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Introduzione

L'espressione flora orofila designa l'insie-
me delle piante vascolari per le quali le con-
dizioni ottimali di vita si realizzano nella fa-
scia alpina delle alte montagne dell’'Europa
centrale o nella fascia altomontana delle ca-
tene mediterranee.

Il suo studio & molto atiraente per al-
meno tre motivi:

1) La flora orofila presenta una grande
originalita, nel senso che le sue specie pill
rappresentative non sono direttamente im-
parentate con quelle delle fascie altitudinali
vicine.

2) T ricca di taxa endemici.

3) Tra le flore orofile dei diversi massicci
esistono evidenti rapporti, dimostrati da un
numero non trascurabile di specie comuni a
pilt catene e da entith vicarianti o taxa 4i
sostituzione.

La loro origine, il loro sviluppo e i loro
rapporti reciproci costituiscono uno dei pro-
blemi pili appassionanti della fitogeografia.
Dopo gli storici contributi di GRISEBACH
(1872) ed ENGLER (1879), numerosissimi auto-
ri hanno tentato di ricostruire la storia della
flora orofila delle Alpi. Citiamo in partico-
lare CHODAT (1894-1923), BrIQUET (1906), DIELS
(1910), Kurczynskr (1923), BRAUN-BLANQUET
(1923), H. e M. BrockMANN-JTEROSCH (1926),
SCHARFETTER (1929) e MERxMULLER (1952). Gli
studi degli autori citati sono essenzialmente
basati su dati sistematici e corologici. Da una
ventina d’'anni a questa parte le metodiche
citotassonomiche e citogenetiche hanno as-
sunto maggior importanza in campo fitogeo-
grafico e paleobotanico (ad esempio, WULFF,
1950; FAVARGER, 1961), consentendo, tra l'altro,
di distinguere elementi di eta differente al-
I'interno di una flora, di separare l'endemi-
smo passivo dall’endemismo attivo (FAVARGER
e CONTANDRIOPOULOS, 1961) e di ridefinire su
nuove basi la filogenesi di certi gruppi com-
plessi.

Benché I'argomento sia stato, gia in pas-
sato, oggetto da parte nostra di diverse
messe a punto (FAVARGER, 1954, 1962, 1964,
1971, 1972) non ci sembra del tutto inutile
tornare sul problema, perché le indagini ci-
togeografiche, che coinvolgono un numero
sempre crescente di ricercatori, portano ogni
anno una messe di nuovi dati ed acquisizio-

ni. Ci proponiamo, in particolare, di rispon-
dere ai seguenti interrogativi:

1) Consentono i risultati citologici di pre-
cisare i ruoli rispettivi svolti dalle migrazioni
e dalla formazione in situ nella genesi della
flora orofila delle Alpi?

2) Quali contributi porta alla discussione
su questo tema lo studio delle flore orofile
di altri complessi montuosi in particolare di
quelle dei Pirenei e degli Appennini?

In primo luogo occorre richiamare alcuni
postulati fondamentali.

1) Le statistiche sui poliploidi applicate al-
la flora di un dato territorio, non sono signi-
ficative in fitogeografia, se non nella misura
in cui servono a separare i paleopoliploidi
dai mesopoliploidi e dai neopoliploidi.

2) Possono essere considerati come veri
vicarianti, nati in seguito a speciazione gra-
duale a partire da un singameone primitivo,
soltanto i taxa sistematicamente molto vi-
cini che possiedono lo stesso numero di cro-
mosomi. (VALENTINE, 1949; LOvVE, 1954).

3) In un complesso poliploide i taxa di-
ploidi sono pitt antichi dei poliploidi corri-
spondenti.

Certamente non si pud escludere a priori
che, in casi molto rari, un poliploide possa,
per partenogenesi generativa, originare un
diploide o un poliaploide. Tuttavia verosi-
milmente si tratta di un fenomeno eccezio-
nale, le cui conseguenze per la fitogeografia
storica sono trascurabili.

Come ha sottolineato di recente anche
SteBBINS (1971): «la poliploidia & essenzial-
mente una tendenza irreversibile da livelli
pitt bassi a livelli pilt alti. Quest’irreversibi-
lita & dovuta non alla impossibilita genetica
di un capovolgimento, bensi all’adattabilita
globalmente ridotta ed allo scarso significatc
evoluzionistico dei prodotti del capovolgi-
mento stesso».

