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Résumé. — La circée intermédiaire (Circaea x intermedia Ehrh.) est un taxon d’origine
hybride connu depuis longtemps dans le Haut-Beaujolais (Rhéne), mais semble-t-il méconnu des
botanistes modernes. Nous présentons ici une synthése sur sa taxinomie, son écologie et sa bio-
géographie, afin de micux cerner le comportement de ce taxon critique. L’inventaire des popula-
tions trouvées récemment dans le massif du Haut-Beaujolais et certains secteurs périphériques
est par ailleurs proposé. La diversité écologique et morphologique des populations haut-beaujo-
laises illustrera le caractére critique de cette circée.

Mots-clés. — Circaea x intermedia, Haut-Beaujolais, origine hybride, reproduction végétati-
ve.

A noteworthy and critical plant in the Haut-Beaujolais massif (east of Massif
central, France): Circaea x intermedia Ehrh. (Myrtales, Onagraceae)

Summary. — The hybrid Upland Enchanter’s nightshade (Circaea x intermedia Ehrh.) has
been known in the Haut-Beaujolais massif (Rhone district) for a long time but remains largely
ignored by contemporary botanists. We give here an account of its taxonomy, ecology and bio-
geography in order to clarify the behaviour of such a critical plant. We also report recently found
populations in Haut-Beaujolais and nearby areas. The morphological and ecological diversity of
these populations clearly depicts the worthwhile biological complexity of Circaea x intermedia.

Keywords. — Circaea x intermedia. Haut-Beaujolais, hybrid origin, vegetative reproduction.

UNE PLANTE CAMELEON

11 est admis que la circée intermédiaire Circaea x intermedia Ehrh. est un taxon
d’origine hybride entre C. alpina L. et C. lutetiana L. ssp. lutetiana. Cette nature hybri-
de semble expliquer la forte plasticité du taxon en fonction du milieu. Selon les condi-
tions, elle rappelie par son allure tant6t C. alpina L., tantdt C. lutetiana L. (voir figure
1). Certains caractéres sont cependant constants et discriminants s’ils concordent (cf.
CosTE, 1900-1906) :

« Feuilles échancrées en cceur a la base (arrondies chez C. [ut.), fortement dentées
(denticulées chez C. [ut.), et se terminant en pointe effilée (brievement acuminée chez
C. alp.).

¢ Pédicelles souvent munis de bractées sé€tacées (sans bractées chez C. [ut.).
« Calice avec des poils glanduleux épars (nombreux chez C. [ut.).
s Pétales en coin (arrondis a la base chez C. lut.).

Accepté pour publication le 10 décembre 2005.
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» Stigmate échancré intermédiaire entre la morphologie en téte chez C. alp. et la
morphologie bilobée chez C. lut. C’est un caracteére tres utile.

* Fruit constitué de deux loges inégales, intermédiaire entre la structure a deux
loges a peu pres égales chez C. lut. et celle a une seule loge chez C. alp. Souvent caduc
avant la maturité.

« Plante en général plus petite que C. lut.

De nombreuses confusions entre C. [utetiana L.. C. intermedia Ehrh. et C. alpina
L. ont naturellement contribu¢ a embrouiller la taxinomie. En 1887, les réflexions de
MAGNIN a ce sujet soulignaient déja I'ancienneté du probléme : « Il y a longtemps que
les botanistes instruits pensent que les synonymes du Flora Danica (OEDER, 1766) ont
été confondus pour la citation des Circaea lutetiana et alpina, comme il est facile de
s’en convaincre. Il parait que la distinction d’une nouvelle espece sous le nom d’inter-
media, que 1'on peut regarder comme une variété du C. alpina, revendique une partie
des synonymes appliqués aux deux premieres. »

La synonymie fournie par KERGUELEN (1997) (tableau 1), quoique simplifiée,
confirme cette valse hésitation taxinomique. A noter que Circaea minor Lam. fait réfé-
rence a C. alpina, tandis qu’il existe un Circaea intermedia L.. var. minor Grognot (non
mentionné par KERGUELEN, 1997 ; cf. BUGNON et al.. 1993) qui fait référence a la forme
prostrée de C. intermedia Ehrh., proche morphologiquement de C. alpina L.

