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Resume Des hybrides naturels entre Pinus syhestris L. et Pinus uncinata Ram. in Lam. and DC ont ete decrits plusieurs fois en 
Europe. Nous avons 6tudie l'introgression de ces especes en Valais (Suisse) par la morphoanatomie et la phytochimie dans une 
population ou les deux pins etaient en contact. Nous avons utilise comme temoins deux populations monospecifiques. 
Les criteres les plus performants pour distinguer les deux especes pures se sont averes etre : 
- pour les aiguilles : leur couleur et leur poids sec ; la forme des cellules annexes du stomate, la forme en coupe transversale des 

cellules epidermiques, le nombre de canaux resiniferes ; 
- pour les cones : l'indice d'asymetrie (rapport entre l'̂ paisseur de la plus grosse apophyse et celle de i'apophyse opposee) ; 
- par mi les flavonoides : la teneur relative en quercetine. 
Dans la population mixte, nous avons observe une plus grande variabilite des phenotypes et des caracteres que dans les 
populations temoins. Les methodes d'analyse globale (analyse discriminante. analyse factorielle des correspondances, indices 
phenotypiques) laissent entrevoir la possibilite d'existence d'hybrides. Mais c'est l'etude des individus caractere par caractere 
(coefficients de correlation de Spearman, diagrammes de dispersion, spectres de recombinaison) qui apportent le plus d'arguments 
pour une introgression entre les deux pins. 
Les deux approches, morphoanatomique et phytochimique, sont complementaires : certains hybrides ne sont decelables que par 
l'existence d'une contradiction entre les donn^es de Tune et celles de l'autre. Nous proposons un indice (Ipu), integrant les meilleurs 
caracteres discriminants, pour mettre en evidence les individus hybrides. 
Mots cl£s : Pinus syhestris, Pinus uncinata, cones, aiguilles, stomates, flavonoides, hybridation introgressive, recombinaison de 
caracteres. 

Summary : Natural hybridizations between Pinus syhestris L. and Pinus uncinata Ram. in Lam. and DC. are supposed from various 
places in Europe. We studied introgression between both species, in the Valais (Switzerland), by using morphological and 
phytochemical data. We compared three sampling sites : two in which each species is isolated and one in which both species are in 
contact. 
We found that the most useful characters to discriminate the species are : 
- for needles : the colour and the dry weight, the shape of stomata guard cells, the shape of epidermic cells (in cross section), the 

number of resin canals. 
- for cones : the asymetry index (thickness ratio of the largest apophysis to the opposite one). 
- among flavonoids : the quercetin relative content. 
In the mixed population, there is a greater variability of characters and phenotypes than in the presumed pure populations. Global 
statistical analyses (discriminant analysis, correspondence analysis, phenotypic index) let us suppose that hybridization occure. 
But the study of characters (Spearman's correlation, dispersion diagram, recombination pattern) gives more arguments for 
introgression. 
Both approaches, using flavonoids markers or morphoanatomical characters, are complementary : some hybrids are only revealed 
by a contradiction between morphological and phytochemical observations. 
We propose an index (Ipu) based on the best discriminant characters to reveal the hybrids. 
Key words : Pinus syhestris, Pinus uncinata, cones, leaves, stomata, flavonoids, introgressive hybridization, characters 
recombination. 
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1 - INTRODUCTION 

Le Pin sylvestre {Pinus syhestris L.) et le Pin de 
montagne {Pinus mugo aggr.) sont phyletiquement proches 
: leur nombre chromosomique est identique (2n = 24), leurs 
caryotypes sont ressemblants (Saylor 1964) et des 
hybridations ont ete obtenues en culture (Liese 1927, 
Dengler 1942, Schiitt und Hattemer 1959). Des croisements 
naturels ont ete suspectes par de nombreux auteurs dans les 
principaux massifs montagneux d'Europe (pour les Alpes : 
Christ 1864, Gams 1928/29, Schmid 1936 et 1951, Marcet 
1967, Montacchini 1968). Dans les zones de contact entre 
Pins sylvestres et Pins de montagne, certains caracteres 
atypiques ou intermediaires ont 6t6 observes notamment 
dans la forme et Fanatomie des aiguilles et des cones (Flous 
1933, 1934 ; Marcet 1967 ; Szweykowski 1969 ; 
Staszkiewicz and Tyszkiewicz 1969, 1972 ; Musil 1977 ; 
Szweykowski and Bobowicz 1982), la forme et la taille des 
grains de pollen (Aytug 1962, Cantegrel 1983, Probst 
1983), le temps de germination des graines et le nombre de 
cotyledons (Probst 1983, Probst et Rouane 1984). Sur la 
base de donnees morphoanatomiques, l'hypothese d'une 
hybridation naturelle introgressive fut proposee par Marcet 
(1967), puis par Stazkiewicz and Tyszkiewicz (1969, 1972). 

