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Zusammenfassung

Die Einfithrung von Exoten und die zunehmende Wichtigkeit kiinstlicher
Wiederbewaldung verindern die Verbreitung von Rassen und Arten in der ganzen
Welt. Diese Wanderungen, welche durch den Menschen bedingt sind, kénnen
eine Aenderung in der genetischen Zusammensetzung natiirlicher Wilder oder
kiinstlicher Bestinde bedingen.

1. Verinderung der genetischen Zusammensetzung eines Bestandes durch Kreu-
zung mit Biumen einer andern Art oder einer andern Rasse, welche im betreffen-
den Bestand oder in der niheren Umgebung eingebracht wurden. Ungiinstige
Eigenschaften konnen auf diese Weise dauernd in das Erbgut eines Bestandes auf-
genommen werden. Diese Veridnderungen sind bedeutsam, wenn die kinstlichen
Bestinde groBe Flichen einnehmen und durchsetzt sind von natiirlichen Wildern.
Sie sind schlimm, wenn sie Anteil haben an der Verschlechterung eines Bestandes,
welcher qualitativ AuBerordentliches leistet.

2. Verianderung eines Bestandes, welcher unter Skologischen Bedingungen be-
griindet wird, welche verschieden sind vom Herkunftsort. Dies fithrt zu einer
Auslese, welche ebenfalls verschieden ist von derjenigen in der urspriinglichen
Population, und den neuen Standortsbedingungen besser angepaBt ist. Diese Be-
stinde bedeuten interessante Samenerntebestinde fiir die Aufforstung gleicher
Gebiete. Eiberle

Contribution & 1’étude des «Races écologiques» du
fréne, Fraxinus excelsior L.

Par Jacques Bovet, Institut de Botanique, Université de Neuchétel

Introduction

On sait que le comportement écologique du fréne (Fraxinus excelsior L)
en Suisse est assez particulier. D’une part cet arbre est un composant
habituel des foréts qui colonisent les sols frais au bord des riviéres du
Plateau et dans les vallées basses du Jura (Acereto-Fraxinetum, Cariceto
remotae-Fraxinetum). C'est donc une essence hygrophile. D’autre part, sa
présence est fréquente dans les garides subjurassiennes, ou, associé en assez
grand nombre d’individus, au chéne pubescent et & I'érable a feuilles
rondes, il contribue a donner au Lithospermeto-Quercetum sa physionomie
caractéristique. Bien que dans ce dernier groupement, son port soit en
général moins €élevé, plus tortueux, il ne donne pas l'impression d’avoir
une vitalité réduite, et fructifie abondamment. Or, les stations du Litho-
spermeto-Quercetum sont parmi les plus séches du Jura. Il est donc curieux
qu'un arbre passant pour avoir besoin d’un sol profond, frais ou méme
humide, puisse croitre aussi bien sur le sol calcaire trés superficiel et trés
sec qui recouvre les dalles calcaires du Malm, au dessus de Neuchitel et
de Bienne par exemple. Si I'on admet que la station normale du fréne
est dans les groupements du Fraxino-Carpinion, la présence de cet arbre
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dans le Lithospermeto-Quercetum est pour le moins singuliere et demande
une explication. Un tel comportement n’est d’ailleurs pas propre au Jura
Suisse, mais se retrouve dans le Sud de I’Allemagne (Alb de Souabe).

En 1925, Miinch et Dieterich (15) se sont intéressés a ce pro-
bléme et ont tenté de 'expliquer en supposant qu'il y avait chez le fréne
deux races écologiques, ou plus exactement deux races ¢daphiques, l'une
adaptée aux sols frais («Wasseresche»), l'autre aux sols calcaires bien
drainés («Kalkesche»). Comme c’était la premiére fois que des races éda-
phiques étaient mises en évidence chez un arbre forestier, les auteurs
précités ont entrepris des expériences pour vérifier leurs hypothéses. Celles
de Miinch, plus concluantes que celles de Dieterich, ont mis en
évidence une nette différence de poids et de dimension des parties aériennes
au profit des «Kalkeschen» lorsque des plants des deux <races» étaient
cultivés sur un sol sableux, sec. D’autre part les « Wassereschen» souffraient
d’un été sec tandis que les «Kalkeschen» n’en étaient nullement affectés.

