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Diversité génétique et variabilité
des caracteres phénotypiques
chez les arbres forestiers

A Kremer

Institut national de recherche agronomique, Laboratoire de génétique
et d’amélioration des arbres forestiers,
Pierroton, BP 45, 88611 Gazinet Cedex, France

Résumé — Une revue des résultats obtenus sur le niveau et 'organisation du polymor-
phisme génétique au sein des arbres forestiers est faite dans cette contribution. Elle s’at-
tache & comparer les valeurs de la diversité moléculaire, principalement isoenzymatique
(richesse allélique, diversité de Nei, coefficient de différentiation entre populations) a la
variabilité génétique de caractéres quantitatifs (héritabilité, coefficient de variation généti-
que, coefficient de différenciation). Les définitions et les relations entre les différents pa-
rametres sont données en exergue. En moyenne, les espeéces forestiéres manifestent des
niveaux de diversité intrapopulation tres élevés par rapport aux autres plantes. Les popu-
lations sont trés différenciées pour les composantes et la phénologie de la croissance, les
caracteéres liés a la structure de 'arbre (forme et architecture). A Popposé, les différences
de fréquences alléliques entre populations restent toujours trés faibles, alors qu’au niveau
multilocus une structuration géographique se dessine. Les niveaux de diversité et de varia-
bilité atteints dans les populations sont interprétés a la lumiére des tailles de population
nécessaires a leur maintien : il est montré qu’une variation parallele entre niveaux de diver-
sité et de variabilité ne peut étre observée que si les populations ont connu une réduction
de leur taille & moins de quelques centaines d’individus. La concordance entre structura-
tion de la diversité moléculaire et organisation de la variabilité génétique, observée dans
les études faites sur I’ensemble de P’aire de répartition d’une espéce, résulte plutét d’événe-
ments évolutifs anciens (bottlenecks, séparation des pools génétiques dans les populations
refuges) que des effets récents et convergents de la sélection naturelle. Enfin ces résultats
sont discutés dans le cadre d’une définition d’une politique de conservation des ressources
génétiques forestieres.

diversité génétique / variabilité génétique / différenciation génétique / arbre fores-
tier / conservation des ressources génétiques

Summary — Genetic diversity and phenotypic variability of forest trees. This
paper presents a review of results available on levels and distribution of polymorphism
in forest trees. A comparison is made between parameters referring to genetic markers
(allelic richness, gene diversity and genetic differentiation coefficient) and those addressing
quantitative characters (heritability, coefficient of genetic variation and differentiation).
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Definitions and relationships between the different parameters are outlined. It is shown
that forest trees exhibit higher levels of gene diversity than other plants. Populations are
highly differentiated for traits related to growth and phenology, whereas allelic frequencies
of gene markers show low variation among populations. Levels of diversity and variabi-
lity are interpreted in relation to the population sizes necessary for their maintenance.
Concordance between levels of diversity and variability is only expected when population
sizes have been reduced to less than a few hundreds in their recent evolutionary history. In
a wide range of studies of diversity and variability, similar trends of variation were found
for quantitative traits and marker genes. These were attributed to evolutionary footprints
(related to glacial refugia), rather than to recent and convergent selective pressures. These
results are discussed in the framework of a policy for gene conservation of forest trees.

genetic diversity / genetic variability / genetic differentiation / forest tree / conser-
vation of genetic resources

INTRODUCTION

Toute politique de conservation des ressources génétiques nécessite une descrip-
tion aussi exhaustive que possible de la diversité génétique dans les populations
actuelles. Elle s’appuie aussi sur les mécanismes d’évolution de la diversité et sur
leurs incidences sur le maintien de la diversité. La description repose sur 2 notions
complémentaires : 1) le niveau de diversité & I'intérieur des populations, et 2) 'orga-
nisation de la diversité sur un ensemble de populations au sein d’une esp&ce donnée.
L’objectif de cette contribution est de faire le point sur ces 2 notions chez les arbres
forestiers, dont on rappellera en préambule leur évolution récente. Elle s’inspire, en-
tre autres, des travaux présentés a 2 congres récents (Miiller-Starck et Ziehe, 1991 ;
Adams et al, 1992), qui visaient & faire la synthese sur les acquis obtenus par la
génétique des populations des arbres forestiers.

Le premier écueil de cette entreprise se résume a la question suivante : quelle
diversité utiliser ? Historiquement, les généticiens forestiers se sont surtout intéressés
a la description de la variabilité intraspécifique de caractéres quantitatifs liés
4 l'adaptation, la croissance, la qualité de ’arbre (Wright, 1976). Les études
de polymorphisme génétique basées sur les allozymes se sont développées plus
récemment (Conkle, 1981). L’un des objectifs de cette contribution est de confronter
ces 2 approches : d’une part en explicitant et en comparant les parametres
génétiques relatifs & chaque outil, d’autre part en confrontant les résultats obtenus
par les 2 méthodes. Cette comparaison permet de dégager des éléments & prendre en
compte pour la définition d’une politique de conservation des ressources génétiques.
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EVOLUTION DES ESPECES FORESTIERES :
RAPPEL HISTORIQUE ET SITUATION ACTUELLE

Histoire des populations forestiéres en zone tempérée

Malgré leur origine trés ancienne, la répartition actuelle des formations forestieres
dans ’hémispheére nord résulte d’une histoire récente. L'origine des coniféres re-
monte & 200 millions d’années alors que celle des feuillus date de 100 millions
d’années (Thomas et Spicer, 1987). Ces grands groupes ont connu une différen-
tiation spécifique importante au cours de 'Eocéne (—54 & —37 millions d’années)
quand les zones tempérées actuelles connurent des climats tropicaux. Durant I'Oli-
gocene, sous l'influence d’un refroidissement, les formations boréales et tempérées
connurent & leur tour une spéciation importante en colonisant les zones tempérées
actuelles; c’est la période au cours de laquelle la plupart des especes feuillues ac-
tuelles se différenciérent.

