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Gymnadenia, Gymnigritella ou Nigritella ?
Comment classer la Gymnigritelle de Rune?

par Pierre DELFORGE ()

Abstract. DELFORGE, P. - Gymnadenia, Gymnigritella or Nigritella ? How to classify the Rune’s
Gymnigritella ? The genus Nigritella was created by RicHArD (1817) to separate the Vanilla
Orchids from the Gymnadenia. However, on the basis of morphological analysis,
ReicHENBACH f. (1856), WETTSTEIN (1889) or SUNDERMANN (1980), among others, have conclud-
ed that the Vanilla Orchids are Gymnadenia. In 1997, philogenetics based on nuclear 115
sequences has shown that the Vanilla Orchids (Nigritella) are nested within Gymnadenia
and thus that Nigritella must be synonymized with Gymnadenia to achieve the monophyly
of the latter. As further analysis, based on allozyme data, seemed not to have corroborated
the nuclear 115 sequences analysis, numerous authors have carried on using Nigritella in
spite of the existence of a newly described species joining up the 2 genera: Gymnigritella
runei. If one considers that the Vanilla Orchids are part of the genus Gymnadenia in which
they form the section Nigritella beside the section Gymnadenia, a new section must be creat-
ed for Gymnigritella runei which possesses morphological and genetical characters from
both Gymnadenia and Nigritella. It is described here as Gymnadenia sectio Junctura P. DELFORGE
sect. nova.

Key-Words: Orchidaceae, Gymnadenia, Nigritella, Gymnadenia sectio Gymnadenia, Gymnadenia
sectio Nigritella, Gymnadenia sectio Junctura sect. nova, Gymnigritella runei Terpner & KLEIN.
Taxonomy.

Le genre Gymnadenia a été créé par R. BRowN (in ArtoN 1813: 191), qui consi-
dérait cependant que la seule nigritelle reconnue a son époque, décrite par
LINNE (Satyrium nigrum L. 1753), appartenait au genre Habenaria au méme titre
que Pseudorchis albida ou que Coeloglossum viride [respectivement sous les
noms de Habenaria nigra (L.) R. Brown, H. albida (L.) R. Brown et H. viridis (L.)
R. Brown]. Quatre ans plus tard, RicHarD (1817) plaga Pseudorchis albida et
Coeloglossum viride dans le genre Gymnadenia [respectivement sous les noms
de G. albida (L) L.CM. Ricuarp et de G. viridis (L.) L.C.M. Ricuarn] et décrivit le
genre Nigritella parce que, pensait-il aprés examens d’exsiccatta, les nigri-
telles étaient pourvues d’une bursicule enveloppant plus ou moins comple-
tement les viscidies de leurs pollinies tandis que les Gymnadenia ne possé-
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daient pas de bursicules (d’ot le nom de “glande nue” donné a ce genre par
BROWN).

Comme d’autres botanistes, dont son pére, REICHENBACH fil. (1851) accepta le
genre Nigritella, puis se rendit compte, en examinant des plantes fraiches,
que les nigritelles ne possédaient pas de bursicules et qu’elles étaient tres
proches, pour la plupart des caracteres, des Gymnadenia. Il n’existait pas de
différences, selon lui, entre les gynostemes des deux genres: «Saulenbau von
Satyrium nigrum L. in keinem punkte auch nur entfernt von der Gymnadenien verschiden.»
(RercHENBACH fil. 1856). En conséquence, il plaga la Nigritelle noire de LINNE,
toujours la seule reconnue a 1'époque, dans le genre Gymnadenia [G. nigra (L.)
Rercuensact fil.]. Plus tard, WETTSTEIN (1889) décrivit une deuxieéme nigritelle
qu'il placa également dans le genre Gymnadenia (G. rubra Werrstew). L'intégra-
tion des nigritelles dans le genre Gymnadenia a été également accepté notam-
ment par ScHULZE (1894), RECHINGER et RECHINGER (1906), Hayek (1933) ou
encore SUNDERMANN (1975, 1980), mais dans leur trés grande majorité, les
botanistes du xxe siecle ont préféré rassembler les nigritelles dans le genre
Nigritella. C’est généralement dans ce genre que les descriptions de nou-
velles especes, sous-especes ou variétés de nigritelles ont été faites au siecle
passé (par exemple BEAUVERD 1925; RAVNIK 1978; TEPPNER & KLEIN 19854, B,
1990, 1993; TEPPNER & STER 1996; FOELSCHE et al. 1998) ou que les nigritelles ont
été présentées dans les articles spécialisés, les guides et les monographies.

