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Le genre Echinops L. (Compositae, Cardueae). 1. Position phylétique
et interprétation de I’'incapitulescence

DANIEL PIERRE PETIT

RESUME

PETIT, D. P. (1988). Le genre Echinops L. (Compositae, Cardueae). 1. Position phylétique et interpré-
tation de l'incapitulescence. Candollea 43: 467-481. En frangais, résumés francais et anglais.

Lauteur présente une analyse cladistique concernant les genres Cousiniopsis, Cardopatium, Acan-
tholepis et Echinops. Les organisations des bractées de I’involucre et du réceptacle, des fleurons, des
stigmates et étamines, de la partie apicale et des poils tecteurs des akenes sont étudiées. Le clado-
gramme obtenu montre que le genre Cardopoatium est le groupe frére des genres Acantholepis et
Echinops. Les incapitulescences de ces genres sont comparées et un modele interprétatif est proposé
pour le genre Echinops.

ABSTRACT

PETIT, D. P. (1988). The genus Echinops L. (Compositae, Cardueae). 1. Phyletic position and in-
terpretation of the incapitulescence. Candollea 43: 467-481. In French, French and English abstracts.

The author suggests a cladistic analysis which concerns the genera Cousiniopsis, Cardopatium, Acan-
tholepis and Echinops. The organisations of involucral and receptacular bracts, florets, style tips
and stamens, achene apical part and trichome are studied. The resulting cladogramm shows that the
genus Cardopatium is the sister group of the genera Acantholepis and Echinops. The incapitules-
cences of these genera are compared and an interpretative model is proposed for the genus Echinops .

Introduction

Echinops est un genre de Carduées s.l. dont les capitules uniflores sont groupés en capitules
de second ordre en forme de glomérule. Par ’observation de ’ordre de floraison (centrifuge),
BROWN (1816) a été le premier a notre connaissance a démontrer la nature de cette synflorescence.

Si les auteurs s’accordent a I’interpréter comme résultant d’une contraction, le probléme de
déterminer a quoi devait ressembler I’incapitulescence d’origine reste entier. En effet, ni les observa-
tions de FEDOROYV (1950) sur certains cas tératologiques, ni celles de LEINS & GEMMEKE (1979)
sur I’ontogénie, pour aussi précises et utiles qu’elles soient, n’ont apporté d’éléments décisifs a ce
sujet.

Une autre voie d’approche consiste, pour paraphraser LEROY (1964), a analyser certaines espé-
ces dont I’étroite parenté (avec les Echinops) peut étre établie avec une certitude absolue mais dont
l’architecture des inflorescences diverge. Ayant eu le succés que I’on sait dans le cas des systémes
extrémement contractés représentés chez certaines Euphorbiacées et Rubiacées (NOZERAN, 1955),
cette méthode mérite d’étre tentée dans le cas présent. Cela nécessite en premier lieu de préciser
les affinités de ce genre au sein des Carduées s.l.
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Matériel étudié et lieu de conservation

Cousiniopsis Nevski
C. atractyloides (Winkler) Nevski: Turcomania, Ashkhabad, mai 1900, Sinfenis 250 (P).

Cardopatium Jussieu

C. amethystinum Spach: Algérie, entre Oran et L.a Senia, juin 1832, Balansa s.n., herbier Maire
(MPU); Maison Carrée, aoiit 1929, Le Cesne s.n., herbier Maire (MPU); pres Kenchela, départe-
ment de Constantine, juin 1937, Faurel s.n., herbier Maire (MPU).

C. boryi Spach: Gréce, Laconie, Bory de Saint-Vincent, Type (P).

C. corymbosum (L.) Pers.: Gréce, Macédoine, mai 1917, Charrier s.n., herbier général (MPU);
Attique, juillet 1884, Heldreich 851 (P).
Acantholepis Lessing

A. orientalis Less.: Iran Nord, Aucher-Eloy 4812 (P). Turcomania, Kizyl-Arvat, Sundsodagh,
Sintenis 1886 (P). Asie Centrale: 1895, Chaffanjar 784 (P).
Echinops L. sect. Echinops

E. aucheri Boiss.: Iran Sud, prés Jezd, Aucher-Eloy 4795 (P).

E. bannaticus Rochel ex Schrader: France, cultivé, juillet 1987, Petit s.n. (DPE).!

E. ritro L.: France, Apt., Septembre 1987, Petit s.n. (DPE).

E. sphaerocephalus L.: France, Grand Lubéron, aoiit 1985, Petit s.n. (DPE).

Echinops sect. Psectra Endlicher

E. strigosus L.: Maroc, Oulmes, mai 1982, Petit s.n. (DPE); Berrechid, mai 1985, Petit s.n.
(DPE).

Echinops sect. Oligolepis Bunge

E. font-querii Pau:2 Maroc, route de Talembote, juillet 1986, Petit s.n. (DPE); 25 km Nord
de Fés, novembre 1986, Petit s.n. (DPE).