De tels hybrides existent-ils dans les Alpes 
valaisannes, comme le laissait supposer I'articie de Marcet 
(1967)? Comment mettre en evidence Fintrogression 
supposee? Nous avons echantillonne une population dans 
laquelle les deux especes de pins entraient en contact, et 
nous Favons comparee avec deux populations temoins 
monospecifiques. 

Nous nous sommes concentres dans un premier 
temps sur les criteres taxonomiques classiques, morpho
anatomiques et phytochimiques. A partir de ces donnees, 
nous avons compare Fefficacite de plusieurs analyses pour 
tester l'hypothese d'introgression. Un article precedent 
discutait des resultats obtenus par une analyse discriminante 
(Neet-Sarqueda et al. 1988) : sur la fonction discriminante 
pre-etablie a partir des populations temoins, les individus 
supposes hybrides sont projetes et ordonnes entre les deux 
poles specifiques. Cette method© a mis en evidence la 
presence dans la population mixte d'individus giobalement 
intermediaires mais sans qu'on puisse affirmer qu'il s'agisse 
d'hybrides introgressifs. Dans ce papier nous discuterons les 
apports respectifs d'analyses des individus (indices 
phenotypiques, analyse factorielle en composantes 
principales) et d'analyses des caracteres (correlation de 
caracteres, spectre de recombinaison). 

Dans un deuxieme temps, dans le but de se 
rapprocher du genome, des etudes enzymologiques sur le 
meme materiel font l'objet d'une these en preparation (Neet-
Sarqueda, a paraitre). 

2 - MATERIEL 

2.1 Taxons en presence. 
De nombreuses races geographiques de Pin sylvestre 

ont ete proposees par les systematiciens. La 

morphoanatomie des pins valaisans les rattache selon De 
Ferre (1979) aux populations europeennes meridionales, leur 
composition chimique les situe parmi les pins d'altitude 
(Laracine-Pittet et Lebreton 1988, Lebreton et a l 1990). 

La taxonomie des Pins de montagne a ete discutee 
par Sandoz (1987) et par Christensen (1987). Ce complexe 
se presente comme un continuum de formes entre deux 
poles (especes pour Sandoz, sous-especes pour Christensen) 
: le Pin rampant oriental (Pinus mugo Turra) et le Pin a 
crochets occidental {Pinus uncinata Ram. in Lam. et DC). 
Les pins de montagne que nous avons echantillonnes 
correspondent a la description du Pin a crochets occidental. 

2.2 Choix des sites. 
En Valais, les principales essences forestieres se 

succedent comme suit: Chene pubescent (et Pin sylvestre) a 
Fetage collineen, Pin sylvestre a Fetage montagnard, Epicea 
ou Sapin a Fetage subalpin inferieur, Arole et Meleze a 
Fetage subalpin superieur (Theurillat 1991). C'est a ce 
dernier etage qu'appartiennent la plupart des peuplements de 
Pin a crochets. Cet arbre ne descend dans les etages 
inferieurs et n'entre en contact avec le Pin sylvestre que dans 
des conditions edaphiques defavorables a FEpicea et au 
Sapin : eboulements, dalles rocheuses, couloirs a avalanche, 
affleurements de gypse, etc. (Braun-Blanquet et Richard 
1949, Richard 1984). 

Un tel contact se produit sur le flanc d'une montagne 
calcaire escarpee, sillonnee de couloirs a avalanche : le 
versant est du Catogne, au lieu-dit le Devin, dans les 
Dranses valaisannes. A Fetage montagnard, le climat intra-
alpin a tendance continentale (P = 730 mm/an) est favorable 
au developpement de pinedes du type Ononido-Pinetum 
(Plumettaz Clot 1988). Deux stations differentes ont ete 
echantillonnees : 

- coeur de Fetage montagnard. Les Pins a crochets y sont 
en contact avec les Pins sylvestres qui occupent les 
flancs plus abrites du versant (individus 1 a 9); 

- la deuxieme station est sise a 1500 m (coordonnees 
575.80/97.60), sur des dalles affleurantes de calcaire dur 
ou les derniers Pins sylvestres cotoient les Pins a 
crochets (individus 10a 25). 

