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Une étude dans une population naturelle et marginale
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CONTEXTE GENERAL

Des impacts majeurs du changement climatique (CC) sont
attendus sur le fonctionnement et la dynamique des foréts, et de
leurs organismes clés de vo(te : les arbres.

D’'importants phénoménes de dépérissement voire de mortalité sont
d’ores et déja observés en réponse a 'augmentation des températures
et de I'intensité ou de la durée des sécheresses (Allen et coll., 2010). De
tels dépérissements (qui se traduisent par la perte de vitalité progressive
et la mortalité¢ d’organes pérennes -branches, rameaux) devraient
conduire a la mortalité de l'arbre, si les réserves carbonées ou d’eau
deviennent trop limitantes, si des dysfonctionnements hydrauliques
deviennent trop importants ou si les mécanismes de défense contre les
parasites sont dépassés (la combinaison de ces facteurs accroissant
encore le risque de mortalité). Le climat affecte aussi directement les
capacités de reproduction des arbres (Morin et coll., 2008), avec des
conséquences majeures sur la régénération des peuplements forestiers.
En effet, diverses études attestent du role majeur de la température ou de
I’humidité de I'air sur les différentes étapes de la formation de la graine,
depuis le développement des gamétophytes jusqu’a la maturation du
fruit (Bykova et coll., 2012). Les étapes post-reproduction de la phase
de régénération (de la dispersion de la graine au recrutement d’'un
nouveau semis) pourraient également étre affectées par les conditions
climatiques, avec un découplage possible des conditions climatiques
optimales pour les semis et pour les adultes (Zhu et coll., 2014).




Les changements attendus des capacités de reproduction peuvent
concerner la quantité totale de graines viables produites, mais
aussi leur qualité.

La qualité des graines peut notamment étre appréhendée par leurs
performances (germination, survie), et aussi par la variabilité génétique
de I'ensemble des graines produites, avec I'hypothése généralement
admise qu’une variabilité génétique élevée garantit un potentiel
adaptatif plus grand en réponse a des conditions environnementales
changeantes. Ainsi définie, la qualité des graines dépend étroitement
des parameétres du régime de reproduction, notamment du taux
d’autofécondation* (qui détermine le coefficient de consanguinité*),
du nombre de parents contribuant a la reproduction (qui détermine
'apparentement entre les graines produites), et de la distance de
dispersion du pollen et des graines (qui détermine l'intensité du brassage
génétique). Les changements dans le temps de la quantité/qualité de la
régénération sont complexes a étudier, en partie parce que beaucoup
d’arbres montrent une forte variation interannuelle dans la production
de graines (ou masting®, Kelly & Sork, 2002).




En revanche, différentes études ont porté sur la variabilité spatiale de
la quantité/qualité de la régénération entre populations, en particulier
pour comprendre comment ces processus limitent I'aire de distribution
des espéeces. Certaines études mettent en évidence une diminution
substantielle des quantités de graines produites dans les populations
marginales (Jump & Woodward, 2003; Rasmussen & Kollmann, 2004),
en particulier aux marges Nord de l'aire de distribution des espéces
tempérées de I'hémisphére nord. Ces diminutions sont généralement
associées a des dates de floraison et de maturité plus tardives, une
plus forte variabilité interannuelle de production et une proportion plus
importante de graines non viables que dans les populations du centre
de l'aire. Par ailleurs, une augmentation du taux d’autofécondation et
une réduction de nombre de parents contribuant effectivement a la
reproduction (appelée taille efficace*) ont aussi pu étre observées dans
les populations marginales (Mimura & Aitken, 2007), en lien avec des
densités ou des nombres de reproducteurs plus faibles.

Le nombre (ou la densité) d’adultes contribuant a la reproduction
apparait donc comme un paramétre clé de la quantité et de la qualité de
la régénération. Or, le dépérissement d’'un arbre, méme s’il n’aboutit pas
toujours a sa mortalité, est susceptible d’étre associé a une limitation
de linvestissement individuel a la reproduction (via la limitation des
ressources carbonées et le stress hydrique) et donc de réduire la
taille efficace de la population. L'interaction entre dépérissement
et reproduction peut donc se traduire par une boucle de
rétroaction négative, telle que la réduction du nombre efficace
de reproducteurs induit une diminution de la qualité génétique
de la régénération, qui peut elle-méme provoquer une baisse de
la taille de la population a la génération suivante (Fig. 1). Mais
I'hypothése inverse est aussi formulée : certains auteurs rapportent une
augmentation possible de la production de graines en réponse au
stress (Lee, 1988). Une telle réponse repose probablement sur une
réallocation des ressources consacrées respectivement a la croissance
végétative et a la reproduction, deux fonctions bien connues pour étre
en compétition pour l'utilisation des ressources carbonées. Sous cette
hypothése alternative, I'interaction entre dépérissement et reproduction
pourrait freiner les effets négatifs de la mortalité sur la taille efficace
de populations. Limportance de telles interactions en réponse aux
facteurs climatiques dans des populations initialement de grande taille
reste largement méconnue actuellement, en partie parce que leur étude
requiert des approches interdisciplinaires, et des suivis de long terme.




Figure 1 : A. Boucle de rétroaction négative attendue entre dépérissement et qualité génétique
de la régénération.

La localisation de telles « spirales » ou « vortex d’extinction » est étudiée depuis longtemps en biologie
de la conservation (B), typiquement dans des populations de petite taille ol le facteur aggravant
initial (au lieu du dépérissement lié au climat) est généralement la fragmentation de I'habitat.
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PROBLEMATIQUE DE CETTE ETUDE

Le Hétre commun (Fagus sylvatica) est une espéce d’arbre tempéré
généralement dominante dans les peuplements forestiers de plaine du
centre et 'ouest de I'Europe. Son aire de distribution (Fig. 2) s’étend
du nord de I'Espagne au sud de la Norvege, et de la céte Atlantique
a la Mer Caspienne (von Wuehlisch, 2008). Cette espéce est décrite
comme tolérante a 'ombre, et sensible a la sécheresse en particulier
estivale (Michelot et coll., 2012).

La hétraie du Massif de I'Albera se compose d’'une mosaique de milieux
et constitue une ile d’habitat ceinturée de végétation méditerranéenne.
Cette configuration, a un carrefour biogéographique et climatique,
explique I'extréme diversité faunistique et floristique rencontrée sur le
site et le classement en Réserve Naturelle Nationale de la forét de la
Massane (336 hectares au sein de ce massif). Les données de pédo-
anthracologies recueillies sur le site de la Massane ont permis de
retracer la présence du hétre jusqu’a 4580 ans avant nos jours (Talon et
coll,, in prep). Le site n’est pas exploité depuis plus d’un siécle et le bois
dépérissant ou mort participe au cycle de vie de centaines d’espéces.
Le hétre constitue I'espéce clé de volte de cet écosystéme. Pourtant la
position de cette forét en marge sud de l'aire de distribution du hétre et a
basse altitude impose de fortes contraintes climatiques, accrues par la
tendance actuelle a la réduction des précipitations et a 'augmentation
des températures.

Un suivi forestier basé sur la cartographie exhaustive du peuplement
arboré de 50,000 individus a été initié il y a plus de dix ans. Il concerne
15% de I'habitat forestier de la réserve (soit 28,8 ha), correspondant
a la ripisylve et la réserve intégrale (une zone de 10 hectares cléturée
pour étre protégée du paturage bovin). Le diamétre, le dépérissement
foliaire, la présence de champignons et la mortalité des arbres sont
répertoriés. Le dépérissement foliaire (Fig. 3) correspond a la présence
de branches mortes (ou couvertes de feuilles mortes) dans la partie
haute du houppier (descente de cime), et peut étre l'indicateur d’une
réponse au stress hydrique, ou plus généralement d'une perte de
vitalité de I'arbre. Les champignons lignicoles, généralement abondants
sur les arbres morts et dépérissants, sont un élément important de
la biodiversité, car ils hébergent une faune importante d’invertébrés.
Certaines espéces sont des parasites pouvant compromettre la survie
de l'arbre alors que d’autres constituent des pourritures exploitant le
bois mort et accélérant le recyclage des éléments minéraux (Dajoz,
1998). Le suivi a la Massane met en évidence un champignon lignicole
largement majoritaire, Oudemansiella mucida (la mucidule visqueuse,
Fig. 4), dont la présence est généralement favorisée par le stress
hydrique ou par la perte de vitalité. Cette réserve constitue donc un




cas détude particulierement adapté pour caractériser l'interaction
entre dépérissement et qualité génétique de la régénération dans une
population de la marge Sud de l'aire de distribution du hétre.

Figure 2 : Distribution européenne du Hétre commun (Fagus sylvatica)
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Figure 3 : Dépérissement foliaire chez le Hétre.

La présence de branches mortes (ou couvertes de feuilles mortes) dans la
partie haute du houppier (descente de cime) peut indiquer une réponse au
stress hydrique, ou plus généralement d’'une perte de vitalité de l'arbre.

Figure 4 : Le champignon lignicole Oudemansiella mucida est I'espéce
majoritairement recensée sur les hétres adultes faisant partie du suivi
forestier.

Fin 2012, sur 4 795 hétres vivant sur pied (et de diametre supérieur a
1m30), 293 présentent au moins un sporophore de champignon lignicole.
Dans 70% des cas (207 individus), il s'agit d’O. mucida. Les autres espéces
lignicoles recensées sont Fomes fomentarius, Pleurotus sp, Armillaria mellea,
Pholiota sp., ou Hypholoma.
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INTERET DES APPROCHES GENETIQUES
POUR REPONDRE A CES QUESTIONS

Les approches génétiques basées sur les marqueurs moléculaires™
permettent de caractériser le niveau de diversité génétique neutre,
ainsi que d’estimer l'intensité de la dérive génétique* et les flux
de génes* historiques (C’est-a-dire cumulés sur un grand nombre
de générations). C’est notamment un des objectifs des méthodes
classiques de génétique des populations dites indirectes (Sork et coll.,
1999), qui permettent d’estimer le nombre efficace de migrants (N m)
entre populations, a partir de la structure génétique de ces populations
et sous les hypothéses du modéle en iles™.

Par ailleurs, le développement depuis les années 1980 de marqueurs
moléculaires hypervariables a stimulé l'utilisation et le développement
de méthodes dites directes qui permettent de caractériser les flux de
genes* et la dérive génétique a une échelle de temps contemporaine,
typiguement via la reconstitution de filiation (analyse de parenté)
entre deux générations (Broquet & Petit, 2009; Jones et coll., 2010).
Les analyses de parenté catégoriques consistent a génotyper les
reproducteurs (parents potentiels) et des descendants a l'intérieur
d’'une zone définie, afin de retrouver le parent ou le couple de parents
de chaque descendant. Chez les plantes, les filiations ainsi établies
permettent, sous certaines hypothéses, de reconstituer ensuite les flux
de pollen et de graines réalisés dans la population étudiée, ainsi que
de caractériser le régime de reproduction (taux d’autofécondation) et
les succes reproducteurs efficaces ou réalisés des adultes.




Plus récemment, d’autres méthodes directes issues de l'analyse
de parenté ont été proposées pour estimer simultanément les flux
de pollen et de graines, le régime de reproduction, et la variance des
fertilités males et femelles a partir de données génétiques et spatiales
(Burczyk et coll., 2006; Moran & Clark, 2011; Oddou-Muratorio & Klein,
2008). Ces approches, basées sur des modéles de croisement dans un
voisinage spatialement explicite (SEMM pour Spatially Explicit Mating
Model) tiennent compte explicitement des positions spatiales des
adultes et des semis, et permettent ainsi de séparer les contributions
aux variations de fertilité entre individus des facteurs écologiques et
spatiaux, contrairement aux méthodes plus basiques d’assignations
de parenté. Les variations interindividuelles de succés reproducteurs
efficaces (estimées par ces derniéres) sont en effet dues a la fois a
des processus spatiaux (position des arbres adultes et dispersion du
pollen et des graines) et a des variations de fertilité entre individus
(production intrinséque de graine ou de pollen). Par ailleurs, parce que
les approches de type SEMM modélisent explicitement le processus de
dispersion, elles permettent d’estimer le noyau de dispersion primaire
du pollen et des graines, indépendamment des processus de mortalité
post-dispersion (Encadré 1).

Encadré 1 : Notion de noyau de dispersion primaire et efficace

chez les plantes, la dispersion des graines est un processus majeur qui
détermine la distribution spatiale des individus de la nouvelle génération,
en interaction avec la distribution spatiale des parents. Les processus post-
dispersion, comme la germination des graines, ou la mortalité des semis
peuvent éventuellement transformer la distribution primaire des graines
générée par la dispersion, pour produire une distribution efficace qui sera
celle des adultes a la génération suivante. En particulier, les semis subissent
en général des processus de mortalité densité-dépendante, pilotés par la
densité de semis ou d'arbre adultes dans le voisinage via la compétition ou
la prédation. Comme la dispersion des graines se fait préférentiellement a
courte distance, les conditions de survie sont d’autant plus défavorables
gue le semis est proche de I'arbre-meére. Dans certains cas, l'intensité de la
mortalité densité-dépendante peut étre assez forte pour que la densité de
semis survivants soit maximale a une certaine distance de I'arbre-mére (effet
de Janzen-Connell, fig. A). Méme une mortalité densité-dépendante moins
intense aboutit en général a une augmentation de la distance efficace de

dispersion (celle qui sépare les semis survivants de leur mére) au cours du
recrutement.

Les noyaux de dispersion* primaire* et efficace* sont deux courbes utilisées
pour caractériser la dispersion, et intégrer ces processus. De facon formelle,
le noyau de dispersion des graines est la fonction de probabilité qu'un arbre-
mere situé a la position (0,0) ait émis une graine retrouvée a la position (x,y).
Le noyau de dispersion primaire est défini en ne considérant que le mouve-
ment et la survie des graines pendant la dispersion. Le noyau de dispersion
efficace inclut en plus la survie des graines post-dispersion, qui conduit au
recrutement. Quand la survie des graines dépend de la distance aux adultes
les plus proches, les deux noyaux primaire et efficace sont différents (fig.
B). Par simulations, Klein et coll. (2013) ont montré que les méthodes de
type SEMM estiment toujours le noyau de dispersion primaire, méme quand
elles sont appliquées sur des semis ayant subi de la mortalité densité-dé-
pendante. Ainsi, elles ne sont pas affectées par la survie de la graine aprés
sa dispersion.




A. Schéma de I'’hypothése de Janzen-Connell (Janzen, 1970).
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DEMARCHE ADOPTEE

Dans cette étude, nous avons délimité deux placettes a I'intérieur de
la réserve intégrale de la Massane (Fig. 5). Nous y avons cartographié
1 048 individus appartenant a deux cohortes (semis établis et arbres
adultes, Tab 1). Nous avons génotypé ces individus avec 21 marqueurs
microsatellites (Append. 1), et nous avons utilisé une combinaison
d’approches génétiques pour :

1.

Caractériser l'intensité de la dérive et des flux de génes historiques®
dans la population. Pour cela nous avons utilisé une méthode
indirecte basée sur I'analyse de la structure génétique spatiale
(SGS) dans le cadre du modéle d’isolement par la distance™.

Caractériser par des approches directes les flux de génes
contemporains® par pollen et par graines, ainsi que les variations
de fertilités individuelles qui affectent la dérive génétique
contemporaine. Pour cela, nous avons utilisé d'une part des
assignations de parenté catégoriques, pour estimer les flux de
genes et les succés reproducteurs efficaces ; et d’autre part une
méthode de type SEMM pour estimer les noyaux de dispersion
primaires du pollen et des graines, et les fertilités intrinséques des
adultes.

Tester siles fertilités des adultes sont affectées parle dépérissement
foliaire et la présence de champignons lignicoles.




Figure 5a : Vue d’ensemble de la réserve naturelle de la Massane, et
des deux placettes étudiées.

La zone quadrillée (faisant l'objet d’'un traitement SIG) correspond a la
réserve in >, qui comprend 8 578 arbres sur pied (hauteur > ou = 1,3
m) dont 4795 Fagus sylvatica.
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Figure 5b. Détail de la cartographie de la placette 1 et la placette 2, avec pour chacune les
adultes (figuré de couleur) et la zone d’échantillonnage des semis (zone hachurée).

On notera que certains hétres adultes ne faisaient pas partie du suivi forestier de la réserve intégrale
et ont été ajoutés a la cartographie a I'occasion de cette étude.
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Tableau 1 : Nombre d’adultes reproducteurs et de descendants échantillonnés.

NA est le nombre total d’adultes ; sur chacun, le diameétre & 1.30m (DBH) a été mesuré (sont
donnés la moyenne= L., les valeurs minimales et maximales=min max et I'écart-type=ag). NAS est le
re d'adultes appartenant a la Réserve intégrale pour lesquels le dépérissement foliaire (DEF) et

nce de champignon (OUD) ont été suivis chaque année entre 2002 et 2010, par une note
annuelle (O : absence de symptome ; 1 : symptome). Sont donnés ici la moyenne et I'écart-type de

la note cumulée.