La succession de périodes glaciaires et interglaciaires au cours du quaternaire se
traduisit par des migrations de grande amplitude; les espéces furent repoussées vers
les latitudes méridionales durant les périodes glaciaires et recolonisérent I’Europe,
PAmérique du Nord et ’Asie au cours des périodes interglaciaires. La présence
de barrieres géographiques en Europe (Chaine alpine et Méditerranée) a conduit
a I’élimination de nombreuses espéces sur le continent européen principalement
au cours des premiéres glaciations (—2,4 & —1,7 millions d’années). La majorité
des genres était représentée par des espéces sur les 3 continents de I’hémisphére
Nord a la fin du Tertiaire. A 'heure actuelle, la flore forestiére ligneuse européenne
est beaucoup plus pauvre en genres et en espéces qu'en Amérique du Nord.
Les statistiques montrent qu’il existe au Nord des Alpes 5 espéces résineuses et
45 especes feuillues. Ces chiffres sont respectivement de 23 et 148 en Amérique du
Nord pour des latitudes analogues (Turner, 1993)

La glaciation la plus récente remonte &4 —18000 ans; depuis, les formations
forestieres ont progressivement recolonisé les parties septentrionales et nordiques
de I'Europe. Les données palynologiques montrent que la migration s’est faite
rapidement, 500 m par an dans le cas des chénes (Huntley et Birks, 1983). Ces
données historiques suggerent que la diversité génétique dans les populations
actuelles a fortement été influencée par 2 facteurs :

— le nombre limité de populations refuges dans le Sud de I'Europe (Espagne, Italie,
Greéce, Turquie) et certaines zones sous influence océanique, a partir desquelles la
recolonisation s’est faite plus encore que le nombre, la taille de ces populations a
di largement moduler la diversité génétique; la restauration du polymorphisme,
consécutive a une expansion démographique & partir d’effectifs initiaux limités,
ne peut se faire qu’a lissue de plusieurs centaines de générations (Lande et
Barrowclough, 1987);

— la relative jeunesse des formations forestiéres du Nord de ’Europe; pour des
especes tres longévives, qui par ailleurs se reproduisent végétativement par
rejets de souche, le nombre de générations depuis la derniére glaciation n’est
guére supérieur & 100. Pour de nombreux parameétres génétiques (diversité et
différenciation génétique), les valeurs asymptotiques résultant de 1'équilibre entre
les différents facteurs d’évolution (mutation, dérive, migration) n’ont pas encore
été atteintes.
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Effets limités de la domestication (Bary-Lenger et Nebout, 1993;
Duby et Wallon, 1975)

Méme si les foréts ont été exploitées par ’homme depuis le début de notre ére pour
ses besoins domestiques (paturage, panage, essartage) ou industriels (production de
bois pour les forges, la marine, la sidérurgie, la construction), ces pratiques n’ont
sans doute pas modifié de maniére significative le niveau et I’évolution de la diversité
génétique des arbres forestiers.

L’introduction de la sylviculture remonte au XII® siécle et a surtout été déve-
loppée depuis le XVI® siécle. Elle a conduit a définir des régles culturales encore
utilisées aujourd’hui, visant notamment a assurer le renouvellement des foréts par
régénération naturelle aprés sélection phénotypique des semenciers. L’introduction
de la sélection phénotypique dans la sylviculture n’a fait qu’accentuer la sélection
naturelle elle-méme. A titre d’exemple, les éclaircies effectuées dans les chénaies
visaient essentiellement & éliminer les arbres les moins bien conformés, dont le
houppier occupait ’étage dominé (éclaircies par le bas). De plus ces pratiques n’ont
finalement concerné que 3 & 5 générations pour les espéces les plus longévives.

Les transferts de populations autochtones, déja pratiqués au siécle dernier pour
le chéne, et l’introduction d’espéces exotiques ont été trés largement répandus au
cours des 50 derniéres années. Plus de 2 millions d’hectares de forét ont ainsi été
constitués en France entre 1950 et 1980 & partir de plantations d’espéces résineuses.
Cette vague de reboisement s’est étendue aux espéces feuillues (chénes, hétre,
merisier, peuplier) plus récemment. Les conséquences génétiques de ces pratiques
récentes («pollutions» génétiques des populations locales, adaptation des espéces
introduites...) peuvent difficilement étre appréciées & ’heure actuelle faute de recul
suffisant.