Ne consegue che lo studio comparato de-
gli areali di taxa e di poliploidi di uno stesso
complesso pu® fornire risultati estremamente
preziosi per la storia della flora. Come af-
ferma ancora Stebbins:

«Sebbene siano stati usati spesso per que-
sto scopo, le loro possibilita in questa dire-
zione non sono state sfruttate appieno». Que-
sto tipo di studi esige la raccolta di una
massa considerevole di dati; in effetti, lo ab-
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Rappresentazione schematica dei diversi tipi di poli-
ploidi distinti sulla base dell'epoca di formazione. |
cerchi bianchi si riferiscono a taxa diploidi nati per
speciazione graduale; i cerchi pieni a taxa poliploidi
che, per semplicita, pensiamo si siano originati per
allopoliploidia. I tratti verticali indicano la durata di
vita dei taxa (linee intere, se i taxa sono tuttora vi-
venti, linee punteggiate, se estinti). Si osservi che:
— nel caso dei paleopoliploidi, tutti gli antenati o le
forme affini diploidi si sono estinti prima dell'era at-
tuale.

— nel caso dei mesopoliploidi e dei neopoliploidi una
parte dei taxa ancestrali o affini & tuttora vivente. 1
mesopoliploidi ed i relativi diploidi sono ben diffe-
renziati dal punto di vista morfologico: si pud parlare
di specie diverse. 1 neopoliploidi sono invece debol-
mente differenziati rispetto ai diploidi (sottospecie,
varieta, razze cromosomiche).

Esempi nella flora alpina: Paleopoliploidi (Berardia la-
nuginosa, Physoplexis comosa, Mesopoliploidi (Ce-
rastium alpinum, Potentilla frigida), Neopoliploidi
(Oxytropis halleri ssp. halleri, Androsace carnea ssp.
brigantiaca, Ranunculus plantagineus ssp. plantagi-
neus).

biamo sottolineato spesso nel corso delle
nostre ricerche, finché un taxon non & stato
studiato dal punto di vista citologico su tut-
ta 1'estensione del suo areale e sulla base di
un campionamento molto abbondante, si ri-
schia di trarre delle conclusioni premature
e perfino erronee. Applicati alla flora delle
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Alpi, i metodi della citotassonomia hanno
contribuito a rilevare (fatto gia noto, ma
assai difficile da dimostrare) I'antichita e la
natura parzialmente relittuale di questa flo-
ra, la quale gia durante il terziario aveva su-
bito intensi fenomeni di speciazione e che,
al tempo delle glaciazioni, era stata soggetta
a grandi sconvolgimenti e ad un certo rin-
giovanimento, tradottosi tra 1'altro nella for-
mazione recente o subrecente di nuovi taxa
(specie «in divenire»).

Sono questi i diversi argomenti che esa-
mineremo in successione. L’esposizione fara
perno sulle vicende della catena alpina, la
meglio esplorata per la citotassonomia, ma,
nel corso dell’esposizione richiameremo an-
che dati relativi ai Pirenei, agli Appennini, e
alle Sierre spagnole.

Infine, affronteremo il problema delle pa-
rentele genetiche tra queste diverse flore
orofile.

L’antichita e il carattere relittuale
delle flore orofile

Nella catena delle Alpi, parecchie specie,
molto comuni in pianura, sono rappresen-
tate nella fascia alpina da taxa molto vicini:



Pianura e basse montagne

Anthoxanthum odoratum L. (4x)
Lotus corniculatus L. (4x)

Cerastium arvense L.
ssp. arvense (4x)

I vecchi autori ritenevano che le forme
alpine di queste specie collettive fossero de-
rivate dai taxa planiziali corrispondenti per
adattamento al clima particolare della fa-
scia alpina e BoNNIER (1920) riteneva che il
ginestrino alpino (Lotus alpinus) non fosse
altro che un adattamento del ginestrino (Lo-
tus corniculatus). Ebbene lo studio citologi-
co ha dimostrato che la filiazione deve esse-
re intesa in senso inverso, perché le stirpi
alpine di queste tre specie sono diploidi,
mentre quelle di pianura sono tetraploidi.

Questo fenomeno, su cui abbiamo attirato
I'attenzione fino dal 1954, e che KUPFER (1974)
ha denominato pseudo-vicarianza di tipo al-
pino-planiziale, & esclusivo delle Alpi o si ri-
scontra in altre catene montuose d’Europa?
Sembra verosimile che esso sia molto gene-
rale.

