valves
pubescentes a poils étoilés; style de 1.5 a 1.8 mm. Loges 2-ovulées, 1 a 2-spermes,
graines elliptiques, non ailées. Floraison de juin a juillet (aoat).

Considérations générales sur le genre Hormathophylla

Le genre Hormathophylla tel que nous le concevons a hérité la plus grande
partie des espéces européennes (8 en tout) rattachées auparavant au genre Ptilo-
trichum. Seuls les Pt. rupestre et Pt. purpureum n’ont pu y étre rapportés. De plus
le Berteroa spathulata, inclus par Cullen & Dudley dans le genre Hormathophylla
en a été exclu. Cependant, méme pris dans ce sens, le genre n’est pas parfaitement
homogene et plusieurs groupes d’espéces a affinités plus prononcées se dessinent.

Le premier groupe comprend les trois endémiques bétiques, H. reverchonii,
H. cadevalliana et H. longicaulis, qui partagent plusieurs caractéres non seulement
morphologiques, touchant essentiellement a l’appareil reproducteur (formes et
dimensions des fruits et des graines, nectaires piriformes, etc.), mais aussi caryolo-
giques, leurs nombres zygotiques étant multiples de 14. Si I’H. reverchonii se
distingue facilement des H. cadevalliana et H. longicaulis par ses caractéres végeé-
tatifs (feuilles trés grandes, pubescence non apprimée, poils a rayons entremélés),
les deux autres espéces sont trés proches ’'une de I’autre a tous égards. Leur habitus
presque identique ainsi que la formation de tétravalents lors de la syndése méiotique
chez I'H. longicaulis laissent penser que ce dernier taxon dérive par autopolyploidie
de I'H. cadevalliana qui serait le patroendémique correspondant. L’époque de
floraison plus tardive de I’H. longicaulis par rapport a I’H. cadevalliana et dans
une moindre mesure sa distribution plus étendue parlent dans le méme sens.

Plusieurs auteurs voient dans I’H. pyrenaica le parent le plus proche de I'H. rever-
chonii. Pau (in Heywood, 1961)allait méme jusqu’a subordonner a titre de variété I’en-
démique bétique a I’espéce pyrénéenne. Heywood (1961) écrivait aussi ‘“The closest
ally of this species (sous-entendu H. reverchonii) is Pt. pyrenaicum”. En réalité, la
cytologie infirme cette hypothése et nos recherches montrent que I’H. pyrenaica
différe de I'H. reverchonii non seulement par le nombre chromosomique n = 16 au
lieu de n = 14, mais aussi par des détails morphologiques, silicules pubescentes,
style trés long (fig. 43e), anthéres rouge violacé, graines marginées ou a aile trés
étroite, etc. Par surcroit, nos expériences de croisement bien qu’a peine ébauchées
montrent déja que ’hybride H. reverchonii x H. pyrenaica (le parent femelle est
cité en premier) est sinon impossible du moins assez difficile a réaliser; nos premiéres
tentatives pour les croiser s’étant révélées infructueuses. Malgré un développement
presque normal, quoique plus lent, des silicules apres la pollinisation, les ovules
se desséchent trés tot. En définitive, 'H. pyrenaica donne I'impression d’étre un
taxon isolé, que I’on doit considérer comme un paléopolyploide.

Le troisiéme groupe comprend les espéces a feuilles linéaires-oblongues et a
souche trés ramifiée dés la base, soit les A. halimifolia, H. macrocarpa et H. spinosa.
Les deux premiéres offrent un habitus trés semblable et ne différent nettement que
par la forme des silicules et la dimension des fleurs. Nous les considérons comme
des schizoendémiques. L’H. spinosa, qui a lui seul embrasse presque toute I’aire du
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genre, a le port des deux taxons précédents, mais en différe par la spinescence
prononcée de ses hampes florales. D’autre part, ses silicules cochléaires et ses
graines marginées a peine ailées, le rapprochent du groupe de ’H. lapeyrousiana.
Enfin si les données cytologiques de Quézel (l.c.) signalant le cytotype diploide
en Afrique du Nord sont confirmées, I’H. spinosa serait la seule espéce ayant gardé
le caractére diploide primitif dans une partie de ses populations. Les deux autres
espéces et les populations européennes de I’H. spinosa sont toutes a 2n = 32.

Les deux derniéres especes, a savoir les H. cochleata et H. lapeyrousiana,
constituent un groupe bien distinct par leur port tortueux, leurs silicules étalées,
cochléaires et leurs graines mucilagineuses, marginées. Leurs caractéres communs
sont si variés qu’il nous parait difficile de les imputer a des phénoménes de conver-
gence. Ainsi en dépit de la couleur différente de leurs fleurs, les H. cochleata (fl.
jaune d’or) et H. lapeyrousiana (fl. blanches) nous paraissent trés affines; notons que
la sippe espagnole de I’H. cochleata offre une couleur intermédiaire (créme). De plus
les deux espéces présentent la méme amplitude de variation morphologique; certains
individus a port trés contracté atteignent a peine 4 a 7 cm, d’autres 20 a 30 cm
voire plus. Dans ce contexte, il est d’autant plus surprenant de trouver des nombres
chromosomiques sans rapport apparent entre eux tels que n = 11 (H. cochleata) et
n = 15 (H. lapeyrousiana). L’hypothése d’une aneuploidie récente doit étre exclue
étant donné la régularité de la méiose et du pollen des deux especes.

Des résultats cytologiques se dégagent deux constatations importantes. La
premiére a trait au degré de polyploidie. En abordant I’étude cytologique de ce
groupe, que d’aucuns considéraient comme formé de paléoendémiques tertiaires,
on pouvait s’attendre a trouver une forte proportion de taxons diploides a n = 8.
Or nos observations ont démontré au contraire que tous les Hormathophylla ont un
nombre gamétique supérieur a 8, exception faite peut-étre de tout ou partie des
populations africaines de I’H. spinosa. L’autre fait inattendu est la grande variété
des nombres gamétiques mis en évidence (x = 11, 14, 15, 16, 32) alors que, comme
I’a fait remarquer Contandriopoulos (1969), “la tribu des Alysseae est trés homogéne
au point de vue chromosomique avec un nombre de base x = 8”. Chez les Alyssum
par exemple ou les nombres chromosomiques d’une cinquantaine de sippes diffé-
rentes ont été déterminés, tous les nombres sont multiples de 8. A notre connais-
sance, a part S espéces d’Hormathophylla, seuls les genres Farsetia (x = 6), Lobularia
(x = 11, 12) et Ptilotrichum (x = 11?7 ou 23?) offrent un nombre de base différent
de x = 8.

La variété des nombres de base pose le probléme de leur origine. L’évolution
s’est-elle faite 4 partir de taxons 4 x = 7 ou x = 8 ou encore a-t-elle procédé par
dysploidie ascendante ou descendante? Un fait semble toutefois acquis: la fréquence
remarquable du nombre x = 8 dans plusieurs genres voisins et dans de nombreuses
espéces permet de penser qu’il constitue un des nombres primitifs (sinon le seul)
dont dérivent les autres. Dés lors pour tenter d’expliquer la phylogénie du genre
Hormathophylla, nous avons imaginé deux hypothéses qui tiennent compte 4 la fois
des affinités morphologiques et des caractéres cytologiques des différentes espéces.

La premiére suppose a I’origine deux nombres de base distincts x = 7' et x = 8.
Les nombres actuels en seraient dérivés soit par polyploidie, ce qui donnerait
respectivement 2n = 28 et 2n = 32, soit par hybridation entre taxons a x = 7 et

Ix = 7 a doailleurs pu prendre naissance a partir de x = 8 par translocations inégales et

perte de segments.
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x = 8 suivie d’un redoublement du nombre chromosomique (amphidiploidie), soit
encore par hybridation entre deux autopolyploidesa n = 14 er @ n = 16. L’argument
qui plaide en faveur de ce schéma, illustré ci-dessus (fig. 45), est ’existence a coté
d’espéces ax = 7etdx = 8 d’un taxon a x = 15 (7 + 8) a savoir I'H. lapeyrousiana.
Géographiquement parlant, cette hypothése est vraisemblable puisque I’aire de
I'H. lapeyrousiana est comprise entre les espéces bétiques a n = 14 et frangaises a
n = 16. En revanche, il peut paraitre surprenant que les parents diploides
présumés a n = 7 et n = 8 aient tous disparu, une réserve étant cependant faite au
sujet de I’H. spinosa. Quant au nombre 2n = 22, on peut difficilement admettre
qu’il soit né de la réunion de gamétesan = 14 et a n = 8, la régularité de la méiose
des plantes a 2n = 22 exigeant le postulat accessoire trés improbable de la présence
dans le nombre n = 8 de deux géndmes homologues d@ x = 4. Une telle hypothése
a toutefois été défendue par Favarger (1964a) dans le genre Erysimum pour expliquer
le déroulement a peu pres régulier de la méiose d’'un hybride triploide a 2n = 21.
Favarger écrit ‘“‘tout se passe un peu comme si les Erysimum diploides étaient déja
des polyploides et qu’un géndme primitif & x = 4 avait laissé des traces”. Cependant,
il convient de rappeler que chez les Erysimum, ou I’aneuploidie et la polyploidie
paraissent plus récentes que chez les Hormathophylla, les phénoménes d hybridation
sont fréquents méme entre especes €éloignées au point de vue systématique. Dans le
genre Hormathophylla en revanche, aucun hybride spontané n’a jamais été signalé
et par surcroit ils sont trés difficiles, voire impossibles a réaliser expérimentalement.
Méme si ’on ne peut pas exclure I’hypothése d’une origine trés ancienne, par amphi-
diploidie, du caryotype a 2n = 22 a partir d’espéces 4 x = 7 et 4 x = 4, il nous
parait plus défendable d’imaginer que le nombre chromosomique de I’H. cochleata
est issu par dysploidie d’une souche a 2n = 30.

