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Les hétres tortillards en Europe occidentale.
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Résumé — Une forme héritable du hétre européen (Fagus sylvatica L) décrite sous le nom de «tortillard»
(var tortuosa Pépin) existe actuellement dans 3 stations européennes : Verzy (France), Suntel (Alle-
magne) et Dalby-Séderskogs (Suéde). Dans chaque station, les 2 types de hétre cohabitent en conser-
vant leurs caracteres morphologiques respectifs malgré des échanges de génes, vraisemblablement
limités, et forment ainsi 2 sous-populations. L'analyse génétique a été réalisée a l'aide de 12 mar-
queurs alloenzymatiques. Les allozymes du tortillard identifiés sont les mémes que ceux du hétre
européen alors que d'autres especes de hétres analysées se distinguent de ce dernier par des allozymes
différents. On peut donc penser que le hétre européen et le tortillard ont toujours une histoire évolutive
commune et que leur séparation est relativement récente et méme incomplete. Ces résultats confor-
tent la décision de Pépin (1861) de créer une variété et non une espéce nouvelle pour désigner le tor-
tillard. Diverses comparaisons inter- et intra-stationnelles permettent d'éclairer certaines hypothéses
antérieures émises sur le tortillard : i) origine géographique unique et transferts de matériel végétal, i)
prépondérance de la reproduction végétative, iii) dégénérescence par endogamie, dérive génétique et
reproduction végétative, iiii) existence d'une aire géographique ancienne plus vaste et plus continue.

hétre tortillard / Fagus sylvatica L var tortuosa Pépin / allozymes / marcottage

Summary — A genetic study of Fagus sylvatica L var tortuosa Pépin. A form of the European
beech (Fagus sylvatica L) was described as ‘Tortillard’ (vartortuosa Pépin) by Pépin (1861). We have
named this form ‘winding beech’. It exists at present in 3 European stands: in Verzy, near Reims
(France, 49° 14'N, 3 59°E, alt 288 m); in the Sintel mountains, near Hanover (Germany, 52° 12'N, &
17'E, alt 170-250 m); and in Dalby-Séderskogs in southern Sweden (55° 38'N, 13° 19'E). These stands
are located within the optimal European range of the beech (fig 1). In each stand, common beech (F syl-
vatica L) and winding beech (F sylvatica L vartortuosa Pépin) coexist and, in spite of gene exchanges
(surely limited) they keep their respective morphological characters and can be considered as 2 ‘sub-

* Correspondance et tirés a part
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populations’. A genetic analysis of the 6 subpopulations was carried out using 12 polymorphic allo-
enzymatic markers. We also analysed: (i) individuals from populations of other beech species, using the
same markers; and (ii) individuals from common beech populations located in the 3 regions where
winding beeches are found. Interstand and intrastand allelic frequencies were compared. We also car-
ried out: (i) a hierarchical analysis including the 6 subpopulations, using Nei's genetic distances; and (ii)
a discriminant analysis including the 6 subpopulations and the other sampled beech stands. We then com-
pared. (i) the heterozygote numbers of the 2 subpopulations within each stand, at each locus and for all
loci together; and (i) the homozygote and heterozygote distribution at 1, 2, 3,... 8 loci. Multilocus F 5
values were also computed. All alloenzymes observed in common beech are present in winding beech,
whereas some were not observed in other beech species (table 1). Moreover, in these other species new
alloenzymes appear. Thus it is possible to suppose that both forms of the European beech still have a
common evolutive history and that their separation is rather recent and even incomplete. The compar-
ison between the allelic frequencies of the 2 subpopulations within each stand shows a very small num-
ber of significant deviations (table I). On the other hand, the interstand comparison between winding beech
subpopulations or between common beech subpopulations shows that most deviations are significant
(table ll). This result is confirmed by the dendrogram built from Nei's genetic distances (fig 2). The dis-
criminant analysis divides the 6 subpopulations and the beech stands sampled within the 3 regions
into 3 groups according to their geographical location (fig 3). There is no difference of F 5 values between
the 2 subpopulations within each stand (table lil). The heterozygote number at each locus (table 1V) and
the distribution of homozygotes (0) and heterozygotes at 1,2,3... 8 loci (table V) differ very little from one
subpopulation to the other within each stand. From all these results we can discuss some previous
hypotheses: (i) a geographical common origin of both beech forms and material transports from one stand
to another; (ii} the preponderance of vegetative reproduction in winding beech; (iii} the degeneration of
winding beeches caused by endogamy, genetic drift and vegetative reproduction; and (iv) a wider and
more continual former geographical area. This study questions the transport of material from 1 station
to another and the degeneration of the winding beech and minimizes the influence of vegetative repro-
duction (table VI, fig 4). It also leads to a discussion on the origin of the winding beech; our results do not
provide enough arguments in favour of either a wider former geographical area or a multiple origin.