In effetti, Lotus alpinus si trova anche nel-
la fascia alpina dei Pirenei ed & sostituito
sugli alti rilievi della Sierra Nevada da un
taxon affine, ugualmente diploide, Lotus gla-
reosus Boiss. et Reuter (LARSEN, 1953; KUPFER,
1974). Se la ssp. strictum di Cerastium ar-
vense (diploide) ¢ assente dalla catena dei
Pirenei, la si ritrova comunque in una for-
ma invero un po’ differente, in diverse sierre
spagnole (S. de Gredos, S. de Savalambre
ecc.) (KUPFER, 1974) e nell’Atlante marocchi-
no (FAVARGER, inedito). Biotipi diploidi appar-
tenenti a questo gruppo sono stati scoperti
inoltre nei Tatra [ssp. glandulosum (Kit.)
Sod], in Georgia (FAVARGER, 1971) e negli
Abruzzi (C. thomasii Ten.) (FAVARGER, 1972 c).
Infine la ssp. strictum € nota anche per il
Giura meridionale (FAVARGER 1971). Si puo
quindi dedurre che le forme primitive diploi-
di del «cerastio dei campi» sono distribuite
sulla maggior parte degli alti rilievi d’Euro-
pa e possiedono un’areale completamente
disgiunto, mentre la ssp. arvense tetraploide
¢ un taxon planiziale a vasta distribuzione
continua. Se il paleodiploide (Anthoxanthum

Fascia alpina

A. alpinum LOVE et LOVE (2x)
L. alpinus (DC.) SCHLEICHER
ex Ramonp (2x)

<~ C. arvense ssp. strictum
(HAENKE) GAUDIN (2x)

()

alpinum) manca nei Pirenei e nella Sierra
Nevada, esso ¢ tuttavia abbondante nella
fascia alpina delle Alpi e dei Carpazi (Roz-
MuUs, 1963).

Questa specie che si incontra anche in
Scandinavia, nella Groenlandia, ecc. & senza
dubbio un taxon antico che presenta la di-
sgiunzione artico-alpina (ToLMATCHEV, 1960).
La pseudovicarianza di tipo alpino-planiziale
¢ illustrata inoltre dalla presenza di Coro-
nilla minima L. diploide (KUPFER, 1972 a) nel-
la fascia alpina dei Pirenei (ma non delle
Alpi) e dalla presenza di Isatis alpina Vill.
var. apennina Ten. (= I. allionii P. W. Ball,

Cerastium tomentosum.




¥ 5oa &
Rhodothamnus chamaecistus.

Cortusa matthioli.

nd.t) e di Cerastium tomentosum L., en-
trambe diploidi, nella fascia altomontana
dell’Appennino abruzzese (FAVARGER, 1972d,
1973 a).

Ciascuna catena montuosa elevata acco-
glie quindi qualche taxon diploide, evidente-
mente di origine terziaria, che ha avuto un
ruolo nella genesi di specie attualmente dif-
fuse nelle pianure sottostanti; cid permette
di supporre che le flore orofile, tranne quelle
dell’Europa Centrale, siano in gran parte pii
antiche delle flore delle regioni basse che le
circondano. Se abbiamo insistito in primo
luogo su questi taxa pitt 0 meno nettamente
paleoendemici, ¢ perché essi sono stati mal
interpretati dai sistematici del passato. Sol-
tanto lo studio citologico ha permesso di
scoprire la loro origine antica e i loro ca-
ratteri primitivi.

Ma occorre dire che le flore orofile del-
I'Europa centrale e occidentale contengono
numerose altre specie relitte la cui antichita
¢ riconosciuta gia da molto tempo, perché




esse sono tassonomicamente isolate (generi
monotipici, sezioni particolari di un genere
ecc.) e possiedono un’areale ristretto (specie
endemiche) o molto frammentato. L'argo-
mento citologico € qui meno decisivo che non
nei casi di microevoluzione; tuttavia & interes-
sante notare che la maggior parte di queste
specie molto antiche sono dei paleopoliploidi
o dei diploidi, oppure presentano un nume-
ro aploide di cromosomi loro peculiare.
Qualche esempio sara sufficiente:

Arenaria huteri Kerner: rarissima specie
delle rupi calcaree delle Alpi Carniche che
non presenta affinitd con nessun altra entita
rupicola alpina. Le sue eventuali parentele
vanno forse ricercate nell’ambito delle spe-
cie balcaniche a n = 11. Il suo areale & estre-
mamente circoscritto e il suo numero cro-
mosomico (2 n = 88) & quello di un paleopo-
liploide.

