 Le spectre maculaire, une autre approche de la taxonomie et de la                      

                                              phylogénie des Ophrys.
D’année en année la taxonomie des Orchidées s’affine grâce aux moyens techniques modernes en particulier biochimiques. Analyses chromosomiques et d’ADN, recherche de marqueurs moléculaires et identification des phéromones, sont des outils précieux qui ont permis des avancées significatives aussi bien en terme de taxonomie que de phylogénie.
Ce qui ne veut pas dire que toute autre approche basée en particulier sur l’observation soit devenue désuète.

J’ai publié en 2002 dans ce même bulletin un article sur la macule des Ophrys qui avait trouvé à l’époque un certain écho. Il me semblait en effet que la macule, stimulus attractif par excellence, constituait une des caractéristiques de l’organisation florale des Ophrys parmi les plus impliquées dans les mécanismes évolutifs et je cherchais au travers de l’organisation maculaire l’outil qui me permettrait de faire la discrimination au sein des complexes populations en particulier d’Ophrys sphegodes, espèce abondante dans la Vienne, mais très polymorphe.
Pour avoir observé un grand nombre de macules il m’était apparu que derrière l’extrême hétérogénéité de l’organisation maculaire, se cachait en fait un très grande unité après avoir subitement saisi que la macule n’était en fait que la répétition un nombre défini de fois d’un même motif de base.
Je ne saurais trop conseiller aux lecteurs de cet article, pour la bonne compréhension de ce qui suit de se reporter à l’article paru dans le bulletin 2002 de la SFO PCV que j’avais intitulé, « et si Ophrys rimait avec homeosis… »  ou pour ceux qui ne le possèdent pas, d’aller sur le site web de notre Association :

http://www.orchidee-poitou-charentes.org 

Dans la rubrique « en savoir plus.. »  aller à la sous rubrique « macules d’Ophrys ».

Introduction.
Prétendre identifier un Ophrys à la forme de la macule est un exercice périlleux voire présomptueux. Par contre des populations d’Ophrys peuvent parfaitement être caractérisées par l’organisation  maculaire.

C’est ce que je vais tenter de démontrer dans cet article en montrant qu’il est parfaitement possible en se basant sur la seule organisation maculaire de faire la discrimination entre des populations de sphegiferidae tels Ophrys sphegodes, Ophrys  arachnitiformis, Ophrys marzuola, Ophrys araneola, Ophrys massiliensis…voire même de mieux préciser la position phylogénique d’espèces comme Ophrys passionis, Ophrys argensonensis…ou l’énigmatique Ophrys d’Olonne. 
Seule une étude statistique sur un échantillonnage représentatif de chaque population permet de faire cette discrimination.

Il nous faut pour cela définir  un certain nombre de paramètres de l’organisation maculaire de façon à en faire une traduction codifiée susceptible d’être traitée informatiquement.
1. Caractéristiques retenues pour une traduction codifiée de l’organisation maculaire.
Le nombre de segments ou d’échelons par macule.

L’article cité en référence montre que toute macule est la répétition un nombre défini de fois d’un même motif de base en forme de H.

Ce nombre oscille entre 1 et  4, les macules à un échelon étant très rares, le type le plus courant étant à trois échelons. 

Soit n le nombre d’échelons ou segments par macule marqué respectivement par les chiffres 1, 2, 3, et  4
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Fig.1  Exemples de codification  du nombre de segments par macule. 

La présence ou la disparition des ponts transverses.

Si le pont entre les branches latérales est généralement maintenu au niveau du premier  segment, il l’est encore très fréquemment   au niveau du deuxième, mais disparaît presque systématiquement au niveau du troisième chez Ophrys sphegodes et les espèces étroitement apparentées. Pour les macules à  4 segments il est assez courant, surtout dans le groupe des arachnitiformis, de voir le pont réapparaître au niveau du quatrième segment. Cette particularité sera discutée plus loin.

 Marquons par 1 la présence du pont et par 0 l’absence d’un pont. L’ordre des chiffre respecte la polarité apicobasale du labelle, le premier chiffre est relatif au pont côté champ basal, le dernier a trait au pont distal côté pointe du labelle.