Les deux populations suivantes ont ete choisies 
comme temoins : 
- une population correspondant au taxon classique de Pinus 

syhestris : a Chamoson dans le Valais central, 
(coordonnees 583.96/1 17.61, altitude 800 m, sur 
moraine calcaire surmontant du calcaire jurassique). La 
secheresse estivale de cet adret montagnard expose a un 
climat continental marque (P = 570 mm/an) exclut la 
presence du Pin a crochets. L'association est un 
Odontito-Pinetum (Plumettaz Clot 1988); 

- une population representative des Pinus uncinata ; dans 
les Prealpes, vers Solalex (coordonnees 577.20/126.73, 
altitude 1525 m, sur eboulis de calcaire cretacique). A la 
limite superieure de la foret, au bas d'une pente balayee 
regulierement par les avalanches et en climat subatlantique 
montagnard (P=1600 mm/an), cette station <SErico-Pinetum 
uncinatae (Plumettaz Clot 1988) ne peut convenir au Pin 
sylvestre. 
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TABLEAU I - Caractères morphoanatomiques et phytochimiques 

[Aiguilles 
P Poids moyen (en g) de 10 paires d'aiguilles sèches 

saines prélevées au hasard au centre des rameaux. Les 
pousses de l'année ont été systématiquement éliminées. Les 
rameaux proviennent si possible du côté ombragé de 
l'arbre. 

L Longueur moyenne (en cm) de 10 aiguilles. 
| h Hauteur moyenne (en mm) des aiguilles mesurée sur 15 

coupes (Fig.lA), Les coupes transversales de 10 microns 
sont faites au microtome à partir d'un tronçon de 5 mm 
prélevé au centre de l'aiguille et inclus dans de la résine 
BMAD19 après vidage des cellules par l'eau de Javel 

! (méthode décrite en détail dans Plumettaz Clot 1988). Les 
i moyennes sont calculées sur 15 coupes soit 5 aiguilles par 

arbre et 3 coupes par aiguille. 
|d Distance moyenne (en mm) entre les faisceaux libéro-
| ligneux mesurée sur 15 coupes (Fig.lA) 
1 Largeur moyenne (en mm) des aiguilles mesurée sur 15 

i coupes (Fig.lA). 
c Nombre moyen de canaux résinifères calculé sur 15 

coupes (Fig.lA). 
IS Indice de section des aiguilles selon Marcet 1967 

(moyenne calculée sur 15 coupes, fîg.lA) : largeur de 
l'aiguille (1) x distance entre les faisceaux libéro-ligneux 
(d) / hauteur de l'aiguille (h)(en mm). 

C Forme en coupe transversale des cellules épidermiques 
(Fig.lB) : carrée (variable codée l) ou rectangulaire (codée 

i 2): Caractère tout ou rien. 
lice Forme en coupe transversale de la lumière des cellules 

épidermiques (Fig.lB) : punctiforme (codée 1) ou allongée 
(codée 2). Caractère tout ou rien. 

G Forme des cellules de garde des stomates observées au 
microscope sur un "scalp" d'épiderme d'aiguille (Fig.2) ; en 
bourrelet bien délimité (codée 1) ou abords diffus (codée 
2). Caractère tout ou rien. 

Cônes 
Le Longueur moyenne (en cm) de cinq cônes (Fig. 1C). 
le Plus grande largeur moyenne (en cm) mesurée sur 5 

cônes (Fig. 1C). 
ïc Forme du cône: rapport de la largeur à la longueur du 

cône (moyenne sur cinq cônes). 
La Longueur moyenne (en mm) de l'écusson de l'apophyse 

la plus épaisse (mesurée sur 5 cônes) (Fig.lD). 
la Largeur moyenne (en mm) de l'écusson de l'apophyse la 

plus épaisse (mesurée sur 5 cônes) (Fig.lD). 
la Forme de l'apophyse la plus épaisse : rapport de la 

longueur et de la largeur de l'écusson de l'apophyse la plus 
épaisse (moyenne sur 5 cônes) (Fig.lD). 

étudiés ; méthodes de prélèvement, de préparation et de mesures. 

ea Épaisseur moyenne (en mm) de l'apophyse la plus 
épaisse (mesurée sur 5 cônes) (Fig.lD). 

eao Épaisseur moyenne (en mm) de l'apophyse opposée à 
l'apophyse la plus épaisse (FigJC et D). 

IA Indice d'asymétrie du cône (moyenne calculée pour 5 
cônes) : rapport des épaisseurs de l'apophyse la plus 
épaisse et de son opposée dans le cône (Fig.lC et D). 

Ha bit us 
CA Couleur relative (par rapport aux populations témoins) 

des aiguilles fraîches sur les rameaux de l'année précédente 
et codée comme suit: vert clair ou vert gris (codée 1), vert 
foncé ou vert bleu (codée 2), 

ci Forme de la cime : évasée en parasol (codée 1), pointue 
(codée 2). 

