N

N

Contribution a la taxonomie et a ’écologie des chénes
du Berry
G. Grandjean, P. Sigaud

» To cite this version:

G. Grandjean, P. Sigaud. Contribution a la taxonomie et a 1’écologie des chénes du Berry. Annales
des sciences forestieres, 1987, 44 (1), pp.35-66. hal-00882403

HAL Id: hal-00882403
https://hal.science/hal-00882403

Submitted on 11 May 2020

HAL is a multi-disciplinary open access L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
archive for the deposit and dissemination of sci- destinée au dépot et a la diffusion de documents
entific research documents, whether they are pub- scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
lished or not. The documents may come from émanant des établissements d’enseignement et de
teaching and research institutions in France or recherche francais ou étrangers, des laboratoires
abroad, or from public or private research centers. publics ou privés.


https://hal.science/hal-00882403
https://hal.archives-ouvertes.fr

Ann. Sci. For., 1987, 44 (1), 35-66

Contribution a la taxonomie et a I’écologie
des chénes du Berry

G. GRANDIJEAN, P. SIGAUD
E.N.IT.E.F., Domaine des Barres, F 45290 Nogent-sur-Vernisson

Résumé

Des observations morphologiques fines de rameaux, feuilles et fructifications sont effectuées
sur 419 chénes, dans des populations sympatriques ou allopatriques. Dix-neuf caractéres, divisés en
un total de 82 classes, sont ainsi recensés. L’analyse factorielle des correspondances met en
évidence 3 poles trés nets reliés par quelques intermédiaires. Ces 3 poles correspondent & Quercus
robur L., Quercus petraea (Mar.) Liebl., et Quercus pubescens Willd. La rareté des individus
réellement intermédiaires permet de rattacher la plupart des arbres a I'un des trois taxons.

Les variations des longueurs des pédoncules et des pétioles sont étudiées séparément dans
I’arbre et le peuplement.

Parallélement, des stations sont isolées par une étude phytoécologique, =t sont corrélées a
I’étude taxonomique. II ressort de cette confrontation que :

— la population de chénes est une indicatrice du milieu,

— spéciation taxonomique et séparation écologique vont de pair.

Quoique les échanges interspécifiques semblent limités a I'heure actuelle, hypotheése de
I'introgression apparait malgré tout plausible.

Introduction

Les chénes ont toujours occupé une place privilégiée en Europe, tant a cause de
leurs qualités technologiques que de la valeur quasi-sentimentale qui leur est attribuée.

Ils restent malgré cela trés méconnus des forestiers et des chercheurs, et des
questions sont régulierement posées a leur sujet.

La premiére et principale est d’ordre botanique : si 'existence des 3 grands chénes
européens : Quercus robur L., Quercus petraeca (Matt.) Liebl. et Quercus pubescens
Willd, ne fait plus guére de doute, il n’en est pas de méme des individus supposés
intermédiaires ; les innombrables formes qui ne correspondent pas aux descriptions
classiques ont été interprétées tantdt comme des sous-espéces, variétés ou formes,
tant6t comme des hybrides.

Plusieurs travaux ont été réalisés ces derniéres décennies a I'étranger, et une
théorie unificatrice a été proposée, celle de I'hybridation introgressive. Selon celleci,
apres interfécondation, les croisements suivants seraient surtout des back-cross, chaque
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espece « phagocytant » ainsi peu a peu une partie du géndme d’une ou des deux autres
espéces. Les individus hybrides formés auraient des caractéres intermédiaires 9 entre
ceux des especes parentales, et occuperaient des localisations écologiques différentes des
exigences des parents.

Il s’agissait donc de savoir ce qu’il en est dans le Berry ou le chéne constitue un
matériel forestier important n’ayant jamais, a notre connaissance, fait 'objet d’études
fines.

On envisagera successivement dans cet article les aspects botanique (taxonomie et
variation), écologique et phytogénétique.

1. Taxonomie

1.1. Matériel et méthodes d’étude

1.11. Méthodologie générale

Le but du travail est de vérifier la validité de la classification des chénes. La mise
en évidence d’éventuels intermédiaires nécessite une étude morphologique fine des
arbres, et non une simple reconnaissance pratique.

Cette taxonomie se fait en 3 étapes : description des U.T.O. (Unités Taxonomi-
ques Opérationnelles, ici les arbres), estimation des ressemblances, et classement en
groupes.

Il faut donc au départ un nombre important de caractéres différentiels indépen-
dants, ou supposé€s tels, dont le regroupement a posteriori permettra de définir les
taxons. Les caractéres en question concernent le rameau de 'année, la feuille, et la
fructification.

1.12. Région d’étude

L’étude a été réalisée en Berry (départements du Cher et de I'Indre), au Centre de
I’Office National des Foréts de Bourges.

Le climat est de type océanique dégradé, avec une tendance continentale plus ou
moins prononcee.

Le domaine floristique est atlantique, secteur ligérien (FLAHAUT).

Les formations géologiques appartiennent aux terrains sédimentaires du Bassin
Parisien. Un vaste plateau central de calcaires jurassiques, la Champagne berrichonne,
est limité au Nord-Ouest par la cuvette tertiaire, acide et humide de Sologne, et a I'Est
par les collines du Sancerrois.

Les sols sont tres variés, depuis les rendzines de la vallée du Cher jusqu’aux sols

podzoliques solognots, en passant par toutes les intensités d’hydromorphie.

(1) Dans cet article, le terme « intermédiaire » nc sigrifie pas : a4 égale distance. Le génome de P'une des
especes prédomine cn général dans les produits de I'introgression.
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Il s’agit donc d’une région petite mais diversifiée, ou les trois chénes : sessile,
pédonculé, pubescent, coexistent.

1.13. Choix des placettes

L’implantation des placettes d’échantillonnage des arbres obéit & certains impératifs
d’ordre sylvicole et de gestion pour déterminer un choix de I'essence objectif (en
I'occurrence chéne pédonculé ou sessile) dans les taillis-sous-futaie en conversion. Les
placettes ont donc été instaliées en foréts soumises, traitées en taillis-sous-futaie, et si
possible aprés une coupe de taillis. Les arbres sont des réserves, modernes et anciens.