Placette Adultes reproducteurs Descendants
N, u DBH o DBH N, M o M OUD | c OUD Plantules Semis
DEF | DEF
(min-max)
1 266 38.68 22.3 169 1.2 2.57 0.49 1.8 100 100
(3.5 —119)
2 397 21.35 13 248 1.6 3.0 0.18 1.2 100 65
(1.9-96)
Corridor A 34.28 18 21 - -
(13.1-90)
Total 684 28.6 194 438 14 2.8 0.29 1.4 200 165
(1.9-119)










VARIABILITE GENETIQUE

Nous avons comparé les indices de diversité moyens (sur les 21
marqueurs) entre les combinaisons placettes/cohortes étudiées (Tab.
2). Ni le nombre d’alléles par marqueurs ni la diversité génétique de Nei
ne différent entre cohortes ou entre placette. L'indice de consanguinité
n’est jamais significativement différent de 0, méme s’il tend a étre positif
dans les cohortes de reproducteurs (dénotant un excés d’homozygotes,
vraisemblablement di au mélange de différentes cohortes au sein
de chaque cohorte de reproducteurs). Enfin, seule la cohorte de
reproducteurs de la placette 1 est significativement génétiquement
différenciée de deux des autres combinaisons placettes/cohortes

étudiées (Tab. 3).

Tableau 2 : Diversité génétique moyenne des combinaisons cohortes/placettes étudiées, et

structure génétique spatiale* (SGS).

Na est le nombre dalléles différents, RA la richesse allélique pondérée (le nombre d’alléles dans
un échantillon aléatoire de 36 individus), He l'indice diversité génétique de Nei*, et F_ l'indice de

consanguinité* (NS=non significativement différent de 0). La SGS est caractérisée par la pente blog
de la régression entre coefficients d’apparentement et logarithme de la distance, I'indice moyen
d’apparentement dans la premiére classe de distance (F1) et la Sp-Stat (avec l'erreur standard de

I'estimation entre parenthéses).

Cohorte Placette

Diversité

IS

log

F1

Sp-stat

Adultes. 1 710 5.67 0.66 0.016NS -0.0195  (0.0021)  0.0723 (0.007) 0.021 (0.0082)
2 6.24 554 0.67 0.017NS -0.0174  (0.0013)  0.0663  (0.0043) 0.0186  (0.0054)

Semis 1 6.33 544 0.64 -0.03NS -0.0146  (0.0045)  0.0337  (0.0056) 0.0151 (0.0183)
2 6.33 5.56 0.64 -0.011NS -0.0198  (0.0076)  0.0272  (0.0071)  0.0203  (0.0307)

Tableau 3 : Différentiation génétique moyenne (FST) entre paires de cohortes/placettes.

Adultes, P12

Adultes, PI1
Adultes, P12

Semis, Pl 1

Semis, Pl 1
0.016 *
0.019 NS

0.006 NS

Semis, P12

0.016 *
0.015 NS
0.006 NS




Figure 6 : Structure génétique spatiale* des cohortes de semis (A) et de reproducteurs (B). Les

points représentent les valeurs moyennes des coefficients de Loiselle et coll. (1995) dans chaque
classe de distance, et les barres en pointillé les intervalles de confiance a 95%.
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Tableau 4 : Distance moyenne de dispersion des génes (o, en m) estimée par I'approche indirecte

sur la cohorte des semis ou des adultes. NC indique que la procédure itérative ne converge pas.

d, o semis o adulte
0.014 20.2 19.2
0.074 NC 26.8
0.014 NC 65.7




STRUCTURE GENETJQUE SPATIALE
(SGS) ET FLUX DE GENES HISTORIQUES

Dans toutes les combinaisons cohortes/placette, on observe une
diminution significative de I'apparentement génétique entre paires
d’individus quand la distance les séparant augmente (Fig. 6), ce qui
dénote une structure génétique spatiale* (SGS) significative. De plus,
la pente de la régression des coefficients d’apparentement contre
la distance (b,, dans Tab. 4) ne differe pas significativement entre
placettes ou entre cohortes. Ce résultat indique que l'intensité de la
SGS est similaire entre placettes et cohortes. Dans les différentes
classes de distance, les niveaux moyens d’apparentement génétiques
sont globalement trés similaires entre les semis (placette 1 et 2) et
les adultes de la placette 2 ; les adultes de la placette 1 montrent des
niveaux moyens d’apparentement génétique légérement plus élevés
que les autres combinaisons cohortes/placette (Fig . 6).

Lintensité de la SGS permet également d’estimer les flux de
geneshistoriques® et la dérive; en effet b,og est lié au produit de la
variance axiale de dispersion des génes (o?) et de la densité efficace
de reproducteur (d,) (eq 1 dans le Matériel et méthode). o? refléte
Iintensité des flux de genes™ historiques dans la population, et d,
reflete la force de la dérive génétique a I'ceuvre dans la population. En
premiére approximation on peut estimer d_ par la densité observée de
reproducteurs (d , ), mais une estimation plus rigoureuse requiert de
tenir compte de tous les facteurs a l'origine des variations de succés
reproducteur entre individus (qui vont diminuer d_). Pour estimer 6, nous
avons utilisé une procédure itérative (voir Matériel et méthode) basée
sur la SGS mesurée sur 'ensemble des arbres adultes (placettes 1 et 2),
et en considérant différentes valeurs du rapport d , /d_(respectivement
1, 2 et 10). La distance moyenne de dispersion des génes ainsi estimée
(Tab. 4) varie entre 19.2 m (en supposant, d , /d = 1) et 65.7 m (en
supposant, d_ /d = 10).




Tableau 5 : Nombre (et pourcentage) de descendants issus de dispersion de graine et de
pollen inter- ou intra-placette. « Corridor » désigne les cas de dispersion a partir de parents

échantillonnés entre les placettes 1 & 2, et « Extérieur » désigne les cas de dispersion a partir de
parents non échantillonnés.

A- Résultats des assignations de parenté, avec PropEch=100% ; Terr=3% et
Nmq=21.

Placette 2

Dispersion des Dispersion du Placette 1
graines pollen

Intra-placette 185 (92.5 %)

343 (94.2 % )

158 (95.8 % )

Intra-placette 111 (55.5 % ) 106 (64.2 % ) 217 (59.6 % )
Inter-placette 71 (355 %) 49 (29.7 % ) 120 (33 % )
Corridor 3(1.5%) 3(1.8%) 6(1.6%)
Total 12 (6 %) 6(3.6%) 18 (4.9 %)
"""""""""""""""""""""""" Intra-placette 12(6%) 6(36%) 18 (4.9 %)
Extérieur 1(0.5%) 0(0%) 1(0.3%)
Corridor 2(1%) 1(0.6%) 3(0.8%)
Total général 200 (100%) 165 (100%) 365 (100%)

B- Résultats des assignations de parenté/maternité, avec PropEch=80% ;
Terr=0% et Nmq=21.

Placette 2

Dispersion des Dispersion du Placette 1
graines pollen

Intra-placette 163 (81.5%)

144 (87.3%)

307 (84.1%)

Intra-placette 81 (40.5%) 89 (53.9%) 170 (46.6%)
Inter-placette 43 (21.5%) 29 (17.6%) 72 (19.7%)
Extérieur 34 (17%) 24 (14.5%) 58 (15.9%)
Corridor 2 (1%) 6 (3.6%) 8 (2.2%)
Inter-placette Total 14 (7%) 6 (3.6%) 20 (5.5%)
"""""""""""""""""""""""" Intra-placette 3(15%)  2(12%)  5(1.4%)
Extérieur 2 (1%) 3 (1.8%) 5(1.4%)
Extérieur 21 (10.5%) 6 (3.6%) 27 (7.4%)
Corridor 200 (100%) 165 (100%) 365 (100%)
Total général 14 (7%) 6 (3.6%) 20 (5.5%)




FLUX DE GENES EFFICACES ET
SUCCES REPRODUCTEURS REALISES

Les assignations catégoriques de parenté/maternité nous ont permis
de reconstituer les flux de graines et de pollen efficaces et d’estimer
les succeés reproducteurs males et femelles réalisés. Sur la base
de lanalyse de sensibilité (voir Matériel et méthode), nous avons
choisi deux stratégies alternatives d’assignation catégorique. La
premiére stratégie tient compte des erreurs de génotypage, mais
néglige le sous-échantillonnage des adultes reproducteurs. Pour
cela, nous avons artificiellement modifié les génotypes aux quatre
marqueurs suspectés de présenter des alléles nuls, en transformant
tous les génotypes homozygotes XX (X étant un alléle quelconque) en
génotypes hétérozygotes XZ (Z étant un nouvel alléle fictif), une stratégie
suggérée par Kalinowski & Taper (2006). Ensuite, nous avons fixé les
paramétres de I'analyse a PropEch=100% et Terr=3% (voir Matériel et
méthode). Mais nous avons éliminé du jeu de résultats les assignations
incluant plus de 3 incompatibilités entre descendant et parent(s).

Avec cette premiére stratégie, un couple de parents peut étre assigné
pour 364 des 365 semis (Tab 5A), avec seulement une graine provenant
d’'une mére non échantillonnée. Il y a en moyenne 0.25 locus non
compatibles entre le descendant et chaque parent (max=3), et 0.7 locus
non compatibles entre le descendant et le couple de parents (max =4).
Un seul événement d’autofécondation est identifié. Les descendants
sont assignés dans 94.2% des cas a une mére de la méme placette
(185 descendants/ 199 dans la placette 1 ; 158 descendants/ 165
dans la placette 2, Tab. 5A). Pour les descendants issus de dispersion
de graines intra-placette, 59.6 % des péres sont également trouvés
a l'intérieur de la placette (111 descendants/ 190 dans la placette 1 ;
106 descendants/ 147 dans la placette 2), alors que 33% des péres
sont situés sur l'autre placette, et 1.6% dans le corridor reliant les deux
placettes (et aucun a I'extérieur). Pour les 4.9% de descendants issus
de dispersion de graines inter-placette, les péres sont toujours retrouvés
sur la méme placette que la mére (c’est-a-dire que la dispersion du
pollen s’est faite a I'intérieur de la placette).




La deuxiéme stratégie d’assignation tient compte du sous-
échantillonnage des adultes reproducteurs, mais néglige les
erreurs de génotypage. Pour cela, nous avons fixé les paramétres de
'analyse a PropEch=80% et Terr=0%. Avec cette deuxiéme stratégie,
un couple de parents ou une mére peut étre assigné pour 338 des 365
semis, les 27 autres semis (7.4% des semis) provenant donc d’un arbre-
meére non échantillonné (Tab 5B). Aucun événement d’autofécondation
n’est identifié. Les descendants sont assignés dans 84.4% des cas a
une meére de la méme placette (160 descendants/ 200 dans la placette
1 ; 148 descendants/ 165 dans la placette 2, Tab. 10B). Pour les
descendants issus de dispersion de graines intra-placette, 46.6% des
péres sont également trouvés a lintérieur de la placette, 19.7% des
péres sont trouvés sur l'autre placette, 2.2% dans le corridor reliant les
deux placettes et 15.9% des péres n’ont pas été échantillonnés. Pour les
6.8% de descendants issus de dispersion de graines inter-placette, les
peres sont encore le plus souvent retrouvés sur la méme placette que
la mére (dispersion du pollen intra-placette). Ces résultats (notamment
les 7.4% de semis qui ne peuvent étre assignés a aucun parent ou les
15.9% de semis qui ne peuvent étre assignés a aucun pére) refletent
un peu mieux le fait qu'une large proportion des parents reproducteurs
a I'extérieur des placettes n’a pas été échantillonnée.




Les deux stratégies alternatives d’assignation ont un effet limité
sur la distribution des distances de dispersion efficace du pollen
et des graines (Fig. 7). Ces résultats s’accordent sur le fait que la
dispersion des graines et du pollen se fait a courte distance. La distance
médiane de dispersion efficace des graines estd =15.6 mavecles

eff-graine
deux stratégies. La forme de I'histogramme de deﬁ_giine esttres semblable
off-graine décroit rapidement avec
la distance (Fig. 7A, C). La distance médiane de dispersion efficace
= 51.8m) est
=42.8m),

ce qui est cohérent avec le plus faible pourcentage d’assignations de

pour les deux stratégies, et montre que d

du pollen est estimée avec la premiere stratégie (d

eff-pollen
supérieure a celle estimée avec la deuxieme stratégie (d.; .,
péres inter-placette avec cette 2™ stratégie. La bosse a 150 m sur
Ihistogramme de d .., correspond aux événements de dispersion
inter-placette (Fig. 7B,D), et elle est un peu moins marquée avec la

deuxiéme stratégie.

Figure 7 : Distribution des distances de dispersion efficace A,C : des graines et B,D : du pollen sur

I'ensemble des deux placettes. A,B : Résultats avec PropEch=100% ; Terr=3% et Nmq=21. C,D :
Résultats avec PropEch=80% ; Terr=0% et Nmqg=21.
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Ainsi, quelle que soit la stratégie d’assignation, nos résultats
mettent en évidence que la dispersion du pollen est moins limitée
par la distance que la dispersion des graines (Fig. 8). La distribution
conjointe des distances de dispersion des graines (en abscisse, fig.
8) et du pollen (en ordonnée, fig. 8) permet de visualiser par ordre
d’importance les événements de dispersion :

- des graines et du pollen a I'intérieur de la placette (points jaunes)

- des graines a l'intérieur de la placette et du pollen entre placettes
(points rouges)

- des graines entre placettes et de pollen a l'intérieur de la placette
(triangles jaunes)

Ces graphiques illustrent la rareté des événements de dispersion de

graine inter-placettes par rapport aux événements de dispersion de

pollen inter-placettes quelles que soient la placette et la stratégie.

Figure 8 : Distribution conjointe des distances de dispersion des graines et du pollen par placette
et par stratégie.

Les figurés ronds représentent les événements de dispersion de graine intra-placette, les figurés

triangulaires les événements de dispersion de graine inter-placette. La couleur jaune correspond aux
événements de dispersion de pollen intra-placette, la couleur orange aux événements de dispersion
de pollen impliguant un parent du corridor, la couleur rouge aux événements de dispersion de pollen
inter-placette.
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Les deux stratégies alternatives d’assignation ont un effet limité
sur la variation entre individus des succés reproducteurs femelles
et males estimés, et sur leur distribution spatiale des (Fig. 9,
Append. 2). Ces succeés reproducteurs varient fortement entre individus
(de 0 a 21 semis par voie femelles ; de 0 a 6 semis par voie male)
et dans I'espace, les plus forts succés reproducteurs étant observés
pour les adultes les plus proches des semis échantillonnés (i.e. ceux au
centre de chaque placette).

Figure 9 : Distribution spatiale des succes reproducteurs individuels

A- femelles et B- males estimés par I'analyse de parenté/maternité avec la stratégie 1.
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Figure 10 : Comparaison des succes reproducteurs efficaces femelle et male estimés avec les

deux stratégies

A. pour les plantules sur chaque placette ; B. pour les semis de I'année sur chaque placette. Résultats
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Figure 11 : Distances de dispersion efficace des graines
avec PropEch=100% ; Terr=3% et Nmqg=21
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Les succés reproducteurs individuels femelles et males estimés par
chacune des stratégies peuvent également étre comparés (Fig. 10).
Pour les succes reproducteurs individuels femelles, les deux stratégies
donnent des résultats relativement concordants (Fig 10A), avec une
corrélation de r=0.88 entre les deux estimations. En revanche, pour les
succés reproducteurs individuels males, les estimations obtenues par
les deux stratégies différent fortement (r=0.15, Fig 10B).

Pour les deux stratégies, les distances moyennes de dispersion
efficaces des graines ou du pollen ne différent pas entre placettes.
Par exemple, pour la stratégie 1 (Fig. 11) : d . . o, = 28.58m (placette
1) et A ainere = 24.15m (placette 2) ; d . -,= 82.6 m (placette 1) et
d = 73.17m (placette 2).

eff- pollenP2

Les distances de dispersion efficaces des graines ne difféerent également
pas entre cohortes (c’est-a-dire entre semis de I'année et plantules),
quand on considére les deux placettes ensemble. En revanche, sur la
placette 2, d_. ... est significativement plus grande pour les plantules

(9, grainepiant = 28-7 M) que pour les semis de I'année (d,. . osoms = 17-1
m).

Tableau 6 : Régime de reproduction, noyaux de dispersion primaires du pollen et des graines,
et variance des fertilités intrinséques males et femelles pour chaque placette. Les paramétres
estimés sont le taux d’autofécondation (s), les taux de migration par pollen et par graine (mP et

mS), les distances moyennes de dispersion par pollen et par graine (5P et &S) et le paramétre de
forme du noyau (bP et bS), ainsi que le rapport de/dobs empirique (calculé a partir des variances
de fertilité dans la population) et théorique (calculé d’aprés le paramétre de la distribution des
fertilités, ici une loi Gamma). Estimation sans ou avec erreur de génotypage.

