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des chénes européens

Les foréts accélerent leur progression par sauts de puce

Depuis la derniére glaciation il y a quelque 18 000 ans, les foréts de
chénes ont réinvesti le continent européen. Lempreinte de cette
reconquéte est inscrite dans I'ADN. Au cours des dix derniéres années,
une vaste étude européenne 2 inventorié et décrypté la diversité
genétique dévoilant les stratégies de colonisation des espéces

dominantes.

Dans la Cawrer dey Gandey, [ulis César soulipmail déja e
slatut prepondirant du chéne dans La fortd gauloase.
Aujuenlhui encore, Ie gence Quams domine ks foréts
frangaises et coropéennes, en surface ol en nenos
finaneiers comple tenu dke la valeur de son bois. EEu-
rope abrite une vingtaine des uelipses cenlanis dfew-
P qqui s repartissent duns Ihémisphere Nord,
depuis les régmions tmphcales jusqu'aux lindiles seplen-
frivmales des zones lempéndes. Deux d'entie clles,
e chiawe sesih- pefram ¢l chidne |n'-||mxu|é £ rubyir,
s maintiennent depuis Ies régions méditerrandennes
puspion Scarclinavee ol constiluent T majorité des ché

naies eeropéennes. Co statut de composanie majcan
des Ioedls beur confere o indent particudier : les Irpces
de leur histoire récente ¢tant abondamment dispo-
niles clares los pofleny fossiles, ce sonl 1es espéces de
choix pour Eludier les Tacteurs Evolulils qui candi-
ticnannl Fosganisation de lu diversité pendiogue Or; los
mtervogations coewermant YTavonirilevel le divensle foe
an richauflement dimatigue annoned se nwltiplicnt
stra-t-clle mise & vude Eprevve coanene corlaios e crai-
wnenl 2 Allose-noos ausister i des déperisements mas

sifs, or wu contraire & une adaptation « ca douccur = ?
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La vasic élude de la diversité génétique des chines
erenie i I'échelle da comitinent eurpéen depuis dix
ans apporte un tout nouvel fclairage sur om gues—
trons, Cowrdunné par le laboraloire de sénélique
ct daméhioration des arbres Toreshiers e FINRA
Hordeaux-Cestas el assouiant Lreize fuboraloices
de huit pays, cot inventaire géndliqee a poritd sur
s che clews mille six cents chénaics, soit un &chan
tillonnage mayen dune [aedl lous fes quarante
4 cinguanie kifoméres. Un tef recensement de la
diversité n'avait jJamais {¢E efalisd paur aucun arga-
nisme vivany, pas méme Chemme Les résultats, qui
foel Fobyel d'wn namceo spiocial de la revens Fomd
trodogy and Mmragement. révelent les stratéaics de
volonisalion ¢l les mxanisines 'évolulion des
chénes.

Si l'explusion du grenne (raemay sur by leme date e dix
millions dfannées, la diversite des chénaics artcles
résulte des changements dimatiques due gualernaire,
une suceession 'une vinglaine dallemances de
pericdss de placiation et de richaufements séendant
sur les denx demders millions danndes. Cos alter—
s s von!l soldéss pur des cyeles dextinetions
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suivices de reculonisations qua ont selectionné on Cra-
diqué certames espixes,

Lo dermies nuvimum glaciaine datant de 18 000 ans
TIOUS NOUS SOmMmes iléresses au scénacin de L revon
Quste e Thurupe qui a suivi. Piur e fire, nous avons
dssocic deun approches, genélique o palitobolanigue.
Nous avons d'abord Ewli Ly variabilisé de 'ADN
chioroplastique® iles deux chénes majontaires sur le
vontinent ecuropeen. e diéne sesile oL le chéne pédon—
culé. Les chlvroplastes, ot comme s mitochondrics.
menlerment des moldcules TADN et ont la particula-
Tité d'dre fransmiy excusivement par b mére. autie-
ment dit de Farbre qui 4 porte le fruit of non de celui
qui a foumi Ie pollen, comme Tont monlse jes ana-
byses de aroiseminly contpddéd! Or, la dispersion des
vigtanx Seffedue exclusiviment par les graines. La
wepartition yromraphique actuclle e dilférents
vanants de FADN chioroplastique doit done 1émoe-
sner des voics e migration empruntios pur Fespéce.