Elles sont établies d’aprés I’écologie et non le peuplement, de maniére a représen-
ter les grands milieux berrichons. Leur surface n’est pas délimitée mais impérativement
homogeéne sur le plan stationnel, et I'effectif est variable (de 5 a 40 arbres).

Au total, 32 placettes rassemblent 419 arbres.

L’échantillon élémentaire est I'arbre. Les arbres sont numérotés sur le terrain. Sur
chacun, 5 rameaux, 10 feuilles, 20 pédoncules sont tirés au fusil ou cueillis & I'échenil-
loir en périphérie du houppier de lumiere (les feuilles ont ainsi des caractéres bien
marqués sans pour autant étre abrasé par le vent). Ces spécimens sont dépouillés au
bureau 9,

sinus principal
nervures secondaires

cupule

axe foliaire nervure intercalaire

limbe 4-10-11

e

lobes principaux

— pédoncute fructifére
17-18-19-20

base du limbe

67
l

lobes supplémentaires
8

— rameau de I'année
1-2

aisselle des nervures

o 14-15
nervure principale

5-12-13
pétiole
3-16
Fic. 1

Données récoltées sur I'échantillon (les numéros sont ceux des caractéres taxonomiques).

(2) IIs sont déposés au Laboratoire de Botanique de 'E.N.L.T.E.F.
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1.2. Caracteéres taxonomiques

1.21. Données prélevées sur I'échantillon

Les caracteres doivent étre suffisamment discriminants pour rendre compte de la
variabilité des arbres. Les meilleurs sont a la fois a peu prés constants sur I'arbre, et
variables entre les individus.

Ceux utilisés ici sont tirés de la littérature (Camus, 1939 ; Mocat & Paoir, 1972 ;
KissLING, 1980a). Une étude préalable, portant sur 34 arbres et 30 caractéres, a permis

N

de choisir parmi ces derniers les plus fiables et les plus faciles & mesurer.

Les 20 caracteres taxonomiques sont les suivants : (fig. 1).

Rameau de I'année 1 - Densité des poils tecteurs
2 - Longueur des poils
Feuille 3 - Couleur du pétiole
4 - Brillance de la face sup. du limbe
5 - Présence de nervures intercalaires
6 - Présence de 1/2 bases auriculées
7 - Présence de 1/2 bases aigués
8 - Présence de lobes supplémentaires
9 - Forme de I’apex des lobes
10 - Densité des poils tecteurs a la face inf. du limbe
11 - Longueur des poils tecteurs a la face inf. du limbe
12 - Densité des poils tecteurs sur le pétiole ou de la nervure
principale
13 - Longueur des poils tecteurs sur le pétiole ou de la nervure
principale
14 - Densité des poils tecteurs a l'aisselle de la nervure principale
15 - Longueur des poils tecteurs a P'aisselle de la nervure principale
16 - Longueur moyenne des pétioles de 10 feuilles d'un rameau
Pédoncule fructiféere 17 - Densité des poils tecteurs a mi-longueur
18 - Longueur des poils tecteurs 8 mi-longueur
19 - Moyenne des longueurs des pédoncules
20 - Ecart-type estimé de la longueur précédente (caractére non pris
en compte dans l'analyse multivariable)

1.22. Protocole des mesures

1.221. Caractéres métriques

Les longueurs des pédoncules et des pétioles sont mesurées au millimeétre prés avec
un réglet métallique. Le terme longueur du pédoncule désignera la distance de la base
du pédoncule au niveau de linsertion de la 1 cupule (ou de la cicatrice de celle-ci).

1.222. Caractéres de pilosité

Ils sont parmi les plus distinctifs des 3 chénes. Une loupe binoculaire 35 X est
suffisante pour les mesures ; on ne prend en compte que les poils tecteurs.

Les densités sont appréciées par rapport & des échelles graphiques de référence
(d’aprés KissLING, 1980a). Les 7 classes vont de O (glabre) 4 F (entiérement opaque).
On note la classe moyenne observée sur Pensemble de 'échantillon de l'arbre.
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— Les longueurs des poils sont appréhendées a 'aide de 3 classes d'une échelle
graphique (d’aprés KissLinG, 1977) : poils courts, moyens ou longs (les 3 pouvant
coexister sur une méme feuille).

1.223. Autres caractéres

e 3: La couleur du pétiole est notée rouge, orange, jaune ou indéterminée
(= verdatre), d’aprés des couleurs de référence du Code International de Couleur des
sols :

Rouge (R): 7,5 R (3/6, 4/6, 4/8) et 10 R (4/6, 5/6).
Jaune (j) : 5Y (7/8, 8/4, 8/6, 8/8) et 2,5Y (7/6, 7/8).
Orange (O) : les intermédiaires entre ces 2 couleurs.
Indéterminée (I) : non identifiée dans le Code.

On ne considere que la couleur « dominante » trouvée dans I’échantillon.
e 4: La feuille est notée subjectivement mate ou brillante.

e 5: Une nervure intercalaire irrigue un sinus principal, et est au moins aussi
longue que la demi-distance : base de la nervure/base du sinus. On note en « pré-
sence » 3 nervures intercalaires ou plus en moyenne par feuille.

e 6-7-9 : Les formes de la base du limbe et de 'apex des lobes sont appréciées a
'aide des échelles graphiques fig. 2a et 2b. En ce qui concerne I’apex, on ne note que
la forme « maximum » de I’échantillon, selon la relation d’ordre : D> A > B > C.

rrrve

' demi-bases auriculées demi-bases arrondies
(non prises en compte)

-

Py PP

demi-bases aigles

Distinction entre demi-bases

FiG. 2a
Forme de la base du limbe : échelle graphique (modifiée de MoGGr & PaoLri, 1972).
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Fic. 2b

Forme de l'apex des lobes : échelle graphique.

e 8 : Un lobe supplémentaire est irrigué par une nervure d’ordre 3. Le caractére 8
correspond 3 au moins 2 lobes supplémentaires en moyenne par feuille.

On ne mesure essentiellement que des moyennes de I’échantillon récolté sur
I'arbre. Les classes choisies, notamment pour les échelles graphiques, sont trés larges,
et il existe toujours une classe dont U'effectif est nettement supérieur aux effectifs des
autres classes. On peut considérer la variation intra-arbre comme faible et négligeable.
Quant aux caractéres métriques, I’étude de leur variation fait I'objet de la seconde
partie.