La deuxiéme hypothése (fig. 46) admet une dysploidie descendante a partir
d’une souche paléopolyploide a n = 16. Les différentes étapes de I’évolution du
caryotype sont marquées ici par les nombres x = 16, 15, 14, 11, seuls les nombres
intermédiaires 13 et 12 ayant disparu ou restant a découvrir. L’absence d’espéces
diploides a n = 7, le fait que le seul haut polyploide (H. longicaulis) ne soit pas
hexaploide, mais octoploide sur la base 7, donc tétraploide si ’on envisage x = 14,
et que sa méiose n’offre pas d’appariements de plus de 4 chromosomes, I’absence
générale de multivalents chez les espéces a 27 = 28 ou 2n = 32 (tout au moins chez
les espéces dont nous avons vu les diacinéses et les métaphases I) sont autant
d’arguments qui étayent notre hypothése. Une objection se rapportant au groupe de
I’H. lapeyrousiana peut néanmoins étre formulée. En admettant, comme il est
tentant de le faire, une seule série dysploide (fig. 46b), le groupe IV aurait une origine
polyphylétique. Cependant, méme si le caractére mucilagineux a pu naitre de fagon
indépendante dans deux phylums, il nous parait difficile de croire que les nombreux
caractéres communs de I’H. lapeyrousiana et de I’H. cochleata résultent d’une
évolution convergente. Nous croyons plus vraisemblable d’admettre deux séries
dysploides d partir de n = 16 (fig. 46a). L’une touche les espéces bétiques a x = 14,
I’autre conduit a I’H. lapeyrousiana et a ’H. cochleata. Dans cette derniére éventua-
lité, il serait possible de ramener I’origine des deux lignées a une souche commune a
x = 15 a partir de laquelle les groupes I et IV seraient nés. Il convient toutefois

YSi I'H. longicaulis avait été & 2n = 42 (6x sur la base de x = 7) force nous aurait été
d’admettre comme nombre de base x = 7 au lieu de x = 14, un taxon ne pouvant étre
triploide (3 x 14).
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de réserver l'avenir et d’attendre que nous ayons pu réaliser 1’étude cytologique
des formes atlasiques de I’H. cochleata et des variétés des Mts Ibériques de I'H.
lapeyrousiana.

Peut-étre trouverons-nous aussi dans les recherches expérimentales que nous
avons entreprises, matiére a expliquer d’une maniére moins subjective la phylogénie
du genre Hormathophylla. A ’heure actuelle, notre programme d’hybridations bien
qu’d peine ébauché appelle déja quelques remarques. Par nos premiers essais de
croisements qui intéressent des plantes possédant les nombres gamétiques n = 14 et
n = 16, nous avons cherché a obtenir des individus a 27 = 30 chromosomes dont
nous attendions deux enseignements. S’il s’avére que I’hybride est réalisable, cela
renforcerait ’hypothése d’une origine du nombre 27 = 30 soit par amphidiploidie,
ou par croisement de deux sippes autotétraploides. D’autre part, le degré de la
syndése méiotique donnerait des indications précieuses concernant les affinités des
différents géndmes en présence. Nous avons vu plus haut que le croisement H. rever-
chonii x H. pyrenaica s’était soldé par un échec. Toutefois, avant de conclure
qu’il est irréalisable, il convient de renouveler ’expérience et de tenter I’hybridation
réciproque. En revanche, I’hybride H. cadevalliana x H. halimifolia nous a donné
quelques graines. Celles-ci, beaucoup plus petites que les graines normales, ont
germé sur milieu artificiel (Orchid-agar) et trois d’entre elles ont pu étre repiquées en
terre. Actuellement elles sont encore trop fragiles pour permettre de vérifier leur nom-
bre chromosomique. Le seul élément qui laisse présumer la réussite de la fécondation
croisée est le fait que les jeunes plantules offrent des ébauches d’axes secondaires
a I’aisselle des premiéres feuilles, caractere trés accusé chez le parent male (H. halimi-
folia). Les deux autres croisements que nous avons tentés sont: H. macrocarpa x
H. cadevalliana et H. cadevalliana x H. pyrenaica. Dans le premier cas, facilement
réalisable au point de vue technique (les filets des étamines et les pétales sont étalés
dans le parent femelle), I'ovaire fécondé s’accroit normalement, quoique plus
lentement. En revanche, les graines sont trés petites (0.3 2 0.8 mm de diamétre).
Leur testa bien différenciée, beige clair, est gonflée, d’aspect gaufré a la loupe,
mais ne renferme pas d’embryon. Dans le dernier essai, nous n’avons obtenu que
trois graines (sur une quarantaine de fleurs émasculées et pollinisées), plus petites
(I mm de diamétre) que les normales, dont deux ont germé et dont une seule a
survécu au repiquage. La encore il est trop tot pour affirmer qu’elle résulte bien
d’une hybridation et non pas d’une autofécondation, voire d’une polyhaploidi-
sation. Remarquons cependant que les feuilles de cette plantule sont plus larges et
que leur pubescence est moins apprimée que chez le parent femelle (H. cadevalliana).

Nos recherches expérimentales, trés fragmentaires, méritent d’étre étendues a
d’autres taxons, en particulier 4 ceux offrant les mémes nombres de base. Cependant,
les premiers résultats montrent déji que des espéces telles les H. reverchonii et H.
pyrenaica ou H. cadevalliana et H. halimifolia qui ont souvent été rapprochées,
voire confondues, sont en réalité trés isolées génétiquement.

En définitive, I’endémisme tres strict de la majorité des Hormathophylla, leur
extréme spécialisation écologique, plusieurs sont des rupicoles exclusifs, le fait qu’il
s’agit de plantes ligneuses, sont autant d’arguments qui parlent en faveur de leur
origine trés ancienne que nombre de botanistes ont reconnue avant nous, en la
qualifiant de “tertiaire”. Seul I'H. longicaulis, apoendémique bétique a une origine
plus récente et dérive de I'H. cadevalliana. 11 n’est donc pas surprenant que ce long
isolement ait conduit a la différenciation cytologique et morphologique d’unités
taxonomiques si distinctes qu’il est aujourd’hui trés difficile de définir leurs affinités
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réciproques. Cela explique en grande partie les vicissitudes de leur histoire nomen-

claturale.
Clé de détermination des Hormathophylla
la. Hampes florales transformées en épine simple ou rameuse . ........
1b. Plantes non spinescentes . . .......... ... ...t
2a. Silicules dressées, turgides, sphériques; fleurs grandes (8 4 11 mm de
diamétre), blanches; épines simples . ............ H. macrocarpa
2b. Silicules étalés, + comprimées; fleurs petites (4 a 6 mm de diamétre),
blanches ou roses; épines rameuses . . . . ... .......... H. spinosa
3a. Style(3.5-5mm)égalant la silicule mire; silicules pubescentes (au moins
leg plus [BUNBR ... i conmon s+ shmmma § 55 68086 3 H. pyrenaica
3b. Style 2 a 5 fois plus court que la silicule miure; silicules glabres
4a. Silicules cochléaires, étalées; infrutescence lache; graines mucilagineuses
4b. Silicules biconvexes, *+ dressées; infrutescence en grappe corymbiforme
(au moins les silicules supérieures); graines non mucilagineuses. . . . . . .
S5a. Feuilles des rosettes stériles obovales-spatulées; fleurs de couleur créme
O JEIIR v s s wommnm s 5 96 HEmE §§ 65 UBHEE 58§ HNS H. cochleata
5b. Feuilles oblongues; fleurs blancpur .. ......... H. lapeyrousiana
6a. Feuilles oblongues, étroites (2-4 mm);silicules comprimées H. halimifolia
6b. Feuilles obovales-spatulées, larges de 8 a 25 mm; silicules * turgides
7a. Feuilleslarges de 15 a 20(-25) mm; fleurs grandes (6 @ 8 mm de diamétre)
H. reverchonii
7b.  Feuilles larges de 6 2 10 mm; fleurs petites (4 4 6 mm de diamétre). . . .
8a. Hampes florales atteignant 25 a 60 cm; floraison tardive (juillet-aout)
H. longicaulis
8b. Hampes florales de 10 a 25 c¢m; floraison précoce (mai-juin)

H. cadevalliana

Oxytropis campestris (L.) DC., Astrag.: 74. 1802.

E,; B=

E., Ge.
AND.,

. \;ersant nord du Puig d’Alp, 2300 m (NEU K02120), 2n = 48.
Pic de Casamanya, versant sud-est, 2300-2450 m (NEU K02155), 2n =48,

F., P.-0., créte entre le Coll Mitja et le Pic Redoun, 2500 m (69-422), 2n =48,
E., Hu., Collado de la Castanesa, 2700 m (NEU K02119), 2n =48.

A

A., créte entre le Petit Mourre et le Mourre de Chanier, 1880 m (NEU K02121), 2n
48
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Le groupe de I’O. campestris a récemment fait I’objet d’une révision taxonomique
par Leins & Merxmiiller (1966). Les auteurs allemands reconnaissent en Europe
quatre espéces, dont trois sont des orophytes endémiques du sud de I’Europe, soit
I’0. foucaudii Gillot de la chaine pyrénéo-cantabrique (cf. p. 232) et les O. prenja
(Beck) Beck et O. urumovii Jav. des Balkans. L’O. campestris présente en revanche
une aire trés large, divisée en deux secteurs principaux. Le premier couvre les régions
boréo-arctiques, de la Scandinavie au nord-est de la Sibérie et pour certains auteurs
I’Amérique du Nord. L’autre, centre et sud-européen, discontinu, comprend les
Pyrénées, les Alpes, les Abruzzes, les Balkans et les Carpathes avec des irradiations
en Ecosse et dans le sud de la Suéde (carte 245b in Meusel & al., 1965). La vaste
répartition de 1’0. campestris a pour corollaire une grande amplitude de variation
morphologique. En Europe, Leins & Merxmiiller (l.c.) distinguent trois sous-espéces.
Le subsp. campestris se rencontre dans toutes les parties de l’aire, exception faite
des régions les plus septentrionales réservées au subsp. sordida (Willd.) Hartman.
Le subsp. tiroliensis (Sieber ex Fritsch) Leins & Merxm., forme a fleurs bleu violacé,
est endémique des Alpes centro-orientales. Son statut taxonomique serait d’apres
les auteurs précités tout a fait indépendant de celui du subsp. sordida avec lequel
il a souvent été confondu. Dans la flore d’U.R.S.S., Fedchenko & Vassil’chenko
(in Komarov & al., 1948) élévent au rang d’espéces le subsp. sordida qu’ils choisis-
sent, par ailleurs, comme type du ser. Sordidae Vass. groupant dans leur dition
quelque 13 espéces dont en particulier les O. sulphurea (Fisch.) Ldb., O. maydelliana
Trautv. et O. schischkinii Vass. Quant au matériel américain, sa position systématique
est encore trés controversée. Boivin (1967), pour le territoire canadien, ne retient pas
moins de sept variétés de I’O. campestris, toutes subordonnées au subsp. gracilis (Nels.)
Boivin que cet auteur définit par rapport aux formes eurasiatiques comme ayant
une gousse complétement dépourvue de septum dorsal. Ce critére ne nous parait
pas trés convaincant, car d’aprés nos observations, les gousses de 1’O. campestris,
si elles offrent un septum ventral bien développé, ne présentent pas en revanche
de créte dorsale. Les deux parois du légume, qui est un peu canaliculé sur le dos,
forment tout au plus dans la loge carpellaire, un angle saillant, sous la nervure
dorsale, qui n’est cependant jamais prolongé en créte, du moins dans le matériel
alpien et pyrénéen que nous avons eu entre les mains. Meusel & al. (l.c.) adoptent
un point de vue différent puisqu’ils ne citent pas I’O. campestris en Amérique du
Nord ou il serait remplacé entre autres par les 0. monticola A. Gray [= O. gracilis
(Nels.) K. Schum.], O. jordalii Pors. [= Q. campestris subsp. gracilis (Nels.) Boivin
var. jordalii (Pors.) Welsh] et O. ferrae-novae Fern. Au point de vue cytologique,
I’O. campestris est a 2n = 48 chromosomes, soit hexaploide, dans toutes les
stations européennes qui ont fait I’objet d’études caryologiques. Ainsi, ce nombre
a été trouvé par Sorsa (1963) sur des plantes d’origine finlandaise qui entrent dans
I’aire du subsp. sordida d’aprés les indications chorologiques de Leins & Merxmiiller.
Jalas (1950), corrigeant le nombre 2n = 32 qui lui est attribué par Love & Love
(1948) [erreur hélas perpétuée dans plusieurs citations récentes de nombres chromo-
somiques], indique pour les subsp. typica (= subsp. campestris) et sordida e
nombre zygotique 2n = c. 48. Ce résultat a encore été confirmé par Laane (1966)
sur une population norvégienne qu’il rapporte bien au subsp. sordida. Dans la partie
sud de l'aire, les données publiées a ce jour concernent deux populations, également
hexaploides, 'une de 1’Oetztal (Autriche, Favarger, 1962b), 'autre de la Vallée
d’Ossoue (H.-P., Favarger & Kiipfer, 1968). Les témoins de la plante autrichienne
que nous avons vus dans I’herbier C. Favarger {NEU) coincident par plusieurs
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caractéres (pétales polychromes a couleur bleue dominante, étendard 1.5 fois plus
larges que les ailes, stipules adnées au pétiole sur la moitié de leur hauteur) avec
le subsp. tiroliensis. Seule la largeur de ’étendard est supérieure a celle qu’indiquent
Leins & Merxmiiller pour ’endémique des Alpes centro-orientales.

