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Ber. Schweiz. Bot. Ges. 90 (1/2), 1-28 (1980)

Un reseau de correlations entre les chenes
(Quercus) du Jura

par Pascal Kissling

Institut de Botanique systematique
et de Geobotanique,
Universite de Lausanne

Manuscrit re?u le 12 mai 1979

LTiypothese

Le polymorphisme des chenes du Jura est-il dü principalement ä l'hybridation
mtrogressive entre Quercus pubescens Willd., Q. petraea Liebl., Q. robur L. et peut-
etre Q. cerris L.

Plusieurs faits legitiment cette hypothese:
— d'innombrables formes intermediaires laissent imaginer ä la limite un continuum

morphologique entre les trois premieres especes.

— les specimens les mieux caracterises de Q.pubescens Willd. et Q. petraea Liebl.
conservent toujours quelques caracteres d'une autre espece (Kissling 1977).

— des le siecle passe maintes formes intermediaires ont ete classees comme hybrides.
— en analysant la gradation morphologique entre Q. petraea Liebl. et Q. robur L.,

plusieurs auteurs ont conclu ä l'hybridation introgressive: Cousens (1963, 1965),
Carlisle et Brown (1965), Wigston (1975) et Rushton (1978, 1979) pour les lies
Britanniques, Cousens (1965) pour la Yougoslavie, et Olsson (1975) pour la Suede.
Le pollen a une viabilite reduite chez les formes intermediaires, ce qui confirme
leur Statut d'hybrides (Olsson 1975, Rushton 1978).

— plusieurs gradations entre des especes de chenes americains ont ete attribuees ä

1'introgression. Citons entre autres le travail exemplaire de Benson et al. (1967).
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Comment contröler cette hypothese?

Lorsqu'il y a introgression entre deux especes, on peut observer les phenomenes
suivants

1. Apres autofecondation, la progemture d'un hybride est heterogene, celle d'une
forme parentale est homogene pour les caracteres differentiels (Benson 1962).

2. Le pollen des hybrides a une viabilite reduite (Olsson 1975).

3. Les phenotypes hybrides forment un fuseau de recombinaisons (Anderson 1949).

4. Les hybrides ont des preferences ecologiques determmees et en general
differentes de Celles des especes parentales (Anderson 1948).

Ce travail s'attache au fuseau de recombinaisons. Mais les concepts, lois et
methodes classiques de Anderson (1949) sont limitees ä la gradation entre deux
especes, or nous supposons une introgression entre trois, peut-etre quatre especes.
De tels complexes plunspecifiques ont ete signales (Tucker et al. 1961, Benson 1962)
mais peu etudies. Jensen et Eshbaugh (1976) ont traite des populations de chenes
ä plusieurs especes parentales par une taxonomie numenque sophistiquee des

mdividus. la methode s'est averee peu concluante. II faut un nouveau modele
theorique.

Amsi dans une premiere partie, nous etendrons le concept du fuseau de
recombinaisons aux cas plunspecifiques, et dans une seconde partie, nous analyserons une
population de chenes du Jura.

I. Le reseau de correlations:
extension du concept de fuseau de recombinaisons

1.1. Le fuseau de recombinaisons

Selon Anderson (1949), Tmtrogression entre deux especes produit un fuseau de
recombinaisons dü au linkage des caracteres polygemques nuance par le crossing-over.
L'image du „fuseau" (fig. 1) resume 6 propnetes de la generation F2

1. Chaque caractere presente plusieurs realisations mtermediaires entre les deux
especes.

2. Les hybrides forment un essaim de phenotypes mtermediaires et de recombinaisons.

3. „Hybrids intermediate m one character will tend to be intermediate m others.
Hybrids which are most like either parent m any one character will tend to resemble
that parent m all other characters". Ce trait fondamental est malheureusement
omis, en tant que tel, dans l'etude des chenes la plupart des travaux recents tablent
sur une taxonomie des mdividus et non sur une confrontation des caracteres.
Cousens (1965) conservait toutefois une trace de cette notion dans son
„introgression path". Or nous verrons que seule cette correlation des caracteres differentiels

nous donne prise sur un complexe plunspecifique.
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Fuseau de recombinaisons (unite de Anderson 1949) Apres croisement des
2 especes A et B et autofecondation de Fj, les caracteres differentiels (1, 2, 3)
sont mesures sur les hybrides F2 ceux-ci s'averent cantonnes dans le fuseau (F2)
qui suit la diagonale A—B

4 Parallelement tous les recombinants sont cantonnes au voismage de la diagonale
entre les deux especes (fig. 1).

5. „Variation between individuals will lessen as parental character combinations are
approached"

6. Les correlations observees entre les caracteres dans une population de phenotypes
mtermediaires permettent d'extrapoler les diagnoses differentielles des especes
parentales (methode dite des „correlations extrapolees").

La succession des generations elargit le fuseau ou le fragmente, sans le denaturer.
Le fuseau de recombinaisons a ete deduit des lois de l'heredite et venfie expen-

mentalement.

