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connaissances

De la graine a I'arbre. Evolutions démogra-
phiques et génétiques durant la régénération

Problématique

La régénération constitue une étape
majeure du cycle des peuplements
forestiers. Elle détermine la structure
démographique et les caractéris-
tiques génétiques initiales des popu-
lations d'arbres appelées a évoluer
sur le long terme (Raja et al., 1998).
Succédant aux nombreuses pertes de
pollen et d'ovules qui précedent la
fécondation et la production de
graines, le passage de la graine au
semis s'accompagne généralement
de la disparition de tres nombreux
individus, soit des la germination, soit
lors des premieres années de crois-
sance (figure 1).

résumé

La phase de régénération (depuis la
production de la graine jusqu’au recru-
tement du jeune arbre) correspond a
une période de trés forte variation
démographique et vraisemblablement
génétique (effets de sélection* et/ou
dérive*). Toutefois cette phase est
généralement traitée en « boite
noire » tant dans les modéles d'évolu-

* Voir glossaire p 117

- 1{;

Semis de pin sylvestre

L'élimination des individus reléve a la
fois d'un processus aléatoire et d'effet
de la sélection*. L'importance relative
de ces deux facteurs est généralement
trés mal connue. Toutefois un certain
nombre de travaux font état de diffé-
rences significatives entre les caracté-
ristiques génétiques des graines et
celles des cohortes de semis d'age
variable (Gerber et al., 2002). Il semble
donc que I'évolution démographique
s'accompagne d'une évolution géné-
tique potentiellement importante
(Reznick et al., 2001 ; Austerlitz et al.,
2000). Dans ce contexte, un nouveau
projet de recherche a été initié en 2003
afin de préciser les évolutions démo-
graphiques et génétiques intervenant

tion génétique que démographique en
raison de la difficulté a I'appréhender
expérimentalement. Dans le cadre d'un
nouveau projet (2003-2005, cofinance-
ment BRG) nous proposons d’analyser
les évolutions démographiques et
génétiques qui interviennent lors de la
régénération. Par une démarche com-
mune sur six espéces (chénes, fréne,
pin sylvestre, cedre, hétre et sapin pec-
tiné) faisant appel a des expérimenta-
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lors de la phase initiale de régénéra-
tion naturelle et ce pour des situations
de peuplements semenciers plus ou
moins denses.

De la graine au recruté

La phase ici considérée est celle se
situant entre la graine produite et le
semis recruté. La notion de « semis
recruté » varie en fonction des
espéces ou des contextes forestiers ;
toutefois nous définirons ici la phase
d'étude comme celle antérieure au
seuil de précomptage des jeunes
plants dans les inventaires sylvicoles,
ou aux premiéres interventions de
dépressage. Faute d'informations,

tions in situ, en conditions contrélées
et a la simulation, I'impact de la struc-
ture du peuplement reproducteur
(variation dans l'espace et dans le
temps) sur la qualité génétique et la
valeur adaptative* de la régénération
naturelle est évaluée. Les résultats
obtenus alimenteront les modéles de
dynamique démo-génétique* des peu-
plements forestiers.
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Fig. 1

: flux potentiels et efficaces de pollen et de graines. Pour le pollen comme pour les graines, de nombreux

phénoménes agissent sur les effectifs initialement produits et réduisent sensiblement ces derniers

cette période est généralement traitée
en « boite noire » dans les modéles
d'évolution des peuplements.

Paramétres démographiques
et génétiques

L'évolution démographique d'une
population est appréhendée a partir
des effectifs d'individus présents
dans les différentes classes d'age
et/ou de taille. Il s’agit donc de
suivre la structure du peuplement et
plus précisément ici celle de la régé-
nération.

La caractérisation génétique des
populations (graines et/ou semis)
repose, quant a elle, essentiellement
sur la notion de « qualité génétique »

abstract

Regeneration step (from seed produc-
tion to young stem) is a period with
very high level of demographic varia-
tion and probably genetic one too, due
to selection and drift. However regene-
ration is generally analysed as a « black
box » in genetic and demographic
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qui résulte du régime de reproduc-
tion*, c'est a dire de la facon dont les
grains de pollens et les ovules s'as-
socient pour former les nouveaux
embryons. Il s’agit d'une caractérisa-
tion qualitative portant, selon les
modeles biologiques, sur :

B |'autofécondation* (ou plus géné-
ralement la consanguinité*),

B |'hétérozygotie*,

B ou bien encore I'hybridation*
entre populations ou espéces appa-
rentées (introgression*) et mesurée a
|"aide de marqueurs moléculaires*.

