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Etudes sur les hybrides de Cistes
V. Le comportement du < Cistus florentinus Lam. !

par

Pierre DANSEREAU (Montréal)

Hommage au Professeur Hochreutiner

La variation interne des Cistus monspeliensis et salvirfolius a déja
été analysée statistiquement (DANSEREAU 1938 et 1g941a). Il a été
suggéré qu’a la faveur des fréquentes hybridations et des recombi-
naisons qui s’ensuivaient, certains caracteres d’une espéce avaient
pu passer dans bon nombre d’'individus de I'autre. Cette introgres-
sion cependant, a paru assez légeére, ne résultant pas — comme
dans le cas du C. ladaniferus (DANSEREAU 1941b) — dans la ségré-
gation d’'une variété nouvelle.

Or, pour mieux pénétrer le mécanisme de cette introgression,
les mémes mesures ont été appliquées a 1’hybride de ces especes,
le x C. florentinus Lam., chez lequel se révele la dominance pour
chaque paire de facteurs. Il s’agit ici, bien entendu, d’observations
sur des phénotypes. Seule I'expérimentation pourrait nous révéler
les génotypes. Or, I'objet de cette étude est moins de révéler les poten-
tialités inhérentes au stock héréditaire de chaque espece que le sort
réservé par la sélection naturelle a des unités spécifiques composées
de facteurs plus ou moins cohérents. Ce qui ressortira de la statis-
tique.

Les deux espéces en question comportent des caracteres com-
muns qui ne sont pas en cause : fleur blanche, style réduit, cinq
sépales (DANSEREAU 1939). Elles différent par les caractéres indi-
qués au Tableau I.

1Ce travail était destiné au volume de Boissiera, dédié au Prof.
Hochreutiner (mars 1943). Le manuscrit étant malheureusement par-
venu & Genéve en mai seulement, il a fallu I'insérer dans Candollea.
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TABLEAU 1
CISTUS MONSPELIENSIS CISTUS SALVIIFOLIUS
TAILLE 6o-150 cm. 20-50 cm,
FrUILLES Linéaires a lancéolées ovales a orbiculaires
elliptiques
15-45 X I-7 mm, 10-40 X 5-20 mm.
sessiles pétiolées
: a bords enroulés a bords plans
4 marge unie a4 marge scabre
subglutineuses a verruqueuses a
membraneuses subtomenteuses
INFLORESCENCE scorpioide cymoide
dgide N flexueuse
(2-)5-10-floTe | 1-3-flore
FLEURS
Sépales 7-14 X 4-8 mm. 10-18 X 8-12 mm.
Pétales 9-14 X 6-10 mm. I4-20 X 12-16 mm,
Fruit 4-5 mm, 5-7 mm.

Il yv a relativement peu de discontinuités absolues : la taille,
le pétiole, la marge de la feuille, la largeur des pétales. On voit que
pour un secteur du registre de leur variation, certains caracteres
qualitatifs (feuille linéaire, glutineuse) ou quantitatifs (feuille 1-4 mm.
de largeur, inflorescence 4- 10 - flore) sont exclusifs & une espéce. Mais
il faut recourir a la statistique pour connaitre la fréquence de ce
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facteur. Les zones de coincidence sont extrémement nombreuses,
qu’il s’agisse de la largeur des feuilles, de leur indument ou du nombre
des fleurs. Cependant, le manque de liaison entre eux de ces carac-
teres intermédiaires empéche toute confusion, et les types extrémes
demeurent les plus communs (C. salviifolius petit, a feuilles larges,
subtomenteuses, pauciflore ; C. monspeliensis a feuilles étroites,
glutineuses, pluriflore).

Deux études précédentes (DANSEREAU 1038 et 1941a) ont établi
I'importance numérique des caractéres atypiques : pour le

Cistus monspeliensis: 10,29,, en moyenne, de feuilles ovales-
lancéolées ; et pour le

C. salviifolius : 229%, de feuilles allongées et 4%, d’inflorescences
a plus de trois fleurs. Ceci résulte, comme il a déja été dit, d’une
contamination plus ou moins ancienne par 1’hybridation.

Il faut donc, maintenant, s’adresser aux individus franchement
hybrides pour connaitre le comportement dans la nature des facteurs
en question. Cent-onze x Cistus floventinus Lam. ont été analysés
quant aux caractéres qui figurent au Tableau II. Ces spécimens

TABLEAU 1I

Répartition des caractéres du x C. Aoremtinus Lam.

