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L'endémisme: I. Concepts généraux

PETRA-ANDREA HINZ

RÉSUMÉ

HINZ, P.-A. (1989). L'endémisme: 1. Concepts généraux. Saussurea 20: 145-168. En français,

résumés français et anglais.

Le phénomène d'endémisme, c'est-à-dire la répartition restreinte ou très localisée d'un
taxon, représente un problème clé en biologie. Pour cette raison, une synthèse de divers
concepts de l'endémisme et des différentes classifications des endémiques selon divers
critères est tentée dans cette revue. Une analyse de la notion d'endémisme, à travers un
aspect chorologique et un aspect évolutif, est suivie par une présentation de la terminologie

des endémiques, notamment selon le critère du rang taxonomique, selon le critère
d'ancienneté, selon le critère de dynamisme et selon les critères cytotaxonomiques,
géographiques, topographiques et édaphiques. Les critères utilisés pour une statistique de
l'endémisme d'une région sont également mentionnés. Enfin, le problème de l'origine
et des modes de formation des endémiques est abordé. L'endémisme implique l'isolement.

Ainsi trois facteurs principaux d'isolement peuvent être soulignés: l'isolement spatial

ou géographique, l'isolement environnemental ou écologique et l'isolement
reproductif. Deux mécanismes créateurs d'endémiques ressortent donc de l'analyse: les
causes externes telles que les changements des conditions du milieu et les causes internes
ou génétiques qui amènent à un isolement reproductif. Ces différents modes de formation

d'endémiques et l'explication des causes à l'origine du phénomène de l'endémisme
permettent d'interpréter les divers types de répartition restreinte.

ABSTRACT

HINZ, P.-A. (1989). The endemism: 1. General concepts. Saussurea 20: 145-168. In
French, French and English abstracts.

The phenomenon of endemism, that is the restricted or very localised distribution of
a taxon, represents a key problem in biology. For this reason, a synthesis of the different
concepts of endemism and the various classifications of endemics according to several
criteria is attempted in this review. An analysis of the notion of endemism, namely
through a chorological and an evolutionary aspect, is followed by a presentation of
terminology of endemics particulary according to the criteria of taxonomic rank, of age, of
dynamism and according to cytotaxonomic, geographic, topographic and edaphic criteria.

The criteria used for a statistical analysis of endemism of a certain area are also
mentioned. Finally, the problem of origin and modes of formation of endemics is

approached. Endemism assumes isolation. Three principal factors of isolation can be
underlined: spatial or geographic isolation, environmental or ecological isolation and
reproductive isolation. Thus, two mechanisms creating endemics emerge: external causes
such as changes of the environmental conditions and internal or genetic causes which
lead to reproductive isolation. These different modes of formation of endemics and the
explanation of causes of the phenomenon of endemism allow to interpret the various
types of restricted distribution.

CODEN: SAUSDH
20 145 (1989)

ISSN: 0373-2525

SOCIÉTÉ BOTANIQUE
©

DE GENÈVE 1989



146 SAUSSUREA

Avant-propos

Le phénomène de l'endémisme, c'est-à-dire la répartition restreinte ou très localisée
d'un taxon, est l'un des problèmes les plus intéressants en biologie.

Nous avons rencontré le problème de l'endémisme au cours de nos études
biosystématiques sur les digitales pourpres. Plusieurs taxons de l'agrégat Digitalis purpurea L.
sont des endémiques ibériques. Cela nous a naturellement amenés à revoir la terminologie
des endémiques ainsi que les divers causes et processus qui peuvent être à l'origine de ce

phénomène. Afin de mieux comprendre le cas des digitales, nous nous sommes attachés
à rassembler les idées et les connaissances concernant le problème général de l'endémisme.

Ce mémoire est donc le résultat de nos investigations bibliographiques à ce propos.
Il ne sera question, dans cet exposé, que des végétaux vasculaires. Nous résumons les
généralités de la notion de l'endémisme, son introduction en botanique, les différentes définitions,

les critères servant à la classification des endémiques et les causes possibles
créatrices d'un tel phénomène biogéographique. Pour finir, nous avons compilé dans un
glossaire les termes les plus importants relatifs à l'endémisme.

Dans une deuxième partie, publiée ultérieurement, nous examinerons l'endémisme
en Méditerranée occidentale.

Introduction

Les endémiques sont en général des organismes rares, fait qui attire l'attention des
chercheurs. La portée de l'étude de l'endémisme en botanique se manifeste dans la choro-
logie comparée pour la définition des régions floristiques et dans les déductions possibles
sur l'origine des flores et leur évolution, en corrélation avec les connaissances aujourd'hui
acquises en géophysique, géologie et climatologie.

Provenance et étymologie

Le terme endémisme est emprunté au terme endémie du vocabulaire médical (FAVAR-
GER, 1969). Etymologiquement, il est dérivé du grec: en dans et démos population.
Il caractérise une maladie propre à une région et y sévissant continuellement (BER-
NARDI, 1982). Cependant, le terme endémique n'est pas synonyme en médecine et en
biologie. STACE (1985) souligne qu'endémique au sens médical est équivalent au terme
indigène en sciences naturelles.

Historique jusqu 'au début du XXe siècle

La première étude biologique concernant le phénomène de l'endémisme, sans emploi
du terme, revient à Darwin dans ses observations sur le peuplement des îles océaniques
et sa parenté avec celui du continent américain (DARWIN d'après FAVARGER, 1969).
Retraçons maintenant la signification du terme endémique depuis le début de son
introduction en botanique.

DE CANDOLLE (1820) applique le terme endémique aux végétaux à petite aire de

répartition, originaires d'une seule région. Il l'oppose au terme sporadique qui s'applique
aux espèces dispersées dans plusieurs régions. A. DE CANDOLLE (1855) discute l'utilité
de ces deux termes introduits par son père et renonce à leur emploi car ils indiquent non
seulement un fait (petite aire de répartition) mais aussi une hypothèse (origine et
migration).

GRISEBACH (1872) lègue une œuvre importante sur la géographie botanique où
il redéfinit les endémiques. En 1890, DRUDE, élève de GRISEBACH, propose un concept
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d'empirefloral fondé sur la répartition des végétaux, notamment des endémiques. Quant
aux endémiques, il distingue les endémiques vicariants ("Repräsentativformen") des

endémiques reliques ("Relikt-Endemismen").
ENGLER (1879, 1882) accorde une prééminence au développement des flores. Dans

cette perspective historique, il introduit la notion du paléoendémisme qualifiant un taxon
endémique ancien ayant occupé autrefois un territoire plus vaste.

En revanche, CHRIST (1883) considère les régions d'endémisme comme des "foyers
de création d'espèces". Dans ce même esprit, il convient de citer ici le concept de "Age
and Area" de WILLIS (1922). Cet auteur considère tous les taxons à aire restreinte comme
"beginners", étant au début de leur évolution.

La notion d'endémisme

L'aspect chorologique (l'aire endémique)

Les idées concernant le concept d'endémisme trouvent leur point de départ en
biogéographie, dans l'étude de la distribution des végétaux. La distribution endémique, une
aire de répartition restreinte, représente l'opposé d'une distribution cosmopolite, une aire
de répartition étendue sur plusieurs continents (WALTER & STRAKA, 1970). Au travers
de la littérature, plusieurs conditions pour la définition d'une aire endémique peuvent
être retenues:

— aire de répartition restreinte (RIKLI, 1942-1948: "kleinräumige Arten";
HOLUB & JIRASEK, 1967: "microaréalophyte");

— aire de répartition sans discontinuité (POLUNIN, 1960; STACE, 1985);

— aire de répartition bien délimitée (BANARESCU & BOSCAIN, 1978);

— aire de répartition limitée par une frontière naturelle (DRUDE, 1890; WALTER
& STRAKA, 1970; MANGENOT, 1972);

— aire de répartition notablement inférieure à l'aire moyenne d'un taxon du même

rang systématique (GOOD, 1953; FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS,
1961).

Les insuffisances et les divergences de ces définitions d'une aire endémique sont
mises en évidence par BERNARDI (1982). Ce dernier auteur les regroupe dans trois
catégories:

— aires endémiques arbitrairement définies en fonction de la nature d'un travail;

— aires endémiques définies par rapport aux caractéristiques de l'aire elle-même;

— aires endémiques définies par rapport à l'ensemble des aires d'entités de même
niveau taxonomique.

Après cette discussion détaillée de la définition de l'aire endémique, BERNARDI
(1982) décrit le cas d'un endémique par excellence: "un taxon dont l'aire peut être qualifiée,

sans hésitation, de réduite et de bien délimitée". A partir de ce cas idéal, l'auteur
accepte une extension du terme vers les aires plus étendues et moins bien délimitées.