Au vu des histogrammes obtenus pour les longueurs moyennes dans 'échantillon

total des 419 arbres, ces critéres métriques continus ont été a leur tour sériés en
classes, selon :

— longueur des pétioles : 8 classes,
mm : 0-7, 79, 9-11, 11-13, 13-15, 15-17, 17-20, 20-27 ;

— longueur des pédoncules : 11 classes,
mm : 0-6, 6-8, 810, 10-12, 12-14, 14-16, 16-18, 18-20, 20-22, 22-40, 40-80.

Les 19 premiers caractéres forment ainsi 82 classes binaires (1/0).

1.3. Traitements et résultats

Le tableau des données : 419 arbres x 82 classes binaires de caractéres a été traité
en analyse factorielle des correspondances (programme AFCE de 'E.N.L.T.E.F., ver-
sion du 27-10-1982). Les résultats sont exploités a 'aide des projections dans les plans
des 6 axes factoriels, et par le tableau diagonalisé¢ des données.

1.31. Projection graphique

Les deux premiers facteurs constituent le meilleur plan de projection. La figure 3a
montre 3 ensembles d’arbres isolés par I'analyse. Tous les individus appartiennent & un
« triangle » taxonomique, avec un fort regroupement des arbres vers les sommets.

La projection des classes de caractéres confirme I'ordonnancement triangulaire, et
montre une relation clinale trés forte entre les diverses classes des caracteres €lémen-
taires (fig. 3b).
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Fic. 3

Projection graphique sur les axes factoriels I et 2.
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Les caractéres groupés au voisinage de chaque sommet permettent de dresser un
portrait-type des chénes qui s’en réclament.

Pole 1 : La feuille est mate sur sa face supérieure.
Le pétiole, vert ou plus rarement rouge, est glabre et court (moins de
7 mm).
Les feuilles possédent plus de 3 nervures intercalaires, et sont auriculées.
Le rameau de I’année, la face intérieure du limbe, la nervure principale,
Paisselle des nervures et le pédoncule fructifére sont glabres.
Enfin, le pédoncule fructifére est long (plus de 18 mm).

Cette description est celle de Quercus robur (KotscHy, 1864 ; Camus, 1939 ;
Mogar & Paori, 1972 ; KissLinGg, 1980b).

Péole 2 : Le rameau de Pannée est glabre.
La feuille, luisante sur sa face supérieure, possede moins de 3 nervures
intercalaires, et sa base n’est pas auriculée.
Le pétiole est long et jaune, glabre (plus de 12 mm de longueur
moyenne).
La face inférieure du limbe présente des poils courts, appliqués, étoilés,
en grand nombre : C ou D.
L’aisselle de la nervure principale montre par contre des poils moyens ou
longs, dressés, nombreux, C ou D.
Le pédoncule fructifere, pileux (C ou D) de poils courts ou moyens, est
court (moins de 6 mm).

Cela correspond au profil de Quercus petraea.

Péle 3 : 11 est beaucoup plus flou.
Le rameau de 'année est trés pubescent (E) masqué par la pilosité (F).
La feuille, qui posséde des lobes assez aigus, est luisante ; elle n’a ni
oreillettes, ni nervures intercalaires. Son pétiole est long (plus de 11 mm).
La nervure principale, le pétiole et I'aisselle des nervures sont densement
(E) pubescents de poils longs.
La face inférieure du limbe montre une densité moyenne (C) de poils
longs uniquement.
Le pédoncule fructifere est court (moins de 8 mm) et trés pubescent (E
ou F).

On peut y reconnaitre Quercus pubescens.

Des lors, la projection graphique des arbres (fig. 3a) s’interpréte immédiatement :
les deux ensembles denses correspondent aux chénes sessile et pédonculé, réunis par un
isthme intermédiaire. La « nébuleuse » de droite regroupe des chénes pubescents.

Tous les arbres ne se reconnaissent évidemment pas dans les portraits-type précé-
dents. Il existe une énorme variabilité, notamment dans P’ensemble pubescent, pouvant
aller jusqu’'a une absence totale de poils tecteurs sur le rameau et la feuille !

Le regroupement important des chénes vers les poles autorise cependant a donner
a ces ensembles les noms spécifiques : I'Espece, loin d’étre Iincarnation d’un type fixe,
prend au contraire en compte la variabilit¢ d’une population.

Cest une notion essentiellement pratique, et donc vulgarisatrice.

Il ne peut étre donné aux axes factoriels de définition précise. Tout au plus peut-
on dire, a '’examen du poids des classes de caractéres, que I’axe 1 prend beaucoup en
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compte les longueurs des pétioles et des pédoncules, alors que I'axe 2, qui seul sépare
les 3 chénes, est principalement lié aux caractéres de pilosité.

1.32. Tableau diagonalisé

Le tableau des données (419 x 82) présente les arbres et les caracteres dans I'ordre
de leur numérotation.

En permutant de maniére judicieuse l'ordre des lignes (caracteres) et des colonnes
(arbres), on peut regrouper préférentiellement les informations (caractéres codés 1) au
voisinage de la diagonale principale. On obtient ainsi un tableau diagonalisé (fig. 4).

Les 3 espéces apparaissent nettement, ainsi que la distribution de chaque classe de
caractére dans Pensemble des arbres. L’examen de I'étalement de tous les caractéres
permet de tracer des limites entre les especes.

Ces limites sont généralement bien accusées ; seuls 12 individus entre les chénes
sessile et pédonculé ont été qualifiés d'« intermédiaires », 'ensemble des caractéres

décrits ne permettant pas de les rattacher & une espece plutdét qu’a lautre.

1.4. Sur quelques chénes méditerranéens

Le chéne pubescent, espece méditerranéenne, est en transgression édaphique en
Berry. 1l était donc intéressant de comparer les individus berrichons a leurs homologues
méridionaux.

Vingt-cing chénes a feuilles caduques ont €té échantillonnés dans deux taillis
vieillis, 'un A Oraison (Alpes de Haute-Provence), P'autre a Touét-sur-Var (Alpes-
Maritimes).