1.2. Extension theorique a un complexe plurispecifique
— Considerons 4 especes (WXYZ) qui se distmguent par 9 caracteres (1—9) aux

directions vanees. Nous limitons cet exemple ä 4 especes pour concevoir clairement
le phenomene ä partir d'un modele geometrique (fig. 2). Nous appelons direction
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Figure 2:

Reseau tetraspecifique theorique. Les sommets du tetraedre regulier sont les especes.
Les segments gras sont les caracteres: par exemple, 8, qui differencie X du groupe WYX,
est dirige du sommet X au centre de gravite du triangle WYZ.

d'un caractere la paire de groupes d'especes qu'il differencie: par exemple 4
differencie X de Y independamment des deux autres especes, dont le genome ne determine
pas ce caractere.

Notre modele admet a priori deux postulats simplificateurs: 1. les especes sont
equidistantes du point de vue taxonomique. 2. lorsqu'un caractere differencie un
groupe WYZ de X, les 3 especes W, Y et Z ont une influence egale sur ce caractere
(ce qui justifie de le diriger sur le centre de gravite du triangle WYZ).

Les angles entre les caracteres du modele geometrique figurent au tableau 1.

— Considerons (tabl. 2) que chaque caractere est conditionne par deux paires de

genes isodynames ä effet additif, la paire comportant deux alleles differents, sans

dominance.

— Considerons que ces genes sont linkes sur 2 paires de chromosomes (tabl. 3),
une paire portant ABCDEFGHI ou leurs alleles, l'autre JKLMNOPQR ou leurs
alleles.
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Tableau 1:

Angles entre les caracteres du reseau theorique. Valeurs en °, arrondies, obtenues par calcul
vectoriel.

1 2 3 4 5 6 7 8

2 0
3 55 55
4 30 30 60
5 60 60 73 90
6 35 35 90 45 66
7 66 66 45 45 66 90
8 20 20 41 41 62 54 54
9 62 62 90 41 62 54 54 72

Tableau 2:

Genotypes determinant les caracteres differentiels. Par exemple 3 differencie X de W:
il est conditionne dans l'espece X par les genes cell et dans W par CCLL; C, c, L et 1 ont une
action egale; nous admettons que pour ce caractere, les especes Y et Z ont des locus
inactifs 77XX.

Caractere Les deux groupes Genes impliques
d'especes differencies :

v
premier second especes non
groupe groupe concernees

1 X - YZ aa AA aa
jj JJ u

2 X - YZ bb BB ßß
kk KK KK

3 X - w cc CC yy
11 LL XX

4 X - Y dd DD 66
mm MM «4

5 XY - Z ee EE ee
nn NN w

6 xw - YZ ff FF
00 OO

7 xz - YW gg GG
PP PP

8 X - WYZ hh HH
qq QQ

9 xwz - Y ii II
rr RR
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Tableau 3:

Genotypes des 4 especes theoriques. Par exemple X a 4 chromosomes: xjxj et *2X2-

Espece le paire de chromosomes 2e paire de chromosomes

X
Y
Z
W

X1

yi
zi
W[

abcdefghi
ABTDeFGHI
AB7«EFgHi
oßCSefGHi

x2
Y2
z2
W2

jklmnopqr
JKXMnOPQR
JKXpNOpQr
txLpuoPQr

— Considerons que ces especes s'hybrident, tous les croisements ayant la meme

probability jusqu'en F2 nous obtenons 12 F2 differentes, selon la figure 3.

— Exclusons enfm le crossing-over, pour montrer la seule influence de la

multiplicity des especes. Les 12 F2 reunies groupent amsi 1920 genotypes ä probability
egale (tabl. 4).

Comment sont correles les caracteres dans cet essaim F2?

— Pour chaque caractere plusieurs degres de realisation correspondent ä des

groupes de genotypes, selon l'exemple du tableau 5.

— Si nous plagons les 1920 genotypes dans une matnce dont les axes sont les

echelles de realisations de deux caracteres (tabl. 6), la correlation devient visible.
Un coefficient de correlation (r de Pearson, selon Sneath et Sokal 1973) peut etre
calcule sur la base de ces echelles conventionnelles (tabl. 7).

On est frappe d'emblee par la diversity des correlations, qui est mduite par le

nombre des especes et la direction des caracteres' les correlations s'averent mverse-

ment proportionnelles ä l'angle qui separe les caracteres dans le modele geometrique
(tabl. 1).

Nous pouvons amsi formuler les caractenstiques de l'association des caracteres
dans un complexe plunspecifique.

X x Y

Z X P F" x W
Figure 3:

Un des ordres de croisements possibles:
ll produit deux F2 differentes. Avec la meme
probability, 10 autres F2 resultent des paires
XxZ, XxW, YxZ, YxW et ZxW.

IF2

f;
_L
F„
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Tableau 5:

Degres de realisation du caractere 3 et genotypes correspondants. Par exemple les 7 genotypes
de la 4e ligne donnent la meme realisation, qui re£oit conventionnellement la valeur 1/2 parce que
la moitie des genes actifs sont des majuscules. yyXX laisse le caractere indetermine.