L'analyse conjointe de la « qualité
génétique » des individus et de leur
comportement lors de la régénéra-
tion (germination, survie, croissance)

models because it is difficult to experi-
ment on it. Within the framework of a
new research programme (2003-2005)
partly financed by BRG, we propose to
study these demographic and genetic
evolutions. The impact of the structure
of seed trees (variations in space and
time) on genetic quality and fitness of
natural regeneration is analysed for

montrera dans quelle mesure cette
« qualité génétique » est lice a
I'adaptation*.

Les modéles biologiques

Le projet (voir encadré) met en ceuvre
une méthodologie expérimentale
commune développée sur 6 modéles
biologiques, correspondant a deux
types de colonisation par régénération
naturelle :

M le premier type est celui de la suc-
cession écologique, depuis la fermetu-
re de milieux ouverts jusqu’au passage
aux especes climaciques* (cedre de
|’Atlas, fréne commun, chénes sessile
et pédonculé, sapin pectiné), par régé-
nération progressive ;

6 species (sessile and pedunculate oak,
ash, scots pine, cedar, beech and silver
fir) with similar in situ and under control
experiments and computer simulation
too. Expected results will be included
in demo-genetic dynamic models for
forest stands.



Organisation du projet

Le protocole expérimental commun aux six modéles biologiques est mis en
ceuvre par les cing unités de recherches participant au projet.
Equipes Modéles biologiques

INRA, Unité de recherches forestieres méditerranéennes Cédre — Hétre — Sapin
Avignon

Chénes sessile et
pédonculé

UMR 1202 Biodiversité, génes & écosystéemes
Bordeaux (Pierroton)

INRA, Unité d'amélioration génétique
et physiologie forestiére
Orléans

Pin sylvestre

ONF Conservatoire génétique des arbres forestiers
Orléans

Pin sylvestre

UMR CNRS/ENGREF 8079, Ecologie Systématique et Evolution  Fréne
Orsay

Sur la période 2003-2005, le projet est principalement financé (hors salaires
publics) par le bureau des ressources génétiques (Appel a proposition 2003-2004,
titre du projet : « Evolutions démographiques et génétiques durant la phase
initiale de régénération des peuplements forestiers : approches expérimentales
et simulations, proposition d'indicateurs pour la gestion in situ des ressources
génétiques ». Certains dispositifs expérimentaux mis en place pendant cette
période ont vocation a étre suivis a moyen et long terme.

M |e second type est celui de la recons- susceptible d'affecter la « qualité

titution post-tempéte (hétre, pin syl-
vestre), pour lequel des peuplements
trés peu denses apparaissent brutale-
ment.

Dans les six modéles, la densité de
tiges du peuplement semencier consti-
tue un facteur de variation commun

génétique » des individus (graines,
semis) produits et de leur comporte-
ment ; dans le cas particulier des
chénes (sessile et pédonculé), le gra-
dient de densité de semenciers est
celui de la densité relative d'une espe-
ce par rapport a l'autre.

connaissances

Les axes de recherche
(figure 2)

Au sein du projet, quatre questions
sont posées.

Q1) Quel est I'impact de la struc-
ture spatiale du peuplement repro-
ducteur et particulierement de la
densité de semenciers sur la « qua-
lité génétique » des graines ?
(figure 3)

Divers travaux ont montré que la
densité moyenne d'un peuplement
semencier ainsi que les variations
locales de cette densité intra-peu-
plement pouvaient affecter sensible-
ment le régime de reproduction de
l'espece considérée (El-Kassaby,
2000 ; Sagnard, 2001), comme par
exemple le taux d’autofécondation
en peuplement clairsemé. Le premier
axe de cette étude consiste donc a
évaluer I'impact de la structure spa-
tiale du peuplement reproducteur
sur les caractéristiques génétiques
des semences produites.

