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9. EVOLUTION ET ADAPTATION
DANS LES POPULATIONS

DE HETRE ET SAPIN

DU MONT VENTOUX

orsque les populations d'une espece occupent un environnement™

spatialement hétérogene (par exemple, le long d'un gradient

d’altitude ou de latitude), les caracteres impliqués dans I'adaptation
peuvent éventuellement évoluer vers des valeurs qui augmentent les
performances de chaque population dans son milieu local. Ce processus,
piloté par la sélection divergente, conduit alors a un patron d’adaptation
locale (voir encadré).

Largement répandus dans les populations de plantes, les patrons
d'adaptation locale témoignent de la capacité des populations a répondre
a la sélection passée. Ce sont les tests de provenances™ qui ont les
premiers mis en évidence I'existence chez les arbres forestiers de patrons
d’adaptation locale a large échelle, par exemple en montrant que dans
un environnement donné, les performances des provenances locales
étaient généralement meilleures que celles de provenances plus éloignées.
Ces tests de provenance ont aussi révélé que la diversité génétique des
caractéres adaptatifs est généralement structurée le long de gradients
environnementaux, comme les gradients de latitude ou de disponibilité
en eau. Ces patrons d’adaptation locale déterminent aussi les trajectoires
évolutives futures des populations. Dans le contexte du changement
climatique, caractériser I'échelle spatiale et la magnitude des patrons
d’adaptation locale est donc crucial pour anticiper et accompagner la
réponse adaptative des populations.

Nous avons abordé ces questions dans le cas de provenances de hétre et
de sapin issues du mont Ventoux et deux autres montagnes provencales
(Issole, Vésubie). L'intérét de ces montagnes est d'offrir une forte variation
des conditions environnementales (température, humidité, risque de gelée
tardive) sur une faible distance géographique. De tels gradients climatiques
peuvent induire des pressions de sélection divergente entre les populations
(provenances) distribuées le long du gradient, et donc connectées par
des flux de geénes. Nous avons comparé des provenances issues de
différentes altitudes en termes de performances* (survie, croissance).
Nous avons également comparé différents caractéres fonctionnels*
morphologiques (comme la surface des feuilles), physiologiques (comme
la teneur en azote) ou phénologiques (comme la date de débourrement).

Les caracteres fonctionnels ou de performance varient généralement de
facon plastique™ avec I'environnement mais une partie de leur variation
peut étre aussi d’origine génétique. Pour séparer les composantes
plastiques et génétiques, on peut mesurer les valeurs de ces caracteres
sur des familles issues de lots de graines récoltés sur des arbres-méres
différents et toutes élevées dans les mémes conditions (dans un méme
jardin commun®). Le niveau de ressemblance entre individus d’une
méme famille par rapport a des individus de familles différentes permet
d’estimer la composante génétique de la variation du caractére (c'est-a-
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dire son I'héritabilité*). Le niveau de variabilité du caractéere exprimée
par une méme famille dans différents environnements donne accés a
la plasticité* du caractére. Enfin, la différence entre provenances des
moyennes d’un caractere donné révele la composante génétique de la
différenciation entre provenances, et suggeére la présence d'adaptation
locale.

Des transplantations réciproques pour tester
I'adaptation locale chez le sapin

Une premiére étude de I'adaptation locale chez le sapin a porté sur
15 provenances issues de trois gradients altitudinaux (Ventou, Issole,
Vésubie) et réparties a des altitudes variant entre de 950 et 1 600 m.
Cette étude de transplantations réciproques™ a consisté a élever 57
descendances maternelles issues de ces 15 provenances dans neuf jardins
communs, installés in situ® sur les mémes gradients et a 3 altitudes
(1000a1600;Fig. 9.1).

Plantation expérimentale pour étudier I'adaptation au changement
d'altitude pour les essences présentes sur le mont Ventoux (Plants
prélevés a une altitude donnée et replacés a une autre).
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Adaptation locale et flux de génes

(Etienne Klein et Sylvie Oddou-Muratorio)

Mise en évidence de I'adaptation locale

Le test classique de |'adaptation locale est la transplantation
réciprogue, qui consiste a comparer les performances de provenances
installées ensemble sur différents sites de transplantation,
représentant leurs environnements d'origine. Par exemple sur
la Figure E1, deux provenances (« orange » et « bleue ») sont
plantées sur deux sites A et B, similaires aux sites d’origine des
provenances orange (site A) et bleue (site B).

| H1 : Local vs foreign | I H2 : Home vs away | |H1 OK, H2 non |
Performance Performance Performance
SiteA  SiteB SiteA  Site B SiteA  SiteB

@ Provenancel [l Provenance 2

Figure E.1. Cas théoriques d'adaptation locale de deux
provenances (orange ou bleue) a leur site d’origine (A ou B).