Ces arbres ont été décrits et dépouillés dans les mémes conditions que les 419
autres chénes. La projection graphique dans le plan factoriel (1,2) montre exactement
les mémes regroupements de chénes berrichons, mais les chénes méditerranéens sont
dans leur majorité plus proches du pdéle pubescent que tous les autres. Leurs caractéres,
notamment de pilosité, sont plus prononcés (fig. 3a).

1.5. Interprétation et modéles génétiques

L’étude n’a porté que sur des corrélations entre caractéres morphologiques. Pour
interpréter plus avant le triangle taxonomique, un modele théorique reliant ces carac-
téres et leur support génétique est nécessaire.

Pour ANDERSON, 1949, et KissiLing, 1980b, Pintrogression (hybridation suivie de
back-cross) entre plusicurs espéces produit un « réseau de corrélations », di au linkage
des caractéres polygéniques tempéré par le crossing-over ).

Sous réserve de certaines hypothéses génétiques, les individus F2 issus de I'intro-
gression entre 3 espéces ont des caractéres intermédiaires entre ceux des espéces
parentales. Ils peuvent étre représentés par un ensemble de points situés a lintérieur
d’un triangle dont les sommets seraient les parents. Dans les générations suivantes, le
réseau est fragmenté, mais non dénaturé.

(3) D’autres auteurs estiment que les liaisons entre caraciére sont plutét d’origine pléiotropique.
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TAXONOMIE DES CHENES DU BERRY 47

L’analyse factorielle calculant les corrélations entre les caractéres différentiels, la
projection graphique (1,2) représente exactement le réseau théorique de KISSLING.

Certaines hypothéses simplificatrices de l'auteur (caractéres commandés par des
polygenes a effets additifs, équiprobabilité de fécondation) s’accommodent mal du fort
regroupement des chénes en Berry, et de la rareté des intermédiaires.

Pour expliquer ce fait, on peut évoquer en particulier :
— la dominance de certains génes : voir § 2.113. la longueur du pédoncule ;

— le pas variable des classes de caractéres métriques (axe 1) privilégiant les
longueurs intermédiaires. Les distributions dans I'échantillon (fig. 5) montrent que des
pas équidistants isolent aussi nettement les chénes sessile et pédonculé ;

—- la non équiprobabilit¢ de fécondation entre les différentes formes ;

— la sous-représentation de certains milieux écologiques. Cela ne peut étre évoqué
que pour la transition pédonculé-pubescent (voir § écologie).

Le réseau de corrélations permet enfin d’interpréter le triangle taxonomique
comme conséquences d'un patrimoine génétique commun aux 3 chénes européens, avec
une nette polarisation vers des formes distinctes et différenciées.

1.6. Autres approches taxonomiques

Des criteres autres que morphologiques ont été utilisés par certains auteurs pour
affiner la systématique des chénes.

1.61. Les critéres caryologiques

Ils ne sont pas distinctifs : la garniture chromosomique est la méme (n = 12), et
I’étude fine des chromosomes est délicate : ceux-ci sont petits, se prétent mal aux
analyses classiques, et la présence constante de tanins vient polluer les préparations
(WiGstoN, 1973).

1.62. Une faible viabilité pollinique

Elle est assez souvent le signe d’un statut d’hybride. OLsson, 1975 et RusHTON,
1978 constatent une viabilité pollinique plus réduite chez leurs formes intermédiaires.

1.63. Critéres biochimiques

L’examen des substances flavoniques est décevant (LEBRETON, 1976) mais OLSSON,
1976, met en évidence un groupe de péroxydases distinctives de Quercus robur et
Quercus petraea.

1.64. Les hybridations interspécifiques artificielles

Elles sont peu probantes DENGLER, 1941 ; Pyatnitski, 1960 (in GARDINER, 1970) ;
Jovanovic, 1973 ; RusHroN, 1977, rapportent des taux moyens de fécondations robur X
petraea et robur X pubescens variant entre 0 et 2 p. 100 (contre 30 a 50 p. 100 pour les
fécondations intraspécifiques). De plus, les glands formés sont extrémement fragiles :
aucun hybride viable n’a été obtenu & ce jour !
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Ceci mériterait cependant d’étre vérifié compte tenu du peu de connaissances
actuelles sur la maitrise de la biologie florale des chénes.

1.65. Les parameétres technologiques des bois, étudiés par DERET-VARCIN (1983), isolent
bien les chénes sessile et pédonculé.

Le polymorphisme de nombreux chénes américains a aussi été attribué a l'intro-
gression. Les études biochimiques multivariables viennent corroborer et affiner les
résultats des analyses morphologiques (KNops & JENSEN, 1980).

2. Variations

Les résultats de I'analyse taxonomique multivariable rendent possible Iinterpréta-
tion de la variation de quelques caractéres.

2.1. Caractéres métriques

Les longueurs des pétioles et des pédoncules ont fait 'objet de mesures millimétri-
ques sur chaque arbre :

— variation individuelle, grice a quelques arbres suréchantillonnés ;

— variation dans deux populations sympatriques, les placettes 02 et 04, portant des
peuplements purs respectivement sessile et pédonculé ;

— variation dans I’échantillon total (419 arbres) a l'aide des longueurs moyennes
par arbre.

2.11. Longueur des pédoncules fructiféres

2.111. Variation individuelle

Chez tous les individus, la distribution est monomodale et dissymétrique (fig. 6).
Les courbes bimodales obtenues par PELLECUER, 1976, pourraient résulter d’une insuffi-
sance statistique des échantillons. Ces courbes en cloches suggerent un contréle polygé-
nique du caractére (hypothése envisagée par OLssON, 1976).

Enfin, leur dissymétrie fait penser a une distribution log-normale. C’est le cas chez
le chéne pédonculé ; il faudrait des mesures plus précises dans la classe [0, 1] mm pour
le vérifier aussi chez le sessile.

2.112. Variation d’une population

Dans les placettes 02 et 04, on a fait la somme des fréquences relatives des classes.
Ici aussi, les courbes sont monomodales dissymétriques (fig. 7). On observe de plus un
léger recouvrement dans les classes de transition (5 & 15 mm), méme pour des
peuplements purs.