Echinops sect. Ritropsis Greuter & Rech. f.

E. spinosus L. subsp. spinosus: Maroc, gorges du Ziz, novembre 1985, Petit s.n. (DPE); Bab
Taza, novembre 1986, Petit s.n. (DPE).

E. spinosus L. subsp. bovei (Boiss.) Murbeck: Maroc, Sidi-Bou-Othman, mai 1985, Petit s.n.
(DPE).

Analyse des caractéeres

Si la classification des Carduées s.l. 1a plus récente (DITTRICH, 1977) est adoptée, le genre
Echinops (avec Acantholepis) est isolé dans la tribu des Echinopeae Cass.

Les genres les plus voisins sont a rechercher parmi les Carlineae Cass. car c’est au sein de cette
tribu (et non celle des Cardueae Cass. s.s.) que se rencontrent ceux qui ont acquis le moins de carac-
téres dérivés: présence, au moins chez quelques genres, de corolles non zygomorphes, de styles a
branches courtes, d’étamines a filet glabre, de pappus a écailles, de poils de Nobbe sur les akénes,
de bractées réceptaculaires (eubractées) en paillettes, etc. (CRONQUIST, 1977; PETIT, 1987).

Or, parmi les Carlineae, deux genres montrent une association de traits communs avec
Echinops-Acantholepis: Cousiniopsis et Cardopatium partagent en effet avec ces derniers les lobes

'DPE désigne I’herbier de ’auteur.
2Ce taxon, subordonné a E. spinosus dans le Catalogue des Plantes du Maroc (EMBERGER & MAIRE, 1941), a été réta-
bli au rang d’espéce et placé dans la section Oligolepis par HEDGE (1974).
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épineux portés par les appendices des bractées, la corolle a limbe profondément échancré et a tube
fin, etc. Il nous a paru intéressant d’approfondir I’analyse des caractéres les plus facilement accessi-
bles et dont I'intérét dans la classification des Carduées s.1. est établi.

Bractées ef eubractées (fig. 1)

Chez Cousiniopsis atractyloides, ’appendice des bractées, recourbé vers ’extérieur, porte 2-3
paires de lobes épineux simples (fig. 1a); chez les Cardopatium, ’appendice est seulement incliné
mais les lobes portent eux-mémes une épine supplémentaire a la base (fig. 1b). Le nombre et la
longueur des lobes épineux sont trés variables d’une espéce a ’autre d’ Echinops; dans tous les cas,
ils sont simples (glabres ou non); I’originalité réside dans le fait que la marge de la piéce basale
se clive en long pour former des appendices tres fins (fig. 1c): ce phénomeéne s’accentue plus ou
moins brusquement vers les bractées externes et aboutit a des soies qui forment le pinceau (KRUSE
& MEUSEL, 1969). Les bractées d’Acantholepis ne différent guere de celles des Echinops que par
la finesse de la pilosité générale (fig. 1d).

Ces bractées sont disposées selon des hélices chez Cousiniopsis et Cardopatium (fig. 1f et j).
Chose remarquable, les faisceaux libéro-ligneux chez ce dernier genre sont tels que chaque bractée
prend naissance sur la bractée située en dessous. Les plus internes sont réduites a un faisceau (fig.
1i). Chez Echinops, on retrouve cette disposition superposée des bractées mais celles-ci sont arran-
gées en orthostiques (fig. 1k et 1): sans doute faut-il voir un lien entre la géométrie des faisceaux
et celle des bractées.

Notons enfin qu’il y a 5 hélices chez Cardopatium et le méme nombre de rangées verticales
chez Echinops et Acantholepis. Ce chiffre, étant assez répandu chez les Composées (LEPPIK,
1977), n’a probablement pas de signification phylétique particuliére.