winding beech /Fagus sylvatica L var tortuosa Pépin / allozyme / layering

INTRODUCTION lés existent ¢a et la dans le Jutland (Dane-
mark) et en Lorraine (France) (Lindquist,

Une forme du hétre européen (Fagus syl- 1932 ; Kraft, 1969).

vatica L) décrite sous le nom de tortillard
existe actuellement dans 3 stations d'Eu-
rope occidentale. La premiére est située en
forét de Verzy (Rol, 1955 ; Laplace, 1977) a
I'extrémité orientale de la montagne de
Reims (France, 49°14'N - 3°59'E, alt 288 m).
La seconde est localisée sur les monts de
Suntel, & 30 km environ au sud de Hanovre
(Allemagne, 52°12'N - 9°17'E, entre 170 et
250 m d'altitude [Wehrhahn, 1910 ; Ney,
1912 ; Lange, 1974]). La troisieme est située
dans l'extréme sud de la Suéde, a Dalby-
Séderskogs (55°38 N - 13°19'E), a une tren-
taine de kilométres au nord de Malmé (revue
in Sgard, 1991), sur des collines morai-
niques a faible altitude. Des individus iso-

Dans les 3 stations, les tortillards et la
forme habituelle du hétre, que nous dési-
gnerons sous le terme de «hétre commun»,
cohabitent et maintiennent leurs caractéres
morphologigues respectifs, malgré des
échanges de génes entre eux (Lange,
1974), vraisemblablement réduits, au
moment de la reproduction sexuée. Le hétre
commun est un arbre érigé, au tronc vertical
et droit, souvent indivis jusqu'au sommet
du houppier, alors que le tortillard est sou-
vent prostré, avec un tronc tortueux et divisé.
Leur morphologie et leur développement
ont été décrits par Thiébaut et al (1992a, b,
1993). Dans la suite de cet exposé, nous
désignerons par «sous-populations», d'une
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part 'ensemble des tortillards, d'autre part
I'ensemble des hétres communs d'une
méme population.

Le caractére «tortillard» se transmet héré-
ditairement entre un arbre mere et sa des-
cendance comme |'ont montré Pépin (1861),
Mathieu (1897), Lange (1974) en cultivant
des graines prélevées sur des tortillards. Le
déterminisme génétique du caractére tor-
tillard n'est pas encore connu mais il justifie
la création d'un taxon et Pépin (1861) l'a
décrit sous le nom de la variété tortuosa. Ce
déterminisme fait depuis peu de temps I'ob-
jet d'études génétiques (Démesure, 1991 ;
Démesure et al, 1992a, b) et d'essais de
régénération en peépiniére (Gallois, 1993 ;
Thiébaut et al, en préparation) ou in vitro par
microbouturage (Druelle et Audran, 1992).

L'utilisation de marqueurs génétiques
alloenzymatiques et les résultats obtenus
doivent permettrent de discuter a propos
du statut taxonomique du tortillard et de 4
hypothéses émises antérieurement sur la
biologie de cette variété : i) une origine géo-
graphique unique et des transferts de maté-
riel végétal d'une station a 'autre (Metz,
1989) ; i) une prépondérance de ia repro-
duction végétative sur la reproduction
sexuée (Dumont, 1959) ; iii) une dégéné-
rescence du tortillard par endogamie, dérive
génétique et reproduction végétative
(Laplace, 1977 ; André, 1985) ; iv) l'exis-
tence d'une aire géographique ancienne
plus vaste et plus continue (Lindquist, 1932).