A cet effet, des récoltes de graines
sont réalisées, pour chaque espece
modele, sur quelques dizaines
d'arbres individualisés (= descen-
dances maternelles), échantillonnés
selon un gradient ou un contraste de
densité de semenciers. Les arbres
échantillons font I'objet d'un repéra-
ge spatialisé sur les parcelles d'étu-
de avec, dans certains cas, une esti-
mation des tailles de voisinage dans

-—)

.. de la graine au recruté

Q1 : peuplement semencier
et qualité génétique des graines

N\ \ |Q2: phénologie - fécondité
\\ |et qualité génétique des graines

\‘t——-.l'——->“

< | Q3: qualité génétique des graines

N
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| Q4 : qualité génétique des semis|/ : :
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e

Fig. 2 : quatre axes de recherches
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Fig. 3 : densité des semenciers et « qualité génétique » des graines

des rayons de 15 m, 30 m et 50 m
(modele pin sylvestre par exemple).
Pour les résineux, des mesures mor-
phologiques sur cénes ou des radio-
graphies aux rayons X précédent leur
dissection et |'extraction des graines
(pleines et vides).

En outre, des prélévements d'ai-
guilles par tir au fusil servent a carac-
tériser le génotype* de chaque
arbre-mere. Ce génotypage est
prévu a l'aide de marqueurs molécu-
laires*, type marqueurs microsatel-
lites*, appliqués a I'’ADN nucléaire*
(fréne, pin sylvestre, chénes, hétre)
ou chloroplastique* (sapin pectiné,
cédre). La mise au point de tels mar-
queurs constitue un préalable pour
certaines de ces espeéces.

La qualité génétique des différents
lots de graines récoltées sera appré-
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ciée par les niveaux d'autoféconda-
tion, d'hétérozygotie et d'introgres-
sion de genes* de populations appa-
rentées — d'un point de vue tech-
nique, ces parametres sont estimés
grace a des marqueurs moléculaires —
et I'effet de la densité des semen-
ciers sera testé sur ces parameétres.
Des relations entre les caractéris-
tiques génétiques des semenciers et
celles des graines pourront égale-
ment étre établies.

Q2) Quels sont les effets de la
variabilité de la phénologie entre
individus et des variations interan-
nuelles de la fécondité (male et
femelle) sur la « qualité géné-
tique » des graines ? (figure 4)

On constate généralement chez les

arbres forestiers une forte variabilité
des fertilités male (production de

=

pollen) et femelle (production
d’ovules) d'un individu a l'autre pour
une méme année mais aussi d'une
année a l'autre pour un méme indivi-
du (Dodd et al., 2000 ; Kang et al.,
2001 ; Krouchi et al., 2002) : Iirrégu-
larité des récoltes en peuplements
sélectionnés en témoigne (voir Bilger
et al. page 51). Cette diversité de
comportement affecte la « qualité
génétique » des graines produites ;
c'est pourquoi des observations
répétées de la précocité et de
I'abondance des floraisons méle et
femelle ainsi que des fructifications
sont prévues pour chaque espece
modéle.

L'analyse de lots de graines récoltées
lors de différents niveaux de florai-
son/fructification combinée & une
approche par simulation devrait
permettre d'évaluer I'impact de ces
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Flux polliniques

Production de graines

Année X - Année Y
Variations temporelles de fertilité
et phénologie

Qualité génétique des graines
Consanguinité ? O
Hétérozygotie ? O

Introgression ?

Flux polliniques

Production de graines

Fig. 4 : variations temporelles de fertilité et de phénologie des semenciers et « qualité génétique » des graines

fluctuations temporelles et donc
d'estimer la « qualité génétique
» des graines en fonction de ces
facteurs de variation.

Q3) Quel est l'effet de la « qualité
génétique » des graines sur leur
valeur adaptative* ? (figure 5)

La réussite d'une régénération dépend
entre autres du nombre de semis obte-
nus aprés dissémination et germination

des graines. Parmi les causes possibles
de faibles taux de germination, figure
par exemple le niveau d'autoféconda-
tion. Il est donc important de détermi-
ner dans quelle mesure la « qualité
génétique » des graines semées influe
sur leur germination.