Les recherches de Miinch et Dieterich ont accrédité 'idée des
races édaphiques du frénes, a laquelle les phytosociologues semblent avoir
adhéré. Moor (14) par exemple, parlant de la chénaie buissonnante,
s'exprime ainsi: «Dass die feuchtigkeitliebende Esche in die Kombination
eintritt, auch wenn sie nur kiimmerliche, schlanke Formen hervorbringt,
muss ausfallen. Sicherlich handelt es sich bei dieser sogenannten Kalk-
esche um eine eigene Rasse, auch wenn sie morphologisch nicht unter-
scheidbar ist.»

Cependant, des recherches précises effectuées par Leibundgut (11)
en 1956, n'ont pas permis de déceler de différences stastistiquement assu-
rées, entre <Kalkeschen» et «Wassereschen». La comparaison de ce savant
a porté sur la phénologie, la hauteur des arbres, le poids sec et la longueur
des racines, enfin sur la teneur du bois en matiéres minérales (dosage des
cendres). Malgré ce résultat négatif, Leibundgut ne se prononce pas
contre I'hypothése de Minch et Dieterich, mais pense qu’il fau-
drait, pour trancher définitivement la question des races édaphiques du
fréne, s’adresser encore a d’autres caractéres en utilisant un matériel de
provenances plus variées?.

On sait I'importance prise depuis une trentaine d’années par la cyto-
logie appliquée aux problémes de géographie botanique. Dans nombre
d’espéces a grande amplitude géographique ou écologique, on a pu déceler
I'existence de races chromosomiques dont chacune posséde, en général, des
exigences propres vis-a-vis du milieu.

Concernant plus particulierement le facteur humidité, la bibliographie
offre divers exemples de races polyploides plus xérophiles ou moins

1 Les plants de frénes étudiés par Leibundgut ont été élevés de graines, Les «Kalk-

eschen» étaient originaires de Beringen (Schaffhouse) et les «Wassereschen» de Bargen
(Schaffhouse) et de Villigen (Argovie).
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PLANCHE 1

Echelle 44:1 L— i -
fig. 1a fig. 1b fig. lc fig. 22 fig. 2b
fig. 3a fig. 3b fig. 4 fig. 5

fig. 1 étamines de «K.E.» le 5 décembre 1956
fig.2 étamines de <K.E.» le 17 janvier 1957
fig.3 ¢étamines de «<K.E.» le 25 février 1957
fig.4 étamines de « W.E.» en méiose le 17 mars 1957
fig.5 étamines de «K.E.» en méiose le 19 mars 1957

xérophiles que le type diploide. D'aprées Kostoff (Dans Tischler: 20),
les tétraploides artificiels de Festuca pratensis et de Trifolium pratense
sont plus résistants a la sécheresse que les diploides, parce qu’ils ont un
systéme radiculaire plus développé. Inversément, chez Cardamine pratensis,
par exemple, les races les plus fortement polyploides vivent dans les
stations les plus humides (d'aprés Lévqgvist 13). On pouvait donc
se demander si le comportement écologique du fréne ne reposait pas sur
la présence, chez cette espéce largement répandue?, de deux races chro-
mosomiques, 'une xérophile et I'autre hygrophile. C’est a l'instigation du
Dr Moor et sur le conseil du professeur C. Favarger que nous
avons entrepris I'étude cytologique des frénes de diverses provenances

jurassiennes, dans l'espoir d’apporter une confirmation & I'hypothése de
Miinch et Dieterich.

Recherches cytologiques
Des recherches ont été faites sur l'ensemble de la famille des Oléacées,
notamment par Taylor (19), et cest a Sax et Abbe que I'on doit