MATERIEL ET METHODES

Les trois stations de tortillards sont incluses dans
I'aire géographique du hétre en Europe (fig 1).

Echantillonnage

Pour comparer les caractéres génétiques du tor-
tillard a ceux du hétre commun dans chaque sta-
tion, un échantillonnage a été réalisé par paires

d'individus comprenant chacune un tortillard et
un hétre commun situés a proximité I'un de l'autre
afin de minimiser les variations intra-stationnelles.
Ce mode de prélévement a été possible a Verzy
ou le nombre de tortillards s'éléve encore a plu-
sieurs centaines et ou les 2 formes sont étroite-
ment mélangées. Dans les 2 autres populations,
cet échantillonnage n'a pu étre que trés partiel : a
Sintel en raison du faible effectif des tortillards
lié a des coupes répétées au siécle dernier
(Lange, 1974), a Dalby-Sdderskogs du fait que
les 2 types de hétre sont peu mélangés.

A Verzy, certains tortillards se présentent sous
forme de groupes d'individus physionomiquement
homogénes, plus ou moins denses. Dans ce cas,
il est difficile de dire si tous les troncs sont for-
més au départ a partir de plusieurs individus ou
d'un seul aprés rejet de souche ou marcottage. Dix
de ces amas ont été analysés : dans chacun, un
rameau a été prélevé sur chaque tronc.

Afin d'étendre la comparaison entre les carac-
téres genétiques du tortillard et ceux du hétre com-
mun, des prélevements ont été réalisés au hasard
dans quelques hétraies situées autour des 3 sta-
tions de tortillards (respectivement 6, 6 et 3 hétraies
dans les régions de Verzy, Suntel et Dalby-Sdders-
kogs). Enfin, pour comparer les caracteres alloen-
zymatiques du tortillard a ceux des autres espéces
de hétre dans le monde, nous avons analysé des
échantillons prélevés au hasard dans gquelques
populations de hétre exotiques a répartition géo-
graphique variée : F grandifolia Ehrh (en Amé-
rique du Nord), F orientalis Lip (au Moyen-Orient),
F longipetiolata Seemen (en Chine), F crenata Bl
et F japonica Maxim (au Japon).

Analyses biochimiques

L'extraction est effectuée a partir de bourgeons
dormants et de tissus corticaux. Douze locus poly-
morphes ont été utilisés : chez 'espéce Fsylvatica
6 d'entre eux présentent 2 alleéles codominants
(MDH1, PGM1, PX1, GOT1, PGD1, SOD1) et les
6 autres, 3 alleles codominants (PX2, APH1, IDH1,
MNR1, MDH2, PGI1), soit en tout 30 alléles. Les
techniques électrophorétiques sont celles décrites
par Thiébaut et al (1982) et Merzeau ef al (1989).

Analyses mathematiques

Sur la base de la présence ou de I'absence d'un
allozyme chez les divers taxons étudiés, une
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Fig 1. Localisation des 3 stations de hétres tortillards. V : Verzy ; S : Siintel ; D : Dalby-Séderskogs.
Les courbes en trait gras délimitent 'aire naturelle du hétre commun.

matrice de similarité a été construite selon la
méthode de Nei et Li (1974). L'indice utilisé est le
suivant :

avec n,, = nombre de bandes communes a 2
espéces x ety ; n et n, = nombre de bandes

observées respectivement pour chague espece.

Dans un groupe physionomigquement homo-
géne, l'analyse des génotypes de tous les troncs
a l'aide de 11 génes peut révéler 'existence de
plusieurs génotypes, donc de plusieurs individus.
La réciproque n'est pas vraie : en I'absence de dif-
férence quélitative, on ne peut pas conclure que
2 troncs appartiennent au méme individu car le
nombre de marqueurs employés n'est sans doute
pas suffisant.