Ht Hauteur de l'arbre (en m). 
Pt Port du tronc : tronc dressé, droit (codée l), tronc 

légèrement courbé à la base (codée 2), tronc très courbé à la 
base (codée 3), tronc couché seules les branches se 
redressant (codée 4). 

Dt Diamètre du tronc (en m). 
CE Couleur de Técorce observée in situ dans le haut, du 

tronc et codée comme suit : orangée (codée 1 ), panachée de 
gris et d'orange (codée 2), grise (codée 3). 

ME Morphologie de l'écorce à la hauteur 1,50m : grandes 
écailles (environ >5em de longueur) (codée 1), petites 
écailles (environ <5cm de longueur) (codée 2). 

Fiavonoïdes 
Q% Teneur relative en quercétine: pourcentage de la 

quercétine par rapport à l'ensemble des aglycones 
flavoniques dosés (en %). 

Q Teneur absolue en quercétine (10*^ mg x g*1) : quantité 
de pigment dosé par gramme de matière sèche. 

AF Teneur absolue en aglycones flavoniques (mg xg"^) 
PA Teneur absolue en proanthocyanes (mg x g**). 
PD Teneur absolue en prodelphinidine (10^ mg x g"^). 
1% Teneur relative en isorhamnétine (en %). 
PC Teneur absolue en procyanidine (10*^ mg xg"^), 
I Teneur absolue en isorhamnétine (10"2 mg x g"*). 
K Teneur absolue en kaempférol (10*^ mg x g"*). 
K% Teneur relative en kaempférol (en %). 
K/I Rapport des teneurs absolues en kaempférol et en 

isorhamnétine. 
PD/PC Rapport des teneurs absolues en prodelphinidine et en 

procyanidine. 

3 



PLUMETTAZ CLOT A.-C, NEET-SARQUEDA C, LAURANSON-BROYER J. & LEBRETON P. 

3 - METHODE 

3.1 Saisie et codification des caracteres. 
Dans chaque population nous avons pr^leve des 

echantillons sur 25 arbres choisis au hasard (cf. Neet-
Sarqueda et al 1988). Chaque individu est represente par 
38 variables (Tableau I) decrivant l'habitus de l'arbre, la 
couleur, les dimensions et l'anatomie des aiguilles (Fig.lA, 
IB et 2), la forme et la taille des cones (Fig.lC, ID), la 
composition flavonique des aiguilles. 

3.1.1 Caracteres morphoanatomiques originaux. 
Si la plupart des caracteres morphologiques etudies 

sont ceux de la litterature, nous avons utilise quelques 
criteres morphoanatomiques originaux: 
- l'aspect exteneur des stomates vus de dessus : les 

cellules annexes ferment un anneau en bourrelet 
protuberant chez le Pin sylvestre, tandis que chez le Pin 
a crochets, elles ne sont que legerement saillantes et 
difficiles a delimiter de l'epiderme environnant (Fig.2). 
Nous avons d'abord defini ce critere a l'aide du 
microscope a balayage, sur plusieurs Echantillons 
provenant d'individus differents. Les observations de 
routine ont pu 6tre faites a la loupe binoculaire ou au 
microscope sur des simples scalps d'aiguilles. Ce 
caractere est stable puisque dans toutes nos observations 
nous n'avons pas trouve d'intermediaires entre ces deux 
formes. 

- l'indice d'asymetrie du cone, que nous proposons comme 
le rapport de Fepaisseur de l'apophyse la plus epaisse du 
cone a celle de l'apophyse oppose© (Fig.lC et D). II 
permet de caracteriser les cones en evitant la dispersion 
des mesures simples due a la variabilite individuelle. 

3.1.2 Caracteres phytochimiques. 
Le dosage des teneurs en flavonoides a porte sur cinq 

pigments : trois aglycones flavoniques (quercetine, 
isorhamnetine et kaempferol) et deux proanthocyanes 
(prodelphinidine et procyanidine). Le detail de ces analyses 
se trouve dans le Tableau II (voir aussi Lauranson 1989). 
Les resultats ont ete" exprimes en teneurs absolues (quantite 
de pigment dosee par gramme de matiere seche). teneurs 
relatives (pourcentage du total des aglycones flavoniques ou 
des pro-anthocyanes) et rapport des teneurs absolues entre 
deux pigments de la meme famille. 

3.2 Traitement des donnees. 
Pour trier les caracteres discriminant les especes 

pures, nous avons d'abord effectue une analyse de variance 
(Tableau III). 

Puis, plusieurs techniques de taxonomie numerique 
aux principes differents ont ete mises en oeuvre pour tester 
l'hypothese d'hybridation introgressive entre le Pin sylvestre 
et le Pin a crochets : 
- Indices phenotypiques d'hybridation (Anderson 1949) : 

cumul des tendances specifiques exprimies par chaque 
caractere apres interpolation entre des bornes postulees 
(Tableau IV et Fig.3). 

