Les Nigritelles diploides de France
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Abstract. Diploid Nigritella species of France have their own characters which differentiate
them. However, they are genetically closely related and form generally many natural hybrids in
sympatric populations. Therefore, their taxonomic statute is debated in this report. A
determination key and a table summarizing the most notable characteristics of all Nigritella
species of France are aso proposed.

Keywor ds— Mots-clés. Flora of France, Orchidaceae, genus Gymnadenia, subgenus Nigritella,
Gymnadenia cenisia, Gymnadenia corneliana, Gymnadenia gabasiana, Gymnadenia rhellicani.

Résumé. Les Nigritelles diploides de France possedent des caracteres propres permettant de les
différencier. Cependant, étant tres proches génétiquement, elles forment généralement de
nombreux hybrides naturels lorsgu’ elles sont sympatriques. Ce constat incite a de s'interroger sur
leur statut taxonomique. Une clef de détermination et un tableau résumant les caractéristiques les
plus notables de toutes les Nigritelles de France sont aussi proposés.

Zusammenfassung. Die diploiden Nigritellen Frankreichs lassen sich an Hand ihrer arteigenen
Merkmale gut unterscheiden. Wegen ihrer nahen genetischen Verwandtschaft kommt es
alerdings, wenn sie gemeinsam vorkommen, naturgemald haufig zur Entstehung von Hybriden.
Diese Situation macht es erforderlich, ihre taxonomische Wertigkeit zu hinterfragen. Ein
Bestimmungsschlissel und eine Tabelle mit den wichtigsten Merkmalen aller franzosischen
Nigritellentaxa werden vorgestellt.

Avant-propos

Le fait de résider a Allevard-les-Bains, aux confins de la Savoie et del’lsere, nous offre
I’ opportunité d accéder rapidement, souvent méme en moins de deux heures, aux principaux cols
des massifs qui nous entourent, des Bauges a I’ Oisans, via la Chartreuse ou le Vercors pour les
plus proches, et du Mont-Blanc au Queyras, via la Vanoise, le Mont Cenis, ou le Briangonnais
(liste non exhaustive), pour les plus éoignés.

Depuis plus de quinze ans, du 15 juin au 15 ao(t, nous profitons de cette chance pour effectuer
des sorties afin d’ étudier les orchidées de montagne, tout particulierement les Nigritelles.



Nombre de stations ont ains été suivies sur de nombreuses années, certaines visitées plusieurs
fois sur une méme saison. Depuis 1999, année de publication du dernier des articles que nous
avons plus ou moins exclusivement consacré au sous-genre Nigritella, de nouvelles observations
(complétées aussi dans les Pyrénées) nous permettent d’avoir un plus juste regard sur ce sujet.
Nous en discuterons ici, dans un travail synthétique volontairement limité aux taxons diploides
(Gymnadenia corneliana, G. rhellicani, G. gabasiana et plus particulierement G. cenisia), travail
tenant compte aussi des plus récents travaux de génétique les concernant et gque nous
accompagnerons d une réflexion sur leur taxonomie. Au-deld, ce sera pour nous |’ occasion
d’analyser la proposition récente de P. DeLrorce de ramener G. cenisia en variété robusta de G.
rhellicani (DeLrorce 2003).

Larépartition des Nigritelles diploides de France

En France, Gymnadenia gabasiana ne peut étre trouvé gque dans les Pyrénées a partir de 1500 m
d’ atitude environ. Sa présence est avérée sur nos cing départements pyrénéens (Pyrénees-
Atlantiques, Hautes-Pyrénées, Haute-Garonne, Ariége et Pyrénées-Orientales), ou il est d'ailleurs
laseule Nigritelle diploide. (Et contrairement a G. austriaca subsp. iberica, il ne semble pas avoir
été signalé dans |’ Aude).

Des trois autres taxons diploides, G. rhellicani est celui qui possede chez nous I'aire de
distribution la plus éendue. On le rencontre sur la fagcade orientale de notre Pays, du Massif du
Jura (départements du Doubs, du Jura et de I’ Ain) aux Alpes, massifs préapins inclus (a savoir
dans les départements suivants : Haute-Savoie, Savoie, Isere, Drome, Hautes-Alpes, Alpes de
Haute-Provence et Alpes-Maritimes). Comme G. gabasiana, il croit des 1500 m (rarement plus
bas : de telles indications anciennes concernent plus souvent G. austriaca subsp. iberica) et, selon
les différentes cartographies déja publiées (par exemple Cras 1989 et Servier & Henniker 1997),
pres de 60% de ses popul ations sont situées a une altitude inférieure a 2000 m.

Presque toujours a plus de 1750 m (environs 75% de ses stations se trouvent au-dela de 2000 m
d altitude), G. corneliana n’apparait que sur la partie sud de I'aire de G. rhellicani : a I’ ouest,
depuis les massifs préa pins de I’ | sere (Chartreuse et Vercors ; une unique station en Dréme nous
a été signalée par L. Garraup pres de Lus-la-Croix-Haute), et a l’est, a partir de la vallée de la
Maurienne (Vanoise). Plus au sud, des Hautes-Alpes aux Alpes-Maritimes, G. corneliana
remplace progressivement G. rhellicani, taxon d'ailleurs trés rare dans ce dernier département
(GacHeTr 1998).

Enfin, depuis sa description en 1998 (FoeLscHe et al. 1998), G. cenisia n’est toujours connu que
d’ une zone assez restreinte centrée sur I’ est du département de la Savoie, ne débordant qu’ a peine
sur I’ Isere et les Hautes-Alpes (un peu plus sur I'ltalie), et grossiérement inséré dans un rectangle
de 100 x 75 km2 ayant pour sommets Megéve, Le Bourg-d Oisans, Sestrieres et Aoste. Sur ce
territoire enclavé dans I'aire de G. rhellicani et chevauchant celle de G. corneliana, G. cenisia
gui ne pousse qu’en altitude (rarement sous 1850 m, mais plutdt a partir de 2100 m pour plus de