11 résulte de cette analyse, qu’au plan génétique, les foréts européennes actuelles
peuvent étre classées en 2 grands ensembles :

- les formations d’origine autochtone, résultant des successions de régénérations
naturelles aidées ou non par l'intervention humaine; il s’agit principalement
des foréts feuillues de plaine constituées d’espéces a longue rotation (chénaie,
hétraie), des foréts feuillues ou résineuses d’altitude;

— les formations issues de transfert de populations et concernant des espeéces
autochtones ou exotiques (principalement nord-américaines) : ensemble des
reboisements effectués en épicéas, pins, Douglas, etc, depuis un siécle.

A ces 2 ensembles, il faudra bientét ajouter un troisieme constitué des variétés
sélectionnées dans le cadre de programmes d’amélioration génétique, concernant
essentiellement les espéces économiquement importantes a courte ou moyenne
rotation (épicéa, Douglas, pin maritime, pin sylvestre, peuplier, merisier).

Populations d’arbres forestiers et pressions de sélection

Dans les zones tempérées, les foréts ont été maintenues sur les terres impropres
a P’agriculture ol les conditions environnementales étaient nettement plus contrai-
gnantes (en altitude, sur les sols hydromorphes, calcaires). Elles sont, de ce fait, plus
exposées aux accidents climatiques. Les dépérissements de foréts a la suite de ces
accidents sont bien connus historiquement (Becker, 1984) et ont été abondamment
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commentés et illustrés & notre époque & la suite de Paugmentation de la pollution
due a Dactivité humaine. Les changements climatiques annoncés risquent par ail-
leurs de modifier en un temps record les formations foresti¢res, ne permettant pas
aux espéces de puiser dans leur réserve de diversité génétique pour s’adapter en
moins d’une génération & ces nouvelles conditions.

NIVEAU DE DIVERSITE GENETIQUE INTRAPOPULATION

Les généticiens des populations et les généticiens quantitatifs utilisent des para-
métres différents pour estimer la variabilité d’origine génétique au sein d’une
population. Pour éviter toute confusion de vocabulaire, le polymorphisme des
marqueurs moléculaires sera appelée diversité génétique par opposition & celui
des caracteres phénotypiques appelé variabilité génétique. La premiére notion fait
essentiellement appel & ’étude des distributions des fréquences alléliques alors que
la seconde s’appuie sur les composantes de la variance génétique de caractéres

quantitatifs.

Parameétres de diversité et de variabilité génétique

Diversité génétique des marqueurs moléculaires

Au niveau allélique, 3 paramétres de diversité sont généralement utilisés (Hartl et

Clark, 1989). (Les parameétres définis au niveau génotypique ne seront pas évoqués

ici) :

~ le nombre d’alleéles (A) ou variants alléliques identifiés dans la population,
parametre qualifié également de richesse allélique;

— la diversité génétique de Nei (H), qui exprime la probabilité pour que 2 génes
tirés au hasard dans une population soient différents.

H=1-5%p; (1)

oll p; est la fréquence de l'alléle i au locus considéré, H est équivalent a
Phétérozygotie théorique sous ’hypothése de Hardy-Weinberg;
— le nombre efficace d’alléles (A.) correspond au nombre d’alléles en tenant compte
de leurs différences de fréquence (4. = 1/(1 — H)).
Ces parameétres sont généralement estimés au niveau d’un seul locus a partir de
marqueurs génétiques codominants. Dans le cas de plusieurs loci, la moyenne est
prise sur tous les loci.

Variabilité génétique de caractéres phénotypiques

Le niveau de variabilité au sein d’une population peut étre estimé & partir des
différentes composantes de la variance génotypique (V4, Vp ou Vg : respectivement
variance additive, de dominance et génotypique). Ces composantes sont estimées
dans des tests de descendances & partir des covariances entre apparentés.
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Dans le cas le plus simple d’un locus & 2 alléles, on peut montrer qu’il y a une
liaison entre variabilité génétique et diversité (Kempthorne, 1957) :

Va = Ha® (2)
ol a est 'effet moyen de substitution des 2 all¢les;
Vp = H*d®
ot d est 'effet de dominance généré par les 2 alléles;
Vo = H(a® + Hd?)

ot Hest la diversité génétique de Nei (équation 1).

Cette écriture n’est cependant pas généralisable au cas d’un locus & plusieurs
alleles, bien que les composantes de la diversité interviennent dans ’expression des
différentes variances. Par contre, elle peut étre généralisée & un caractére dépendant
de plusieurs loci, chacun d’entre eux restant biallélique. Elle permet cependant de
préciser la nature de la variabilité génétique d’un caractére phénotypique qui dépend
en fait de 2 facteurs :

— la diversité génétique proprement dite des loci intervenant dans le contréle du
caracteére considéré et uniquement liée aux fréquences alléliques;
— Deffet proprement dit des alleles (effet additif ou de dominance).

Par opposition a la diversité génétique de Nei, ces variances ne sont pas bornées
et dépendent de l'unité de mesure utilisée pour les caractéres. Pour faciliter les
comparaisons entre caractéres ou entre espéces, 2 parametres sont proposés :

— le coefficient de variation génétique défini au niveau des valeurs additives ou
génotypiques;
— DP’héritabilité au sens strict ou au sens large, qui correspond 4 la variance additive

(ou génotypique) d’un caractére dont les valeurs ont été standardisées.