Ainsi pour une macule à 1 segment on a l’alternative  « 1 » ou « 0 »   soit 1 pour la présence du pont et 0 pour son absence.

Pour une macule à 2 segments on aura l’alternative:   11    10      01     00

Pour une macule à 3 segments on aura :   111    110    101     011    100    001     010    000

Pour une macule à 4 segments on aura :  1111    1110    1101    1011    0111   1100   1010…..0000   

En fait sur les 16 combinaisons possibles dans ce dernier cas, certaines ne sont jamais réalisées et d’autres très rarement.  
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                    Fig.2   Exemples de traduction codifiée de la présence ou de l’absence des ponts       

                               transverses pour quelques macules.

La disjonction des segments consécutifs.
Si la disjonction entre le segment 1 et le segment 2 est occasionnelle sans pour autant être rare, celle-ci devient fréquente pour les macules à 3 segments et plus particulièrement chez Ophrys sphegodes.

Nous marquerons par « 0 » toute discontinuité entre segments consécutifs en respectant comme précédemment la polarité apico-basale, et par « 1 » la continuité entre segments consécutifs.

Ainsi pour une macule à 2 segments nous aurons l’alternative 1   ou    0

Pour une macule à 3 segments, l’alternative 11  10  01  00

Et pour une macule à 4 segments l’alternative  111  110  101  011  100  010  001  000

Le tableau ci-dessous donne quelques exemples de codification pour ce caractère pour quelques macules couramment observées. 
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Fig. 3  Exemples de codification des discontinuités entre segments consécutifs.

La hiérarchie apico-basale des segments et le degré d’expression des segments distaux.
Tous les segments de la macule n’ont pas même degré d’expression. Certains et plus généralement le segment distal présentent fréquemment une atrophie au point de ne conserver qu’une structure vestigiale. C’est une caractéristique d’Ophrys sphegodes.

A l’inverse, il arrive, et plus particulièrement dans le groupe des arachnitiformis, que le segment distal présente un hyperdéveloppement.

J’interprète cette particularité par un phénomène d’homeosis, c'est-à-dire qu’il y a eu substitution du segment distal par un segment proximal de plus forte expression ou redoublement d’un segment proximal qui vient se positionner à l’extrémité distale.

La figure 4 ci-dessous donne la codification du degré d’expression du segment distal.

H0 désigne un segment distal dans le prolongement du segment précédent.

H1 désigne un segment distal élargi, sans restauration complète du pont transverse.

H2 désigne un segment distal fortement élargi, suffisamment pour rétablir un pont transverse.

V1 désigne un segment vestigial réduit au point de ne plus être identifiable que par un prolongement en pointe du segment de rang inférieur.

V2 désigne un segment vestigial bien identifiable, en prolongement filiforme du segment précédent.

V3 désigne un segment vestigial  présentant une disjonction c’est à dire en discontinuité avec le  segment précédent et apparaît alors sous forme de deux points ou de virgules isolés du restant de la macule. On peut voir très exceptionnellement ces deux vestiges isolés de la macule, fusionner par un pont transverse.
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Fig. 4  Codification du degré de développement  du segment distal.
Autres caractéristiques de la macule utilisables.
Parmi les autres caractéristiques rencontrées chez les Ophrys les taches de corrosion de la macule sont assez fréquentes.

Leur intérêt est mineur pour la plupart des taxons étudiés dans cet article, mais celles –ci prendront toute leur importance quand il s’agira de traiter du passage d’une structure maculaire normale à une structure en écusson telle qu’on en rencontre chez Ophrys aveyronensis ou les macules marbrées comme chez certains Ophrys du groupe des fusca.
Les segments miniatures qu’on rencontre parfois n’apparaissent pas avec une fréquence suffisante pour présenter un intérêt statistique.

Il en va de même pour la suppression de segments proximaux,  caractère qui prend toute son importance si nous sommes amenés à nous intéresser aux espèces bertoloniiformes.
Pour plus de précisions sur ces caractéristiques consulter le site

                          http://www.orchidee-poitou-charentes.org

                           ->  En savoir plus  ->  Macules d’Ophrys

2 - Traitement statistique des paramètres maculaires dans une population d’Ophrys sphegodes.