2 Ce sont souvent les especes les plus répandues qui possédent des races chromo-
somiques.
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la premiére observation des chromosomes du fréne élevé, a la méiose, soit
N =23 chromosomes (17), sur du matériel provenant de I’Arnold Arbo-
retum. Eklundh (dans Love et Love 12) a compté le méme nombre
sur du matériel suédois. La mitose, a notre connaissance, n'avait pas encore
été observée.
Plusieurs polyploides sont connus dans la famille dont quatre chez le
genre Fraxinus:
— Fraxinus chinensis, hexaploide (2N = 138);
— Fraxinus americana, diploide avec 2 variétés polyploides: l'une tétra-
ploide (2N = 92), I'autre hexaploide (2N = 138);
— Fraxinus velutina, variété coriacea: tétraploide (2N = 92).
L’existence des trois races polyploides précitées et le fait qu’'a différents
degrés d’humidité peuvent correspondre différentes races chromosomiques
rendaient assez vraisemblable une différence de nombres chromosomiques
entre «Kalkesche» et «Wasseresche». Cela n’est cependant pas le cas,
comme le montrent nos observations:

«Race» Provenance Nombre chromosomique Stade observé

N=23 (pl. II fig. 2) Microsporogenése

«Kalkesche»  Pavillon de Bienne oy 44 (11 11 fig. 8) Mitose des racines?

En-dessous de

Rochefort 2N =46 ' Mitose des racines?
Roche d

T o 2N =46 Mitose des racines?3
I’Ermitage

“Wasseresche» Vallon du
Merdasson, au bord
du ruisseau

N=23 (pl. II fig. 1) Microporogonése
2N =46 (pl. 11 fig. 4) Mitose des racines?

Les nombres chromosomiques, soit 23 chromosomes & la méiose et 46 a
la mitose, sont donc les mémes chez les sujets des deux <races», provenant
de biotopes typiques de «Kalkeschen» et de «Wassereschen». Le nombre
méiotique confirme celui observé par Sax et Abbe, puis par

Eklundh.
Observations sur le moment de la méiose

En entreprenant nos recherches en novembre 1956, nous ne savions
pas a quel moment se passait la méiose dans le fréne. Chez les plantes a
floraison vernale les recherches de Dahlgren (1), en Suede, et celles
non publiées de M. M. Duckert a Neuchétel (4) ont montré une assez
grande variété de comportements. Chez le noisetier, par exemple, la

3 L'examen des racines s'est fait en février 1957: Les racines observées proviennent
de jeunes plants des deux stations du Merdasson et du Pavillon de Bienne, placés a la
température du laboratoire (18 a 200C) dans des vases contenant du liquide de Knop
a 1/39 additionné d’acide indol-acétique a la concentration de 3 X 10—6 (3 p.p.
1 million).
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méiose se passe en automne (septembre ou octobre) puisqu'au 16 novembre
1950, M. M. Duckert a trouvé des microspores dans les anthéres. Chez
Daphne Laureola le méme auteur a observé la méiose le 7 XI 1950. Ces
observations concordent avec celles plus anciennes de Dahlgren sur
Corylus avellana et Daphne Mezereum. En revanche, chez d’autres especes,
dont les boutons floraux s'ébauchent a I'automne, les anthéres hivernent
avec des cellules meéres dont le noyau est au repos, et la méiose ne se
déclenche qu’au printemps. Ainsi se comportent les saules, le peuplier
noir, etc. Les observations de M. M. Duckert sur Draba aizoides sont
particulierement précises. Du 14 XII au 19. III, cette plante cultivée au
jardin botanique de Neuchatel n'offre que des cellules méres. La méiose
débute aux environs du 23 IIT4. L’hibernation au stade des cellules meres
des microspores parait fréquente chez les plantes alpines d’aprés Gerola
(8) qui a étudié systématiquement des espéces trés variées, et d’apres
Favarger (6, 7) qui s’est occupé des gentianes. Par exemple chez
Gentiana Kochiana (observations faites a Chasseron) les anthéres ont leur
taille définitive au milieu d’octobre et on n'observe plus de mitose dans
le tissu sporogéne dont les noyaux ont un aspect préméiotique. La méiose
a lieu au printemps (en juin chez Gentiana alpina). Nous avons suivi
pendant l'hiver le développement des bourgeons a fleurs du fréne, soit
de décembre a la mi-mars, au moyen de squashes au carmin acétique sur
les anthéres préalablement isolées. En décembre les anthéres ne mesurent
que 0,3 mm de longueur (pl. I fig. 1). Les tissus de I'anthére sont encore
peu différenciés et offrent une activité mitotique. A chaque nouvelle prépa-
ration que nous avons faite pendant I'hiver, nous avons trouvé des mitoses
dans les tissus de I'anthére. Cette activité mitotique accompagne la crois-
sance réguli¢re de I'étamine qui se poursuit malgré les températures basses
de T'air ambiant (cf. pl. I). En février les cellules meéres définitives sont
reconnaissables entre autre a leur gros nucléole. Enfin, la méiose se dé-
clenche; nous I’avons observée aux dates suivantes:

«Race» Provenance  Date Stades?’