La constance des caractéres cytologiques de I’O. campestris contraste avec sa
variabilité morphologique. A ce propos, il est intéressant de noter que le gradient mor-
phologique est sensiblement identique dans les Alpes et les Pyrénées. Dans les deux
chaines, a coté de plantes robustes (15-20 cm de hauteur) a pubescence clairsemée,
on observe des formes prostrées (3 4 6 cm) densément velues-soyeuses, qui offrent
une souche a divisions courtes et serrées, ce qui correspond ‘“‘en gros” a I’habitus
de I'O. alpinus Ten. (inclus dans le subsp. campestris par Leins & Merxmuiiller).
Ces derniéres sont en général liées a des stations seches, sur calcaire, mais sont plus
que de simples accommodats puisque les échantillons que nous avons cultivés gardent
leur habitus propre, au moins aprés deux ans de culture comparée. Enfin, des
populations 4 fleurs bleu violacé existent aussi bien dans les Alpes, ou elles
correspondent au subsp. tiroliensis, que dans les Pyrénées (aragonaises avant tout) ou
en revanche elles n’ont pas de statut taxonomique propre, du moins i notre
connaissance. La question était de savoir si parmi toutes ces variétés, il n’en existerait
pas une offrant une valence chromosomique moins élevée que celle hexaploide
rapportée par les travaux antérieurs. Or, nos numérations s’adressant a des popu-
lations relativement méridionales et a des plantes morphologiquement trés diverses
ont toutes révélé 2n = 48. Les trois premiéres populations ont été prélevées dans des
pelouses alpines sur calcaire, dans des stations trés séches et ensoleillées ou I’O. cam-
pestris offrait le port de I’°0. alpina”. Au Pic de Casamanya, la couleur des fleurs de ce
taxon variait du jaune paille au bleu violacé en passant par tous les intermédiaires.
Nous avons dans ce cas pris garde a fixer plusieurs individus de couleur différente, car
la question d’une introgression éventuelle entre I’O. campestris et I’O. halleri subsp.
halleri pouvait se poser, les deux espéces croissant cote a cote. Cependant, le caryo-
type a 2n = 48 de tous les individus fixés, la régularité de leur pollen, les stipules et
les gousses tout a fait conformes a celle de I’O. campestris ont réfuté cette hypothése
qui aurait impliqué I’hybridation des deux espéces et le rétrocroisement répété de
leurs hybrides. La différence des nombres chromosomiques des deux espéces, vérifiée
dans cette station (2n = 48 pour I’O. campestris et 2n = 32 pour I’O. halleri) rend
d’ailleurs trés peu probable un tel processus bien que des hybrides aient été signalés
entre les deux espéces (0. hybrida Briigger), mais dans d’autres régions. La population
du Coll Mitja croissait sur substrat siliceux et correspondait aux formes robustes,
peu poilues, du subsp. campestris. Enfin, au Collado de la Castanesa, I’O. campestris
que nous avions récolté sous le nom de 1’O. halleri était remarquable par ses fleurs
d’un bleu violacé foncé. La structure de la gousse et la conformation des stipules (fig.
47c¢) devaient nous montrer qu’il s’agissait en fait d’une forme de I’O. campestris. Les
autres caractéres propres a cette sippe sont les inflorescences pauciflores (5- a
8-flores) et la pubescence clairsemée des feuilles. Elle croissait dans des zones de
contact entre les schistes graphiteux de la Sierra Negra et les calcaires du Pic de Cas-
tanesa en compagnie d’espéces calcicoles, telles les Arenaria multicaulis, Astragalus
australis, ou acidophiles comme les Jasione humilis, Gentiana alpina et Tanacetum
alpinum. Des plantes en tout point identiques a I’'Oxytropis de Castanesa se trou-
vaient parmi les exsiccata que M. P. Montserrat (JCP) a mis a notre disposition et
qui provenaient de la Valle de Estos (Hu., Benasque) et de Montanyo de Llacs (Le.,
Parque Nacional de Aigiies Tortes, 2200 m). Dans 1’état actuel de nos connais-



P. KUPFER: LIENS DE PARENTE ENTRE LES FLORES ALPIENNE ET PYRENEENNE 231

sances, il nous parait prématuré de définir un nouveau taxon infraspécifique. Cepen-
dant, ce taxon semble d’ores et déja circonscrit au versant espagnol des Pyrénées
centrales et trés constant au point de vue morphologique.

En définitive, les données cytologiques n’ont pas élucidé la question de I’origine
de I'O. campestris qui reste trés obscure. Peut-étre que I’étude des O. prenja et
O. urumovii apportera quelques éclaircissements. Quoiqu’il en soit, il nous parait
peu probable que 1’O. foucaudii, diploide (cf. p. 232) ait participé d’'une maniére
quelconque 4 la genése de 1’O. campestris hexaploide dont il conviendra plutot
de rechercher les affinités du coté des espéces asiatiques ou américaines. Plusieurs
d’entre elles ont déja fait ’objet d’études cytologiques. Parmi les premiéres, nous
citerons 1'O. sordida (Willd.) Pers. octoploide (2n = 64) d’aprés Sokolovskaya &
Strelkova (1962), I’O. sulphurea, endémique de I’Altai et hexaploide (27 = 48,
matériel de jardin botanique, Ledingham, 1960), I'O. maydelliana des régions
arctiques de I’est de la Sibérie, de ’ouest du Canada et de I’Alaska trouvé 12-ploide
(2n = 96) aussi bien sur des populations russes (Zhukova, 1966 et Sokolovskaya,
1968) que sur des plantes d’Alaska (Holmen, 1962; Johnson & Packer, 1968 et
Knaben, 1968). Enfin 1’O. schischkinii, centro-sibérien, est également 12-ploide
d’aprés Ledingham & Rever (1963). Quant aux résultats publiés sur le matériel
américain, nous noterons les valences hexaploides trouvées chez I’O. terrae-novae
(O. Hedberg, 1967) et chez I’0O. monticola (Ledingham & Fahselt, 1964). Plusieurs
numérations récentes concernant des espéces affines de I’0O. monticola rapportent
2n = 60 chromosomes (Johnson & Packer, 1968) et 2n = 36 pour I'O. gracilis
ainsi que 2n = 32 pour I’O. jordalii (Knaben, l.c.).

De toutes ces données, nous retiendrons qu’en Asie la valence la plus basse a été
trouvée chez une espéce orophile (0. sulphurea) et qu’elle est hexaploide comme
chez’O. campestris. Les trois autres espéces, planitiaires et nordiques, sont plus for-
tement polyploides. Tout porte a croire que le nombre zygotique 2n = 48 est déja
ancien et a engendré par polyploidie “secondaire’ le nombre 2n = 96. Le nombre
2n = 64 pourrait étre issu d’un croisement entre espéces a 96 et a 48. En Amérique
du Nord, la différenciation morphologique et la variation cytologique sont concomi-
tantes comme le montrent les nombres 2n = 32, 36, 48, 60 trouvés dans le cercle
d’espéces de I’0O. monticola. Ces résultats semblent donner raison a Merxmiiller,
dont I’opinion est rapportée par Meusel (l.c.), et selon laquelle ce taxon ne serait pas
trés proche systématiquement du groupe de I’O. campestris.

Oxytropis foucaudii Gillot — Oxytropis halleri Bunge

Si I'on adopte la division du genre Oxytropis telle qu’elle est proposée par
Fedchenko & Vassil’chenko (in Komarov, 1948) dans la flore d’U.R.S.S., les deux
espéces appartiennent a la section Orobia (Bunge) Ascherson & Graebner groupant
les espéces acaulescentes ou subacaulescentes, a stipules adnées au pétiole par leur
base, a gousse semi-biloculaire d biloculaire par développement d’un septum ventral
et parfois aussi d’'un septum dorsal. La méme section réunit encore les O. lazica
Boiss., O. campestris (L.) DC. et O. uralensis (L.) DC., espéces dont il sera aussi
question ici.
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0. foucaudii Gillot, Ann. Soc. Sci. Charente-Inférieure 31: 47-52. 1894.

E., Hu., Nord d’Ordesa, Clavijas Salaron, 2000-2180 m (leg. P. Montserrat, JCP 6399),
2n = 16.

E., Hu., Collado de Bujaruelo, env. 1700 m (leg. P. Montserrat, JCP 6525), 2n = 16.

E., Hu., Puerto de Boucharo, 2000 m (70-85), 2n = 16.

E., Hu,, versant sud-est du Turbon, 2450 m (NEU K02125), 2n = 16.