Les eubractées de Cousiniopsis entourent complétement les fleurons; prés de leur base, elles
se scindent en deux languettes inégales, ce qui n’a pas d’équivalent chez d’autres Carlineae. Leur
extrémité est frangée (fig. 1f, g et h). Elles sont réduites chez Cardopatium et absentes chez
Echinops.

Fleurons (fig. 2a, b, c et d)

Chez les quatre genres, les capitules sont a fleuron(s) hermaphrodite(s). La corolle est droite,
elle comprend un tube fin et un limbe campanulé a la base et incisé sur plus de la moitié de sa
longueur en lobes linéaires; cet ensemble de caractéres oppose ces genres a d’autres Carlineae
comme Amphoricarpos, Xeranthemum et genres voisins, Afractylis et genres voisins, chez lesquels
le tube est épais, mal délimité et le limbe a lobes courts (DITTRICH, 1977).

Portion supe’rieurz du style (fig. 2e-k)

Chez Cardopatium, ’organisation de la portion apicale du style est caractéristique de celle
des Carlineae: ’articulation couverte de poils n’est pas épaissie et les branches sont courtes (contrai-
rement a ce que ’on observe chez les Carduinae Dumort. et Centaureinae Dumort., voir DIT-
TRICH, 1977).

Chez Cousiniopsis, ’anneau de poils manque ce qui constitue un caractére original a ce genre.

Chez Echinops, il existe chez les espéces étudiées deux types fondamentaux: I’échancrure de
la partie apicale peut atteindre ’anneau de poils (E. ritro, E. bannaticus, E. aucheri et E. sphaeroce-
phalus); cette échancrure peut aller au-dela (E. spinosus, E. fontqueri et E. strigosus); il faudrait
naturellement étudier d’autres espéces pour voir si ce critére (parfaitement négligé jusqu’ici) pour-
rait s’avérer utile dans la définition des différentes sections. L’extréme allongement des branches
chez E. strigosus accrédite I’isolement de cette espéce et étaie I’existence de la section Psectra Endli-
cher [a I’encontre de ’opinion de KOZUHAROV (1976)].

Chez Acantholepis enfin, la portion apicale du style est trés courte mais elle s’apparente au
premier type décrit ci-dessus d’Echinops. Ce type serait donc primitif pour ce dernier genre, ce
qui cadre bien avec ’absence de soudure des bractées internes que 1’on trouve dans la section
Echinops.
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Fig. 1. — Bractées et eubractées.
a, bractée moyenne de Cousiniopsis atractyloides, Sintenis 250; b, bractée moyenne de Cardopatium boryi, Type Bory, ¢, bractée
moyenne d’Echinops sphaerocephalus, Petit 1985; d, bractée moyenne (face adaxiale) d’Acantholepis orientalis, Sintenis 1886;
les dessins a, b, e et d sont a la méme échelle; e, f, g et h, eubractées de Cousiniopsis atractyloides, Sintenis 250; e, coupe longitudi-
nale de capitule (les fleurons ne sont pas représentés); f, coupe transversale au niveau des eubractées, au-dessus du réceptacle;
g, détail de quelques franges apicales d’eubractées; h, organisation d’une eubractée a la base; i, coupe longitudinale de capitule
de Cardopatium amethystinum, Le Cesne (les fleurons ne sont pas représentés); j, coupe transversale des bractées de Cardopa-
tium amethystinum, Balansa (les eubractées ne sont pas représentées; k, coupe longitudinale de capitule d’ Echinops bannaticus,
Petit 1987; 1, coupe transversale de bractées d’Echinops ritro, Petit 1987, au-dessus du réceptacle. ak, akéne; ap, appendice;
pb, piéce basale; bip, bractée de I’involucre partiel; eub, eubractée; fll, faisceau libéro-ligneux; m, moelle; p, bractée du pinceau.
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Fig. 2. — Fleurons, styles et étamines.
a, b, c et d, fleurons (la fléche indique ’emplacement de I’insertion des filets); a, Cousiniopsis atractyloides, Sintenis 250; b,
Cardopatium amethystinum, Balansa 1832; ¢, Echinops aucheri, Aucher-Eloy 4795; d, Acantholepis orientalis, Aucher-Eloy
4812; e-k, partie apicale des styles; e, Cousiniopsis atractyloides, Sintenis 250; f, Cardopatium amethystinum, Balansa 1832;
g, Cardopatium corymbosum, Heldreich 851; h, Echinops spinosus subsp. bovei, Petit 1985; i, Echinops strigosus, Petit 1985;
j, Echinops aucheri, Aucher-Eloy 4795; k, Acantholepis orientalis, Aucher-Eloy 4812; 1-q, étamines; |, Cousiniopsis atractyloi-
des, Sintenis 250; m, Cardopatium amethystinum, Balansa 1832; n, Echinops spinosus subsp. bovei, Petit 1985; o, Echinops
strigosus, Petit 1985; p, Echinops aucheri, Aucher-Eloy 4795; q, Acantholepis orientalis, Aucher-Eloy 4812. ¢, caréne; pour
tous les dessins, le tiret correspond a 1 mm.
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Remarque. — La partie externe des branches du style porte chez Cardopatium corymbosum
et plusieurs especes d’Echinops appartenant a différentes sections des bandes longitudinales de
poils courts; ce caractére n’existant a notre connaissance chez aucun autre genre de Carduées s.1.
plaide en faveur d’un rapprochement entre les deux genres.