Circaea L. [1753, Sp. Pl. : 9] (Onagraceae) Boufford [1982] T : C. lutetiana
(Carlostephania, Regmus) T : C. lutetiana.

- alpestris Wallr. [1840, Beitr. FI. Hercyn. : 167] = C. alpina subsp. alpina
- alpina L. (1753, Sp. PI. : 9] subsp. alpina 2n=22 Ga 1,2.3.4.5.6

n. subsp. intermedia (Ehrh.) Bonnier & Layens [1894, FI. Fr. : 105] = C. x intermedia 1
- cordifolia Stokes [1812, Bot. Mar. Med., 1 : 26] [nom. illég.] = C. alpina subsp. alpina
- ericetorum Martrin-Donos [1864, Florule Tarn : 253] = C. x intermedia

- x intermedia Ehrh. (1789, Beitr. Naturk., 4 : 42] (C. alpina subsp. alpina x lutetiana subsp.
lutetiana) 2n=22 2,3,4,5,6

- lutetiana L. [1753, Sp. PL : 9] subsp. lutetiana 2n=22 Co,Gal,2.3,4,5,6
subsp. alpina (L.) Léveillé [1898] = C. alpina subsp. alpina
subsp. mediterranea Ascherson & Magnus [1870] = subsp. lutetiana
- major Lam. (1779, Fl. Fr, 3 : 473] [nom. illég.] = C. lutetiana subsp. lutetiana
- minor Lam. [1779, Fl. Fr., 3 : 473] [nom. illég.] = C. alpina subsp. alpina
- nemoralis Salisb. [1796, Prodr. : 376] [nom. illég.] = C. lutetiana subsp. lutetiana
- ovatifolia Stokes [1812, Bot. Mat. Med., | : 26] [nom. illég.] = C. [utetiana subsp. lutetiana
- racemosa Hull [1799] [nom. illég.] = C. alpina et C. lutetiana
- repens Wallich (1832, Caral. : n°. 6341] = C. lutetiana subsp. lutetiana
- vulgaris Moench [1794, Meth. : 279] [nom. illég.] = C. lutetiana subsp. lutetiana

Tableau 1. — Entrée synonymique du genre Circaea dans KERGUELEN (1997)
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Les réflexions de MAGNIN (1887) sont illustrées par la représentation de C. inter-
media Ehrh. dans Flora Danica (Figure 1b), ou le malaise autour de la délimitation est
manifeste. L’individu représenté, non ramifi€, élancé et a pétales larges, a un port pro-
che de Circaeq [utetiana L., mais aussi les feuilles dentées et échancrées a la base qui
caractérisent C. intermedia Ehrh. Nous avons rencontré des individus semblables dans
le Haut-Beaujolais.

Sur la base de nos observations, et a la lumiére de ces pérégrinations taxino-
miques, nous pouvons finalement définir deux formes morphologiquement bien dis-
tinctes de Circaea intermedia Ehrh. Elles ont en commun de préférer des contextes
forestiers assez ombragés (vallons et ravins) et humides (proximité de cours d’eau ou de
marécage). Elles se démarquent ainsi quelque peu des deux espéces parentes, qui tole-
rent des configurations plus séches. Quoi qu’il en soit, la disjonction morphologique
constatée entre ces deux formes semble correspondre a une différenciation écologique
et biologique plus subtile :

* Il y a d"une part une forme prostrée, rabougrie, souvent ramifiée a la base, rap-
pelant par sa morphologie Circaea alpina L. Elle se reproduit activement par voie végé-
tative, par marcottage notamment. L’avortement des fruits est précoce. Elle forme alors
des populations denses caractéristiques. Elle affectionne les sols légers a gravillons
grossiers, en bordure des ruisseaux rapides. C'est la forme que I’on trouve dans les
zones les plus élevées, dans le massif du Saint Rigaud notamment.