Pour la placette 04, le passage aux coordonnées semi-logarithmiques permet d’obte-
nir une distribution normale.
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Exemples de la variation de la longueur des pédoncules sur différents arbres de I'échantillon.

Abscisse : longueur des pédoncules de I'arbre (classe : 5 mm).
Ordonnées : % par classe.
0209 : n° de larbre.

2.113. Variation dans 'échantillon

On utilise la longueur moyenne par arbre Lg. Cette grandeur isole 2 ensembles
(chénes pubescents exceptés) qui correspondent a quelques pour cent prés aux chénes
sessile et pédonculé : le nom frangais de ces espéces est ainsi justifié (fig. 5).

_Au-dela de fd = 17 mm, tous les chénes communs sont des pédonculés. En-deca
de Ly = 8 mm, 96 p. 100 sont des sessiles. Entre ces deux seuils, on ne peut dire a
priori Pespéce. Les intermédiaires se distribuent dans les classes [5, 15[ mm.

Il apparait d’autre part que chez les chénes pédonculés, longueur moyenne Lq et
coefficient de variation C, sont indépendants.

Ces observations : indépendance du coefficient de variation, et distribution log-
normale, font tenir pour trés vraisemblable que les geénes contrdlant la longueur des
pédoncules du chéne pédonculé ont des effets multiplicatifs. La dissymétrie des courbes
serait ainsi due 4 une dominance partielle des génes dont les effets sont les plus faibles.
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Histogramme des fréquences des longueurs de pédoncule.

dans une placette (02) de chéne pédonculé (26 arbres et 2 259 pédoncules).
dans une placette (04) de chéne sessile (30 arbres et 2 022 pédoncules).
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2.12. Longueur des pétioles

2.121. Variation individuelle

Chez tous les individus, la distribution est monomodale. Les courbes sont moins
nettes que celles obtenues pour les pédoncules. Le mode d’échantilionnage est peut-étre
en cause : les feuilles d'un rameau n'ont certainement pas des longueurs de pétiole
indépendantes.

2.122. Variation dans une population

A Tintérieur des placettes monospécifiques 02 et 04, la distribution de la longueur
des pétioles de tous les arbres est normale. SHUTILOV, 1968, observe de telles distribu-
tions aussi chez les chénes pubescents du Caucase.

2.123. Variation dans I'échantillon

— Longueur moyenne des pétioles L, et coefficient de variation ne présentent
aucune liaison particuliére.

— La courbe obtenue avec E‘ est semblable a la figure 5 : Chénes pubescents mis
a part, il y a une bonne séparation sessiles/pédonculés.

Au-dela de E‘ = 14 mm, tous les non-pubescents sont des sessiles.
En-deca de L, = 7 mm, tous les chénes sont des pédonculés.

— On peut raisonnablement penser, au vu des distributions normales, que le
controle de la longueur du pédoncule est réalisé par un polygéne a effets additifs.

2.2. Variations géographiques

Les comparaisons ponctuelles avec d’autres travaux sont difficiles du fait de la
diversité des variables taxonomiques employées, et des traitements choisis par les
auteurs. On se bornera ici a comparer les populations avec l'excellent critére de
longueur moyenne des pédoncules.

2.21. Les chénes en forét de Morimond (Haute-Marne) (PELLECUER, 1976)

Les chénes pubescents ne sont pas signalés 2 Morimond, et ont donc été exclus des
courbes en Berry. Les classes choisies par auteur sont centimétriques, excepté entre 0
et 1 cm.

Les conditions de deux études sont tres différentes (climat, sols, traitement sylvi-
cole), mais les deux ensembles, sessiles et pédonculés, sont bien tranchés. Il ne parait
pas y avoir une grande quantité d’« intermédiaires » (fig. 8a).

2.22. Les chénes de la Vallée de I'Ognon (Jura) (Mourey, 1978)

Des chénes pubescents sont signalés par I'auteur. Les courbes de distribution de Lg
en Jura et Berry sont trés semblables, le premier pic correspond aux chénes sessile et
pubescent, le second aux pédonculés (fig. 8b).
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Fic. 3

Fréquence des chénes par classe de longueur moyeane des pédoncules en Jura, Haute-Marne,
Suéde et Berry.

% par classe % par c.asse

H"Marne * Berry

300 arbres 317 arbres
(PELLECUER, 1976)

° i 50

FiG. 8a

Comparaisons des distributions en Haute-Marne et Berry. Classes : 10 mm (5 mm entre 0 et 1).

Nombre d’arbres par classe Nombre d'arbres par classe
"
2001 1001
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1 :
: Jura . Berry
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1 (MOUREY, 1978) 501 .
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Fic. 8b

Comparaison des distributions en Jura et Berry.

Nombre d'arbres par classe Nombre d'arbres par classe

504 100
' ] Suéde ] - Berry
] 158 arbres _ 317 arbres
(OLSSON, 1975)

101 ___L—l 20+ _l_\: o

o ey ™ — 5% t —> o o v T %5
Longueur moyenne des pédoncules (mm) Longueur moyenne des pédoncules (mm)

FiG. 8¢

Comparaison des distributions en Suédc et Berry. Classes : 10 mm.
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2.23. Les chénes de Suéde (Ovrsson, 1975) (fig. 8c)

La distribution de cette figure a été tracée a partir de schémas donnés par l'auteur.

Elle présente, par rapport a celles étudiées en Berry, une hypertrophie de la classe
[10, 20 mm ou sont trouvés intermédiaires et pédonculés berrichons.

Si le caractére « longueur moyenne du pédoncule fructifére » a la méme significa-
tion partout (ce qui serait en accord avec le réseau de corrélations), la distinction
sessile/pédonculé semble pouvoir s’appliquer & une bonne partie de la France, alors
qu’elle parait comparativement moins nette en Sue¢de ou le chéne sessile est en limite

géographique de son aire de distribution.

2.3. Conclusion de létude botanique

En Berry, les trois principaux chénes européens : Quercus robur, Quercus petraea
et Quercus pubescens existent de maniére caractéristique.

Tous les arbres s’inscrivent dans un triangle taxonomique dont les angles sont des
espéces-type. Les chénes pubescents méditerranéens sont plus proches du podle pubes-
cent que leurs homologues berrichons qui présentent une forte variabilité. Aucun chéne
indigéne observé ne présente de caractéres étrangers aux trois especes.