«Wasseresche» ~ Merdasson  13.3.57  métaphase I
«Wasseresche» Merdasson 19. 3. 57 métaphase I; pollen

“Wasseresche» ~ Merdasson 9.3.58  pachytene, tétrades, pollen
«Kalkesche» Bienne 18.3.58  pachytene, stade a 4 noyaux
«Kalkesche» Bienne 19.3.58 métaphase II, pollen
«Kalkesche» Chantemerle 19.3.58  pachyténe, tétrades

Un pigment anthocyanique rose apparait dans les cellules de la paroi
de I'anthére peu avant la méiose (dans certaines anthéres pendant ou juste

411 peut toujours y avoir exception pour un individu dont la floraison se d¢-
clenche pendant T'hiver.

5 Les stades préméiotiques (cellules meres) observés ne figurent pas au tableau.
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PLANCHE II

fig. 1 fig. 2
fig.1 Cellule meére en métaphase I
|\ 114 z dans une étamine de « W.E. »

dans une étamine de «K.E.»

e \ Jr‘- Bienne — 19.3.57
y f\\ f-c.’ J ‘:’ fig.3 Mitose de racine de <K, E.»

r
‘<‘ 6 .u ﬁ \ Merdasson — 13.38.57
2 % fig. 2 Cellul e métaph I
Lv‘zlé ’? s_./ ig ule mére en métaphase

e \‘\ l" ¢ af\, Bienne, Pavillon
fig.4 Mitose de racine de « W.E.»
fig. 3 fig. 4 Merdasson

(Grossissements d’environ 2400 fois.)

apres la méiose). Cette pigmentation devient plus intense encore aprés
les processus méiotiques. Les dates ci-dessus ne sont pas fixées a quelques
jours preés parce qu'il y a des différences suivant la grosseur des bourgeons
et la position des fleurs a I'intérieur de ceux-ci.

En conclusion, la méiose se produit dans les anthéres du fréne a la
mi-mars pour des échantillons croissant a I'altitude d’environ 500 a 600 m,
au pied du Jura. }l n’y a pas de différence caractéristique entre «Kalk-
eschen» et «Wassereschen» sous ce rapport. La méiose précéde la floraison
d’environ 3 semaines. Le comportement du fréne nous parait différent a
la fois de celui des plantes comme Corylus, Rhododendron, Empetrum
dont la méiose est automnale, et de celui des gentianes dont la méiose
est vernale et qui hivernent avec des cellules meéres au repos. Dans les
bourgeons a fleurs du fréne, il ne parait pas y avoir de repos hivernal
proprement dit, mais un développement quasi continu des étamines de
décembre a mars (pour les bourgeons a feuilles par contre, nous n’avons
pas trouvé de mitose pendant une partie de I'hiver).
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Conclusion

Si les deux «races» écologiques du fréne ne différent point par leur
nombre chromosomique® (absence de polyploidie intraspécifique), cela ne
signifie cependant pas que leurs caryotypes soient identiques. Mais 1'ana-
lyse morphologique des chromosomes est difficile a pratiquer chez Fraxinus
ol ces organites sont petits et nombreux, et nous y avons renoncé, cons-
cient qu'elle ne fournirait guere de précisions supplémentaires. Pour voir
s'il n'y aurait pas quelques différences dans la structure des chromosomes,
il faudrait procéder a des croisements, expériences de longue haleine avec
des plantes ligneuses puisqu’on devrait attendre la méiose des hybrides?.
D’autre part, nos résultats ne concernent que le plan cytologique et il
n'est nullement exclu que les races du fréne tiennent a des mutations fac-
torielles, autrement dit qu’elles représentent des écotypes. Dans la grande
majorité des écotypes, il existe des différences morphologiques plus ou
moins nettes. Jusqu’'ici on n’a signalé entre les deux races présumées du
fréne qu’une légere différence dans la pubescence des nervures. (Dans les
«Kalkeschen» le rachis de la feuille et les nervures principales des folioles
sont poilues en-dessous, d’apres Mlle Dr Gaisberg dans Dieterich. op. cit.)
Nous n’avons pas vu de différences dans la pilosité des nervures, qui atteint
le méme développement dans les deux «races». Les poils sont épars sur
la moiti¢ inférieure des nervures des folioles.