Peu d’espéces pyrénéennes ont connu une histoire aussi tourmentée que celle
de I’0. foucaudii. Décrit par Gillot en 1894 sur la base d’une plante récoltée par
Foucaud au Pic d’Anie (Basses-Pyrénées), il semble d’emblée avoir été mal compris.
Dans la diagnose francaise, ’auteur d’Autun met pourtant en évidence la plupart
des caractéres importants et originaux de la sippe d’Anie soit: les “pédoncules
pauciflores ... gousses recouvertes de longs poils blancs mélangés de poils noirs, ...
canaliculées seulement sur la suture inférieure, qui est repliée a l’intérieur et
forme une demi cloison, simplement sillonnées sur la suture supérieure, aptére
intérieurement’’. Les indications géographiques qui suivent comprennent les stations
suivantes: “Basses-Pyrénées: Pic d’Anie (J. Foucaud). — Hautes-Pyrénées: Gavarnie,
Saradets (Bordére). — Pyrénées-Orientales: Val d’Eyne, Cambre d’Aze prés Mont-
Louis (Pellat, Bonnier, A. Guillon).”

Cherchant a établir les affinités de I’espéce qu’il décrit, Gillot précise qu’elle
occupe une position intermédiaire entre 1’O. halleri, avec lequel elle avait été confon-
due jusque 13, et I’O. campestris. Cependant, il ne peut pas considérer comme hybride
la plante du Pic d’Anie, car les parents présumés sont absents des localités ou elle
se rencontre. De plus, la constance des caracteéres et la fertilité apparente des échantil-
lons récoltés par Foucaud I'induisent & penser qu’il s’agit d’une espéce distincte.
Gillot rapproche encore I’espéce pyrénéenne de 1’O. lazica Boiss. avec lequel elle
partage la structure de la gousse. En effet, chez les deux espéces ainsi que chez I’O.
campestris, la fausse cloison est formée d’une seule créte, élevée sur la structure
placentaire (fig. 49c¢, d).

A la suite du travail de Gillot, Malinvaud (1895) reprend et commente dans la
revue bibliographique du “‘Bulletin de la société botanique de France” la diagnose
latine de I'O. foucaudii. Malheureusement celle-ci est beaucoup plus sommaire et
moins précise que le texte francais. Elle omet en particulier un détail important
concernant la pubescence des gousses (recouvertes de longs poils blancs mélangés
de poils noirs plus courts). De plus I'indication “leguminibus ... intus semi-bilocu-
laribus” nous parait insuffisante pour donner une idée exacte de la nature de la
fausse cloison. Cependant grice a sa diffusion dans un périodique considéré,
c’est a la diagnose latine que se référeront les botanistes qui aprés Gillot auront a
déterminer les Oxytropis pyrénéens a fleurs bleu violacé. Nous voyons la la cause
premiere de la confusion taxonomique qui s’ensuivit et dont nous donnons quelques
exemples ci-dessous.

— Gautier (1897-1898) dans son ““Catalogue raisonné de la flore des Pyrénées-Orien-
tales” subordonne le taxon de Gillot a titre de variété a I’O. halleri, avec quelques
réserves cependant puisqu’il fait suivre 1’épithéte foucaudii d’un point d’inter-
rogation [O. Halleri Bunge var. Foucaudi? (Gillot)]. Les précisions géographiques
qu’il donne comprennent la Vallée d’Eyne et le Cambre d’Aze et sont manifeste-
ment empruntées a Gillot.
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— Dans la Flore de France (1899, vol. 5: 190-191), Rouy défend une position
différente puisqu’il rapporte I’espéce de Gillot comme forme occidentale a
’Astragalus lazicus (Boiss.) Rouy. En note infrapaginale, il reprend I’hypothése
de Gillot concernant 1’origine hybridogéne de 1’O. foucaudii et indique “‘cet
Astragalus (sous-entendu O. foucaudii) parait présenter beaucoup des caractéres
de I’X A. hybridus Rouy [= A. campestris x variabilis = Oxytropis hybrida
Bruegg. = O. campestris x Halleri] ... et qui a d’ailleurs été obtenu aussi par la
culture”.

— Coste (1900-1901) pour sa part met en synonymie les O. lazica et O. foucaudii.

— En 1949, Gaussen & Leredde dans leur analyse des endémiques pyrénéo-canta-
briques notent a propos de I’O. foucaudii “‘serait une forme d’une plante du
Lazistan. Ne serait-ce pas une convergence?’. Quelques années plus tard les
mémes auteurs (1966) écrivent au sujet de 1’O. halleri “n’existe pas aux Pyré-
nées”. Entre-temps, Gaussen & Le Brun (1964) avaient encore précisé ‘Il est
probable que ce bindome (O. lazica) et celui de 1’O. foucaudii s’appliquent a une
seule et méme espéce — dont l'aire s’étendrait du pic d’Anie au Turbon et aux
Cambres d’Aze —, trés différente de 1’0. Halleri Bunge des Alpes de la Savoie,
du Dauphiné et du Valais”. Nous voyons dans cette derniére remarque l'autre
facteur qui a contribué a faire mal comprendre ’espéce de Gillot. Selon toute
évidence, les botanistes francais ayant herborisé dans les Pyrénées ont comparé les
Oxytropis qu’ils récoltaient aux plantes des Alpes francaises. Ils concluaient
inévitablement que les taxons pyrénéen et alpien n’étaient pas identiques. En
cela, ils avaient parfaitement raison. En effet, nous montrerons dans le chapitre
suivant que 1’0. halleri du Queyras et des Alpes de la Savoie appartient au subsp.
velutina bien différent des deux taxons pyrénéens. Il n’est donc pas surprenant
que la lumiére dans ce délicat probléme ait été apportée par des botanistes
étrangers a la France et dont les éléments de comparaison comprenaient aussi
la sippe des Alpes septentrionales et orientales de I’O. halleri.

C’est a Leins & Merxmiiller (1966) en effet que revient le mérite d’avoir établi
d’une maniére trés péremptoire les affinités exactes de I’O. foucaudii. Dans leur
travail, les deux auteurs allemands mettent en évidence un des plus importants
caractéres de 1’0. foucaudii qui semble avoir échappé a leurs prédécesseurs, a savoir
la forme des stipules. Ces derniéres sont non seulement adnées au pétiole, mais
enveloppent complétement les axes des inflorescences et les feuilles plus jeunes et
se soudent entre elles par leur bord distal simulant ainsi un cornet (fig. 47e). Dans
le groupe de I’O. halleri en revanche, les stipules adnées au pétiole sur une plus
grande distance sont libres par leur marge distale ou tout au plus soudées sur
1/g de leur hauteur. La confrontation des stipules de I'O. foucaudii, identiques a celles
de I’0. campestris (L.) DC. a conduit Leins & Merxmiiller a placer les deux taxons
dans un méme groupe dont toutes les especes offrent par ailleurs la méme structure
de la gousse (demi-cloison interne formée d’un seul septum ventral, complétement
dépourvue de créte dorsale). D’aprés les auteurs précités, ’espéce la plus affine de
I’O. foucaudii est une plante balkanique, O. urumovii Jav. ex Urum., dont la morpho-
logie et les caractéres de pubescence des légumes sont tout a fait conformes a ceux
de I’endémique pyrénéen. La forme des stipules est aussi trés voisine chez les deux
espéces, quoique celles-ci soient soudées sur une plus petite distance dans le taxon
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Fig. 47. — Stipules des Oxytropis halleri subsp. halleri (a, b), O. campestris (c) [population de
Castanesa, K02119), O. campestris (d) [population du Puig d’Alp, K02120]. O. foucaudii (e)
et O. lazica (f, g).
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des Balkans, qui se distingue en outre par la couleur jaune pile de ses fleurs, plus
petites, 4 étendard plus étroit (4 @ 6 mm). Une deuxiéme espéce a aussi souvent
été rapprochée de 1I'O. foucaudii, a savoir I’O. lazica Boiss., endémique du sud-ouest
de la Géorgie, que Boissier avait décrit d’apres des échantillons récoltés par Balansa
dans le Lazistan. Les exemplaires de Balansa que nous avons vus dans la collection
générale du Conservatoire botanique de Genéve et que I’on peut considérer comme
des isotypes [Balansa, Plantes d’Orient, 1866; sous n°® 1399 Oxytropis halleri
Bunge, var.? (Boiss.); région alpine du Lazistan au-dessus de Djimil, vers 2600 m
d’altitude; juillet, aout; (G)] partagent bien avec I'O. foucaudii la structure de la
gousse, I'infrutescence en téte ombelliforme ou en grappe courte pauciflore (4 a
10), les fruits 4 pubescence mixte assez prononcée, couverts de poils blancs relati-
vement longs (0.8 & 2 mm) et de poils noirs, courts (0.3 4 0.4 mm), et enfin la
couleur bleu violacé des fleurs. En revanche, il s’en distingue par son port plus
robuste et la conformation de ses stipules qui rappellent beaucoup celles de 1’O.
halleri. Elles sont adnées au pétiole sur les 3/4 environ de leur hauteur alors qu’elles
sont 4 peine soudées entre elles par leur bord distal (sur !/, a!/; de leur hauteur
[fig. 47f, g]. Ainsi, suivant que I’on donnera la primauté a 'un ou a I'autre des cri-
téres, stipules ou légumes, 1’O. lazica s’inscrira dans deux groupes distincts, respec-
tivement dans celui de I’O. halleri ou celui de I’O. campestris.

Notre propre expérience du complexe O. foucaudii-O. halleri comprend deux
étapes. Au cours de nos premiéres excursions dans les Pyrénées, les seuls échantil-
lons que nous ayons récoltés le furent dans les Pyrénées orientales ou ils sont particu-
liérement fréquents dans les pelouses alpines sur sol carbonaté que Braun-Blanquet
(1948) a groupées sous le nom d’Elyneto-Oxytropidetum foucaudii. Le nom méme
de I’association, le fait que Gillot cite I’O. foucaudii au Cambredase et dans la
Vallée d’Eyne, stations que nous avons visitées, nous avait engagé a rapporter nos
exsiccata a I’O. foucaudii. C’est sous ce bindme qu’en collaboration avec Favarger
(Favarger & Kiipfer, 1968) nous avons publié le nombre chromosomique 217 = 32
pour une population de la Vallée d’Eyne. Notre jugement n’a été ébranlé qu’au
moment ol nous avons récolté au Turbon (prov. de Huesca), un Oxytropis dont les
fleurs plus piles, le pubescence plus marquée dans toutes ses parties, le port plus
trapu contrastaient avec les caractéres de la sippe des Pyrénées orientales. De plus,
la culture a Neuchitel de cette plante s’est révélée trés délicate. Alors que dans les
mémes conditions le taxon des Pyrénées orientales a fleuri abondamment, les
plantes du Turbon ont végété sans se développer normalement, produisant a une
seule occasion une petite inflorescence. Ces difficultés de culture sont généralement
révélatrices d’une valence chromosomique basse. Par la suite nous avons encore
récolté des plantes identiques au Port de Boucharo (= Port de Gavarnie = Collado
de Bujaruelo) alors que M. P. Montserrat nous faisait trés aimablement parvenir des
graines de deux stations aragonaises portant ainsi a quatre les populations étudiées
au point de vue cytologique.