Cartographie génétique. | n examinant cen ADN, nous
avons lénombré quarante-deux varants, qui s n-
aroupent en six lignées, cest-a-dine: six séries de va-
mfgnts dérivant les uns des autres par mutation,
manifestant donc une cortaioe: simnlarité génétique.
Crtte similarité €51 assocife & une proximite giogra

phique, en dlatres teemes fes vanants appartenant 4
une méme hgnée se refrouvent géomaphiquement
provhes. Ces lignées possident une eépartition bicn

particuliere - clles ceoupent des tranches du continent
vumipen wrossicrernent orivntées sud/moed, ceraings
lant exclusivement canlonndées 3 I'Onest e d'autres
confinées a I'est (fig, 1 Cetle remarguable oraanse
lion géographique a Féhelle coropdéenne, sugaére
notamsment gue Jes transferts de populations dus 3
Factivité humaise wont joué guun nile mineur dans
la distnbuition actucie, ou quiily se sont déronlis
une cehelle spatiale teés péduite.
En tomplément de Tanahee penéique, lexploitation
de Ia bangue europécnne de données pollinigues
(P La collaborabon e Lioques-Loms e Heay
tiew de Tuniversite de Marseilie, sor la base d'raviron
six Ll sequences de pollens fossiles” (i apparaitse
le secnane swivant © durant la derniére péricde gla
iaire, les popalations de (raoas ont é1¢ conflindes dans
trois zones refuges situdes au sued du conlinent surg
pren. I'une en Lspapne actuelle, 'autee en Rtalic ¢l la
troisitme dans les Balkans (fi. 21 Dis Ie débnt <y
rechautternent, if v a 35 000 ans, e frois population
- siparies depais quelgue 100 000 ans — ont entre
pris fa reconguéte du continent on progressant vens
le nonl & mesure que les glaces libéraient des sspaces
colonisablos. Makpeé un 1alenlisrment entre — 11 (600
1 = 10 000 ans BI™, e actuedle fait entiérement
OECUPSE aux alentours de - & 000 ans B2
L comparaison des dusnees genétiques of des don
nees palyaologigues rend comple des voies de calo-
nisation empruntécs par les différentos lignees Les
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Savoirs

Les chénes ont

progressé a une vitesse
surprenante : une

moyenne de 380 métres
par an avec des pointes

de 500 meétres

Les simulations
numérigues
montrent qu'avec
une progression
par diffusion
classique (en haut),
les chénes avancent
a la vitesse
moyenne de

100 mfan.

En revanche, avec
les sauts de puce
(en bas), ils vont
quatre fois plus vite
conformément aux

observations.
@ d'aprés Y. Le CorrefGenetical
Rasearch
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L"épopée des chénes européens

relicfs, notamment les Alpes, ont parfois ralenti ou
dévié cette avancée, mais la Lrajecloire sud/nord reste
bien visible. Ainsi, les chénes des refuges ibériques
onl principalement colonisé¢ loule la zone située
a l'ouest d'une ligne Toulouse-Cologne-Amsterdam
ct exclusivement les fles Britanniques. Leurs homo-
logues originaires des Balkans et d'ltalic onl eux gagné
la Russie el 'Europe orientale.
Le résultat le plus surprenant de I'analyse paly-
nologique est la vitesse de cette progression : en
moyenne les chénes onl avancé de trois cent
qualre-vingt métres par an, avec des pointes de
cing cents metres par an a certaines périodes.
Environ qualre fois plus que la vitesse cslimée par
les modeles numériques simulant Ja dispersion
des glands par les agents habitucls, a savoir une qua-
rantaine d'espéces d'oiscaux (surtoul des corvidés™ et
des picidés*) et de mammiféres, en particulier des petits
rongeurs. Il faut donc invoquer d'aulres mécanismes
pour expliquer cetle rapidité. Outre la dispersion
continue correspondant & une diffusion classique de
I'espéce, nous avons simulé informatiquement un
sccond type de dispersions. Celui-ci associe la diffu-
sion a un mécanisme de « sauts de puce ». En pra-
tique, on introduit dans le modéle de diffusion conti-

nue des événements de dispersion a trés longue
distance (quelques dizaines de kilométres) ne se pro-
duisant que rarement. On montre ainsi que cette
dispersion composite, méme quand ces sauts de puce
n'onl qu'une chance sur un million de survenir, aug-
mente de maniére considérable la vilesse de propa-
galion, jusqu'a atteindre les valcurs obscrvées®? (fig. 3).
Pourquoi ? Parce que dans ce cas de figure, trés en
amont du [ront de migration, se forment des flots qui
suivent leur propre développement démographique
avant d'étre finalement rattrapés et englobés par la
progression de l'espece. Ces flots jouent ainsi un
remarquable réle d'accélérateur de la dispersion.