A. — FEUILLES LINEAIRES . . . . . . . . . . . . 19,8
B. ~— FEUILLES LANCGEOLEBES « w « « : s s # = © = 38,7
C. — FEUILLES ELLIPTIQUES . . . . . . . . . . . 41,5
D. — FEUILLES GLUTINEUSES. . . . . . . . . . . 27,03
E. — FEUILLES MEMBRANEUSES. . . . . . . . . . 45,94
F. — FEUILLES SUBTOMENTEUSES. . . . . . . . . 27,03
G. — INFLORESCENCE I1-2-FLORE . . . . . . . . . 25,23
H. — INFLORESCENCE 3-FLORE . . . . . . . . . . 45,94
I. — INFLORESCENCE 4-FLORE . . . . . . . « . . 18,92
J. — INFLORESCENCE 5-FLORE . . . . . . . . . . 9,91
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provenaient de la FRANCE méditerranéenne, de la CORSE et du
MARroc. L’association des caractéres dans chaque cas est telle qu'au-
cun de ces spécimens ne peut étre rapporté aux C. monspeliensis
ou salviifolius tels que compris jusqu’'ici (DANSEREAU 19309).

Le tableau II fait voir la répartition quantitative des facteurs.
Les caracteéres intermédiaires entre ceux des deux espéces sont
dans les trois cas les plus fréquents : feuilles elliptiques (41,5%),
feuilles membraneuses ' (45,94%), inflorescence 3-flore (45,94%).
L hybride expérimental réalisé par BORNET a la Villa Thuret (Centre
des Recherches A gronomiques de Provence, Cap d’Antibes) correspond
a la formule C D I: feuilles elliptiques et glutineuses, inflorescence
4-flore. Ceci, cependant, ne nous autorise pas a conclure a la domi-
nance de ces caracteres dans tous les croisements I’ des C. monspe-
liensis X salvitfolius, car la variation, autrement dit 1’hétérozy-
gotie intraspécifique, demeure trés élevée chez les espéces parentes.
Ainsi, il n’y a gueére que la moitié des C. monspeliensts dont la feuille
soit franchement glutineuse, quoique dans les iles et dans la partie
orientale de la MEDITERRANEE ce facteur atteigne 9o%, (DANSEREAU
1938) ; d’autre part, moins de 40%, des C. salviifolius ont des feuilles
subtomenteuses (DANSEREAU 1041a). '

Sur 45 associations possibles des trois séries de caractéres mis
en cause, 28 se sont réalisées chez 111 individus. Le tableau III
nous permet de comparer ce rapport avec ceux déja obtenus pour
les deux espeéces parentes. Plus un groupe réalise, dans la nature,
de formules différentes, plus il est variable. Aussi, n’est-il pas sur-
prenant que le coefficient d’hétérogénéité le plus élevé revienne a
I’hybride x C. forentinus Lam., puisqu’il cumule les variations

TABLEAU III

A B C D E
GROUPE Nombre Nombre
d’individus | de caractéres Forxqules Fgrrgu;les RapportD:C
examinés considérés pussiice e
C. SALVIIFOLIUS 687 16 324 I51 46
C. MONSPELIENSIS 374 14 144 i 54
X C. FLORENTINUS 111 I1 45 28 62

111 n’y a pas dans ce cas d’intermédiaire proprement dit, de domi-
nance complete. Les deux autres possibilités, cependant, sont absolu-
ment exclusives, respectivement, & l'une et & 'autre des espéces parentes.
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des parents et présente des caracteéres intermédiaires. De plus, on
sait qu’il est trés fertile (DANSEREAU 1940) et se recombine libre-
ment.

D’autre part, le tableau III nous montre le C. salviifolius comme
moins hétérogéne que le C. monspeliensis. Cela peut étre di chez
celui-ci 4 : 1° une plus grande plasticité écologique ; 2° une richesse
relative en génes (autrement dit, une marge de variation intra-
spécifique plus large); 3° une contamination plus grave au cours
des hybridations. L’introgression serait-elle donc plus prononcée

chez le C. monspeliensis que chez le C. salviifolius ?