Cet exemple sur l’espèce sans doute la plus répandue dans la Vienne servira de modèle pour le traîtement des autres espèces retenues dans cet article.
2.1 - Echantillonnage et traduction codée des macules.

L’échantillonnage de 672 macules sur des pieds différents a été réalisé pour une population répartie sur une aire géographique restreinte à quelques ha sur la commune des Roches Prémarie au sud de Poitiers dans le département de la Vienne.

J’ai choisi ce secteur géographique, d’une part pour l’importante population qu’elle porte et d’autre part pour l’absence dans la station d’Ophrys étroitement apparentés comme Ophrys araneola et susceptibles d’interférer par hybridation avec la population d’Ophrys sphegodes.
A condition de porter des protections appropriées aux coudes et aux genoux (!) il est possible de photographier en une journée en macrophotographie l’échantillonnage désiré.

Les avantages du numérique sont indéniables, d’autant plus que la qualité artistique des photos n’a aucune importance, qu’on peut travailler à de faibles définitions et qu’on peut enregistrer l’ensemble de l’échantillonnage  sur une carte mémoire de 512 MB sans aucun problème.

La visualisation sur l’écran d’ordinateur avec possibilité d’agrandissement permet de « disséquer » visuellement chaque macule. 

Pour chaque macule ont été retenus avec la codification élaborée précédemment:

- Le nombre de segments.

- La présence ou l’absence des ponts transverses et leur position.

- La présence ou l’absence de disjonctions entre segments consécutifs.

- Les caractéristiques du segment distal.

Les données sont consignées dans des tableaux que des impératifs de place n’ont pas permis de présenter ici, mais organisés comme suit.

	                                                      OPHRYS SPHEGODES

STATION :   LES ROCHES PREMARIE        DATE : 08 – 04 – 2007              FICHE n° 1


	        N° d’échantillon
	Nombre de     

 segments
	    Code

    ponts
	     Code 

disjonctions
	       Code 

segment distal
	    Observations

     particulières

	         1
	        3
	     100
	       11
	         V2
	

	         2
	        3
	     110
	       11
	         V1
	       corrosion

	         3
	        2
	     11
	       1
	         H2
	      

	         4
	        4
	     1000
	       111
	         H1
	

	         5
	        3
	     110
	       11
	         V1
	

	         6
	        3
	     110
	       01
	         V1
	

	         7
	        3
	     100
	       11
	         H0
	

	         8
	        2
	     10
	       1
	         H1
	


Fig. 5  Modèle de fiche de saisie de la structure codifiée des macules.

 2.2 - Exploitation et analyse des données.

Le tableau 1  montre un premier classement des données en quatre niveaux d’hiérarchie.

J’ai en particulier cherché au travers de ce classement à conserver les relations entre caractères, d’où une certaine complexité apparente du tableau.

	
	
	4 SEGMENTS
	
	
	
	
	
	3 SEGMENTS
	
	
	
	
	
	
	2 SEGMENTS
	
	
	   TABLEAU 1

	 0000
	 1100
	 1010
	 1000
	 DISJ.
	  011
	  111
	  010
	  101
	  000
	  100
	  110
	 DISJ.
	   00
	   01
	   10
	   11
	 DISJ.
	PONT

	 1         0         1
	 0         0         0 
	 0         0         0  
	 2         0         0
	111     110     011
	0        0      0      0
	0        0      0      0
	2        0      0      0
	0        0      0      0
	13      0      5      0
	80      0    10      0         
	34      0      2      0
	11     10    01   00
	       6           3
	       0           0
	      11          6
	      10          0
	       1           0 
	H0

	  0         0         0
	  0         0         0
	  0         0         0  
	  3         0         0
	111     110     011
	0      0      0       0
	0      0      0       0
	0      0      0       0
	01      0      0       0
	4      0      0       0
	17    0      3       0
	6      0      0       0
	11   10    01     00
	      3             3
	      0             0
	     13            3
	      0             0
	      1             0
	H1