Degre Signification Genotypes correspondants

1/4

1/3

1/2

2/3

3/4

1

tous genes actifs
minuscules

1 majuscule sur
4 actifs

1 majuscule sur
3 actifs

1 majuscule sur
2 actifs

2 majuscules sur
3 actifs

3 majuscules sur
4 actifs

tous genes actifs
majuscules

cell 77M 7c\l 7CÜ 77II cyXX ccXX ccM

cclL Cell

7clL 7CII CcM ccXL

cCIL ccLL CCll 7CXI 7cXL 77IL cCXX

7cLL 7CIL CCM cCXL

cCLL CCL1

CCLL 7CLL 77LL 77\L CCXL CCXX CyXX CyXh

Tableau 7:

Coefficient de correlation de Pearson (valeurs arrondies) entre les 9 caracteres differentiels
dans Tessaim F2.

1 2 3 4 5 6 7 8

2 1,00
3 0,59 0,59
4 0,87 0,87 0,59
5 0,50 0,50 0,30 0,00
6 0,81 0,81 0,00 0,72 0,40
7 0,40 0,40 0,72 0,72 0,40 0,00
8 0,90 0,90 0,75 0,75 0,43 0,58 0,58
9 0,44 0,44 0,00 0,75 0,43 0,58 0,58 0,33
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Tableau 6:

Exemples de correlations entre deux caracteres dans l'essaim F2. Chaque axe correspond a
l'echelle des realisations d'un caractere. Les phenotypes indetermines ont au moins l'un des
2 caracteres indetermine faute de genes actifs.

6 r - 0. 394 indetermines r 0,30.

1 66 44 108 44 66 1 196 40 40 40 196

3/4 44 84 80 84 44
3/4

2/3

44

40 40

1/2 106 60 216 60 106 1/2 148 40

1/4 44 84 80 84 44

1/3

1/4

40

44

40

0 66 44 108 44 66 0 262 124 148 44

0 1/4 1/2 3/4 1 0 1/4 1/3 1/2 2/3 3/4 1

1 66 indetermines r 0,40. 4 328 indetermines. r 0,72.

1 66 68 256 168 262 1 44 148 124 262

3/4 44 40 40 44 3/4 44

2/3 40 40 2/3 40 40

1/2 108 40 146 40 1/2 40 108 40

1/3 40 40 1/3 40 40

1/4 44 44 1/4 44

0 66 44 108 44 0 262 124 148 44

0 1/4 1/2 3/4 1 0 1/4 1/2 3/4 1

1 66 mdete^mmes r 0,90. 1 66 indetermines. r 1.

1 830 1 826

3/4 168 3/4 168

2/3 80 2/3 80

1/2 256 60 1/2 336

1/3 80 1/3 80

1/4 88 1/4 88

0 66 44 108 44 0 262

0 1/4 1/2 3/4 1 0 1/4 1/3 1/2 2/3 3/4 1



1.3. Les 7 proprietes du reseau de correlations

Nous avons deduit des lois de l'heredite que l'mtrogression entre plusieurs especes
produit en F2 un reseau de correlations dont les caractenstiques sont enoncees
ci-dessous.

Par analogie avec 1& fuseau de recombinaisons (Anderson 1949), nous pensons que
ces proprietes ne sont pas alterees par la succession des generations tout au plus les

correlations seront-elles affaiblies et l'essaim fragmente.

1. Chaque caractere differentiel presente plusieurs degres de realisation (tabl. 5)

2. F2 comme les generations ulteneures forme un essaim polymorphe (tabl 4).

3. Le linkage se manifeste par des correlations entre les caracteres differentiels
(tabl. 6 et 7).

4. Contrairement au fuseau bispecifique, le reseau de correlations plunspecifique
comprend des correlations nulles. Certains caracteres vanent mdependamment
Fun de l'autre ä cause de leur direction ce sont des caracteres perpendiculaires
dans le modele geometnque propose (fig. 2, par exemple 4 et 5 ou 6 et 7).

5. Les directions variees des caracteres diversifient les degres de correlation
plus I'angle est faible entre deux caracteres du modele geometnque, plus leur
correlation est forte (comparer tabl. 1 et 7)!
Dans le fuseau bispecifique, les correlations prennent aussi des valeurs diverses,

mais cette variation est due aux taux de polygeme, de linkage et de crossing-over
(Anderson 1949). En fait, dans le reseau plunspecifique, le degre de chaque
correlation est determine par l'mterference de ces deux facteurs.

6. Les caracteres ä echelle numerique sont Orientes. II faut des lors considerer
les segments du modele geometnque (fig. 2) comme des vecteurs dont le sens

est celui dans lequel le caractere crolt. La correlation entre deux caracteres
aura le signe du produit scalane de leurs vecteurs

7. Les correlations observees entre les caracteres differentiels dans une population
de phenotypes mtermediaires permettent de reconstituer le reseau de correlations
et d'en extrapoler les diagnoses differentielles des especes parentales. Le test des

„correlations extrapolees" sera evidemment plus difficile que dans le fuseau

bispecifique, comme nous allons le voir dans un cas concret.

II. Un cas: les chenes du Jura central

La demarche de test du reseau de correlations est la suivante

1. choix d'une population.

2. choix, codification et mesure des caracteres differentiels.

3. calcul des correlations entre les caracteres.