Notons ici que les aires cosmopolites, zonales et disjointes doivent être ainsi considérées,

a contrario, comme des aires non-endémiques (MANGENOT, 1972). On trouve
également le terme polyendémique dans la littérature (FENZL d'après WULFF, 1950). Pour
la terminologie chorologique en général, on se référera, entre autres, à MEUSEL & al.
(1978), WALTER & STRAKA (1970), MÜLLER (1981) et OZENDA (1982).
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Dans la littérature, la notion d'aire endémique et des diverses conditions impliquées
s'avère donc très variable. Une définition plus exacte devrait tenir compte de plusieurs
conditions simultanément:

— aire continue;

— aire restreinte par rapport aux autres taxons du même rang systématique;

— aire délimitée par des frontières naturelles.

Néanmoins, le concept reste relatif et il est impossible d'en définir les limites exactes
(POLUNIN, 1960; STACE, 1985). Reprenons à ce propos une constatation de Guye
(d'après FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS, 1961): "C'est l'échelle qui crée le
phénomène". De toute évidence, l'étalon de définition d'une aire endémique doit être calibré
selon le rang taxonomique considéré. Pour une famille répartie sur un seul continent, le
concept de l'endémisme peut être appliqué. En revanche, au niveau spécifique ou subspécifique,

une aire beaucoup plus restreinte est considérée comme endémique (GOOD, 1953;
adopté par FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS, 1961).

L'aspect évolutif (le taxon endémique)

Le concept d'endémisme ne renferme toutefois pas seulement l'étude de l'aire de
distribution mais implique essentiellement l'étude des facteurs et des mécanismes nécessaires
à un tel phénomène. Dans cet esprit, HAEUPLER (1983) constate: "Endemismus hat
eben nicht allein die Kleinheit der Areale zum Inhalt, sondern wesentlich sind v. a. deren
Ursachen. Dies sind zumeist historische und/oder evolutive Prozesse in der Folge
vorübergehender oder fortwährender Isolierung".

Le développement des taxons dans le temps est donc un facteur aussi important pour
la notion d'endémisme que la taille relative des aires de répartition. C'est ainsi que ce
dernier auteur (HAEUPLER, 1983) propose un schéma représentant les possibilités
théoriques de formation d'aires relativement restreintes. Notons que GAMS (d'après WALTER

& STRAKA, 1970) avait proposé un schéma comparable mais moins élaboré.
Plusieurs auteurs restreignent cependant l'emploi du terme endémique selon l'origine

du taxon considéré. La notion d'endémique n'est appliquée qu'aux seuls taxons
autochtones, à l'opposé du terme de relict (HOLUB & JIRASEK, 1967). Les terminologies
du vrai endémisme (endémique) et du faux endémisme (relict) sont utilisés par GAUSSEN
(1964).

Le processus créateur d'un endémique dans le temps est intitulé endémogenèse par
analogie avec la terminologie employée en physiologie (MANGENOT, 1972).

L'endémisme englobe donc à la fois un phénomène biogéographique et un phénomène

d'évolution, particulièrement de spéciation.

Endémisme et vicariance

On appelle vicariants des taxons morphologiquement très proches qui se substituent
dans des territoires différents, vicariance géographique, ou dans des milieux écologiques
différents d'un même territoire, vicariance écologique (CAIN, 1944; AUBRÉVILLE,
1970; OZENDA, 1982). Il est évident que ce concept de vicariance s'applique avant tout
aux taxons du rang spécifique ou infraspécifique. Une discussion détaillée du concept
de vicariance remonte à VIERHAPPER (1919). Celui-ci a établi une différence entre une
vraie vicariance et une pseudovicariance tributaire de l'origine des formes vicariantes et
du territoire qu'elles occupent: si les races différenciées sont issues d'une forme ancienne
commune dans un territoire donné, l'auteur applique le terme de vraie vicariance. Si les
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races différenciées n'ont pas d'origine commune ou n'ont pas évolué sur place, l'auteur
introduit le terme de pseudovicariance.

Notons à ce propos quelques exemples dans les Alpes fournis par WALTER &
STRAKA (1970). Les deux espèces Rhododendron ferrugineum L., habitant sur silice, et
Rhododendron hirsutum L., habitant sur calcaire, ainsi que la paire Genîiana kochiana
Perr. & Song, (silicole) et Genîiana clusii Perr. & Song, (calcicole) sont d'origine
commune. Il s'agit de deux exemples de vicariance écologique.

En revanche, YErigeron uniflorusL. (silicole) et VErigeron polymorphus Scop. (calcicole)

représentent un cas de pseudovicariance car ils appartiennent à des éléments floristi-
ques différents. Pour plus de détails au sujet de la vicariance, on se référera, entre autres,
à WULFF (1950), HOLUB & JIRASEK (1967), NELSON & ROSEN (1981) et STACE
(1985).

La parenté entre les deux notions de vicariance et d'endémisme, déjà évoquée par
DRUDE (1890), est discutée en détail par GAUSSEN & LEREDDE (1949) et BERNARDI
(1965). Dans son chapitre sur l'endémisme, DRUDE (1890) mentionne les formes vica-
riantes ou "Repräsentativformen" d'origine commune qu'il oppose aux endémiques
relictes ("Reliktendemismen" ou "umgeformte Endemismen"). Ces dernières sont
comparables aux formes pseudovicariantes au sens de VIERHAPPER (1919).

GAUSSEN & LEREDDE (1949) créent le terme d'endémovicariants qui englobe des

endémiques d'origine commune jouant des rôles complémentaires dans des territoires ou
des milieux différents. Ils sont issus d'une spéciation graduelle au sens de VALENTINE
& LÖVE (1958). En fait, le terme endémovicariant est synonyme du terme schizoendémi-
que introduit par FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS (1961) dont nous discuterons
dans un paragraphe ci-dessous. Parmi les taxons endémovicariants, il s'agit donc des

endémiques de souche ancestrale commune formés simultanément par différenciation
graduelle. Ils occupent aujourd'hui des aires disjointes suite à des changements d'environnement

(FAVARGER, 1969).
La relation entre la notion d'endémisme et la notion de vicariance consiste alors en

des paires de taxons endémiques (restreints à des aires de distribution délimitées) qui sont
également vicariants (d'origine commune mais se substituant aujourd'hui dans des
territoires différents).

Dans les chapitres suivants, nous passerons en revue les divers critères employés pour
la classification et la description des endémiques. Nous examinerons ensuite les divers
modes de formation et les causes possibles de l'endémisme décrits dans la littérature, en
intégrant aussi bien les facteurs extrinsèques (géographiques et écologiques) qu'intrinsèques

(génétiques).

Terminologie des endémiques

La terminologie utilisée afin de décrire et de caractériser les endémiques est multiple.
Evoquons d'abord plusieurs questions qui peuvent se poser au sujet des endémiques et
de l'étude de l'endémisme d'une région particulière (modifié d'après PAWLOWSKI,
1970):

— Quel est le rang systématique des endémiques?
— Quel est l'âge des endémiques?
— Quelles sont les affinités entre les endémiques et d'autres taxons non-

endémiques?
— Quelles sont les causes de l'endémisme?
— Pourquoi existe-t-il tant de différences régionales en ce qui concerne le degré de

l'endémisme?
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Selon la réponse à chacune de ces questions, une terminologie différente peut être
appliquée pour la description d'un taxon endémique.

Classification selon le critère du rang taxonomique

Les phytogéographes GAUSSEN & LEREDDE (1949) proposent un classement des

endémiques selon le rang taxonomique qui leur a été accordé. Ils distinguent le terme
mégaendémique pour les taxons supraspécifiques ou spécifiques du terme microendémique

pour les taxons du niveau infraspécifique. Citons comme mégaendémiques les espèces
des genres Ramonda L. C. M. Richard et Haberlea Friv. de la famille des Gesneriaceae,
presque exclusivement tropicale, endémiques des Pyrénées et de la Péninsule des Balkans
(WALTER & STRAKA, 1970).

Un exemple de microendémiques est représenté par les cinq sous-espèces du Pinus
nigra Arnold: subsp. nigra Pinus austriaca Hess), endémique des Alpes orientales, de
l'Italie et des Balkans; subsp. salzmannii (Dunal) Franco, endémique d'Espagne; subsp.
laricio (Poiret) Maire, endémique tyrrhénien; subsp. mauretanica (Maire & Peyerimh.)
Heywood, endémique du Maroc et de l'Algérie et subsp. pallasiana (Lamb.) Holmboe,
endémique de l'Asie mineure (OZENDA, 1982). Ce dernier auteur adopte le principe de
GAUSSEN & LEREDDE (1949) mais il remplace le terme mégaendémique par macroendémique

à l'opposé de microendémique.