	  0        0         0
	  0        0         0
	  0        0         0  
	  0        0         0
	111     110     011
	0      0       0       0
	5      0       0       0
	0      0       0       0
	13    1       1       0
	0      0       0       0
	0      0       0       0   
	0      0       0       0  
	11   10     01    00
	     0              0
	     1              1
	     0              0
	    40            10
	     1              0
	H2

	  0         0         0 
	  2         1         0
	  1         0         0  
	  6         0         0
	111     110     011
	0      0       0       0
	0      0       0       0
	4      0       0       0
	0      0       0       0
	10    0       2       0  
	52    0      16      0
	80    0       6       0
	11   10     01    00
	      0             0
	      0             0
	      0             0
	      0             0
	      1             0
	V1

	  0        0         0
	  0        0         0
	  0        0         0  
	  2        0         0  
	111     110     011
	0      0      0       0 
	1      0      0       0
	3      0      0       0
	0      0      0       0
	1      0      1       0
	7      0      1       1   
	71    1      3       0
	11   10    01     00
	    0             0
	    0             0
	    0             0
	    0             0
	    1             0
	V2

	   0        0        1


	   0        0         0  
	   0        0         0  
	   0        0         0
	111     110     011
	0     0       0       0
	0     0       0       0
	1     3       0       1
	0     0       0       0
	0     1       0       3
	0     6       0       3
	0     59     0       7
	11   10    01     00
	     0             0
	     0             0
	     0             0
	     0             0
	     1             0
	V3


- J’ai partagé le tableau en trois blocs horizontaux correspondant aux trois populations de pieds avec macules à  deux, trois, et quatre segments. Je n’ai pas retenu le cas de macules à segment unique puisque deux échantillons seulement présentaient ce caractère sans la moindre valeur statistique.

- La colonne grisée de gauche donne pour chaque bloc les codes de présence/absence d’un  pont  transverse.

- La ligne grisée du haut permet un découpage de chaque boc en 6 sous- populations d’après la structure du segment distal des macules.

- Chacune de ces sous populations est re-dispatchée en groupes selon le critère de présence/absence de dislocations apico-basales et leur positionnement. ( lignes grisées horizontales )

- Analyse du tableau de données. (Tableau 1)

On remarque d’emblée une extrême disparité de répartition des données et que celles-ci se concentrent sur certaines combinaisons qui sont donc les plus représentatives de la population d’Ophrys sphegodes. Certaines cases du type X0 H2 Y correspondant à des combinaisons incompatibles resteront toujours vides.

Une traduction en pourcentages des valeurs rapportées à la population totale donne une meilleure lisibilité du tableau  reformulé sous la forme du tableau 2.

	
	
	4 SEGMENTS
	
	
	
	
	
	3 SEGMENTS
	
	
	
	
	
	
	2 SEGMENTS
	
	
	  TABLEAU 2

	 0000
	 1100
	 1010
	 1000
	 DISJ.
	  011
	  111
	  010
	  101
	  000
	  100
	  110
	 DISJ.
	   00
	   01
	   10
	   11
	 DISJ.
	PONT

	  0.1       0       0.1
	  0          0        0 
	  0          0        0  
	  0.3       0        0
	111     110     011
	 0       0     0      0
	 0       0     0       0
	0.3     0     0       0
	0.1     0     0       0
	1.9     0    0.7     0
	11.9   0    1.4     0         
	5.0     0    0.3     0
	11     10    01   00
	      0.9        0.4
	       0           0
	      1.6         0.9
	      1.4          0
	       1            0 
	H0

	  0         0         0
	  0         0         0
	  0         0         0  
	  0.4         0       0
	111     110     011
	0       0      0       0
	0       0      0       0
	0       0      0       0
	0.1   0.1    0       0
	0.6    0      0       0
	2.5    0      0.4    0
	0.7    0      0       0
	11   10    01     00
	     0.4          0.4
	      0             0
	     1.7          0.4
	     0.1          0.1
	      1             0
	H1