- Analyse factorielle en composantes principales : 
visualisation des degres de ressemblance globale, 
statistique et sans a priori (Fig.4). 

- Correlation de caracteres : comparaison des caracteres 2 a 
2, sans a priori (Fig.5). 

- Spectres de recombinaison : comparaison du 
comportement des caracteres dans l'individu et la 
population, apres interpolation entre des bornes 
postulees (Fig.6). 

4 - RESULTATS ET INTERPRETATION 

4.1 Argumentation. 
En dehors de criteres genetiques, Anderson (1949) et 

Kissling (1980) ont proposes une suite d'arguments 
taxonomiques favorables a la these d'hybridation 
introgressive: 
a la gradation des realisations des caracteres entre les 

domaines de deux taxons classiques, due a la 
redistribution aleatoire des chromosomes dans la 
meiose. 

b l'existence d'individus globalement intermediaires 
(decoulant de a). 

c la correlation entre les caracteres discriminants dans une 
population mixte sans hiatus, due au linkage et a la 
repartition aleatoire des chromosomes lors de la meiose 
(ce qui donne sa forme au fuseau de recombinaison). 

Chez un individu globalement immerge dans le 
domaine de variation classique d'un taxon A : 
d la deviation conjointe de 2 ou 3 caracteres quantitatifs en 

direction d'un autre taxon B. C'est le resultat de la 
presence par croisements en retour de fragments 
chromosomiques du taxon B avec linkage de 2 ou 3 
caracteres (introgression). 

e un caractere unique qualitatif propre au taxon B (dont 
l'invention a repetition est improbable). 

4.2 Analyse de variance simple 
Les caracteres morphoanatomiques qui discriminent 

le mieux les populations pures de Chamoson et de Solalex 
sont (Tableau III) : la forme de la cime, la couleur et la 
morphologie de l'ecorce, la couleur et le poids des aiguilles, 
le nombre de canaux resiniferes ainsi que la forme des 
cellules epidermiques des aiguilles. A cote de ces criteres 
deja utilises par d'autres auteurs, nos caracteres originaux se 
re ve lent aussi performants : les cellules annexes des 
stomates sont toujours mieux delimitees chez le Pin 
sylvestre que chez le Pin a crochets (Fig.2) ; l'indice 
d'asymetrie du cone est utile pour distinguer le Pin a 
crochets, a cones fortement asymetriques, du Pin sylvestre, 
a cones presque symetriques. Notons aussi que l'indice de 
section (IS) preconise par Marcet (1967) s'avere dans notre 
cas peu fiable car les ecarts-types sont importants. Seules 
les valeurs extremes sont interessantes. 

Parmi les pigments des aiguilles, plusieurs 
marqueurs chimiques s'averent efficaces. Les aiguilles du 
Pin a crochets sont de maniere generate plus riches en 
proanthocyanes et plus pauvres en aglycones flavoniques 
que celles du Pin sylvestre. La teneur relative en quercetine 
est le parametre chimique le plus liable pour distinguer les 
deux especes. Elle passe, en moyenne, de 12% du total des 
aglycones flavoniques dans les aiguilles de Pin a crochets a 
pres de 40% chez le Pin sylvestre (Lauranson 1989, 
Lauranson et Lebreton 1991). 
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TABLEAU II. Protocole des analyses phytochimiques (selon Lauranson 1989) 
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Fig. l . Details anatomiques et caracteres mesures.— A: coupe d'aiguille. — B: cellules epidermiques: 
1. Pinus sylvestris; 2. Pinus uncinata. — C: cone. — D: ecaille de cone. 

4.3 Indices phenotypiques dfAnderson. 
Pour visualiser la variabilite de la population mixte, 

des indices phenotypiques, adaptes d'Anderson (1936) et de 
Mandin (1984), sont calcules pour chaque individu, a partir 
des caracteres morphoiogiques et phyto-chimiques les plus 
discriminants. Nous avons choisi d'exprimer cet indice 
comme la moyenne par individu de valeurs codees pour 
chaque caractere (Tableau IV). Ces regies de codification ne 
concernent que nos deux populations de reference et ne 
sauraient pour F instant etre g^neralisees aux especes. 

La frequence des indices phenotypiques montrent une 
gradation des phenotypes de la population mixte entre les 
poles que constituent les populations pures (Fig.3). Cette 
methode confirme qu'il y a des individus intermediaires 
(argument b, cf. 4.1), elle ne permet cependant pas 
d'affirmer que les intermediaires sont des hybrides 
introgressifs. Elle peut surtout servir a la classification 
ulterieure de formes intermediaires. 