Comparaison des niveaux de diversité et de variabilité chez les arbres
forestiers

Niveau de diversité

Une revue générale sur la diversité génétique (allozymique) des arbres forestiers
basée sur des résultats obtenus sur 213 espéces appartenant & 54 genres montre
que les espéces forestiéres sont extrémement polymorphes (Hamrick et al, 1992;
tableaux I et II).

Plus de 50% des loci sont polymorphes et le nombre moyen d’alléles par locus
varie entre 1,83 et 1,68 alors que la diversité génétique est de 'ordre de 0,150.
Il n’y a pas de différence de niveaux de diversité entre les gymnospermes et les
angiospermes, malgré leur histoire ancienne trés différente. Ces chiffres indiquent
des niveaux de diversité nettement plus élevés par rapport a d’autres organismes : la
diversité génétique (H) est de 0,05 pour les vertébrés, de 0,11 pour les invertébrés et
de 0,07 pour les plantes (Hartl et Clark, 1989). Les hypothéses les plus couramment
invoquées pour interpréter ces résultats ont trait aux caractéres biologiques des
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Tableau I. Niveau de diversité génétique intrapopulation chez les espéces forestiéres
(Hamrick et al, 1992).

Famille N n1 ng A Ae H
Gymnospermes 102 89 17,3 1,83 1,20 0,151
Angiospermes 96 9,5 18,9 1,68 1,20 0,143

N : nombre d’espéces; nj : nombre moyen de populations par espéces; no : nombre moyen
delocus; A :nombre moyen d’alléles par locus; Ae : nombre efficace d’alleles (= 1/(1-H);
H : diversité génétique de Nei (Nei, 1987).

Tableau II. Paramétres de diversité génétique a 'intérieur de certains genres.

Genre N A H Gsr Référence
Gymnospermes
Abies 7 0,130 0,063 a
Picea 28 0,218 0,055 a
Pinus 93 0,136 0,065 a
Pseudotsuga 11 0,163 0,074 a
Angiospermes
Acacia 13 0,096 0,206 a
Eucalyptus 16 1,89 0,174 b
Populus 10 0,154 0,041 a
Quercus 14 1,81 0,134 0,07 c

N : nombre d’espéces étudiées; A : nombre moyen d’alleles par locus; H : diversité
génétique de Nei (Nei, 1987); Ggr : coefficient de différenciation génétique (Nei, 1987);
a : Hamrick et al, 1992; b : Moran, 1992; ¢ : Kremer et Petit, 1993.

espéces forestiéres. En premier lieu, il faut citer les tailles de populations qui se
chiffrent & plusieurs milliers, voire dizaines de milliers, pour les espéces sociales
(Schoen et Brown, 1991), et le régime de reproduction qui est proche de Pallogamie
stricte & ’exception d’un nombre limité d’espéces (Mitton, 1992). Ces propriétés
biologiques permettent de prédire 30 & 40% des niveaux de diversité intrapopulation
(Hamrick et al, 1992; Hamrick et Godt, 1990).

A Dintérieur d’une espéce donnée couvrant une large amplitude latitudinale
(espéces résineuses de I’Ouest Américain), les populations méridionales manifestent
généralement des niveaux de diversité plus élevés que les populations septentrionales
(Ledig, 1988). Des résultats similaires ont été obtenus en Europe pour le hétre
(Comps et al, 1991) et le chéne sessile (Kremer et al, 1991). A 'opposé, les especes
ayant une distribution limitée aux zones boréales, sont plus polymorphes que les
especes des zones tempérées ou tropicales (Hamrick et al, 1992).

Niveau de variabilité génétique

La variabilité génétique de caractéres quantitatifs n’a été étudiée de maniere
exhaustive que pour les espéces économiquement importantes et pour des caractéres
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liés directement ou indirectement a leur valeur commerciale. Il s’agit essentiellement
de la production en quantité de bois (volume du tronc), en qualité extrinséque
du bois (forme du tronc, architecture), en qualité intrinstque du bois (densité du
bois). Les estimations des valeurs des parameétres génétiques disponibles & ce jour
(tableau III) se réferent 4 des populations d’amélioration de premiere génération.
En d’autres termes, elles correspondent aux peuplements actuels, dans lesquels les
populations d’amélioration ont été recrutées. Le recrutement s’est fait en général sur
la base d’une sélection phénotypique en forét, qui a pu entrainer une sous-estimation
des parameétres de variabilité génétique.

