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INTRODUCTION

Ranunculus auricomus s. I. a été l'objet de nombreuses études cytologiques.

En 1927 déjà, Braun-Blanquet décrivait une espèce des Grisons:
R. allemannii. Depuis lors, l'espèce collective a été pulvérisée en un grand
nombre de taxons, souvent élevés au rang d'espèces, mais qui, à l'échelle
de l'Europe, semblent constituer un phénocline à peu près continu. En
Suisse, c'est à Koch (1933, 1939) que l'on doit la description de 12 espèces
nouvelles. Un grand nombre d'autres unités ont été distinguées par cet
auteur, cependant sans faire l'objet d'une publication effective.

Les études cytologiques antérieures [BÖCHER (1938) au Danemark,
Marklund et Rousi (1961) en Finlande et Jankun et Izmailow (1964)
en Pologne, etc.] ont révélé que la valence la plus couramment observée
était tétraploïde (2m 32 chromosomes). D'autres nombres chromosomiques

ont cependant été recensés par ces auteurs dans le nord et l'est de

l'Europe: 2« 16, 24, 40, 44, 48 et 64. Mais peu d'études cytologiques
ont été effectuées en Suisse pour ce groupe de Renoncules et aucune dans
le canton de Neuchâtel. Seul Haefliger (1943) a déterminé le nombre
chromosomique de différents taxons décrits par Koch (17 plus exactement),

dont 3 présentaient une autre valence que la valence tétraploïde
(2n 16, 40 et 48).

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Toutes les plantes ayant fait l'objet d'un contrôle cytologique ont été récoltées
dans leurs populations naturelles et cultivées au Jardin botanique de Neuchâtel.
L'examen des mitoses radiculaires, prétraitées par une solution saturée d'a-mono-
bromonaphtalène, a été réalisé par écrasement entre lame et lamelle après coloration

au carmin acétique.



20

La fertilité pollinique et carpellaire, la conformation de la corolle et la
morphologie foliaire ont été étudiées sur des plantes cultivées côte à côte.

Les microspores, prélevées sur des anthères mûres, ont été colorées à la
fuchsine acide selon Hrishi et Müntzing (1960).

RESULTATS ET DISCUSSIONS

Caryologie

Nos observations cytologiques, regroupées dans le tableau I, sont
également figurées sur la carte 1. Il en ressort que R. auricomus est
représenté dans le canton de Neuchâtel (Suisse) par deux cytodèmes,
respectivement tétraploïde et triploïde. Tous les triploïdes proviennent de
trois populations hétéroploïdes situées le long du Doubs, à la frontière
franco-neuchâteloise. Une métaphase de chaque cytodème observé est
présentée sur la planche I.

TABLEAU I
Ranunculus auricomus L. s. I. (2n 24 et 32), liste du matériel étudié
dans le canton de Neuchâtel (NE) et sur la rive française du Doubs

Région Lieu de récolte Altitude Nombre d'individus
étudiés

2«

France Villers 750 m 16

4
24
32

NE Boudevilliers 750 m 6 32

NE Creux-au-Loup 800 m 3
18

24
32

NE Fenin 600 m 2 32

NE Landeyeux 600 m 1 32

NE Les Brenets 750 m 18

4
24
32

NE Lignières 750 m 7 32
NE Tourbière du Cachot 1100 m 11 32

Dans les populations mixtes de Villers et des Brenets, les triploïdes
paraissent les plus fréquents, alors que la situation inverse semble prévaloir

au Creux-au-Loup. L'échantillonnage, une vingtaine d'individus
étudiés dans chacune de ces trois populations, reste insuffisant pour connaître
la structure (abondance et distribution respective des deux cytodèmes) de
ces populations.