Analyse de viabilité de semence par radiographie aux rayons X. On distingue les graines vides (point bleu), les
graines parasitées (croix rouge) et les graines pleines.
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graines
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Fig. 5 : qualité génétique et valeur adaptative des semences

On se place pour cela en conditions
contrélées de laboratoire (test de
germination sur boites de Pétri) ou
de pépiniere (relevés réguliers de
germination aprés semis en dispositif
expérimental) et non en forét. En
effet s'il était réalisé en forét, le suivi
d'un semis naturel de lots récoltés
dans le cadre de ce projet ne per-
mettrait pas de distinguer |'effet de
la qualité génétique des graines tes-
tées - qui est ici |'objectif
recherché — des effets de prédation
et de parasitisme fréquents en condi-
tions naturelles ; de plus la distinc-
tion entre plantules issues de graines
testées d'une part et de graines déja
présentes dans le sol d'autre part
serait trés délicate voire impossible.
Les tests en conditions contrélées
ont été mis en place en 2004 pour le
cédre, le pin sylvestre, les chénes et
le sapin ; ils seront complétés en
2005 pour le fréne et le hétre.
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La caractérisation génétique des
graines non germées (ou génotypa-
ge*) devrait permettre de vérifier
I'importance de |'autofécondation et
de l'introgression par exemple.

Q4) Quel est I'effet de la « qualité
génétique » des semis sur leur
valeur adaptative ? (figure 6)

A lissue de la germination des
graines, tous les semis obtenus ne
sont pas viables et le taux de morta-
lité est souvent tres élevé : les semis
« recrutés » (voir plus haut) ne
constituent donc qu'une faible part
des semis initiaux. Prédation , parasi-
tisme, compétition entre plantules
de la méme espece ou d'espéces dif-
férentes contribuent a cette évolu-
tion démographique importante.
Comme indiqué plus haut, I'analyse
conjointe de la « qualité génétique »
des individus et de leur comporte-
ment lors de la régénération (survie,

04,

croissance) montrera dans quelle
mesure cette « qualité génétique »
est liée a I'adaptation.

Cette phase du projet passe par l'ins-
tallation de placettes de suivi démo-
graphique (mortalité et croissance)
et génétique de semis naturels en
forét (figures 7 et 8). Plusieurs pla-
cettes de suivis de régénération
naturelle sont d'ores et déja en place
dans le Lubéron (cedre), a Haguenau
(pin sylvestre), a Dourdan (fréne) et
au Ventoux (sapin).

La localisation et le dénombrement
de chaque semis, le suivi dans le
temps de la mortalité, de la croissan-
ce et de l'apparition de nouveaux
semis éventuels permettront de pré-
ciser I"évolution démographique de
ces populations tests ; les analyses
génétiques prévues en 2005 sur des
tissus prélevés sur tout ou partie des
semis permettront de relier évolution



connaissances

Structure du peuplement reproducteur

Evolution démographique et génétique des semis

Qualité génétique des graines

Autofécondation ? e
Hétérozygotie ? O
Introgression ?

Valeur phénotypique

- germination
- croissance des plantules

des semis :

Fig. 6 : qualité génétique et valeur adaptative des semis

démographique, valeur adaptative
(survie, croissance) et « qualité
génétique » (semis issu d'autofécon-
dation, taux d'hétérozygotie, présen-
ce d'hybrides).

A lissue de ces différentes étapes
combinant approches spatiales,
démographiques et génétiques, tant
au niveau des peuplements semen-
ciers que des graines produites et
des semis, il devrait étre possible
pour les six espéces modeles choi-
sies, d'élucider une partie des mys-
teres de la « boite noire » que
constitue, en régénération naturelle,
la phase qui méne de la graine pro-
duite au semis recruté. En effet,
devrait étre mieux cerné le réle du
nombre et de la répartition dans I'es-
pace des arbres-meéres — paramétres
sur lequel le gestionnaire peut influer

Fig. 7 : mise en place de placettes de suivis d’une régénération naturelle
de pin sylvestre
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Fig. 8 : description et géoréférencement de semis
dans une régénération naturelle de sapin, en vue de leur suivi

trés fortement — dans le succés quan-
titatif et qualitatif des graines et
semis produits ; ces résultats pour-
ront ensuite étre intégrés dans les
guides de sylviculture. La relation
entre caractéristiques du peuple-
ment initial et qualité de la régénéra-
tion obtenue — diversité génétique*,
valeur adaptative* — sera vraisembla-
blement précisée, mettant alors en
lumiére la responsabilité majeure des
gestionnaires dans le succés a long
terme des opérations de renouvelle-
ment par régénération naturelle des
peuplements mrs.

Christian PICHOT

Inra, unité de recherches forestiéres
méditerranéennes

Avignon

pichot@avignon.inra.fr
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