Rhodothamnus chamaecistus (L.) Rchb.:
Questa pianta & stata sempre considerata
come rappresentante di un genere monoti-
pico. Ma recentemente Davis ha scoperto una
seconda specie in Anatolia. La notevole di-
sgiunzione degli areali delle due specie de-
pone a favore di una separazione molto an-
tica. Il numero di cromosomi della specie al-
pina & diploide (2n = 24) e differisce da quel-
lo dei nostri rododendri (2n = 26) (PoLATS-
CHEK, 1966).

Physoplexis comosa (L.) Schur: il suo
portamento & peculiare e il suo numero cro-
mosomico (2n = 34) non ricorre mai all'in-
terno del genere Phyteuma. Si tratta probabil-
mente di un paleopoliploide, il cui areale &
quasi totalmente limitato alle Alpi calcaree
sud-orientali.

Cerastium lineare All.: Alpi Graie e Co-
zie, specie diploide senza rapporti con le altre
specie alpine del genere Cerastium.

Wulfenia carinthiaca Jacq.: Carinzia, Ser-
bia, Montenegro (diploide).

Paederota bonarota L. e P. lutea Scop.:
Alpi sud-orientali (paleopoliploide).

A quale epoca datano queste piante?. Cer-
tamente all’epoca del corrugamento alpino
avvenuto durante il Miocene. La maggior
parte dei taxa non sono specie di alta monta-
gna, ma piuttosto piante di dirupi e gole
fresche delle fascie montana e subalpina.

Ora, come ha rilevato Scharfetter, le Alpi
prima di raggiungere la loro massima altez-
za hanno presentato l'aspetto di basse mon-
tagne boscate. Le prime orofite, o piuttosto
emiorofite, comparse durante il Miocene, si
sono differenziate, senza dubbio per specia-
zione graduale, a pariire da specie della flo-
ra planiziale arcto-terziaria.

Detta flora & ben nota in seguito alle clas-
siche ricerche di Heer (1854-1859) sulle mo-
lasse di Ochningen.

Essa comprendeva un buon numero di
specie subtropicali o di regioni temperato-
calde accanto ad entitd appartenenti all’at-
tuale cintura boreomeridionale di Meusel.
Sfortunatamente, se gli alberi hanno lasciato
resti fossili, lo stesso non vale per le specie
erbacee che popolavano il sottobosco di que-
ste foreste. Si puo supporre che piante come
Saxifraga paradoxa Sternb., Homiogyne sylve-
stris (Scop.) Cass., Pseudostellaria europaea
Schaeftlein, Hacquetia epipactis (Scop.) DC.,
localizzate sul bordo sud-orientale delle Alpi
costituiscano gli ultimi resti di questa flora
planiziale del Miocene, da cui hanno tratto
origine le prime orofite alpine. Oltre alle en-
demiche e alle subendemiche citate sopra,
queste emiorofite comprendono sicuramente
sulle Alpi: Cortusa matthioli L., Doronicum
cataractarum Widder, i generi Aconitum,
Delphinium, Swertia e le Genziane di taglia
elevata delle sezioni Asterias e Coelanthe
(Diels, op. cit.).

Poiché molte di queste entita sono impa-
rentate con specie dell’Asia centrale o orien-
tale, si pud addurre, per spiegare la loro ori
gine, una delle due ipotesi seguenti:

a) Migrazione durante l'orogenesi alpina
di emiorofite provenienti dalle montagne del-
1’Asia centrale e orientale accompagnata da
una differenziazione a livello specifico. Una
migrazione di questo tipo dovrebbe essere
stata possibile per piante non psicrofile, sen-
za dubbio euriterme o addirittura relativa-
mente termofile.

b) Differenziazione simultanea di emioro-
fite in Asia, Europa e America del Nord, a
partire da specie planiziali della flora arcto-
terziaria.

Che il processo si sia espresso con esiti
molto simili in Europa, Asia e Nord-America
& stato recentemente confermato dagli studi



di Sivak e CaraTinI (1973) che hanno ricono-
sciuto, nel Miocene delle Lande (Guascogna),
alcuni granuli pollinici appartenenti al gene-
re Cathaya (Asia orientale) ed a Pini ameri-
cani.

La secenda ipotesi che fu sostenuta con
puntuali argomentazioni da Diels e Schar-
fetter (op. cit.) ci sembra la pi attendibile
e cosi si spiega come partendo da una flora
arcto-terziaria assai simile, nelle Montagne
Rocciose, nell’'Himalaya e nelle Alpi, si siano
formate emiorofite differenti, come per esem-
pio i generi delle Schrophulariaceae: Lagotis
nell’Himalaya, Synthyris nelle Montagne Roc-
ciose e Paederota nelle Alpi, o anche le di-
verse specie di Wulfenia: W. amberstiana
Benth. (Himalaya) e W. carinthaca Jacq. (Al
pi) € cosi via.