4. analyse factonelle des caracteres.
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5. matnce de correlations simplifiee entre groupes de caracteres.

6. reconstitution d'un reseau compatible avec la matrice simplifiee, par hypotheses
Successives 3 especes, puis 4 especes, etc.

7 optimalisation du reseau reconstitue en tenant compte des degres de correlations.
8. extrapolation des diagnoses differentielles des especes.

II 1. La population
85 chenes ont ete choisis au Mauremont (Jura suisse, Canton de Vaud, region de

La Sarraz, entre 450 et 600 m d'altitude) dans un massif forestier heterogene de
2,5 x 1 km oil les chenes domment presque partout et sont extremement varies.

Le choix des specimens a vise trois objectifs:
1 trouver des rameaux fructiferes: ce entere fut tres restnetif malgre l'usage d'un

echenilloir.

2 maximaliser la diversite et eviter d'accumuler des formes proches des especes
classiques. Ainsi la majorite des phenotypes sont nettement intermediaires et
chaque caractere presente une nche gradation de nuances.

3 eviter les facteurs de variation non specifiques, tels que'
— influence de l'etat juvenile: les rameaux juveniles" (plantules, jeunes rejets,

gourmands et rameaux de juin) sont exclus a priori, car leurs feuilles ont dans
toutes les especes indigenes une base trop attenuee, des lobes mucronules et
peu marques, une pilosite reduite, des proportions aberrantes et un petiole
plus court que les feuilles des branches adultes.

— influence du rythme saisonnier: plusieurs caracteres evoluent jusqu'en Juin
pour la meme feuille. II faut done comparer des feuilles prelevees des la mi-Juin

— influence presumee de l'ensoleillement les rameaux ont ete preleves en general
ä la penphene des couronnes, done ä decouvert.

Pour discerner ces variations non specifiques, nous nous sommes fie ä plusieurs
donnees eparses dans la litterature et ä notre experience personnelle, sans etude
statistique preliminaire.

Les specimens sont deposes au Musee botanique cantonal de Lausanne (LAU).

II.2. Les caracteres differentiels

Pour eviter des milliers de mesures vaines, il faut consacrer un temps de documentation

au choix et ä la codification des caracteres:

- documentation bibliographique: Ascherson et Graebner (1908—1913), Schwarz
(1937), Camus (1938 — 1939), Cousens (1963, 1965), Carlisle et Brown (1965),
Staszkiewicz (1970), Moggi et Paoli (1972), Becker (1972) et Wigston (1975)
ont suggere ou Oriente le choix de plusieurs caracteres.
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— documentation pratique une periode de familiarisation et des mesures preli-
mmaires ont permis d'ecarter rapidement des caracteres et des codifications ä

variation aleatoire ou peu significative

Deux tendances sont ä relever

— les details de la pilosite sont comptes parmi les meilleurs caracteres diagnostiques
(Kisslmg 1977)

— les proportions sont souvent preferees aux mesures absolues, en accord avec les

observations subtiles de Anderson (1951). Les 20 caracteres retenus sont evi-
demment imparfaits la taxonomie et la discrimination des caracteres evoluent
continuellement de pair.

Les illustrations sont publiees separement dans la clef de determination, ou elles sont plus
utiles qu'ici

Tout d'abord, 6 mesures sont effectuees separement sur 10 feuilles prises sur
toute la longueur du rameau (pour eviter la dispante entre feuilles apicales et basales,
Staszkiewicz 1970)

Lp longueur du petiole
L longueur du limbe
1 largeur maximale du limbe
Ll distance de la base du limbe au niveau de sa largeur maximale
Llob longueur du plus grand lobe

Lpd longueur de l'eventuel pedoncule femelle axille par la feuille

1 pilosite du rameau de l'annee evaluation par comparaison avec une echelle
graphique, de 0 ä 10

2 longueur relative du petiole moyenne des Lp/L %

3 pilosite de la face inferieure du petiole comme 1

4 largeur relative du hmbe 1/L %

5 obovalite du hmbe Li/L %

6 nombre de lobes lateraux moyenne sur 10 feuilles

7. frequence des cotes concaves un cöte du limbe est concave ä la base si la
tangente aux deux lobes mfeneurs traverse un lobe supeneur % sur en general
40 cotes

8 frequence des demi bases auriculees % sur 40 demi-bases

9 frequence des demi-bases cuneiformes (marge du limbe rectiligne ä la base sur
plus de 5 mm et formant avec la nervure mediane un angle mfeneur ä 60°) %.

10 pilosite de la face inferieure de la nervure mediane evaluation comme 1, au

quart basal, ä l'aisselle d'une nervure laterale Cette mesure est
— conservee si la pilosite est homogene entre les ramifications.
— divisee par 3 si la pilosite se resume ä des touffes de polls axillaires.
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11. frequence des nervures intercalaires: moyenne sur 10 feuilles du rapport
(nombre de nervures intercalates / nombre de sinus) %.

12. division du limbe: Ljob/L %.

13. longueur des poils de rameaux: evaluation moyenne en p.m.