Classification selon le critère d'ancienneté

Suite au concept phytogéographique d'ENGLER (1879,1882), le premier classement
des endémiques se fonde sur leur âge relatif. ENGLER lui-même (1879, 1882) distingue
deux groupes d'endémiques, les paléoendémiques et les néoendémiques, sans toutefois
délimiter ces deux catégories dans le temps.

BRAUN-BLANQUET (1923) applique un classement comparable où il considère
l'époque des glaciations comme limite entre les deux groupes: les endémiques paléogènes
sont d'origine tertiaire tandis que les endémiques néogènes sont d'âge post-tertiaire. Les
paléoendémiques (ENGLER, 1879 et 1882) et les endémiques paléogènes au sens de

BRAUN-BLANQUET (1923) sont donc des taxons anciens qui occupaient autrefois un
territoire plus vaste mais se trouvent aujourd'hui réduits à une aire très limitée.

DRUDE (1890) décrit le même phénomène sous le nom d'endémisme relictuel,
WHERRY (1944) le définit comme un endémisme secondaire. Un exemple classique
d'endémisme relictuel et de paléoendémisme est représenté par le Ginkgo biloba L.
aujourd'hui restreint à une aire de distribution très localisée en Chine mais dont la répartition

préglaciaire sur un vaste territoire a pu être démontrée par les méthodes de la paléontologie

(TRALAU, 1967).
En revanche, les néoendémiques ou endémiques néogènes (ENGLER, 1879 et 1882;

BRAUN-BLANQUET, 1923) sont des taxons récents qui n'ont pas encore eu l'occasion
de se répandre. Selon la terminologie proposée par WHERRY (1944), il s'agit d'endémiques

primaires.
Compte tenu de la difficulté d'estimer correctement l'âge d'un taxon, BRIQUET

(1901) introduit une catégorie intermédiaire d'âge moyen. C'est ainsi que ce dernier auteur
distingue trois groupes pour la flore orophile de Corse: les types paléogéniques, mésogéni-
ques et néogéniques.

RICHARDSON (1978) introduit le terme holoendémique pour le cas intermédiaire
entre un taxon néoendémique qui se trouve dans la phase expansive du développement
de son aire de répartition et un taxon paléoendémique dans la phase régressive du
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développement de son aire de répartition. Selon cet auteur, un taxon holoendémique a
atteint l'étendue maximale de son aire de distribution mais reste toutefois délimité à un
territoire exigu à cause des barrières externes.

Avant de proposer leur système de classification, FAVARGER & CONTANDRIO-
POULOS (1961) résument les connaissances acquises au sujet de l'endémisme. Ils insistent
sur le fait que les classifications ont été souvent employées de façon redondante, car le
seul critère d'ancienneté est l'isolement systématique:

— un taxon au niveau spécifique ou supraspécifique (mégaendémique) est systéma¬
tiquement isolé (paléoendémique);

— un taxon au niveau infraspécifique (microendémique) est parent d'un taxon lar¬
gement répandu ailleurs (néoendémique).

Ces derniers auteurs mettent en garde leur lecteur contre une telle interpénétration
des critères qui peut amener, pour les néoendémiques, à une inversion du sens de développement.

Classification selon le critère de dynamisme

La classification des endémiques selon le dynamisme de leur endémogenèse va en
effet dans le même sens que la terminologie concernant leur âge relatif. ENGLER (1879,
1882) fait déjà allusion à deux modes différents d'endémisme: la préservation de formes
anciennes (paléoendémiques) et le développement de formes nouvelles (néoendémiques).
A ce propos BRIQUET (1901) introduit les expressions endémisme par conservation et
endémisme par novation. Par analogie MANGENOT (1972) parle à'endémogenèse
passive, imposée par le milieu, et d'endémogenèse active, résultant du jeu de la spéciation
dans les milieux isolés.

Introduisons également à ce propos le terme d'endémisme résiduel qui est une forme
d'endémisme passif (MANGENOT, 1972). En fait, il s'agit d'un endémisme par extinction,

l'aire de répartition d'un taxon, autrefois très largement étendue, a été réduite à un
territoire exigu. L'endémisme résiduel englobe deux cas différents: les endémiques reliques
qui subsistent dans l'ensemble floristique auquel ils appartiennent et les endémiques relic-
tes qui subsistent dans une flore nouvelle (HOLUB & JIRASEK, 1967; MANGENOT,
1972). Le terme "epibiotic" de RIDLEY (1925) et le terme "pseudorelic" de POLUNIN
(1960) sont synonymes de celui de relicte.

Un exemple de relique est représenté par le genre Liquidambar L. largement distribué
au Tertiaire dans l'hémisphère boréal, mais aujourd'hui restreint à une aire exiguë en
Chine (POLUNIN, 1960). Il en va de même pour le Gingko biloba L. La distribution du
Trapa natans L. en Scandinavie fournit un autre exemple (HULTEN d'après WALTER
& STRAKA, 1970).

En revanche, les espèces de Gesneriaceae, famille tropicale, en Europe (Ramonda L.
C. M. Richard, Jankaea Boiss. et Haberlea Friv. sur la Péninsule ibérique et la Péninsule
balkanique) sont des bons exemples de relictes (MANGENOT, 1972).

Ces deux modes de formation d'endémiques ont donc été décrits par plusieurs
auteurs au moyen d'une terminologie différente. Pour une comparaison des termes, nous
nous référons à WULFF (1950) et ajoutons les définitions équivalentes apparues dans
la littérature depuis lors. Nous avons alors réuni, par ordre chronologique des travaux
publiés, les divers termes employés pour l'endémisme ancien et l'endémisme récent (tab.
1). Pour la définition exacte des termes, on se référera au glossaire annexé à ce travail.

Dans cette optique, les auteurs (FAVARGER, 1969; CARDONA & CONTANDRIO-
POULOS, 1979) interprètent la nature d'une région floristique. Une région riche en
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Tableau 1. — Terminologie comparée d'endémisme ancien et d'endémisme récent selon divers auteurs.

Endémisme ancien Endémisme récent Auteur

paléoendémisme néoendémisme ENGLER, 1882
endémisme relictuel endémisme secondaire DRUDE, 1890

endémisme par conservation endémisme par novation BRIQUET, 1901

endémisme paléogène endémisme néogène BRAUN-BLANQUET, 1923

"epibiotic" "endemic" RIDLEY, 1925

endémisme ancien néoendémisme HERZOG, 1926
endémisme secondaire endémisme primaire WHERRY, 1944

paléoendémisme et apoendémisme FAVARGER & CONTANDRIOpatroendémisme

POULOS, 1961

schizoendémisme ancien schizoendémisme inchoatif FAVARGER & CONTANDRIO¬
POULOS, 1961

endémisme passif endémisme actif MANGENOT, 1972

paléoendémiques, résultat d'une endémogenèse passive, est considérée comme "musée",
à l'opposé d'une région riche en néoendémiques, résultat d'une endémogenèse active, que
l'on caractérise comme "berceau".

Classification selon les critères cytotaxonomiques

L'application des méthodes cytologiques à l'étude de l'endémisme remonte à

WULFF (1932 en russe, 1950 en anglais) et à SENN (1938 d'après FAVARGER & CON-
TANDRIOPOULOS, 1961). A l'intérieur d'un groupe de taxons apparentés, les auteurs
interprètent les formes diploïdes comme plus anciennes que les formes polyploïdes.
FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS (1961) reprennent ces idées et proposent une
classification nouvelle des endémiques selon des critères cytologiques en quatre catégories.

Dans ce classement, fondé sur le mode de formation des endémiques et plus ou moins
indépendant de leur âge, le phénomène de la Polyploidie occupe une place prépondérante.
De plus, les taxons endémiques ne sont plus considérés séparément mais on tient compte,
dans la mesure du possible, des liens de parenté entre les taxons endémiques et leurs taxons
correspondants non-endémiques. Pour la définition des taxons correspondants, FAVARGER

& CONTANDRIOPOULOS (1961) appliquent celle précisée par LÖVE (1954) sur
la base de données géographiques et systématiques.

Les quatre catégories proposées par l'école neuchâteloise sont résumées ainsi:

Paléoendémiques — Les auteurs comprennent les taxons systématiquement isolés
(genres monotypiques ou espèces représentant à elles seules une section). Les paléoendémiques

ne sont pas nécessairement nés sur place et leur distribution actuelle n'est qu'une
aire relique d'un territoire jadis plus vaste. Ils sont souvent diploïdes, mais pas
exclusivement.

Schizoendémiques — Comprend les taxons de souche commune résultant d'une
spéciation graduelle au sens de VALENTINE & LÖVE (1958). Leur formation est simultanée

et leur nombre chromosomique identique. Le schizoendémisme est donc un mode
de formation impliquant un lien de parenté défini et indépendant de l'âge des taxons.
Les auteurs parlent d'un schizoendémisme inchoatif lorsqu'il s'agit des taxons au rang
infraspécifique.