80% de ses stations), peut étre observé en différentes situations :
- assez souvent en vastes colonies et au contact de G. rhellicani (comme au Mont Cenis) : il
existe aors toujours de nombreux pieds hybrides ou introgresseés, bien sir toujours largement
minoritaires, ne pouvant ére rattachés al” un ou I’ autre des taxons.
- une seule autre fois dans une posture similaire mais confronté au seul G. corneliana (a Val
Fr§us, station signalée dans Les Naturalistes belges in Gereaup 1999h) : avec la encore de
nombreux pieds hybrides ou introgressés ;
- plus rarement sous forme dune micro-population comprenant un a quelques pieds
caractéristiques et en présence de G. rhellicani seul (par exemple a Tignes ; in FoeLscHe et al.
1999a) ou de G. rhellicani et G. corneliana (sortie SFO au col du Granon ; in Gersaup 2002) sans
gu’ aucune plante introgressée ne soit visible ;
- enfin et encore assez rarement en petites populations pures (plus particulierement en Italie
dansle Massif du Grand-Paradis : FoeLscHE et al. 1999a).
[Méme Sil sera peut-étre difficile de trouver de grandes stations pures de G. cenisia dans une
zone ou G. rhellicani est pratiquement omniprésent, il ne faut pas perdre de vue qu’ une majeure
partie de ce secteur n'a pas encore été prospectée. En montagne, I’ orchidophile se contente
souvent de parcourir les aentours immédiats des rares routes et des grands cols (et encore,
nombreuses sont ici les routes du Parc National de la Vanoise interdites aux veéhicules
particuliers) ! Pour s'en convaincre il suffit de regarder la liste des stations connues ou de les
situer sur une carte : une immense partie de |’ aire de G. cenisia reste aexplorer] .
La présence de nombreux hybrides Gymnadenia xrobatschiana [G. cenisia X G. rhellicani], ou du
moins de plantes introgressées, ne doit donc pas susciter un trait d’ humour douteux. Pour le Mont
Cenis, ele fut trés tot notée (Kaiteisen 2001), et plusieurs correspondants me |’ont bien
évidement signalée d’ autres lieux, comme par exemple a Aime-La Plagne (10N Gy. xrobatsch F
dont 2 tres nets’ : P. DeLrForce in litt.).
Cette situation, tout a fait comparable a celle observée lorsque de belles populations de G.
corneliana et de G. rhellicani sont en contact, ains que nous |I’avons déja souligné (in Luck
1999) et méme montré sur le terrain depuis la Chartreuse jusqu’au Briangonnais lors de sorties
organisees par différentes associations, devrait plutét nous amener a méditer sur la taxonomie de
toutes ces Nigritelles diploides.
(I est bien évident que lorsque G. corneliana est impliqué, et en raison de leurs couleurs, les
hybrides ou les plantes introgressées sont plus facilement décelés et reconnus, sauf ales rapporter

1 D’ailleurs, si nous voulons bien considérer les découvertes les plus marquantes faites en I1sére ces derniéres années
et relatives aux Nigritelles, on remarquera que toutes ont nécessité une a plusieurs heures d' approche pédestre :
immenses et riches stations a G. corneliana sur les apages de Chartreuse (M. et O. Gersaup 1996. Rappelons
cependant qu’ un unique pied de G. corneliana fut déja observé ala Dent de Crolles par M. Bournerias dés 1991 : M.
Bournerias in litt.), confirmation de la présence de ce méme taxon en Vercors (gréce a de vieilles notes de P.
DeLrorcE: Gersaub 1999a), ou encore découverte en 1999 de G. cenisia sur les hauteurs de I’ Alpe d' Huez (M. et O.
Gersaup ; fait signalé dans le 1= Bulletin du Groupement Rhone-Loire-Isere de la SF.O. de février 2000).



improprement alavar. bourneriasii).

Différences morphologiques et caractéristiques des Nigritelles diploides de

France

Avec leurs feuilles ressemblant plutét a celle des graminées et leurs nombreuses petites fleurs au
labelle relativement simple et aux autres pieces florales peu différenciées, il n'est pas toujours
aisé de mettre en exergue les différences morphologiques permettant d identifier les différentes
Nigritelles, d autant que les caractéeres morphol ogiques peuvent étre variables au sein d'un méme
taxon et évoluent méme au cours de la floraison. De plus, les principales mesures généralement
relevées sur les Nigritelles (longueur ou largeur de telle ou telle partie) sinscrivent dans des
intervalles de variation qui se chevauchent d'un taxon al’ autre.

Plusieurs auteurs ont tenté cet exercice (voir par exemple Tivre & MRrkvicka 1991, MRrkvicka
1992 ou WucHerprennic 1999), et tous conviennent qu'il est nécessaire, d' une part de conjuguer
plusieurs criteres pour obtenir une bonne détermination, en particulier sur les stations ou des
introgressions peuvent étre observées (Fritsch 2000), d’ autre part de n’ apprécier ces caracteres
gue sur plusieurs plantes en pleine floraison (lorsqu’environ 3/4 a 4/5 des fleurs sont d§a
épanouies et la plus inférieure non encore fanée). Convention que nous avons bien entendu
adoptée ci-dessous pour I'examen de I'inflor escence, des bractées, de la couleur des fleurs,
del’aspect du labelle ou pour lerelevé de mesures sur diverses parties des plantes.

* L’inflorescence.

Laforme de I’inflorescence, et donc le rapport L/I de salongueur sur sa largeur, sont deux bons
criteres de détermination, en particulier pour distinguer les Nigritelles a fleurs foncées
sympatriques. Pour 99% des plantes, il a ains éé éabli que G. rhellicani possédait une
inflorescence ovoide a peine plus haute (hauteur d’environ 2 cm) que large (avec un rapport L/I
proche de 1, sétalant de 0,94 a 1,07) aors que G. austriaca montrait une inflorescence
hémisphérique plus large que haute (au rapport L/l inférieur a 1, compris entre 0,7 et 0,94) (Tivre
& Mrkvicka 1991). Par comparaison, hous pouvons rajouter que G. cenisia a une inflorescence
ovoide a subcylindrique plutét pointue a son sommet, beaucoup plus longue (excédant
généralement 3 cm), avec un rapport L/l dépassant réguliérement 1,25. L’inflorescence de G.
gabasiana est proche de celle de G. rhellicani, parfois un peu plus allongée (le rapport L/I
plafonné ci-dessus a 1,07 pour 99% des pieds de G. rhellicani nous semble cependant un peu
étriqué ; chez ces deux taxons, et surtout chez G. gabasania, il peut souvent approcher 1,2).
Enfin, celle de G. corneliana est remarquablement variable : on trouve ici des plantes avec des
inflorescences sphériques a subcylindriques, situant le rapport L/l entre 1 et 1,3 (rarement 1,4).

e Lesbractées.