14. excedent de rayons par poil: parmi n poils (n au moins 40), compter les poils
ä 1 rayon (xj), ä 2 rayons (x2), ä 8 rayons (xs), etc., de telle sorte que
xi + X2 + + X8 + n; tout cela sous le limbe, entre les nervures.
l'excedent de rayons par poil 1/n (X5 + 2x6 + 3x7 + 4xß +

15. deficit de rayons par poil: 1/n (X3 + 2x2 + 3xj).
16. reduction de la pilosite du limbe 0, si p > 50.

50 — p, si p < 50.
p etant le nombre moyen de poils tecteurs par 4 mm2 sous le limbe.

17. position des rayons: moyenne sur 40 poils de l'angle (°) evalue entre la base
des rayons et la face inferieure du limbe.

18. longueur des rayons: moyenne (pm) sur 40 rayons pris au hasard sous le limbe.

19. longueur relative du pedoncule: Lpj/Lp.
20. pilosite du pedoncule: comme 1.

Quelques specimens illustrent la diversite des phenotypes et des degres de realisation
de chaque caractere (tabl. 8).

11.3. Les correlations observees.

Le coefficient de Pearson a ete calcule entre les 20 caracteres pris deux ä deux
(tabl. 9). Les nombreuses correlations significatives melees ä des correlations nulles
(valeur absolue inferieure ä 179,6) suggerent un reseau de correlations tel que
nous l'avons defini.

Mais peut-on reconstituer un reseau de n especes parentales et de vecteurs-
caracteres tel que:

— la direction et le sens des vecteurs-caracteres soient compatibles avec ces
correlations.

— les diagnoses differentielles des especes extrapolees correspondent ä des especes
reelles?

11.4. L 'analyse factorielle des caracteres

L'analyse factorielle sert ici ä etablir des groupes de caracteres dont les directions
sont proches (fig. 4). Ces groupes simplifieront la reconstitution du reseau.

— Lefacteur 1 met en evidence les groupes de caracteres 1—3—10—20 et 16—19.

— Le facteur 2 separe 19 de 16 et revele les groupes 5—7—8—11 — 12—15 et 2—6.
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Figure 4:

Representation graphique de l'analyse factorielle des caracteres. Programme FACTOR de la

collection SPSS, version 7.0—1.3.77, Centre de calcul de l'Ecole Polytechnique Federale de

Lausanne. Seuls les S premiers facteurs ont ete retenus: ils sont representes par les axes des
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4 projections. Dans chaque projection, les caracteres (points numerotes) ont pour coordonnees
ieurs charges sur 2 facteurs: par exemple on peut lire dans la projection 1/2 que le groupe de
caracteres 1—3 — 10—20 est conditionne beaucoup plus par le facteur 1 que par le facteur 2.
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— Le facteur 3 isole le groupe 17—18.

— Le facteur 4 isole le caractere 9 et separe 8 de 5—7—11 — 12—15.

— Le facteur 5 conditionne surtout 14 et 13; il separe 1—20 de 3 — 10, et un peu 15

et 12 de 5-7-11.
— Seul le caractere 4 n'est mis en evidence par aucun des cinq premiers facteurs

de l'analyse: sa signification est done negligeable, au moins dans la population
consideree, et nous l'abandonnons desormais.

II.5. La matrice de correlations simplifiee

Les groupes de caracteres reveles par l'analyse factorielle permettent de simplifier
la matrice des correlations observees, en negligeant les degres de correlation et le com-

portement individuel des caracteres (tabl. 10).

II.6. La reconstitution du reseau

On peut imaginer plusieurs reseaux compatibles avec les correlations observees,

construits sur un nombre d'especes variable. Nous cherchons ici le plus simple, qui
est en meme temps le plus vraisemblable. Pour le reconstituer, nous partirons done

du modele hypothetique le plus simple, puis nous le retoucherons progressivement

pour le rendre compatible avec la matrice de correlations simplifiee.

Tableau 10:

Matrice de correlations simplifiee.
0 toutes correlations nulles entre les caracteres des 2 groupes.
+ toutes correlations positives.
(+) majorite des correlations positives.
— toutes correlations negatives.

5

31 7 2 17

10 20 16 19 11 8 12 15 6 18 9 14

1-20 +
16 - -
19 - - +

5-7-11 - - (+) +
S — - + + +

12 (-) 0 + + + +

15 - - 0 + + + +

2-6 + + - - (-) - - -
17-18 + + 0 0 0 0 0 0 (+)
9 0 0 - - (-) - - - + 0

14 0 (+) 0 0 0 0 0 - 0 0 +

13 0 - 0 0 0 0 - + 0 0 0
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Partons du reseau hypothetique suivant (fig. 5):

— 3 especes;

- A est celle dont les caracteres sont mis en evidence par le facteur 1, de 1'analyse

factorielle, B est celle que revele le facteur 2, et C correspond au facteur 3,

- les 3 groupes de caracteres concernes differencient chaque espece des 2 autres.

La confrontation avec la matrice simplifiee entraine immediatement trois
corrections (fig. 6):
— le groupe 17 — 18 est independant des groupes 5 — 7 — 11, 8, 12, 15; done son vecteur doit

leur etre perpendiculaire: il ne peut etre place que sur l'axe A—C.