Les mentions de triploïdes naturels chez R. auricomus sont rares. A
notre connaissance, seul Kalita (in Skalinska et al. 1961), cité par
Jankun et Izmailow (1964), en a signalé un. Dans d'autres groupes
d'espèces, en revanche, le phénomène paraît plus fréquent. Huber (1988Ò)
et Vuille (1987) ont observé des individus triploïdes en assez grand
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nombre chez R. küpferi Greuter et Bürdet et chez divers hybrides entre
Ranunculus appartenant aux sections Ranuncella et Aconitifolii. Chez
R. ficaria s. /., les triploïdes sont encore plus répandus puisqu'ils ont été
signalés en Angleterre par Gill et al. (1972) et Marchant et Brighton

'O
%

<ko
O.

s>^ oîô
o

<<>o /

1

Carte 1. Répartition des cytodèmes triploïdes (2n 24) et tétraploïdes (2n 32) dans le
canton de Neuchâtel. Seules deux des trois populations hétéroploïdes des bords du Doubs
ont été figurées pour ne pas surcharger la carte.
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(1974), en Italie par Larsen et Laegaard (1971) et Marchi et al.
(1975), en Pologne par Pogan et Wcislo (cf. en particulier 1975 et 1986).
Enfin, en Suisse, Tröhler (1976) signale dans le canton de Berne
plusieurs populations triploïdes homogènes et même deux populations, assez
voisines, qui hébergent des individus diploïdes et triploïdes.

Les groupes d'espèces cités plus haut offrent comme caractère commun
celui d'associer deux types de reproduction. La reproduction sexuée
représente la règle chez les diploïdes, alors que l'aposporie et la pseudogamie

prédominent chez les polyploïdes. Cependant, HUBER (1988a) a
mentionné récemment la présence d'un individu triploïde chez une espèce
diploïde et selon toute probabilité sexuée, Callianthemum coriandrifolium
Rchb. (Ranunculaceae). Il s'agit là sans doute d'un phénomène isolé.

L'existence de deux races chromosomiques différentes implique-t-elle
une hétérogénéité morphologique décelable sans avoir recours à l'analyse
caryologique? Deux types d'investigations ont été conduites pour répondre

à cette question. Elles concernent la morphologie foliaire et la conformation

des fleurs d'une part, la fertilité pollinique et carpellaire d'autre
part.

Morphologie foliaire
Le polymorphisme extrême des feuilles est à l'origine de la pulvérisation

de l'espèce collective en petites espèces. L'apparente discontinuité
dans la variation morphologique tient à la reproduction par aposporie des
R. auricomus s. I. polyploïdes. Les populations comprennent un petit
nombre de génotypes, peut-être même un seul, si bien que beaucoup
d'entre elles pourraient ne représenter que des clones.

Si l'on en juge à la variabilité observée à l'échelle de la Suisse, les
populations étudiées dans le canton de Neuchâtel paraissent relativement
homogènes (pl. II, a et b). Force est de reconnaître que la différence est
difficile à saisir, même si d'une manière générale les divisions du limbe

paraissent un peu plus large chez les triploïdes.

Notons qu'à cet égard, la morphologie
du diploïde R. cassubicifolius (pl. II, c), dont
la station la plus proche se situe vers Bellelay
(tourbière des Embreux, canton du Jura),
contraste considérablement avec les populations

neuchâteloises.
Un des paramètres utiles pour séparer

certains taxons de l'espèce collective R.
auricomus (R. cassubicifolius Koch et R. alleman-|v nii Br.-Bl., entre autres, Vuillemin non

*¦ ,' \ publié) consiste dans le sinus foliaire (fig. 1).

T_
' Si nos observations laissent apparaître une

différence au niveau des moyennes, ce critère
reste insuffisant pour déconnaître les individus

triploïdes et tétraploïdes. En effet, les

mesures relatives aux deux races chromosomiques

se chevauchent très largement.

Fig. 1. Feuille basale d'un individu

tétraploïde du Creux-au-
Loup, a angle déterminant
le sinus foliaire.
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Métaphases radiculaires de deux individus du bord du Doubs. a : Villers (2n 24), b : Creux-
au-Loup (2« 32).
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Morphologie florale

Toutes nos observations relatives à la morphologie florale ont été
réalisées sur des plantes cultivées dans des conditions identiques, au Jardin
botanique, et dont la valence chromosomique avait été préalablement
vérifiée.