Les caractéres pour lesquels ces estimations sont disponibles sont tous des
caractéres composites résultant de ’interaction de trés nombreuses composantes
élémentaires. Ils dépendent sans doute d’un trés grand nombre de loci, bien qu’au-
cune donnée ne soit disponible 4 ce sujet. Les valeurs d’héritabilité sont plus élevées
pour les critéres liés & la structure de Parbre (forme, architecture, densité du bois)
par comparaison a ceux liés & la vigueur (hauteur, diameétre). L’opposition est trés
nette entre la densité du bois et les autres caracteéres, quelle que soit 'espece. Les
caractéres de vigueur et de forme interviennent directement dans la valeur adap-
tative de P’arbre. Les peuplements forestiers sont extrémement denses (plusieurs
centaines de milliers d’individus & 'hectare dans un régénération naturelle). Une
supériorité en hauteur et en développement du houppier conféere un avantage en
terme de valeur adaptative. Ces résultats expérimentaux, bien que limités & un fai-
ble nombre de caractéres, semblent corroborer les prédictions théoriques montrant
que dans des populations a I’équilibre ’héritabilité des caractéres liés & la valeur
adaptative tend vers zéro (Mousseau et Roff, 1987; Price and Schulter, 1991). Les
valeurs des coefficients de variation génétique (basés sur les valeurs additives) mon-
trent une plus forte homogénéité entre espéces que les valeurs d’héritabilité pour
les mémes caracteres.

Malheureusement, les données actuellement disponibles ne s’adressent en général
qu’a une seule population par espéce, celle pour laquelle un programme de sélection
a été engagé. Elle correspond & une forét ou une région géographique limitée de I’aire
de distribution d’une espéce.

Comparaison entre niveau de diversité et niveau de variabilité
intrapopulation

L’écriture de la relation entre variabilité et diversité (équation 2) suggére ’existence
d’une corrélation entre ces 2 parameétres. Malheureusement les données relatives a
la diversité, disponibles & ’heure actuelle, ne concernent pas les locus controlant
les caractéres quantitatifs, mais des marqueurs génétiques neutres vis-a-vis de la
sélection naturelle. Peut-on cependant, méme en [’absence de toute liaison génétique
entre loci impliqués dans les caractéres phénotypiques d’une part et marqueurs
d’autre part, rechercher une correspondance entre niveau de diversité et niveau de
variabilité 7 Cette question conduit & comparer les effets des facteurs d’évolution
sur le niveau de la diversité et de la variabilité dans les populations naturelles.
Pour un caractére quantitatif, nous nous plagons dans le cadre de la théorie
développée par R Lande (1975, 1976), qui considére que celui-ci est soumis a
une sélection stabilisatrice favorisant les phénotypes intermédiaires. La part de la
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114s A Kremer

variabilité générée par la mutation est extrémement élevée (1073 & 102 de la
variance additive, Lynch, 1988). Il en résulte que la perte de la variance due 4 la
dérive reste négligeable devant celle due 4 la sélection stabilisatrice quand la taille
de la population est supérieure & 500 individus (Lande et Barrowclough, 1987).
Péquilibre entre les 3 forces évolutives, pour un caractere dont ’héritabilité se situe
entre 0,3 et 0,7 (tableau III), une populatlon de 500 individus peut maintenir une
variance presque aussi élevée qu’une population de taille infinie.

Pour un marqueur génétique neutre, le niveau de diversité a I’équilibre entre
mutation et dérive est une fonction croissante de la taille de population (Hartl
et Clark, 1989). Comme les taux de mutation sont nettement plus faibles (1072
4 10~7 par génération pour les isozymes), les tailles de population nécessaires au
maintien de la diversité doivent étre nettement plus élevées que pour les caractéres
quantitatifs. Si l’on se base sur les données des niveaux de diversité relatives aux
arbres forestiers (tableau II), en supposant en outre que ces valeurs correspondent
A celle de ’équilibre entre mutation et dérive, les tailles de population requises pour
maintenir ce niveau doivent étre supérieures a plusieurs dizaines de milliers.

La comparaison de ’effet des tailles de population sur le niveau de diversité et
de variabilité suggere, en quelque sorte une relation de type triangulaire entre les
2 parametres : diminution paralléle de H et de V4 quand les tailles de populations
sont faibles (inférieure & 500 individus), variation indépendante de V4 et de H
quand les tailles sont élevées. Précisons enfin qu’il convient de prendre le chiffre de
500 comme un ordre de grandeur susceptible de varier selon les especes.

Les arbres forestiers ont connu plusieurs vagues successives de colonisation dans
I’hémisphére Nord, ayant largement modulé les tailles de population. Au cours de
leur histoire récente, les modifications d’effectifs se sont accentuées dans certaines
zones géographiques soumises & des accidents climatiques ou tectoniques (incendies
de foréts, volcanisme). Les restrictions drastiques de tailles de populations &
quelques centaines d’arbres affectent sans distinction les loci neutres ou soumis
a sélection, comme nous venons de le voir dans le paragraphe précédent. Les
populations ayant connu des bottlenecks dans leur histoire récente ne récupérent
une diversité importante qu’au terme de trés nombreuses générations. Plusieurs
exemples illustrent 'effet des réductions des tailles de populations sur le niveau de la
diversité moléculaire et la variabilité des caractéres phénotypiques. Pinus resinosa
est une espece couvrant le nord-est des Etats-Unis. Elle se singularise par une
absence totale de diversité allozymique associée & une variabilité quasi nulle de la
croissance et de la forme des arbres (Mosseler et al, 1991 ; Fowler and Lester, 1970).
Thuya plicata, dont 'aire de distribution s’étend dans I’Ouest américain depuis la
Californie jusqu’en Colombie britannique manifeste la méme uniformité pour les
2 types de caracteéres (Copes, 1981). Ces 2 espéces occupent aujourd’hui de trés
vastes étendues, mais ont sans doute connu des bottlenecks au cours de leur passé
récent. On peut noter a ce sujet que la récupération du polymorphisme consécutive
a des bottlenecks et par expansion démographique de l'espéce est beaucoup plus
rapide pour un caractére quantitatif que pour un marqueur moléculaire (Lande
et Barrowclough, 1987). Elle se fait en quelques centaines de générations pour la
variabilité génétique et quelques dizaines de milliers pour un marqueur moléculaire.
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ORGANISATION DE LA DIVERSITE ET DE LA VARIABILITE
GENETIQUES CHEZ LES ESPECES FORESTIERES :
DIFFERENCIATION ENTRE POPULATIONS