Sur les bords des bractées, la présence ou non de denticules, et la longueur et la forme de ces
derniers lorsqu’ils existent, est un autre caractére de choix permettant de distinguer les
Nigritelles, pourvu que I’ on veuille bien I’ apprécier sur les cing fleurs inférieures.

Chez G. cenisia, le bord des bractées possede une rangée souvent complete de denticules
aciculaires (en forme d'aiguilles) ou légérement claviformes (en massue) a leur sommet,
généralement longs (0,07-0,14 mm), quasiment visibles aI’adl nu ! De tels denticules, quoique
plus courts (0,05-0,1 mm) se rencontrent aussi, au moins sur la partie supérieure des bractées,
chez G. rhellicani. Sur quelques plantes, le plus souvent isolées, les bractées peuvent cependant
n'avoir que des denticules éparses ou trés courts, voire des bords avec de simples ondulations ou
méme lisses (Terener & Kiein 1990). Cet ourlet papilleux est moins développé chez G.
gabasania (et souvent uniquement présent sur la partie médiane des bords des bractées) ou chez
G. cornéliana : les denticules sont plus courts (de 0,02 a 0,05 mm de long), et davantage coniques
a subcylindriques. Selon P. DeLrorae, les bractées de certaines populations de G. gabasiana des
Picos de Europas (chaine cantabrique, Espagne) sont nettement glabres ou parfois munies de
quelques rares papilles (DeLForce 1992).

Lalongueur des bractées ne semble pas non plus corrélée a celle de lafleur : afleurs inférieures
de longueurs égales, les bractées de G. cenisia sont environ 1,3 fois plus longues que celles de G.
rhellicani et, trés souvent, dépassent ou contournent largement le bas de I’ inflorescence.

» Lacouleur desfleurs.

Le Dr E. Kie, I'un des meilleurs spéciaistes actuels des Nigritelles, insiste sur I'importance
taxonomique de ce caractére ("Die Farbe der Bliten in der Gattung Nigritella stellt nach wie vor
ein wichtiges taxonomiches Merkmal dar” : in KLein 1996).

Certes, la couleur des fleurs des Nigritelles, lorsqu’elle est foncée, est relativement difficile a
apprecier. Elle est de surcroit plus difficile a évaluer suivant certains paramétres "extérieurs” : par
exemple I'instant (heure, conditions météorologiques,...), ou |’ observateur (sa vue, sa position
d’ observation, ...). De plus, les photographies ne rendent pas toujours les teintes originales, et
I"utilisation du flash, pratiguement obligatoire en macrophotographie classique avec des fleurs
auss souvent foncees, accentue cette infiddité. Il n"en demeure pas moins qu'elle varie d’un
taxon a un autre comme le montrent les descriptions faites, souvent par les mémes auteurs. Ainsi,
de maniére générale, les fleurs de G. rhellicani sont-elles brun chocolat foncé a brun rouge,
rarement rouge brun, et celles de G. gabasiana brun rouge foncé ou rouge brun foncé soit un
soupcon plus rouges que celles de G. rhellicani (Terener & Kirein 1990 et 1993). En comparaison,
cellesde G. cenisia, en pleine floraison, sont grenat a rouge foncé, sans nuance de brun (les fleurs
ne brunissent qu’en commencant de faner). La différence de teinte entre G. rhellicani et G.
cenisia, souvent sympatriques, peut aussi étre appréciée sur des photographies ou des plantes de
ces deux taxons sont placées cote a cote?.

2 Voir par exemple la photo h in FoeLscHe et al. 1999 — on appréciera aussi lalongueur des bractées de G. cenisia —



Contrairement a certaines régions des Alpes (dans les Dolomites), il n’existe pas en France de
populations de G. rhellicani composées de formes a fleurs claires (rouges, brique, roses, orange,
jaunes... de bonnes photos de telles plantes, parfois aussi d aspect bicolore dans sa variété rosea
(Vis. & Sacc : Goiran) Teppner & E. Klein, ont été notamment publiées in Kiein 1978). Chez
nous, seuls de tels pieds toujours isolés, extrémement rares d’ailleurs, ont été pour lors signalés.
G. corneliana doit donc étre considéré comme la seule Nigritelle a fleurs claires présente en
France. Les tons rencontrés déclinent toute la palette du rose péle au rouge vif, mais incluent
aussi le blanc, du jaune ou de I’orange. Ces tons s estompent avec |’avancée de la floraison et
I”épi se décolorant par |a base semble de loin + bicolore. Savariété bourneriasii (E. & R. Breiner)
E. Klein est cependant caractérisée par un épi aux fleurs uniformément rouge vif (voir la
variabilité de G. cornelianain M. & O. Gersaup 1996).

e L’aspect du labelle

La description du labelle d'une Nigritelle n'est pas aisée. Mais il y a moyen de la smplifier.
Lorsque H. Terener et E. KLein décrivent une nouvelle Nigritelle, par exemple G. rhellicani ou G.
gabasiana puisgu’ elles nous concernent ici, les termes utilisés sont immuables (Terener & KLEIN
1990 et 1993) : ce labelle est composé d’ une partie basale ventrue ("bauchiger basaler Teil") et
d’ un segment distal pointu ("spitzenwartiger Abschnitt") entre lesquels existe un rétrécissement
lié a la présence d’'un ensellement dorsal ("am Ricken sattelformig verengt"). Une définition de
I épichile que nous avons trouvée in DeLrorce 2001 éant celle-ci : "partie distale du labelle de
certaines orchidées, séparée de la partie basale (hypochile) par un rétrécissement rigide ou
articulé”, il nous semble tout a fait opportun de pouvoir utiliser aussi les termes d épichile et
d’ hypochile pour pouvoir décrire le labelle des Nigritelles (opinion partagée par M. Bournerias,
avec qui nous nous étions entretenu sur cette possibilit€). Certes, le rétrécissement lié a
I’ ensellement dorsal du labelle est plus facile & observer au verso du labelle (suivant les taxons, il
se situe environ entre 2 et 3,5 mm au dessus de son extrémité proximale, éperon non compris) ; il
reste cependant visible sur le recto bien que souvent caché par les autres pieces du périanthe et
I’ orientation un peu oblique (du moins sur cette partie assez proximale) du labelle®. Cette zone
rétrécie (qui au niveau de sa plus faible largeur correspond donc a la jonction épichile/hypochile)