Cependant la prise en compte dun grand nombre d’arbres et de caracteres
différentiels fiables ne permet pas de doute sur la réalité mais aussi la rareté des chénes
intermédiaires.

La séparation botanique classique est ainsi confirmée : I'espéce est une entité
statistique qui prend en compte la variabilité d’une population d’arbres interféconds.
Cette distinction est nécessaire et suffisante pour la gestion forestiére.

On a vérifié de plus que la prise en compte d’un ou deux caractéres suffit a
reconnaitre — mais non pas établir — les espéces. C’est ainsi que la confrontation des
distributions de la longueur moyenne des pédoncules en Haute-Marne, Jura et Berry,
montre la nette séparation des chénes sessile et pédonculé, alors que les « intermé-
diaires » semblent plus fréquents en Sucde.

3. Ecologie

3.1. Etude phytoécologique

Une étude compléte du milieu naturel doit prendre en compte les variations
climatiques, stationnelles et biotiques.

En ce qui concerne les premieres, il faudrait envisager les micro-variations de
température et de pluviométrie, a l'intérieur de la forét, voire de la placette. Il s’agit
d’un travail important, dépassant le cadre de cette étude.

Les variables biotiques ont été considérées comme identiques a priori partout.

Dans un milieu donné, les ensembles floristiques représentent une synthése particu-
lierement intéressante de toutes ces influences, et permettent un classement relatif des
placettes selon les principaux facteurs du milieu.
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L'étude phytoécologique réalisée ici a pris en compte un nombre réduit d’espéces
végétales ayant une signification trés importante en Région Centre.

La diagonalisation du tableau des données (78 espéces x 32 placettes) a permis le

regroupement des placettes semblables en stations phytoécologiques. Des descriptions
pédologiques ont vérifié la validité de ce classement ¥,

Les grands milieux échantillonnés sont les suivants : alluvial, calcaire, neutre, xéro-
acidophile et hydromorphe. Dans chacun d’entre eux, ont été analysées la répartition
des espéces de chénes (autoécologie) et celle des peuplements (synécologie).

3.2. Autoécologie

Lors de I'analyse taxonomique, les chénes ont été regroupés en pubescent, sessile,
pédonculé et intermédiaire.

Dans chaque grand milieu écologique, le pourcentage de chaque groupe a été
calculé (fig. 9) :

A gradiant de pH
et de niveau I
trophique

milieux calcicoles alluviaux

neutro-calcicoles

>

gradiant

" de rétention
ne’utrvs. en eau du sol
méscphiles

acidoclines N
IR
e
Ty
[ i
LD
xéro-acidophiles hydromorphes
@ chénes pédonculés @ pubescents D sessiles . intermédiaires
Fic. 9

Répartition écologique des chénes en Berry (Sologne exceptée) en % par espéce.

(4) L’étude phytoécologique ct les descriptions pédologiques sont détaillées dans te mémoirc E.N.L.T.E.F.
de SiGaup, 1984.
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— le chéne pubescent est cantonné en Berry aux calcaires superficiels (2 moins de
35 cm de profondeur). Son comportement est xérothermophile ;
le chéne pédonculé, bien que présent partout a I’état diffus, a une préférence
marquée pour les milieux humides (son optimum est en milicu alluvial) : c’est le plus
hygrophile ;

— le chéne sessile occupe les terrains xéro-acidophiles & neutres mésophiles. Sa
hauteur dominante maximale est trouvée en milieu acidocline. Il apparait surtout
tolérer la sécheresse et acidité ;

— les intermédiaires sessile x pédonculé se trouvent uniquement dans des terrains
neutres mésophiles, et en peuplements mélangés.

Ces exigences écologiques correspondent a celles mentionnées dans la littérature
(MatHIEU, 1877 ; Camus, 1938-1939 ; RusHTON, 1979 ; KiSSLING, 1983 ; DUHAMEL,
1984).

3.3. Synécologie

L’accent va étre mis désormais sur la variation des populations des placettes dans
divers milieux écologiques.

Le triangle taxonomique formé par la projection des individus dans le plan factoriel
(1,2) est un instrument privilégié puisqu’il prend en compte tous les caractéres taxono-
miques. Pour visualiser la projection d’'une placette ou d’un ensemble de placettes, il
suffit de ne présenter dans ce triangle que les arbres de la (ou des) placette(s) en
question.

3.31. Les milieux alluviaux (fig. 10)

Ils sont caractérisés par une alimentation constante en eau (par nappe alluviale) et
par une richesse minérale élevée. Le chéne pédonculé y est exclusif. A mesure que le
caractere alluvial disparait, le centre de gravité des populations se déplace sur 'axe 1,
et la variance des populations augmente ; les caractéres des arbres sont de moins en
moins typés lorque 'on s’¢loigne de I'optimum écologique. MOUREY, 1978, observait en
Jura une corrélation identique entre la longueur du pédoncule des arbres et I’humidité
du milieu.

3.32. Les milieux calcaires (fig. 11)

Ils portent typiquement des chénaies pubescentes. Ces chénaies ont des caractéres
d’autant plus marqués que le calcaire est moins profond, ce qui revient a dire comme
précédemment que la morphologie des populations varie de maniére clinale avec le
facteur déterminant du milieu.

Les chénaies-charmaies neutro-calcicoles (Quercion pubescenti petraeae de Braun-
Blanquet, 1931) font la transition entre les chénes sessile et pubescent, et on observe
tous les stades intermédiaires de ces deux espéces.

Le facteur calcaire correspond en fait a4 un gradient thermique. Dans cette optique,
les chénaies méditerranéennes extrapolent la corrélation observée ici entre la tempéra-
ture et lintensité des caractéres. STEFANOFF & Kostov, 1962, observaient le méme
phénomene dans les chénaies pubescentes bulgares.
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Chénaie pédonculée.

Fic. 0
Structure taxonomique des chénaies alluviales.
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Fic. 11

Structure taxonomique des chénaies calcaires.