Patroendémiques — Cette définition regroupe les taxons endémiques diploïdes qui
ont donné naissance à des taxons correspondants polyploïdes. Il s'agit donc ici d'une
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spéciation brusque au sens de VALENTINE (1962). En général, l'aire de répartition des
formes voisines polyploïdes est beaucoup plus étendue que celle de l'endémique diploïde.

Apoendémiques — Cette dernière catégorie représente le cas inverse des patroendé-
miques. 11 s'agit des formes endémiques qui sont issues d'un taxon largement répandu
diploïde (ou plus faiblement polyploïde) par Polyploidie. Si l'ancêtre diploïde d'un taxon
apoendémique est inconnu ou a disparu, le taxon endémique tombe dans la classe des

schizoendémiques.

Enfin, les auteurs décrivent comme cryptoendémiques les taxons à nombre chromosomique

différent de celui d'un taxon plus répandu sans que l'on puisse les distinguer
morphologiquement.

L'application de la caryosystématique à l'étude de l'endémisme est largement décrite
par les auteurs suivants qui méritent d'être consultés pour de plus amples informations
qu'il ne nous est pas possible de rapporter ici, faute de place (CONTANDRIOPOULOS,
1962 a et b; CONTANDRIOPOULOS & CARDONA, 1984; FAVARGER, 1961; FAVAR-
GER, 1964; FAVARGER, 1975; FAVARGER, GALLAND & KÜPFER, 1980; FAVARGER

& KÜPFER, 1980; KÜPFER, 1974).

Classification selon des critères géographiques

Un classement des endémiques selon leur provenance géographique et leur distribution

est souvent adopté en phytogéographie. Mentionnons que l'étude de l'endémisme
apporte des renseignements utiles à la compréhension de l'origine des différentes souches
floristiques d'une région. A ce propos, un qualificatif géographique est ajouté pour
caractériser la distribution des endémiques. Notons quelques exemples:

— endémique cévenol (BRAUN-BLANQUET, 1923);

— endémique pyrénéo-cantabrique (GAUSSEN & LEREDDE, 1949);

— endémique alpino-carpathique (PAWLOWSKI, 1970).

Classification selon des critères topographiques

En outre, des qualifications topographiques sont utilisées pour la description d'un
phénomène d'endémisme. Selon le territoire qu'ils occupent, les endémiques peuvent être
caractérisés comme endémiques insulaires, endémiques montagnards ou endémiques
désertiques (OZENDA, 1982).

L'endémisme insulaire — La désignation de l'endémisme insulaire s'applique, d'une
part, aux endémiques propres à une île mais aussi aux endémiques d'un archipel. BER-
NARDI (1982) critique cet emploi très hétérogène dans la littérature. DAVY DE VIR-
VILLE (1965) fait exception dans son travail sur les îles Canaries où il n'utilise le terme
d'endémique insulaire que pour un taxon endémique propre à une seule île. En revanche,
MANGENOT (1972) propose le terme d'endémique micro-insulaire pour ce cas précis ou
même pour les endémiques d'un petit archipel comme les îles Hawaï. En fonction de
l'isolement prononcé ou ancien, les flores insulaires sont souvent riches en endémiques. C'est
pourquoi l'endémisme insulaire au sens large du terme a fait l'objet de nombreux travaux
dont nous énumérons seulement quelques-uns:

— l'archipel des Hawaï (MÜLLER-DOMBOIS & al., 1981);

— les îles Bahamas (TAYLOR, 1921);
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— les îles Galapagos (PORTER, 1979);

— les îles macaronésiennes (DAVY DE VIRVILLE, 1965; HUMPHRIES, 1979);

— l'île de Madère (OBERDORFER, 1975; SEIDEL & GOTTSCHLICH, 1981);

— les îles Canaries (BRAMWELL, 1976; BORGEN, 1979; KUNKEL, 1987);

— les îles égéennes (RECHINGER, 1965; GREUTER & RECHINGER, 1967);

— l'île de Crête (GREUTER, 1972; DE MONTMOLLIN, 1982).

Les travaux concernant les îles de la Méditerranée occidentale seront présentés dans
la suite de ce travail à paraître ultérieurement.

L'endémisme montagnard — L'isolement de massifs montagneux, séparés des plaines
avec une flore différente, est analogue à l'isolement d'une île par la mer. Ainsi, les flores
différenciées en haute altitude ne peuvent pas franchir les plaines qui séparent les massifs
(OZENDA, 1982). Dans un tel cas, l'auteur parle de l'endémisme montagnard. Citons
quelques exemples en dehors du domaine ouest méditerranéen:

— les Alpes (MERXMÜLLER, 1952; FAVARGER, 1975);

— les Alpes et les Carpathes (PAWLOWSKI, 1970);

— les montagnes Scandinaves (HULTEN, 1955);

— le mont Kinabalu, Indonésie (STEENIS, 1964);

— les montagnes africaines (HEDBERG, 1969).

L'endémisme désertique — L'exemple typique de l'endémisme désertique se trouve
au Sahara (QUÉZEL, 1965). D'une part, les massifs montagneux moins chauds et moins
arides que la plaine désertique montrent un endémisme important. D'autre part, les grandes

mers de sable formant des ergs se comportent comme des territoires isolés (OZENDA,
1977 et 1982). Notons quelques exemples:

— Tibesti (MAIRE, 1936; BRUNEAU DE MIRE & QUÉZEL, 1959);

— Hoggar (QUÉZEL, 1954);

— Tassiii des Ajjer (LEREDDE, 1957).

Mentionnons à ce propos également les endémiques des xérogarrigues ibériques étudiés

par JÄGER (1971).

Classification selon des critères édaphiques

Il est évident que l'aspect écologique joue un rôle non négligeable dans l'étude des
endémiques (POLUNIN, 1960; FAVARGER, 1969). Une roche ou un sol particulier sur
un substrat différent constituent un facteur d'isolement (MASON, 1946 a et b; GANKIN
& MAJOR, 1964). Lorsque l'isolement d'un territoire est dû à un substrat particulier,
le terme d'endémismeédaphique est utilisé (OZENDA, 1982). Dans la plaine ukrainienne,
par exemple, de nombreux endémiques ont été découverts sur des pointes rocheuses ou
sur des affleurements sableux interrompant la continuité des sols limoneux. Les endémiques

ont été classés selon la nature de la roche-mère en ajoutant un préfixe caractérisant
le substrat (LAVRENKO, 1951 d'après WALTER & STRAKA, 1970):
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— calcéoendémiques (calcaire);

— granitoendémiques (granite);

— psammoendémiques (sable).

D'autres cas d'endémisme édaphique ont été décrits sur les affleurements de serpentine

(BROOKS, 1987), sur des roches chargées en sels métalliques mais aussi sur des substrats

riches en sels (haloendémiques).

Statistique de l'endémisme

Il est toujours intéressant de comparer l'endémisme d'une région à une autre. Deux
critères sont utilisés à cet effet: le taux ou indice d'endémicité et l'intensité de l'endémisme.

Indice d'endémicité — L'endémisme d'un pays ou d'une région géographique peut
être apprécié d'après la richesse de la flore en taxons endémiques. Le pourcentage des

endémiques par rapport à la totalité des taxons d'une flore fournit le taux ou indice d'endémicité

(FAVARGER, 1972; MANGENOT, 1972). AUBRÉVILLE (1970) distingue explicitement

entre l'indice d'endémicité spécifique (rapport du nombre d'espèces endémiques
au nombre total des espèces) et l'indice d'endémicité générique (même rapport relatif aux
genres). Malheureusement, la comparaison des taux d'endémicité de domaines différents
n'est pas dépourvue d'ambiguïté. Selon les divers auteurs, les calculs ne sont ni fondés
sur les mêmes critères, ni relatifs à la délimitation de la région ou de l'aire des endémiques,
ni relatifs à leur rang systématique (BERNARDI, 1965; FAVARGER, 1972; HAEUPLER,
1983).

Intensité de l'endémisme — Selon MANGENOT (1972), le rang hiérarchique des
taxons endémiques fournit un critère essentiel de l'intensité de l'endémisme (mégaendémiques

ou microendémiques). Ce même auteur souligne la coïncidence d'une intensité
forte de l'endémisme (présence des taxons mégaendémiques) avec un indice élevé d'endémicité

(pourcentage élevé des taxons endémiques) et vice versa.