- mais 16 et 19 sont aussi independants de 17 — 18: ils seront done rabattus sur l'axe
perpendiculaire AC—B.

— enfin, le groupe 2—6, faiblement correle avec 17 — 18, ne doit pas lui etre perpendiculaire.
rabattons-le sur l'axe A—BC.

Figure 5 •

Reseau hypothetique de depart. 3 especes dont les caracteres sont regroupes par les
3 premiers facteurs de l'analyse.
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Reseau de depart corrige en fonction de la matrice simplifiee, sans tenir compte
des caracteres isoles par les facteurs 4 et S de l'analyse. Les fleches indiquent le sens
des vecteurs-caracteres.

II s'agit ensuite d'integrer les caracteres isoles par les facteurs suivants de

l'analyse:
— le caractere 9 (facteur 4): la direction la plus compatible avec ses correlations est l'axe

B—C (fig. 6), mais quelques correlations restent contradictoires: une positive avec 2—6 qui
est perpendiculaire, et une nulle avec 17—18 qui ne s'ecarte que de 60°.

— 14 et 13 (facteur 5) sont independants de la plupart des autres caracteres, ä part 1—20 et 15:
ils ne trouvent par consequent aucune direction satisfaisante dans notre reseau.

Ces deux defauts menent l'hypothese des 3 especes ä Timpasse.

Ajoutons une espece D, plagons les caracteres restants et apportons les corrections
imposees par ces nouveaux caracteres:

— le caractere 9 (facteur 4): son vecteur doit etre aussi perpendiculaire que possible ä 17—18,
3 — 10 et 1—20, dont il est independant. La direction optimale est B—CD (fig.7).

— le caractere 14 (facteur 5): independant de la plupart des caracteres du plan ABC, il convient
ä premiere vue comme differentiel de D par rapport ä ABC. Correle positivement a 9, son
vecteur sera ascendant vers D.
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— premiere correction imposee par 14:15 est correle ä 14 (il est d'ailleurs separe de 5—7—11
par le meme facteur 5 de l'analyse!). II faut done reduire son angle avec 14 sans trop augmenter
ses angles avec les caracteres du plan ABC, avec lesquels il est fortement correle: la direction
B—ACD convient.

— seconde correction: le mime raisonnement amene le groupe 1—20 sur Taxe AD—BC.

— enfin le caraciere 13 (facteur 5): malgre une forte ressemblance, il ne peut pas etre parallele
ä 14 et de sens contraire, car il est independant de 9. II faut lui donner un angle maximum
avec 9 et minimum avec 14: c'est l'axe D—AB qui convient.

— l'integration de 13 impose une correction: 12 trouve une direction plus adequate dans l'axe
AC—BD, car il est independant de 1—20, mal correle avec 3 — 10 et correle avec 13.

Le reseau ainsi reconstitue est en accord avec presque toutes les correlations de la
matrice simplifiee (tabl. 10).

Figure 7:

Reseau de correlations reconstitue a partir de la matrice simplifiee (tabl. 10), puis
optimalise par rapport aux correlations observees (tabl. 9).
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11.7. L'optimalisation du reseau

II s'agit enfin d'adapter plus fmement le reseau reconstitue aux correlations
observees (tabl. 9) la direction de chaque caractere est corrigee en tenant compte
de ses differents degres de correlation avec tous les autres.

Cette etape amene deux retouches (fig. 7):

— 2 est pour l'instant sur l'axe A—BC (fig. 6). Or il est plus forteraent correle avec 16, 19,
5 — 7 — 11, 8, 12, 15 qu'avec 17 — 18: il faut done augmenter son angle avec 17 — 18 et dimmuer
celui avec 16, 19, etc. Et puisqu'il est correle avec 14, il doit etre un peu ascendant vers D
la meilleure direction est B-ACD, mais eile n'explique pas la faible correlation avec 17 ni
l'absence de correlation avec 13.

— 6 est sur Taxe A—BC, qui forme un angle de 80° avec 9: or 6 est correle avec 9. D'autre part
il est plus fortement correle avec 16, 19, 8,11, 12, 15 qu'avec 17 — 18: il trouve done une
direction plus adequate sur l'axe A—B.

Pour contröler l'optimalisation du reseau (fig. 7), nous calculons les angles entre
les vecteurs-caracteres (tabl. 11) puis nous les comparons aux correlations observees

(fig. 8). L'optimalisation consiste ä maximaliser la correlation — negative — entre
angles et correlations observees.

On peut imaginer une optimalisation automatique par iterations qui aboutirafent chacune
au calcul du coefficient de correlation correspondant ä la figure 8.

11.8. Les especes parentales extrapolees

Le reseau reconstitue permet d'extrapoler les diagnoses differentielles de 4 especes
parentales.

A a des rameaux tomenteux (caractere 1) de poils longs (13). Le petiole est long
et tomenteux (2 et 3). Le limbe a un contour elliptique (5) et convexe ä la base

(7). Les sinus sont plus nombreux que chez B (6), peu profonds (12), et pauvres
de nervures intercalates (11). La base du limbe n'est pas auriculee (8), m deter-
minee comme cuneiforme (9). A la face infeneure, la nervure mediane est

tomenteuse (10) et le limbe est pubescent (16) de longs poils (1 8) ä quatre
rayons (14, 15) dresses (17). Le pedoncule femelle est tres court (19) et
tomenteux (20).