¢ [l y a d"autre part une forme €lancée. non ramifiée a la base, proche de Circaea
lutetiana L. par son allure, et correspondant a I'illustration de Flora Danica. Il y a une
plus faible reproduction végétative. L'avortement des fruits est moins prononcé, et on
peut postuler une certaine fertilit€. Cette forme affectionne les terrains humiferes a ten-
dance eutrophe, prés des cours d’eau a débit lent. Ce taxon se retrouve a altitude plus
basse que la précédente, en periphérie du Haut-Beaujolais, par exemple a Saint-Cyr-le-
Chatoux.

Outre cette différenciation €cologique observée sur le terrain, on constate que les
individus de la forme prostrée tendent vers la forme élancée quand ils sont cultivés en
jardin (jardin privé de Gilles Dutartre). Il semble donc que la différence de morpholo-
gie soit directement sous dépendance écologique et ne traduise pas de réelle différence
génétique. La nature hybride du taxon explique probablement que sa morphologie peut
tendre vers celle de 1’un ou I'autre des parents suivant les conditions environnementa-
les.

A noter que la biologie de la reproduction des especes du genre Circaea est bien
connue et s’avere édifiante pour notre propos (RAVEN, 1979). Six des sept especes du
genre sont allogames (fécondation entre individus différents) et protogynes (ouverture
des anthéres aprés déclenchement de la réceptivité du stigmate) : c’est le cas en parti-
culier de C. lutetiana L. La pollinisation est alors assurée par des syrphidés ou de peti-
tes abeilles (BOUFFORD, 1982). C alpina L. constitue en revanche I’exception unique a
cette régle : c’est un taxon autogame, et souvent méme cléistogame (autofécondation
sans ouverture des fleurs). Notons au passage que la petite taille des fleurs est une carac-
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Figure 1 : (a) Circaea lutetiana dans le Haut-Beaujolais (entre Grandris et Lamure-sur-
Azergues) ; (b) Illustration de Circaea intermedia Ehrh. dans Flora Danica (OEDER,
1766). 11 s’agit de la forme élancée se rapprochant par I'allure de Circaea lutetiana L. ;
(c) Circaea intermedia Ehrh. dans le Haut-Beaujolais, forme prostrée (entre Grandris et
Lamure-sur-Azergues); (d) Circaea alpina L. (échantillon provenant de Suisse).
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téristique fréquente des plantes autogames. En définitive, la formation de I’hybride C. x
intermedia Ehrh. est plus probable par la fécondation d’ovules de C. luretiana L. par du
pollen de C. alpina L.

Une trés active reproduction végétative permet la persistance a long terme de
C. intermedia Ehrh. en dépit d’une stérilité supposée totale. En culture dans le jardin
privé de Gilles Dutartre, cette plante se montre ainsi trés envahissante. Chez les
Onagracées en général, la forte reproduction végétative est une stratégie répandue per-
mettant le maintien de génotypes bien adaptés a leur milieu (RavEN, 1979).

DISTRIBUTION ACTUELLE

CosTE (1900-1906) signale Circaea intermedia Ehrh. dans les montagnes du cen-
tre et de I’est de la France, soulignant ainsi une affinit€ plutdt montagnarde : Ardennes,
Vosges. Jura, Bourgogne, Alpes, Forez, Cévennes, Auvergne, Pyrénées. L’espéce est
bien présente en Grande-Bretagne (PRESTON et al., 2002) et au Danemark, et il semble
qu’elle se satisfait alors d’une forte influence océanique. Elle est notamment présente
sur I'ile de Skye au large de 1'Ecosse. Au cours de recherches sur Internet, nous avons
trouvé une mention manifeste de la forme tendant vers C. lutetiana L. en République
tcheque (site 1). Dans I'ile de Skye, en Grande-Bretagne (site 2), les illustrations repré-
sentent la forme prostrée. Dans tous les cas, il est probable que les deux formes coexis-
tent quand la diversité des situations écologiques le permet.

