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La cléistogamie
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Résumé - Le nombre de fleurs de Sternbergia colchiciflora observées a I'automne dans sa
seule localité francaise est trés variable d'une année a l'autre ; parfois, aucune fleur n’est
observée. Le suivi individuel des plantes sur le terrain et la culture ex situ démontrent
que méme en l'absence de fleurs observées des plantes fructifient et produisent des
graines. En fait, la floraison de Sternbergia colchiciflora se produit chaque année, mais
elle peut se faire sous deux formes, d'une part des fleurs chasmogames, visibles, et
d’autre part des fleurs cléistogames, invisibles car souterraines. La proportion des deux
formes semble dépendre, pour les populations étudiées, de la hauteur des précipitations
de septembre, des précipitations abondantes favorisant la chasmogamie au détriment
de la cléistogamie.

Mots clés - cléistogamie, démographie, espeéce protégée, culture ex situ, Sternbergia
colchiciflora

Abstract - The number of flowers of Sternbergia colchiciflora observed in autumn
in its sole French locality is very variable from one year to another ; some years no
flower is observed. Individual survey of plants in the field and cultivation ex situ show
that even when no flower is observed, some plants produce fruit and seeds. Indeed,
Sternbergia colchiciflora really flowers every year, but with two types of flowers, either
chasmogamous, aerial and visible, or cleistogamous, subterranean and invisible. The
ratio of these two types seems to depend, for the populations studied, on the amount
of rainfall in September, a high amount favouring chasmogamy to the detriment of
cleistogamy.

Keywords - cleistogamy, demography, protected species, ex situ cultivation, Sternbergia
colchiciflora
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Introduction

Sternbergia colchiciflora Waldst. & Kit. (Amaryllidacées) n’est actuellement
connu en France que de la commune de Saint-Paul-et-Valmalle (Hérault) ou
BRAUN-BLANQUET et ses éléves en font la découverte en 1933 (BRAUN-
BLANQUET 1934). L'espéce et sa localisation précise sont ensuite rapidement
tombées dans l'oubli, a tel point qu’il semblait raisonnable de penser
quelle était éteinte. Sa re-découverte se fait, presque par hasard, en 1989,
probablement a 'endroit méme ot BRAUN-BLANQUET l'avait vue ; en 2004,
un deuxiéme site est trouvé (DEBUSSCHE et al. 2005) et en 2005, Henri
Michaud et James Molina en trouvent un troisiéme, toujours sur la méme
commune. Sternbergia colchiciflora bénéficie d'une protection nationale et est
une des especes prioritaires inscrites sur le Livre rouge de la flore menacée
(Olivier et al. 1995).

La description des habitats de l'espéce et des principaux élément de sa
biologie, ainsi que I'évaluation de ses effectifs (DEBUSSCHE et al. 2005)
débouchérent sur la mise en place, a partir de septembre 2006, d'un suivi
démographique annuel de tous les individus de chaque population et d'une
expérimentation de coupe des ligneux les plus compétiteurs, réalisée par
le Conservatoire des espaces naturels du Languedoc-Roussillon, dans le
troisiéme site. Le suivi démographique individuel a pour objectif d’évaluer la
viabilité de chacune des 3 populations et I'impact de la coupe des ligneux, et
de préciser les stades cruciaux du cycle de vie pour le maintien de l'espéce ;
il permet aussi d’identifier les individus reproducteurs. Enfin, les populations
connues étant particulierement menacées par les activités humaines, il a paru
urgent, avec I'autorisation du Conservatoire botanique national méditerranéen
de Porquerolles, de multiplier 'espéce en culture ex situ a partir de graines
prélevées dans deux populations dans le but de créer une nouvelle population
dans un site mieux protégé des impacts humains. Le suivi démographique
individuel des plantes et la mise en culture ont permis de confirmer et de
préciser certaines originalités de la reproduction de Sternbergia colchiciflora.