Dans l'espèce collective, les taxons diploïdes se reconnaissent à leurs
grandes fleurs régulières, alors que les polyploïdes offrent des fleurs
médiocres à corolles irrégulières en raison de î'avortement d'un nombre
variable de pétales. Les individus triploïdes du bord du Doubs sont
pratiquement dépourvus de corolle puisque 85% des fleurs sont apétales.
Sur 121 fleurs recensées, seules 15 offraient un pétale et 3 autres deux
pétales. Les individus tétraploïdes, en revanche, portent un nombre un peu
plus élevé de pétales: seules 39 des 106 fleurs étudiées étaient apétales,
alors que les autres offraient 1 à 3 pétales, exceptionnellement plus. Ici
encore l'apétalie ne représente pas un caractère taxonomiquement fiable,
mais permet tout au plus une présomption qui doit être confirmée par un
contrôle cytologique.

Notons encore que les hybrides triploïdes obtenus expérimentalement
par RUTISHAUSER (1965) étaient dans leur majorité apétales.

Fertilité carpellaire et pollinique

La reproduction asexuée par pseudogamie et aposporie des polyploïdes
chez le R. auricomus a pour corollaire une stérilité femelle et mâle

assez accusée. Ainsi les têtes carpellaires n'offrent à maturité qu'un faible
nombre de carpelles embryonnés et gonflés, considérés comme fertiles. Les
autres carpelles, plats et réduits au péricarpe, sont recensés comme stériles.
La fertilité moyenne (exprimée pour chaque tête carpellaire par le rapport
nombre de carpelles fertiles sur le nombre total de carpelles) avoisine
35,4% chez les triploïdes et 50% chez les tétraploïdes (tableau II). Ces
taux se rapprochent de ceux décrits par Kupfer (1974) et par Vuille
(1987) chez les Ranunculus section Ranuncella polyploïdes, également
aposporiques et pseudogames.

TABLEAU II
Fertilité des akènes des deux cytodèmes du R. auricomus

présents au bord du Doubs

2n Nombre de têtes carpellaires
étudiées

% de carpelles fertiles

Min. Max. Moyenne Ecart-type

24

32

52

16

16

32,6

63,3

71,4

35,4

50,1

11,1

10,1
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La fertilité pollinique a été appréciée pour la quantité relative des

grains de pollen bien conformés (grains sphériques tricolpés) et chromophiles

à la coloration de Hrishi et Müntzing (1960). Les grains vides
hyalins ou à cytoplasme peu abondant et très hétérogène, ainsi que
les microcytes (grains dont le diamètre avoisine le cinquième des

grains normaux), ont été recensés comme non viables. En revanche, le
pouvoir germinatif des grains considérés comme fertiles n'a pas été
vérifié.

En 1938 déjà, Böcher avait mentionné pour du matériel danois une
telle irrégularité pollinique. Des observations similaires ont été réalisées

par Haefliger (1943) sur R. auricomus, ainsi que par Kupfer (1974)
chez R. kûpferi et R. parnassifolius. Nos observations relatives au pollen
des tétraploïdes et, à titre comparatif, des diploïdes observés dans d'autres
localités suisses (Vuillemin, à l'impression) confirment les données
publiées par Haefliger (1943). La fertilité des diploïdes dépasse 80%
pour avoisiner 100%, alors que celle des tétraploïdes varie suivant les
individus de 40 à 80%. Aucune observation n'ayant jamais été publiée
pour les triploïdes naturels, il paraissait intéressant de combler cette
lacune. Ceci d'autant plus que RUTISHAUSER (1965) n'a pas effectué
d'analyse pollinique des 6 hybrides triploïdes obtenus expérimentalement.
Compte tenu du nombre impair de génomes, des perturbations importantes

de la méiose étaient attendues: elles devaient sans doute affecter
considérablement la fertilité. Les résultats obtenus sont représentés dans le
tableau III.