A noter qu’il existe en Amérique du Nord une sous-espéce vicariante trés proche
de notre C. lutetiana L. ssp. lutetiana : C. lutetiana L. ssp. canadensis (L.) Aschers. et
Magnus. Celle-ci s'hybride avec C. alpina L. pour donner C. x fernaldii Raven (MARIE-
VICTORIN, 1964). Ce taxon se comporte de maniere tres similaire a notre C. intermedia
Ehrh., avec un polymorphisme important et une forte reproduction végétative.
Cependant d’autres auteurs considerent qu’il n'y a pas lieu de différencier de sous-espe-
ces au sein de C. lutetiana L., et nomment donc I’hybride nord-américain C. x inter-
media Ehrh. (BRITTON & BrowN, 1913).

LE PARENT ABSENT ?

Malgré sa nature hybride, la distribution de Circaea intermedia ne se limite pas a
I’intersection des distributions de ses parents. Circaea lutetiana est trés fréquente, tan-
dis que Circaea alpina est rare. La distribution de Circaea intermedia est aussi inter-
médiaire... Il est probable que cette plante est issue d’une hybridation ancienne, avant
que Circaea alpina ne régresse pendant la période de réchauffement inter-glaciaire que
nous vivons actuellement. La présence du genre Circaea en Europe est d’ailleurs attes-
tée depuis I’Oligocene (EYDE & MORGAN, 1973). La pollinisation par des abeilles a €té
en outre démontrée dés I’Oligocéne pour les Circaea allogames (RAVEN, 1979). La for-
mation de C. intermedia pourrait &tre le résultat de transferts de pollens entre les espe-
ces parentes par des abeilles, 8 une époque ol ces especes coexistaient. On pourrait
envisager que la distribution de C. intermedia Ehrh. se soit étendue secondairement,
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mais cela semble peu cohérent avec sa tres forte stérilit€ et la reproduction (quasi)
exclusivement végétative. On peut en conclure que C. alpina L. a régressé fortement
tandis que C. X intermedia a pu se maintenir dans les zones anciennes d’hybridation.
Actuellement C. alpina a certainement « trop chaud » et est cantonné aux hautes mon-
tagnes (Jura, Alpes, Auvergne). Le taxon €tait connu du Pilat (Saut-du-Gier, ou il sem-
ble encore se maintenir (NETIEN, 1993).

En conclusion, on trouve presque systématiquement ensemble C. intermedia
Ehrh. et C. lutetiana L., alors que nous n’avons pas connaissance de mentions récentes
d’une coexistence de C. intermedia Ehrh. et de C. alpina L. Les anciens botanistes du
Haut-Beaujolais mentionnent souvent ces deux espéces ensemble, mais on peut penser
que la confusion entre C. alpina L. et la forme prostrée de C. intermedia Ehrh. a été fré-
quente.

INVENTAIRE DES POPULATIONS BEAUJOLAISES

Comme nous I’avons souligné précédemment, Circaea intermedia Ehrh. possede
deux modes écologiques associ€s a deux types morphologiques distincts dans le Haut-
Beaujolais. Nous présentons donc séparément les populations correspondant a ces for-
mes : la figure 2 représente la localisation des populations, numérotées de 1 a 9 pour la
forme prostrée typique, et notées A et B pour la forme élancée.