Pour qu’il y ait adaptation locale, deux hypotheses doivent
étre vérifiées. D'une part, sur chaque site de transplantation,
les performances de la provenance locale sont supposées étre
supérieures a celles des provenances étrangeres (hypothese « local
vs foreign » Fig E1, gauche). D'autre part, les performances de
chaque provenance sont supposées décroitre au fur et a mesure
que les conditions du site de transplantation s'éloignent de ses
conditions d’origine (hypothese «Home vs away », Fig E1, centre).
Sur la figure E1 a droite, chacune des deux provenances montre les
meilleures performances sur le site proche de son environnement
d’origine (H1 validée), mais les performances de la provenance
bleue sont meilleures sur le site A (H2 non validée). Ce cas illustre
I'effet majeur des conditions environnementales (défavorables sur le
site B) sur les performances. Il est souvent considéré quand méme
comme reflétant une adaptation locale. La figure 9.2 illustre ce
test dans le cas du sapin.

Adaptation locale et flux de génes

Lorsque les populations d'une espéce occupent un environnement*
spatialement hétérogéne mais constant dans le temps, les flux
de genes entre populations adaptées localement sont Supposés
avoir deux effets antagonistes sur I'émergence et le maintien des
patrons d’adaptation locale :

e D'une part, un effet négatif puisque les flux issus d'environnements
différents apportent des genes maladaptés, conduisant a un
fardeau de migration qui ralentit I'adaptation. Ce phénomeéne
peut étre particuliérement aigu dans les populations en marge
de I'aire, de plus faible effectif, recevant des flux de genes
asymétriques importants issus du centre de I'aire. De facon plus
générale, des niveaux de flux de génes intermédiaires peuvent
empécher d’atteindre un état d’adaptation locale complet (i.e.
empécher chaque population d'étre a I'optimum sélectif pour son
propre environnement), tout en permettant néanmoins la mise
en place d'une différenciation génétique adaptative (i.e. placée
dans un environnement commun les populations montrent une
différence phénotypique d'origine génétique).

e D'autre part, un effet positif est attendu, puisque les flux de
génes apportent la diversité génétique, « carburant » de la
sélection génétique. Au sein des populations d'arbres, la forte
intensité des flux de genes est d'ailleurs avancée pour expliquer
les forts taux de diversité génétique mesurés.

En revanche, dans un environnement hétérogene a la fois dans
I'espace et dans le temps, les flux de génes sont supposés favoriser
les capacités d'adaptation des populations. C'est ce qu'illustre |a
figure E2, dans le cas du changement climatique. De nombreux
modeles théoriques ont exploré ces questions. Cependant, chez les
especes a cycle de vie long, comme les arbres, pour lesquelles |a
manipulation expérimentale est difficile (ex. croisements controlés),
peu d'études empiriques ont testé ces attendus théoriques.

1. Climat stable Flux de génes

3
o Y £ e d c b a  Valeur moyenne
g % E E 2 < = = Valeur optimale
ol © u il
55 : B | |
= 2
s 2. Climat changeant
Gr.adie'nt p.hén'oty;)ique m /\ m /\
| d < b 2
.......................... E D c B A
S d ampdrature e | I

Figure E.2. Interaction entre flux de génes et adaptation dans la
réponse au changement climatique (d'aprés Davis et Shaw, 2001)

On considere 5 populations distribuées le long d'un gradient de
température, et connectées par des flux de génes par pollen et par
graine (fléches vertes). L'adaptation des populations au gradient
climatique est schématisée par /a différenciation des valeurs du
caractére concerné (de a a e) entre populations. Sous un climat
stable, la valeur moyenne du caractére (lettre minuscule) dans chaque
population est proche de Ja valeur optimale qui maximise Ja fitness *
(lettre majuscule), en particulier dans la population centrale. Lorsque
le climat change, Jes valeurs optimales de caractere se décalent dans
['espace, et les flux de génes contribuent a apporter des génes adaptés
aux nouvelles conditions.