Causes possibles de l'endémisme

Après avoir évoqué les divers critères utilisés pour la description et la classification
des endémiques, abordons le problème des causes possibles de leur origine. De la terminologie

des endémiques, présentée ci-dessus, il ressort que les territoires occupés par les

endémiques sont souvent des régions où la flore se trouve isolée (OZENDA, 1982). En
fait, l'isolement est un facteur essentiel de l'endémisme (FAVARGER, 1969; MANGE-
NOT, 1972; OZENDA, 1982; HAEUPLER, 1983) ou, citant GAUSSEN (1964), l'endémisme

implique l'isolement. Il est évident que l'isolement des populations discuté au sujet
de la spéciation est primordial pour le phénomène de l'endémisme, notamment pour les

endémiques au niveau spécifique.
Les travaux de STEBBINS (1950), GRANT (1963, 1971) et LEVIN (1971) permettent

de souligner trois facteurs principaux d'isolement, bien décrits par JEANMONOD
(1984):

— l'isolement spatial ou géographique;

— l'isolement environnemental ou écologique;

— l'isolement reproductif.
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La façon dont l'isolement conduit à la formation d'endémiques particuliers
(OZENDA, 1982) et l'époque géologique du début de leur formation (PAWLOWSKI,
1970), sont deux problèmes d'une grande importance pour la compréhension de l'histoire
d'une flore.

On peut ainsi invoquer deux mécanismes créateurs d'endémiques. D'une part, il y
a les causes externes telles que les changements brutaux des conditions du milieu qui
imposent une fragmentation de l'aire (GAUSSEN, 1964; OZENDA, 1982). Les causes et
les conséquences d'un isolement géographique ou écologique appartiennent à cette
catégorie.

D'autre part, on peut énoncer les causes génétiques, les causes internes au sens de
GAUSSEN (1964), qui amènent à un isolement reproductif. Cependant, la délimitation
entre ces mécanismes n'est pas nette: l'isolement géographique peut déterminer la
naissance d'un taxon endémique par un isolement génétique immédiat (MANGENOT, 1972).
Les lois particulières à la génétique des petites populations s'appliquent dans les deux
cas et aboutissent à une évolution plus rapide sous l'impact de la dérive génétique
(WRIGHT, 1931).

Malgré cette interpénétration forte des deux mécanismes créateurs d'endémiques,
nous les discuterons séparément pour la clarté de notre exposé. Pour un aperçu détaillé
des problèmes et des théories liés à la spéciation en général, nous renvoyons le lecteur,
entre autres, au mémoire compilé par JEANMONOD (1984).

L'isolement géographique

L'isolement géographique est une cause de divergence, il supprime toute possibilité
d'échange génétique entre les populations. La colonie isolée est forcément soumise à de
nouvelles influences du milieu (STEBBINS, 1950). L'élément destructeur qui provoque
un tel isolement spatial peut être de natures diverses: une pression climatique, une
transgression marine, une éruption volcanique ou la surrection d'une chaîne montagneuse
(MANGENOT, 1972). Suite à l'isolement, la formation d'endémiques, comme la
naissance de toute espèce, exige beaucoup de temps. Le degré d'endémisme d'un territoire
est donc toujours lié à la durée écoulée depuis son isolement définitif (FAVARGER, 1974).
La taille effective de la population isolée joue également un rôle, car elle affecte la vitesse
de la dérive génétique (WILEY, 1981).

La création et la conservation d'endémiques suite à un isolement géographique peut
dépendre également de la stabilité de l'habitat après l'isolement (STOTT, 1981). Notons
à ce propos le cas inverse de la flore des îles britanniques qui est extrêmement pauvre
en endémiques: la végétation insulaire, ravagée par les glaciations et en communication
avec celle du continent pendant l'époque glaciaire, n'a pas disposé du temps nécessaire

pour se différencier. La même remarque vaut pour la flore d'Islande (MANGENOT,
1972). Il est toutefois évident que ces facteurs s'imposent de la même façon à l'endémisme
montagnard et à l'endémisme insulaire.

L'isolement insulaire

Il convient de distinguer deux catégories d'îles: les îles océaniques (type thalasso-
gène) et les îles continentales (type chersogène). Les îles océaniques, d'origine volcanique
ou corallifère, n'ont jamais été reliées à un continent. Les îles continentales ont un socle
continental et ont été autrefois attachées à des territoires continentaux. Ainsi, la colonisation

et le développement du peuplement végétal se déroulent différemment selon le type
d'île (MOORE, 1979).
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Iles océaniques — La flore des îles océaniques s'est formée depuis l'extérieur, souvent
à partir de diverses sources (STOTT, 1981). La colonisation de ces nouveaux territoires
vierges de tout peuplement végétal se fait par une succession d'inoculations fortuites. Les

transports à longue distance ("long distance dispersai") par les vents, les oiseaux et les

transports marins jouent un rôle important. La diffusion des populations initiales dans
l'île est immédiatement soumise à la pression de sélection. Une spéciation par adaptation
radiative ("adaptive radiation") peut en résulter (BOCQUET, 1980). De plus, ces îles, souvent

montagneuses, sont fortement sculptées par l'érosion et contrastées écologiquement.
MANGENOT (1972) souligne les différences de milieu dues à l'exposition au vent, les
versants arrosés alternant avec les versants arides sous le vent qui offrent des niches
écologiques diverses aux nouveaux colonisateurs. Les phénomènes d'endémisme actif, de vica-
riance, d'hybridation et d'autopolyploïdie s'ajoutent plus tard aux processus évolutifs de
ces flores insulaires (STOTT, 1981). Par conséquent, le taux d'endémicité des îles océaniques

est très élevé. Il atteint, par exemple, presque 100% dans l'archipel des îles Hawaï
(MÜLLER-DOMBOIS & al., 1981).

Iles continentales — A l'opposé, la flore des îles continentales a autrefois constitué
une partie d'une flore continentale. Elle est caractérisée par la présence d'éléments floris-
tiques homogènes. Les jonctions continentales à diverses époques géologiques ont permis
le passage, toutefois filtré, de cortèges floristiques d'un continent à l'île mais aussi d'une
île à l'autre (BOCQUET, 1980). A propos de la composition floristique de la Corse par
exemple, CONTANDRIOPOULOS (1962a) a montré que l'île a été peuplée par vagues
successives. Suite aux échanges floristiques successifs, l'indice d'endémicité des îles
continentales est beaucoup plus faible comparé à celui des îles océaniques.

Le transport aléatoire à longue distance et la radiation adaptative ne jouent
qu'un rôle mineur dans le peuplement et par conséquent dans l'endémisme d'une île
continentale. Rappelons que l'établissement d'un nouveau colonisateur est plus délicat

dans le cadre d'un peuplement préexistant que sur un territoire vierge (GREUTER,
1979). En revanche, l'endémisme des îles continentales s'explique dans de nombreux
cas par la présence de relictes d'une ancienne flore. Selon GREUTER (1972, 1979)
la flore endémique crétoise est en grande partie constituée de très anciennes espèces
relictuelles qui ont disparu à l'extérieur de l'île (paléoendémisme) ou dont les taxons
correspondants du continent ont évolué (patroendémisme). Il s'agit donc d'un endé-
misme passif.

D'autre part, un endémisme actif, notamment le schizoendémisme, s'impose. Une
espèce plus ou moins polymorphe répandue sur un grand territoire continu est, suite à
des bouleversements géologiques, fragmentée en deux ou plusieurs populations. Chaque
population se développe ensuite individuellement par une spéciation graduelle (VALENTINE

& LÖVE, 1958). Un tel processus semble à l'origine de diverses espèces du groupe
Nigella arvensis L. en Méditerranée orientale (STRID, 1970): un syngaméon réparti au
Miocène sur tout le territoire égéen, a été fragmenté en plusieurs espèces par l'isolement
des îles égéennes depuis le Pliocène. Les limites actuelles de répartition des espèces coïncident

avec les barrières géographiques d'isolement. Cet exemple révèle directement des causes

historiques à l'origine de l'endémisme. Toutefois, il existe dans le domaine égéen des

exemples d'endémiques qui laissent supposer une différenciation géographique préexistant

à l'isolement (GREUTER, 1971).
A la fin de notre aperçu sur l'isolement insulaire, il convient de faire ressortir que

les îles en Méditerranée orientale et occidentale sont, sans exception, du type chersogène,
c'est-à-dire des îles continentales. L'étude de l'endémisme des îles méditerranéennes implique

donc l'étude des données paléogéographiques disponibles et doit tenir compte de
relations floristiques entre les îles et le continent adjacent et entre les îles elles-mêmes. Pour
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une vue plus complète de la biogéographie insulaire nous renvoyons le lecteur à CARL-
QUIST (1965) et MAC ARTHUR & WILSON (1967).