Le débat a été relancé par les analyses moléculaires basées sur des séquences
11s de I’ADN ribosomal (BATEMAN et al. 1997, 2003; PRIDGEON et al. 1997). Le cla-
dogramme le plus parcimonieux généré a partir des matrices résultant de ces
analyses a montré que les 3 nigritelles prises en compte (nigra s. str., rubra et
austriaca) formaient un clade trés groupé qui se branchait au sein des
Gymnadenia. Cette position des nigritelles dans les cladogrammes vient
d’étre a nouveau confirmée (STARK et al. 2011). Dans cette configuration, dis-
tinguer un genre Nigritella rend Gymnadenia paraphylétique, tandis que
I'inclusion des nigritelles dans Gymnadenia rend ce genre monophylétique.
Les réactions a ces travaux ont été diverses. Quelques auteurs ont plaidé
pour le maintien de la ségrégation entre Nigritella et Gymnadenia en insistant
explicitement sur la prééminence des caracteres morphologiques ou chi-
miques qui doivent guider le systématicien dans ce cas (par exemple BREINER
1999; GRUNANGER 1999, 2001; WUCHERPFENNIG 1999, 2002; BREINER & BREINER
2000; VoTtH 2000; ButTLER 2001). D’autres auteurs ont acceptés la réintégration
des nigritelles dans le genre Gymnadenia et ont procédé aux combinaisons
nomenclaturales qui semblaient nécessaires (par exemple Ericsson 1997;
DELFORGE 1998), parfois cependant a contrecceur (TEPPNER & KLEIN 1998).
D’autres enfin ont adopté une position plus indécise, présentant quelques
nigritelles sous Nigritella et une autre sous Gymnadenia dans le méme ouvra-
ge (PressEr 2002), ou décrivant une nouvelle espece de nigritelle dans un des
deux genres tout en annongant qu’ils la transféreraient bient6t dans I'autre
(ForLscHE et al. 1998, 19994, B; GERBAUD 1999).
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De nouvelles études génétiques sur les nigritelles, basées cette fois sur les
alloenzymes (HEDREN et al. 2000), aboutirent par deux fois a des «résultats assez
décevants», c’est-a-dire qui confirmaient plus ou moins ceux de BATEMAN et al.
(E. KreN, fide GERBAUD 2004: 17, note 5). Dans un troisieme temps, quelques
conclusions, formulées avec beaucoup de réserves, semblerent indiquer que,
par le biais de ces analyses, le cladogramme de BATEMAN et al. (1997) justi-
fiant l'intégration des nigritelles dans Gymnadenia n’était, semble-t-il, plus
confirmé et que donc, avec les seules différences morphologiques, il était
encore possible de considérer que les nigritelles formaient un genre particu-
lier: «Our data indicated that Gymnadenia and Nigritella may indeed be sister groups, and that it
is not necessary to unite the genera in order to reflect the phylogenetic pattern. We regard the
morphological differences between genera large enough to treat Nigritella as a separate genus.
However, the findings by PribceoN & al. 1997 are tought-provocative and it should be of interest to
perform extended studies on the relationship between the genera. In order to get more precise
informations from allozyme data, it would be necessary to characterise other populations of
Gymnadenia over the entire distribution area. It would also be necessary to examine the allozyme
composition of a relevant outgroup and to perform strict cladistic analyses of these data»
(HEDREN et al. 2000: 262-263). Malgré ces importantes réserves sur la validité
de leurs conclusions, les auteurs de cette étude ont immédiatement transféré
dans le genre Nigritella une nigritelle récemment décrite dans le genre
Gymnadenia par deux d’entre eux (TEPPNER & KLEIN 1998) [= N. dolomitensis
(TePPNER & KrLEIN) HEDREN, TEPPNER & Krem: HEDREN et al. 2000: 243]. Par ailleurs, les
nombreuses et diverses analyses complémentaires qui semblaient néces-
saires a HEDREN et al. (2000) pour affiner ou confirmer leurs conclusions
n’ont toujours pas été effectuées 11 ans plus tard.