Nos résultats caryologiques montrent que le taxon des Pyrénées aragonai-
ses offre dans toutes ses stations 2n = 16 chromosomes. Il est donc diploide
contrairement a la sippe des Pyrénées orientales. Le caryotype, peu différencié, est
constitué de six paires de chromosomes longs de 4 a 6y, a constriction submédiane
ou située dans la région médiane et de deux paires plus courtes (3 a 4u) a constric-
tion (presque) médiane. Une des paires de petits chromosomes montre un centro-
meére large et fragile, les deux segments étant fréquemment séparés (fig. 46¢c). Ce
détail a été vérifié dans les 4 populations, chaque fois sur des mitoses du méristéme
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Fig. 48. — a, Oxytropis foucaudii, mitose de racine (Puerto de Boucharo, 70-85). b, Oxytropis
halleri subsp. halleri, anaphase I (Cambredase, K02128).

radiculaire, aussi bien sur des racines ayant subi un prétraitement a I’a-monobromo-
naphtaléne que sur des racines non traitées.

Les données cytologiques et nos observations sur des plantes en culture nous
ont incité a entreprendre I’étude morphologique comparée des sippes centre et
est-pyrénéenne en utilisant comme référence la diagnose francaise de Gillot. Trés
tot, nous avons été convaincu que les deux populations n’étaient pas conspécifiques,
mais que la plus orientale appartenait a I’O. halleri subsp. halleri et que la deuxiéme,
centro-pyrénéenne, s’identifiait a 1’0. foucaudii. Les différences morphologiques
les plus importantes que nous avons relevées entre les deux espéces laissent apparaitre
que la description originale de 1’O. foucaudii (dans sa version francaise) coincide
parfaitement avec la plante du Pic d’Anie, sauf peut-étre sur deux détails. La
couleur des fleurs définie par Gillot comme étant “purpurine” est en fait bleu
violacé pile, alors que la caréne dite ‘a4 sommet obtus et non apiculé” est pourvue
d’un apicule, bien qu’assez court. En revanche, Gillot s’est trompé lorsque, comparant
les échantillons du Port de Gavarnie (H.-P.), des Sarradets (H.-P.), de la Vallée
d’Eyne (P.-0.) et du Cambredase (P.-O.), il écrit “dans tous ces spécimens, qui sont
absolument identiques, les gousses sont monoloculaires, a cloison incompléte par
I’absence de prolongement interne de la suture supérieure ou dorsale”.! Nos propres
exemplaires récoltés dans les mémes stations des Pyrénées-Orientales montrent
trés clairement que la fausse cloison est formée de deux crétes, I’'une placentaire,
'autre dorsale (fig. 49b). Il faut cependant reconnaitre qu’ici la créte dorsale est
moins développée que la créte ventrale et ainsi a pu échapper a une observation un
peu rapide.?

1A moins que les deux espéces ne vivent cdte a cote dans les Pyrénées-Orientales, ce qui
nous parait peu probable compte tenu des exsiccata que nous avons vus.

2Dans le subsp. velutina des Alpes, les deux demi-cloisons ont la méme dimension (fig. 49a).
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Fig. 49. — Structure interne de la gousse des Oxytropis halleri subsp. velutina (a), O. halleri
subsp. halleri (b), O. foucaudii (c) et O. lazica (d).
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Cherchant a mettre a profit nos observations morphologiques, nous avons
tenté de dresser la carte de distribution de I’O. foucaudii en utilisant les matériaux
conservés en herbier. A cette fin, nous avons revu les exsiccata intercalés sous les
bindmes O. foucaudii, O. halleri, O. lazica et O. uralensis dans les collections des
Conservatoires ou Instituts de botaniques suivants: Genéve (G), Jaca (JCP), Madrid
(MA, MAF), Montpellier (MPU), Toulouse, (TLF), Neuchitel (NEU). Une forte
proportion (la moitié au moins) des identifications étaient erronées. Parmi les
échantillons provenant des Pyrénées orientales, nous n’en avons vu aucun qui
rappelle de prés ou de loin I’O. foucaudii. Ce taxon parait ainsi manquer dans cette
partie de la chaine ol pourtant toutes les flores I'indiquent. Il y est remplacé par
I’O. halleri subsp. halleri que nous avons observé du Pic de Costabonne (P.-O.) a
la région d’Espot [E., Le., Espot, La Mosquera, in pratis alpinis et in rupestribus,
2300 m, 14.7.1934, W. Rothmaler 67725 (MA)] en passant par les montagnes arié-
geoises et ’Andorre. Des recherches plus exhaustives permettront peut-étre de
découvrir des stations plus occidentales de 1’O. halleri, mais jusqu’a plus ample
informé nous le considérons comme faisant défaut dans les Pyrénées centrales ol
pourtant certaines difficultés de détermination peuvent surgir par suite de la
présence d’une forme a fleurs bleu violacé de I'O. campestris (cf. p. 230). Cette
forme, qui rappelle a certains égards 1’0. campestris subsp. tiroliensis (Sieber ex
Fritsch) Leins & Merxm., se distingue aisément de 1’O. foucaudii par sa pubescence
moins forte et ses gousses couvertes de poils tous treés courts. Elle différe aussi du
groupe de I’O. halleri par la forme de ses stipules, constituant une sorte de manchon
autour de la base des hampes florales et des pétioles (fig. 47c). Quoi qu’il en soit,
mis a part cette forme un peu ambigué de 1I’O. campestris, le seul autre représentant
de la section Orobia (Bunge) Ascherson & Graebner dans le centre des Pyrénées
est de 1'O. foucaudii. Son aire couvre le versant aragonais, ou sa station la plus
orientale se situe au Turbon (Hu., 8 30 km au sud-ouest de la Maladetta), déborde
sur le versant frangais au niveau des Hautes-Pyrénées et se prolonge a ’ouest jusque
dans laVallée de Roncal. Dans la chaine cantabrique enfin, les récoltes de Losa &
Montserrat (1952), de Rodriguez Sudrez & Lainz (in Lainz, 1960), de Lainz
(1962), de Rivas-Martinez & al. (1971) ont toutes été rapportées a l’origine a
I’O. halleri. Récemment, Lainz (1973) a cependant admis, sur la base de la structure
interne du légume, que les échantillons cantabriques appartenaient a I’O. foucaudii.

Au point de vue écologique enfin, I’O. foucaudii croit entre 1500 et 2600 m,
sur calcaire, dans les pelouses a Elyna. Au Turbon parmi les compagnes de I’O.
foucaudii, nous avons remarqué les Festuca scoparia, Arenaria tetraquetra subsp.
tetraquetra, Aethionema monospermum subsp. ovalifolium, Helictotrichon mon-
tanum, Paronychia kapela subsp. serpyllifolia, Brassica repanda.

En définitive, la carte de distribution des O. halleri et O. foucaudii (fig. 50) fait
apparaitre que dans les Pyrénées les deux taxons s’excluent de leurs territoires respec-
tifs. En contradiction avec nos conclusions précédentes (Favarger & Kiipfer, 1968),
force nous est de considérer I’O. foucaudii comme un endémique centro-pyrénéen-
cantabrique. Il entre dans le cercle d’espéces comprenant I’O. campestris (hexaploide
dans le domaine pyrénéo-alpien) ou il occupe une place particuliére grice a son
statut diploide. En revanche, ses affinités avec les O. halleri et O. lazica sont plus
ténues qu’on ne le supposait jusqu’ici.
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Description de I'O. foucaudii

Plante vivace, velue-soyeuse, acaule; souche peu divisée, a divisions trés courtes,
épaisses, couvertes de restes foliaires (pétioles et stipules) desséchés, émettant 1 4 2
hampes florales scapiformes, hautes de 1 a 4 cm s’allongeant aprés I’anthése pour
atteindre 4 a 8 cm a maturité, hispides, a poils longs étalés, parfois entremélés de poils
plus courts, sétiformes, dressés-apprimés, blancs, brunatres ou noirs (au moins les
supérieurs). Feuilles a (10-)13 4 16 paires de folioles, rapprochées, tangeantes, ovales-
elliptiques a lancéolées [5.5 2 8 x 2.5 a 4 mm)], velues-soyeuses sur les deux pages,
terminées par un pinceau de poils longs de 1 a 1.8 mm; pétioles et rachis hérissés
de longs poils (1.5 4 3 mm); stipules (fig. 47e) adnées au pétiole sur /s a /4 de
leur hauteur et soudées entre elles par leur marge distale sur (}/3-)!/2 a 3/4 de leur
hauteur, ciliées et couvertes de longs poils soyeux, entiérement scarieuses ou a dents
herbacées. Inflorescences pauciflores, 4- & 7-flores; bractées herbacées, un peu plus
courtes que le calice ou égalant ce dernier, relativement larges (2.5 a 4 mm, au moins
les inférieures); fleurs dressées-étalées; calice tubuleux (8 a 10 mm) se fendant a
maturité, velu, a dents aigués(3 a S mm); pétales a limbe bleu violacé pale, devenant
plus foncé aprés I’anthése; étendard (14 a 16 x 6 a 7 mm) tronqué-échancré au
sommet, muni le plus souvent d’une trés petite dent au centre de I’échancrure;
caréne a apicule trés court (0.3 a 0.4 mm). Gousses (2-)3 a 4(-5), dressées, dépour-
vues de carpophore, oblongues [15 a 20(-25) mm], brun violacé a maturité, velues
a pubescence mixte formée de poils brun-noir, courts (0.3 a 0.4 mm) et blancs,
longs (1.5 a 2.2 mm), canaliculées sur la suture ventrale (placentaire); fausse
cloison élevée sur le bord placentaire du carpelle; paroi dorsale (sous la nervure
médiane) de la loge carpellaire dépourvue de créte, lisse (fig. 49¢c). Graines brunes,
mates (1.6 4 2.2 mm de diamétre).

O. halleri Bunge ex Koch, Syn. Fl. Germ., ed. 2: 200. 1843.
= Astragalus variabilis Rouy, Fl. Fr. 5: 189. 1899; O. uralensis (L.) DC. var. seri-
cea DC., Prodr. 2: 276. 1825; A. sericeus Lam., Fl. Fr. 2: 645. 1778.

subsp. halleri

F., P.-O., créte ouest du Cambredase, 2650 m (NEU K02128), 2n =32.

E., Ge., Puigmal, Col de Caralps, 2480 m (NEU K02131), 2n = 32.

AND., Pic de Casamanya, versant sud-est, 2450 m (NEU K02120), 2n = 32.
CH., St-Gall, Alvier (leg. H. Seitter, 73-1100), 2n = 32.

subsp. velutina

I., prov. d’Aosta, aval de Cogne, 1200 m (leg. J. bot. Lausanne, NEU K02127, 2n = 16.
I., Alpes du Piémont (leg. J. bot. Lautaret, 71-1334), 2n = 16.