Placette 1 Placette 2
Médiane IC Médiane IC

[ 11 [9.7; 14] 8.2 [6.6; 10]
by 2.1 [1; 3.4] 0.97 [0.9;1.2]
mg 0.21 [0.14; 0.28] 0.17 [0.096; 0.27]
5, 126 [20; 5405] 58 [23; 5843]
b, 0.2 [0.1; 0.68] 0.62 [0.14; 2.5]
m, 0.7 [0.61; 0.78] 0.66 [0.55; 0.77]
s 110 [<10%3; 0.004] 210 [<1028; 9 10 ]
d, /d 4 [1.9; 8.8] 2.8 [1; 6.5]
g
d,/d_ I © [4; 9] 3.7 [2.2; 7.1]
9
d 1 [1;5.7] 1 [1; 3]
3
d 2.1 [1.8; 6.4] 2.2 [1.8;4.1]




REGIME DE REPRODUCTION,
NOYAUX DE DISPERSION PRIMAIRES
ET FERTILITES INTRINSEQUES

Nous avons utilisé le modéle de croisement dans un voisinage
spatialement explicite (SEMM) pour estimer les paramétres du régime
de reproduction, des noyaux de dispersion primaires du pollen et des
graines, et la distribution des fertilités intrinséques males et femelles.
Seuls les arbres adultes de diamétre supérieur a 10 cm (placette1 :
247 ; placette 2 : 303) ont été considérés, du fait de la production
anecdotique de faines observée sur les arbres de diamétre inférieur a
ce seuil (Append. 3).

Les paramétres du régime de reproduction et de dispersion
des graines et du pollen estimés pour les placettes 1 et 2 sont
relativement similaires (Tab. 6). Tout d’abord, le taux d’autofécondation
estimé est négligeable (<0.001%). Les taux de migration des graines
(Mgp,.~0.21, mg, =0.17) sont inférieurs aux taux de migration par
pollen (m,,, =0.7, m_, .=0.66). Les distances moyennes de dispersion
des graines sont faibles (34, = 11 m, &, =8.2 m). La forme du
noyau de dispersion des graines est proche de celle d'une gaussienne
sur la placette 1 (b, = 2.1) et de celle d’'une exponentielle sur la
placette 2 (b, = 0.97), indiquant des événements de dispersion a
longue distance plutét rares. Les distances moyennes de dispersion du
pollen sont plus élevées que celles des graines (5,,,,.,= 126 m, 5,,,..,
= 58 m). La forme du noyau de dispersion du pollen est celle d’une
opae; = 0-25 bpp.., = 0.62), ce qui indique
des événements de dispersion a longue distance non négligeables.

exponentielle puissance (b

En outre, ces paramétres du régime de reproduction et de dispersion
sont peu affectés par la prise en compte des erreurs de génotypage
(résultats non présentés).




Figure 12 : Distribution empirique des fertilités femelles et males sur la placette 1
Les barres représentent les fertilités femelles(en haut) et males (en bas) médianes des arbres

adultes, estimées sans tenir compte des erreurs de génotypage. La barre horizontale (Fertilité
médiane=1) représente la médiane 3 priori.
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Le SEMM permet aussi d’estimer les fertilités relatives intrinséques
femelles et males, d’'une part a travers le paramétre de la distribution
théorique de ces fertilités (décrite par une loi Gamma), et d’autre part
a travers la distribution empirique des fertilités individuelles estimées
(Fig12, Fig13). Linspection de la distribution empirique des fertilités
femelles individuelles montre que la distribution des fertilités est
déséquilibrée, avec peu d’individus présentant une forte fertilité
femelle, et beaucoup d’individus présentant une faible fertilité
femelle (Fig. 12, 13). La médiane a posteriori de la fertilité femelle
estimée varie de 0.02 a 11.6 entre individus sur la placette 1 etde 0.01 a
6.1 sur la placette 2. Les distributions théorique et empirique des fertilités
peuvent étre comparées en calculant a partir de chacune le ratiod  /d_,
qui est d’autant plus fort que les fertilités different entre individus. Nos
résultats montrent que les ratios d , /d_estimeés a partir des distributions
théorique ou empirique des fertilités femelles sont similaires : sur la
placette 1, d_ /d =4 etd_/d =5 ; sur la placette 2, d_, /

obs eg}théo-plam obs eQemp-pIam
deomnsompacs=2-8 €t dy /A o m.ex=3-7 (Tab 6). En outre, ces valeurs
de d

/d, suggerent une dérive genétique* relativement limitée sous
I'effet des variations de fertilité femelles entre individus. En effet, les

obs

obs

densités observées de reproducteurs (ie d’arbres de diamétre >10cm)
sont de 130 individus/ha sur la placette 1 et de 303 individus/ha sur la
placette 2, ce qui donne des densités efficaces de reproducteurs par
voie femelle de 26 et 82 individus/ha respectivement pour les placettes
). Enfin, les ratios d , /d

obs “e

1 et 2 (en tenant compte des ratio d . /d
sont similaires sur les deux placettes, montrant que le déséquilibre des

contributions femelles a la reproduction est comparable entre placettes.

L'inspection de la distribution empirique des fertilités males individuelles
montre également que la distribution des fertilités est déséquilibrée,
avec peu d’individus présentant une forte fertilité male, et beaucoup
d’individus présentant une faible fertilité male (Fig. 12, 13). La
médiane a posteriori de la fertilité male estimée varie de 0.3 a 4.1 entre
individus sur la placette 1 et de 0.45 a 2.55 sur la placette 2. Les ratios
d./d, estimés a partir des distributions théorique ou empirique sont
similaires, et similaires entre placettes : sur la placette 1, d_, /d_ . ..-
oacr=1 €t d fd . =2.1 5 sur la placette 2, d , /d .- ..=1 et d./
Ao empmpacs=2-2- Ces valeurs de d /d_ suggerent un effet de dérive tres
limité sous l'effet des variations de fertilité males entre individus, avec
des densités efficace de reproducteurs par voie male de 61 et 138

obs

individus/ha respectivement pour les placettes 1 et 2.




Figure 13 : Distribution empirique des fertilités femelles et males sur la placette 2.
Les barres représentent les fertilités males médianes des arbres adultes, estimées sans tenir

compte des erreurs de génotypage (en haut) ou en en tenant compte (en bas). Les barres d’erreurs
sont les intervalles de crédibilité autour des estimations individuelles. La barre horizontale
(Fertilité médiane=1) représente la médiane a priori.
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On observe également un effet négligeable de la prise en compte des
erreurs de génotypage sur I’estimation des fertilités intrinseques
femelles et males (résultats non montrés). Il semble en particulier que
les estimations de fertilité méale intrinséque du SEMM soient moins
affectées par les erreurs de génotypage que les estimations de succés
reproducteur méale des assignations catégoriques.

La distribution spatiale des fertilités intrinséques estimées par le
SEMM (Fig. 14) peut étre comparée a celles des succes reproducteurs
efficaces estimés par l'analyse de parenté/maternité (Fig. 9). Les
fertilités intrinséques sont les plus fortes pour les arbres les plus gros.

Figure 14 : Distribution spatiale des fertilités intrinseéques individuelles A- femelles et B- males
estimées par le SEMM.
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L'avantage en termes de de fertilité intrinséque des arbres du centre
de chaque placette (les plus proches de semis) est beaucoup moins
prononcé que ne l'est 'avantage en termes de succés reproducteur
réalisé.

Enfin, nous avons étudié la corrélation entre fertilité male et femelle
(Append. 6). Sur la placette 1, fertilité males et femelles sont fortement
et positivement corrélées (cor = 0.60, p-valeur <0.001). Sur la placette
2, fertilité males et femelles sont aussi corrélées positivement, mais
plus faiblement (cor = 0.16, p-valeur =0.007).
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EFFETS DE LA PHENOLOGIE ET DU )
DEPERISSEMENT SUR LES FERTILITES

Nous avons considéré les fertilités femelles et méales estimées par le
SEMM pour les 327 adultes de diamétre supérieur a 10 cm (placette1 :
196 ; placette 2 : 131) pour lesquels le dépérissement foliaire (DEF) et
la présence du champignon lignicole O. mucida (OUD) a été suivis entre
2002 et 2012. Nous avons testé le modéle global incluant simultanément
I'effet du dépérissement cumulé (DEFcum), de la présence cumulée
du champignon (OUDcum), du diamétre (DBH) et de la production de
faines (FruitProd), et sélectionné le meilleur modeéle sur la base de 'AIC.

Pour la fertilité¢ femelle (Tab. 7), le meilleur modéle inclut un effet
positif de DBH sur les deux placettes (EffetDBH_plaC1=0.020, pval=0.008 ;
Effet g pa.=0-011, pval=0.002). Autrement dit, plus le diameétre de
I'arbre augmente, plus la fertilité femelle est importante. Le défini foliaire
cumulé (DEFcum) a un effet négatif marginalement significatif sur la
fertilit¢ femelle et ce uniquement pour la placette 2 (Effet .. ...=
-0.032, pval=0.07) : le déficit foliaire est associé a des fertilités femelles
plus basses pour cette placette. Si 'on considére seulement les arbres
montrant un signal de dépérissement (ie DEFcum>0), 'effet négatif
de DEFcum disparait. FruitProd est corrélé positivement a la fertilité
femelle de maniére marginalement significative (Effet = 0.15,

FruitProd-plac2
pval=0.07).




Tableau 7 : Effet des facteurs écologiques cumulés sur A-les fertilités femelles et B- fertilités
males estimées par le SEMM. Les fertilités estimées de 155 adultes (placette 1) et de 173 adultes
(placette 2) suivis entre 2002 et 2012 ont été considérées pour estimer les effets conjoints

du diamétre (DBH), du dépérissement foliaire cumulé sur 11 ans (DEFcum), de la présence
de champignons cumulée sur 11 ans (OUDcum), et de la production de faines mesurées en
2013(FruitProd). Seuls les effets retenus dans le meilleur modéle sont affichés.

Facteur Effet SE t p-val.
Placette1

0.0203  0.0051 343  0.0008

Modéle 0.0656 1+152 DL
Placette 2

-0.0319 0.0168 -1.81 0.073
0.0109 0.0050 3.20 0.002
0.1492 0.0765 1.78 0.077

Modéle 0.0877 3+169 DL

Facteur Effet SE t p-val.

Placette1

DBH 0.0100 | 0.0021 | 3.91 0.00014
il M -0.1910 | 0.0804 | -1.44 0.15161
Modéle 0.0878 2+151

DL
Placette 2
(o]¥nlJi[ i -0.0200 | 0.0179 | -1.45 0.148
SNl 0.0779 | 0.0342 | 2.57 0.011

Modéle 0.0361 2+170
DL




Pour la fertilité male (Tab. 8) sur la placette 1, on observe un effet
positif de DBH (Effet,,, . ,=0.037, pval=0.0001 ); sur la placette 2, on
observe seulement un effet positif de FruitProd (Effet_ . dplace™ -0.078,
pval=0.011). On peut noter que sur la placette 1, a coté de I'effet positif
et significatif de DBH, le meilleur modéle inclut aussi un effet négatif
non significatif de FruitProd. Cela suggére qu’au sein d’'un groupe
d’arbres de méme taille, I'investissement a la production de graine
pourrait étre associé a un investissement moins fort a la production de
pollen, soit sous I'effet d’'un compromis entre production de gamétes
males et femelles, soit a cause des phénologies sensiblement décalées
des floraisons males et femelles chez le Hétre. Sur la placette 2, I'effet
de FruitProd inclut également I'effet du diamétre (puisque la production

de faines augmente avec le diamétre, Append. 3).

Enfin, pour tenter d’estimer I'effet du dépérissement sur la production
quantitative de graine, nous avons analysé I'effet de DEFcum sur la
production de faines (FruitProd), considéré comme une variable
qualitative ordonnée, et aprés correction des effets du diamétre. On
observe un effet marginalement significatif et positif de DEFcum sur
FruitProd (Effet =0.021, pval=0.059).

DEFcum




Tableau 8 : Comparaison du régime de reproduction et des paramétres de dispersion entre la
Massane et le Ventoux. Les paramétres estimés sont le taux d’autofécondation (s), les taux de
migration par pollen et par graine (mP et mS), les distances moyennes de dispersion par pollen
et par graine (5P et 8S) et le paramétre de forme du noyau (bP et bS), ainsi que le rapport de/

dobs empirique (calculé a partir des variances de fertilité dans la population) et théorique (calculé
d’aprés le paramétre de la distribution des fertilités, ici une loi Gamma). Pour chaque paramétre
sont donnés la moyenne des valeurs médianes estimées, et l'intervalle de crédibilité 3 95% (IC- et
IC+) autour de cette moyenne.

La Massane (2 placettes)

Ventoux (3 placettes)

CEIEIN{-I moyenne IC- IC+ moyenne IC- IC+
9.6 8.2 12.0 19.7 21.0 23.0
1.5 1.0 2.3 1.3 0.9 1.6
0.19 0.12 0.28 0.14 0.04 0.18
92.0 215 5624.0 162.0 45.0 2700.3
0.4 0.1 1.6 0.2 0.1 0.6
0.68 0.58 0.78 0.60 0.53 0.68
3.310% 1.010" 0.002 0.009 0.001 0.030
d,/d...2? 3.4 1.5 7.7 7.2 3.2 12.3
d,p/d, omp @ 4.4 3.1 8.1 8.1 2.7 16.0
d, mp 7 (/ha) 50 27 70
d,Md_ .. J 1.0 1.0 4.4 4.7 1.1 9.1
doped, omp & 2.2 1.8 5.3 5.3 3.0 9.1
d d (/ha) 98 41 120

e-emp
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REGIME DE REPRODUCTION,
FLUX DE GENES ET TAILLE
EFFICACE DE POPULATION DANS
LA HETRAIE DE LA MASSANE

Cette étude nous a d’abord permis de caractériser le régime de
reproduction, les capacités de dispersion primaires du pollen et des
graines et la densité efficace de reproducteurs dans la hétraie de La
Massane (Tab. 8). Le régime de reproduction est essentiellement
allogame, avec un taux d’autofécondation négligeable. La distance
moyenne de dispersion des graines est de 5,=9.6 m [10.15 ; 12m],
c’est-a-dire ~10 fois plus faible que la distance moyenne de dispersion
du pollen : 8P = 92 m [21.5 ; 5624m]. Le noyau de dispersion* du
pollen, a queue lourde (b =0.4), indique en outre des capacités de
dispersion de pollen a longue distance non négligeables, alors
que de tels événements sont négligeables par voie de graine (b =1.5).
Ces caractéristiques des noyaux de dispersion (estimées a partir des
événements de dispersion intra-parcelle) sont cohérentes avec les taux
de migration par pollen élevés (m_~68%), alors que les taux de migration
par graines sont plus faibles (m~19%). En outre, les capacités de
dispersion primaires du pollen et des graines sont similaires entre les
deux placettes, et donc peu affectées par la structure du peuplement
(plus hétérogéne sur la placette 1). Enfin, la dérive génétique due
aux variations de fertilité entre individus apparait relativement limitée,
avec des densités efficaces de reproducteurs par voie femelle de
50 individus/ha, et de 98 individus/ha par voie male (alors que la
densité observée de reproducteurs est de d ,_=216 individus/ha).

Ces différents éléments permettent d’estimer approximativement le
nombre efficace de reproducteurs (Nb) dans la hétraie de la Massane.
Nb est lié a la notion de taille efficace de population (Ne)*, un paramétre
majeur pour évaluer le statut de conservation et les menaces sur la
santé génétique des populations. En effet, Ne détermine l'intensité de la
dérive génétique* : quand Ne est faible (typiquement quelques dizaines
d’individus), la dérive génétique érode la variabilité génétique, augmente
la probabilité de fixation des alléles déléteres et réduit I'efficacité de la
sélection, ce qui conduit globalement a réduire la valeur adaptative de
la population et son potentiel d’adaptation (Hare et coll., 2011; Palstra &
Ruzzante, 2008). Chez beaucoup d’espéces, I'effectif de recensement
de la population (Nobs) et la taille efficace Ne varient typiquement
dans la gamme N_~0.5-0.10xN_ _ ; mais chez certaines especes (par
exemple marines), on observe des ratios beaucoup plus faible (N_~10-
*xN_..). Il est donc crucial de pouvoir estimer Ne, en particulier dans des




populations concernées par des enjeux de conservation. A partir de nos
estimations des densités efficaces de reproducteurs, et en considérant
que la hétraie de la Massane est trés grande (336 ha pour la seule
réserve intégrale), que les hétres y sont distribués de facon continue
dans l'espace et que leurs capacités de dispersion par pollen en
particulier sont non négligeables, le nombre efficace de reproducteurs a
I'échelle de la réserve pourrait étre autour de Nb= 10,000 individus (voir
App. 11 pour les détails). On est donc clairement dans une situation ou
la dérive génétique est suffisamment faible pour ne pas réduire la
valeur adaptative de la population de la Massane et son potentiel
d’adaptation.