Beaucoup d’auteurs ont néanmoins continué a utiliser le genre Nigritella (par
exemple Kreutz 2004, Perxo 2004; VoTH 2004; BAUMANN 2005; BAUMANN et al.
2006; WENKER 2007; GRriesL 2009), tout en acceptant parfois, paradoxalement,
le genre Anacamptis élargi proposé par BATEMAN et al. (1997, 2003) ou se
cotoient des especes aussi différentes par la morphologie et la caryologie que
“Orchis” coriophora, “Orchis” palustris et “Orchis” collina (par exemple Kreutz
2005, 2010; KrerzscHMAR 2008; GRUNANGER 2009; KrEuTZ & Corax 2009). Par
ailleurs, pour marquer les différences qui séparent les nigritelles au sein des
Gymnadenia, deux auteurs ont proposé de les rassembler dans un sous-genre
Nigritella (O. GERBAUD & QUENTIN in GERBAUD 1999), puis dans une section
Nigritella (“Nigritellae” O. GERBAUD & QUENTIN in BOURNERIAS & PraT 2005) (.

(M La combinaison du nom de genre Nigritella L.C.M. Ricuaro 1817 au rang subgénérique a été
effectuée correctement par GErBAUD (1999: 374). La combinaison au rang de section est boi-
teuse dans la mesure ot1 le nom cité est «Section Nigritellae 0. Gersauo & P. Quentv» avec cependant
un basionyme: «Basionyme: Subgenus Nigritella (L.C.M. Rictaro) O. Gersau & P. Quentiv 1999 Natural. belges
80: 374.» a la suite duquel le basionyme correct n’apparait que comme synonyme «f Nigritella
L.C.M. Reraro 1817 Orch. Eur. Annot.: 19, 26, 34.» (BOURNERIAS & PraT 2005: 478). Le nouvel article
33.6 de I'ICBN,0 (MACNELL et al. 2006) permet cependant de considérer que ces erreurs
n’affectent pas la validité de cette combinaison. La citation correcte du nom de cette section
est: Gymnadenia R. Brown 1813 sectio Nigritella (L.C.M. Ricarp) O. GERBAUD & QUENTIN 2005. (ICBN,
article 21.2).
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Cependant, O. RuNE découvrait en 1961 en Laponie suédoise une nigritelle
curieuse par la couleur bordeaux des fleurs et la morphologie, puisque le
labelle est ouvert et les sépales latéraux étalés. Il I'identifia a “Nigritella
nigra” (RUNE in CURRY-LINDAHL 1963). Lorsqu’ils furent en mesure d’étudier
ce taxon sur le terrain, TEPPNER et KLEIN (1989) se rendirent compte qu’il ne
s’agissait pas de Gymnadenia nigra, qui est triploide (2n=60) et apomictique,
mais d’un taxon allotétraploide apomictique (2n=80) dont ils supposerent
que 60 chromosomes provenaient du pollen non réduit de G. nigra et 20 d'un
gamete femelle normalement haploide de G. conopsea. Cette hypothese a été
pleinement confirmée ultérieurement par 1’analyse des isoenzymes (HEDREN
et al. 2000). TepPNER et KLEIN ont décrit ce taxon sous le nom de Gymmnigritella
runei, tout en reconnaissant que le placement de cette nouvelle espéce dans
un nothogenre congu pour rassembler les hybrides occasionnels non stabili-
sés entre Gymnadenia et Nigritella posait un probleme taxonomique qu’ils se
proposaient de discuter ultérieurement (TEPPNER & KreN 1989: 172). A ma
connaissance, cette clarification n’a jamais été publiée.