Antheéres (fig. 21-q)

L’appendice terminal est en ogive étroite comme chez de nombreuses Carlineae (PETIT, 1987);
notons la présence d’une caréne chez Acantholepis et chez les espéces appartenant a la section Echi-
nops étudiées. Ce caractére pourrait donc €tre ancestral pour ce dernier genre.

Les caudicules sont frangées chez Cousiniopsis, comme chez d’autres Carlineae (Staehelina,
Thevenotia, Chamaeleon, etc.) ce qui est certainement primitif pour les Carduées s.l. Elles sont
par contre recouvertes de poils dirigés vers le haut chez Cardopatium, Acantholepis et les espéces
appartenant a la section Echinops étudiées. Ce caractere renforce le lien de parenté entre ces genres.

Chez E. strigosus, la partie terminale des caudicules est effilée en pointe: cette originalité ren-
force ce qui a été dit précédemment a propos de I’isolement de cette espéce.

Carpologie (fig. 3)

Les poils tecteurs des akénes sont de deux types: chez Cousiniopsis (fig. 3b) et Cardopatium
(fig. 3d), on trouve des poils de Nobbe [caractérisés par deux cellules allongées et accolées, ’adaxiale
surmontant une troisiéme cellule dite basale (NOBBE, 1876; SCHENK, 1877; ANDRE, 1961)].
Celle-ci est fine chez Acantholepis, contrairement a ce que I’on observe chez les autres Carlineae
(PETIT, 1987): il s’agit la d’un caractére dérivé.

Chez Echinops et Acantholepis (fig. 3i et h), les poils sont multicellulaires (DITTRICH, 1977).
Le hiatus entre ces deux types ne doit pas étre exagéré car chez Amphoricarpos elegans Albov, ils
se trouvent en mélange sur le méme akeéne.

Lhistologie de la paroi de I’akéne des Carduées s.1. a une importance qui n’est plus a démontrer
depuis les travaux de LAVIALLE (1912), BRIQUET (1930) et surtout DITTRICH (1966, 1968a et
b, 1969, 1970, 1985). Son étude est ici indispensable pour interpréter les différentes sortes de pappus
rencontrées.

En effet, chez Cousiniopsis, le pappus externe est formé de 8-10 paillettes étroites et libres entre
elles, I’interne de 5 seulement mais plus larges et soudées a la base (fig. 3a; voir également I’iconogra-
phie dans Flora URSS, 1962). Ces deux cycles sont séparés par quelques cellules a parois épaissies
ayant un réle mécanique. ‘

Chez Cardopatium, les 8-15 paillettes étroites (SPACH, 1846), de par leur position externe et
leur forme, sont certainement les équivalents de celles présentes chez Cousiniopsis. Vers ’intérieur
se trouve un anneau dont la signification est obscure. Or en Laconie, le représentant local de Cardo-
patium corymbosum porte 5 dents sur cet anneau; le monographe du genre a voulu attirer ’atten-
tion sur cette particularité en créant ’espéce C. boryi Spach et méme le sous-genre Distemma
Spach. Quelle que soit la valeur taxinomique de la plante, il est raisonnable de suivre cet auteur
quand il interpréte cet anneau comme un pappus interne (fig. 3¢). Dés lors, Acantholepis et Cardo-
patium possédent tous deux un pappus double.