La diversité allélique a été calculée selon ['in-
dice de Nei (1973, 1977) pondérée par l'effectif
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de I'échantillon. La comparaison des 3 popula-
tions et de leurs sous-populations a été réalisée
a l'aide d'une analyse hiérarchique (algorithme
UWPGMA) basée sur les distances génétiques
pondérées de Nei (1973, 1977) calculées pour
les sous-populations prises 2 a 2 (Sneath et
Sokal, 1973). Une analyse discriminante sur les
fréquences alléliques a été réalisée sur l'en-
semble des 6 sous-populations et des hétraies
régionales échantillonnées (logiciel STATITCF).

Dans I'analyse génotypique, nous avons pri-
vilégié I'étude des hétérozygotes en examinant :
i) le nombre d'hétérozygotes a chaque locus et sur
I'ensemble des locus, ii) le niveau d'hétérozygo-
tie individuel qui varie de 0 & 8, 8 étant le nombre
maximum de génes hétérozygotes observés chez
un individu sur les 12 locus étudiés. La valeur de
Fis multilocus a été calculée pour les populations
ou les sous-populations européennes, afin de
tester I'existence d'un déficit ou un excés en hété-
rozygotes par rapport a une situation panmic-
tique (Wright, 1965 ; Weir et Cockerham, 1984).
La variance a été estimée en utilisant une pro-
cédure de jackknife.

RESULTATS

Position taxonomique du tortillard

Sur la base des observations réunies jus-
qu'a ce jour, tous les allozymes identifiés
chez le hétre commun (Thiébaut et al, 1982 ;
Merzeau et al, 1989) et chez le tortillard

migrent a la méme distance lors de I'élec-
trophorése et seraient les mémes. Entre
ces 2 formes de hétre, aucune différence
qualitative n'apparait donc. En revanche,
I'étude de hétres exotiques, y compris celle
de l'espéce proche orientale (F orientalis)
dont l'aire est voisine de celle du hétre euro-
péen, montre que, si les différentes espéces
ont des allozymes communs, elles se dis-
tinguent toujours entre elles par des bandes
différentes. Les indices de similarité entre
les taxons pris 2 a 2 révéelent la similarité
parfaite entre le hétre commun et le tortillard
(/=1) et une forte ressemblance entre ces
2 arbres et I'espéce proche orientale (/ =
0,85) (tableau l). Puis tous les indices dimi-
ninuent et varient entre 0,51 et 0,64, quels
que soient les taxons comparés. Notam-
ment, selon ce critére, les 2 hétres japonais
ne se ressemblent pas davantage entre eux
gu'avec les autres taxons.

Structure allélique

La diversité allélique est variable selon les
locus mais elle reste élevée pour tous sauf
pour PG ou elle est faible ; ce demier locus
n'a pas été pris en compte dans les ana-
lyses (tableau II).

La comparaison des effectifs alléliques
entre les 2 sous-populations dans chaque

Tableau |. Comparaison qualitative des allozymes entre les différentes espéces de hétres (matrice des

coefficients de similitude).

F sylvatica F sylvatica F orientalis F longipetiolata F crenata F japonica

var tortuosa
F sylvatica var tortuosa 1
F orientalis 0,85 0,85
F longipetiolata 0,55 0,55
F crenata 0,64 0.64
F japonica 0,57 0,57
F grandifolia 0,59 0,59

0,51

0,57 0,58

0,56 0,59 0,59

0,58 0,59 0,62 0,51
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station met en évidence un nombre d'écarts
significatifs globalement faible : 0 a Dalby,
3/11 a Sintel, 4/11 a Verzy (tableau Il).
L'écart significatif observé pour IDH1 a
Verzy est essentiellement lié a la fréquence
un peu plus élevée de l'un des alléles (IDH1-
84) chez les tortillards, alléle rare a Dalby et
a Suntel et, d'une maniére plus générale,
dans beaucoup de hétraies européennes
(Comps et al, 1991). Les écarts significa-
tifs entre tortillards et hétres communs ne
concernent pas les mémes locus a Verzy
et a Suntel.

En revanche, la comparaison inter-sta-
tionnelle en distinguant les sous-popula-
tions du hétre commun et du tortillard révéle
que la majorité des écarts sont significatifs :
9 pour le tortillard et 8 pour le hétre com-
mun (tableau II).