TABLEAU III
Fertilité pollinique des deux cytodèmes du R. auricomus

présents au bord du Doubs

2n Nombre d'individus
étudiées

% de microspores fertiles

Min. Max. Moyenne Ecart-type

24

32

37

26

13,5

28,7

64,5

72,6

34,77

56,6

12,12

11,62

La fertilité moyenne des triploïdes (34%), bien qu'inférieure à celle des

tétraploïdes, n'est pas négligeable. Qui plus est, le diamètre des grains
considérés comme viables ne diffère pas sensiblement dans les deux
cytodèmes (respectivement 29,6 \im et 32 (tm). Comme des différences
significatives existent d'un individu à l'autre chez les deux cytodèmes,
le critère palynologique ne paraît pas plus discriminant que les caractères

foliaire et floral. Une conclusion identique avait été tirée par
Marchant et Brighton (1974) au sujet des «polyplotypes» de Ranunculus

ficaria.
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Habitus des cytodèmes triploïde (a) ct tétraploïde (b) du Ranunculus auricomus s. I. croissant côte à côte aux Brenets. A titre comparatif, on
a figuré en c Ranunculus cassubicifolius Koch, diploïde, du Binzberg (SO) 2n 16.
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Origine des triploïdes

La coexistence d'individus triploïdes et tétraploïdes au sein d'une
même population soulève le problème de l'origine du polymorphisme
cytologique. Trois processus simples sont en règle générale invoqués pour
expliquer la naissance d'un triploïde. Elle peut intervenir:
— au sein d'une population diploïde par fusion d'un gamète non réduit

avec un gamète normal, haploïde. Un phénomène de ce type a été
signalé récemment par Huber (1988a) chez une autre Renonculacée
(Callianthemum coriandrifolium Rchb. Ranunculus rutaefolius L.);

— plus rarement, dans une population hexaploïde, par parthénogenèse
generative. L'aposporie liée à la pseudogamie dans le complexe
R. auricomus (Rutishauser 1965) donnerait quelque vraisemblance à

un tel processus;
— plus couramment par croisement entre deux cytodèmes, l'un diploïde,

l'autre tétraploïde, processus démontré chez le R. küpferi et chez le
R. parnassifolius indépendamment par Huber (1988e) et par Vuille
(1987).

A l'inverse, la naissance d'un individu tétraploïde au sein d'une population

triploïde impliquerait nécessairement la participation d'un gamète
réduit haploïde que seuls les diploïdes sexués peuvent produire.

De toute évidence, aucune des conditions décrites ci-dessus n'est
remplie au bord du Doubs. En dépit de contrôles caryologiques assez
nombreux (63 individus étudiés), aucun individu diploïde ou hexaploïde
n'a été découvert. Comme une filiation directe entre les deux cytodèmes
triploïde et tétraploïde est exclue, le problème posé par l'origine des

populations hétéroploïdes reste donc entier, aussi bien au niveau des

processus impliqués que de leur âge, récent ou ancien.
Toutes les hypothèses ci-dessus présupposent le caractère autochtone

de l'hétérogénéité cytologique, mais les populations hétéroploïdes
pourraient bien résulter de l'apport fortuit de propagules allochtones. Chez
Ranunculus ficaria, GlLL et al. (1972) évoquent une telle éventualité et
admettent la migration de l'une des races chromosomiques dans le territoire

occupé primitivement par l'autre. Une opinion semblable est défendue

par Gadella (1977) pour une population mixte de Hollande.
L'hypothèse paraît vraisemblable à la lumière des exigences écologiques

du Ranunculus auricomus. L'espèce collective comprend un ensemble
de taxons méso-hygrophiles qui affectionnent les endroits marneux saturés
en eau pendant la période de végétation, voire temporairement inondés.
Les fréquentes inondations du Doubs pourraient apporter des akènes à
partir des populations situées en amont. Comme le Doubs coule dans le
Jura neuchâtelois d'ouest en est, c'est de populations plus occidentales,
dans lesquelles persisteraient des individus diploïdes, que seraient issues les
diaspores. La question mérite d'être examinée.