4.4 Analyse factorielle en composantes principales. 
Si les analyses precedentes (discriminante, indices 

phenotypiques d'hybridation) sont fondees sur une 
classification de reference a priori, l'analyse factorielle en 
composantes principales presente une demarche plus 

objective puisque les taxons de reference sont cernes apres 
coup sur la projection graphique. 

En comparant deux analyses basees sur les donnees 
morphoiogiques pour l'une (Fig.4A) et phytochimiques 
pour i'autre (Fig.4B), on peut deduire que : 
- les populations temoins sont nettement separees, ce 

qu'on est en droit d'attendre de deux taxons distincts et 
justifie notre a priori utilise" comme base dans d'autres 
methodes. 

- les individus de la population mixte couvrent un champ 
de variation large, chevauchant celui des populations 
temoins, et forment un essaim homogene. 

Ces analyses en composantes principales suggerent 
que la population du Devin ne se presente pas comme la 
somme de deux sous-populations biometriquement 
disjointes, mais comme un essaim d'individus rendus tous 
differents par les aleas des recombinaisons genetiques. 

Cependant comme pour les autres methodes 
globales, un seul argument (b, c/4.1) est fourni pour 
confirmer l'hypothese d'hybridation introgressive : 

il y a dans la population mixte des individus qui 
globalement sont intermediaires par rapport aux individus 
des populations de reference. 
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Fig. 2. Vue polaires comparees des cellules annexes des 
stomates (dessins d'apres photographie au microscope a 
balayage). - A : en bourrelet chez Pinus sylvestris. - B : en 
continuity avec l'epiderme chez Pinus uncinata. 

Fig. 3. Frequence des indices phenotypiques (adaptes de 
Anderson 1936, Mandin 1984) dans les trois populations 

Ces m&hodes ne peuvent par contre nous apprendre : 
- si les individus intermediaires ont des caracteres 

intermediaires ou une combinaison de caracteres 
extremes. 

- si dans la population mixte les caracteres sont correles 
ou independants. 

- si les populations de reference sont uniquement 
composees de taxons purs ou s'il y a aussi des individus 
introgresses. 

Pour aller plus avant il apparait necessaire d'etudier 
le comportement des caracteres. C'est l'objectif des deux 
methodes suivantes. 

4.5 Correlation de caracteres et diagrammes de 
dispersion. 

Le coefficient de Spearman utilisable pour les 
distributions non normales est applique a quelques 
caracteres continus et discriminants pour la population du 
Devin. Plusieurs caracteres sans relations anatomiques ou 
physiologiques evidentes sont effectivement correles 
(Tableau V). 

Dans la figure 5, la correlation du taux de quercetine 
avec le nombre de canaux resiniferes est visualisee par un 
diagramme de dispersion. Le nuage de points des 
echantillons du Devin est compact, en pente, sans 
recombinaisons extremes (conditions necessaires du fuseau 
de recombinaison, argument c, cf. 4.1). 

4.6 Spectres de recombinaison. 
La Figure 6B detaille les tendances exprimees par 

chaque caractere chez les individus du Devin, comparers 
avec les profils des populations temoins (Fig.6A et 6C). 
Les arbres sont classes selon un indice de ressemblance 
(Ipu) avec les Pins a crochets, caicule selon les valeurs 
codees du Tableau II. 
On observe au Devin trois categories de profils : 
- quelques-uns tres proches des temoins sylvestris ou 

uncinata. 
- une majorite qui tend clairement vers un des poles mais 

avec quelques caracteres aux valeurs intermediaries ou se 
rapprochant de celles du pole oppose. 

- quelques cas avec un Ipu intermediaire et plusieurs 
caracteres recombines. 

Les spectres de distribution des caracteres amenent 
un argument supplementaire : l'argument d (cf. 4.1). 

Plusieurs individus sont globalement peu distincts 
d'un des taxons de reference mais il y apparait 
conjointement quelques deviations vers Tautre taxon de 
caracteres non redondants et quantitatifs (hauteur des 
aiguilles, nombre de canaux, indice d'asymetrie ou taux en 
quercetine, par exemple). L'individu 11 apporte meme 
l'argument e : avec un spectre general de type Pin sylvestre, 
les aiguilles presentent des cellules epidermiques de forme 
Pin a crochets. 