Le dendrogramme établi a partir des dis-
tances génétiques de Nei (fig 2) illustre de
maniére globale les résultats précédents.
Les 3 sous-populations de hétre commun,
d'une part, et celles du tortillard, d'autre part,
ne se ressemblent guére. Au contraire, les
affinités les plus fortes apparaissent entre
les sous-populations de hétre commun et
de tortillard situées dans la méme station. La
station allemande de Sintel est la plus
proche de celle de Verzy selon ces criteres.

L'analyse discriminante réalisée sur I'en-
semble des 6 sous-populations précédentes
et des hétraies échantillonnées dans les 3
régions montre une disjonction compléte en
3 groupes selon leur localisation géogra-
phique (fig 3). Ce résultat confirme et com-
pléte les précédents, a savoir I'éloignement

du groupe suédois trés discriminé par I'axe
1 (inertie 89,9%) et une certaine proximité
des groupes francais et allemand, discrimi-
nés cependant par l'axe 2 (inertie 10,1%).

Structure génotypique

Dans les 6 sous-populations, les Fs multi-
locus ne sont jamais significativement dif-
férents de 0, ce qui implique l'absence d'un
excés ou d'un déficit en hétérozygotes
(tableau IIl). Il n'existe pas non plus d'écarts
significatifs entre les sous-populations.

A l'intérieur de chaque station, le nombre
d'hétérozygotes ne varie pas de maniére
significative d'un locus a l'autre entre le hétre
commun et le tortillard, sauf dans 3 cas sur 11
a Verzy et 1 cas sur 11 a Siintel (tableau V).

La distribution intra-stationnelle des
homozygotes et des hétérozygotes a 1,
2,..., 8 locus ne différe pas d'une sous-popu-
lation & l'autre dans chaque station (tableau
V). A Verzy seulement, cette distribution est
légérement décalée vers les classes éle-
vées pour le hétre commun.

Les 11 groupes de tortillards analysés
sont composés de plusieurs troncs, dont
le nombre varie de 3 a 7, a I'exception de
I'un d'entre eux (groupe K) qui en com-
porte 27 (tableau VI). La figure 4 qui repré-
sente les résultats obtenus pour ce der-
nier montre bien qu'il ne saurait étre issu
d'un seul individu par multiplication végé-
tative puisqu'il comporte 7 génotypes dif-
férents.

f c Daib
7
Fig 2. Dendrogramme
Sintel construit a partir des
distances génétiques
—C Verzy de Nei entre les 6
—_—T

sous-populations. C :
N ) hétre commun ; T :

0024 0,018 0,012 0.006

0 tortillard.
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Allemagne

France

Tableau Ill. Estimation des F,; multilocus (Weir et Cockerham, 1984).

Verzy Stuntel
Tortiliards 0,044 (0,052) 0,017 (0,045)
Communs 0,034 (0,037) 0,001 (0,042)

Les erreurs standard estimées par jackknife sont indiquées entre parenthéses.

Fig 3. Analyse discrimi-
nante sur les fré-
quences alléliques. C1,
C2, C3: centres de gra-
vité ; VT et VC : tor-
tillards et hétres com-
muns a Verzy ; ST et
SC ; tortillards et hétres
communs a Stntel ; DT
et DC : tortillards et
hétres communs a
Dalby-Séderskogs. Les
autres points représen-
tent les hétraies régio-
nales autour de chaque
station. Inertie axe 1 :
89,9% ; axe 2 : 10,1%.

Dalby

0,053 (0,040)
-0,014 (0,062)

DISCUSSION Deés le début, le tortillard a été considéré

comme une variété du hétre européen, mais
L'héritabilité du caractére tortillard pouvait ~ Non comme une espece, par Pépin (1861)
justifier la création d'un taxon dans la  puis par d'autres auteurs (Mathieu, 1897 ;
mesure ou les 2 types de hétre cohabitent Krahl-Urban, 1962 ; Lange, 1974 ; Rol,
en conservant leur morphologie respective. 1955 ; Mercier et Capet, 1987). Jusqu'ici,
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Tableau V. Comparaison intra-station de la distribution des homozygotes (0) et des hétérozygotes

at,2,...8locus.

Nombre de locus 0 1 2 3

Verzy
T 4 24 38 51
C 0 7 27 36
p(x?)