L'isolement montagnard

L'isolement d'un massif montagneux par les plaines ou les vallées avoisinantes est
comparable à celui des îles isolées par la mer (OZENDA, 1982). Cependant, l'isolement
montagnard n'est pas seulement un isolement spatial ou géographique mais aussi un isolement

écologique. Les flores des étages supérieurs de végétation sont séparées entre elles

par la végétation des étages inférieurs qui constituent une barrière écologique efficace.
Les populations réduites des sommets sont soumises à des pressions sélectives, suite aux
conditions écologiques en haute altitude, et elles sont affectées par la dérive génétique
qui accélère l'évolution et accentue ainsi la divergence entre les populations isolées
(STOTT, 1981). Le processus d'un endémisme actif agit donc dans le même sens que lors
d'un isolement insulaire.

Le travail d'HEDBERG (1969) sur l'évolution et la spéciation dans la flore afro-
alpine est très intéressant à cet égard. Les massifs montagneux, d'origine volcanique, sont
dispersés sur les vastes plaines d'Afrique orientale. Leurs sommets atteignent 3500 à 6000
m d'altitude et semblent être isolés depuis leur origine. Les changements climatiques du
Pléistocène ont certes modifié les zones de végétation mais ils n'ont évidemment pas permis

un échange au niveau des espèces afro-alpines qui occupent les plus hauts sommets.
C'est ainsi que de nombreuses espèces vicariantes propres à chaque sommet se sont
développées grâce à la sélection naturelle et la dérive génétique qui agit sur les petites populations

isolées. Le taux d'endémicité spécifique atteint alors 80%, ce qui est comparable
à celui d'une île océanique.

En montagne, notamment dans les chaînes de montagne sud-européennes où l'étendue

et les bouleversements des glaciations ont été plus faibles, mais aussi dans les Alpes
à la marge de grands glaciers, on note également un endémisme passif. La flore des chaînes
de montagnes européennes est relativement riche en paléoendémiques. Selon FAVARGER
(1974), il est difficile d'évaluer l'impact des glaciations sur ce paléoendémisme mais il
semble clair que les événements des périodes glaciaires ont, par destruction de populations

originales, accentué le paléoendémisme dans la flore des Alpes.
Ajoutons ici que les glaciations ont également eu des répercussions importantes sur

l'endémisme actif, notamment par une spéciation brusque que nous discuterons au sujet
de l'isolement reproductif. En ce qui concerne les montagnes méditerranéennes, elles ont
servi de territoires de refuge pour de nombreux taxons immigrants du nord pendant les

glaciations mais aussi pour la flore préglaciaire (HEYWOOD, 1960; FAVARGER, 1974).
Une richesse importante en paléoendémiques a donc été préservée dans ces massifs
montagneux.

La spécialisation écologique

La spécialisation écologique d'un taxon entraîne un habitat discontinu et des conditions

d'isolement. Souvent l'isolement est suffisant pour prévenir l'échange de gènes. Une
extrême spécialisation écologique précédée d'une différenciation géographique est ainsi
à l'origine d'un schizoendémisme (FAVARGER, 1974). Lorsque la variation entre les

populations est encore faible, ce dernier auteur parle d'un schizoendémisme inchoatif.
Cette différenciation des populations effectuée sous l'influence du milieu et de la sélection
est connue sous le nom de radiation adaptative; selon la terminologie d'AUBRÉVILLE
(1970), il s'agit de séries écophylétiques.

En fait, la spécialisation écologique entraîne l'isolement des populations qui, à son
tour, provoque, par la dérive génétique, la formation de populations divergentes. Dans
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cette optique, l'adaptation de végétaux et la formation d'endémiques sur des sols mal
équilibrés sont très probantes. On observe, dans de nombreux pays, que les sols chimiquement

mal équilibrés tels que la serpentine, la dolomie, le gypse ou les sols métallifères
(zinc, plomb, cuivre ou baryum) sont particulièrement riches en endémiques (CAR-
DONA & CONTANDRIOPOULOS, 1977). Dans ces cas, la différenciation écologique
semble être la seule cause de l'endémisme (FAVARGER, 1974).

Reprenons donc à ce propos les travaux de KRUCKEBERG (1954) au sujet des
endémiques sur serpentine. Une population homogène occupe un territoire où les sols à

serpentine affleurent par endroit. Quelques individus montrent une tolérance plus forte aux
conditions édaphiques de la serpentine et leurs graines s'installent sur ce territoire à

concurrence faible. Les graines les plus tolérantes germent. Au moyen de la sélection, les gènes
non tolérants sont de plus en plus éliminés et par la suite un biotype adapté à la serpentine
se développe. Un pas évolutif est achevé au moment où la population sur sol spécialisé
et celle sur sol normal divergent en deux espèces. Le taxon tolérant est souvent endémique
tandis que le taxon non tolérant reste répandu. Le développement parallèle de plusieurs
taxons endémiques restreints chacun à une station riche en serpentine à partir d'un taxon
non tolérant dans la même région a été reconnu dans le genre Alyssum L. (BROOKS,
1987).

Un autre exemple d'extrême spécialisation écologique est l'adaptation des chas-
mophytes. De façon générale, les groupements rupicoles sont riches en endémiques (PAW-
LOWSKI, 1970; FAVARGER, 1974). Avec l'étude de la section Cheiranthus du genre
Erysimum L. en Méditerranée orientale, SNOGERUP (1967) a fourni un exemple typé
de schizoendémisme inchoatif dû à l'isolement écologique. Les falaises, occupées
aujourd'hui par différents taxons, ont pendant les périodes glaciaires servi de refuge. Sur
chaque falaise, séparées l'une de l'autre par d'autres biotopes moins spécialisés, la
différenciation d'endémiques chasmophiles s'amorce.

En résumé, on peut conclure avec FAVARGER (1974) que le schizoendémisme se

manifeste sous des conditions extrêmes comme par exemple dans les stations saxicoles
ou sur les sols chimiquement mal équilibrés. Il est façonné par l'isolement spatial (géographique

ou écologique) et la dérive génétique. Une forte spécificité écologique d'un territoire

quant à l'altitude, au climat et aux conditions édaphiques est alors favorable à la
création d'endémiques, plus précisément de schizoendémiques. C'est ainsi que HUMPHRIES

(1979) explique le taux d'endémicité plus élevé aux Canaries occidentales qu'aux
Canaries orientales, les premières disposant de divers microhabitats écologiques en fonction

de l'altitude, de la géologie et du climat.

L'isolement reproductif

L'isolement reproductif peut être la source ou la conséquence d'un isolement spatial:
il peut s'établir après un isolement géographique ou écologique mais il peut aussi apparaître

indépendamment, provoqué par un bouleversement d'habitat. Quant aux conséquences

génétiques d'un isolement spatial, nous avons déjà évoqué le phénomène de la dérive
génétique au cours d'une spéciation graduelle.

Dans ce chapitre, nous nous intéressons plutôt à la formation d'endémiques due à
la spéciation brusque (auto- et allopolyploid^) au sens de VALENTINE (1962). Nous
discuterons ici en premier lieu de complexes affectés par la Polyploidie. Soulignons à ce

propos que dans un groupe de taxons apparentés, les taxons diploïdes sont plus anciens

que les taxons polyploïdes. La polyploïdisation est donc généralement un processus évolutif

irréversible (STEBBINS, 1971; FAVARGER, 1975). L'étude d'endémiques et de leurs
taxons correspondants du point de vue cytotaxonomique permet d'évaluer l'âge relatif
des taxons et peut ainsi aider à la compréhension de l'histoire des flores. Au cours d'une
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telle étude deux questions se posent: quels sont les événements qui provoquent une spécia-
tion brusque et à quelle période géologique a-t-elle eu lieu?

FAVARGER (1964) indique plusieurs causes possibles de la polyploïdisation à l'origine

d'une spéciation brusque, surtout d'hybridation; il y a mélange de flores soit à la
suite de leur mise en contact par des ponts terrestres (dans le cas d'un isolement insulaire),
soit à la suite du retrait de glaciers, soit encore du mélange floristique dû aux fluctuations
climatiques (abaissement d'étages de végétation dans le cas d'un isolement montagnard).
La création autopolyploïde d'un taxon, formé par hasard dans une population, est également

favorisée par un bouleversement d'habitat. Selon ce dernier auteur, des migrations
lointaines de cortèges floristiques sont aussi accompagnées d'une forte polyploïdisation,
mono- ou polyphylétique.