ou la photo 7 in Breiner 1999 qui montre, de gauche a droite, 3 pieds de G. corneliana en fin de floraison (pieds
probablement introgressés par G. rhellicani), puistrois pieds de G. cenisia en début de floraison, enfin trois pieds de
G. rhellicani en pleine floraison — et on apprécieraici la différence de phénologie existant entre ces trois taxons —.
Bien que difficile & désigner, on notera aussi que la couleur de G. xchanousiana (G. cenisia x G. conopsea) est
différente de celle de G. xsuaveolens (G. rhellicani x G. conopsea), ce qui doit probablement résulter de I’ apport de
pigments différents par |es Nigritelles incriminées dans ces croisements.

3 Voair les photos de fleurs détachées de G. gabasania et méme de G. austriaca, pourtant considéré comme peu
ensellé, in Terrner & Kirein 1993 ; pour mieux apprécier ce caractére, les auteurs ont d'ailleurs di "préparer” ces
fleurs en dégageant certaines pieces du périanthe.



est cependant primordiale (et ce fait n’est pas toujours mis correctement en exergue) : c' est en
effet 13, et non sur son long segment distal ou sa partie basale toujours courte, qu’il convient
d’ apprécier, de face, I'éat d’ enroulement du labelle. Ici, les bords du labelle seront éoignés,
rapprochés, ou superposés, et, en corollaire, e labelle sera plut6t ouvert, subtubulé ou tubulé.
Chez nos Nigritelles diploides, seul G. rhellicani, sauf peut-étre chez quelques trés rares plantes,
possede un labelle N’ esquissant ni ne présentant un tube au niveau de son ensellement (TePPNER &
KLein 1990)4 Par contre, chez G. gabasiana, G. corneliana et G. cenisia, un tube est, sinon
souvent réellement présent, du moins toujours quasi forme, au niveau de |” ensellement du labelle
(et ce tube est plus particulierement bien visible chez G. gabasiana dont la largeur du labelle, au
maximum de son ensellement, peut étre inférieure au mm). Cependant, il ne convient pas
d’ apprécier ce caractere sur les fleursles plus inférieures : chez ces derniéres, y comprischez G .
gabasiana (Terener & Kirein 1993), cet aspect tubulaire du labelle peut en effet s atténuer et
disparaitre avec I’ avancée de la floraison.

* Lesmesures sur les plantes

I ne nous semble pas fondamental de s attarder sur les mesures (diverses longueurs, largeurs,
épaisseurs, ...) qui peuvent étre relevées sur les plantes (certaines, parmi les plus discriminantes,
ont toutefois été signalées plus haut). En effet, comme nous I’ avons déja précise, ces mesures se
chevauchent, souvent méme largement, d’un taxon al’autre. La plupart sont d’ ailleurs de I’ ordre
du mm ou de quelques mm et donc difficiles arelever (longueur de I’ éperon, longueur et largeur
des pétales et des sépales...). De plus, la variabilité des taxons reste importante, des plantes
naines comme des plantes plus vigoureuseses existant chez tous (voir par exemple M. & O.
Gereaup 1996). Rappelons seulement que de maniére générale, des taxons diploides, G. cenisa
est le plus robuste et G. rhellicani le plus gréle (I'inflorescence de G. rhellicani possede environ
deux fois moins de fleurs que celle de G. cenisia), et que G. rhellicani et G. cenisia ont des
labelles relativement petits (la longueur du labelle est respectivement proche de 6,4 et 7,2 mm et
n’ excede généralement pas 7,8 mm chez le premier et 8,5 mm chez le second), alors que ceux de
G. gabasiana et de G. corneliana sont assez longs (chez eux, la longueur du labelle est souvent
comprise entre 7,5 et 9 mm).

e Autres aspects remarquables
Si la plupart des Nigritelles exhadent une odeur agréable, plutét vanillée ou chocolatée, G.

4 Les photos publiées in GemsaroT & Gorz 2002 et in DeLroree 2003, et surtout les diapositives que P. GoLz et K.
Kreutz ont bien voulu nous confier, montrent que les G. rhellicani du Falakron (Grece) ne dérogent que peu a cette
regle (en tout cas pour la grande majorité d' entre dles) ; I existence d' un tube serait plutdt faussement suggérée par
les bords ondulés et fortement rabattus vers I'avant du segment distal du labelle. I conviendrait plutét de parler ici
d'un labelle dont le segment distal, ou épichile, formerait presque un cornet, ce qui peut étre rencontré chez presgue
tous les taxons. Avec les bords plut6t éversés de son segment distal, G. austriaca et souvent aussi les fleurs les plus
inférieures de G. rhellicani, voire de G. gabasiana, ont davantage un épichile en forme d’' hémi-entonnoir).



gabasania fait figure dexception, éant quas inodore ou produisant un vague parfum
insignifiant.

Il convient encore de noter que si nos Nigritelles diploides peuvent partager les mémes biotopes,
G. corneliana est davantage inféodée aux zones calcaires (ou du moins basiques) et s accommode
mieux de lieux un peu humides, et que G. corneliana et G. cenisia sont plus apins que G.
gabasiana et G. rhellicani (voir plus haut I’ atitude a laquelle il s peuvent étre rencontreés).

Enfin, lorsque plusieurs de ces especes coexistent sur une méme station (par exemple au Mont
Cenis), il est possible de constater que G. corneliana est souvent plus précoce d une petite
semaine que G. rhellicani et d’ une douzaine de jours que G. cenisia.

(Nous n'insisterons pas sur I'aspect des semences, critére inutilisable sur le terrain pour
déterminer une Nigritelle. Les études réalisées a ce propos sont encore rares, mais d’'un taxon a
I’autre, des différences ont pourtant été relevées, qui meéritent encore d étre affinées ; par
exemple, le nombre de cellules alignées sur toute la longueur d'une graine serait de 6 a 10 chez
G. rhellicani et de4 a6 chez G. cenisia: Terener & Kiein 1990 et FoeLscHE et a 19994).