Les données caryologiques concernant 1’O. halleri sont déja nombreuses grice
notamment aux publications de Favarger (1962b, 1965a) qui le premier a décelé de
la polyploidie intraspécifique dans ce taxon. Ses numérations concernent quelque
douze stations disséminées dans les Alpes, les Tatra et ’Ecosse. Avant Favarger, seul
Tschechow (1930) avait étudié 1’0. halleri au point de vue cytologique, déterminant
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2n = 16 chromosomes sur du matériel de jardin botanique. Récemment, Richards
(in Love, 1969) a confirmé la valence tétraploide des plantes de I’Ecosse. A ces
résultats cytologiques, nous pouvons encore adjoindre le nombre 2n = 32 déterminé
sur une plante de la Vallée d’Eyne que nous avions attribué a tort a I'O. foucaudii
dans une publication précédente (Favarger & Kiipfer, 1968). Lors de la méiose du
tétraploide (fig. 48b), étudiée sur le matériel du Cambredase, les chromosomes s’or-
ganisent en 16 bivalents. Jamais nous n’avons observé d’appariements de plus de deux
chromosomes. Cherchant a établir les statuts taxonomiques respectifs des sippes
diploide et tétraploide, Favarger (l.c.) a identifié les plantes diploides avec le var.
villoso-sericea (Shuttlew.) Becherer, synonyme du subsp. velutina (Sieber) O. Schwarz
et rapporté les individus tétraploides au var. appresso-sericea (Shuttlew.) Becherer
coincidant a la sous-espéce typique de I’O. halleri si I’on adopte la nomenclature de
Schwarz. D’aprés Gams (in Hegi, 4/3: 1449. 1924), c’est Albert von Haller qui en
1739 a décrit le premier I’O. halleri, le définissant par ‘“‘Astragalus Alpinus totus
sericeus foliis ex ellipsis acuminatis”. Les plantes auxquelles se référait Haller
provenaien: de la chaine du Stockhorn (Préalpes bernoises) ol seule la sippe
tétraploide a été rencontrée jusqu’ici. Par la suite, Bunge (ex Koch, Syn. Fl. Germ.
ed. 2: 200, 1843) appliquant les régles de la nomenclature binominale choisira
I’épithéte halleri en hommage a 'auteur suisse. Dés lors, il nous parait tout a fait
justifié de rapporter le type de ’espéce a la race tétraploide des Préalpes suisses
dont nous donnerons la répartition compléte ci-dessous.

Le matériel que nous avons réuni en culture comparée et les observations
réalisées “‘in situ” nous ont permis de confirmer 'opinion de Favarger, 4 savoir
I’appartenance des taxons diploide et tétraploide respectivement aux subsp. velutina
et subsp. halleri. Parmi les différences morphologiques que nous avons relevées dans
les descriptions énoncées ci-dessous, nous retiendrons la robustesse du subsp. velutina,
caractére assez étonnant pour un diploide, la couleur plus pile de ses fleurs, macu-
lées de jaune sur I’étendard, conférant a certains individus une teinte verdatre, les
inflorescences ovoides et non pas capituliformes et enfin la pubescence plus mar-
quée, formée de poils plus longs. Trés souvent ces critéres nous ont paru suffisam-
ment déterminants pour nous permettre d’identifier les deux sippes sur du matériel
sec ou frais sans avoir recours a I’analyse cytologique. Les résultats que nous avons
obtenus grice aux exsiccata conservés a Genéve (G), Toulouse (TLF, TLJ), Neu-
chitel (NEU) et obligeamment mis a notre disposition ont été portés sur la figure 50.
Celle-ci montre que les deux taxons diploide et tétraploide ne s’excluent pas
complétement de leur territoire respectif. L’aire principale de la sippe diploide
s’étend des Alpes cottiennes aux Alpes graies, pennines et lépontines. Une aire
secondaire s’observe dans le Haut Vintschgau. Les tétraploides occupent en
revanche une aire plus septentrionale et, dans les Alpes tout au moins, plus orientale.
Elle couvre les Préalpes suisses et se retrouve dans la partie orientale de la chaine,
des Alpes grisonnes aux Niedere Tauern. De plus, elle offre des irradiations dans le
tiers oriental des Pyrénées, en Ecosse et dans les Carpathes. Le subsp. velutina,
que I’on peut considérer jusqu’d plus ample informé comme endémique alpien,’
parait inféodé au substrat calcaire dans les vallées séches. En effet, le Queyras, la
Vallée d’Aoste, le Valais central et la partie supérieure du Vintschgau sont de toute
la chaine des Alpes les régions ou les précipitations annuelles sont les moins

'Gautier (L.c.) signale le subsp. velutrina dans la vallée de Prats-Balaguer (P.-0.), ce qui nous
parait trés improbable.
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abondantes, de I’ordre de 450 a 600 mm. Les conditions écologiques optimales pour
cette sous-espéce semblent réalisées a des altitudes relativement basses, comprises
entre 400 et 1700 m. Les groupements qui I’hébergent sont des pelouses seéches
dont les différents faciés sont réunis, pour la partie occidentale de la chaine, dans
le Stipeto-Poion carniolicae, alliance remplacée plus a l’est par le Stipeto-Poion
xerophilae, mais dont les exigences thermiques et pluviométriques sont sensible-
ment identiques. Braun-Blanquet (1961) place d’ailleurs le subsp. velutina dans la
liste des espéces caractéristiques du Stipeto-Poion carniolicae. Le groupement auquel
la sippe diploide participe avec la plus haute fréquence dans le Valais central
est I’association a Silene otites et Koeleria vallesiana ou ’on retrouve entre autres
Stipa pennata, Astragalus exscapus, Pulsatilla halleri. Le subsp. velutina pénétre
aussi dans les foréts exposées au sud a Pinus silvestris et a strate herbacée trés
clairsemée. Dans le Vintschgau, il participe a 1’association a Pinus silvestris et a
Astragalus vesicarius subsp. venostanus (Braun-Blanquet, l.c.) qui colonise les
versants orientés au sud-est a des altitudes variant entre 1000 et 1200 m. Le taxon
diploide n’est cependant pas complétement exclu des altitudes plus élevées, 2000 m
ou plus, mais il s’intégre toujours a des groupements calcicoles dont la composition
floristique trahit un caractére xérophile et héliophile plus ou moins accusé. Dans le
Valais par exemple, alors que sur la rive droite du Rhone ses stations s’observent
entre 460 et 600 m, sur la rive gauche il monte a plus de 2000 m et atteint méme
quelque 2280 m entre ’Unter- et I’Oberrothorn (Becherer, 1956). Notons cependant
que dans cette partie de son aire il n’a pas a souffrir de la concurrence de la sippe
tétraploide qui a un caractére orophile plus marqué. Dans la Vintschgau et la Vallée
de Miinster, le subsp. velutina ne s’éléve que rarement au-dessus de 1200 m, altitude
au-dessus de laquelle il est remplacé par le type tétraploide de I’espéce. Calcicole’
comme son correspondant diploide, le subsp. halleri (4x) trouve son optimum dans
les pelouses alpines a Elyna myosuroides dont il est une des espéces caractéristiques,
tant dazns les Alpes (Braun-Blanquet, 1969) que dans les Pyrénées (Braun-Blanquet,
1948).

Au point de vue morphologique, I’aire trés disjointe de la race tétraploide ne semble
pas avoir entrainé la formation d’endémiques locales bien caractérisées. Les échan-
tillons que nous avons eus entre les mains provenant des Pyrénées orientales, d’Ecosse,
des Préalpes bernoises et de Transylvanie sont rigoureusement identiques. Signalons
tout de méme 1'O. sericea subsp. korabensis Kiimmerle & Jdv. du Korab albanien
dont le statut exact reste a définir d’aprés Leins & Merxmiiller (in Tutin & al.,
2: 126. 1968) et qui se distingue par sa gousse a créte dorsale tres étroite. Ce
caractére se retrouve pourtant a un degré moindre il est vrai, chez le subsp.
halleri (tétraploide) ol le septum placentaire est toujours plus développé que la
créte dorsale (fig. 49b). Quant a 1’0. intricans Thomas, subordonné par Gremli a
titre de variété a 1’0. halleri, il n’est qu’une forme presque glabre, sporadique et par

YGautier (L.c.) définit curieusement I'écologic de I'Q. halleri dans les Pyrénées-Orientales
par “‘paturages siliceux’ alors que cette espece n’est qu’exceptionnellement transgressive sur sol
acide.

ZNotons a ce propos que Braun-Blanquet (1948) dans son travail sur la végétation alpine
des Pyrénées orientales deéfinit une association a Elyna et Oxytropis qu’il nomme Elyneto-
Oxytropidetum foucaudii. Comme seul I'O. halleri se rencontre dans ce groupement (au moins
dans cette partie de la chaine), il conviendra a I’avenir d’appeler ce groupement Elyneto-Oxytro-
pidetum halleri.
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conséquent sans signification phytogéographique, du type de l'espéce et a été
observé dans les Préalpes suisses, les Grisons et les Carpathes.

Au point de vue systématique, 1’O. halleri, par sa gousse biloculaire, occupe une
place particuliére au sein des espéces européennes a coté de 1’O. uralensis (L.) DC.
avec lequel il a d’ailleurs souvent été confondu. Force est de reconnaitre que
I’endémique de 1’Oural, qui se distingue de 1’O. halleri par ses stipules étroites,
adnées au pétiole sur !/s a !/3 au plus de leur hauteur, offre des caractéres
intermédiaires entre les sous-espéces halleri et velutina. De la premiére, I’O. uralensis
a la pubescence courte des folioles, la couleur purpurine des fleurs et les inflores-
cences en téte capituliforme. En revanche, par son port robuste, sa souche peu
divisée, ses gousses a septum dorsal aussi large ou plus large que la créte placentaire,
il se rapproche du subsp. velutina. Les affinités de 1’O. halleri seront peut-étre a
rechercher du coté des espéces asiatiques (la flore de I’'U.R.S.S. compte quelque
276 Oxytropis d’aprés Fedchenko & Vassil’chenko [in Komarov, l.c.] telles les O,
strobilacea Bunge, O. argentea [Pall.] Pers. ou O. schischkinii Vass.).