Les polyploïdes ne se sont cependant pas tous formés à la même époque géologique.
A ce propos, FAVARGER (1975) propose trois catégories. Les paléopolyploides datent du
Tertiaire inférieur et moyen. Les ancêtres et proches parents diploïdes se sont éteints avant
ou, au plus tard, durant le Quaternaire. Notons comme exemple de la flore alpine le

Phyteuma comosum L., souvent traité comme un genre à part, dont le nombre chromosomique

(2/7 34) n'existe pas ailleurs dans le genre Phyteuma L. Dans le cas de mésopoly-
ploides, quelques taxons ancestraux diploïdes existent encore. Les différences
morphologiques entre eux sont si grandes qu'il s'agit d'espèces bien distinctes. Le Poten-
tillafrigida L. (2/7 28) représente un tel exemple dans la flore des Alpes. Les néopolyploï-
des se sont formés au Quaternaire, leurs parents ancestraux ou affines diploïdes persistent
et leur différenciation reste assez faible pour justifier uniquement un rang infraspécifique.
Evoquons ici, selon KÜPFER (1974), la paire du Ranunculus kuepferi Greuter & Bürdet
(2« 16) et du Ranunculus plantagineus All. (2/7 32).

Toutefois, un polyploïde n'est pas encore un endémique. En fait, après polyploïdisation,
le taxon polyploïde ou le taxon ancestral diploïde peuvent rester limités à une aire

endémique.

Patroendémiques — Dans ce cas d'endémique diploïde, il s'agit d'un patroendémi-
que abrité dans un territoire refuge alors que son taxon correspondant polyploïde subit
une évolution rapide et se répand sur une aire étendue (FAVARGER & CONTANDRIO-
POULOS, 1961; FAVARGER, 1964).

Paléoendémiques — Le paléoendémisme est généralement considéré comme la

preuve de l'ancienneté d'un territoire et de l'absence de bouleversements climatiques ou
géologiques récents. Cependant, il faut tenir compte du fait que le paléoendémisme est
aussi le résultat d'une disparition, preuve d'un passé troublé (FAVARGER, 1964). 11

convient de souligner que de nombreux paléoendémiques sont des paléopolyploides formés
au Tertiaire lors de la surrection des chaînes alpines ou même à la fin du Miocène lors
de l'assèchement de la Méditerranée (FAVARGER, 1975).

Apoendémiques — Rappelons que dans la terminologie de FAVARGER & CON-
TANDRIOPOULOS (1961) l'apoendémisme décrit le cas d'un endémique polyploïde
dont le taxon correspondant diploïde est largement répandu. Le taxon apoendémique,
en général un néopolyploïde, s'est formé dans les régions les plus perturbées par les glaciations,

suite à un mélange de flores ou à une migration. Son évolution a été accélérée par
rapport à celle des taxons correspondants diploïdes. L'apoendémisme représente alors une
forte propulsion de néoendémisme. Pour qu'un tel polyploïde récent reste restreint à un
territoire limité, deux explications doivent être envisagées: le réchauffement du Postglaciaire

a empêché son extension ou le temps écoulé depuis sa formation n'a pas été suffisant
pour lui permettre de conquérir un territoire plus vaste (FAVARGER, 1964).
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Nous n'abordons pas ici les schizoendémiques polyploïdes, car ils sont issus d'une
spéciation graduelle et leur endémogenèse n'est pas liée à leur polyploïdisation.

La même remarque s'applique à la formation d'endémiques par mutations génétiques

et changements structuraux accompagnés de dysploïdie. FAVARGER (1975) rattache
le cas de dysploïdie à la spéciation graduelle. Soulignons simplement avec KÜPFER
(1980) que la dysploïdie affecte les groupes diploïdes et polyploïdes, mais qu'elle est aussi
fréquemment corrélée avec une polyploïdisation.

Conclusion

Nous avons tenté de présenter les divers concepts d'endémisme et les différents critères

employés pour la classification des taxons endémiques. Les classifications fondées sur
des considérations géographiques, topographiques ou écologiques sont de nature descriptive

et ne représente qu'une première approche de l'étude de l'endémisme d'une région.
La même remarque s'applique à la terminologie des endémiques selon leur rang taxono-
mique. La classification des endémiques selon leur âge relatif va dans le même sens que
la terminologie selon le dynamisme de leur endémogenèse et révèle le dualisme entre les

paléoendémiques ou l'endémisme par conservation et les néoendémiques ou l'endémisme
par novation. En revanche, la classification fondée sur les critères cytotaxonomiques est

beaucoup plus analytique. Elle exige, évidemment, une connaissance plus approfondie
de la morphologie et de la cytologie des taxons endémiques étudiés et de leurs taxons
correspondants.

L'analyse des causes possibles de l'endémisme montre l'interpénétration entre l'endémisme

et la spéciation en général. Le taxon endémique est le résultat des mécanismes
impliqués dans la spéciation parmi lesquels le facteur d'isolement spatial, écologique ou
bien d'isolement reproductif joue un rôle primordial.

La notion d'endémisme englobe donc à la fois un phénomème biogéographique et
un phénomène évolutif.

Glossaire

Apoendémique (FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS, 1961): taxon polyploïde qui
a pris naissance dans une région déterminée par polyploïdisation à partir d'un taxon
largement répandu dans les contrées voisines. Le taxon correspondant est diploïde
ou moins fortement polyploïde que l'apoendémique (contraire de patroendémique).

Cryptoendémique (FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS, 1961): taxon endémique à

nombre chromosomique différent d'un taxon correspondant plus répandu sans que
l'on puisse les distinguer morphologiquement.

Endémicité: voir sous indice d'endémicité.
Endémie (dérivé du grec en dans, démos population): terme utilisé en médecine pour

une maladie propre à une région et y sévissant continuellement.
Endémique: selon GOOD (1953), taxon dont l'aire de répartition est notablement infé¬

rieure à l'aire moyenne d'un taxon de son rang systématique; selon STACE (1985),
taxon qui se rencontre uniquement dans une seule aire géographique restreinte.

Endémique local (WULFF, 1950): taxon endémique restreint à une aire de répartition par¬
ticulièrement localisée, par exemple un sommet, une île.

Endémique néogène (BRAUN-BLANQUET, 1923): taxon endémique d'origine post¬
tertiaire (à distinguer d'endémique paléogène).

Endémiquepaléogène (BRAUN-BLANQUET, 1923): taxon endémique d'origine tertiaire
(à distinguer d'endémique néogène).
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Endémique primaire (WHERRY, 1944): taxon endémique récent qui n'a pas encore eu
le temps de se répandre (synonyme de néoendémique).

Endémique secondaire (WHERRY, 1944): taxon endémique ancien qui occupait autrefois
un territoire plus vaste mais qui est aujourd'hui restreint à une aire de répartition très
réduite (synonyme d'endémique relictuel).

Endémisme actif (MANGENOT, 1972): formation d'endémique par isolement intrinsè¬
que, suite au jeu de la spéciation dans les milieux isolés. Le facteur initial peut être
une mutation, une hybridation ou une polyploïdisation (à opposer à endémisme
passif).

Endémisme écologique (WULFF, 1950): formation d'endémique liée à l'écologie de
l'habitat, par exemple au substrat (sols riches en métaux lourds, sols riches en sels).

Endémisme édaphique (OZENDA, 1982): ce terme décrit le cas particulier d'endémisme
écologique où l'endémisme dépend directement du sol.

Endémisme inchoatif (FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS, 1961; FAVARGER,
1974): phénomène de vicariance qui n'est pas encore de l'endémisme, il correspond
à une phase active ou progressive de l'évolution (schizoendémisme inchoatif).

Endémisme local (MANGENOT, 1972): voir sous intraendémisme.
Endémisme micro-insulaire (MANGENOT, 1972): endémisme de très petites îles isolées

dans un océan ou formant des archipels éloignés des continents, par exemple l'endémisme

des îles Hawai ou des Mascareignes.
Endémisme par conservation (BRIQUET, 1901): formation d'endémique par maintien

d'un taxon qui a autrefois occupé une aire plus vaste dans un territoire déterminé
(synonyme d'endémisme résiduel, relictuel et de paléoendémisme au sens large du
terme, à opposer à endémisme par novation).

Endémisme par ignorance (GAUSSEN & LEREDDE, 1949): phénomène d'endémisme
se référant aux taxons considérés comme endémiques faute de connaissance de leurs
aires de répartition réelles.

Endémisme par novation (BRIQUET, 1901): formation d'endémique par production d'un
nouveau taxon autochtone dans un territoire donné (synonyme de néoendémisme,
à opposer à endémisme par conservation).

Endémisme passif MANGENOT, 1972): formation d'endémique par isolement extrinsè¬
que, l'événement destructeur peut être une pression climatique, une transgression
marine ou la surrection d'une chaîne de montagnes (à opposer à endémisme actif).

Endémisme régional (MANGENOT, 1972): voir sous intraendémisme.
Endémisme relictuel (DRUDE, 1890): formation d'endémique par extinction, le taxon

autrefois répandu dans une aire plus vaste est aujourd'hui restreint à un territoire
exigu (synonyme d'endémisme par conservation).