Siintel
T 0 5 17 14
Cc 1 5 11 11
P(x?)

Dalby
T 0 6 7 17
C 3 3 9 12
P(x?)

T : tortillards : C : hétres communs ; ns : non significatif.

Tableau VI. Verzy : structure des amas de tortillards.

Amas A B C D E
Surface 159 34,9 288 1007 741
(m2)

Nombre

de pieds 3 3 3 3 4
Nombre de

génotypes 2 2 2 1 2

cette analyse était fondée uniquement sur
la proximité géographique des 2 formes, la
ressemblance de leurs organes reproduc-
teurs et la possibilité de croisements entre
elles, mise en évidence récemment (Lange,
1974). L'utilisation de marqueurs géné-
tiques, alloenzymatiques, montre que le
polymorphisme allélique s'exprime par les
mémes bandes alloenzymatiques chez le
hétre commun et chez le tortillard, alors
que des bandes différentes caractérisent
les autres variétés de hétre étudiées. Ces

4 5 6 7 8 z
47 19 12 3 0 198
33 24 11 3 1 142
ns
14 5 5 1 0 61
17 7 4 1 0 57
ns

9 8 2 0 0 49
14 5 2 0 0 48
ns

F G H / J K
478 2218 70,7 857 200 159,9

4 5 6 6 7 27

1 3 3 3 3 7

premiers résultats montrent que les 2
formes de hétre ont toujours une histoire
évolutive commune et que leur séparation
est relativement récente et certainement
incomplete. Ces nouveaux arguments,
d'ordre génétique, confortent la décision
de Pépin (1861). Les analyses alloenzy-
matiques des hétres dans le monde sont
poursuivies pour mieux décrire leur poly-
morphisme génétique respectif, avant de
passer a une étude systématique cladis-
tique de leur phylogénie.
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Fig 4. Verzy, structure génotypique du groupe K
de hétre tortillard. Chaque symbole correspond a
un génotype différent.

Pour expliquer la distribution géogra-
phique discontinue du tortillard, certains
auteurs ont suggeére des transferts d'indivi-
dus au plus t6t au Moyen Age, a partir dune
localité initiale qui pourrait étre I'une des 3
stations actuelles (Laplace, 1977 ; Metz,
1989). Or, la longévité du tortillard est
grande, comparable a celle du hétre com-
mun (150 a 300 ans, selon Henrot, 1903 ;
Rol, 1955) et un trés petit nombre de géné-
rations s'est donc écoulé depuis ces trans-
ports éventuels. D'autre part, le nombre d'in-
dividus transportés ne peut qu'avoir été
relativement restreint. Pour ces raisons, on
pourrait s'attendre a observer des écarts
significatifs entre les caractéres génétiques
des tortillards allochtones et ceux du hétre
commun autochtone appartenant a la méme
station ou aux hétraies voisines. Par ailleurs,
sauf dérive génétique importante lors de la
fondation des nouvelles sous-populations
de tortillards, on doit s'attendre a trouver
des affinités génétiques entre les tortillards
d'une station a l'autre. Enfin, la fondation

d'une nouvelle population a partir d'un petit
nombre d'individus s'accompagne souvent
d'une diminution de la diversité génétique.
Nos observations vont toutes a I'encontre
de ces résultats attendus et infirment donc
I'nypothése de transferts de tortillards.

Le hétre européen se reproduit végéta-
tivement par rejets de souche, comme en
témoignent les taillis, mais aussi, plus
exceptionnellement, par drageons au som-
met de montagnes (Bednarz, 1971 ; Cornu,
1981 ; Koop, 1987). L'aptitude au marcot-
tage est commune aux 2 formes de hétre
mais celui-ci est rare chez le hétre com-
mun au port érigé et fréquent chez le tor-
tilard a la silhouette prostrée dont les
branches reposent sur le sol (Dumont, 1959
; Mercier et Capet, 1987). Cette différence
s'explique essentiellement par les diffe-
rences d'architecture des 2 arbres (Thie-
baut et al, 1992a, b ; 1993). Considérant
par ailleurs que le tortillard a une floraison
rare et une production de graines faible,
plusieurs auteurs ont pensé que le mode
de reproduction prédominant du tortillard
était le rejet de souche et le marcottage.
Les analyses génétiques démontrent que le
marcottage existe bien chez les tortillards
mais moins fréquemment que ne le laisse
supposer le regroupement physionomique
de certains individus (Démesure, 1991).
Ce résultat est corroboré par le fait qu'une
reproduction assurée prioritairement par
voie végétative aurait entrainé, au cours
du temps, une diminution de la diversité
génétique, ce qui n'est pas le cas. Malgré la
fréquence du marcottage chez le tortillard,
la reproduction végétative ne joue donc pas
forcément un réle prépondérant pour assu-
rer la pérennité du peuplement.