B a des rameaux glabres (1) et ne possede pas la faculte de raccouicir les poils des

rameaux (13). Le petiole est tres court (2) et glabre (3). Le limbe a un contour
obovale (5) et concave dans la moitie infeneure (7). Les sinus sont peu nombreux
(6), profonds (12) et richement pourvus de nervures intercalates (11). La base du
limbe est auriculee (8, 9). A la face infeneure, la nervure mediane est glabre (10)
comme le limbe (16). Lorsque cette espece est hybndee avec les autres, et porte
quelques poils tecteurs, eile tend ä reduire leur nombre de rayons (15, 14) sans
influencer ni leur position (17) ni leur longueur (18). Le pedoncule femelle est
tres long (19) et glabre (20).

C a des rameaux glabres (1) et ne possede pas la faculte de determiner la longueur
des poils de rameaux (13). Le petiole est long (2) et glabre (3). Le limbe a un
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contour elliptique (5) et convexe ä la base (7). Les sinus, en nombre indetermine
(6), sont peu profonds (12) et pauvres de nervures intercalaires (11). La base

du limbe est cuneiforme (9, 8). A la face inferieure, la nervure mediane est glabre
(10) et le limbe est pubescent (16) de poils courts (18) ä quatre rayons (14, 15)

appliques (17). Le pedoncule femelle est tres court (19) et plutöt glabre (20).

D a des rameaux tomenteux (1) de poils courts (13). Le petiole est long (2) et sa

pilosite indeterminee (3). La forme generale du limbe n'est pas determinee (5, 7).
Les sinus sont profonds (12), mais leur nombre (6) et la frequence des nervures
intercalaires (11) sont indetermines. La base du limbe est cuneiforme (9, 8).
La pilosite est indeterminee ä la face inferieure de la nervure mediane (10) et
du limbe (16). Les poils du limbe ont plus de quatre rayons (14, 15), mais leur
position (17) et leur longueur (18) sont indeterminees. Le pedoncule femelle
est tomenteux (20) et de longueur indeterminee (19).

Nous avons maintenant tous les elements pour conclure.

^"| correlation

Figure 8:

Relation entre angles reconstitues (tabl. 11)
et valeurs absolues des correlations observees
(tabl. 9).

i

angle0

24



Conclusions

Y a-t-il reseau de correlations entre les chenes du Mauremont? Passons en revue
les sept proprietes du reseau (voir 1.3.):

1. Tous les caracteres retenus dans le reseau reconstitue presentent plusieurs
degres de realisation (tabl. 8).

2. Parallelement, la population consideree forme bien un essaim polymorphe.
3. Les correlations significatives entre caracteres sont abondantes (tab. 9).

4. Entre les 19 caracteres retenus (fig. 7), 64 correlations nulles sont associees
ä des correlations hautement significatives (tabl. 9): 52 correspondent ä des

angles superieurs a 60°, dont 43 entre 80° et 90° (fig. 8). Reciproquement,
les caracteres separes par plus de 70° ne sont jamais correles significativement
(une exception sur 47 cas). Les correlations nulles correspondent done bien
aux caracteres perpendiculaires.
Mais cette propriete du reseau est imparfaitement realisee, puisque 12
correlations nulles sur 64 correspondent ä des angles de 0° ä 60° dans le reseau opti-
malise. Ces exceptions peuvent avoir deux causes entre lesquelles nous ne
savons pas decider:
— le taux de linkage et de crossing-over.
— l'insuffisance statistique de la population.

5. Une correlation negative est visible (fig. 8) entre les valeurs absolues des
correlations observees et les angles dans le reseau reconstitue. C'est une
propriete essentielle du reseau de correlations.

6. Le sens des vecteurs-caracteres (fig. 7) est compatible avec les signes de toutes
les correlations significatives.

7. La diagnose differentielle extrapolee pour l'espece A correspond en tous points
ä Quercus pubescens Willd. tel qu'il est decrit dans les flores et monographies
classiques de Ascherson et Graebner (1908—1913), Schwarz (1937) et Camus
(1938-1939).

— Le portrait-robot de B correspond, aussi en tous points, ä Q.robur L.

— C correspond ä Q.petraea Liebl., sauf pour le caractere 6: il est notoire que
Q. petraea Liebl. a plus de sinus par feuille que Q. robur L. En realite, 6 est un
caractere differentiel de Q. robur L. par rapport ä Q. pubescens Willd. et
Q. petraea Liebl.