Chénaie-charmaie calcicole.
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Chénaie-charmaie neutro-calcicole

3.33. Les milieux neutres mésophiles (fig. 12)
Ce sont des milieux de transition entre des terrains mieux drainés et souvent plus

acides (a4 chéne sessile), et des terrains topographiquement plus bas et mouilieux,

préférés par le pédonculé.
Aucun chéne pubescent n’a été observé dans ces milieux.
Le point marquant est le fait que les individus intermédiaires sessile X pédonculé

ne sont trouvés qu’ici, en peuplements mélangés, et toujours en faible nombre.
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FiG. 12
Structure taxonomique des chénaies neutrophiles.
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La grande variation morphologique des arbres dans ces milieux est aussi attestée
par KraHL-UrBAN, 1959 (Allemagne) ; Orsson, 1975 (Sueéde) ; RusHTON, 1979 (Angle-

terre et Pays de Galles) ; KissLING, 1983 (Suisse).

3.34. Les milieux xéro-acidophiles (fig. 13)
Sont regroupées sous cette appellation les stations acidoclines et acidophiles séches.
Les peuplements sont constitués de chéne sessile pur trés caractérisé, a 'exception des

placettes solognotes ol le chéne pédonculé est quasi exclusif.

La présence du chéne pédonculé dans ces chénaies peut étonner, mais le probléme
se pose a 'échelle de la Sologne entiere. Il faut faire intervenir des facteurs anthropi-

ques, la région ayant pendant trés longtemps été cultivée en seigle, puis reboisée

naturellement ou artificiellement.

Fic. 13

Structure taxonomique des chénaies xéro-acidophiles.

3.35. Les milieux hydromorphes (fig. 14)
Le terme de sols hydromorphes désigne ici des sols a hydromorphie temporaire et

a nappe perchée (pseudogley au sens large). Il s’agit de milieux humides et souvent
acides, l'acidité provenant du matériau (sableux) ou de Peau rendue réductrice et

asphyxiante par la stagnation.
On vy trouve essentiellement du chéne pédonculé, mais quelques sessiles peuvent

apparaitre a la faveur d’'un micro-relief.
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Structure taxonomique des chénaies hydromorphes.

3.4, Répartition du chéne pédonculé

Le chéne pédonculé est présent dans tous les milieux, a Pétat diffus ou en
peuplements purs. Il se manifeste souvent comme un « parasite » dans la répartition
autoécologique (fig. 9) et dans les images taxonomiques des populations. Cette ubiquité
peut surprendre, mais il s’agit 1a d'un phénoméne générale en France (sinon en
Europe) que I'on interpréte comme résultant de I'action anthropique. A faible densité,
Pespéce apparait a la fois conquérante et rustique, s’accommodant de tous les milieux :

e le chéne pédonculé a ainsi colonisé les espaces ouverts (foréts claires ou
friches) ;

e il a aussi pu étre introduit en plantations ou en compléments de régénération :
les fructifications sont abondantes sur les arbres champétres (panage), les glands sont
gros et de belle apparence, se conservent dans I'eau, et le taux de germination est
€levé, ce qui n'est pas le cas pour le sessile ; le semis exige trés tot la pleine lumiére ;
Parbre est apprécié pour son fiit droit et cyhndrique ;

e enfin, il a pu se maintenir sur ses acquis par suite de traitements sylvicoles
extensifs : taillis simple paturé pendant longtemps, puis taillis-sous-futaie depuis 150 ans
au plus.

Le chéne pédonculé, par son caractére colonisateur, et & la faveur de Il'action
humaine, a donc débordé sa localisation « naturelle » au détriment du sessile.

Le chéne sessile parait en outre désavantagé par une régénération moins perfor-
mante, sinon moins abondante, dans certains milieux : glands intolérants a ’eau, avec
une capacit€é germinative plus faible, ce qui pourrait expliquer sa rareté en stations
hydromorphes (SHaw, 1968). De plus, ses glands petits et difficiles a conserver devaient
étre peu prisés par le forestier.
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Ces réflexions ont déja pour I'essentiel été faites : BECKER, LEvy, 1983-1985 et plus
anciennement (et tombées dans l'oubli) : Turc, 1927 ; DEMORLAINE, 1927 ; DUHAMEL,
1984, aboutit aussi aux mémes conclusions.

3.5. Conclusion

La confrontation de la taxonomie et de I'écologie a mis en évidence une double
relation :

— celle d’'une espeéce avec ses préférences écologiques : autoécologie,
— celle d’'une population avec son milieu : synécologie.

Le premier point a vérifié les exigences des trois espéces, et correspond 4 une
nécessaire simplification de leur répartition, notamment pour la gestion forestiére.

Le second est plus fondamental :

1) I indique tout d’abord que la composition des peuplements a dii peu varier
dans les siécles passés (taillis simples puis taillis-sous-futaie), contrairement & ce que
Pon pourrait penser : une telle adéquation milieu/population ne peut étre artificielle ni
récente, sauf plantation.

Par contre, ces traitements clairs ont certainement favorisé le chéne pédonculé, qui
apparait souvent comme un intrus dans les images taxonomiques des stations écologi-
ques.

2) Les caracteres morphologiques fins des populations de chénes indigénes obéis-
sent de maniére trés précise aux indications des groupements végétaux. A la limite, la
population de chénes se comporte comme une indicatrice stationnelle.

La différenciation morphologique des chénes correspond en fait 4 un continuum
des chénaies qui obéissent elles-mémes aux gradients écologiques. L’écologie vient ici
apporter un éclairage indispensable a la taxonomie.

En particulier, les individus « intermédiaires » sessile X pédonculé et sessile X
pubescent occupent des stations intermédiaires entre les exigences stationnelles des
especes-type. Cette corrélation, qu’ANDERSON, 1949 a appelé « hybridation par I’habi-
tat », corrobore la theése de lintrogression entre les trois chénes.

Il faut toutefois remarquer que le passage pédonculé-pubescent est trés mal
représenté sur la projection graphique taxonomique, ceci s’explique par le fait que les
stations intermédiaires correspondantes sont peu fréquentes en Berry. La seule qui a pu
étre observée ne portait aucun chéne ! Pour GuINIER, 1970, c’est leur rareté qui
explique celle des intermédiaires pédonculé-pubescent.