Phénologie de la reproduction

Sternbergia colchiciflora produit au début de l'automne (dates
extrémes d’observation dans I'Hérault : 16 septembre — 3 octobre) de petites
fleurs jaunes peu ouvertes, auras du sol, avant que ses feuilles ne se développent
dans le courant de I'hiver. La durée de vie des fleurs est bréve (3 — 5 jours en
culture). Les événements de pollinisation par des insectes ne sont observés
qu’'exceptionnellement (une seule observation depuis 1993). Les fruits (1-3
par plante en conditions naturelles) émergent du sol au début du printemps
et déhiscent début mai, en général peu de temps avant le desséchement des
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feuilles. Les graines (1-15 par fruit en conditions naturelles) pourvues dun
volumineux €laiosome sont rapidement dispersées par les fourmis. Malgré
la petitesse des fleurs, la floraison automnale de couleur jaune permet de
détecter I'espéce, alors qu’au printemps ses feuilles sont trés peu visibles dans
la végétation. Il n’est donc pas surprenant que les 3 populations aient été
trouvées en automne, au moment de la floraison.

Des fruits produits
sans fleurs observées

Le 3 octobre 1933, BRAUN-BLANQUET compte une trentaine de plantes
fleuries lors de la découverte de I'espéce. Le 19 septembre 2004, 10 fleurs sont
observées dans la population 1 et 14 fleurs dans la population 2. Cependant, la
production de fruits demeure inconnue. Le suivi démographique (3 - 4 visites
entre la mi-septembre et la mi-octobre) permet de recenser dans I'ensemble
des 3 populations un total de 13 fleurs (correspondant a 13 plantes floriféres)
en 2006, de seulement 4 fleurs en 2007 (correspondant a 4 plantes floriféres) ;
en 2008 et en 2009 aucune fleur n’est observée (Tableau 1). Chaque année, le
nombre de plantes fructifiées est plus élevé que le nombre de plantes dont on
avait observé la floraison 'automne précédent, et surtout, bien qu’il n’y ait eu
aucune fleur recensée a 'automne 2008 et a 'automne 2009, de nombreuses
plantes ont fructifié le printemps suivant (Tableau 1).

Population | 2006 | 2007 2007 | 2008 | 2008 | 2009 2009 | 2010
flor. | fruct. flor. fruct. flor. | fruct. flor. | fruct.
1 5 (5) 7 (7) 0 25 (27) 0 21 (21) 0 11 (11)

2 7(7) 8(8) 4(4) 1317 0 5 (5) 0 1(1)

3 1(1) 5 (5) 0 6 (6) 0 9(9) 0 4(4)
Total 13 (13) | 20 (20) 4 (4) |44 (50) 0 35 (35) 0 16 (16)

Tableau 1 - Nombre de plantes a floraison observée et nombre de plantes fructifiées
(nombre de fleurs et de fruits observés entre parenthéses) recensées dans les 3
populations de Sternbergia colchiciflora a Saint-Paul-et-Valmalle (Hérault) de septembre
2006 a avril 2010.

Un phénoméne identique
en culture ex situ

La culture en pots des plantes issues des graines prélevées dans les
populations 1 et 2 permet de suivre en continu la phénologie de I'espéece. Les
pots sont gardés en serre froide en hiver, et placés en plein air le reste de
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l'année, a Saint-Gély-du-Fesc (Hérault), sous un climat identique a celui de
Saint-Paul-et-Valmalle. En culture, la terre est maintenue humide de la fin
aout au mois de mai suivant et est maintenue séche le reste de I'année.

Aucune fleur et aucun fruit ne sont observés dans ces pots jusqu'au
printemps 2010 quand 3 plantes sur 17 issues de la population 1 fructifient,
avec un total de 5 fruits, et 1 plante sur 14 issues de la population 2 fructifie,
avec 1 fruit (Tableau 2 et Photo 1). La floraison ayant donné ces fruits a donc
été invisible, souterraine ; elle s’est produite a 'automne 2009, apres 5 ans de
végétation dans le cas des plantes issues de la population 1 et aprés 3 ans de
végétation dans le cas de la plante issue de la population 2, mais, pour cette
derniéere plante, le fruit est trés petit et ne contient qu'une seule petite graine.
A Tapex d’'un des fruits subsistent les restes des segments du périanthe, d’'une
longueur de 8 mm une fois réhydratés, soit environ le quart de la longueur
observée pour une floraison aérienne, ce qui suggere un développement
incomplet de la fleur. Il n'y a pas de traces de restes floraux a I'apex des autres
fruits. Le plus gros fruit contient 19 graines de taille normale et 10 graines
avortées beaucoup plus petites.