Chez Echinops, la comparaison avec les deux genres précédents est délicate. Le pappus ne con-
tient en effet qu’un rang de trés nombreuses (jusqu’a 60 et plus) paillettes fines. [’étude de coupes
verticales dans la partie apicale des akénes montre qu’il existe deux organisations possibles:

— dans le type E. spinosus (fig. 3e), il se produit un décollement de la paroi basale interne
du pappus, produisant une languette qui se rabat sur le plateau apical pour former un
bourrelet;

— dans le type E. strigosus (fig. 3f), la partie basale du pappus est épaissie: a I’intérieur,
une lacune étroite est bordée de cellules allongées a parois épaissies rappelant celles qui
limitent les paillettes de Cousiniopsis.

Dans les deux cas, le contact basal du pappus avec la paroi du fruit forme un arrondi que ’on
retrouve identique chez Cardopatium. Ainsi la languette du type E. spinosus et le bord interne de
la lacune du type E. strigosus sont les équivalents de I’anneau des Cardopatium et donc du pappus
interne de Cousiniopsis.
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tca

Fig. 3. — Carpologie.
a, ¢, ¢, f et g, diagrammes semi-schématiques de coupe longitudinale dans la région apicale des akénes (pour tous les dessins,
le tiret correspond a 0.5 mm; b, d, h et i, poils tecteurs des akénes; a, b, Cousiniopsis atractyloides, Sintenis 250; ¢, d, Cardopa-
tium boryi, Type Bory; e, Echinops spinosus subsp. spinosus, Petit 1986; f, i, Echinops strigosus, Petit 1985; g, h, Acantholepis
orientalis, Chaffanjar 784; a, anneau; cab, cellule abaxiale; cad, cellule adaxiale; cb, cellule basale; cm, cellules mécaniques;
d, dent; Ic, lacune; lg, languette; n, nectaire; pe, pappus externe; pfr, paroi du fruit; pi, pappus interne; pm, poil multicellulaire.
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Chez Acantholepis, le plateau apical montre une grande simplicité: la prudence est donc de
mise pour interpréter ’organisation de son pappus.

Phylogénie

La phylogénie est déterminée par la construction du cladogramme obtenu en utilisant la
méthode d’argumentation de HENNIG (1966).

L’état et la valeur des caractéres utilisés dans 1’analyse numérique sont notés avec les conven-
tions suivantes:

— 0 pour I’état plésiomorphe (primitif),
— + pour I’état apomorphe (dérivé),
— 7 pour un caractére indistinct,

— - niun état ni I'autre.

L’ensemble des données est consigné dans le tableau 1. La matrice des apomorphies construite
a partir du tableau 1 est représentée dans le tableau 2.

Ces tableaux ne tiennent pas compte de la variabilité des caractéres a I’intérieur des genres
Cardopatium et surtout Echinops. Les bandes longitudinales de poils sur la portion supérieure des
styles, par exemple, ne se retrouvent pas chez toutes les espéces de ces deux genres; malgré cela,
leur présence dans la section Echinops (qui est relativement primitive par d’autres caractéres) et
dans la section Ritropsis (qui est plus avancée) nous incite a penser qu’elle est ancestrale pour ce
genre.

Il n’est nul besoin de calculs complexes pour aboutir au cladogramme suivant:

Cousiniopsis Cardopatium Echinops Acantholepis
4 6 =+ 1 18 3
4+ 9 + 7 187

-+ 15 10

4+ 2
+ 5
+ 8
+ 1
+ 13
+ 14
4 16

4

10

12

17

Le genre Cardopatium est donc le groupe frére du groupe Echinops-Acantholepis: les quatre
caracteres dérivés qu’ils partagent sont indépendants. I’absence de bandes longitudinales de poils
sur la portion supérieure du style chez Acantholepis est interprétée ici comme une réversion (mar-
quée par une croix sur le cladogramme). )

Cerésultat n’est pas surprenant dans la mesure ou LINNE dans la premiére édition du “Species
plantarum® (1753) rangeait Cardopatium corymbosum dans le genre Echinops. Par la suite, dans
la deuxiéme édition (1763), il I’a reclassé malencontreusement dans le genre Carthamus L.