	  0        0         0
	  0        0         0
	  0        0         0  
	  0        0         0
	111     110     011
	0      0       0       0
	0.7   0       0       0
	0      0       0       0
	1.6   0       0.1    0
	0      0       0       0
	0      0       0       0   
	0.1    0       0      0  
	11   10     01    00
	     0             0
	    0.1           0.1
	    0.1           0
	    5.6           1.4
	     1             0
	H2

	  0           0         0 
	  0.3        0.1      0
	  0.1        0         0  
	  0.9        0         0
	111     110     011
	0      0       0       0
	0      0       0       0
	0.3    0      0       0
	0       0      0       0
	1.5    0      0.3    0  
	7.7    0     2.9     0
	11.9   0     0.9    0
	11   10     01    00
	      0             0
	      0             0
	      0             0
	      0             0
	      1             0
	V1

	   0        0         0
	   0        0         0
	   0        0         0  
	0.3        0         0  
	111     110     011
	0       0      0       0 
	0.1    0      0       0
	0.4    0      0       0
	0       0      0       0
	0.1    0     0.1     0
	1.0    0    0.1   0.1   
	10.5  0.1   0.4    0
	11   10    01     00
	    0             0
	    0             0
	    0             0
	    0             0
	    1             0
	V2

	   0        0       0.1
	   0        0         0  
	   0        0         0  
	   0        0         0
	111     110     011
	0      0      0     0.1
	0      0      0       0
	0.1   0.4   0     0.1
	0      0      0       0
	0     0.1    0     0.4
	0     0.9    0     0.4
	0     8.7    0     1.0
	11   10    01     00
	     0             0
	     0             0
	     0             0
	     0             0
	     1             0
	V3


On peut ainsi constater en première analyse que ce sont les pieds à macules à 3 segments qui sont nettement les plus nombreux, puisque représentant 80 % de la population totale, pour un peu plus de 16 %  (16.3 %) de macules à 2 segments et même pas 3 % (2.9 %) de macules à 4 segments.

Faisons pour commencer une analyse séparée pour les 3 population à 2, 3, et  4 segments.

a. Macules à deux segments.
On voit que c’est le type   11  H2 1  c'est-à-dire les macules complètes avec les 2 ponts transverses et sans disjonction qui sont de loin les plus nombreuses. 

Au premier segment limitant le champ basal succède en parfaite continuité un deuxième segment de forte puissance d’expression 

Elles représentent 34.5 % des macules à 2 segments.

Les types 10  H1  1    (pont distal absent, segment 2 fortement développé et sans disjonction)

                10  H0  1    (pont distal absent, segment 2 peu développé et sans disjonction)

                11  H0  1    (présence des 2 ponts, segment  2 peu développé sans disjonction)

                11  H2  0    (présence des 2 ponts, mais avec disjonction des bras) sont présents en proportions équivalentes proches de 10 % de la population à 2 segments.

Si nous pouvons encore retenir 10  H0  0  (pont distal absent, bras peu développés et disjoints)   avec 5.5  % de présence, tous les autres types que chacun pourra se représenter en décodant leur formule ne sont que cas anecdotiques mais généralement très originaux et que je traque avec délectation tant ils sont parfois photogéniques et originaux. 
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Fig. 6  Types de macules à 2 échelons les plus représentatives d’une population d’Ophrys sphegodes .

b. macules à trois segments.
Si nous faisons abstraction de la frange de population dont le pourcentage de présence dans la population globale ne dépasse pas 3 %, il nous reste 6 types plus ou moins fortement représentés.

La figure 7 ci-dessous en donne l’écriture codée et le dessin type pour chaque cas, ainsi que le pourcentage de présence par rapport à la population à trois segments.
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Fig. 7  Macules à trois segments les plus représentatives d’Ophrys sphegodes.

c. macules à 4 segments.

Elles ne représentent que 2.9 % de la population totale. Un seul type  1000 V1 111  c'est-à-dire à macule en branches parallèles reliées au niveau du premier segment, émerge du lot et représente 30% de la population à 4 segments.
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Fig. 8  Macules à quatre segments rencontrées chez Ophrys sphegodes. 
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