Parameétres de différenciation entre populations
Parameétres de différenciation au niveau des marqueurs moléculaires

La structuration génétique au sein d’un ensemble de populations a d’abord été
décrite par les statistiques F' de Wright (1965) au niveau allélique. Elle a été
généralisée au niveau d’un locus puis d’un ensemble de loci par Nei (1973, 1977).
Le coefficient de différenciation génétique entre populations (Ggr) est défini de la
maniere suivante au niveau d’un locus :

Gsr=1-Hg/Hr

ot Hg est la moyenne (sur toutes les populations) des diversités génétiques
intrapopulations; Hr est la diversité génétique sur I’ensemble des populations
considérées comme une population unique (diversité totale).

Quand plusieurs loci sont pris en compte, 'expression de la différenciation
devient :

Gsr =1—Hg/Hr (3)

ou Hg et Hr sont les moyennes (sur 1’ensemble des loci) des diversités intrapopu-
lation et totale.

Parameétre de différenciation pour des caractéres quantitatifs

La variabilité phénotypique d’un caractére quantitatif peut étre décomposée selon
un modele hiérarchique en une composante inter-population (Vipte, : variance entre
populations) et une composante intrapopulation (Vipera : variance additive moyenne
sur ’ensemble des populations). La différenciation entre populations peut alors étre
exprimée par le rapport suivant :

t= ‘/inter/(‘/inter + I/intra) (4)

Pour un caractére quantitatif neutre, il est possible d’établir une relation entre
entre Ggr et t (Wright, 1951, 1968; Cockerham, 1969; Rogers and Harpending,
1983). Dans le cas d’un caractére dépendant d’un locus et sans dominance, et si
chaque population est en équilibre de Hardy-Weinberg :

Vinter = 2G’STV'At
‘/intra = (1 - GST)VAt
oli V4, est la variance additive relative & la population théorique constituée de

I’ensemble de toutes les populations, supposée en équilibre de Hardy-Weinberg.
1l en résulte :

t=2Gsr/(1+ Gsr) (5)
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En général, et surtout pour des faibles valeurs de différenciation, la valeur de ¢
sera toujours supérieure a celle de Ggr. Pour que les 2 parameétres Ggr et ¢ puissent
étre comparés, il est suggéré de prendre t’ comme coefficient de différenciation pour
les caractéres quantitatifs :

' =t/(2—-1) (6)

Cependant, dans la majorité des cas étudiés chez les arbres forestiers, la compo-
sante Vinira correspond a la variance phénotypique intrapopulation et non pas a la
variance additive, entrainant une sous-estimation des parameétres ¢ et ¢’

Résultats expérimentaux sur P’organisation de la diversité
Différenciation au niveau des marqueurs moléculaires

En moyenne, les especes forestiéres manifestent des niveaux de différenciation peu
élevés (tableau II) : la valeur moyenne du paramétre Ggr est de 7% pour les
gymnospermes (121 espéces) et de 11% pour les angiospermes (73 especes) (Hamrick
et al, 1992). Le niveau de différenciation est lié & la répartition de ’espéce. Les
espéces endémiques sont plus différenciées (14%) par rapport aux espéces couvrant
tout un continent (3%) (Hamrick et al, 1992). A titre d'exemple, le chéne sessile
qui couvre toute ’Europe & ’exception de la Scandinavie et de la Russie, manifeste
des différences de fréquences allozymiques mineures (Gsr de 2% sur l’ensemble
de I’'Europe, données non publiées). Deux hypothéses peuvent étre invoquées pour
interpréter cette uniformité : 1) histoire commune des populations associée a4 un
faible taux de mutation au marqueur considéré; 2) flux géniques importants. La
premiére hypothése est suscitée par 'observation que de trés nombreux alléles au
sein d’un genre donné sont partagés par différentes espéces (Genre Quercus, Kremer
et Petit, 1993 ; genre Pinus, Conkle, 1992). La seconde est également confortée par
P’existence d’une trés forte différenciation entre populations chez les espéces a aire
géographique morcelée (P halepensis Ggr = 30%, Scheller et al, 1985).