Quelleclef d’identification pour lesNigritelles ?

La rédisation d une bonne clef, c'est-a-dire permettant de séparer aisément les taxons d'un
groupe est un exercice souvent difficile dont la réussite accrédite aussi les taxons que |’ on veut
bien y faire rentrer. Le choix et I'apparition des criteres aux différents niveaux de la clef
(propositions généralement dichotomiques) sont donc fondamentaux. Deux options sont alors
possibles.

e La premiéere, probablement I'idéale, et par exemple tentée in DeLrorce 2001 pour
toutes les Nigritelles décrites, s appuie sur un ou deux critéres par proposition. Mais
des considérations de notre paragraphe précédent, il apparait gu’ une telle option est
trop fine avec les Nigritelles car |les caractéristiques permettant de les différencier sont
malgré tout souvent communes a plusieurs taxons. Elle impose une rigueur des
propositions et/ou I’ utilisation de parenthéses destinées a limiter un peu les variations
des caracteres quantifiés retenus (afin que les fourchettes des valeurs ne se
superposent plus trop d un taxon al’autre) qui la rendent difficilement utilisable sur le
terrain.

Voyons par exemple cet extrait pris in DeLroree 2001 et qui concerne trois des cing Nigritelles
francaises:

"11 — bractées inférieures a bords glabres; labelle ouvert... 12

11" — bractées inférieures bordées d’ une denticulation nette, serrée ou 1&che; labelle fortement enroulé, formant un
tube dans lapartie basale... 13

12 — plante croissant a plus de (1100-) 1400 m d' alt.; labelle jusqu’a 10 mm de longueur ... G. austriaca

12’'— plante croissant a moins de 1300 m d' dt.; labelle jusqu’ a 12 mm de longueur... G. nigra
13 — bractées inférieures bordées d’ une denticulation serrée; labelle long de 4,5-7 mm... G. rhellicani



13’ — bractées inférieures bordées d' une denticulation 1ache; 1abelle long de (6,5-) 7-9,1 mm... G. gabasiana”
Prenons G. austriaca : trois de ses quatre stations du Jura et du Doubs que nous connaissons sont
situées a une altitude qui n’ excede pas 1250 m (DeLrorce €t Gersaub 1997), et dans chacun des
six départements du Massif Central (d’ou €elle est signalée dés 1180 m d’alt.), au moins une de ses
rares stations se trouve a une altitude inférieure a 1400 m (Boimier 1998) ; comme par ailleurs un
labelle faisant moins de 10 mm ne dépasse pas non plus 12 mm, le néophyte qui trouvera dans
ces régions, vers 1200 m d' atitude, une Nigritelle ayant les caractéristiques de la proposition 11,
sera bien entendu tenté de la rapporter a G. nigra (le "1100-" mis entre parenthéses de la
proposition 12 devant lui paraitre davantage un cas d exception relativement au "1300" de la
proposition 12'). Ce méme néophyte aura également beaucoup de peine aidentifier G. rhellicani
avec la proposition 12, puisgque ce taxon ne possede qu’ exceptionnellement un labelle "fortement
enroul€, formant un tube dans la partie basale”.

» La seconde, privilégiée par A. Mrkvicka pour les Nigritelles de I’est des Alpes (Mrkvicka
1992), consiste d’' une part aformuler des propositions plus fournies, d’ autre part a préciser les
conditions dans lesquelles cette clef doit étre utilisée. Une telle option fut également retenue
in Bournerias et al. 1998, clef d ailleurs complimentée par E. Kiein (in litt.)

Une autre clef de ce type, prenant en compte G. cenisia, fut proposée in FoeLscHe et al. 1999a puis
FoeLscHE et a. 1999b. Maisil faut bien admettre que celle-ci aplusieurs défauts : les propositions
ne sont pas assez fournies (et de ce fait pas assez nettement séparées), font apparaitre des criteres
géographiques qui n’ont pas leur place dans un tel travail, et achoppent sur la fagon d’ apprécier
I’ aspect ouvert ou tubulé du labelle.
Aussi redonnons nous a la fin de cet article une clef des Nigritelles de France que nous espérons
plus opérationnelle (a chaque étape, aprés un ou deux criteres principaux mis en relief par des
caractéeres gras, des critéres plus secondaires ou un peu moins discriminants, quoique souvent
utilisés comme critéres principaux a un autre niveau de la clef, sont aussi rajoutés en caracteres
maigres). Cette clef est doublée d un tableau récapitulant de maniére ssimplifiée les ééments de
diagnose les plus remarquables de toutes ces Nigritelles. (Ces deux outils devant bien sir étre
utilisés dans des conditions bien précises que nous indiquons clairement).

Aspect génétique
En février 1997, E. KLein nous fit part de son intention de lancer avec H. Tepener €t M. Hebren
une étude génétique relative aux alloenzymes des Nigritelles®. En génétique, les alloenzymes sont

5 A cet effet, nous fimes sollicités, comme par exemple aussi J.-M. Lewin et W. FoeLscH, afin de récolter une feuille
sur une vingtaine de plantes de différentes populations, ainsi qu’ une ou deux plantes complétes. Parti pour la Suede
en octobre 1997 pour y étudier les chromatogrammes obtenus, E. KLein nous avertit assez vite (mai 1998 ; il devait
ensuite nous les détailler en aolt 1998) que les résultats obtenus étaient assez décevants... et qu'il nous enr6lait pour
une nouvelle campagne de prélévements (effectuée au cours de I’ été 1998 a partir des fleurs égrenées et soumises a
dessiccation d'un épi) en vue d'une éude portant cette fois ¢i sur des séguences d’ ADN. Etude dont les résultats



des marqueurs essentiellement utilisés pour la reconstruction phylogénétique. Et comme
I’indique le titre de I’article consacré aux travaux évoqueés ci-dessus (Heoren, KLein & TeppnER
2000), ces derniers permirent surtout de préciser I’origine des Nigritelles polyploides, a savoir
une allopolyploidie résultant probablement du croisement de deux taxons diploides ou, pour G.
austriaca subsp. austriaca et G. austriaca subsp. iberica, du croisement de G. nigra (taxon
triploide) avec un taxon diploide (différent pour chacune de ces sous-espéces ; il y aurait donc la
deux voies de spéciation différentes). Notons gque par I'implication de plusieurs taxons diploides
dansleur genése, il n’est pas non plus exclus que différentes voies de spéciation soient également
al’origine de deux génotypes chez G. rubra et/ou G. widderi.