4. Spéciation

4.1. Proximité et séparation génétiques

Les chénes européens apparaissent aujourd’hui comme des espéces génétiquement
proches mais distinctes.
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e Les essais de fécondation artificielle robur X petraea et robur X pubescens sont
peu prometteurs et la viabilité des hybrides n’a pas été démontrée.

e L’identité chromosomique apparente du genre ne signifie nullement un apparie-
ment facile des chromosomes : un petit nombre de segments non homologues peut
entrainer un taux élevé d’échecs de la fécondation croisée.

e On peut raisonnablement penser, au vu de la typologie des chénaies intermé-
diaires, et des expériences d’hybridation artificielle, que les croisements interspécifiques
sont rares & 'heure actuelle dans la nature (sauf éventuellement les croisements petraea
pubescens, mais les zones de transition ol coexistent les deux espéces sont comparative-
ment peu étendues).

Aucune pollution génétique interspécifique ne semble donc a craindre sous nos
climats aujourd’hui en peuplements mélangés.

4.2. Introgression

Dans le cas de spéciation progressive, les espéces évoluent lentement, au sein
d’'une méme aire. Les modifications sont d’abord physiologiques, puis morphologiques,
et lisolement sexuel n’intervient que dans la derni¢re phase.

Les facteurs écologiques sont les premiers et principaux dans lisolement des
populations. Lorsque localement ils disparaissent, des essaims d’hybrides se forment,
avec introgression.

Cette €volution est lente et progressive, a I'échelle des temps géologiques. En ce

qui concerne les chénes européens, quelques détails sont a nuancer :

— les individus intermédiaires sessile X pédonculé observés semblent peu vigou-
reux ;

— leur rareté est sans doute en rapport avec un degré d’interfertilité variable entre
les différentes formes. S’il y a effet dépressif de I'hybridation, il pourrait s’estomper
graduellement a la faveur des croisements en retour avec I'un des parents. Tout semble
indiquer 2 P'heure actuelle la supériorité de !introgression sur I’hybridation (CoUsEns,
1965). L’existence d’hybrides interspécifiques viables et fertiles en climat ligérien ne
peut €tre exclue, mais ces arbres seraient certainement en trés faible nombre (SiGaup,
1984).

Les grandes migrations (quaternaires notamment) ont probablement homogénéisé
les espeéces, alors que I'occupation en mosaique du territoire, sur des surfaces parfois
réduites, favoriserait la différenciation en formes, variétés, écotypes ou races locales.

Pour expliquer la plus grande fréquence d’intermédiaires en Europe du Nord
(Scandinavie, Ecosse...), des auteurs (Cousens, 1965 ; Oisson, 1975) ont évoqué des
facteurs climatiques, et le fait que le sessile y est en limite géographique, ce qui est
supposé favoriser I'hybridation.

Rappelons enfin les travaux sur les chénss de I'Est des Etats-Unis, dont le
polymorphisme a aussi été attribué a lintrogression (BENSON, 1962 ; JENSEN &
EsBaucGH, 1976 ; JENSEN, 1977 ; KNnops & JENSEN, 1980).



TAXONOMIE DES CHENES DU BERRY 63

5. Conclusion générale

Ce travail s’insére dans un ensemble cohérent d’études et de réflexions sur les
chénes européens.

1) Quercus robur, Quercus petraea et Quercus pubescens sont trois espéces i part
entiére. Les arbres réellement intermédiaires sont en faible nombre en Berry et sans
doute dans une bonne partie de la France.

2) lls ont des préférences écologiques bien distinctes, et la chénaie est le reflet du
milieu naturel sauf plantation. Ainsi les arbres intermédiaires sont trouvés en peuple-
ments mélangés dans des stations de transition.

Cela a été vérifié en taillis-sous-futaie, ot la seule conséquence visible de I'action
humaine est la présence ubiquiste du chéne pédonculé, colonisateur de milieux ouverts.

3) Le polymorphisme pourrait résulter de [I’hybridation introgressive dans les
milieux de transition, simultanée de la spéciation dans des stations plus extrémes. Les
populations introgressées représenteraient une adaptation aux conditions du milieu,
expliquant la corrélation observée.

On peut conclure a I'heure actuelle 4 une hybridation limitée, et a une large
introgression. La différenciation de races locales se superposerait a cette évolution.

En particulier :

— aucune pollution interspécifique n’est a craindre en peuplements mélangés, ce
qui conditionne en grande partie la conduite actuelle a tenir dans certaines foréts ;

— la gestion forestiére doit étre attentive a la distinction des espéces de chénes, et

a ses applications sylvicoles. Ce point fait a lui seul 'objet d’une publication & paraitre
dans la Revue Forestiere Frangaise.

Recu le 21 janvier 1985.
Accepté en mars 1986.

Summary

The contribution of the Berry oaks to taxonomy and ecology

Microscopical observations of the morphology of the twigs, leaves and peduncles of 419 Oak
trees were carried out in the sympatric and allopatric populations of Berry (Central France).
Nineteen characters, divided into a total of 82 classes, were measured on each tree. Multivariate
analysis of the data displayed 3 distinct poles connected by a few intermediates. These 3 poles
correspond to Quercus robur L., Quercus petraea (Matr.) Liebl., and Quercus pubescens Willd.
Multivariate analysis and the linear correlation of the characters allowed the discriminating
taxonomic criteria to be distinguished.

The variation in peduncle and petiole lengths was studied at both the tree and population
level. These analyses displayed discontinuities betwen Sessile and Pedunculate Oaks and allowed
comparisons to be made with other studies made in France and elsewhere.

Similarly a phytoecological study allowed the study plots to be correlated with the taxonomic
study.



64 G. GRANDIJEAN, P. SIGAUD

It was thus possible to provide evidence for the xerothermophilic nature of Downy Oaks and
the hygrophilic nature of Pedunculate Oak. Sessile Oak appeared to be particularly tolerant of dry
and acidic conditions.

The very rare intermediates at Berry were only present on neutral, mesophilic sites and
completely absent on xero-acidophilic or hydromcrphic sites. The Oak population distribution,
then, appears to be related to ecological site types i.e. taxonomic speciation and ecological
segregation are closely linked.

The distribution of Pedunculate Oak, present to a certain extent in a number of ecological
sites, Is likewise discussed.

Although interspectific gene exchange at Berry appears very limited today, the hypothesis of
introgression appears, after all, to be plausible.
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