1. Forme prostrée typique, montagnarde et hygro-sciaphile (populations 1 4 9)

La forme prostrée formant des populations denses au bord des cours d’eau rapides
de ravins se retrouve en situation froide dans le massif du Saint-Rigaud : elle abonde
notamment dans le vallon du Sornin (point 1), vers les Ardillats, au ruisseau des Gots
(2005) (point 2), pres des Echarmeaux au Grand Bois (point 3), prés de Propiéres 2 La
Chapelle (Pascal ROYER, comm. pers.) et dans les bois environnants (point 4). A partir
de ce massif, Circaea intermedia Ehrh. semble suivre la vallée de I’ Azergues : on la
trouve 2 Poule-les-Echarmeaux, 2 la Chavanne (2004) (point 5), entre Grandris et
Lamure-sur-Azergues (2001) (point 6) et enfin a Saint-Cyr-le-Chatoux, au ruisseau des
Aigais (point 7).

Dans sa forme typique, Circaea intermedia Ehrh. est également représenté par
plusieurs belles populations au mont Pinay, en versant nord, entre Ranchal et Belleroche
(point 8), et se retrouve dans la vallée du Rhins a la Goutte Noire (monts de Cours)
(point 9). Les secteurs historiques et probablement sources semblent étre les massifs du
Mont-Saint-Rigaud et du Mont-Pinay, réputés depuis longtemps pour leur flore riche et
montagnarde.

2. Forme élancée ambigué, collinéenne et hygro-sciaphile (populations A et B)

Dans des secteurs nettement moins froids et moins éleves, on rencontre la forme
élancée, certainement sous-observée car plus difficilement repérable. Les populations
sont moins fournies, car présentant nettement moins de reproduction végétative, et on
ne retrouve pas les espéces compagnes montagnardes que 1’on a mentionnées pour la
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forme typique. C’est le cas & Arcinges (entre les Grandes Gouttes et les Ronziéres)
(point A), et a Saint-Cyr-le-Chatoux (bois de Vaux) (point B). L’ambiance demeure
humide et ombragée. L’influence est nettement océanique dans la population
d’Arcinges, avec la présence de Wahlenbergia hederacea (L.) Reichenb., Scutellaria
minor Hudson, Dryopteris carthusiana (Vill.) H. P. Fuchs (abondant) et Hypericum
androsaemum L.

Les deux formes correspondent a une disjonction écologique et morphologique
nette sur le terrain. Rappelons que cette différenciation n’est pas fixée taxinomique-
ment, et exprime essentiellement la plasticit€ phénotypique du taxon. On ne peut toute-
fois pas exclure qu'une certaine introgression puisse exister entre les deux espéces
parentes, en particulier parce qu’il semble exister des différences de fertilité entre popu-
lations de Circaea intermedia. Dans une telle hypothese, la distribution périphérique des

Populations du Mont Saint Rigaud
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Figure 2 : Localisation schématique des populations de Circaea intermedia Ehrh. dans
le Haut-Beaujolais. Les chiffres (1-9) représentent les populations de la forme prostrée
typique, les lettres (A-B) celles de la forme élancée tendant vers C. lutetiana L. Les
deux secteurs montagnards emblématiques du Haut-Beaujolais, les massifs du Mont-
Pinay et du Mont-Saint-Rigaud, sont mis en évidence par des cerclages tiretés. Ils cons-
tituent des zones riches en Circaea intermedia Ehrh., peut-&tre sources des autres popu-
lations. Les communes sont représentées par des points noirs, avec les noms en vis-a-
vis.
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populations de la forme €lancée pourrait représenter un certain niveau d’introgression,
sur un gradient partant des massifs centraux du mont Saint-Rigaud et du mont Pinay.
Bien entendu, de telles conjectures ne peuvent pas étre €tayées ici, en 1’absence d'étu-
de détaillée biologique et génétique.