Depuis lors, ces deux genres ont toujours été placés dans des (sous-) tribus différentes; si
Echinops-Acantholepis étaient isolés dans les (Echinopsidinae Dumort. 1827) Echinopeae Cass.
1819, Cardopatium faisait partie des Cardopatiinae Lessing 1832 ou des (Carlininae Dumort. 1827)
Carlineae Cass. 1819 (SOLBRIG, 1963). En résumé, I’incertitude a été d’associer ou non Cardopa-
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Bractées
1 0: appendice a lobes épineux simples +: lobes a épines doubles
2 0: piéce basale a marge entiére +: marge laciniée
3 0: poils limités a la face abaxiale +: poils supplémentaires sur la marge
4 0: bractées non superposées +: bractées superposées
5 0: disposition en hélices +: disposition orthostique
Eubractées
6. 0: en paillettes +: 2 languettes entourant chaque fleuron
7. 0: en paillettes +: réduites a un faisceau
8. 0: en paillettes +: absentes
Portion supérieure du style
9. 0: poils sur I’articulation +: absence de poils
10. 0: poils épars sur I’extrémité +: bandes longitudinales de poils
11. 0: échancrure peu profonde +: échancrure atteignant ou dépassant les
poils de I’articulation
Anthéres
12. 0: caudicules frangées +: caudicules recouvertes de poils dirigés
vers le haut
13. 0: absence de caréne sur "appendice
terminal +: présence d’une caréne
Carpologie
14. 0: trichome formé de poils de Nobbe +: poils multicellulaires
15. 0: poils de Nobbe a cellule basale +: cellule basale étroite
large
16. 0: pappus externe forme de 8-15 +: nombreuses paillettes
paillettes fines
17. 0: pappus interne de 5 soies en +: pappus interne réduit a un anneau
paillette
18. 0: anneau net +: anneau réduit
Tableau 1.
Genres Numéros des caractéres
112|3|4|5|6|7|8|9|10|11|12|13|14|15|16|17|18
COUSIBIGDSTS & 5 5 v s deies 2 945§ 5 9558 5 93 0j]0j0|0]O -l-|+f0]OjOfOfO|O[O|O] -
Carelopatiing., ; s swn s ¢ o § 5 s 5 s 3 o4 +(0fO|(+|O|-|+|-]1O0O|+]|O0O|+]|O0O]O|+]O0O|+]O0
ECHINODS sonins o o cwssin s savans & wamse 5 & sesms s o4 Ol +]0 |+ |+ -]-|+[O|+|+|+|+|+]|-|+|+]|+
Acantholepis .. ........................ O+ |+ |+ |+|-|-[+]0|O|+|+]|+]|+|-|+]72]2?
Tableau 2.

tium aux genres voisins de Carlina. Notre étude montre que les (Echinopsidinae Dumort.) Echino-
peae Cass. doivent s’enrichir du genre Cardopatium. 11 faut attendre des études complémentaires
sur I’ensemble des Carlineae pour discuter d’un éventuel ajout du genre Cousiniopsis aux Echi-
nopeae.

Interprétation de ’'incapitulescence d’Echinops

Lesincapitulescences sont des inflorescences d’ordre 2, constituées de plusieurs capitules. Dans
le cas d’Echinops, les capitules uniflores sont portés par un réceptacle d’ordre 2 de forme ovoide,
dépourvu de bractées d’ordre 2 sauf a la base [formant I’involucre commun, par opposition aux
bractées d’ordre 1 qui constituent I’involucre partiel (RECHINGER, 1979)]. Dans le cas d’Acantho-
lepis, leréceptacle d’ordre 2 est réduit: il ne porte que 7-20 capitules d’ordre 1 (JAUBERT & SPACH,
1848), ce qui ne facilite pas son étude. Nous nous limiterons donc aux genres Echinops et Cardo-
patium.
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cote
adaxial

Fig. 4. — Incapitulescences.
a, réceptacle d’ordre 2 d’Echinops fontqueri, Petit, Nov. 1986; b, ¢, détails de la base du précédent; 0 désigne une orthostique,
Set D des hélices sénestre et dextre respectivement; d, architecture de ’incapitulescence de Cardopatium amethystinum, Balansa
1832; I’étoile indique I’emplacement du capitule avorté; la numérotation des capitules correspond a I’ordre de I’axe qui les porte;
e, projection horizontale du schéma d; f, représentation théorique de la projection horizontale e; g, transformation du dia-
gramme f obtenue en éliminant les vides; b. rec., bractée recaulescente; explications dans le texte.
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| SINTENIS
250 P

Fig. 5. — Cousiniopsis atractyloides, Sintenis 250.