TABLEAU IV

Conversion des facteurs qualitatifs en valeurs servant & déterminer
les indices

ORGANE CARACTERES VALEUR
FEUILLES
forme A, —linéaires o
B.—1lancéolées | i
C. — ovales-lancéolees 2
D. —elliptiques 2
E.—ovales 3
F.—cordées 3
G. — orbiculaires 4
texture H. — glutineuses o
I. — membraneuses I
J. — verruqueuses 2
K. — spongieuses
L. —subtomenteuses
FLEURS M. —plusdes o
N.—4-5 I
0. —2-3 2
P.—1x ‘ 3
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Un bon moyen de tester ces indications consistera a appliquer
une mesure uniforme aux trois groupes en considérant précisément
les mémes caracteres qui nous ont fourni les chiffres du tableau III.

Le tableau IV représente donc des valeurs quantitatives qui
nous permettront de transformer les données déja acquises et de
les comparer. La méthode est celle proposée par ANDERSON (1936),
reprise depuis par plusieurs auteurs et que j'ai appliquée a des
cistes (DANSEREAU 1941b) et & des érables (DANSEREAU et LAFOND
1941). Les valeurs négatives sont dévolues a des facteurs typiques
du C. monspeliensis; le pole positif est constitué par le C. salvii-
folius.

US '
248 52.7

16.0

13.8

2.7

o I 2 3 4

FiG. 1. Cistus monspeliensis : Répartition des indices.

Les 374 Cistus monspeliensis déja analysés (DANSEREAU 1938)
se répartissent comme il est indiqué dans la fig. 1: 13,8% ont I'in-
dice o, 34,8% l'indice 1, 32,79 l'indice 2, 169, l'indice 3 et 2,7%
I'indice 4. Cela suppose déja une variabilité assez considérable, si

273

216 222

17.0

7.3
4.1

05 | ]
5 6 7 8 9 10 1

Fi1c. 2. Cistus salviifolius : Répartition des indices.
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I'on compare ce graphique a ceux obtenus pour des Solidago (GooD-
WIN 1937), des Tradescantia (ANDERSON 1936), des Cistus (DANSE-
REAU 1941b) ou des Acer (DANSEREAU et LAFOND 1941), car dans
ces especes les individus sont répartis sur trois indices au plus,
tandis que le C. monspeliensis s’étend sur cinq. Mais on peut le
comparer a l'Aster multiflorus analysé par WETMORE et DELISLE
(1939) et aux Baptisia leucantha et viridis mesurés par LARISEY

(1940).
La figure 2 — basée sur l'observation de 687 individus (DAN-
SEREAU I041a) — fait paraitre le C. salviifolius plus hétérogéne

encore, puisqu’il s’étend sur sept indices. Cette figure contredit-
elle les indications du tableau III ? ou bien ne fait-elle que révéler
la part de la variation qu’il convient d’imputer a l’hybridation,
autrement dit : la part de l'introgression ?

Pour savoir laquelle des deux especes a le plus cédé a 1'autre,
laquelle par conséquent est apparemment dominée par l'autre et
défavorisée par la sélection naturelle, il faudra attentivement étudier
le sens de ce courant introgressif chez 1’hybride.

340

18.3 8
1.9

5.5 73

3.7 28
——

2 3 4 5 6 1 8 9

Fi1G. 3. x Cistus floventinus : Répartition des indices.

La figure 3 est basée sur les 111 x C. florentinus dont il est
question au tableau II. Le sommet de la courbe est sur l'indice 4 :
il semble raisonnable de supposer que ce sont la des hybrides de
premiére génération, pour la plupart. Encore une fois, les deux
espéces parentes sont trop variables pour donner en F' un produit
uniforme : c’est certainement la I'explication des observations de
GARD (1912) sur les hybrides de BORNET (croisements réciproques
dissemblables, etc.). Justement un hybride expérimental de BORNET
classé dans le tableau II répond a la formule C D I (formule D H N
du tableau IV) et porte I'indice 3. .I1 est remarquable, d’ailleurs,
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que l'indice 3 est atteint par 18,39, des x C. florentinus (fig. 3)
et presque la méme proportion (16%,) des C. monspeliensis (fig. 1).
D’autre nart, 16,59, des x C. florentinus atteignent l'indice 7 et
17%, des C. salviifolius aussi (fig. 2).