Nous avons observé aussi qu’en régle générale, la pousse annuelle était
plus courte dans les <Kalkeschen» que dans les «Wassereschen» (comparer
Pl. I1I et IV). Mais ce caractére parait sous la dépendance étroite des con-
ditions hydriques. D'aprés Huldén (10 p. 99 et sq.), 'allongement de
la pousse s’arréte lorsque le fréne a utilisé toute I'eau disponible dans le
sol. Lorsque cet état d’équilibre est atteint, on peut obtenir une prolon-
gation de I'allongement en arrosant abondamment les jeunes plants et en
leur donnant une légére couverture (expérience faite par Huldén au
jardin botanique d'Helsingfors). La faible croissance en longueur des entre-
nceuds chez les «Kalkeschen» tiendrait donc simplement a la faible réserve
hydrique du sol dans la station du Lithospermeto-Quercetum. Minch,
il est vrai, a observé que la différence dans I'aspect des rameaux des deux
races se maintenait apres greffage sur les mémes sujets. Cette observation
n’est & notre avis pas suffisante pour affirmer qu’il s’agit vraiment de deux
écotypes distincts.

Les expériences de Leibundgut (op. cit.) ne sont pas trés favo-
rables 4 I'hypothése d'une différenciation écotypique. Certes, comme le

6 Nos conclusions ne sont valables que pour le Jura suisse; nous croyons cependant
pouvoir les étendre a toutes les régions olt I'on observe des <Kalkesche» et des «Wasser-
esche», car il serait étonnant que la méme différence d’écologie ne s’accompagne pas
partout du méme comportement cytologique.

7Le fréne ne fleurit qu’a partir de la quinzieme année.
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PLANCHE 1III

« Kalkesche » de Bienne
rameau avec bourgeons a feuilles
9 XII 56

« Kalkesche » de Bienne
rameau avec bourgeons a fleur
9 XII 56

remarque cet auteur, il faudrait encore éprouver d’autres caractéres. Nous
songeons, entre autres, au taux de transpiration.

A supposer que «Kalkeschen» et «Wassereschen» représentent réelle-
ment des races physiologiques, différant par des génes sans effets sur la
morphologie, il nous semble difficile de comprendre comment ces races
peuvent se maintenir dans la nature. En effet, le fréne est anémophile;
les stations du Lithospermeto-Quercetum et celles de I'Acereto-Fraxinetum
sont souvent trés rapprochées, comme nous l'avons observé par exemple
au-dessus de la Neuveville. §’il n’y a pas de barriére de stérilité entre les
deux races, et en tous cas il n’en existe pas qui soit d’ordre numérique
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(polyploidie ou polysomie), il n’existe pas non plus entre elles d’isolement
geographique. Le «brassage» des génes dii aux croisements devrait pro-
duire sans cesse des types intermédiaires capables de coloniser une gamme
de stations variées.

Qu’il existe un «brassage des génes» chez le fréne nous parait démontré
par la grande variabilité de cette espéce au point de vue de la forme et de
la taille des samares. Ayant examiné environ 1500 samares provenant d’'une
vingtaine d’arbres différents (soit 50 a 100 fruits par arbre) nous nous
sommes rendu compte que chaque individu portait des fruits d'un type
particulier. Par contre d'un individu a l'autre, la variabilité est grande.
Entre <Kalkeschen» et «Wassereschen», il n’y a pas de différence caracté-
ristique. La variabilité est peut-é¢tre un peu plus grande chez les «Kalk-
eschen». Quant aux samares des «Wassereschen», elles sont dans I'ensemble
un peu plus allongées et gardent leur teinte verte plus longtemps. Sur
1500 fruits, nous en avons trouvé cinq tricarpellés.