Nei Pirenei, molto probabilmente risalgo-
no a questa epoca Ramonda wmyconi (L.)
Rchb., paleopoliploide, Dicscorea pyrenaica
Bord. e .D. chovardii Gaussen, diploidi (MIE-
GE, 1954), e forse anche Xatardia scabra (La-
peyr.) Meissner, curiosa ombrellifera dei de-
triti scistosi, unica specie di un genere mo-
notipico.

I Pirenei, (soprattutto il loro versante
meridionale) e le montagne balcaniche sono
stati in minor misura ricoperti dai ghiacciai
rispetto alle Alpi. Non deve quindi sorpren-
dere che generi appartenenti a famiglie tro-
picali come le Gesneriaceae e le Dioscorea-
ceae, che mancano nelle Alpi, vi siano so-
pravvissute.

Alla fine del Miocene, ossia durante il
Saheliano-Pontico, il Mediterraneo subi un
disseccamento considerevole fino ad essere
ridotto ad una serie di lagune. Quest’ipotesi
ha trovato conferma in recenti studi geolo-
gici (HsuU et al., 1973). Durante questo periodo
la regione mediterranea & stata invasa da
una flora steppica proveniente dall’Asia occi-
dentale o dall’Africa (GREUTER, 1970).

Ci sembra verosimile far risalire al Sahe-
liano-Pontico la genesi di un certo numero
di orofite di ceppo mediterranco o steppico
ricorrenti sulle Alpi, Pirenei, Abruzzi e Sier-
ra Nevada ed appartenenti, secondo Diels,
al ramo meridionale della flora terziaria al-
pina di cui rappresentano probabilmente gli
clementi pitt antichi. Citiamo per esempio:
Petrocallis pyrenaica (L) R. Br. (diploide),
Trifolium saxatile All. (diploide), Carlina

acanthifolia All. (diploide), Minuartia cher-
lerioides (Hoppe) Becherer (paleopoliploide)
ecc. Caratteristico dei Pirenei & Cerastium
pyrenaicum Gay (diploide) che risulta molto
isolato nel contesto della flora orofila euro-
pea ed i cui legami con entitd congeneri cau-
casiche sono stati evidenziati da FAVARGER e
KuUprER (1968). Drypis spinosa L., degli Abruz-
zi e dei Balcani nord-occidentali, senz’altro
un paleopoliploide, risale probabilmente a
quest’epoca, e lo stesso vale per Erinacea
anthyllis Link (paleopoliploide) delle monta-
gne spagnole e dell’Africa del Nord.

L'aumento delle orofite
nell'ultimo periodo del terziario

Man mano che le Alpi si sollevavano,
raggiungendo una altitudine superiore a quel-
la che hanno attualmente le loro vette mag-
giori, un gran numero di nuovi biotopi si
offrivano alla colonizzazione da parte dei ve-
getali. Tuttavia solo le specie capaci di resi-
stere alle condizioni rigide della fascia alpi-
na (temperature medic basse, breve periodo
vegetativo, grande ampiezza della escursione
termica giornaliera ecc.) potevano insediar-
visi.

A quest’epoca (probabilmente l'inizio del
Pliocene) risale la maggior parte delle oro-
fite delle nostre montagne pil1 alte. Signifi-
cativo & il numero relativamente elevato di
specie endemiche, che appartengono nelle
Alpi ai seguenti generi:

Achillea: 8 sp.
Androsace: 6 sp.
Campanula: 15 sp.
Cerastium: 5 sp.
Galium: 11 sp.

Gentiana: 10 sp.
Pedicularis: T sp.
Phyteuma: 6 sp.
Primula: 12 sp.

Valeriana: 5 sp.

Viola: 8 sp.

D’altra parte, il coefficiente di Jaccard,
calcolato sull'insieme della flora endemica
alpina, & del 58% nelle Alpi occidentali e del
42% nelle Alpi orientali (FAVARGER, 1972 a), il
che significa che in media ciascun genere
della flora endemica & rappresentato da due
specie.

E per questo che abbiamo parlato di
«abbondanza», termine che esprime in modo
forse un po’ eccessivo fenomeni di speciazio-
ne molto intensi. L'espressione & stata d’al-
tronde utilizzata da CHouarp (1951).