Les capacités de dispersion primaires du pollen et des graines
estimées dans la hétraie de la Massane sont cohérentes avec celles
estimées dans d’autres populations du sud de I'aire de distribution.
Avec la méme méthode (le SEMM) dans la hétraie du Ventoux (Tab. 8),
nous avons estimé des valeurs moyennes de dispersion similaires (o4
~19.7 m; 5, ~162 m, avec 5,/0,~8), des formes des noyaux semblables
(b,=0.2; b =1.3), et des taux de migration par pollen et graines similaires
(m~78% ; m ~14%). Les taux d’autofécondation estimés a la Massane
sont particulierement faibles (s<0.01%), méme en comparaison des
taux d’autofécondation faibles estimés au Ventoux (s=0.9%). Ce résultat
suggeére des conditions légérement plus défavorables a la fécondation
croisée au Ventoux qu’a la Massane, peut-étre dues a la plus grande
hétérogénéité en espéces des peuplements mélangés (Hétre-Sapin-
Pin) au Ventoux (Gauzére et coll., 2013). Malgré les conditions
écologiques a priori marginales dans la réserve de la Massane, le
régime de reproduction est donc quasiment un régime d’allogamie
strict, ce qui est rassurant pour le potentiel évolutif de la population. Par
ailleurs, les capacités de dispersion du pollen du Hétre a la Massane
sont du méme ordre de grandeur que celles estimées chez d’autres
Fagacées anémophiles (Ashley, 2010), et confirment que la dispersion
du pollen par le vent est un facteur majeur d’homogénéisation génétique
a longue distance. En ce qui concerne les plus faibles capacités de
dispersion des graines, elles sont également cohérentes avec I'écologie
du Hétre, et le fait que les faines soient essentiellement dispersées par
gravité, ou par de petits rongeurs (Apodemus sp. et dans une moindre
mesure I'écureuil plus rare a la Massane) qui cachent les graines
(Jensen, 1985). La sittelle (qui déplace les faines avant de les manger
et les loge dans un creux de I'écorce — figure Y ; qui serait la 12 et
tout se décale ensuite), le geai, ou les mésanges sont également de
bons disperseurs de graines. Des événements rares de dispersion de
faines a longue distance (1 km ou plus) sont ainsi possibles, mais ne
peuvent pas étre détectés par notre étude dont I'échelle spatiale est
trop réduite, avec des placettes de moins d’'un hectare. En paralléle des
capacités de dispersion primaire du pollen et des graines, nous avons




aussi caractérisé la dispersion efficace* du pollen et des graines a la
Massane, a partir des assignations catégoriques de parenté/maternité.
Les distances médianes de dispersion des graines (3, =15.6 m) et
du pollen (&, =42 m) intégrent, en plus des capacités de dispersion
primaire, I'effet de la disposition spatiale des parents et des semis,
ainsi que les processus de recrutement post-dispersion. Il est délicat de
comparer directement les distances de dispersion primaires et efficaces
(car les méthodes utilisées pour les estimer font des hypothéses trés
différentes). Néanmoins, on note que comme pour les capacités de
dispersion primaire, les capacités de dispersion efficace du pollen
sont plus importantes que celles des graines (avec un rapport de 3).
Par ailleurs, sur la placette 2, entre les 65 semis de I'année et les 100
semis plus vieux, on observe un signal d’augmentation de la distance
de dispersion efficace au cours du recrutement. Ce signal est attendu
notamment si la mortalité des semis est plus forte a courte distance
de I'arbre mére, du fait de processus densité-dépendant (Bontemps et
coll., 2013).

Enfin, a c6té des capacités contemporaines de dispersion du
pollen et des graines, nous avons également caractérisé la structure
génétique spatiale (SGS), qui reflete I'action cumulée sur plusieurs
générations des flux de pollen et de graines dits historiques. En
accord avec les capacités contemporaines limitées de dispersion du
pollen et surtout des graines, on observe a La Massane une SGS
significative, avec une diminution rapide de l'apparentement entre
adultes ou semis avec la distance les séparant. Une fagon de comparer
les flux de génes contemporains® et historiques* consiste a convertir
les distances contemporaines de dispersion du pollen et des graines
estimées par le SEMM en une distance moyenne de dispersion des
genes ; dans notre cas, o= 67 m (équation 2). Cette valeur est
cohérente avec I'estimation des capacités historiques de dispersion : o,
=65.7 m (Tab. 4), estimée a partir de la SGS en supposant un rapport
d.../d. =10 (par ailleurs cohérent avec les rapports d , /d_ contemporains
estimés). Cette similarité des flux de génes contemporains et
historiques suggeéere que les processus de dispersion du pollen
et des graines n’ont pas changé de fagon majeure au cours des

derniéres générations.




EFFET DES CARACTERES DES ARBRES
ADULTES (TAILLE, PRODUCTION

DE GRAINES ET DEPERISSEMENT)

ET CONSEQUENCES SUR

LEURS FERTILITES RELATIVES

Cette étude a également permis de caractériser les variations
relatives de fertilités males et femelles entre individus, et d’analyser
I'effet de différents caractéres des arbres adultes (taille, production
de fruit, dépérissement foliaire, présence de champignon lignicoles)
sur ces variations de fertilité. De facon générale, nous observons
une distribution déséquilibrée des fertilités intrinséques males
ou femelles entre individus, avec peu d’individus présentant une
fertilité forte, et beaucoup d’individus présentant une fertilité faible
(Fig. 12, 13). Cette hétérogénéité est la régle plutét que I'exception,
comme le montrent les études portant sur la variabilité individuelle des
fertilités dans les populations d’arbres {Chybicki, 2013 #1732 ;Hampe,
2005 #1733}. Dans cette étude, I'hétérogénéité des fertilités résulte en
partie de 'augmentation des fertilités femelles ou méles avec la taille des
individus (ici mesurée via le diamétre ; Tab. 7). Cet effet de la taille peut
s’expliquer par un investissement plus important a la reproduction des
individus les plus gros, et/ou par une dispersion/réception du pollen plus
efficace pour les individus les plus hauts, ou ceux qui ont un houppier
plus développé. Les fertilités femelles ont d’ailleurs tendance a étre plus
déséquilibrées sur la placette 1 (la plus hétérogéne en diamétre) que
sur la placette 2, comme le montrent les plus forts ratios de densité
observéee sur densite efficace de reproducteurs par voie femelle (d , /d,
Q, 1.4 plus élevés sur la placette1 en moyenne), mais cette tendance
n'est pas significative. Le nombre de faines produites est aussi un
bon prédicteur de la fertilité femelle ou male (Tab. 7), méme si seule
la production de faines en 2013 a pu étre mesurée dans cette étude
(alors que les semis étudiés ont été recrutés entre 1982 et 2012). Les
fertilités femelles et méles ont aussi tendance a étre plus déséquilibrées
au Ventoux qu'a La Massane, comme le montrent les ratios d , /d_ plus
élevés (rapport de 2 pour les ratios @ et de 3.6 pour les ratios &), mais
cette tendance n’est pas non plus significative. Les peuplements du
Ventoux sont moins hétérogénes en diamétre que ceux de la Massane,
donc cette comparaison suggére que le facteur taille seul n’est pas
suffisant pour comprendre les variations de fertilités entre individus.

Sur une des deux placettes étudiées, l'analyse des fertilités
individuelles estimées par I’approche génétique suggére un effet
négatif du dépérissement foliaire sur I'investissement individuel




a la reproduction, compatible avec la limitation des ressources
carbonée et le stress hydrique subi par I'arbre dépérissant. Cet
effet négatif du stress est observé sur la fécondité femelle, mais pas
sur la fécondité male : cela est cohérent avec le colt de production des
organes reproducteurs, plus élevé chez le hétre pour les graines et fruits
que pour les fleurs et étamines. De fagon intéressante, I’analyse des
productions individuelles de faine en 2013 suggére au contraire
un effet positif du dépérissement foliaire sur l'investissement
individuel a la reproduction, qui lui serait compatible avec
’hypothése alternative d’une augmentation possible de la
production de graines en réponse au stress (Lee, 1988). Ces deux
résultats antagonistes soulignent I'intérét de distinguer I'effet du stress
sur d’'une part les fertilités individuelles réalisées, c’est-a-dire estimées
a partir de semis recrutés, et d’autre part les fertilités individuelles
potentielles, estimées a partir de la quantité de fruits ou de graines
produites. Les fertilités réalisées tiennent compte indirectement des
différences de qualité des graines entre individus (parasitisme, aptitude
alagermination, quantité de réserve), ce quin’est pas le cas des fertilités
potentielles. Globalement, ces résultats pourraient indiquer que
le stress induit une production de graine plus importante en
quantité, mais de moins bonne qualité. Nous n’observons pas en
revanche d’effets clairs de la présence du champignon lignicole O.
mucida sur la fécondité, probablement en lien avec la faible prévalence
du champignon.

Pour mieux comprendre 'effet des facteurs écologiques sur la quantité de
la régénération, il serait bien sdr encore plus intéressant de caractériser
les variations de fertilité individuelles réalisées absolues; mais cela
demanderait de compter exhaustivement le nombre de semis issus des
arbres étudiés. Dans cette étude, nous n’avons recensé les semis que
sur une surface restreinte au sein de chaque placette, ce qui permet de
comparer les contributions relatives des adultes a ce sous-échantillon
de la régénération. Les succés reproducteurs efficaces estimés avec
les assignations catégoriques de parenté/maternité ne tiennent pas
compte des effets spatiaux liés a la dispersion limitée par la distance,
ce qui se traduit mécaniquement par des succeés reproducteurs plus fort
pour les arbres adultes les plus proches des semis (Fig. 9). Au contraire,
les estimations de fertilité intrinséque obtenues avec le SEMM tiennent
compte des effets spatiaux, ce qui se traduit par le fait que des arbres
loin du centre des placettes peuvent avoir des fertilités intrinséques
élevées (Fig. 14), malgré un succes reproducteur efficace faible.

De fagon générale, la taille et/ou la production de fruit expliquent
moins de 10% de la variation des fertilités estimées (Tab 7). De
nombreux autres facteurs peuvent étre a l'origine de ces variations de
fertilités, notamment les coincidences des phénologies reproductives




individuelles. La hétraie de la Massane présente une intéressante
originalité de ce point de vue : environ 10% des hétres y présentent une
phénologie végétative beaucoup plus précoce que les autres [REF]. Or
phénologie végeétative et reproductive sont trés bien corrélées chez le
Hétre. Néanmoins, dans cette étude, nous n’avons détecté aucun effet
significatif de la précocité sur la variation des fertilités. D’autres analyses
permettraient de prendre en compte l'effet de la compétition entre
individus sur les fertilités individuelles. Par ailleurs, il serait intéressant
de tenir compte de I'investissement relatif des arbres a la croissance
par rapport a celui accordé a la reproduction, ce qui pourrait étre fait par
une analyse des cernes de croissance des individus (en projet).

CONCLUSION

La hétraie de la Massane se caractérise donc par un régime de
reproduction allogame, une taille efficace de population importante
et des flux de génes en particulier par pollen non négligeables. Ces
résultats sontintéressants en regard du statut de réserve de la Massane,
et suggerent que le potentiel adaptatif de cette population marginale de
haute valeur patrimoniale n’est pas menacé par la dérive génétique.

En outre, nos résultats suggérent un effet limité des dépérissements
actuellement observés sur les processus reproductifs. Le dépérissement
foliaire (mesuré par la présence de branches mortes dans le houppier),
qui peut étre lindicateur d’'une réponse au stress hydrique, induit
une production de graine légérement plus importante en quantité,
mais de moins bonne qualité, ce qui se traduit par une diminution de
la contribution individuelle aux semis recrutés. |l serait intéressant
de poursuivre ces observations dans le temps, en particulier si les
dépérissements foliaires s’accentuent ; il est en effet probable qu’il existe
un seuil de dépérissement foliaire, non encore atteint actuellement, tel
que linvestissement a la reproduction soit brutalement limité. De tels
points de basculement dans les effets du stress hydrique pourraient
compromettre la régénération. L'idéal pour suivre cette dynamique serait
probablement de mettre en place un suivi individuel sur un échantillon
d’arbres dépérissant et non dépérissant, avec prélevement de graines
et analyse fine de leur qualité (taux de graine vides ou parasitées,
faculté de germination).










SITE D’ETUDE ET SUIVI
DES ARBRES ADULTES

Cette étude a été conduite dans la partie nord-est de la réserve intégrale,
zone ou le hétre est I'essence dominante a plus de 90% (contre 70% en
moyenne sur 'ensemble de la réserve intégrale). Nous avons délimité
deux placettes (appelées Placette 1 et 2) couvrant respectivement 0.9
et 0.8 ha et distantes de ~80 m (Fig. 5). Sur chaque placette tous les
adultes ont été cartographiés, et leur diamétre a 1.30 a été mesuré.
Les deux placettes présentent une structure en adge du peuplement
sensiblement différente : dans la placette 1, le diamétre moyen du
peuplement est plus élevé que dans la placette 2 (DBH =36.7 vs

placette1 -

DBH oete2= 21-5), ce qui résulte du déficit des diametres supérieurs a
50cm sur la placette 2 par rapport a la placette 1 (Append. 7). Sur un
transect de 20 m entre les deux placettes (appelé corridor), 21 hétres

adultes sur ont été également cartographiés et échantillonnés.

Une station météo est installée au coeur de la réserve intégrale depuis
1959 (pluviomeétre totalisateur et thermomeétre pour les minima et
maxima). Une station automatique est présente depuis 1996. Des
travaux de la Massane consacrés a la climatologie (analyse des
données) paraissent annuellement depuis 1984. Ces travaux avaient
mis évidence un effet particuliérement marqué sur le hétre de la
conjonction prolongée de sécheresse et de fortes chaleurs de I'année
2003, et suggéré de suivre dans le temps les impacts de ces effets, au
travers en particulier de suivis individuels de différents symptémes.

Ainsi, sur un sous échantillon des arbres adultes (Placette 1 : 169 et
Placette 2 : 248), des symptomes visibles de dépérissement foliaire
ont été suivis qualitativement pendant 11 ans (2002-2012). Au
minimum deux contréles annuels sont effectués, pendant lesquels les
cas récents de mortalité de branches de I'année (feuilles desséchées
encore visibles sur branches et rameaux) sont relevés. Cette présence
de branches mortes dans la partie haute du houppier (descente de
cime) a été retenue pour suivre le déficit foliaire. L'observation repose
sur I'absence (0) /présence (1) du symptdme quand il est significatif.
Le degré n’est pas précisé, mais le cumul des observations sur les
dix derniéres années permet une certaine finesse dans l'interprétation
. intensité du stress subi, fréquence, progressivité du dépérissement
et possible récupération de l'individu. Nous avons donc analysé la
note individuelle qualitative DEFcum, obtenue en sommant les notes
annuelles de dépérissement. DEFcum varie de 0 a 9, avec une moyenne
de Upgrom=1-43 sur les deux placettes (U, =1.53 sur la placette 1 et
=1.3 sur la placette 2 ; Append. 8 a et b).

uDEFcum




La présence du champignon lignicole Oudemansiella mucida
a également été suivie sur la base d’'un examen macroscopique:
absence (0)/ présence (1) d’au moins un sporophore. Il y a donc des cas
d’attaque fongique qui échappent aux contrdles. Pour le champignon
lignicole, une note qualitative de 1 a été attribuée chaque année aux
arbres sur lesquels O. mucida est présente, et de 0 sinon. Le cumul
sur les 10 années de suivi de la présence de O. mucida permet donc
d’obtenir une note individuelle qualitative OUDcum, qui varie de 0 a
10, avec une moyenne de {, ,...=0.29 sur les deux placettes (Uy,puum
=0.07 sur la placette 1 et y .., =0.15 sur la placette 2 ; Append. 9).

.

Figure 15 : Etapes de préléevement des feuilles de hétres chez les adultes et les plantules ou semis.




ECHANTILLONNAGE DU
MATERIEL BIOLOGIQUE ET
MARQUAGE DES INDIVIDUS

Les campagnes de terrain ont été effectuées entre juin et juillet
2013, pour prélever du matériel biologique (feuille) pour le génotypage
sur deux cohortes (parents et semis) et marquer les semis

Les 684 adultes échantillonnés (Placette 1 : 266 adultes ; Placette
2 : 397 adultes; Corridor : 21 adultes ; Tableau 1) sont situés : (1) soit a
l'intérieur de la réserve intégrale et font partie du suivi forestier engagé
depuis 2002 (438 individus), (2) soit hors de cette zone de suivi et ont
été cartographiés pour les besoins de cette étude (246 individus). 21
hétres adultes sur un transect de 20 m entre les deux placettes ont
également été cartographiés et échantillonnés. Ainsi, le suivi forestier
est actualisé avec ajout d’une entrée associée au genotypage pour
chacun des adultes sélectionnés.