Malgré une différenciation géographique faible au niveau des allozymes, certains
enzymes manifestent une variation continue en fonction d’un gradient géographique
(variation clinale). Dans le cas du hétre en Europe, une corrélation nette a été mise
en évidence entre fréquences alléliques pour la peroxydase et ’altitude {Comps et
al, 1987; Comps et al, 1990). Chez I’épicéa, Bergmann (1978) note une variation
paralléle entre fréquences alléliques et parametres climatiques. Chez le chéne sessile,
les fréquences alléliques des aminopeptidases suivent une variation continue avec
la longitude (données non publiées). Curieusement, ces différents cas de variation
clinale correspondent tous 4 des enzymes du métabolisme secondaire, renforgant
Phypothése de non-neutralité pour ces enzymes, méme si une variation clinale
peut étre obtenue dans le cas de marqueurs neutres dans le cas d’équilibre dérive-
migration (migration entre populations les plus proches, ou stepping stone model,
Hartl et Clark, 1989).
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Différenciation au niveau des caractéres quantitatifs

La littérature en génécologie des arbres forestiers est particulierement riche en
études de variabilité entre populations. Historiquement, elles constituaient la phase
initiale de description des ressources génétiques. Les premiers dispositifs expéri-
mentaux ont été installés au début de ce siécle; a I’heure actuelle, des collections
de populations ont été implantées en de multiples sites (réseau multistationnel)
pour toutes les espéces économiquement importantes. La variabilité a surtout été
étudiée pour des caracteres liés a la phénologie de la croissance, & la vigueur et 4 la
forme et 1’architecture des arbres. Malheureusement, peu d’articles présentent une
estimation du coefficient de différenciation phénotypique (équations 4, 5, 6). Dans
les rares études ol le paramétre ¢’ a pu étre calculé, il est souvent supérieur & Ggr
(tableau IV). '

Tableau IV. Paramétres de différenciation génétique entre populations pour des
caractéres quantitatifs (t et ¢’ exprimés en %).

Espéce N1 N2 Phénologie Vigueur Forme Réf
-Db At Ht Dt Rc Nb
t ¢ ¢ttt ¢ t ¢ t v t

Gymnospermes
Picea abies 15 4 8 4 36 22 a
Picea glauca 57 8 1 5 53 2 1 b
Pinus nigra 43 20 18 10 27 16 c
Pinus pinaster 16 9 55 38 14 8 37 23 10 5 d
Pseudotsuga
menziesit 26 4 20 11 13 7 e
Angiospermes
Fucalyptus
camaldulensis 13 10 36 22 31 18 f
Quercus rubra 21 30 16 9 g

N1 : nombre de populations étudiées; N2 : dge d’évaluation du dispositif de comparaison
des populations; Db : date de débourrement ; 4t : date d’arrét de croissance; Ht : hauteur
totale de I'arbre; Dt : diameétre du tronc 4 1,3 m; Rc : rectitude du tronc; Nb : nombre de
branches. a) Lacaze et Arbez, 1971; b) Li et al, 1993; c) Wilcox et Miller, 1976; d) Guyon
et Kremer, données non publiées; e€) Christophe et Birot, 1979; f) Siddiqui et al, 1979;
g) Kriebel et al, 1989.

Dans le cas du pin maritime, nous disposons de valeurs de GST pour de nom-
breux marqueurs différents (protéines totales, 16 locus, Ggr = 17%; isozymes,
8 locus, Ggr = 16%; terpénes, 6 locus, Ggr = 17%, Petit et al, 1993). Chez la
méme espéce, la valeur de t’ pour la croissance en hauteur est de 38%. Les valeurs
de t' constituent en fait une limite inférieure, puisque la variance intrapopulation
utilisée pour le calcul de t’ est la variance phénotypique et non pas la variance ad-
ditive. Ces chiffres illustrent 'importance de la différenciation géographique. Pour
les caractéres de vigueur ou de phénologie, trés liés & la valeur adaptative, plus de
50% de la variabilité totale est due aux différences entre populations. Des clines
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géographiques ont pu étre mis en évidence, dont certains sont presque universels
pour les arbres forestiers (Wright, 1976). Les dates de débourrement et de ’arrét
de croissance varient de maniére continue en fonction de la latitude ou de I’altitude
d’origine de la population (Nienstaedt, 1974). La sélection naturelle est générale-
ment invoquée pour interpréter 'importance de la différenciation géographique et
la nature clinale de la variabilité. Dans certains cas le facteur du milieu responsable
de la différenciation a été identifié : photopériode pour la date d’arrét de croissance
(Ekberg et al, 1979).

Comparaison de la structuration géographique de la diversité et de la
variabilité