Age des plantes Floraison Fructification
a la floraison aérienne
5 ans (pop. 1) 0(17) 3 (5)
3 ans (pop. 2) 0(14) 1(1)

Tableau 2 - Nombre de plantes a floraison aérienne (nombre total de
plantes cultivées entre parenthése) a I'automne 2009 et nombre de
plantes fructifiées (nombre de fruits entre parenthéses) au printemps
2010.

A l'automne 2010, 6 fleurs sont observées en culture entre le 12 et le 27
septembre, soit sensiblement pendant la méme période d’observation qu’'en
conditions naturelles. Quatre fleurs sont produites par 4 plantes issues de
la population 2, et 2 fleurs sont produites par une méme plante issue de la
population 1. Chaque fleur met 1 a 2 jours pour émerger de terre et atteindre
son complet développement ; elle reste ouverte (faiblement) de 3 a 5 jours
(m = SE : 4,3 = 0,3 jours) ; elle se flétrit en 1 jour. Le passage de I'absence
de floraison visible en 2009 a une floraison visible en 2010 ne peut étre
expliqué, faute de données précises concernant par exemple le détail du
calendrier d’arrosage.

Un systéme de reproduction trés autogame

Les résultats du suivi démographique individuel suggéraient fortement,
surtout aprés les observations de 2008 et 2009, que Sternbergia colchiciflora
pouvait développer une floraison souterraine a Saint-Paul-et-Valmalle, de
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grande ampleur certaines années. La courte période de floraison (2 semaines
environ) et la fugacité des fleurs, ainsi que l'appétit des gastéropodes en
automne, ne pouvaient entretenir qu'un petit doute sur la réalité de cette
floraison souterraine. Il fut définitivement levé par le suivi phénologique
continu des plantes cultivées ex situ. Sternbergia colchiciflora produit donc
dans sa localité francaise des fleurs aériennes, chasmogames, et des fleurs
souterraines, cléistogames, en proportion variable suivant les années. La
trés grande rareté d’observation des événements de pollinisation et la forte
proportion de fleurs cléistogames font que la reproduction de I'espéce est
fortement, voire uniquement autogame, trait souvent associé a des especes
rares a petites populations, souvent endémiques restreintes (LAVERGNE
et al., 2004). Pour ce dernier point biogéographique ce n’est pas le cas de
Sternbergia colchiciflora qui a une large aire de distribution, de I'Iran et la
Turquie a I'est a 'Espagne a I'ouest et de la Hongrie au nord a 'Algérie au sud
(DEBUSSCHE et al., 2005). D'une maniére générale, la proportion de fleurs
cléistogames dans une population donnée est trés probablement dépendante
d'une combinaison, inter-annuellement variable, de facteurs climatiques qui
agissent dans une période comprise entre l'induction du bouton floral et la
phase de croissance de la fleur (CULLEY & KLOOSTER 2007).

Une floraison souterraine
décrite de longue date
mais restée méconnue

Les premiéres observations publiées de la floraison souterraine de
Sternbergia colchiciflora semblent pouvoir étre attribuées a TROITSKII (1925),
reprises ensuite par WULFF (1929) puis GORSHKOVA (1935). En langue
russe, ces informations sont restées ignorées de la trés grande majorité des
botanistes, et pour ceux qui ont pu y accéder elles ont pu paraitre suspectes
puisqu’aucune espéce d’Amaryllidacée (et plus généralement une seule espéce
de Liliiflorae - Narthecium ossifragum (L.) Hudson -) n’est encore actuellement
répertoriée comme cléistogame, du moins dans les articles publiés en anglais
sur le sujet (voir CULLEY & KLOOSTER, 2007). Ainsi, Flora Europaea (WEBB
in TUTIN et al. 1980) ne mentionne pas l'originalité de la reproduction de
I'espece. MATHEW (1983) cite bien GORSHKOVA (1935), mais reste sceptique
sur la réalité d’'une floraison souterraine car il a lui-méme vu en fleur a la
fois de nombreuses populations naturelles et des plantes qu’il a cultivées ;
il suggere que les observateurs n’étaient pas au bon moment sur le terrain
et peut-étre pas assez attentifs a ces fleurs trés petites. Plus récemment, la
floraison souterraine de Sternbergia colchiciflora est a nouveau décrite par
ARTELARI et KAMARI (1991) qui ont cultivé pendant de nombreuses années
des plantes de plusieurs populations, probablement de Greéce ; les floraisons
ont presque toujours été souterraines et ont donné des fruits, résultat qu’ils
rapprochent de celui de GORSHKOVA (1935). L'absence totale de floraison