La distribution géographique de la diversité génétique
chloroplastique semble confirmer celle interprétation.
Toujours selon nos simulations informatiques, une dif-
fusion continue réduit progressivement cette variabi-
lité a mesure que 'on s'doigne de la zone de départ.
En cffet, silon a dans la population initiale plusieurs

variants, un pelil nombre d’entre cux — ceux dont la
vilesse de progression csl la plus élevée —, prennent
nécessairement un avantage dans la course. Ils devien-
nent alors progressivement hégémoniques au front de
migralion. A l'inverse, la dispersion composite main-
tient la variabilité, en réinjectant périodiquement des
geénes diversifiés dans les premieres lignes. Or, sur le
terrain, la variabilité reste importanie méme a des
milliers de kilomeétres des refuges méridionaux.
De plus, on retrouve au scin des foréts des « taches »
généliques distinctes qui sont vraisemblablement les
traces relictuelles de ces ilots de dispersion®. Enfin,
dernicr argument en faveur de la dispersion compo-
site : les cartes de variants chloroplastiques oblenues
en mod¢lisanl Ja migration composite a I'échelle de
tout le conlinent sont trés proches de celles qui ont
¢1¢ dressées a partir des obscrvalions.

Coups d'accélérateur. Mais quelle cst 'origine de ces
« sauts de puce » ? La question mérite certainement
d'étre mieux étudiée, mais on peut dés a présent
émettre quelques hypothéses quant aux agenls
responsables des dispersions a longuc distance.
Premiers candidals, les oiseaux comme le geai ou le
corbeau freux sont capables de tels exploits : ils peu-
venl lransporter les glands sur quelques dizaines de
kilométres sans nécessairement les consommer, ou en
le faisant sans altérer leur capacilé de germination.
Les cours d'eau, quand ils coulenl dans la bonne
direction, sont également d'excellents candidats. Enfin
on ne peut exclure que 'homme, qui progressait vers
le nord d'une fagon assez parallcle a celle de Quercus,
ait emporté des réserves de glands — on sail qu'en
période de disette il s'en est nourri — ou des branches
porteuses de fruits pour conslruire des huttes.
L'étude de TADN nucléaire s'cst révélée aussi instruc-
tive que celle de 'ADN chloroplastique. Nous nous
attendions a trouver unc grande diversité de génomes
nudéaires puisque les trois populalions inifiales, iso~
lées les unes des autres depuis 100 000 ans, étaient
tres différentes et qu'elles avaient subi unc dispersion
composite conservanl leur variabilité¢ initiale. Or,
nous avons au conlraire constaté une extraordinaire
homogénéité génclique des foréts depuis I'Espagne
jusqua la Russic® du moins pour les génes dils
nculres, Cest-a~dire sans role adaptatif particulier.
Nous avons étudié la variabililé de seize de ces gtnes
a I'échelle du continent, et les résultals ont été chaque
fois quasi identiques.

Flux de pollen. Les différences généliques, pour ces scize
marqueurs, sont trés faibles d'une forél & 'autre, méme
quand celles—ci sont éloignées. Elles ne représentent
que 2,5 % dc la diversité totale, C'est-a-dire de l'en~
semble des variations génétiques mesurces a I'échelle
du continent. En d'autres termes, la diversité réside
essenliellement dans les différences entre arbres el a
I'intérieur d'une forét. Comment expliquer cette ob-
scrvalion ? 11 faut prendre en compte le rdle des flux
de pollen. Si ces derniers se sont rapidement ampli-
fiés au cours du processus de reconquéte, ils ont pu
conduire & homogénéiser les foréts entre clles, un phé-
nomene favorisé par les tres grandes surfaces qu'oc-



Pour favoriser la conquéte
de nouveaux milieux,

les quatre principales espéces
de chénes européens
s'hybrident pour utiliser

au mieux les spécialisations
écologiques de chacune
d'entre elles : I'adaptation
aux sols calcaires du chéne
pubescent, par exemple.
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cupaicnt les chénaics, de facon continue ou disconti-
nue. Rappclons quun chéne émel plusieurs millions
de grains de pollen chaque année, el que ces peliles
spheres de 25 um pour 18 ng sont dispersées par le
vent dans un rayon de plusicurs kilometres. Nous
avons lest¢ cette hypothése par des études expéri-
mentales de dispersion de pollen el des recherches en
paternité dans les peuplements de chénc : elles onl
confirmé la plausibilité d'unc uniformisation génétique
par le pollen a I'échelle du
continent.