Le tortillard présente des formes variées,
inhabituelles pour un arbre et cette diver-
sité peut paraitre anarchique, voire aber-
rante. En outre, dans chaque station ou il
se développe en présence d'arbres au port
érigé, il parait peut compétitif a cause de
sa forme prostrée. A Verzy, son maintien a
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été lié & une protection humaine a partir de
la fin du xvie siécle (Boureux, 1992). Ces
observations ont été souvent interprétées
comme l'expression d'une dégénérescence
biologique par endogamie, par dérive géné-
tique et enfin par une reproduction végéta-
tive excessive (Laplace, 1977 ; Metz, 1989).
Nos résultats infirment cette hypothése. En
effet, la diversité allélique et le taux d'hété-
rozygotie individuel sont aussi élevés chez
les tortillards que chez les hétres communs,
dans chaque station. Selon nos critéres
génétiques, les 3 peuplements de tortillards
paraissent en bon état.

Plusieurs hypothéses ont été avancées
pour expliquer l'origine du tortillard : dérive
génétique, induction virale ou mycoplas-
mique, mutation ; elles font encore I'objet
de nombreuses discussions (Laplace et
Masson, 1979). Quelle que soit la nature
des transformations génétiques respon-
sables du phénoméne, celies-ci ont pu se
produire dans plusieurs localités en Europe
(origine multistationnelle) ou dans une seule
(origine monostationnelle). Aucun de ces 2
scénarios n'entre en contradiction avec nos
résultats mais chacun d'eux présente un
«co0t hypothétique» plus ou moins élevé.

Origine multistationnelle

Selon ce scénario, les peuplements de tor-
tilards et de hétres communs peuvent pré-
senter d'emblée un niveau équivalent de
diversité allélique et de différenciation géno-
typique dans chaque station. Mais la pro-
babilité pour que les mémes transforma-
tions génétiques se soient produites en 3
lieux distincts parait faible.

Origine monostationnelle

Selon ce scénario, la probabilité d'une trans-
formation génétique unique est plus élevée

que celle de transformations répétées en
des lieux distincts. Mais cette origine sup-
pose que le tortillard a migré a partir d'un
seul foyer de dispersion, dans l'espace et
dans le temps, pour pouvoir évoluer et
s'adapter comme le hétre commun a des
milieux différents et présenter finalement la
méme diversité et la méme différenciation
génotypique que ce dernier dans les 3 sta-
tions étudiées. Ainsi s'impose I'hypothése
d'une aire géographique révolue, plus ou
moins étendue et plus ou moins continue.
Cette hypothése avait déja été proposée
par Lindquist (1932) a partir d'arguments
paléobotaniques et en s'appuyant sur la
répartition actuelle des tortillards isolés
recensés au Danemark et en Scandinavie
en dehors de la station de Dalby-Séders-
kogs. Ainsi, les 3 stations actuelles repré-
senteraient les derniers vestiges d'une aire
geéographique plus vaste dans le passé.
Deux questions se posent alors : comment
expliquer la migration d'un arbre apparem-
ment peu compétitif et sa disparition sur
une grande partie de son aire présumée ?

Nos connaissances actuelles ne per-
mettent pas encore de trancher entre ces
2 scénarios possibles. Les études en cours
sur la reproduction sexuelle du tortillard, sur
son développement morphologique, sur le
déterminisme génétique de son phénotype
et sur 'histoire des 3 stations actuelles per-
mettront peut-étre d'apporter des éléments
nouveaux pour éclairer ce débat.
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