Le mélange des génes devrait s'opposer a la localisation du fréne dans
deux stations aussi différentes a premiere vue que celle de la chénaie
buissonnante et celle de la frénaie a érable.

L'existence de races écologiques n’étant donc nullement démontrée
chez le fréne, il nous reste a voir si 'on ne pourrait pas expliquer autre-
ment le comportement écologique bizarre de cette essence forestiére.

Deux hypotheses nous paraissent a envisager:

1. Le facteur humidité ne serait pas le facteur principal pour le fréne et
cet arbre pourrait se contenter d'un sol a faible réserve hydrique,
pourvu que d’autres facteurs plus importants lui soient assurés, par
exemple, un pH assez élevé et une provision suffisante de sels minéraux.
D’apres Huldén (op.cit.) le pH optimum du fréne en Finlande est
de 6,3 4 6,5 et le minimum de 5,8. En Suisse, le fréne parait éviter les
sols acides et d’apreés J. L. Richard (communicat. orale) il manque
aux foréts acidophiles sur moraine siliceuse du pied du Jura, bien que
certains de ces groupements (chénaies a Lathyrus niger) aient une
certaine analogie dans la composition floristique avec la chénaie a
grémil. Dans les Alpes le fréne se rencontre aussi en pays siliceux, mais
toujours le long des ruisseaux qui probablement lui apportent une
quantité suffisante de sels minéraux.

2. Hegi suppose que le fréne, grice a ses racines profondes peut sap-
provisionner en eau méme sur un sol calcaire bien drainé et sec en
surface. I1 n’est pas exclu que dans certaines stations de chénaie buis-
sonnante, par exemple dans les lapiez de Téte Plumée sur Neuchitel,
le fréne puisse trouver de l'eau dans les fissures étroites et profondes
de la roche. Cependant il nous parait difficile d’admettre que la station
du Lithospermeto-Quercetum n’est pas une station seche !
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PLANCHE 1V

« Wasseresche » du Merdasson
rameau avec bourgeons a fleur
4 XII 56

« Wasseresche » du Mendasson
rameau avec bourgeons a feuilles
4 XII 56

On voit qu'il reste encore a faire pour préciser les exigences écologiques
du fréne en Europe centrale. Si séduisante que soit ’hypothese des «races
¢cologiques », il faut reconnaitre que jusqu’ici elle n’a pas été démontrée
de facon indiscutable et qu’elle n’est pas la seule qui puisse rendre compte
des faits observés dans la nature. D’autres arbres que le fréne peuvent
coloniser des stations de caractére presque opposé. Le pin de montagne
lui aussi croit sur des arétes calcaires trés séches et dans les marais bombés.
Or il ne parait pas y avoir ici de différenciation écotypique (Pilli-
chody et Schroter.18).
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. Zusammenfassung

. Die Chromosomenzahl von Fraxinus excelsior L. (aus dem Schweizer Jura) betrdgt

N = 23. Diese Zahl ist identisch mit derjenigen, welche Eklund in Schweden und
Sax und Abbe an Material des Arnold-Arboretums ermittelten.

Wir haben keine cytologischen Unterschiede gefunden zwischen Eschen trockener
Standorte (Kalkeschen; 3 Provenienzen) und solchen feuchter Standorte. (Wasser-
eschen; 1- Provenienz.)

. Die Meiose der Esche erfolgt zwischen dem 10. und 20. Mérz. (Beobachtungen iiber

2 Jahre.)

Wihrend des ganzen Winters (Dezember bis Mérz) stellt man eine mitotische Aktivi-
tit in den Bliitenknospen fest, welche durch die schwarzen Knospenschuppen und die
Behaarung gut geschiitzt sind. Diese Aktivitit stimmt iiberein mit dem Wachstum
der Staubfiden, welches regelmidBig anhidlt in der Zeit Dezember bis Ende Februar.
Es scheint, daBB es keine deutlich abgesetzte Winterruhe fiir die Bliitenknospen gibt.
Form und GroBe der Eschensamen variieren stark von einem Individuum zum andern,
Neben der Hypothese bodenbedingter Rassen, welche durch die Cytologie nicht gestiitzt
wird, gibt es vielleicht andere Erklirungen fiir das verschiedene oekologische Verhal-
ten der Esche in der Schweiz.
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