Réceptacle d’ordre 2 des Echinops

Le réceptacle d’Echinops fontqueri, de grande taille, sera choisi comme exemple. La surface
montre un motif d’hexagones contigus (fig. 4a) qui sont la trace d’insertion des capitules d’ordre
1. La régularité de ce motif a mi-chemin entre la base et le sommet est telle qu’on ne peut décider
si les capitules sont disposés selon des hélices (dextres ou senestres) ou bien des orthostiques. Pour
résoudre ce probléme, nous suivrons la stratégie de LOISEAU (1969) qui consiste a observer particu-
lierement les zones présentant des irrégularités.

I1 arrive en effet qu’a la base de ce réceptacle ovoide (fig. 2b et ¢), certains hexagones font
place a des polygones a4, 5 ou 7 cOtés. Malgré cela, il est toujours possible de tracer des orthostiques
non sinueuses (sauf dans le cas de bifurcation), ce qui n’est pas vrai pour les hélices.

De plus, nous pouvons remarquer que les hexagones d’une méme rangée verticale sont contigus
par un cOté horizontal; cela n’est pas sans rappeler les séries verticales d’insertions hexagonales
des coussinets foliaires sur les troncs de Sigillaires (PLANTEFOL, 1947); d’une maniére compara-
ble, chez les Equisetum, les sporangiophores hexagonaux sont contigus dans un méme verticille
par un c6té vertical.

Enfin, au sommet de certains capitules ovoides d’ Echinops, il apparait nettement des cannelu-
res verticales, ce qui est encore le signe d’une disposition orthostique.

La disposition en hélice des capitules, pourtant envisagée par LEINS & GEMMEKE (1979),
est donc difficile a retenir. Toutes les espéces d’Echinops étudiées ont une disposition des capitules
compatible avec notre interprétation (a condition de faire bifurquer certaines orthostiques a la base
ou de les réunir au sommet). Mais alors deux questions se posent: (i) pourquoi observe-t-on des
hexagones alors que les capitules ont des axes de symétrie d’ordre 5? (ii) pourquoi observe-t-on
des orthostiques?

Incapitulescence des Cardopatium

La figure 4d schématise un échantillon de C. amethystinum a axes particulierement allongés.
L’incapitulescence est une succession de cymes d’abord 4-5-pares se réduisant progressivement
jusqu’a devenir bipares. ’axe principal est toujours dépourvu de capitule a son extrémité. L'absence
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de capitule est fréquente a 'extrémité des axes d’ordre 2, surtout sur les individus peu vigoureux,
mais il reste souvent ne serait-ce qu’une bractée de I’involucre plus ou moins avortée. Les bractées
d’ordre 2 sont recaulescentes, c’est-a-dire entrainées par le rameau axillé, comme chez Thesium pra-
tense (TROLL, 1964) ou Marlea begoniifolia (NOZERAN, 1955) par exemple.

Dans certains cas (fig. 6), les axes d’ordres 3, 4, etc. sont trés courts. Ce phénomene est encore
plus accentué chez certains échantillons de Tunisie (parfois appelés C. fontanesii Spach) ou seul
I’axe principal est développé: I’incapitulescence ressemble alors a celle d’un Echinops. Doit-on pour
autant imaginer que celle-ci peut étre interprétée comme le résultat d’une simple réduction des axes
d’ordres 2, 3, 4, etc. du type Cardopatium?

Représentons une projection horizontale de la cyme portée par un axe d’ordre 2 (fig. 4e). Cha-
que numéro de capitule se référe a ’ordre de I’axe qui le porte; par exemple, le numéro 2 désigne
le capitule terminant I’axe de deuxiéme ordre. Nous pouvons remarquer que les axes d’ordre 3 por-
tent chacun 3 axes faisant entre eux un angle voisin de 120°. Cet angle est conservé quel que soit
I’ordre des axes; la seule exception concerne la cyme 4-pare portée par I’axe d’ordre 2: il s’y ajoute
un quatriéme axe (défavorisé) en position interne (vers I’axe principal) réalisant un angle de 60°
par rapport aux deux autres axes équivalents les plus proches.