Deux fagons d’envisager le probléme s’offrent 4 nous :

1° tenir compte des facteurs non considérés dans cette tabu-
lation et classer chaque spécimen soit dans le C. monspe-
liensis, le C. salviifolius ou le x C. florentinus selon la défi-
nition de la taxonomie classique a laquelle il correspond
le mieux, comme nous avons fait jusqu’ici ;

2° n’accepter aucune classification a priors et répartir les
individus sur l'échelle des indices d’aprés le tableau IV
sans séparer les groupes taxonomiques.

—— C. MONSPELIENSIS
++++++xC. FLORENTINUS

W8 7 54.0 ———C. SALVIIFOLIUS
21.3
I\\
I’ \\?1,.5_—?_2\.2
13.8 \
\
\
\
2.8 \ gl

T g v T

0 | 2 % 4 5 6 7 8 9 10 I

F1G. 4. Répartition des indices chez le C. monspeliensis, le
C. salviifolius et le x C. floventinus, en tenant compte des
définitions de la classification traditionnelle.

Les figures 4 et 5 sont des transpositions des figures 1, 2 et 3.
La figure 4 répond au premier point de vue exposé ci-dessus: la
répartition taxonomique a été respectée. La proximité des sommets
des C. monspeliensis et florentinus ne nous laisse-t-elle pas induire
une affinité plus grande entre ces deux groupes qu’entre les C. sal-
vitfolius et floventinus ? La forme de cette figure est essentiellement
la méme que celle d’ANDERSON et HUBRICHT (1938) pour l'intro-
gression chez deux espéces de Tradescantia. Elle nous indique,
autrement dit, que c’est le C. monspeliensis qui tend a absorber
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le C. salvitfolius : il y a une sorte de déflation de celui-ci par le dépla-
cement de la droite vers la gauche. De plus, la dépression sur les
indices 5 et 6 nous avertit de la cohésion assez forte encore qui se
maintient dans les deux complexes spécifiques. C'est encore ANDER-
SON (1939) qui a défini les limites, en somme assez étroites, de la
recombinaison chez les hybrides. Il a particuliéerement insisté sur
la rareté de la recombinaison entre les facteurs extrémes de prove-
nance différente et sur la fréquence de la réassociation de facteurs
associés a 'origine. Les deux sommets du x C. florentinus répondent
bien a cette loi.

38.2
348 3.3 367 . 35

30.0

244

22:2

13.8 12,4 4.5

4.1

1]
o I 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1

F1G. 5. Répartition des indices chez le C. monspeliensis, le C. salviifolius
et le x C. floventinus sans tenir compte de la classification traditionnelle.

La figure 5 est également construite d’apres les figures 1, 2
et 3. Les x C. florentinus sont tout simplement reportés sur leurs
indices respectifs et s’ajoutent aux individus de I'une ou l'autre
espece qui s’y trouvaient déja, de sorte que nous avons le nombre
total pour chaque indice d'individus appartenant au complexe
monspeliensis— floventinus—salviifolius sans distinction de groupe,
comme dans le cas des frénes balkaniques étudiés par ANDERSON
et TURRILL (1937). Deux masses se dégagent, I'une comprenant
les indices 1, 2, 3, 4, I'autre les indices 7, 8, 9, 10. Les cinq premiers
indices de gauche (0-4) comportent 52,69, des individus, tandis
que ceux des cinq derniers indices de droite n’en comptent que
389%. Si 'on ne comptait respectivement que les deux premiers
indices dans chaque cas, on obtiendrait 8,7%, au poéle « salviifolius »
(droite) et pratiquement le double, soit 16,2%, au pole «monspe-
liensis ». I1 n’y a donc aucun doute que 1’absorption tend a se faire
de la droite vers la gauche.
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Revenant a des considérations taxonomiques, on peut admettre
comme purs les spécimens correspondant aux indices o, 1, 2 (C.
monspeliensis) et 8, 9, 10, 11 (C. salviifolius) ; tandis que ceux qui
ont 4 et 5 sont franchement intermédiaires (x C. florentinus). Les
indices 3, 6 et 7 correspondent a des formules d’autant plus équi-
voques qu’ils sont représentés par un nombre égal d’individus que
la taxonomie morphologique identifierait respectivement comme
C. salviifolius et x C. florentinus, ou C. monspeliensis et x C. flo-
rentinus. 11 y a donc sept zones différentes de répartition des indices :
1° les C. monspeliensis absolument purs : indices o et 1; 20 les C.
monspeliensis légerement atypiques: indice 2; 3° les C. monspe-
liensis x florentinus : indice 3 ; 4° les x C. florentinus : indices 4
et 5; 5° les C. salviifolius x florenitnus : indices 6 et 7; 6° les C.
salviifolius 1égérement atypiques : indices 8 et g; 7° les C. salvii-
folius absolument purs : indices 10 et ITI.