Bulletin de la Société Botanique du Centre-Ouest - Nouvelle Série - Tome 41 - 2010




8 M. DEBUSSCHE, P. GAUTHIER, V. VAUDEY

visible dans certaines populations, parfois plusieurs années de suite, est bien
signalée a plusieurs reprises en Espagne, mais une fructification ultérieure
de ces populations n’est pas envisagée (MORALES et CASTILLO 2004), sans
doute a nouveau parce que l'existence d'une floraison souterraine n’est pas
connue ou parait trés improbable. LAGUNA et al. (2007) aprés avoir collecté
en octobre des plantes non fleuries sur le terrain et les avoir mises en pot,
constatent qu’elles produisent des fruits a la fin de I'hiver suivant ; ils émettent
I'hypothése quiil y a bien eu une floraison souterraine mais ils ne peuvent
écarter I'éventualité d'une floraison avant la récolte.

L’apport de la culture ex situ

L'engouement pour la culture des plantes rares confronte I'amateur aux
difficultés d’obtenir une floraison et c’est bien sur le cas pour Sternbergia
colchiciflora, espéce pour laquelle « le mystére de la production de fruit sans
floraison » est méme un sujet abordé sur internet en 2007. Il apparait que
certaines personnes n'ont pas de difficultés pour faire fleurir cette espéce
en culture, sans doute est-ce le cas de MATHEW (1983), alors que d’autres

Photo 1 - Fruits produits au printemps 2010 en culture ex situ aprés une floraison
souterraine a 'automne 2009. (Photo Max DEBUSSCHE).
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y arrivent difficilement, ou pas du tout. L'origine géographique des plantes
cultivées et les conditions climatiques séches, et chaudes, sont évoquées pour
expliquer la floraison souterraine de l'espéce (WULFF 1929, ARTELARI et
KAMARI 1991, J. T. LONSDALE 2010 in litt.,, J. RUKSANS 2010 in litt., J.-M.
TISON 2010 in litt.). Cependant, il semble bien acquis que certaines populations
sont beaucoup plus rétives a produire des fleurs visibles que d’autres, méme
lorsque les conditions de culture paraissent optimales, c’est a dire avec en
été un substrat maintenu humide et des températures modérées ; certaines
populations pourraient méme ne produire que des fleurs souterraines (J.-M.
TISON 2010 in litt.). Quoi qu’il en soit, ce sont les observations faites grace a la
culture ex situ conduite par quelques rares botanistes qui ont été décisives et
ont permis, alliées aux observations de terrain, de conclure que la cléistogamie
par floraison souterraine est fréquente chez Sternbergia colchiciflora (JAUZEIN
& TISON, sous presse). Ce type de cléistogamie semble exister également chez
d’autres géophytes hystéranthes, a floraison automnale et ovaire hypogée,
comme certains Colchicum (J.-M. TISON in litt.).

Les précipitations facteur décisif
pour l'’expression de la floraison aérienne ?

L’humidité du substrat et/ou I'abondance des précipitations étant souvent
évoquées pour expliquer l'expression de la floraison aérienne nous avons
comparé la hauteur des précipitations et leur répartition avant et pendant la
période de floraison (juillet a septembre), avec 'abondance de la floraison visible
observée pendant 4 ans a Saint-Paul-et-Valmalle. Le gradient d’abondance de
floraison décroit pendant cette période d’observation, la floraison visible étant
nulle en 2008 et 2009 (Tableau 1). Si les précipitations jouent bien un role
dans l'abondance de la floraison aérienne, on doit avoir de 2006 a 2009 un
gradient de précipitations qui soit de méme sens que celui de I'abondance de
la floraison visible. Les données de précipitations proviennent de la station
météorologique la plus proche (terrain d’expériences du CEFE - CNRS,
Montpellier, a 17 km a I'est de Saint-Paul-et-Valmalle) (Tableau 3).