Au milieu de chaque placette et dans la réserve intégrale, 200
(Placette 1) et 165 (Placette 2) semis ont été échantillonnés non
exhaustivement (Tab. 1). Sur chaque placette, ont été distingués les
«semis» (qui ont germé au printemps 2012) et les «plantules» (d’age
variant entre 2 et 30 ans en 2012). L'age des plantules est estimé par le
comptage des cicatrices de croissance (Fig. 15). Semis et plantules ont
été marqués a l'aide d’étiquettes plastiques a tenue permanente (Fig.
15) et leur position dans le quadrillage du suivi forestier est consignée.

Deux feuilles de chaque hétre adulte sont prélevées pour les
analyses de biologie moléculaire. Lorsque les feuilles des reproducteurs
potentiels sont inaccessibles, elles sont prélevées en sectionnant
de petits rameaux a baide drun échenilloir ou bien a baide d>un sac
de lancer (techniques de grimpeurs élagueurs). Le poids relié a une
cordelette est lancé a travers la frondaison quand celle-ci nyest pas
accessible. La cordelette passe au-dessus drun rameau. |l suffit
ensuite de la tirer pour casser le rameau et le récupérer au sol (Fig
15). Une seule feuille a été prélevée pour les semis, deux pour les
plantules. Chaque échantillon recoit un numéro d’identification propre
a la présente étude de génotypage. Le matériel biologique de chaque
individu est placé dans un sachet de thé numéroté, lui-méme placé
dans un sachet plastique contenant du silicagel et a fermeture étanche.
Ce mode de stockage assure la dessiccation compléte du tissu végétal
et une préservation optimale de 'ADN (Fig. 15).




Tableau 9 : Diversité et qualité des marqueurs microsatellites utilisés.

N est le nombre total d'individus lus et %DM le pourcentage de données manquantes. Na
est le nombre d'alléles différents, RA la richesse allélique pondérée (le nombre d’alléles dans
un échantillon aléatoire de 36 individus), Ne le nombre efficace d’alléles. He (I’hétérozygotie
attendue) est l'indice diversité génétique de Nei. Les fréquences des alléles nuls (fnul) ont

été estimées dans chaque combinaison de placette/cohorte (P1R=Placette 1, reproducteur ;
P2R=Placette 2, reproducteur ; P1S=Placette 1, semis ; P2S=Placette 2, semis) et seules les
valeurs significatives sont données. Les probabilités d’exclusion en analyse de maternité (PE1P)
et de parenté (PEPP) sont aussi données, avec leur valeur cumulée pour les 21 marqueurs sur la
derniére ligne. En vert les 4 marqueurs présentant des fréquences d’alléles nuls non négligeables.
lls sont exclus de I'analyse.

Marqueur N %DM* Na RA Ne He f(null) PE-1P PE-PP
P1R P2R P1S P2S

Csolfagus_19 956 8.8% 12 8.07 569 0.82 0.01 0.52 0.17
Csolfagus_7 726 30.7% 6 5.04 450 0.78 0.03 0.02 0.07 0.63 0.27
F1_15 928 11.5% 18 9.83 477 0.79 0.02 0.56 0.18
Fs3_4 821 21.7% 4 269 202 0.50 0.87 0.69
Sfc0007 854 185% 7 521 420 0.76 0.01 0.03 0.65 0.29
Sfc1143 746 28.8% 10 7.05 3.17 0.68 0.01 0.05 0.01 0.70 0.31
Csolfagus_25 906 135% 6 473 217 0.54 0.01 0.85 0.53
Csolfagus_29 908 134% 5 4.04 2.68 0.63 0.79 0.45
Csolfagus_31 742 292% 11 6.65 3.17 0.68 0.03 0.05 0.72 0.36
Csolfagus_6 1025 22% 10 6.66 4.23 0.76 0.01 0.63 0.27
Fi05 297 717% 7 536 199 0.50 0.02 0.04 0.15 0.86 0.54
Mfc7 915 127% 7 576 1.98 0.49 0.04 0.86 0.50
sfc061 559 46.7% 13 9.72 519 0.81 0.04 0.02 0.01 0.54 0.18
concat1i4_A_0 689 343% 6 515 350 0.71 0.02 0.70 0.35
DE576 562 473% 6 4.55 3.16 0.68 0.74 0.41
DUKCT_A_O 920 122% 5 497 266 0.62 0.01 0.01 0.78 0.41
DZ447_A_0 1019 2.8% 6 546 3.70 0.73 0.68 0.31
EEU75 891 15.0% 9 526 1.91 0.48 0.07 0.88 0.55
EJV8T 1001 4.5% 8 453 261 062 0.05 0.08 0.05 0.02 0.80 0.50
EMILY_A 869 17.1% 6 550 3.06 0.67 0.01 0.02 0.74 0.39
ERHIBI_A_O 718 315% 6 3.58 2.75 0.64 0.02 0.10 0.02 0.80 0.49

Moyenne 811.5 226% 8.0 57 329 0.66

Cumulée 0.001  5.8107

Génotypage

L'ADN de I'ensemble des individus (n=1048) a été extrait a l'aide
du kit DNeasy 96 Plant Kit (Qiagen). Deux témoins (un positif et
un négatif) sont présents dans chacune des plaques. Un jeu de 21
marqueurs microsatellites (Append. 1) a été utilisé pour génotyper tous
les individus. Ces marqueurs ont été développés ou déja testés au
laboratoire sur le Hétre commun. Les 21 marqueurs microsatellites ont
d’abord été amplifiés par PCR. Vu les conditions techniques (taille des
fragments, séquenceur), 3 PCR sont nécessaires a I'amplification des 21
marqueurs (PCR multiplex). La révélation des marqueurs a été réalisée
a l'aide d’'un séquenceur ABI 3730xI (LifeTechnologies) a 48 capillaires.
La lecture des génotypes s’est faite sous le logiciel GeneMapper
(LifeTechnologies). Afin de minimiser les erreurs de lecture, une double
lecture des génotypes a été réalisée par 2 personnes indépendamment,
et ces deux lectures sont ensuite confrontées.




Le jeu de données final comporte un taux de données manquantes
(22.6%) pour I’ensemble des 1048 individus et des 21 marqueurs
(Tab. 9). Ce taux varie fortement entre marqueurs : 4 marqueurs ont
un taux de données manquantes inférieur a 10%; inversement, le
locus Fi05 a un taux de données manquantes supérieur a 70%. Les
marqueurs sfc061 et DE576 ont été lus chez un individu sur 2. Un seul
échantillon ne donne aucun résultat sur les 1048 individus analysés.
Par ailleurs, 7 paires d’individus partagent le méme génotype a tous
les locus ; pour la plupart il s’agit d’arbres extrémement proches, voire
présentant des tiges fusionnées a leur base (correspondant a différents
brins d’'une méme cépée).

L'analyse de la variabilité génétique globale sur 'ensemble des 1048
individus (Tab. 9) montre que tous les marqueurs sont polymorphes,
avec un nombre d’alléles moyen Na=8 alléles/marqueur, correspondant
a une richesse allélique pondérée de 5.7 alléles (pour 36 individus). Le
marqueur FS3 4 présente la plus faible richesse allélique avec Na=4
alleles et RA=2.7. Les marqueurs Fs1_15 et sfc061 présentent la plus
forte richesse allélique avec Na= 18 et 13 alléles, et RA=9.8 et 9.7,
respectivement. L'indice de diversité de Nei esten moyenne de He=0.66.
Trois marqueurs présentent une valeur de He inférieure a 0.50 : EEU75
(He= 0.48), Mfc7 (He=0.49) et Fi05 (He = 0.50). Cette faible diversité
n’est pas forcément associée a une richesse allélique plus faible que la
moyenne (RA=5.7 pour Mfc7), mais elle résulte surtout du déséquilibre
des fréquences des différents alléles. A 'opposé, le marqueur avec la
plus forte diversité de Nei est Csolfagus_19 (He=0.82), avec Na=12,
RA=8, et des fréquences alléliques relativement équilibrées (pas d’alléle
majoritaire). Le nombre efficace d’alléles par locus (Ne), qui intégre ces
deux composantes de la diversité (richesse allélique et diversité de Nei)
est en moyenne de Ne= 3.3 alléles efficaces/marqueur. Il varie entre
1.91 (EEU75) et 5.7 (Csolfagus_19).

Les fréquences d’alléles nuls varient entre marqueurs, et aussi
entre les combinaisons de placette ou de cohortes. Quatre
marqueurs (CsolFagus 7, EEU75, EJV8T et ERHIBI_A_0) présentent
des fréquences d'alléle nuls non négligeables (f  >0.05) dans au moins
une des combinaisons placette/cohorte considérées (Tab. 5). Mais ces
frequences ne sontjamais trés élevees (f_ ,<0.10), sauf pourle marqueur
Fi05 (f ' =0.15), a cause du grand nombre de données manquantes.

null

Par ailleurs, la puissance théorique du jeu de 21 marqueurs pour les
analyses de maternité/parenté est trés bonne, avec une probabilité
multilocus PE,,=0.001 d’'exclure un individu non apparent¢ dans
I'analyse de maternité et une probabilité PE_, = 5.8 107° d’exclure un
couple d’individus non apparentés dans l'analyse de parenté. Si I'on
considere le jeu de 17 marqueurs (en excluant CsolFagus_7, EEU75,
EJV8T et ERHIBI_A_0), la qualité reste élevée, avec PE,,=0.0028 et
PE,. =210°%.




Enfin, 7 paires d’individus de la placette 2 présentent un génotype
identique (clones issus de recépage). Le nombre d’'individus uniques
consideérés pour la plupart des analyses sur la placette 2 est donc 390
au lieu de 397.

ANALYSES DE I?IV,ERSITE ET DE
STRUCTURE GENETIQUE SPATIALE

Le logiciel GenAlex a été utilisé pour estimer les indices classiques
de diversité génétique : hétérozygotie observée (Hobs) et attendue en
panmixie (He, aussi appelée indice de diversité de Nei), et le nombre
d’alleles observé (Na) et efficace (Ne). La différentiation génétique entre
placettes (1 et 2) et entre cohortes (adultes et semis) a été estimée
par le F. de Weir et Cockerham (1984), calculé avec le logiciel FSTAT
(Goudet, 2000). Les fréquences des alléles nuls ont été estimées par
la méthode de maximum de vraisemblance proposée par Kalinowski et
Taper (2006) et implémentées dans le ML-Null.

La structure génétique spatiale (SGS) a été caractérisée par I'analyse
de l'apparentement génétique entre paires d’individus i et j (estimée
par le coefficient £, de Loiselle et coll. (1995) en fonction de la distance
géographique d; les séparant. Pour visualiser la SGS, les valeurs
moyennes des coefficients F,par classe de distance ont étéreprésentées
en fonction de la distance géographique (auto-corrélogramme). Pour
tester la SGS, le coefficient de régression (b, ) de F; sur le logarithme
de d, a été calculé ; I'hypothése d’absence de SGS a été testée par
5000 permutations des positions spatiales des individus, pour obtenir la
distribution de b, sous I'hypothése nulle d’absence de corrélation entre
Fij et d,].. Enfin, I'intensité de la SGS a été caractérisée par Sp= b,og(F1 -1),
ou F1 est la valeur moyenne du coefficient F,]. dans la premiere classe
de distance. Tous ces calculs ont été effectués avec le logiciel SPAGEDI
(Hardy & Vekemans, 2002).




ESTIMATION INDIRECTE
DES FLUX DE GENES

Le modéle théorique d’isolement par la distance montre que la pente de
la régression (b,og) peut étre utilisée pour estimer le produit de la densité
efficace de reproducteur (d,) et de la variance axiale de dispersion des

génes (0?), a travers la relation suivante :

0«7
4pds * = ;f:' " Eq(1)
og

Le produit 4p d, o’ estaussi appelé taille de voisinage. La variance
axiale de dispersion des genes (0?) reflete l'intensité des flux de génes*
historiques dans la population. La densité efficace de reproducteurs d_
reflete la force de la dérive génétique a I'ceuvre dans la population. Pour
estimer g2, nous avons utilisé la procédure itérative implémentée dans
SPAGEDI (Hardy & Vekemans, 2002).

La valeur de o estimé refléte le flux de génes* totaux, qui peut étre
décomposé en flux de génes par graine et flux de genes par pollen
selon la relation suivante : (Crawford, 1984)

1
52=s2+zs; Eq (2)

Avec s’ la distance moyenne de dispersion des génes, s’ la variance
axiale de dispersion des graines et szp, la variance axiale de dispersion
du pollen.




ANALYSE DE PARENTE/MATERNITE

Nous avons tenté de retrouver les parents de chaque semis
échantillonné, afin de caractériser d’'une part les flux de pollen
et de graines efficaces, et d’autre part les succés reproducteurs
males et femelles réalisés. Les assignations de parenté et maternité
ont été réalisées par une méthode de maximum de vraisemblance
implémentée dans le logiciel CERVUS (Marshall et coll., 1998).

Principe

Le logiciel CERVUS propose deux analyses utilisant les génotypes de
descendants et de leurs parents potentiels pour rechercher pour chaque
descendant soitle meilleur parent compatible (analyse de maternité), soit
le meilleur couple de parents compatibles (analyse de parenté). Dans
l'analyse de maternité, la probabilité que chaque parent potentiel
considéré soit le vrai parent par rapport a un individu pris au hasard
dans la population est calculée a partir des génotypes du descendant,
du parent potentiel et des fréquences alléliques dans la population.
Dans l'analyse de parenté, la probabilité que chaque couple de
parents potentiels considéré soit le vrai couple de parents par
rapport a un couple d’individus pris au hasard dans la population est
calculée a partir des génotypes du descendant, du couple de parents
potentiels et des fréquences alléliques dans la population. La décision
d’assignation de maternité/parenté a un parent/couple de parent donné
est basée sur le logarithme de cette probabilité relative (appelée LOD
Score), ou sur la différence de LOD-score (appelée D-score) entre le
premier et le deuxiéme parent (respectivement couple de parents) les
plus probables.

L'originalité de I'approche de Marshall et coll. (1998) est de déterminer,
par simulations en amont de I'assignation, la valeur critique du
LOD-score ou du D-score au-dela de laquelle la maternité/parenté
peut étre attribuée a un parent/couple de parents. La procédure de
simulation consiste : (1) a générer des génotypes pour des parents et
leurs descendants a partir des fréquences alléliques du jeu de données ;
puis (2) a calculer pour chaque descendant simulé le LOD-score et le
D-score de tous les parents potentiels (analyse de maternité) ou de tous
les couples de parents potentiels (analyse de parenté). Le pourcentage
de « vrais » parents ou couples de parents retrouvés par cette analyse
a partir de données simulées permet de déterminer la valeur critique du
D-score (appelée A ) au-dela de laquelle la maternité/parenté peut étre
attribuée a un parent/couple de parents. Ainsi, cette valeur critique peut
étre directement associée a un niveau de confiance donné; typiquement,
le A a 80 % (respectivement 95%) est la valeur de D-score seuil tel

crit

gu’au moins 80% (respectivement 95%) des descendants assignés ont




bien été assignés a leur vrai parent/couple de parents. Cela signifie
que l'erreur de Type | (le risque d’assigner un descendant a un parent/
couple de parent non apparenté) est de 20% (respectivement 5%).
Les simulations déterminant les valeurs de A_, peuvent tenir compte
de différents paramétres impactant I'analyse de maternité/parenté : un
taux d’erreur de génotypage (TErr), la taille totale de la population des
parents potentiels et le pourcentage des parents génotypés (PropEch).

Apres cette étape de simulation, CERVUS tente d’assigner chaque
descendant du vrai jeu de donnée au meilleur parent (assignation
de maternité) ou au meilleur couple de parents (assignation de
parenté). Pour un descendant donné, I'analyse de maternité consiste
a calculer le LOD-score de tous les parents potentiels, et a comparer
le D—score du meilleur parent a la valeur seuil A_, .. déterminée par
simulations ; il y a trois conclusions possibles a cette comparaison
(Tab. 10A). Il faut noter que la dénomination « analyse de maternité »
est arbitraire, dans la mesure ou I'on ne peut généralement pas savoir
si le parent assigné est la mére ou le pére du descendant (a moins
d’utiliser par exemple des marqueurs génétiques a hérédité maternelle

Tableau 10A : Décisions possibles de I'analyse de maternité pour chacun des descendants

considérés.