Il ressort de cette classification que :

A) seulement 26,3% des C. salviifolius sont absolument
purs, tandis qu’il y a 48,69, des C. monspeliensis qui le
sont ;

B) les cas légerement atypiques ou contaminés sont 48.9%
chez le C. salvitfolius et 32,79, chez le C. monspeliensis ;
a ceux-ci il faut ajouter 6,5%, des x C. florentinus A peine
séparables du C. salviifolius contre 5,59, a rattacher au
C. monspeliensis ;

C) 54,9% des x C. florentinus sont vraisemblablement des
hybrides de premicre génération ;

D) 169, se sont recombinés avec le C. monspeliensis et 23,89,
avec le C. salvitfolius.

Les données qui précedent, cependant, doivent encore étre
corrigées. En effet, les trois entités en question ont été comparées
sur une base numérique égale, tandis qu’il est de toute évidence
que leur diffusion dans la nature affecte de tout autres proportions :
le nombre des individus des deux espéces est manifestement plu-
sieurs milliers de fois supérieur & celui de I'hybride. Il a donc paru
intéressant d’opérer un prélévement sur une population indigene,
dans un endroit ol I’hybridation battait pour ainsi dire son plein,
pour saisir sur le vif le processus de la différentiation par recom-
binaison.
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Fi1c. 6. Répartition des indices chez 40 spécimens de Cistes pris
au hasard dans une population au Monte d’Oltre Serchio (Toscane).

La figure 6, construite a 'aide des indices du tableau IV, repré-
sente quarante spécimens cueillis au hasard dans une garrigue au
MoxTE D'OLTRE SERCHIO (MONTE PisanNo, ToscanNEg). Dans cette
garrigue, le chéne-vert (Quercus Ilex) était rabougri quoique assez
commun, de méme que 'Arbutus Unedo et le Pislacia Lentiscus ;
les cistes étaient trés abondants, de méme que le myrte (Myrius
communis), 1'Helychrysum italicum et le Teucrium flavum.

La tendance générale révélée par la figure 4 se manifeste de
nouveau ici. La population en question contient :

A) 12,5% de C. monspeliensis purs, contre 109, de C. salvii-
folius purs (noter l'absence d’individus ayant 1'indice
maximum) ;

B) les C. monspeliensis atypiques sont cependant trés nom-
breux (159%), plus que les C. salviifolius atypiques (10%) ;
mais si l'on considere l'ensemble des C. monspeliensis
(indices o, 1, 2 = 27,5%) et des C. salviifolius (indices
8, 9, 10, 1T = 20%,), les premiers sont en majorité ;

C) les x C. florentinus bien définis comptent 27,59% de la
population ;

D) 1la recombinaison avec le C. salviifolius (20%, de la popu-
lation totale) est quatre fois plus grande qu’avec le C.
monspeliensis (59,).

On peut donc conclure que la sélection naturelle tend a intro-
duire certains caractéres du C. monspeliensis chez le C. salviifolius
dans une mesure plus grande qu’elle ne tend a opérer le phénomene:
inverse,
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Il est sans doute opportun de rappeler ici la relation écolo-
gique de ces deux especes. Le C. salvitfolius est manifestement plus
mésophile que le C. monspeliensts. On le trouve jusque sur la cote
atlantique du sud de la FRANCE, assez haut dans la vallée du RHONE
et sur les contreforts des ALPES en SuissE (LUGANO) et en ITALIE
(CHIAVENNA), endroits ou le C. monspeliensis ne peut le suivre
(voir DANSEREAU 1938, fig. 1, aire de distribution). On le trouve
assez abondamment dans son aire principale (la région méditerra-
néenne) dans des habitats ombragés ou tout au moins mésophy-
tiques. CORTI (1934) donne de trés nombreux relevés (voir surtout
Pp- 54-57 et 9o-g1) qui accusent les préférences mésophytiques du
C. salviifolius et xérophytiques du C. monspeliensts. 11 est vrai que
CHODAT (1923) rapporte une observation de sens tout a fait con-
traire pour I'ille de MAJORQUE, mais CORTI croit, comme sans doute
la plupart des botanistes ayant eu l'expérience de la végétation
méditerranéenne, qu’il faut voir 1a des conditions locales et excep-
tionnelles. Il se peut, par exemple, que ce soit plutot le pH que la
mésophilie qui soit en jeu.