5 - CONCLUSIONS 

5.1 Influence sur les resultats du choix des 
caracteres. 

La comparaison des Figures 6A, 6B et 6C permet 
d'affirmer que si tous les criteres morphologiques retenus 
apportent de rinformation, les caracteres les plus 
interessants comme marqueurs de l'hybridation sont : le 
nombre de canaux resiniferes et l'indice d'asymetrie du cone. 
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Pinus sylvestris 
de Chamoson 

Population mixte 
du Devin 

Pinus uncinata 
de Solalex 

Fig. 4. Analyses en composantes principales des trois populations. - A: caracteres morphologiques. - B: caracteres 
phytochimiques 
Contribution des caracteres a la definition des axes (en %) 
Analyse 
Axes 
Caracteres 

morphoanatomique phytochimique 

IS 
ME 
L 
CE 
CA 
d 
C 
c 
h 
1 

1 
13.1 
13.1 
12.3 
12.0 
11.1 
10.6 
10.6 
10.3 
3.7 
2.8 
46% 

2 
6.7 
7.2 
2.4 
0.4 
2.8 
9.1 
11.5 
13.9 
22.6 
23.0 
19% 

PA 
PD 
Q 
AF 
K 
PC 
K/l 
PD/PC 
I 

1 
18.5 
18.2 
18.0 
15.7 
4.6 
13.0 
8.6 
0.0 
3.4 

2 
0.6 
0.1 
0.1 
2.1 
0.3 

15.98 
22.7 
26.2 
32.0 

Variances extraites 61% 22% 

P.uncinata Solalex pop. mixte Devin P.sylvestris Chamoson 

teneur relative en quercetine 

Fig. 5. Diagramme de dispersion des caracteres: comparaison du taux relatif de quercetine 
et du nombre de canaux resiniferes. 
Ces deux caracteres sont significativement correles (0,001) dans la population du Devin. 

8 



HYBRIDATION ENTRE PINUS SYLVESTRIS ET PINUS UNCINATA 

TABLEAU III. Moyennes, écarts-types et pouvoir 
discriminant (PD) des caractères étudiés dans les deux 
populations témoins (mesures et unités voir Tableau.I). 

Caractères Moyennes et écarts-types PD 

population population 
P. uncinata P. sylvestris 
de Sotalex de Chamoson 

Aiguilles 
P 37.3 ± 7.4 12.9 ± 4.3 ** 
G 2.0 ± 0 1.0 ± 0 ** 
C 2.0 0 1.0 ± 0 ** 
Ice 2.0 ± 0 1.0 ± 0 ** 
L 4.5 ± 0.7 3.0 ± 0.7 * 
h 8.3 ± 0.8 6.3 ± 0.9 * 
c 3.8 ± 1.1 10.2 ± 3.0 
IS 2.5 ± 0.8 4.1 ± 1.4 -
d 1.3 ± 0.4 1.9 ± 0.5 -
1 15.4 + 1.7 13.6 ± 1.7 -
Cônes 
IA 1.7 ± 0.1 1.4 ± 0.0 ** 
ea 4.3 ± 0.6 2.5 ± 0.5 * 
La 8.7 ± 0.6 7.0 ± 0.7 » 
la 1.2 ± 0.0 1.0 ± 0.0 
le 3.8 ± 0.3 2.6 ± 0.3 -
eao 2.5 ± 0.2 1.8 ± 0.3 -
Le 4.0 ± 0.3 3.3 ± 0.4 -
le 1.1 ± 0.1 1.3 ± 0.0 -
Habitus 
CE 3.0 ± 0 1.0 ± 0 ** 
ME 3.0 ± 0 1.0 ± 0 ** 

CA 2.0 ± 0 1.0 ± 0 ** 
ci 2.0 + 0 1.0 ± 0 ** 
Ht 6.6 ± 0.4 7.5 ± 2.5 -
Pt 1.0 ± 0 1.0 ± 0 -
Dt 0.3 ± 0.1 0.3 ± 0.1 -
Flavonoïdes 
Q% 12.3 ± 3.5 38.3 ± 7.2 ** 

Q 13.3 ± 4.7 61.2 ± 14.5 ** 
AG 1.6 ± 0.2 1.1 ± 0.1 
PA 7.1 ± 0.8 4.5 ± 0.6 * 
PD 6.5 ± 0.8 4.1 ± 0.6 * 
1% 31.9 ± 4.6 18.1 ± 2.5 * 
PC 0.6 ± 0.1 0.4 ± 0.1 -
I 35.6 ± 7.9 28.2 ± 3.8 -
K 59.2 + 8.0 69.5 + 11.7 -
K% 43.5 + 8.5 43.7 ± 6.0 -
K/I 1.8 ± 0.4 2.5 ± 0.5 -
PD/PC 11.4 ± 2.2 11.0 2.2 -

PD= ** si |x|-x2| > 2 (Si +S2) 
avec : \=P.uncinata, 2=P.sylvestris 

*si |x1-x2|>(S1 + S2) 
avec : x=moyenne sur 25 indiv. 