Décision Résultat de I’analyse de maternité Conclusion
M1 Aucun parent compatible n’est trouvé Le descendant est considéré comme
(aucun LOD-score >0) provenant d’'une mére a 'extérieur de la
placette (événement de migration)
M2 Un ou plusieurs parents compatibles Le descendant est considéré comme
sont trouvés, mais le D-score du meilleur  provenant d’'une mére indéterminée a

parent est inférieur a A__, , .- Cela peut I'extérieur ou a l'intérieur de la placette
étre soit parce que 2a) son LOD-score est (non-assignation).

faible, soit parce que 2b) les LOD-scores

des deux meilleurs parents sont élevés.

M3 Le meilleur (ou le seul) parent présente Le descendant est assigné a ce parent
un LOD-score suffisamment fort pour que (assignation catégorique).
le D-score soit supérieur a A_,




ou paternelle).

De méme, I'analyse de parenté consiste a calculer le LOD-score de
tous les couples de parents potentiels, et a comparer le D—score du

meilleur couple a la valeur seuil A déterminée par simulations ; il

crit-PP
y a trois conclusions possibles a cette comparaison (Tab. 10B). Il faut
noter que la différence fondamentale entre analyse de maternité et de
parenté est que dans la premiére, on teste chaque couple {descendant ;
parent potentiel}, alors que dans la deuxiéme, on teste chaque trio
{descendant ; parent potentiel1 ; parent potentiel2} ; si I'analyse de
parenté assigne au descendant / un couple de parents {P1,; P2}, et
que l'analyse de maternité assigne a ce méme descendant la mére
{PSeul, }, on s’attend donc a ce que { PSeul , } soit inclut dans le couple

{P1,;P2}.

Tableau 10B : Décisions possibles de I'analyse de parenté pour chacun des descendants considérés

Décision Résultat de ’analyse de parenté Conclusion
P1 Aucun couple de parents compatible n’est Au moins un des deux parents du
trouvé (aucun LOD-score >0) descendant est considéré comme

provenant de I'extérieur de la placette
(événement de migration)

P2 Un ou plusieurs couples de parents com- Le descendant est considéré comme
patibles sont trouvés, mais le D-score du  provenant d’'un couple indéterminé a
meilleur couple est inférieur a A_, ... Cela I'extérieur ou a l'intérieur de la placette
peut étre soit parce que 2a) son LOD- (non-assignation).
score est faible, soit parce que 2b) les
LOD-scores des deux meilleurs couples
sont élevés.

P3 Le meilleur (ou le seul) couple de parents Le descendant est assigné a ce couple de
présente un LOD-score suffisamment fort parents (assignation catégorique).

pour que le D-score soit supérieur a A_, .,




Procédure suivie et calcul des distances de dispersion du pollen
et des graines

Les 365 descendants échantillonnés sur les 2 placettes ont été
analysés conjointement, en cherchant leurs parents dans I'ensemble
des 677 adultes des deux placettes. Nous avons combiné analyse de
maternité et de parenté pour arriver pour chaque descendant a une des
4 décisions suivantes (Tableau 10C):

1. Le descendant provient de parents a I'extérieur de la placette
(événement de migration par graine) ;

2. Le descendant provient d'une mere P_ a l'intérieur des placettes
(graine locale), et d’'un pére non échantillonné, a I'extérieur des
placettes (événement de migration par pollen) ;

3. Le descendant provient d’'un couple de parents a l'intérieur des
placettes (graine et pollen locaux).

4. Aucune décision ne peut étre prise concernant I'origine du pollen et
de la graine (non-assignation).

Tableau 10C : Décisions possibles de la combinaison des deux analyses effectuées dans cette

étude

Décision Résultat de I’analyse Résultat de I’analyse Conclusion
de maternité de parenté

D1 M1 : Aucun parentcom- ET P1 :Aucun couple de Le descendant
patible n’est trouvé (au- parents compatible n’est provient de 2 parents a
cun LOD-score >0) trouvé (aucun LOD- I'extérieur de la placette

score >0) (événement de migration
par graine)

D2 M3 : Le meilleur (ou le ET P1:Aucun couple de Le descendant provient
seul) parent P_ présente parents compatible n'est de la mere P_ (graine
un LOD-score suffisam- trouvé (aucun LOD- locale) et d’'un pére
ment fort pour que son score >0) non échantillonné, a
D-score soit supérieur a I'extérieur de la placette
A (événement de migration

par pollen)

D3 Non considéré P3 : Le meilleur (ou le Le descendant provient

seul) couple de parents  de ce couple, I'arbre
présente un LOD-score le plus proche étant
suffisamment fort pour la mére P_, et le plus

gue son D-score soit éloigné le pére Pp
supérieur a A_, .- (graine et pollen
locaux).

D4 M2 : Un ou plusieurs OU P2 :Un ou plusieurs Aucune décision ne peut
parents compatibles sont couples de parents étre prise concernant
trouvés, mais le D-score compatibles sont I'origine du pollen et
du meilleur parent est trouvés, mais le D-score de la graine (non-
inférieur a A_, ar-- du meilleur couple est assignation).

inférieura A_ ..




Notons que dans le cas D3, I'analyse de maternité peut avoir elle

aussi identifié un parent présentant un D >A et que ce parent

-score crit-MAT?
peut appartenir ou non au couple de parents identifié par I'analyse de
parenté. Nous avons compté le nombre N_ ..

parenté et de maternité n’étaient pas cohérentes, et nous avons donné

de cas ou analyses de

la priorité a 'analyse de parenté (car le risque d’assigner un descendant
a un faux couple de parents compatibles est plus faible que le risque
d’assigner un descendant a un faux parent compatible).

A partir de tous les descendants pour lesquels la décision D2 ou D3 a
été prise, la distance efficace de dispersion des graines (d....) @ été
calculée comme la moyenne des distances entre chaque descendant
et son parent le plus proche. A partir de tous les descendants pour
lesquels la décision D3 a été prise, la distance de dispersion efficace du
pollen (d . .. @ été calculée comme la moyenne des distances entre
les deux parents assignés.

Analyse de sensibilité des assignations

Les analyses de parenté/maternité sont notoirement sensibles
a différents facteurs, notamment: le sous-échantillonnage de la
population des parents potentiels, la présence d’erreur de génotypage,
le mauvais comportement de certains marqueurs (présence d’alléles
nulles). Nous avons adopté une démarche d’analyse de sensibilité pour
étudier comment l'incertitude sur ces parameétres affectait les décisions
d’assignations et les parameétres d’intérét (notamment la distance de
dispersion des graines et du pollen).

D’une part, les simulations et les assignations de maternité et de parenté
ont été réalisées en jouant sur deux paramétres : le pourcentage de
parents génotypés (PropEch= 100,95 ou 80%) et le taux d’erreur de
génotypage (TErr = 0 ou 3 ou 5%). Supposer que PropEch =100%
revient a faire 'hypothése que tous les parents potentiels ont été
échantillonnés, et a accorder une confiance maximale aux assignations
a un parent/couple de parent échantillonné. A I'inverse, en considérant
PropEch =80% (c-a-d 20% des parents extérieurs a la Placette étudiée),
on tient compte du fait qu’un parent/couple de parents génétiquement
compatibles avec un semis, mais partageant avec lui des alléles trés
fréquents, puisse ne pas étre le vrai parent/couple de parents, parce
que celui-ci n’a pas été échantillonné. De la méme fagon, supposer un
taux d’erreur de génotypage nul (TErr = 0%) revient a accorder une
confiance maximale aux lectures de génotypes effectuées ; nous avons
considéré par ailleurs TErr =5% (correspondant au taux d’erreur calculé
au laboratoire sur un projet similaire), et TErr =3% (intermédiaire). Pour
chaque combinaison de paramétres (PropEch & TErr), des simulations
d’analyse de maternité et de parenté ont été réalisées (1000 descendants
simulés), pour déterminer les différentes valeurs de A_, , .. (maternité)
et de A_, .,z (Parenté), au niveau de confiance de 80 et 95%.




Outre les erreurs de génotypage, la présence d’alléles nuls* a certains
marqueurs microsatellites peut biaiser les analyses de maternité ou de
parenté, en conduisant a rejeter le vrai parent (quand il partage I'allele nul
avec le descendant). Les alléles nuls sont fréquents avec les marqueurs
microsatellites, et s’expliquent généralement par une mutation sur le site
ou 'amorce s’hybride qui empéche I'hybridation et donc I'amplification
du microsatellite (Kalinowski et Taper, 2006). Les individus portant un
allele nul sont hétérozygotes AiAn (An étant I'alléle nul et donc non
détecté), mais sont détectés comme homozygotes AiAi. En plus de la
sous-estimation de la fréquence des hétérozygotes, la présence d’alléle
nul est susceptible de biaiser les analyses de paternité. En effet, le
croisement entre une mere de génotype AiAi avec un pere de génotype
AjAn a 50% de chance de produire un descendant de génotype AiAn,
apparemment incompatible avec son pére. Une étude par simulations
(Dakin & Avise, 2004) a montré que ce risque d’erreur de Type Il (rejeter
le vrai parent) augmente de fagon quasi-linéaire avec la fréquence vn
des alléles nuls quand 0 < vn<0.4 (Dakin et Avise, 2004). L'erreur de
Type Il (rejeter le vrai parent) peut ainsi avoir une probabilité supérieure
a 0.10 quand la fréquence des alléles nuls dépasse 0.20. Nous avons
étudié I'effet des alléles nuls sur les assignations et leurs résultats en
réalisant les simulations et les assignations avec un jeu de marqueurs
réduit, en excluant de I'analyse les marqueurs les plus problématiques
(ceux présentant des fréquences d’alléles nuls > 5%).

Pour juger de la sensibilité des résultats des assignations a ces différents
paramétres, nous avons calculé dans chaque cas la proportion de
descendants assignés a un parent/couple de parents, le nombre N__ ..
de cas ou analyses de parenté et de maternité n’étaient pas cohérentes
(Tab. 10C), ainsi que la distance moyenne de dispersion efficace

des graines et du pollen (d d En considérant comme

- ).

eff-graine eff-pollen
référence (ref) les résultats des assignations avec le jeu de paramétres
[PropEch=100% ; TErr=0% ;21 marqueurs], nous avons calculé
’lhomologie de chacun des autres jeux de résultats des assignations

(comp) avec le jeu de résultats ref de la fagon suivante :

Ea(3)

Ou Ndesc est le nombre de descendants dans le fichier ref, u=1
(resp. v=1) si le parent P1, (resp. P2) du descendant i dans le jeu ref
est retrouvé dans le jeu comp et 0 sinon ; n_ .. estle nombre de
descendants (avec au moins un parent assigné P1) communs aux jeux
de données ref et comp (quel que soit P1), et N omiopz €St 1€ NOMbre de
descendants (avec un deuxieéme parent P2 assigné) commun aux jeux

de données ref et comp (quel que soit P2).




%2 %65 %19 » » 9°0¢ 991  ¥9€ ¥ | 0L L€ O  ¥9€ 0 | %08
%2 %09 %19 €08  vIs  80¢ 69l Ske 8z ¥S  LLE 0 V€T ¥S0 | %G6 %0 %001 Ll
%8. %LL %L. €. 9 LS oeL Lz vl 8 /6L L0 €Ll STl | %08
%26 %28 %58 69y  SSz  Z8l L0l g8 ¢ 0 8y 19C S¥ € | %56 %E %08 1z
%E L %99 %L 1'GL 895 99z Syl G9€ 0 66 G9€¢ 0 S o0 |%o08
%G/ %89 %G ge. 9wy 86z el 9ze L 6  GLE 910 Gl LB'L | %G6  %E %G6 1z
%89 %€9 %0L 0S. Tl 092 eyl G9€ 0 06 S9¢ 0 G9¢ 0 | %08
%EL %.9 %Pl Ovy 9y TS 8ZL  SSz  BE | ¥ 91z €90 bl 8L | %G6 %G %001 iz
» » » » » » » » » m\ m @ mw O m @ m O o\o O w
%EL %99 %bL 906, 89 L9 Syl G9€ 0 €L G9€ 0 22T SSb | %S6  %E %001 1z
%001 %001 » » » » » » | o» vz 0 196 0 | %08
%001 %001 %001 60, 82y  00€ oGl 86€  ¥9 | bz iz 0 €6l €Ll | %S6 %0 %08 iz
» » » » » » » » » .V N N O F @ m” O o\o Ow
» » » » » » » » » .VNN O F@MU O nxvmm nxvo nxvm@ —\N
%001 %001 » » » » » » | »  yzz 0 19 0 |%wos
%001 1oy 60, 8zyr  00¢  9GL L9 /8 €8 ¥/Z 0  L9€ 0 | %S6 %0 %001 1z
aled % ©®IN% 9qolb ¥ d paiN d PON  INN wN | Juod dN v wN "v| oN w8l yosgdoidg bun
(“"****p) usjiod (*"***°p) sureln)

albojowoy 9,

uoisiadsip ap asuejsiq

suoneubisse sap sje}nsay

saljdweled

Y ‘(sausisse spuaied ap 9|dnod np sijJed sed jiej SU 99uSisse 2JW | NO Sed) sasAjeue XN3P $33 AJUS (JU0D) SH|JUOD AP duquiou 3] anb Isule ‘(dN) Sjuaied ap 19
(wN) 2nuI1ew op asAjeue,| sed spuSisse syuepuadsap ap aiquiou 3] 13 (HIJY) 3102s-Q ap anbnLd |IN3S 3] SPUUOP JUOS (DN) 92UBLUOD 3P NEdAIU anbeyd anod

(sananbuew sp aiquiou =bw ¢ a8edAjouas ap Inaiis,p xney 9] =443] ‘ spuased
sop a3euuo|jyueyd,p xnej 3| = yogdo.d) asAjeue,| ap sasjawelsed xne 9juased/aliulIalew ap suoeusisse sap s3e3Nsad Sap dU[IGIsuss ap asAjeuy : TT nesjqeL

‘sasedwod syeynsaa ap xnal
XN3P XNe sunwwod sa42d ap 93ejuadinod 3] 153 313d % 319 SAUNWWOD SAIW 3p 93e3uad4nod 3 3159 AN % ‘sunwwiod sjyudled ap [eqojs aSejuadunod 3] 159 qoj3
% - DUUOP 159 (USI| 949T) 9OUBIYJ2. Sp Ssauuop ap na3f ne Jioddes sed uoygeusisse,p sjejnsal ap nafl anbeyd sp siSojowoy,p adejuadinod 9| ‘uyuy ‘suoynquisip
S9D 9p (pawi) aueipaw 39 () suusAow sa| Jed S9WINSI JUOS 13 ‘SI|NI|ED )9 JUO SdUeIS SOp 19 udjjod Np S99sI|e. UOISIAdSIP BP SIDUEB)SIP SOP suoLINqLIISIP SI)
‘(spuased ap 9dnod un e sed siew ‘9J3W SUN € JUSWSINAS SPUSISSE SJUBPUDISIP P d4quiou 3 ,WN I9Ae ‘ WN + dN Swwos e| ap 31) suorjeusisse JnN sap Jipued




Résultats de I'analyse de sensibilité des assignations.

Le tableau 11 résume les résultats de I'analyse de sensibilité des
assignations de maternité/parenté a trois paramétres d’intérét : le
nombre de marqueurs (Nmq), le taux d’échantillonnage des parents
(PropEch) et le taux d’erreur de génotypage (Terr).

Le premier résultat a considérer est la valeur du seuil critique de
D-score (A, déterminée par simulations) au-dela de laquelle la
maternité/parenté peut étre attribuée a un parent/couple de parents.
Un A_, = 0 signifie que le parent/couple de parents avec le meilleur
LOD-score est le vrai parent/couple de parents pour au moins 80%
ou 95% des descendants simulés (selon le niveau de confiance), quel
que soit le LOD-score du second meilleur parent/couple de parents.
Cela indique donc généralement une bonne puissance théorique de
'analyse de maternité/parenté (typiquement, seul le vrai parent/couple
de parent a un LOD-score positif dans les simulations). Nos résultats
= 0 pour la plupart des
paramétres de I'analyse de maternité ou parenté (sauf en combinant
PropEch=80% avec Terr=3%). Notre jeu de marqueurs permet donc
en théorie de retrouver le vrai parent/couple de parents pour au moins
80% des descendants (simulés), et ce vrai parent/couple de parents

est simplement celui avec le LOD-score le plus positif. Cette bonne

montrent qu’au niveau de confiance de 80%, A

crit

puissance théorique des analyses de maternité/parenté est cohérente
avec les faibles probabilités d’exclusion PE, et PE_,

Le deuxiéme résultat a considérer est la proportion de descendants
du vrai jeu de donnée effectivement assignés a une meére (N )
ou a un couple de parents (Np). Comme A_, prend la méme valeur
(0) au niveau de confiance de 80% pour différentes combinaisons de
paramétres considérés, N_ et Np sont aussi relativement similaires
(sauf en combinant PropEch=80% avec Terr=3%). Pour I'analyse de
maternité, entre N =361 (Terr=0%) et N =365 (Terr>0%) descendants
peuvent étre assignés a un parent échantillonné (décision 1 dans Tab
3A). En particulier, dés que I'on considére la possibilité d’erreur de
génotypage (Terr>0%), tous les descendants peuvent étre assignés
a un parent échantillonné (avec au maximum 3 locus/21 qui ne sont
pas compatibles entre le descendant et un parent). Néanmoins, chaque
descendant a en général un nombre élevé de parents compatibles
(c’est-a-dire avec un LOD-score >0) : le nombre moyen de parents
compatibles/ descendants varie entre 16.2 (Terr=0%, Nmqg=21) et 40.1
(Terr=5%, Nmq=21) (Fig. 8). Les descendants non assignés (Terr=0%)
n‘ont aucun parent échantillonné compatible (décision 2 dans Tab
3A). Pour l'analyse de parenté, entre Np=274 (Terr=0%) et Np=365




(Terr>0%) descendants peuvent étre assignés a un couple de parents
échantillonnés (et ceux non assignés n’ont pas de couple échantillonné
compatible). Comme en analyse de maternité, pour Terr>0%), tous les
descendants peuvent étre assignés a un parent échantillonné (avec au
maximum 5 locus/21 non compatibles entre le descendant et son couple
de parents). Chaque descendant a aussi un nombre élevé de couples
de parents compatibles (c’est-a-dire avec un LOD-score >0) : le nombre
moyen de couples de parents compatibles/ descendant varie entre 90.4
(Terr=0%, Nmqg=21) et 1858.2 (Terr=5%, Nmq=21) (Fig. 16). Enfin, il y
a un nombre relativement élevé de conflits (jusqu’a 107) entre analyse
de maternité et de parenté, c’est-a-dire de cas ou la meére assignée par
'analyse de maternité ne fait pas partie du couple de parents assignés
par I'analyse de parenté.