L'é¢tonnante  homogénéité
du génome nudléaire souffre
ccpendant  d'importantes
exceplions. Si I'on s'inléresse
uniquement aux génes dits
d'adaptation, c'est-a-dire
aux geénes porlant sur des
caracteres soumis a la sélec-
lion naturelle tels que la
vilesse de croissance ou la
date d'éclosion des bour-
geons, on observe l'exact
conlraire de ce qui sc passe
avec les génes neutres. Dans
ce cas, les différences entre
foréls représentent 40 % de
la diversité totale, contre
2,5 % pour les génes neu-
Lres : I'hétérogénéité devient
donc trés forle®). De plus, les
variations g¢ographiques de
ces caracleres suivent des
lignes toul a fait différentes
des tracés nord/sud que
nous avions renconlrés avec
les genes chloroplastiques.
La zonation qui s'établit
pour les génes d'adaptation
suit les changements d'alti-
tude el de latitude, tradui-
sanl Je [ait que les pressions
de sélection naturelles de
chaque milieu déterminent
strictement la diversilé de ces génes, el que les flux de
pollen sont impuissants a rétablir 'homogénéité face
aux pressions de I'environnement. Cette derniére
remarque a unc grande importance sur le plan sylvi-
cole, puisque les génes d'adaplation sont nalurcllement
ceux qui intéressent les [orestiers. Enfin, I'¢tude de
I'ADN nous a révélé unc remarquable stratégie ulili-
sée par les chénes pour favoriser leur dissémination.
Tout se passe comme si cerlaines espéces pouvaient se
mettre a « coopérer » pour conquérir de nouveaux
milieux : il y a en effet une sorte de « travail d'équipe »
entre qualre especes principales @ (. pelraea, Q. robur,
Q. pyrenaica ct Q. pubescens (respectivement chénes ses—
sile, pédonculé, tauzin el pubescend. Cette découverle
est venue de I'observalion suivante : curieusement, &
chaque fois que ces espéces coexistaient dans une forél,
clles partageaicnt le méme génome chloroplastique.
A moins d'imaginer qu'elles se soient dillérenciées
toutes les quatre a partir d'ancétres communs un trés

grand nombre de lois dans beaucoup de foréts diffé-
rentes, il ne pouvait y avoir qu'une explication au
phénoméne : T'existence d'hybridations récurrentes et
unidirectionnelles.

Les choscs se passent a peu pres ainsi. On sait que,
contrairement aux animaus, les plantes s’hybrident
couramment entre espéces d'un méme genre, et les
chénes n'échappent pas a celle régle. Notons au
passage que la vision sclon laquelle deux individus
apparlicnnent a la méme esptce quand leur croise-
ment est [¢cond ne vaut pas ici. 11y a donc un im-
portant brassage de géncs entre les différentes espéces,
el ce mécanisme permet a certaines d’entre elles,
moins pionniéres, de conquérir de nouveaux milicux
en s'immiscant dans le génome d'aulres grace a des
capacités pollinisatrices supérieurcs. Supposons,
par exemple, qu'une espéce A shybride avee une es-
pece B pour former un hybride AB. Si le pollen de l'es-
pece A lui procure un avantage suffisant pour
féconder a nouveau 'hybride AB, ct que le processus
se renouvelle pendant plusieurs générations, l'espéce
A va sc régénérer rapidement cn utilisant les peuple-
ments de B, méme si cetle derniére est I'espéce la plus
pionniére. C'est précisément ce processus qui est 3
Yeeuvre entre Q. petraca (e chéne sessile) et . robur (le
chéne pédonculd) : ce dernicr se répand facilement
dans les milicux ouverts, alors que le premicr reste
spontanément cantonné a la foréL. La capacité du
chéne sessilc a polliniser préférenticllement son ho-
mologuc pédonculé lui offre donc une lormidable op-
portunil¢ d'accéder a des milicux normalement hors
de sa portée. Plus généralement, chacun des quatre
membres de cette équipe posséde une certaine spé-
cialisation écologique (Q. robur dans les sols humides,
Q. petraea dans les sols secs, (. pyrenaica dans les sols
acides et Q. pubescens dans les sols calcaires) et peut
jouer le role de « téte de pont » dont, au bout du
compte, profiteront tous les autres.

Espéces opportunistes. Limage des espéces majeures
des chénaies francaiscs et européennes qui se dégage
de celte vaste investigation est donc celle d’arbres
capables de coloniser 4 la moindre opportunité des
espaces nouveaux. Leurs formidables facultés de
dispersion (migration par sauts de puce, puissants flux
de pollen, hybridation interspécifique ct partage des
roles tres original) sont sans doute le résultat des
pressions de sélection générées par les cycles migra-
tion-cxtinction consécutifs aux changements clima-
liques du qualernaire.
Qu'en déduire pour les décennies & venir ? On peut
s'attendre & ce que les mécanismes précédemment
décrits soienl particuliérement actifs sous I'effel de
changements climatiques. EL, dans le scénario d'une
migration des chénaies vers le nord el de leur retrait
dans le sud, il y a tout lieu de croire que hybridation
centre chénes des zones lempérées ct des zones
méditerranéennes joucra un role délerminant dans
l'adaptation de ces espéces. L'histoire des dernicrs
millénaires penche donc en faveur d'une redistribution
gCographique des especes el de leurs hybrides en
réponse aux changements climatiques annoncés.
AK.etR.P.H
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