Les résultats obtenus pour les Nigritelles diploides sont par contre décevants et guére
exploitables. Pour chague alloenzyme étudiée, I’ aléle dominant est presque toujours le méme, ce
gui montre la grande proximité de tous ces taxons : "Also, most (diploid) species were similar to
each over in allele frequencies with the same dominating allele at most loci... The allozyme data
thus indicate that the presentday diploid members of Nigritella are relatively closely related”.
D’ailleurs, lorsqu'un alele n'apparait que chez un seul des taxons diploides étudiés (sur la
trentaine d'alleles repérés chez ces derniers, c'est le cas d'un unique alele chez G.
lithopolitanica, G. corneliana ou G. gabasiana), ¢’ est toujours tres faiblement (cet événement ne
concerne que 3% a 6% de I’ensemble des plantes analysées, et généralement pas toutes les
populations). Chez G. rhellicani, il existe auss des populations présentant un alléle qu’ aucune
autre population ne possede, et au bilan, la variabilité génétique rencontrée ici sur les Nigritelles
diploides est assez faible et essentiellement intraspécifique : " We found relatively little total
genetic diversity in diploid members of Nigritella. A small proportion of this diversity, 6,6% was
due to differentiation among species”. De surcroit, les populations les plus occidentales de G.
rhellicani apparaitraient dans cette étude génétiquement plus proches des autres populations de
Nigritelles diploides que des populations orientales de ce taxon : " However, the variation pattern
in N. rhellicani and the genetic similarity of western diploids, indicate that the taxonomy of the
western diploids may need to be revised after extended studies” ! (Toutes les citations en anglais
sont extraites de Heoren, KLein & Tepener 2000)8.

Nous ne connaissons pas en détail les résultats, cependant décevants (E. Kie, in litt.), obtenus

apparurent également peu probants dés septembre 1998 (E. Kiein, dans un courrier assez volumineux gue nous
avons aors échangé).

6 Comme nous I’avons signalé plus haut, tous ces résultats nous furent communiqués des le début de I’ année 1998,
donc un peu avant que G. cenisia ne soit décrit (en décembre 1998, furtivement, puis en 1999, plus longuement:
FoeLscHe et a. 1998, 1999a et 1999b). Les feuilles collectées par W. FoeLscHe en 1997 au Mont Cenis furent donc
considérées comme prélevées sur G. rhellicani, méme si Heoren et a. reconnaissent a posteriori dans leur article
publié en décembre 2000 qu’une partie de ces feuilles provenaient certainement de G. cenisia (et sans pour autant
amalgamer ces deux taxons). Mais qu’ une majorité ou non de ces feuilles concerne G. cenisia ne modifie en rien
I"analyse effectuée, puisque la population du Mont Cenis a une diversité génétique pour le moins auss grande que
celle de toutes les autres popul ations de Nigritelles dipl oides étudiées.



par I’équipe de M. Hepren sur I’ADN. On peut néanmoins penser qu'ils rejoignent ceux
mentionnés in Bateman et a 2003 (p. 23) qui indiquent que les séquences ITS de G. rhellicani et
de G. lithopolitanica sont identiques a celles des taxons tétraploides et qu’il en est de méme pour
les séquences du trnL (ADN chloroplastique) étudiées sur d autres especes.

Gymnadenia cenisia, une formerobuste de G. rhellicani ?

A ce stade de notre présentation, il nous semble que nous avons montré clairement que G. cenisia
était un taxon dont les caracteres principaux forment un ensemble original.

Rappelons ces caracteres (observes, bien sir, dans les conditions exposées au début de notre
article) : larobustesse de la plante, I’inflorescence allongée nettement plus longue que large, les
bractées inférieures avec de longs denticules, la couleur rouge foncée non métinée de brun des
fleurs, le labelle subtubul é & tubulé a hauteur de son ensellement.

Alors bien sOr, si I’on fait fi de la couleur, sous prétexte qu’ elle reste difficile a apprécier (sauf a
posséder un colorimétre !), si I’on occulte I’ aspect de I’inflorescence, et si I’on se trompe sur le
niveau du labelle ou il conviendrait d’ apprécier son enroulement, il est certain que G. cenisia peut
étre décrit comme une variété de G. rhellicani, d autant que les plantes introgressées existant
presque toujours au contact de ces deux taxons, permettent de décrire un continuum. C’'est
d'ailleurs la démarche utilisée par P. DeLrorce lorsqu’il propose de ramener G. cenisia en variété
robusta de G. rhellicani (DeLrorce 2003). Pour conforter sa démonstration, |’auteur s appuie
auss sur des études génétiques dont les résultats, ainsi que d’ autres, sont pourtant a I’ encontre
des conclusions qu’il en tire, comme que nous venons de I’ exposer !

On notera qu’'une telle démarche pourrait s effectuer en maintes stations dans lesquelles G.
rhellicani et G. corneliana cohabitent (puisgue de tels continuum existent aussi), et méme, aVal-
Fréjus, avec G. corneliana et G. cenisia !

D’autre part, si I’on veut bien s attarder sur la variété décrite pourtant in fine par P. DeLrorcg, de
nombreuses questions restent sans réponses, permettant de s étonner de cette récupération :

- Pourquoi décrire une variété qui n’abolit en rien le continuum annonce : ou se Situe donc la
limite entre lavariété rhellicani s.s. et lavariété robusta ?