Figure 16 : Distribution du nombre de parents (analyse de maternité) ou de couples de parents
(analyse de parenté) compatibles en moyenne avec un descendant (c’est-a-dire avec un LOD-

score positif pour ce descendant). Les valeurs moyennes sont données dans le tableau sous les
graphiques.
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Au niveau de confiance de 95%, des différences substantielles
apparaissentdanslesvaleursde A

crit?

N,,etN_enfonctiondes parametres
PropEch, Terr et qu. Globalement, A, augmente peu avec PropEch,
plus fortement par Terr, et de facon encore plus marquée quand on
combine PropEch<100% et Terr>0%. Cela se traduit par une réduction
du nombre de descendants assignés a une mere (au minimum N_=45)
ou a un couple de parents (au minimum Np=48), due a 'augmentation
du nombre de décisions de non-assignation (i.e. décision 2 dans Tab 3 A
et B). Ces résultats illustrent un dilemme classique du test d’assignation
de parenté : si 'on veut minimiser le taux d’erreur de Type 1 (le risque
d’assigner un descendant a un adulte non apparenté ; ici 5% pour
CL=95%), le risque d’erreur de type 2 (celui de ne pas assigner un
descendant a son parent échantillonné) augmente.

Les distances efficaces de dispersion du pollen et des graines sont
néanmoins peu sensibles aux erreurs éventuelles d’assignation,
au nombre de marqueurs utilisés, ou au taux d’échantillonnage
de la population de parents. Pour les graines, la distance médiane
de dispersion varie entre 10.1 et 16.5 m (et la distance moyenne entre
18.2 et 30 m). Pour le pollen, la distance médiane de dispersion varie
entre 25.5 et 52.4 m (et la distance moyenne entre 46.92 et 80.3 m).

Globalement, il n’y a pas de différence significative dans les distributions
des distances de dispersion entre chaque jeu de résultats et le jeu de
résultats de référence.

Figure 17 : Schéma du modéle de croisement dans un voisinage spatialement explicite (SEMM).
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En revanche,
notablement différer dans le détail des filiations reconstruites

les jeux de résultats d’assignation peuvent

pour chaque descendant. La similarit¢é des couples {descendant;
parent} retrouvés est de 75% entre les analyses qui considérent un taux
d’erreur de génotypage de 3% ou 5% et les analyses qui ignorent ce
risque d’erreur. Cela signifie que pour 25% des descendants, les LOD-
score calculés en tenant compte de I'erreur de génotypage changent
suffisamment pour que les rangs des parents/couples de parents soient
modifiés. Le taux d’échantillonnage des parents joue sur N_ et Np, mais
ne change jamais les LOD-score des parents, et donc les parentés/
maternités reconstituées. L’homologie la plus faible avec le jeu
de résultat de référence (%glob=61%) est obtenue en enlevant
de l'analyse les 4 marqueurs suspectés de présenter des alléles
nuls. La proportion importante de filiations ainsi affectées peut indiquer
que la présence d’alléle nul augmente le taux d’erreur de type 2 (un
vrai parent ou couple de parent n’est pas assigné, car il partage avec
le descendant un alléle nul), et qu’enlever les quatre locus avec des
alléles nuls permet de limiter ces erreurs. Mais cela peut aussi indiquer
que la puissance des assignations est plus faible avec 17 marqueurs
qu’'avec 21, comme le montre 'augmentation du nombre de parents ou
de couples de parents compatibles avec chaque descendant quand on
enléve des 4 marqueurs de I'analyse (Fig. 16).

Tableau 12 : Paramétres du modéle SEMM estimés par I'analyse.

O, Distance moyenne de dispersion des graines 6,7

b Paramétres de forme du noyau de dispersion des graines |6

mg Taux de migration des graines 8

0, Distance moyenne de dispersion du pollen 6,7

b, Parametres de forme du noyau de dispersion du pollen 6

m, Taux de migration du pollen 8

s Taux d’autofécondation 8

dp /Ao @ Rapport de la densité observée de reproducteurs par voie |9
maternelle a la densité efficace, estimé d’aprés la variance
théorique des fertilités femelles (o.?)

d,./d. e O Rapport de la densité observée de reproducteurs par voie |9
paternelle a la densité efficace, estimé d’aprés la variance
théorique des fertilités males (o,,?)

dops/decmp. ¥ | RAPport de la densité observée de reproducteurs par voie |9
maternelle a la densité efficace, estimé d’aprés la variance
des fertilités femelles individuelles (FF)

d /d 3 Rapport de la densité observée de reproducteurs par voie |9

maternelle a la densité efficace, estimé d’aprés la variance
des fertilités male individuelles (FM)




ESTIMATION DE LA FONCTION DE
DISPERSION DU POLLEN ET DES GRAINES
ET DES FECONDITES INDIVIDUELLES

Nous avons ensuite estimé les fonctions primaires de dispersion
du pollen et des graines, et la distribution des fécondités
individuelles. Pour cela nous avons utilisé le modéle de croisement
dans un voisinage (Spatially Explicit Mating Model, SEMM), développé
par Burczyk et al (2006) et adapté par Oddou-Muratorio et Klein (2008).

Principe du SEMM

Le SEMM (Fig. 16) considére que chaque semis i échantillonné peut
étre issu d’'une mere (1) hors du voisinage N avec la probabilit¢ m_ ou
(2) dans le voisinage N avec la probabilité (1-m ). Dans ce deuxieme
cas, on considéere que le semis i peut étre issu (2a) d’autofécondation
avec la probabilité s ; (2b) d’'un pere a I'extérieur du voisinage N avec
la probabilité m_, ou (2c) d’'un pére échantillonné du voisinage N avec
la probabilité 1-s-mp. Dans le cas d’'une dispersion locale des graines
(cas 2), la probabilité de contribution de la mére j a la pluie de graines a
la position du semis J, Ty est explicitement modélisée en fonction de la
distance entre /et ), d, (a travers le noyau de dispersion des graines) et
de la fertilité individuelle de la femelle j, FF;

Eq(4)

ou p, est la densité de probabilité du noyau de dispersion des graines.

Dans le cas d’'un croisement par allo-fécondation (2c), la probabilité
d’appariement entre la mére j et le pére k, m,, est explicitement
modélisée en fonction de la distance entre j et k, djk, (a travers le noyau
de dispersion du pollen) et de la fertilité individuelle du male k, FM,:

Eq(5)

ou p, est la densité de probabilité du noyau de dispersion du pollen.

Le noyau de dispersion des graines est la fonction de probabilité qu'un
arbre-mére situé a la position (0,0) ait émis une graine retrouvée a
la position (x,y). Le noyau de dispersion du pollen est la fonction de
probabilité qu’un arbre-pére situé a la position (0,0) ait émis le grain de
pollen ayant fertilisé une mére située a la position (x,y) (Oddou-Muratorio
et Klein, 2008). Pour modéliser ces noyaux, nous avons utilisé la famille
des exponentielles puissances :

)P arf!
pep(a’b ’X’y)_ 2pazA~ 2/b eXp% ﬁ;ﬁ D Eq(6)




avecr =

Le paramétre a est un parameétre d’échelle, lié a la distance moyenne
de dispersion d par :

_ A€
5= 0 Eq(7)

Le paramétre b est un paramétre de forme. Ainsi, si b=1, la fonction de
dispersion est une exponentielle et si b=2, alors il s’agit d’'une fonction
gaussienne. Pour b>1, on considére que le noyau est a queue légére,
c’est-a-dire que la dispersion se fait majoritairement prés de l'arbre
émetteur. Pour b<1, on aun noyau a queue lourde, avec des événements
de dispersion @ moyenne et longue distance non négligeable.

cette distribution en L permet de bien prendre en compte les rares
individus a forte fertilité.

La vraisemblance d'obtenir un semis de génotype Gi s’écrit de la
maniére suivante :

L(G|FF, FM, 0.2 0,2 &, bg, 8., b,, s, m, m_) =m_T (G|AF) + (1-m_)'Z
T[s*xT,(G|G)+m xT (G |Mj,AF)+(1-s-m,)  m xT,(GIM,F,) |
Eq(8)

ou AF sont les fréquences alléliques a I'extérieur de la population, T
représente les probabilités mendéliennes d’obtenir le génotype G, (T,)
par le croisement entre une mére et un pére tous les deux a I'extérieur,
(T,) par l'autofécondation de la mere j au génotype g, (T,) par le
croisement de la mere j avec un pere extérieur (AF), et (T,) pour le
croisement de la mere javec un pere k au génotype g, . Il est possible de
tenir compte des erreurs de génotypage en considérant une probabilité
mendélienne T,, T, ou T, non nulle d’obtenir le génotype G, a partir d'un
génotype parental a priori incompatible.

Cette approche permet d’estimer directement les différents paramétres
d’intérét (Tab. 12), c’est-a-dire les paramétres du régime de reproduction
(s, mg et m,), les noyaux de dispersion des graines (5, b) et du
pollen (3, b.), les vecteurs des fertilités femelles (FF) et males (FM)
individuelles, et leur variance (0.2 0,7?). Cette estimation ne requiert
pas d’assignation de paternité catégorique, mais passe par une analyse
de parenté fractionnelle, ou chaque pére k a une probabilité d’avoir
fécondé la mére jpour donner un descendant o. Plutét que de donner

les N estimations des fertilités individuelles (les vecteurs FF et FM),




ou la variance de ces fertilités (0.2, 0,,%), qui dépend du choix de la
fertilité moyenne, on peut résumer I'information sur ces paramétres via
le rapport de la densité observée de reproducteurs a la densité efficace
(d.,/d.) ; un rapport proche de 1 traduit que les fertilités intrinséques
sont équilibrées. Le rapportd , /d_ peut étre estimé a partir de la variance
des fertilités mesurée par le paramétre de leur distribution théorique
(0.2 0,2) de la fagon suivante :

Eq(9)

Le rapport d_, /d_ peut aussi étre estimé a partir de la distribution
empirique des fertilités individuelles. Nous avons estimé ces deux
rapports (d/d_ .. et d,/d . .) a la fois sur la base des fertilités

obs’ “e-theo e-emp

femelles et des fertilités males sur chaque placette.

Estimation dans le cadre Bayésien

La méthode standard basée sur le maximum de vraisemblance ne serait
pas adaptée a l'estimation de toutes les valeurs de FF= {FF].}J.=1 ou
FM= {F y comme paramétres, ni a I'estimation directe des valeurs
de 0.2 et g, 2 par intégration sur toutes les valeurs possibles de FF/FM.
Une extension Bayésienne du modéle SEMM a été proposée (Klein
et coll., 2008) pour pouvoir estimer les fertilités individuelles. Le cadre
Bayésien consiste a utiliser une distribution a priori pour les paramétres

k}k=1

du modéle a estimer, puis a combiner ces distribution a priori avec les
observations réalisées pour obtenir une distribution a posteriori pour
ces paramétres. Ce cadre est résumé par le théoréme de Bayes, qui
s’écrit dans ce cas :

P(paramétres|observation) = P(observation|paramétres)
P(paramétres) / P(observation)

[ Distribution a posteriori = Vraisemblance x Distribution prior des
parameétres / Constante de normalisation ]

L'analyse Bayésienne, développée sous le logiciel MEMM, fonctionne a
partir de distributions a priori des paramétres on, 0M2, ag, by, a,, b, s, mg,
m_. Ensuite, une chaine de Markov - Monte Carlo donne aléatoirement
de nouvelles valeurs aux parameétres et aux variables non-observées
(C'est-a-dire les fertilités FF et FM des individus dans notre cas), et
accepte ces nouvelles valeurs avec une probabilité d’autant plus
grande qu’elles (i) fournissent une vraisemblance plus élevées et (ii)
sont des valeurs ayant un poids élevé dans la loi a priori. Les valeurs
visitées par la chaine fournissent des distributions a posteriori des
parametres et des fécondités individuelles. En prenant la médiane de
ces distributions, on obtient de bonnes estimations de nos paramétres
(Klein et coll., 2011). A partir des données écologiques (coordonnées
spatiales) et des données génétiques, le modéle va pouvoir estimer au
mieux les différents parameétres d’intérét.




Pour traiter ce modéle, le logiciel MEMM a été utilisé sous forme d’un
exécutable développé en C++. Nous avons utilisé MEMM avec une
distribution Gamma pour les fertilités, des lois a priori sur les intervalles
[0,1], [0,1], [0,10000], [0,10] et [0,1000] pour les paramétres m, s, delta,
b et dobs/de respectivement. Nous avons utilisé des chaines MCMC
de 50 000 itérations aprés avoir enlevé les 500 premieres itérations
pour que la chaine atteigne un état stationnaire. L'approche a été
appliquée a chacune des deux placettes successivement. Les résultats
ont ensuite été visualisés sous R.




ANALYSE DE LEFFET DES
VARIABLES ECOLOGIQUES SUR
LES FECONDITES INDIVIDUELLES

Nous avons étudié l'effet de différentes variables écologiques (ou
facteurs) mesurées sur les arbres reproducteurs sur les fécondités
femelles et males intrinséques (FF et FM, estimées avec le SEMM). Les
facteurs considérés sont : le diamétre (DBH), la production de faines
(FruitProd, mesurées en 2013), le dépérissement foliaire cumulé sur
les 10 années d’'observation (DEFcum) et la présence du champignon
lignicole O. mucida cumulée surles 10 années d’observation (OUDcum).
Les analyses ont été faites sur 'ensemble des arbres adultes suivi de la
réserve intégrale et de diamétre >10cm (155 sur la placette 1, 174 sur
la placette 2), en excluant tous ceux qui avaient au moins une donnée
manquante (327 arbres au total). Les fertilités relatives femelles et
males ont été log-transformées. Nous avons utilisé le modéle linéaire
suivant, appliqué sur chacune des placettes, ou sur les deux placettes
ensemble (aprés normalisation des fertilités relatives par la moyenne
intra-placette) :

Log(FF) ou Log(FM) = DBH+ DEFcum+ OUDcum + FruitProd.




Ces analyses ont été réalisées avec les procédures Im et step (sélection
de variables) dans le logiciel R.