Le C. monspeliensis, d’autre part, est beaucoup moins exigeant
quant a la nature du sol. Il se trouve sur les sols récemment incendiés
en quantités immenses (L'ESTEREL, les MAURES [VAR, FRANCE]),
dans des maquis continuellement rabattus (ITarie, Corsg). En
FrANCE, cependant, on ne le rencontre pas sur le calcaire, ni en
ITALIE au nord de la SPEZIA ol disparait son concurrent le C. albidus.
Nous l'avons trouvé en grande abondance & CAPRONA (prés de
P1sE) sur le calcaire.

Ces différences écologiques expliquent peut-étre la faveur dont
semble jouir le C. monspeliensis. En effet, les habitats ouverts et
secs dominent de plus en plus le paysage méditerranéen autrefois
occupé presque enticrement par la forét de Quercus Ilex (BRAUN-
BLANQUET 1936). Et cette espéce est sans doute physiologiquement
mieux adaptée aux habitats dégradés (ou en tout cas aux plus
dégradés) que le C. salviifolius. 11 n’est donc aucunement étonnant
de voir celui-ci retenir certains caractéres du C. monspeliensis apres
hybridation a cause de l'intolérance de 1’habitat anthropozoogéne
vis-a-vis de certains de ses propres caractéres, v.g. largeur des
feuilles, largeur et flexibilité des pédoncules, grandeur des fleurs,
ete.

Tout se passe donc comme si les caractéres propres au C. mons-
peliensis étaient a ce point favorisés qu’ils soient prépondérants
chez I'hybride, et ceci de plus en plus au cours des recombinaisons
subséquentes. Ceci ferait, a la F2, que des individus contenant déja
plus du C. monspeliensis que du C. salviifolius, se recombinant avec
le premier, reconstituent le type de ’espéce pure (indice 2 au moins) ;
tandis que se recombinant avec le C. salvitfolius ils contribuent a
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délayer toujours davantage les caractéres propres a cette espéce
et a l'attirer dans l'orbite du C. monspeliensis par une série insen-
sible de transitions (indices 6, 7, 8, 9).

Le présent travail a été rendu possible grace a la consultation
des grands herbiers européens dont je remercie les conservateurs,
MM. B.P.G. HOCHREUTINER (GENEVE), HENRI HUMBERT (Muséum
national d’Histoire naturelle, Paris), G. NEGrR! (FLORENCE), A.
CHiaruGI (P1se). M. E. ToxcIoraI (Istituto botanico, PISE) a bien
voulu me guider sur le terrain en ToscANE, ainsi que M. R. PicHI-
SErMoLLI (Istituto lotanico, FLORENCE). Je les en remercie tres
cordialement.

RESUME

La répartition intraspécifique des caractéres des Cistus mons-
peliensis et salviifolius a déja été étudiée statistiquement. Ici, c’est
leur hybride le x C. florentinus qui est analysé a 1’aide des mémes
méthodes.

On sait que I'hybridation a laissé des traces chez chacune des
espeéces parentes (DANSEREAU 1938 et 1941a) et que le x C. floren-
tinus est tres fertile (DANSEREAU 19040). Il s’agit de déterminer
comment agit la sélection naturelle, qualitativement et quanti-
tativement.

Les observations sur des spécimens des trois groupes en cause
démontrent :

1° que le x C. florentinus se recombine avec 'un et l'autre
parent ;

20 qu’il transporte apparemment plus des caractéres du C.
monspeliensis dans le C. salviifolius que du C. salviifolius
au C. monspeliensis.

Il est suggéré :

3° que les conditions écologiques actuelles favorisent le com-
plexe « monspeliensis » et expliquent le sens de l'introgres-
sion.
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