Parmi les autres populations suisses que nous avons étudiées
(Vuillemin à l'impression), le seul cytodème diploïde observé correspond
au R. cassubicifolius Koch. Sa morphologie évoquée ci-dessus (pl. II, c)
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contraste fortement avec celle des R. auricomus triploïde ou tétraploïde. Il
représente une unité taxonomique bien circonscrite qui mérite d'être
distinguée spécifiquement du linnéon. Or, à notre connaissance, R.
cassubicifolius n'a jamais été mentionné ni dans le canton de Neuchâtel, ni
même en France. Au cours de nos prospections le long du Doubs, nous
n'avons pas observé un seul individu à morphologie affine de celle du
R. cassubicifolius. De même, dans les herbiers consultés [Neuchâtel
(NEU), Lausanne (LAU), Genève (G), Berne (BERN) et Zurich (ZT)],
aucun des exiccata provenant des bords du Doubs ne correspondait à ce
taxon. Même si l'absence d'une espèce dans une région donnée est difficile
à établir en toute certitude, il nous paraît peu probable que R. cassubicifolius

soit jamais décelé sur les rives franco-neuchâteloises du Doubs et a
fortiori plus à l'ouest.

Il ne reste alors d'autre alternative que d'admettre la présence
antérieure d'une deuxième souche parentale diploïde, disparue aujourd'hui, ou
peut-être plus vraisemblablement encore de supposer la coexistence des
deux cytodèmes dès l'installation du complexe R. auricomus au bord du
Doubs. Le maintien des deux races chromosomiques dans les mêmes
milieux témoignerait de leur valeur adaptative et de leur compétitivité
identiques. Cette dernière remarque n'est pas gratuite, puisque les deux
cytodèmes polyploïdes du R. auricomus s. I. se reproduisent par voie
asexuée, d'où leur isolement génétique complet. De surcroît, la fertilité des
individus triploïdes et tétraploïdes ne diffère pas sensiblement, ce qui leur
confère sans doute une compétitivité égale.

Quelle que soit l'hypothèse retenue, le cas du R. auricomus ne serait
pas isolé. Chez les Ranunculus küpferi et 7?. parnassifolius (VUILLE 1987,
Huber 1988/3) offrant la même reproduction pseudogame que le
R. auricomus, des individus triploïdes, assez nombreux parfois, peuvent
naître dans la zone où les aires des diploïdes et tétraploïdes sont contiguës.
Vuille (à l'impression) en a apporté la preuve expérimentale.

Chez le Ranunculus ficaria, enfin, TRÖHLER (1977), Gill et al. (1972)
ont démontré l'existence de populations mixtes associant triploïdes et
tétraploïdes, voire de populations apparemment homogènes triploïdes.
Les polyploïdes, quelles que soient leurs valences chromosomiques, se
révèlent plus agressifs que les diploïdes qui paraissent au contraire
sporadiques et confinés dans de rares stations au nord des Alpes.
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Résumé

Plusieurs populations neuchâteloises du Ranunculus auricomus L. s. I. ont été
examinées du point de vue cytologique, palynologique et morphologique. Toutes
les populations se sont révélées tétraploïdes (ln 32), à l'exception de celles du
bord du Doubs qui offraient en mélange et en proportion sensiblement égales des
individus triploïdes et tétraploïdes. Aucun critère morphologique ou palynologique
ne permet de séparer les deux cytodèmes sur le terrain. L'origine des populations
hétéroploïdes est discutée.

Zusammenfassung

Mehrere Populationen von Ranunculus auricomus L. s. l. stammend aus dem
Kanton Neuenburg (Schweiz) wurden karyologisch, palynologisch und morphologisch

untersucht. Drei Populationen weichen von der allgemein gefundenen
tetraploiden Chromosomenvalenz (In 32) ab. Sie liegen im Uferbereich des Doubs
und beherbergen zu gleichen Teilen triploide und tetraploide Individuen, die sich
weder nach morphologischen noch palynologischen Gesichtspunkten
unterscheiden lassen. Die Herkunft der heteroploiden Populationen wird besprochen.

Summary

The cytological, palynological and morphological aspects of several
populations of Ranunculus auricomus L. j. /. in the canton of Neuchâtel (Switzerland)
were studied. All the populations proved to be tetraploid (2« 32), with the
exception of those bordering the river Doubs, where triploid and tetraploid
individuals were found in more of less equal quantities and proportions. There is

no morphological or palynological feature by which the two cytodems can be
differentiated in their natural surroundings. The origin of the heteroploid
populations is discussed.
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