— Dans la diagnose D, les caracteres 1, 13, 2, 12, 9, 14, 15 et 20 correspondent
ä Q. cerris L.
Les autres caracteres varient independamment de D dans notre population,
alors qu'en realite ils ont une valeur determinee chez Q. cerris L. De maniere
generale, toutes les correlations qui revelent l'espece D sont faibles: les trois
premiers facteurs de l'analyse factorielle — les plus importants — ne nous
obligeaient pas encore ä admettre une quatrieme espece parentale (voir II.6.)!
Comment l'expliquer?
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a. Cette 4e espece est-elle de trop?
Elle est necessaire pour expliquer les correlations entre les caracteres isoles

par les facteurs 4 et 5 de l'analyse.

b. D correspond-elle ä une autre espece?
Seul Q. cerris L. entre en ligne de compte au Nord des Alpes.

c. Ne subsiste-t-il que des traces d'une introgression ancienne avec Q. cerris L.?
L'essaim de genotypes serait ainsi domine par les 3 autres especes, et les

caracteres de cerris seraient trop rarement et trop faiblement realises pour
que toutes leurs correlations soient evidentes.

C'est l'explication que nous retenons. En effet, le caractere 14, excellent indice
de Q. cerris L., n'est pas souvent different de zero et culmine ä 1,02 chez le

specimen 34 (tabl. 8) dont les poils ont environ 4,92 rayons: or les poils de

Q.cerris L. ont plus de 8 rayons (Camus 1938—1939, Kissling 1977)! La
representation de cette espece reste done infime dans la population consideree. Nous
trouvons meme etonnant que ses modestes apparitions soient si bien correlees.

Rappelons que seul Thiebaud (1953, 1954) avait affirme la presence d'hybrides
de Q. cerris L. dans le Jura central suisse.

Les quatre especes extrapolees correspondent done ä des especes classiques.

Les 7 conditions reunies permettent d'affirmer que le complexe des chenes du
Mauremont forme un reseau de correlations entre trois especes principales —

Q. pubescens Willd., robur L. et petraea Liebl. — et une espece faiblement intro-
gressee, Q.cerris L. II est interessant de rappeler que ni Q. pubescens Willd. (Kissling
1977) ni Q. cerris L. ne sont connus actuellement dans la region.

Perspectives

1. C'est par deduction des lois de l'heredite que nous avons decrit le reseau de

correlations (1.3.). Ses proprietes devraient etre verifiees experimentalement,
comme l'ont ete Celles du fuseau de recombinaisons (Anderson 1949).

2. La methode de test, developpee ici dans un cas tetraspecifique, devrait etre
etendue aux complexes multispecifiques. II faudrait alors:

— etendre notre modele geometrique (fig. 2) ä n especes, done concevoir un
polyedre ä (n-1) dimensions et n sommets tous equidistants, situes par des

vecteurs.

— abstraire les algorithmes generaux de la reconstitution et de l'optimalisation
(II.6. et 7.) et les automatiser, car au-delä de 4 especes on ne peut plus
reconstituer le reseau par tätonnement sur un modele geometrique: tout le

processus doit etre numerique.
II sera alors possible de percer ä jour des populations comme celle de Jensen

et Eshbaugh (1976).
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3 Le reseau de correlations n'est pas une preuve süffisante de l'hybridation mtro-
gressive entre les chenes du Jura. II faudrait y ajouter des tests genetiques comme
la viabilite du pollen et les tests de progeniture. Le croisement artificiel est peu
prometteur (Rushton 1977)

4 La representation de Q cems L doit etre etudiee dans d'autres populations
Nous avons trouve dans le Jura suisse des stations xerothermiques oü les deux
caracteres saillants (14 et 13) sont mieux representes qu'au Mauremont

5 Que les chenes du Jura central soient ou non des hybrides, lis sont du moms
des formes intermediaries entre les especes classiques d'Europe centrale Nous
pouvons done construire une clef de determination qui les situe entre ces especes

6 Les trois especes prmcipales ont des exigences ecologiques differentes Puisque
les formes mtermediaires s'averent liees ä des genotypes, elles doivent aussi avoir
une ecologie definie par rapport ä celle des especes parentales (Anderson 1948)
C'est Tun des objets de l'etude phytosociologique que nous avons menee parallele-
ment dans le Jura central suisse (en cours de redaction)

Resume

Pour etendre l'idee du fuseau de recombmaisons (Anderson 1949) aux complexes
plunspecifiques, un nouveau concept est defini le reseau de correlations

Une population de chenes du Jura suisse forme un reseau de correlations entre
Quercus pubescens Willd O robur L., Q.petraea Liebl et Q. cerris L.

Zusammenfassung

Ein Korrelationsnetz zwischen den Eichenarten des Juras

Ausgehend von dem Konzept der auf nur zwei Arten bezogenen Rekombmations-
spindel (Anderson 1949) wird das mehrere Arten umfassende Korrelationsnetz definiert

Für einen ausgewählten Eichenbestand im Schweizer Jura wurde ein Korrelationsnetz
fur Quercus pubescens Willd., Q. robur L Q. petraea Liebl und Q cerris L aufgestellt

Summary

A net of correlations between the oak species of the Jura mountains (Switzerland)

In order to extend the idea of the recombination spindle (Anderson 1949) to pluri-
specific complexes a new concept is defined the correlations net

An oak population from the Swiss Jura mountains forms a correlations net between
Quercus pubescens Willd., Q. robur L., Q.petraea Liebl. and Q cerris L

Monsieur le Professeur H Clemen^on, de l'Universite de Lausanne, nous a aide et vigoureuse
ment stimule dans l'approche mathematique de ce probleme qu'il soit vivement remereie.
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