AU PAYS DES HETRAIES SAPINIERES

Il n’est pas aisé de comprendre la physionomie des formations forestieres haut-
beaujolaises, d'une part parce qu’elles subissent une exploitation intensive, d'autre part
parce qu’on se trouve au confluent d’influences atlantiques, montagnardes et continen-
tales. Toutefois, les stations beaujolaises de la forme prostrée typique correspondent a
une végétation nettement montagnarde, associée a la hétraie sapiniere a aspérule odo-
rante (Asperulo-fagetum), en forét de ravin et vallon encaiss€. en exposition nord ou
nord-ouest. La circée se trouve alors presque exclusivement en bordure de ruisseaux. ol
elle forme des populations denses. Elle peut aussi prospérer dans les omiéres humides
des pistes forestiéres dans le vallon du Sornin.

A titre de comparaison, un inventaire détaillé de la forét domaniale de Boscodon,
dans les Hautes-Alpes, fait mention de Circaea intermedia Ehrh. (étude du Laboratoire
d’écologie alpine, Saint-Martin-d’Heres, site 3). Le groupement végétal associé est rat-
tach€ au Geranio nodosi-Fagenion sylvaticae. C’est une hétraie sapiniére avec une forte
composante d’érable sycomore, de sapin, d’épicéa et de sorbier des oiseleurs. On note
aussi la présence importante de chevrefeuille noir, de groseillier des Alpes et de noise-
tier. Toutes ces espéces coexistent €également avec Circaea intermedia Ehrh. dans le
Haut-Beaujolais. Elles forment ainsi un fond floristique caractéristique et typique des
foréts montagnardes des ravins et vallons qu’affectionne Circaea intermedia Ehrh.

Pour compléter cette photographie €écologique. il n’est pas anodin que Circaea
intermedia Ehrh., dans sa forme prostrée montagnarde, puisse avoisiner dans le Haut-
Beaujolais les especes suivantes : Cicerbita plumieri (L.) Kirschleger (Sornin, mont
Pinay), Geranium nodosum L. (Saint-Cyr-le-Chatoux), Lonicera nigra L. (prés des
Echarmeaux), Impatiens noli-tangere L. (Sornin, mont Pinay, Chavanne),
Maianthemum bifolium (L.) F. W. Schmidt (Goutte Noire), Petasites albus (L.) Gaertner
(mont Pinay), Pyrola minor L. (Sornin, mont Pinay), Polystichum aculeatum (L.) Roth
(Sornin), Oreopteris limbosperma (Bellardi ex All.) Holub (Sornin, mont Pinay, Goutte
Noire) et Phegopteris connectilis (Michaux) Watt (Sornin, mont Pinay, Goutte Noire),
pour ne citer que quelques espéces montagnardes parmi les plus remarquables.

CONCLUSION

Nous espérons que notre étude attirera I’attention des botanistes sur un taxon dis-
cret et encore largement méconnu. D’autres populations de Circaea intermedia Ehrh.
restent trés certainement a découvrir dans le Haut-Beaujolais, en particulier dans cer-
tains secteurs trés favorables, comme les sources du Rhins, les monts de Cours et de
Monsols.
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Cette circée offre en outre I’exemple intéressant d’un taxon hybride qui a perduré
durant des siecles malgré 1’absence de I’'un des parents, grice a une reproduction pro-
bablement uniquement végétative. Biologiquement, ce taxon offre une variation
morphologique importante quand les conditions écologiques changent, trés nette en cul-
ture. Cela peut expliquer |’existence de formes variables dans la nature, associ€es a des
écologies différentes.

Il s’agit enfin d"un taxon montagnard qui apprécie €galement les ambiances océa-
niques. C’est ainsi une plante qui résume bien toute la singularité de la flore haut-beau-
Jolaise, mélant influences montagnardes et atlantiques. Circaea intermedia Ehrh. est a
ce titre une plante patrimoniale du Haut-Beaujolais, qui mérite d’étre respectée et pro-
tégée. La fragilité de son habitat, malmené par les exploitations forestiéres intensives,
et la fragilit€ de sa propagation végétative doivent nous inciter a rester vigilants.
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