Endémisme résiduel (MANGENOT, 1972): formation d'endémique par extinction, le

taxon autrefois répandu dans une aire plus vaste subsiste aujourd'hui dans un territoire

exigu, soit dans une flore à laquelle il appartenait (relique), soit dans une flore
nouvelle (relicte).

Endémogenèse (MANGENOT, 1972): mécanisme créateur d'endémique, l'endémogenèse
active résulte du jeu de la spéciation dans des milieux isolés; l'endémogenèse passive
est imposée par le milieu.

Endémovicariants (GAUSSEN & LEREDDE, 1949): taxons endémiques d'origine com¬
mune se substituant dans des territoires ou des milieux différents (synonyme de schi-
zoendémique).

Epibiotique (RIDLEY, 1925): taxon à aire de répartition restreinte ayant appartenu autre¬
fois à une autre flore (synonyme de relicte).
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Faux endémique (GAUSSEN, 1964): taxon à aire de répartition actuellement restreinte
par suite de disparition dans les autres parties d'une aire jadis plus large (synonyme
de relicte et d'épibiotique, à opposer à vrai endémique).

Haloendémique: taxon endémique confiné à un substrat riche en sels, un cas d'endémisme
édaphique.

Holoendémique (RICHARDSON, 1978): statut endémique intermédiaire entre néoendé¬
mique (phase progressive) et paléoendémique (phase régressive), le taxon holoendémique

est dans une phase stable du développement de l'aire qui a atteint sa plus grande
étendue.

Indice d'endémicité spécifique (AUBRÉVILLE, 1970): rapport du nombre d'espèces
endémiques au nombre total d'espèces d'une région donnée. L'indice d'endémicité
générique donne le même rapport relatif aux genres.

Intensité d'endémisme (MANGENOT, 1972): rang hiérarchique des taxons endémiques
d'un territoire donné.

Intraendémisme (MANGENOT, 1972): endémisme propre à un sommet d'une chaîne de

montagnes ou à une île d'un archipel, à distinguer de l'endémisme dans l'ensemble
de la chaîne de montagnes ou de l'archipel (synonyme d'endémisme régional et
d'endémisme local).

Macroaréalophyte (HOLUB & JIRASEK, 1967): taxon à aire de répartition très répandue,
par exemple sur plusieurs continents ou une zone de végétation (à opposer à micro-
aréalophyte).

Macroendémique (OZENDA, 1982): taxon endémique au rang spécifique ou supraspécifi-
que (synonyme de mégaendémique, à opposer à microendémique).

Mégaendémique (GAUSSEN & LEREDDE, 1949): taxon endémique au rang spécifique
ou supraspécifique (synonyme de macroendémique).

Mésoaréalophyte (HOLUB & JIRASEK, 1967): taxon à aire de répartition étendue, res¬

treint à un continent ou à une partie d'un continent (cas intermédiaire entre macro-
et microaréalophyte).

Mésopolyploïde (FAVARGER, 1975): taxon polyploïde formé au Tertiaire supérieur; quel¬
ques ancêtres et proches parents diploïdes existent encore.

Microaréalophyte (HOLUB & JIRASEK, 1967): taxon à aire de répartition très restreinte;
un microaréalophyte est un endémique (d'origine autochtone) ou un relicte (d'origine
allochtone). A opposer à macroaréalophyte.

Microendémique (GAUSSEN & LEREDDE, 1949): taxon endémique au rang infraspéci-
fique (à distinguer de méga- ou macroendémique).

Néoendémique (BRAUN-BLANQUET, 1923; FAVARGER, 1969): taxon endémique
récent qui n'a pas encore eu le temps de se répandre. Le taxon est dans la phase progressive

du développement de l'aire (synonyme d'endémique primaire ou d'endémique
par novation, à opposer à paléoendémique).

Néopolyploïde (FAVARGER, 1975): taxon polyploïde formé au Quaternaire, les parents
ancestraux diploïdes persistent et leur différenciation morphologique reste faible
pour ne justifier qu'un rang infraspécifique.

Paléoendémique (ENGLER, 1879, 1882; BRAUN-BLANQUET, 1923): taxon endémique
ancien qui occupait autrefois un territoire plus vaste mais aujourd'hui restreint à une
aire réduite de répartition. Le taxon est dans la phase régressive du développement
de l'aire (synonyme d'endémique relictuel, d'endémique secondaire et d'endémique
par conservation; à opposer à néoendémique).

Paléoendémique sensu stricto (FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS, 1961): taxon
isolé systématiquement dont les taxons correspondants ne sont pas connus, il n'est
pas nécessairement né sur place et Taire actuelle n'est qu'une aire relique d'un territoire

autrefois plus vaste; le taxon paléoendémique est diploïde ou polyploïde.
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Paléopolyploide (FAVARGER, 1975): taxon polyploïde formé au Tertiaire inférieur et

moyen, ses ancêtres et proches parents diploïdes ont disparu.
Patroendémique (FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS, 1961): taxon resté diploïde

dans un territoire donné dont les taxons correspondants dans les contrées voisines
sont polyploïdes. Un patroendémique a donné naissance à des taxons correspondants
polyploïdes (spéciation brusque). Contraire d'apoendémique.

Polyendémique (FENZL d'après WULFF, 1950): taxon distribué dans plusieurs régions
à l'opposé d'endémique qui décrit un taxon distribué dans une région limitée
(synonyme de sporadique).

Psammoendémique: taxon endémique limité à un substrat riche en sable, un cas d'endé-
misme édaphique.

Pseudoendémique (HERZOG, 1926): taxon considéré comme endémique faute de con¬
naissances sur son aire de répartition réelle. Ce terme inclut les mutants accidentels.

Pseudorelique (POLUNIN, 1960): taxon à aire de répartition restreinte ayant appartenu
autrefois à une autre flore (synonyme de épibiotique et de relicte, à opposer à relique).

Pseudovicariants (WERHWPER, 1919): taxons se substituant dans des territoires ou des
milieux différents sans qu'ils aient une origine commune ni qu'ils se soient formés
sur place (synonyme de faux vicariants, à opposer à vicariants).

Relicte (AUBRÉVILLE, 1970): taxon témoin d'un passé plus ou moins ancien, n'existant
plus que dans certaines stations refuges où il trouve encore des conditions de vie
comparables à celles qu'il connaissait autrefois dans des aires plus vastes (à distinguer
de relique).

Relique (AUBRÉVILLE, 1970): taxon de type archaïque et proche de taxons connus à
l'état de fossiles, généralement confiné à des habitats spéciaux (à distinguer de relicte).

Schizoendémiques (FAVARGER & CONTANDRIOPOULOS, 1961): taxons endémiques
résultant de la spéciation graduelle d'une souche commune, leur formation est simultanée,

leur nombre chromosomique identique (synonyme d'endémovicariants).
Schizoendémisme inchoatif: voir sous endémisme inchoatif.
Sporadique (DE CANDOLLE, 1820): se référant à un taxon à répartition dispersée dans

plusieurs régions (synonyme de polyendémique).
Subendémique (PAWLOWSKI, 1970): taxon endémique ayant son centre de répartition

dans un domaine donné mais dépassant ses limites, par exemple les endémiques des
Alpes se trouvant également dans les Vosges ou la Croatie.

Taux d'endémicité: voir sous indice d'endémicité.
Taxons correspondants (LOVE, 1954): taxons d'origine commune et de proche parenté.

On distingue les taxons vicariants (une espèce à forte variabilité se divise en plusieurs
races morphologiquement et écologiquement distinctes) et les taxons de substitution
(une barrière d'incompatibilité précède la différenciation morphologique et l'occupation

de différents territoires.
Territoire de conservation (SCHWARZ, 1938 d'après FAVARGER, 1961): région où la spé¬

ciation se poursuit d'une manière graduelle et continue. Les taxons jeunes se trouvent
actuellement en voie de différenciation sans que pour autant les anciens soient
condamnés à disparaître tous ensemble.

Territoire refuge (FAVARGER, 1961): territoire riche en paléoendémiques.
Vicariants (AUBRÉVILLE, 1970): taxons morphologiquement très proches, ayant une

souche commune, habitant des aires de répartition voisines. Ils semblent se substituer
en passant d'une aire à l'autre.

Vicariants écologiques (OZENDA, 1982): taxons voisins systématiquement qui jouent un
rôle symétrique dans des milieux biologiques différents d'un même territoire (à distinguer

de vicariants géographiques).
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Vicariantsgéographiques (OZENDA, 1982): taxons voisins systématiquement qui jouent
un rôle symétrique dans des territoires différents (à distinguer de vicariants
écologiques).

Vrai endémique (GAUSSEN, 1964): taxon qui s'est formé et qui est resté dans une aire
restreinte (synonyme d'endémique au sens de HOLUB & JIRASEK (1967), à opposer
à faux endémique).
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