Cependant, BREINER et BREINER (1996), ainsi qu’ERricssoN (1997), contesterent, a
tort, la nature hybridogene de cette espece. Comme ce dernier auteur était
partisan de l'intégration des nigritelles dans le genre Gymnadenia, il effectua
la combinaison nécessaire pour placer la Gymnigritelle de Rune dans ce
genre [EricssoN 1997: 142, = Gymnadenia runei (Teppner & KLeN) Ericsson].

La présence plus ou moins fréquente d’hybrides occasionnels non stabilisés
entre especes appartenant a deux genres différents est souvent un des argu-
ments avancés, parfois péremptoirement, pour réunir ces genres. Cela a été
notamment le cas pour justifier I'intégration d’Aceras dans Orchis (s. str.) ou
celle de groupes d’Orchis s.l. dans un genre Anacamptis amplifié (par
exemple BATEMAN et al. 1997; KRETZSCHMAR et al. 2007; KrReTzscHMAR 2008).
Inversement, 1’absence d’hybrides occasionnels avérés entre groupes
d’especes est un des arguments invoqués pour scinder un genre (par
exemple la séparation Orchis s.str. — Androrchis par TyTEca & KLEIN 2008,
2009). Paradoxalement, I'existence de trés nombreux hybrides occasionnels
et d'une espéce hybridogene stabilisée entre Gymnadenia et Nigritella n’a pas
poussé certains de ces auteurs a tirer des conséquences taxonomiques simi-
laires, ce qui diminue certainement la cohérence systématique de leurs tra-
vaux. En effet, KLEIN et KRETZSCHMAR, par exemple, restent partisans de sépa-
rer Gymnadenia et Nigritella.

De méme, considérer la Gymnigritelle de Rune comme une espéce de
Nigritella (Kreutz 2004) ou une sous-espéce de Nigritella nigra (BAUMANN
& LoreNz 2005; BAUMANN et al. 2006) n’est justifiable que dans un concept
d’espece morphologique trés approximatif, qui ne tient pas compte de la
part évidente qui provient de Gymnadenia conopsea dans le génotype et le
phénotype de la Gymnigritelle de Rune. WENKER (2007: 204) releve tres bien
cette inadéquation, tout en n’en tirant pas, lui non plus, les conséquences
taxonomiques nécessaires: «Da DeLForce alle Taxa zu Gymnadenia einordnet, ist in sei-
nem Konzept der name Gymnadenia runei korrekt. Baumann und Lorenz kombinieren zu Nigritella
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nigra subsp. runei um, Kreutz zu Nigritella runei. Beide Kombinationen werden dem hybridogenen
Charakter des Taxons nicht gerecht. Der Name Gymnigritella runei Tepener & Kiein ist
beizubehalten.» WENKER (2007: 204).

Si, comme GERBAUD et QUENTIN (in BOURNERIAS & PRAT 2005), on considére que
le genre Gymnadenia doit étre divisé en deux sections monophylétiques,
Gymmnadenia section Gymnadenia et Gymnadenia section Nigritella, il est tout
aussi évident que, pour les raisons qui viennent d’étre exposées, la
Gymnigritelle de Rune ne peut appartenir ni a 'une, ni a l'autre section et
que la cohérence systématique impose de définir une troisiéme section dans
le genre, intermédiaire entre les deux premieres, ou cette espece hybridoge-
ne pourrait étre adéquatement placée. D’ot1 la description:

Gymnadenia R. Brown sectio Junctura P. Deirorce sectio nova

Descriptio: Herba hybridae originis, Nigritellae habitu, sed flores cum sepalis lateralibus
patulis et labelli parte basali valde aperta ut in Gymnadeniarum sectionis speciebus.

Description: Plante d’origine hybride, ayant I’aspect d’une nigritelle, mais fleurs avec les
sépales latéraux étalés et la base du labelle largement ouverte, comme chez les especes de
la section des Gymnadenia.

Typus (hoc loco selectus): Gymmnigritella runei Terener & Kie, Phyton 29: 163 (1989).

Etymologie: junctura, : nom féminin signifiant jointure, assemblage. Allusion au fait que
les especes de cette section, actuellement monospécifique, ont une origine hybride qui joint
ou assemble des caracteres morphologiques et des chromosomes provenant d'une espéce
de la section Gymnadenia et d’une espece de la section Nigritella.
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