Nous n’avons pas considéré de modéles avec les mesures annuelles de
dépérissement ou de présence du champignon. En effet, une analyse
préalable en composante principale (Append. 10) révele que :

- les différentes notes de dépérissement foliaires sont fortement
et positivement corrélées (et que les notes de 2002 et 2003 sont
peu informatives)

- les différentes notes de présence du champignon sont fortement
et positivement corrélées (et que la note de 2002 est peu informative)

En revanche, les notes de dépérissement foliaire d’'une part et de
présence du champignon d’autre part sont indépendantes.
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Appendices

Appendice 1 : Liste des marqueurs microsatellites utilisés

Multiplex | Marqueur Motif . Taille | pefsrence Fluoro-
répété lue chromme
1 Csolfagus_19 [(TC)13 |150-190 | Vendramin (non publié) Tam
Csolfagus_7 (AT)11 100-135 [ Vendramin (non publié) Tam
Fs1_15 (GA)26 | 90-138 | Pastorelli et coll. (2003) Hex
Fs3_4 (GCT)6 [190-215 | Pastorelli et coll.(2003) Hex
Sfc0007 (AG)24 |[139-170 | Asuka et coll.(2004) Hex
Sfc1143 (AG)21 [100-140 | Asuka et coll.(2004) Fam
2 Csolfagus_25 |[NA 150-195 [ Vendramin (non publié) Hex
Csolfagus_29 |(ST)11 135-165 | Vendramin (non publié) Tam
Csolfagus_31 [(AG)12 |100-135|Vendramin (non publié) Hex
Csolfagus_6 (AG)13 |200-230 | Vendramin (non publié) Tam
Fi05 NA 140-170 | Vendramin (non publié) Fam
Mfc7 (GA)9 105-35 | Vornam et coll. (2004) Tam
sfc061 (AG)22 |100-140 [ Asuka et coll.(2004) Fam
3 concat14_A_0 |(TC)9 165-205 | Lefevre et coll. (2012) Hex
DE576 (CAA)10 [200-240 | Lefevre et coll. (2012) Fam
DUKCT_A_O (AC)14 | 65-100 |Lefevre et coll. (2012) ATTO56
Dz447_A_0 (TC)10 [ 180-200 | Lefevre et coll. (2012) Tam
EJVST_A 0 (TC)10 | 136-165 | Lefevre et coll. (2012) Tam
EEU75 (CT)10 80-120 |Lefevre et coll. (2012) Hex
EMILY_A (GA)11  [130-160 | Lefevre et coll. (2012) Fam
ERHIBI_A_0 (AG)9 150-175 | Lefevre et coll. (2012) ATTO56

* Séquence d’ADN et marqueur microsatelite

L’adénine (A), la guanine (G), la thymine (T), et la cytosine (C), sont les
quatre molécules organiques a la base de la structure de 'ADN.

Une séquence microsatellite est une portion d’ADN formée par une répétition continue de
motifs composés de 2 a 10 de ces nucléotides. Ces « motifs » sont trés abondants dans
tout le génome de tous les eucaryotes. Le nombre de ces répétitions va de quelques-
unes a une centaine et varie d’'un individu a l'autre et d’un alléle (variant d’'un locus) a

'autre chez un méme individu.




Appendice 2 : Distribution spatiale des succeés reproducteurs individuels
A- femelles et B- méles estimés par I'analyse de parenté/maternité avec

la stratégie 2.
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Diamétre a 1.30 (cm)
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Appendice 3 : Distribution des diamétres a 1.30m en fonction de la
classe de production de faines (0 : pas de faines ; 1 : trés peu ; 2 :
production moyenne ; 3 : production importante). Données de production
de faines mesurée en 2013 pour 670 arbres.
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Appendice 4 : Corrélation entre fertilités femelles et males estimées
sur chaque placette. Les fertilités ont été au préalable ajustées des
effets du diamétre.
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Appendice 5 : Distribution des diamétres mesurés a 1.30 m (DBH) par
placette.
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Appendice 6 : Dépérissement foliaire cumulé sur 11 ans de suivi
(DEFcum) et basé sur des observations de mortalité de branches et/ou
de descente de cime.

a) Distribution des DEFcum par placette et par classe de
diamétre
b) Cartographie des DEFcum pour la zone suivie pour les

placettes 1 et 2
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Appendice 7 : Distribution des présences du champignon O. mucida

cumulées sur 11 ans (OUDcum) par placette.
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Appendice 8 : Analyse en composante

principale des variables

individuelles suivies sur 327 arbres de la réserve intégrale de diameétre
> 10cm. Les variables sont les 11 notes de dépérissements foliaires
(DEFnN, avec 2002<n< 2012), les 11 notes de présence du champignon
O. mucida (OUDn, avec 2002<n< 2012), le diametre (DBH) et la
production de faines en 2013 (FruitProd). Le graphe de gauche montre
la projection des variables, celui de droite celle des individus. Les deux
premiers axes expliquent 71.5% de la variation.
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Appendice 9 : Calcul du nombre efficace de reproducteurs dans la
hétraie de la Massane

Cet appendice décrit comment le nombre efficace de reproducteurs
a été estimé a partir des ratios d, /d_ empiriques par voie femelle
(RQ) male (RZ) estimés par le SEMM, et des densités observées de
reproducteurs sur les placettes 1 et 2.

Nous avons considéré la densité observée d,  de reproducteur
moyenne sur les deux placettes, estimée a partir du nombre d’individus
de diamétre DBH>10 cm (Nrep=116 et 243 respectivement sur les
placettes 1 et 2) et de leur surface (0.9 et 0.8 ha respectivement). On
obtient d , =216 individus/ha.

Nous avons ensuite dérivé les valeurs des densités efficaces de
reproducteurs par voie femelle et male comme d = d, /R, comme
estimé dans le tableau ci-dessous (avec les intervalles de confiance
autour de d_:

Voie male ou R moyen d, moyen RIC+ d, IC- RIC- d IC+
femelle
femelle 4.4 49.2 8.1 26.7 3.1 69.8
male 2.2 98.3 5.3 40.8 1.8 120.2

Les nombres de reproducteurs par voie femelle et male ont été calculés
en considérant la totalité de la surface de la réserve intégrale (336ha),
ce qui repose sur I'hypothése que malgreé la limitation par la distance
de la dispersion du pollen et surtout des graines, tous les individus sont
potentiellement connectés entre eux et peuvent contribuer a la pluie de
graine en tout point de la réserve. On obtient Nb© = 16520 individus et
NbJd'= 33 037 individus. Il est probable que ces valeurs de Nb soient
surestimées du fait de notre hypothése.

Enfin, pour obtenir de nombre efficace de reproducteurs total, nous
avons pris la moyenne harmonique de Nb?Q et NbdJ, soit Nb~11000
individus.

Il faut noter que chez les espéces sémelpares comme les arbres,
Ne~NbxTG, ou TG, le temps de génération, est le temps moyen de
graine a graine (typiquement entre 'age a la premiére reproduction et
la durée de vie) ; on considére généralement que TG~60 ans chez des
arbres comme le hétre.







Glossaire

Alléles*

Formes alternatives d’'un géne en un locus donné. Les alléles peuvent
se substituer les uns aux autres au méme locus. lls dérivent les uns des
autres par mutation et assurent une méme fonction.

Alléle nul

La technique de caractérisation des marqueurs microsatellites* fait
intervenir (lors de la PCR*) I'hybridation d’'une amorce sur le site cible
que I'on souhaite caractériser. Il est possible que le site en question
ait subi des mutations qui empéchent I'hybridation de I'amorce et donc
I'amplification du microsatellite. Les individus portant un alléle nul sont
hétérozygotes AiAn (An étant l'allele nul et donc non détecté), mais
seront détectés comme homozygotes AiAi. La présence d’alléles nuls
sous-estime ainsi la fréquence des hétérozygotes, et est susceptible de
biaiser les analyses de maternité ou de parenté.

Allfécondation*
Fusion entre un gaméte méle et un gaméte femelle produits par deux
individus distincts.

Allogamie*

Mode de reproduction sexuée dans lequel la fécondation est croisée.
Les gamétes qui fusionnent lors de la fécondation sont issus de deux
individus distincts.

Autofécondation*

Fusion entre un gaméte male et un gamete femelle produits par le
méme individu. L'autofécondation est source de consanguinité et est
évitée chez de nombreuses espéces.

Autogamie*

Mode de reproduction sexuée dans lequel les fécondations ont lieu
entre gamétes provenant d'un méme individu (une fleur hermaphrodite
effectuant une autopollinisation par exemple). L'autogamie favorise
’homozygotie sur 'ensemble du génome.

Cohorte

Désigne un ensemble d'individus ayant vécu un méme événement
au cours d'une méme période. Plus précisément chez les arbres,
organismes a long cycle de vie ou des individus d’age différents
coexistent dans les populations naturelles, on peut théoriquement
distinguer N cohortes d’ages différents si 'dge maximum d’un arbre est
N. Dans cette étude, on distingue seulement deux cohortes : celle des
adultes (diameétre >5cm a 1.30) et les semis.

Consanguinité

Situation obtenue lors du croisement d’individus apparentés. Chez les
organismes diploides, le coefficient (ou indice) de consanguinité est la
probabilité pour que deux alléles que posséde un individu en un locus
quelconque soient identiques par descendance. Il est noté F et est
compris entre 0 et 1. Ceci suppose donc qu'il existe un ou plusieurs
ancétres communs aux deux parents de l'individu étudié.




Dérive génétique*

Variations des fréquences alléliques entre générations successives
dues a la limitation de la taille de la population. Dans les populations
de petite taille (une dizaine d’individus), la variance d’échantillonnage
lors du tirage au sort des gamétes induit des fluctuations importantes
des fréquences alléliques qui peuvent conduire a la fixation des alléles.

Diploide*
Etat d’'une cellule ou d’un organisme dont les noyaux comportent deux
exemplaires de chaque type de chromosome.

Flux de génes*

Transfert d’alléle entre individus et populations. Chez les plantes, les
flux de génes sont liés au transport du pollen et des graines. Les flux
de génes sont responsables des migrations et des introgressions. Les
flux de génes historiques correspondent aux taux de migration cumulés
sur un grand nombre de générations, par opposition aux flux de génes
contemporains, qui correspondent aux mouvements des génes entre
parents et enfants sur un événement de reproduction.

Gamétophyte*
Chezles Angiospermes, le gamétophyte femelle estle sacembryonnaire,
qui contient l'oosphére (gaméte femelle) et le gamétophyte male est
réduit au grain de pollen, structure bi- ou tricellulaire donnant des
gametes males.

Geéne*

Séquence codante caractérisée par une fonction et une localisation
en un locus précis dans le génome. Il est transcrit en ARN messager
puis traduit en protéine, ou seulement transcrit en ARN de transfert ou
ribosomique.

Hétérozygote*

Un locus d'un individu diploide est dit hétérozygote lorsque les deux
alleles portés par les chromosomes homologues a ce locus sont
différents. L’hétérozygotie est la proportion de locus hétérozygotes chez
un individu diploide.

Homozygote*

Un locus d’'un individu diploide est dit homozygote lorsque les deux
alleles portés par les chromosomes homologues a ce locus ne sont
pas différents. Lhomozygotie est la proportion de locus homorozygotes
chez un individu diploide

Indice de diversité ou hétérozygotie de Nei (He)

Cet indice mesure le polymorphisme pour un locus donné en
fonction des fréquences de chaque alléle dans une population. Plus
précisément, c’est la fréquence théorique des hétérozygotes dans une
population panmictique* (he). S’il y a n alléles avec les fréquences 1,
f2, ... fn, alors he=1-( f12+f22 +... +fn?). he varie entre 0 (s’il n'existe
qu’'un seul alléle pour le locus en question) et 1 (cas théorique d’un
nombre infini d’alléles en fréquences égales). Si plusieurs loci sont




considérés, I'nétérozygotie moyenne (He), représentant la moyenne
du taux d’individus hétérozygotes par population sera la moyenne
arithmétique de toutes les valeurs de he,. Plus le nombre d’ alléles est
grand et plus leurs fréquences sont équilibrées, plus He augmente.

Locus*

Emplacement occupé par un géne surle génome. Les différentes formes
possibles de ce géne, les alleles, sont portées a ce locus. Par extension,
les séquences non codantes caractérisées par un polymorphisme sont
aussi localisées a des locus.

Marqueur moléculaire*

Séquence ou fragment d’ADN dont le polymorphisme sert a caractériser
le génotype des individus. Un marqueur moléculaire peut étre un géne
entier, mais plus souvent (comme les marqueurs microsatellites utilisés
dans cette étude), un marqueur moléculaire est anonyme, c’est-a-dire
que c’est un fragment d’ADN polymorphe, amplifié par PCR* a l'aide
d’'une amorce ou paire d’'amorces de séquence aléatoire, ne permettant
pas son identification directe par une fonction ou une propriété autre
que sa taille.

Masting (Terme anglais)

Chez les arbres, désigne une forte variation interannuelle dans la
production individuelle de graines, accompagnée d’une synchronisation
entre arbres des productions de graine a I'échelle du peuplement (avec
des bonnes et mauvaises années de production). Ce phénomene peut
étre trés marqué chez certaines espéeces, comme le chéne (glandées
massives tous les 5-6 ans), ou plus discret (chez le hétre, les bonnes
fénaies semblent plus réguliéres), voire completement absent (exemple
du cédre).

Microsatellite*

Motif observé dans le génome, constitué de 2 a 10 nucléotides et répété
en tandem un nombre variable de fois. Les microsatellites fournissent
les marqueurs moléculaires™ intéressants, car trés polymorphes®.

Modeéle en ile (ou en archipel)

Représentation simplifiée de la structure de populations utilisée pour
caractériser les flux de génes* en génétique des populations. Ce modéle
considere n populations de taille N chacune (la taille de population
totale est donc nLIN), entre lesquelles la migration est aléatoire; ainsi,
la composition génétique des immigrants (entrant) dans une population
est la composition génétique moyenne dans l'archipel (population
totale). On appelle taux de migration (m) la proportion d'individus
immigrant dans une population par génération ; le nombre d'immigrants
dans une population est Nm.

Modeéle d’isolement par la distance (IBD)

Lisolement par la distance désigne la structuration spatiale de la
variation génétique locale sous l'effet de la dispersion des génes limitée
dans I'espace. Le modéle d’IBD est utile pour déterminer la distribution
des fréquences de génes sur une région géographique. Contrairement
au modéle eniles, la variance dispersion et les probabilités de migration




sont variables dans ce modeéle et les deux contribuent a la différenciation
génétique locale. L'isolement par la distance est généralement le modéle
le plus simple pour expliquer l'isolement génétique entre les populations.
A l'intérieur d’'une population, l'isolement par la distance* génére une
forme de Structure Génétique Spatiale telle que I'apparentement entre
individus diminue quand la distance géographique qui les sépare
augmente.

Noyau de dispersion

Fonction de probabilité qu’une plante source (ici un arbre) située a la
position (0,0) ait émis une propagule (ici, pollen ou graine) retrouvée a
la position (x,y)

Noyau de dispersion primaire
Noyau de dispersion considérant uniquement le mouvement et la survie
des graines pendant leur dispersion.

Noyau de dispersion efficace

Noyau de dispersion considérant le mouvement et la survie des graines
pendant leur dispersion ainsi que la survie des graines post-dispersion,
conduisant ainsi au recrutement pour la génération suivante.

Panmixie

Contexte ou les individus seraient répartis de maniére homogéne
au sein de la population et se reproduiraient tous aléatoirement. En
d’autres termes, cette situation postule qu’un individu appartenant a
une population panmictique a autant de chances de se reproduire avec
n'importe quel autre individu de cette population

PCR, Polymerase Chaine reaction*

Réaction de polymérisation en chaine. C’est la réaction fondamentale
de l'amplification génétique, qui permet aprés plusieurs cycles de
dénaturation, appariement et élongation et l'action d’'une ADN-
polymérase (enzyme permettant de synthétiser 'ADN), I'obtention de
nombreuses copies d’'un fragment d’ADN.

Polymorphisme d’un caractéere

Coexistence de plusieurs types reconnaissables de ce caractére
dans une population. Les caractéres utilisés sont soit phénotypiques
(par exemple la date de débourrement végétatif dans une population
une année donnée, qui peut varier entre arbres) soit génétiques (par
exemple un marqueur microsatellites qui peut présenter différents
alleéles dans une population donnée. Un caractére est dit polymorphe
s’il présente effectivement plusieurs types reconnaissables dans la ou
les populations étudiées.

SEMM

Méthode statistique basée sur modéle de croisement dans un voisinage
spatialement explicite (en anglais Spatially Explicit Mating Model)
permettant d’estimer les flux de pollen et de graines, les paramétres du
régime de reproduction, et la variance des fertilités males et femelles a
partir de données génétiques (analyse de parenté) et spatiales (données
du suivi forestier par SIG).




Structure génétique spatiale (SGS)

Mode d’organisation de la diversité génétique locale dans lequel
'apparentement entre individus dépend de la distance géographique
qui les sépare. L'isolement par la distance* génére une forme de SGS
particuliere, dans laquelle I'apparentement entre individus diminue
quand la distance géographique qui les sépare augmente.

Taille efficace d’une population

Dans les populations naturelles, tous les individus ne participent pas
forcément au processus reproductif, si bien qu'en général I'effectif de
la population qui détermine le rythme de la dérive génétique n'est pas
égal a l'effectif de recensement de la population (N). On définit donc
I'effectif efficace de la population (ou taille efficace) comme I'effectif
d'une population idéale (de type Wright-Fisher) pour laquelle on aurait
une fluctuation du polymorphisme équivalente a celle de la population
naturelle. C'est donc le nombre d'individus d'une population idéale pour
lequel on aurait un degré de dérive génétique équivalent a celui de la
population réelle. On note ce nombre comme Ne.

*Définition tirée de Prat, D., Faivre-Rampant, P., & Prado, E. (2006) Analyse du génome
et gestion des ressources génétiques forestieres, Editions INRA QUAE, Paris.
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