- Pourquoi la variété robusta (donc le cenisa dont les caractéristiques principales, tres
discriminantes chez les Nigritelles, sont rappel ées au début de ce paragraphe) est-elle si différente
de la variété rhellicani, qu’ une description cohérente de G. rhellicani devient difficile a réaliser
(pour lors, dans les ouvrages classiques, aucune description de G. rhellicani ne permet
d’identifier ce taxon a partir de pieds de G. cenisia) ? On peut effectivement concevoir une
variété d’' une espece des lors qu’ un, voire quelques caractéres, la différencie du type, par exemple
le labelle retourné d Epipactis leptochila dans sa variété neglecta ou la coloration de G.
corneliana dans sa variété bourneriasii, ou lorsque les conditions édaphiques favorisent un
nanisme ou une robustesse, par exemple la variété (ou plutét |I'écotype) densiflora de



Gymnadenia conopsea. Mais lorsque de nombreux caracteres fondamentaux sont concernés et
que lavariété ne ressemble plus du tout au type...

- Comment cautionner aussi une variété robusta cotoyant la variété type, et partageant donc le
méme biotope qu’elle ? Il est d'ailleurs é&onnant de constater que cette forme robuste n’ apparait
gu'au dela d'une certaine altitude, ce qui va a I’encontre des modifications morphologiques
généralement observées lors de |’ adaptation de plantes a un milieu plus apin.

- Enfin, deux variétés aussi distinctes pourraient-elles vraiment perdurer avec autant de plantes
introgressées sans que |’ une ne finisse par absorber |’ autre ? Nous reviendrons sur ce point dans
le paragraphe suivant.

Bien entendu, sur le fond, nous respectons totalement |’ opinion de P. DeLrorce. QU’il nous soit
cependant permis de déplorer brievement laforme de son article trésinamical.

Quel statut taxonomique pour les Nigritelles diploides de France ?

Lataxonomie des Nigritelles est un sujet délicat réguliérement discuté.

Par le passé, H. Bauvann et E. Kiein, par exemple, avaient été déa surpris par la possible
cohabitation (avec des populations trés fournies dans un méme biotope) de G. rhellicani et de G.
corneliana (Baumann 1976 et KLein 1978), deux taxons pourtant morphol ogiquement trés proches
et essentiellement distincts par la couleur des fleurs. Le premier auteur en déduisait qu’il devait y
avoir la une adaptation a des pollinisateurs différents ; le second considérait qu’il s agissait de
deux sous-especes et que G. corneliana avait acquis un certain isolement génétique lui ayant
aussi donné la possibilité de coloniser de nouvelles régions (en effet, seul ce taxon éait alors
signalé dans les Alpes-Maritimes)”.

Comme nous venons de le voir, les Nigritelles diploides possedent certainement un patrimoine
génétique tres voisin. D’ailleurs, lorsgu’ elles partagent une méme station, des hybrides ou des
plantes introgressées, souvent tres nombreux, sont toujours observés (il faut néanmoins
considérer que cette abondance est aussi proportionnelle a celle des parents, souvent présents par
milliers). Ce type d' événement, qui ne peut étre vérifié pour G. gabasiana et le rarissime G.
carpatica (ils ne vivent pas en sympatrie avec d’ autres Nigritelles diploides), est maintenant bien
avéré avec G. rhéllicani, G. corneliana et G. cenisia en France et en Italie (voir, par exemple, M.
& O. Gereaup 1996, Gersaup €t a. 1997, Gersaup 1999b et 2002, ou FoeLscHe et a. 1999hb).
Nous pensons qu'il en est de méme pour G. lithopolitanica, comme semblent le montrer les

7 Ce type de discussion est toujours récurrent et fut méme récemment débattu sur internet dans le forum allemand
www.heimische-orchideen-forum.de : voir en particulier les interventions de E. Gucer, H. KrerzscHmar €t S
Sczeranski (Sous "Re: anacamptis orchis’ entre les 27.12.2002 et 01.01.2003 et sous "Re: zur Gattung Nigritella’ les
8 et 9 ao(t 2003)... Les avis restent assez confus (mais ces intervenants sont surtout indécis sur I'importance
taxonomique qu’il convient d attribuer a1’ apomixie ; n’étant par ailleurs pas concernés chez eux par la cohabitation
de Nigritelles diploides, ils s'interrogent plutdt sur les possibilités d’ hybridation pouvant exister entre ces taxons).



photos publiées in Ravnik 1990 (les photos 6, 7 et 8, représentent probablement des hybrides
entre G. lithopolitanica et G. rhellicani ; ces plantes rappellent d’ailleurs fortement les hybrides
entre G. corneliana et G. rhellicani) et in Forringer & Repr 2002 (nombreuses photos d” hybrides
entre G. lithopolitanica et G. rhellicani). Méme s de nouveaux hybrides sont retrouvés
régulierement dans la station indiquée par F. Forrincer €t K. ReoL, en Autriche et en Slovénie,
terres d’accuell de G. lithopolitanica, ils sont cependant assez rares : G. lithopolitanica et G.
rhellicani ne s'y cétoient que rarement et le premier est sensiblement plus précoce que le second.

Déslors, le rang spécifique est-il justifié pour les Nigritelles diploides ?

A priori, seul le concept de "I’ espece évolutive” (voir DeLrorce 2001) peut permettre de regarder
nos Nigritelles diploides comme espéces. Il faut bien évidemment considérer qu’ elles sont issues
d'un événement de spéciation. Mais il faut aussi reconnaitre que cette spéciation n'est pas
totalement achevée comme le prouvent les nombreuses plantes introgressées. Elles ne sont donc
pas encore fortement isolées, et plutdt que de spéculer sur leur avenir (elles pourront peut-étre
devenir de vraies especes par un isolement reproductif devenu quasi total, comme elles peuvent
auss se faire encore absorber par un taxon se montrant soudain ou progressivement plus
dynamique), il nous semble plus sage de les regarder pour lors comme "pré-espéeces’ et donc de
leur attribuer un rang taxonomique infraspécifique, que leurs faibles différences génétiques
semblent auss justifier. Mais dans le concept tres rigide de "I’ espéce évolutive’ il n'est plus
possible de les situer : pas plus que pour G. cenisia, ains que hous |’ avons montré plus haut, la
notion de variété (seul niveau infraspéecifique retenu in DeLrorce 2001 pour ce concept) n’est
acceptable pour G. rhellicani ou G. corneliana. Aussi, nous semble-t-il essentiel d introduire un
autre niveau infraspécifique plus important auquel doivent étre rattachées ces pré-espéces ; un
recours auquel de nombreux auteurs font appel aujourd’ hui, quel que soit le concept de I’ espéece
gu'ils utilisent, afin de limiter la pléthore des nouvelles (pré-)especes décrites depuis quelques
années®. Nous pensons qu’ a cet effet 1a notion de sous-espece serait un bon choix, qui ne génerait
pas non plus ceux qui lui portent un regard plus traditionnel ; elle peut en effet s utiliser pour tous
les taxons concernés, y compris ceux gqui sont sympatriques’.