-si | x rx2 |<(S1 + S2) 
avec : s=écart-type sur 25 indiv. 

TABLEAU IV. Caractères retenus pour le calcul des indices 
phénotypiques (Fig.3) et de l'indice de ressemblance avec 
Pinus uncinata (Fig.6) et valeurs-seuils permettant de coder, 
pour chaque caractère, la tendance spécifique exprimée. 

Tendance spécifique 

Caractères P.sylvestris intermédiaire P.uncinata 
G 1 2 
C 1 2 
L < 3.7 3.7 - 3.8 > 3.8 
h < 7.2 7.2 - 7.5 > 7.5 
c > 7.2 4.9 - 7.2 < 4.9 
IS > 3.3 2.6 - 3.3 < 2.6 
IA < 1.4 1.4 - 1.6 > 1.6 
eao < 3.0 3.0 - 3.7 > 3.7 
CE 1 2 3 
ME 1 2 3 
CA 1 - 2 
0% > 31.1 15 .8-31.1 < 15.8 
Valeurs 
codées 0 1 2 

TABLEAU V. Coefficients de corrélation (Spearman) de 
quelques caractères discriminants a priori non dépendants. 

L -

ea - **#(+) 

C ***(+) ..(-) 

Q - ***(-) ***(-) ***(+) 

IS L ea C 
* * * corrélation significative à 0,001 
* * corrélation significative à 0,005 
(+) corrélation positive 
(-) corrélation négative 

L'analyse phytochimique fournit - elle aussi un marqueur 
intéressant : le taux relatif en quercétine. Le n°7, par 
exemple, a un taux de quercétine d'environ 25%, valeur 
intermédiaire qui permet de supposer un génome hybride. 

Les approches morphologiques et phytochimiques 
affinent l'analyse si elles sont utilisées conjointement. 
Ainsi, l'hypothèse d'hybridation posée pour le n°7 par la 
phytochimie est confirmée par la morphologie : l'individu 
tend vers le Pin à crochets mais avec plusieurs critères 
atypiques (aiguilles courtes de couleur claire, apophyses des 
cônes peu épaisses). La comparaison des deux approches 
permet en outre de déceler des individus intermédiaires 
caractérisés par des tendances phytochimiques et 
morphoanatomiques contradictoires. Les n°12 et n°18 sont 
les cas les plus frappants, avec des stomates et des cellules 
épidermiques de type Pin sylvestre et des taux de quercétine 
bas, comme chez le Pin à crochets. La silhouette et l'habitus 
du n°12 rappellent un Pin à crochets, ceux du n°18 un Pin 
sylvestre. 
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Plus on englobe de caracteres discriminants 
differents, plus on a de chance de detecter une hybridation. 

5.2 Methodoiogie : apports respectifs des analyses 
detainees des caracteres et des methodes multivariees. 

Les techniques integrant les differentes variables et 
traitant les individus globalement (discriminante, indices 
phenotypiques, analyses en composantes principales) sont 
inappropriees pour discuter la these d'hybridation 
introgressive entre deux especes. Elles permettent seulement 
de montrer l'heterogeneite d'une population. Les techniques 
privilegiant l'examen detaille du comportement des 
caracteres (correlations de caracteres, diagrammes de 
dispersion et spectres de recombinaison) apportent des 
arguments plus decisifs. 

5.3 Y a-t-il hybridation des deux especes en Valais? 
Les diverses methodes d'analyses des donnees du 

Devin ont permis de montrer que la population mixte 
repondait aux cinq arguments taxonomiques (a a e, cf. 4.1) 
proposes par Anderson (1949) et Kissling (1980). 

Pour plusieurs individus du Devin, le diagnostic 
specifique est incertain en raison des tendances divergentes 
de trois caracteres ou plus. Quatorze individus se 
demarquent par leur Ipu superieur a 3 (maximum observe a 
Chamoson) et inferieur a 21 (minimum observe a Solalex). 
Ces individus presentent des phenotypes divergeant 
notablement des groupes temoins et differant beaucoup entre 
eux. Ce sont vraisemblablement des hybrides introgresses. 
Les onze autres individus de la population du Devin ne sont 
pas pour autant assimilables a des representants purs des 
deux taxons. lis pourraient etre introgresses, mais, par le jeu 
des croisements en retour, presentent un profil trop proche 
de celui des populations de reference pour en etre distingues. 

L'existence d'hybridation introgressive entre les deux 
pins dans cette population est done hautement probable. 
Cependant, seules des analyses genetiques apporteraient une 
preuve definitive. 
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