Description de I'O. halleri subsp. halleri

Plante velue argentée, acaule; souche divisée a divisions courtes (1 4 6 cm),
épaisses, couvertes de restes foliaires desséchés, émettant 1 a 3 hampes florales
scapiformes, hirsutes, a poils courts, dressés-apprimés, plus nombreux que les poils
longs étalés, hautes de 3 a 8(-12) cm, s’allongeant un peu aprés la floraison. Feuilles
d 8-13 paires de folioles généralement non tangentes, ovales-elliptiques a lancéolées
[6 a4 16(-20) x 2 a 4(-6) mm], vert argenté & pubescence un peu plus prononcée a
la page inférieure et formée de poils relativement courts (0.4 a4 1.5 mm); pétioles
et rachis couverts de poils en majorité dressés-apprimés et hérissés de rares poils
plus longs; stipules adnées au pétiole sur !/3 a !/, de leur hauteur, libres par leur
autre marge ou a peine soudées a la base (fig. 47a, b), scarieuses, velues sur la page
extérieure. Scapes relativement gréles (0.8 a 1.5 mm de diamétre). Inflorescence
multiflore, 8 a 16-flore en téte subsphérique souvent plus large que haute
[2.2 4 3.5 x 1.8 & 2.8 cm]; bractées égalant environ le calice, étroites (1 4 3 mm de
large); pétales a limbe d’un rouge-lilas violacé vif, virant au bleu violacé aprés I’an-
thése; étendard sans macule jaune, a gorge blanc-rose plus ou moins striée de violet,
de 16 4 21 mm de long sur 2 4 8 mm, tronqué a émarginé au sommet; caréne a
apicule de 0.5 2 2 mm de long. Calice tubuleux [9 a 12 mm] se fendant & maturité,
velus, 4 poils noirs courts, plus nombreux que les poils blancs, longs, 4 dents courtes
(1.5 4 3 mm). Infrutescence en grappe courte (2 & 6 cm). Gousses nombreuses,
dressées, sessiles, oblongues [1.5 & 2 cm], brun noiritre, canaliculées sur les deux
sutures mais plus fortement sur la suture ventrale, velues, @ pubescence formée
presque exclusivement de poils courts, noirs (0.3 a 0.4 mm), entremélés de rares
poils blancs a peine plus longs (0.6 a 0.8 mm); fausse cloison compléte formée de
deux éléments élevés tant sur le bord placentaire des carpelles que sur la nervure
principale (fig. 49b). Graines brun-noir, mates (1.7 a 2.4 mm de diamétre). n = 16.

Le subsp. velutina différe du type par les caractéres suivants: port plus robuste;
pubescence plus prononcée. Souche a divisions moins nombreuses et plus courtes;
hampes florales robustes [1.4 4 2(-3) mm de diamétre], atteignant 5 4 15 cm de
hauteur, parfois plus, les fructiféres 10 @ 25 cm ou plus. Feuilles a 11-17 paires
de folioles [8 4 20(-24) x 3 a 7(-8) mm], velues blanchatres, terminées par un pinceau
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de poils longs de (1.5 a 2.5 mm). Inflorescence multiflore, 12 & 25(-30)-flore en
téte subsphérique généralement moins large que haute (2.5 4 3 x 2.5 a4 4.5 cm)
s’allongeant aprés la floraison; pétales a limbe bleu violacé pile devenant plus
foncés aprés l’anthése; étendard maculé de jaune, strié de violet de part et
d’autre de la gorge blanc sale, de 17 4 23 mm de long sur 6 a 7.5 de large. Calice de
10 4 13 mm a dents plus longues (3 4 4 mm). Caréne 4 apicule court, massif
(0.4 a 1 mm). Infrutescence en grappe longue de 4 & 12 cm; gousses oblongues
(1.5 a 2.5 cm), dressées droites, plus rarement arquées-divariquées; fausse cloison
a créte dorsale aussi développée que la créte placentaire (fig. 49a). n = 8.

Veronica bellidioides L., Sp. P1.: 11. 1753.

F., 2H.-P., %réte entre le Port de Gavarnie et le Pic Entre les Ports, 2350 m (NEU K01242),
n = 18.

AND., Port d’Envalira, 2400 m (NEU K01232), 2n =18.

F., P.-O., Roc d’Aude, 2300 m (70-1889), 2n = 18.

F., P.-O., Cambredase, versant nord, 2250 m (NEU K01255 et NEU K01256), 2n = 18.

F., P.-0., créte entre le Coll Mitja et le Pic Redoun, 2400 m (69-432), 2n = 18.

E., Hu., Port de Barrossa, versant sud, 2530 m (69-1948), 2n = 36.

F., H.-P., Pic du Midi de Bigorre, versant sud, 2600 m (NEU K01239), 2n = 36.

F.,P.-O., sud du Pas de la Case, aval de I’étang de Font Négre, 2200 m (NEU K01254), 2n = 36.

F., Ar., Port de Pailhéres, pelouse au nord du col, 1800 m (NEU K01252), 2n = 36.

F., A-M., Ht-Boréon, aval du Lac des Sagnes, 2150 m (NEU K01253), 2n = 36.

F., H.-A., Ceillac, Vallée du Cristillan, (NEU K01241), 2n = 36.

F., H.-A., Ceillac, Bois Noir, (NEU K01243), 2n = 36.

F., Savoie, Val d’Isére (J. bot. Dijon, 68-924), 2n = 36.

F., Isére, Alpe d’Huez, Pic de I’Herpie, 2200 m (J. bot. Meyrin), 2n = 36.

CH., Vs., Montagne de Fully, amont du lac, 2150 m (NEU K01236), 2n = 36.

CH., Vs., Val d’Entremont, Combe des Planards, 2200 m (J. bot. Genéve, 70-1052), 2n = 36.

CH., Vs., Gd-St-Bernard, Combe Barasson, 2400 m (70-753), 2n = 36.

CH., Vs., Vallée de St-Nicholas, Schwarzsee, 2550 m (NEU K01240), 2n = 36.

1., Collem Losom, 2800 m (J. bot. Paradisia, 69-223), 2n = 36.

I., Vallis Tellina (J. bot. Udine, 70-345), 2n = 36.

CH., Vs., 2550 m (J. bot. Genéve, NEU K01238), 2n = 36.

CH., Vs., vallée de St-Nicholas, Riffelberg, 2650 m (70-742), 2n = 36.

CH., Grisons, Val del Fain (leg. E. Senaud, 69-468), 2n = 36.

VH., Grisons, Bernina, Lago Bianco (leg. E. Senaud, NEU K01233), 2n = 36.

CH., Grisons, Muottas Muragl (leg. E. Senaud, NEU K01245), 2n = 36.

CH., Grisons, Umbrail (J. bot. Th. Egli, NEU K01237), 2n = 36.

A., Tyrol, Tuxer Alpen, Kellerjoch (J. bot. Innsbruck, NEU K01249), 2n = 36.

I., Trento, Passo di S.-Pelligrino, La Costabella, 2300 m (72-1706), 2n = 36.

A., Dolomites, 2000 m (J. bot. Klagenfurt, NEU K01247), 2n = 36.

A., Kirnten, Turracher Berge, Nockgebiet, 2000-2400 m (J. bot. Wien, NEU K01251), 2n
= 36.

A., Koralpe, Seehdhe, 1600 m (leg. P. Correvon, 69-1699), 2n = 36.

A., Styrie, Gleinalpe, Speikkogel, 1900 m (J. bot. Graz, 70-1457), 2n = 36.

Bulgarie, Rila, 2800 m (J. bot. Sofia, NEU K01257), 2n = 36.

Le V. bellidioides est un orophyte endémique du sud et du centre de ’Europe. Les
grands traits de sa répartition portés sur la figure 51, sont déterminés dans une large
mesure par ses exigences édaphiques. Le V. bellidioides est un taxon calcifuge qui
fait défaut dans la plupart des chaines calcaires (sinon dans toutes?): Jura, Préalpes
occidentales et septentrionales, etc. En revanche, il abonde dans une grande partie
des massifs siliceux des Pyrénées ou des Alpes cristallines, des Alpes maritimes aux
Alpes orientales. A ’est de I’Europe, il est disséminé au nord des Balkans, de I’Alba-
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nie aux montagnes bulgares et dans les Carpathes orientales. Sa limite septentrionale
est atteinte dans les Sudétes sur deux petites chaines n’excédant pas 1600 m d’alti-
tude, a savoir les Riesengebirge (= Krkonose) et Gesenke (= Jeseniky). Exception-
nellement transgressif sur roche-mére carbonatée, il colonise alors toujours des sols
décalcifiés en surface. Sa souche émettant des stolons radicants a enracinement trés
superficiel lui permet ainsi de s’affranchir de I'influence de la roche sous-jacente.

Le V. bellidioides est une des composantes les plus fidéles des pelouses acido-
philes maigres et séches des étages subalpin et alpin, montant a plus de 3000 m
d’altitude (3250 m dans les Grisons d’aprés Braun-Blanquet & Riibel, 1932). Dans
les Alpes, son optimum est réalisé dans les groupements appartenant aux Caricetea
curvulae ou le V. bellidioides participe avec une égale constance aux pelouses a
Carex curvula, i Festuca halleri ou a Festuca varia. Dans les Pyrénées ot il offre les
mémes exigences écologiques, il est assez étroitement lié aux pelouses a Festuca
eskia pour autant que le tapis de graminées ne soit pas continu. Il est particuliére-
ment abondant sur les petits replats délimités par les touffes de Gispet ou sur les
buttes a gazon plus ras, colonisées par les Sibbaldia procumbens, Gentiana alpina et
Carex curvula. Le V. bellidioides est en revanche beaucoup plus rare dans les
groupements plus thermophiles a Festuca paniculata.

Lorsque nous avons entrepris I’étude cytologique du V. bellidioides, seule la
numération publiée par Mattick (in Tischler, 1950) était connue et relatait 2n = 18

of

J‘/\' by y

Fig. 52. — Veronica bellidioides, mitoses de racine.
a, population du Pic du Midi de Bigorre (K01239). b, population du Coll Mitja (69-432).
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chromosomes pour du matériel sans doute d’origine tyrolienne. Nos premiers résultats
(Kiipfer, 1968) nous avaient permis de déceler une sippe tétraploide en deux loca-
lités des Alpes suisses (Bernina et Montagne de Fully) et une race diploide dans les
Pyrénées-Orientales. L’année suivante, Fischer (1969) confirmait I’existence d’une
sippe polyploide sur deux populations autrichiennes. La question qui se posait
alors était de savoir si des populations relictuelles (2x) existaient bien dans les
Alpes et dans P’affirmative d’en délimiter la répartition. Il convenait également de
poursuivre l'inventaire cytologique des populations pyrénéennes. Nos observations
sont résumées sur la figure 51.

Tous nos comptages ont été réalisés sur des mitoses de racine; nous ne pouvons donc
pas apporter de précision sur le déroulement de la méiose du tétraploide. Le pollen
est cependant treés régulier chez les deux cytotypes. Les chromosomes sont petits
(1.4 a 3u), de taille sensiblement égale dans les deux races et les centroméres peu
visibles (du moins avec la technique que nous avons utilisée). Dans les caryotypes
a 2n = 18 aussi bien que dans ceux a 2n = 36, une paire de chromosomes offre un
petit fragment de chromatine détaché du corps principal (fig. 52a, b). La constriction
primaire n’étant pas visible, on ne peut pas affirmer qu’il s’agit de satellites ou de
chromosomes a large constriction subterminale.