8 Car la question de statut posée ici ne concerne pas que les Nigritelles. Lorsque nous avons correspondu a propos
de la situation du couple G. rhellicani/G. cenisia au Mont Cenis avec M. KaLteisen (a la suite de ses observations
publiées in KaLteisen 2002), ce dernier nous évoquait des situations similaires pour les couples Dactylorhiza
fuchsii/D. saccifera ou Serapias bergonii/S. vomeracea en certaines localités d' Italie. Il est vrai que les exemples ne
manguent pas, y compris en France, par exemple avec le couple Ophrys drumana/O. aurelia en Ardéche.

Des suggestions de révision ala baisse du statut taxonomique de nombreuses Orchidées européennes sont de plus en
plus fréguentes. Par exemple in Hebren 2002 pour les Dactylorhiza, article que nous avons résumé dans

L’ Orchidophile n°159 (Gersaub 2003), ou in Pepersen & FaurHoLpbT 2002 pour les Ophrys. Ces propositions
semblent par ailleurs confortées par des travaux génétiques récents, comme ceux de M. Hepren lui-méme (Heoren
2002) pour les Dactylorhiza, ou ceux de |’ équipe de M. SoLiva (SoLiva et al. 2001, Soriva & Wiomer 2003) pour les
Ophrys.

9 Les taxons rapprochés ici en sous-espéces sont a considérer sur un méme plan et, comme les espéces évolutives,
correspondent auss a un lignage smple. Mais contrairement aux especes, nous estimons que leur gain d'isolement



En effet, pour reprendre I’ exemple de nos Nigitelles diploides, deux taxons sympatriques et qui
forment des populations souvent fortes de milliers d'individus, sans aussi que I’un ne semble
devoir étre absorbé par I'autre, témoignent, méme en présence de nombreuses plantes
intermédiaires, d’'un certain isolement reproductif qui ne nous parait pas relever de la notion de
variété. |l serait d'ailleurs intéressant d étudier ces mécanismes d’isolement qui, en France,
permettent a G. corneliana, G. rhellicani et G. cenisia de se maintenir dans nos alpages :
adaptation, au moins partielle, a certains pollinisateurs (le grand nombre de plantes généralement
trouvées sur les stations pouvant cependant favoriser d’assez nombreux "accidents") ? Hybrides
partiellement ou totalement stériles ? Hybrides moins attractifs pour les pollinisateurs ?

Chez les Ophrys, il existe un isolement reproductif prézygotique assez fort, a savoir une
attraction tres spécifigue d'un taxon pour un ou gquelques pollinisateurs. Cependant, les
observations d’ hybrides manifestes, comme certaines études génétiques (par exemple celle de M.
SoLiva et A. Wipmer portant sur les microsatellites : Sotiva & Wiomer 2003), montrent que cet
isolement n'est pas absolu. Pour ces derniers auteurs, le fait que les parents se maintiennent
malgré tout, suggérerait que ce méme isolement reproductif prézygotique est aussi trés fort chez
les plantes introgressées, qu’ elles soient fertiles ou non (en clair, ces plantes n’ attireraient guére
les pollinisateurs des deux parents). Il serait intéressant de vérifier si un tel scénario est également
valable pour les Nigritelles diploides (les Nigritelles apomictiques n’'étant évidemment pas
concernées par ce probleme).

Quoigqu’il en soit, les pistes d'investigations restent nombreuses... aors réouissons-nous, la
chasse aux Nigritelles n’ est pas encore fermée!

(Et n"ayant eu d’ autres ambitions que celle de susciter une réflexion sur un sujet - les Nigritelles -
gqui nous passionne depuis de longues années, nous ne proposerons cependant pas ici les
combinaisons nouvelles qui découlent normalement de nos propost©.)

Remer ciements

M. Gevaupban (Villeurbanne), W. FoeLscHe (A-Graz), J. Henniker (Lans-en-Vercors), J.-M.
Moinceon (Goux-les-Usiers) et G. ScareaTical (Dieulefit) ont participé a la rédaction et/ou a la
relecture, souvent critique, de cet article.

reproductif est encore trop partiel pour pouvoir leur attribuer un s fort rang taxonomique. 1l est donc clair que la
sous-espece qui, en suivant le Code de Nomenclature, donne son nom aux autres, ne le fait que de maniere
"générique” : celan’indique pas qu'elle est I aieule des autres, mais cela signifie que le patrimoine génétique de ces
Sous-especes est extrémement voisin, qu’ aucun mécanisme d’isolement reproductif ne les isole trés fortement, et
gu’ en conséquence des plantes hybrides ou introgressées existent le plus souvent lorsgque plusieurs d entre elles sont
sympatriques.

10Notons seulement que dans le cadre d'un genre Nigritella, N. lithopolitanica est prioritaire (d'alleurs la
combinaison N. lithopolitanica subsp. corneliana fut d§a réalisée in Terrner & Kiein 1985). Dans le cadre d'un
genre Gymnadenia, les choses sont plus compliquées ; les Nigritelles diploides furent toutes recombinées sous
Gymnadenia in Tepener & Keein 1998, en commengant par G. carpatica.



P. Gorz (CH-Winterthur) et C.A.J.. Kreutz (NL-Landgraaf) ont mis a notre disposition du
matériel photographique relatif aux Nigitelles grecques du mont Phalakron.

Nous avons enfin utilisé des dessins de D. Erner (A-Graz) et des photos de W. FoeLscHe (A-Graz)
et K. Newcer (D-Bad Salzuflen) pour illustrer notre article.

Que tous soient assurés de notre gratitude et de nos sentiments amicaux |es plus sinceres.

* QOlivier GErsauD
Chemin de Berlandier
F-38580 Allevard-les-Bains
gerbaud.olivier@wanadoo.fr
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