Réduisons maintenant par la pensée les axes d’ordres 2, 3, 4 et 5 et remplagons chaque numéro
de capitule par un hexagone (fig. 4f), en respectant (i) I’alignement des capitules 3, 4, 2, 3 et 4 et
(ii) ’angle de divergence entre les axes d’ordres successifs. La plupart des emplacements hexagonaux
disponibles n’ont qu’un candidat a I’occupation, certains 2, rarement aucun. Remplissons chaque
fois que c’est possible un emplacement vide par un capitule d’ordre 6. Il reste a se débarrasser des
vides “irréductibles* (sans candidat) en déformant les hexagones de maniere a ce qu’ils soient tous
jointifs. Le taux de remplissage le plus faible se situe dans ces conditions a la base de la figure géomé-
trique: c’est l1a qu’on observe le plus de déformations (fig. 4g). Sans étre une preuve définitive,
I’aspect de cette figure rappelle beaucoup les figures 4b et ¢ observées chez Echinops: hélices sinueu-
ses et orthostiques droites. Remarquons qu’il existe aussi des déformations au sommet mais celles-ci
sont généralement moins prononcées, ce qui est en relation avec le taux de remplissage déduit de
la figure 4f.

Discussion

Les déformations que ’on observe a la base des réceptacles d’ordre 2 chez Echinops résulte-
raient ainsi de la nécessité de “combler les vides‘: cette contrainte purement géométrique entraine-
rait la forme globuleuse de ces réceptacles (et non le contraire). La forme hexagonale prendrait son
origine dans le fait que les axes équivalents faisaient entre eux des angles de 120° environ. Enfin,
la disposition orthostique des capitules proviendrait de I’alignement des capitules (d’ordres diffé-
rents) de la cyme de départ.

La principale objection que I’on peut opposer est I’ordre de floraison des capitules d’ordre
1 chez Echinops: si ’ordre de floraison des Cardopatium était conservé, les capitules d’ Echinops
devraient fleurir dans I’ordre des numéros des hexagones de la figure 4f, ce qui n’est pas le cas.
Pour surmonter cet obstacle, il est nécessaire d’associer au télescopage des axes un bouleversement
profond dans la vascularisation et les connections inter-capitules chez les Echinops.

Si I’incapitulescence d’Echinops résultait de la réduction d’axes d’un corymbe (de capitules)
a floraison descendante (hypothése de BROWN, 1816), cela rendrait bien compte de ’ordre de flo-
raison mais pas de la disposition orthostique, ni des cicatrices hexagonales, ni de la forme globuleuse
des réceptacles d’ordre 2. En effet, sur le réceptacle d’un capitule composé de nombreuses fleurs,
les insertions forment des polygones a 4-5 c6tés disposés selon des hélices (références in LEPPIK,
1978). Quel que soit le point de vue adopté, il existe donc des difficultés.

11 est de toute facon exclu de tenter un éventuel rapprochement entre les capitules de deuxieme
ordre d’Echinops et les capitules de Carlina comme ’ont fait MEUSEL & KOHLER (1960) et plus
récemment KRUSE (1987). Nous avons déja évoqué la question par ailleurs (PETIT, 1987), ces deux
genres sont trés éloignés ’un de ’autre.
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FAUREL
1937 MPU

Fig. 6. — Cardopatium amethystinum, Faurel 1937.

Notre conception pourrait étre testée en adaptant les techniques de traitements expérimentaux
développées par ASTIE (1964): ’obtention de phénocopies d’incapitulescences de Cardopatium
serait certainement instructive.

Conclusion

Il n’est pasinutile de rappeler que le genre Cousiniopsis posséde lui-méme une incapitulescence
cymeuse (voir la figure 6 et I’illustration de Flora URSS, 1962), ce qui constitue un caractére dérivé
commun avec Cardopatium, Acantholepis et Echinops. De plus les feuilles de ces genres sont géné-
ralement pennatiséquées: c’est trés fréquent chez Echinops, ce n’est pas vrai chez Acantholepis
(mais il pourrait s’agir la d’un retour a un état ancestral). Ces apomorphies viennent s’ajouter a
celles signalées précédemment et étayer la réunion de ces quatre genres au sein des Echinopeae.
Souhaitons que les biochimistes s’ intéressent de plus prés a Cardopatium et Cousiniopsis a I’avenir
afin de tester nos propositions.
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