Deux remarques ressortent de I’ensemble des données cytologiques. Dans le
domaine alpien seule la race tétraploide a été retrouvée. Notre échantillonnage assez
complet (23 stations différentes dont plusieurs autrichiennes) a été effectué dans
tous les secteurs de I’aire, méme en des stations trés méridionales, telles la Koralpe ou
le Ht Boréon, qui hébergent en général des sippes diploides. Nos résultats, joints
a ceux de Fischer (l.c.), rendent donc trés improbables le nombre 2n = 18 publié
par Mattick (l.c.). Il est aussi intéressant de remarquer que la population bulgare
(Rila) appartient au cytotype polyploide, quand bien méme sa situation géogra-
phique (seules les populations du Pirin sont plus australes), laissait supposer le
contraire. Dans les Pyrénées, unique région ou les deux races chromosomiques se
cotoient, la situation, au moins sur la carte semble confuse. Pourtant on peut
dégager quelques lignes générales. L’aire principale de la sippe diploide est orientale
et couvre, selon toute probabilité, la chaine franco-espagnole du Canigou a la
frontiére franco-andorrane et s’avance au nord sur les sommets dominant la source
de I’Aude. Les deux races, qui s’affrontent sans doute en d’autres régions, se trouvent
a quelques centaines de métres 1’'une de I’autre dans la région Pas de la Case-Port
d’Envalira. Le cytotype diploide occupe la station la plus élevée, en créte, alors que
le tétraploide colonise les pelouses fraiches en aval des sources de I’Ariége. Cette
relation tient peut-étre du hasard, car nos deux sondages cytologiques sont insuf-
fisants pour nous donner une idée précise de la répartition respective des deux races
dans cette région. Parmi les populations que nous avons étudiées, la plus occiden-
tale provenait de la créte reliant le Port de Boucharo au Pic Entre les Ports et s’est
révélée diploide. Elle constitue le seul témoin que nous ayons mis en évidence de
populations de la sippe primitive dans la partie occidentale de la chaine ou elle est
peut-étre plus répandue. Le domaine réservé a la race tétraploide s’intercale entre les
populations diploides. Il s’étend du Port de Barroude a I’Andorre et contourne par
le nord les positions tenues par le diploide pour atteindre les contreforts orientaux
de ’Ariége.

Au point de vue morphologique, le V. bellidioides est une espéce trés variable.
Plusieurs taxons de rangs différents ont été détachés du type, mais leur valeur
est encore controversée aujourd’hui. Le premier a été décrit d’une maniere exhaustive
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par Townsend (1878) sous le nom de V. lilacina sur la base de plantes récoltées
dans les Alpes valaisannes (Bel Alp et Riederhorn). Selon Townsend, il différe du
type par ses rejets stériles robustes, allongés, écailleux, a feuilles dentées en scie,
par ses fleurs d’un lilas pile et par ses capsules plus étroites, ovales-elliptiques. Le
V. bellidioides, toujours d’aprés I’auteur anglais, offre en revanche un port moins
robuste, des stolons plus courts, des feuilles a peine crénelées-dentées presque
entiéres, des fleurs bleu foncé et des fruits ovales-orbiculaires. D’autres critéres
différentiels de moindre importance sont encore signalés dans le travail original de
Townsend qui“mentionne comme indications chorologiques ‘“dans le canton du
Valais: Dauphiné?; Cambredases, etc., dans les Pyrénées ... Pic du Midi ... Port de
Pailliéres ... au-dessus de Bagniéres”. Le V. lilacina a été différemment apprécié
dans les flores. Nyman (1890) le subordonne a titre de sous-espéce au V. bellidioides
alors que Gremli le dégrade au rang de variété [var. fownsendi Gremli in Dalla Torre,
Atl. alp. fl. 4: 174. 1897. = subsp. townsendi (Gremli) P. Monts.]. Plus récemment,
Hess & al. (1972) ne mentionnent aucun taxon infraspécifique dans le V. belli-
dioides. Walters & Webb (in Tutin & al., vol. 3. 1972) reprenant la combinaison
de Nyman donnent comme répartition du subsp. lilacina “Pyrénées, S. W. Alps”,

Fig. 53. — Feuilles radicales du Veronica bellidioides. )
a, Cambredase (K01255), témoin récolté in situ. b, Cambredase, témoin cultive au jardin
botanique. c, d, Rila (K01257).
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indications auxquelles il conviendrait d’ajouter les Alpes centro-occidentales étant
donné que le type a été décrit des Alpes valaisannes. D’autre part, les auteurs
anglais citent comme nombres chromosomiques 27 = 36 pour le subsp. type et 2n
= 18 pour le subsp. lilacina, données sans doute empruntées a notre travail de
1968. En effet la morphologie des plantes que nous avions étudiées a cette époque,
nous avait permis de rapporter les deux populations suisses au subsp. bellidioides,
alors que la plante du Cambredase, par la robustesse de ses hampes florales, ses
longs stolons écailleux et ses feuilles trés dentées (fig. 53a) correspondait en tout
point au taxon de Townsend. Notre thése était encore renforcée par le fait que
Townsend indiquait précisément le Cambredase comme station caractéristique.
Dés lors, on pouvait imaginer que les deux phénotypes différents coincidaient avec
les deux races chromosomiques. Cette hypothése n’a pas été confirmée par nos
recherches ultérieures et en particulier par les cultures comparées des deux taxons
que nous avons entreprises dés 1967. Apres trois années de culture sans rempotage,
I’épuisement des réserves nutritives du sol a modifié d’une maniére considérable
le phénotype des plantes du Cambredase qui ont pris graduellement 1’aspect du subsp.
bellidioides. Leur pubescence glanduleuse trés prononcée a I’origine a diminué au
point de disparaitre sur les feuilles inférieures qui sont devenues plus petites,
coriaces, presque entiéres et atténuées en un pétiole court et large (fig. 53b). Cette
observation nous a incité a étudier sur le terrain I’'amplitude de la variation morpho-
logique du V. bellidioides, ce que nous avons réalisé sur le versant est du Col de
Torrent (Val de Moiry, Valais). Le V. bellidioides y est trés abondant et la majorité
de ses individus appartiennent au type. Quelques pieds correspondant au subsp.
lilacina se trouvent cependant disséminés dans toute la population, mais sont le plus
souvent localisés en des microstations plus fraiches (dans les creux) ou dans des
endroits ou la terre a été remuée, en particulier sur le pourtour des terriers de
marmottes. Entre ces types extrémes, se rapportant sans difficultés au subsp.
bellidioides ou au subsp. lilacina, on observe une variation morphologique continue.
De plus I’habitus ‘“lilacina” n’est pas lié au cytotype diploide, mais apparait
sporadiquement aussi bien dans les populations tétraploides que diploides. Il est
cependant plus répandu dans les Pyrénées ce qui rejoint peut-étre les observations
de Gaussen (1964) qui constate dans une étude sur les causes de I’endémisme que
“pubescence plus forte, taille plus grande sont souvent des caractéres pyrénéens
indépendants des familles”. En définitive, les formes portant I’épithéte lilacina ne sont
guére plus que des écoclines et constituent avec le V. bellidioides une seule et
méme espéce, conclusion qui s’accorderait avec le traitement proposé par Hess &
al. (l.e.):

Trois autres taxons infraspécifiques subordonnés au V. bellidioides ont été
encore décrits par Pénzes (1948). Le subsp. kellerjenoei Pénzes du Tyrol méridional
[Typus: Seiser-Alpe, Puflatsch, 2000 m, 1903, Berendsen (BPU)] ne nous parait
pas devoir étre retenu, les caractéres invoqués (feuilles basilaires obovales-étroites,
presque entiéres, glabres a ciliées sur les bords, poils de 0.3 a 0.4 mm de long)
entrant dans le gradient morphologique du V. bellidioides type. Les deux derniéres
unités sont bulgares. La diagnose trés sommaire du subsp. csapodyi Pénzes ne
mentionnant pas de caractéres originaux par rapport aux formes alpiennes, ce
taxon ne semble pas bien fondé. Quant au var. bulgarica, Pénzes le définit succin-
tement par “pili foliorum basalium 0.7-0.8 mm longi”. C’est @ ce dernier taxon
que semble appartenir le matériel bulgare (Rila) que nous avons eu en culture. Nos
exsiccata témoins portent en effet une pubescence prononcée, formée de longs
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poils (0.6 a 0.9 mm). Ayant confronté nos échantillons aux exsiccata conservés a
Genéve, nous avons trouvé une plante de la méme région [Bulgarie, Rila planina,
in monte Mus Allah, in saxosis, c. 2500 m, 21.8.1907, Schneider & Bergmann 844
(G)] présentant des caractéres identiques. Sa pubescence est encore plus forte,
la longueur des poils variant entre 0.8 et 1.3 mm, caractére que nous n’avons
observé dans aucune population pyrénéenne, alpienne ou carpathique. De plus,
les limbes des feuilles sont brusquement contractés en un pétiole étroit, parfois
assez long (fig. 53c et 53d), phénomeéne exceptionnel chez le V. bellidioides type.
Ainsi, le var. bulgarica Pénzes, dont il faudra étudier un matériel plus abondant afin
d’appréhender sa variabilité, sera peut-étre ’'unique taxon a mériter un statut parti-
culier.

Si I’on adopte la classification de Stroh (1942), le V. bellidioides appartiendrait
a la section Veronicastrum Bentham subsectio Alpina Rompp dont la seule autre
espéce européenne est le V. alpina L. Les liens de parenté entre ces deux espéces ne
nous paraissent cependant pas suffisamment étroits pour permettre d’envisager la
participation du V. alpina i la genése du cytotype tétraploide du V. bellidioides.
En fait, I’espéce la plus proche du V. bellidioides est un taxon nord-américain-groen-
landais, le V. wormskjoldii Roemer & Shultes, qui offre plusieurs caractéres inter-
médiaires entre le V. bellidioides et le V. alpina avec lequel il a parfois été confondu.
Notons que le V. wormskjoldii posséde non seulement le méme nombre de base x =9,
mais aussi les mémes degrés de polyploidie: diploide dans les Rocky Mountains
(Packer, 1964) et Queen Charlotte Is. (Taylor & Mulligan, 1968) et tétraploide
dans des stations plus orientales [Mt Washington (Love & Love, 1966) et Groenland
(Bocher & Larsen, 1950; Jorgensen & al., 1958)]. La sous-section Alpina apparait
trés homogéne au point de vue cytologique, puisque les trois espéces ayant été étu-
diées a cet égard sont toutes 2x et 4x sur laméme base d x = 9. A titre de comparaison
rappelons que parmi les sous-sections voisines seules les s.sect. Fruticulosae Bentham
et Diffusae Rompp offrent la méme homogénéité avec respectivement x = 7 et x =
8 comme nombre de base. En-revanche, dans le s.sect. Gouani Moretii, tous les
problémes d’ordre systématique ne sont pas résolus, les nombres de base x = 87, 9,
12, 17 ayant été trouvés.
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