Juillet Aoiit septembre
1-15 16-30
2006 6,4 18,7 125 73,2
2007 1,7 7 0 146.,4
2008 24,9 5 16,8 1,5
2009 3.9 18,7 0.8 7,1

Tableau 3 - Précipitations mesurées de juillet a septembre, de
2006 a 2009, a Montpellier (station du CEFE — CNRS). La fenétre
de floraison est la seconde moitié de septembre.
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En juillet et en aout les précipitations sont trés faibles pour les 4 années
d’observation. En 2008 et en 2009 les précipitations restent également tres
faibles pendant tout le mois de septembre. En 2007, les précipitations sont
nulles dans la premiére quinzaine de septembre, mais trés abondantes pendant
la seconde quinzaine. En 2006, la premiére quinzaine de septembre est trés
arrosée et la seconde quinzaine est également arrosée, mais dans une moindre
proportion. Ce sont les précipitations de septembre qui opposent, deux a deux,
les 4 années d’observation pour le trimestre juillet-aott-septembre, avec 2008
et 2009 (18,3 mm et 7,9 mm) d’'une part, et 2006 et 2007 (198,2 mm et 146,4
mm) d’autre part. Aux 2 années séches sans floraison aérienne s’opposent
les 2 années humides ou une floraison aérienne a été observée. En 2006,
année ou la floraison observée a été la plus abondante, les précipitations ont
eu lieu dés la premiére quinzaine de septembre, juste avant la période de
floraison, alors qu’en 2007, année ou la floraison observée est restée modeste,
les précipitations n'ont eu lieu que dans la seconde quinzaine de septembre,
pendant la période de floraison.

Nous n’avons que 4 années d’observation, et ceci impose la prudence,
toutefois nos résultats semblent assez tranchés pour suggérer que I'ampleur
de la floraison aérienne est dépendante de I'abondance des précipitations
de septembre et plus précisément de celles qui ont lieu dans la premiere
quinzaine de ce mois, juste avant la période de floraison. La valeur prédictive
des précipitations de la premiére quinzaine de septembre pour I'expression
de la floraison visible pourra étre testée par un comptage des fleurs dans
les années qui viennent. La détermination tardive de la cléistogamie ou de
la chasmogamie au cours du processus de développement floral conduit a
suggérer que la cléistogamie de Sternbergia colchiciflora peut étre rattachée
au type « induit » (« induced ») de CULLEY et KLOOSTER, 2007. Dans ce cas,
le bouton primordial conduit a une fleur chasmogame sauf si des conditions
environnementales empéchent son ouverture, soit, dans le cas présent,
empéchent le complet développement des piéces de I'enveloppe florale et leur
émergence.

Conclusions

Des connaissances détaillées sur 'écologie et la biologie des espéces rares
sont indispensables pour réussir a conserver ces espéces. Trés souvent 'acces
a ces connaissances est difficile, ne serait-ce que par la rareté des effectifs
et des populations. Le suivi individuel du cycle de vie des plantes et leur
culture ex situ permettent de préciser certaines caractéristiques spécifiques
qui peuvent s’avérer décisives dans la compréhension de la démographie
de l'espéce et dans la mise en ceuvre des modalités de sa conservation. La
réalité d'une production de graines, trés probablement chaque année, méme
en I'absence de floraison visible permet de préciser la structure des mod¢les
démographiques utilisés et d’envisager le maintien de I'espéce de maniére
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moins pessimiste. La prédominance manifeste de 'autogamie dans le systéme
de reproduction de l'espéce permet de mieux analyser les causes et les
implications d’'une diversité génétique sans doute treés faible pour installer
une nouvelle population moins exposée aux risques d’extinction de nature
anthropique que celles qui subsistent encore actuellement.
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