Méme si, au niveau monolocus, les allozymes sont faiblement différenciés entre
populations, ’utilisation de statistiques multivariables descriptives révéle générale-
ment une structuration géographique de la diversité (El Kassaby, 1991 pour une re-
vue) indépendamment de la prise en compte des fréquences des alléles rares. Comme
des déséquilibres gamétiques entre allozymes ont rarement été mis en évidence
dans les populations panmictiques forestiéres (Muona, 1982), il faut en déduire que
la structuration géographique au niveau multilocus résulte de 'accumulation de
différences minimes au niveau de chaque locus (Smouse et al, 1982). Cette structu-
ration géographique a été comparée & 1’organisation de la variabilité intraspécifique
pour les caractéres quantitatifs. Pour une méme espéce, ces comparaisons ont été
faites de 2 maniéres : 1) sur le méme échantillon de populations; 2) sur un échantil-
lon différent. Malheureusement les études se référant & la premiere approche restent
en nombre limité. Deux contributions montrent cependant qu’il y a concordance en-
tre la discrimination géographique faite aux niveaux allozymique et phénotypique.
Pinus contorta est une espéce couvrant tout le Nord-Ouest américain depuis la Ca-
lifornie jusqu’a 1’Alaska. L’analyse en paralléle de la variabilité morphologique et
allozymique rend compte d’une séparation nette entre populations septentrionales
et méridionales de la sous-espéce latifolia (Wheeler et Guries, 1982). Dans le cas de
P’épicéa en Europe, Lagercrantz et Ryman (1990) identifient 4 grands groupes géo-
graphiques et montrent qu’il existe une corrélation entre valeurs des composantes
(analyse en composantes principales) les plus explicatives pour les 2 types de ca-
ractéres (allozymes et morphologie). Les études se référant & la seconde approche
(Li et Adams, 1989 pour Pseudotsuga menziesii; Steinhoff et al, 1983 pour Pinus
monticola) aboutissent aux mémes conclusions.

En premiére analyse, la sélection naturelle pourrait étre invoquée pour in-
terpréter la concordance entre différenciation moléculaire et phénotypique. On peut
remarquer tout d’abord que la concordance n’existe qu’au niveau de zones géogra-
phiques trés étendues. Pour Lagercrantz et Ryman (1990), dans le cas de 1’épicéa,
les grands groupes correspondent aussi & des refuges putatifs de ’espéce durant le
Pléistocene. L’hypothése d’«empreinte de ’évolution», ayant conservé les complexes
de génes controlant isozymes et caractéres phénotypiques propres aux populations
refuges a la fin du tertiaire est invoquée par ces auteurs. Déja suggérée par Whee-
ler et Guries (1982), elle est aujourd’hui plus généralement admise (Strauss et al,
1992). Dans le cas du chéne sessile, elle est confortée par les résultats expérimentaux
relatifs au polymorphisme de ’ADN chloroplastique. Comme les chloroplastes sont
préférentiellement & transmission maternelle chez les angiospermes, ’organisation
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de la diversité génétique cytoplasmique traduit les migrations des populations par
graines. Deux grands groupes géographiques totalement distincts ont été reconnus
sur I’ensemble de ’Europe : un groupe occidental et oriental (Petit et al, 1993). Les
allozymes révelent la méme organisation, méme si les différences de fréquences alléli-
ques restent faibles & cause des flux géniques polliniques (données non publiées). Il
est probable que I’Europe ait été recolonisée par 2 ensembles de populations refuges
différents, I'un situé en Espagne-Italie, ’autre en Turquie ou Asie mineure.

CONCLUSION
Conséquences pour la conservation des ressources génétiques

La politique de conservation des ressources génétiques des espéces forestiéres
s’oriente vers une conservation in situ méme si des mesures de conservation ex situ
sont prises pour des espéces menacées de disparition (Arbez, 1994). Cette politique
repose sur le choix des populations & protéger et la définition de I’effectif & maintenir.
Les conclusions des développements théoriques et les résultats expérimentaux sur la
structuration génétique dans les populations d’arbres forestiers constituent 2 cadres
de réponse & ces questions. La revue bibliographique qui vient d’étre faite apporte
des compléments d’information & cette double interrogation, mais surtout, en suscite
bien d’autres.

Taille des populations

Les développements théoriques sur les tailles de populations nécessaires au maintien
de la diversité et de la variabilité (Lande et Barrowclough, 1987) utilisent comme
critéres de polymorphisme la diversité de Nei (H, équation 1) pour les marqueurs
génétiques et la variance additive (Vy, équation 2) pour un caractére quantitatif,
ce dernier parameétre étant lui-méme dépendant de la diversité moléculaire aux loci
contrélant le caractére quantitatif. Ces 2 paramétres sont-ils les plus pertinents pour
l’objectif de conservation ? Ils dépendent de maniére trés étroite des alléles les plus
fréquents. Or les résultats issus des études portant sur les allozymes montrent en
général que si le multiallélisme est trés fréquent, les profils de fréquences alléliques
sont trés déséquilibrés : le nombre efficace d’alleles est généralement inférieur a
2. D’autre part, aucune donnée n’est disponible & ’heure actuelle sur les profils
de fréquence alléliques aux loci contrélant les caractéres quantitatifs. Les alleles
rares sont-ils nombreux et quels sont les effets associés aux alleles rares? Si la
conservation doit prendre en compte les alléles rares, des recherches théoriques
doivent étre poursuivies sur les tailles nécessaires au maintien de la richesse allélique
(parametre A), a linstar de ce qui a été fait pour H et Vy.

Choix des populations & conserver

La concordance entre structuration géographique de la diversité moléculaire et ’or-
ganisation de la variabilité géographique des caractéres morphologiques a suscité
I’hypothése d’«empreinte de I’évolution» dans le polymorphisme des populations
actuelles. Si elle est confirmée par les analyses du polymorphisme de ’ADN cyto-
plasmique, elle permettra alors de circonscrire les régions géographiques colonisées
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par les mémes populations refuges apres les derniéres glaciations. Cette délimitation
constituerait un premier niveau d’échantillonnage des populations & conserver.
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