ONF - RenDez-Vous techniques ﬂ N° 63-64 - 2020
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Dans chaque jardin, six caractéres adaptatifs
liés a la croissance, la phénologie et la survie
ont été mesurés sur des jeunes semis issus de
57 descendances maternelles. 'analyse de ces
données acquises sur presque 18 000 semis a
été faite au cours de la thése d'Anne Latreille.

Les résultats montrent que (i) les six caractéres
adaptatifs mesurés sur les semis sont sous
controle génétique (les variations entre familles
sont significatives), (ii) I'essentiel de la variation
phénotypique est néanmoins ddi a I'environnement
(les variations entre jardins communs sont les plus
fortes) (iii) aucun patron d'adaptation locale ne
se dégage, sauf pour un trait couplant croissance
etarchitecture : la présence de branches latérales
dans le jardin commun le plus sec (Fig. 9.2). Ainsi,
les provenances étudiées ne semblent pas avoir
été soumises a des sélections différenciées dans
le passé. Cela peut indiquer que les flux de genes
entre provenances et entre massifs ont joué un
role homogénéisant et empéché I'adaptation
locale, et/ou que les caractéres impliqués dans
I'adaptation locale ne sont pas ceux mesurés
dans cette étude, ou sont exprimés a un stade
plus tardif.

Lorsqu’on compare les performances de
I'ensemble des provenances dans le jardin
commun le plus sec (Fig. 9.2b), on constate que
les provenances issues des environnements les
plus secs y montrent une plus forte propension

+ Récolte

3 massifs pépiniére (7 mois) 9 sites

% 5 populations % 5 blocs
% 4 arbres méres = 57 familles
== 57 familles %7 plants

Figure 9.1. Dispositif de transplantation réciproque chez le sapin.

a produire des branches. De la méme maniére,
lorsqu’on regarde la provenance la plus séche
dans différents environnements (Fig. 9.2a), on
constate qu’elle produit plus de branches latérales
dans son environnement d’origine qu'ailleurs. Ces
résultats suggerent que la présence de branches
latérales est un trait adaptatif important pour le

sapin : le fait de produire des branches latérales
peut créer un microclimat au niveau du semis
permettant de conserver I'humidité de I'air et du
sol a son pied et limitant I'effet de la sécheresse.
La production de branches latérales est aussi
un facteur sélectif dans la compétition entre
individus proches.

Distance climatique entre Issole_2 et les jardins (|JAVPD[)

a Familles provenant d'Issole_2 (site le plus sec) b Jardin commun Issole_M (altitude moyenne)
testées dans les 9 jardins communs (H2 : home vs away) performance des 57 familles (H1 : local vs foreign)
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Figure 9.2. Adaptation locale des semis de sapin aux conditions de faible humidité de I'air exprimé en déficit de pression de vapeur (VPD).
Sur chaque figure est tracée Ja droite de régression de la présence de branche(s) latérale(s) en fonction de la distance climatique entre |'environnement d'origine

et 'environnement de test.
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Catégorie Caractere fonctionnel Variation en altitude Gradient phénotypique in situ
Phénologie Date de débourrement A +6-12 jours/lkm
9 Date de sénescence foliaire N 5 jours/km
Durée de saison de végétation N 13 jours/km
Morphologie Surface foliaire \N| +11.3 cm?/100 m
LMA A -5.7.g.m-%100 m
013C N 0.13/100 m
Physiologie Teneur en azote N A Minimum en N2
Teneur en carbone -
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Figure 9.3. Différenciation des caractéres adaptatifs du hétre le long du gradient d'altitude : variation plastique (A) et variation génétique (B)

des caracteres fonctionnels le long du gradient

(a) Le LMA (Leaf Mass Area) est Ja masse par unité de surface des feuilles. Le 13C est un proxy de ['efficience d'utilisation de /'eau.

(b) La variation génétique des caractéres a été étudiée dans un jardin commun (la pépiniére d'Aix-Les-Milles) contenant 60 familles maternelles issues
des 3 populations N1, N2 et N4. Seuls les caractéres montrant une différentiation génétique significative entre provenances sont représentés :
la date de débourrement ; la croissance en hauteur et la croissance en diamétre des semis en pépiniere.

La phénologie et la croissance du hétre
sont génétiquement différenciées le long
du gradient altitudinal du Ventoux

Une autre étude a porté sur 3 provenances de hétre issues d'un gradient
altitudinal sur le versant Nord du Ventoux (N1, N2 et N4, de 900 a
1400 m d’altitude). En attendant qu’un dispositif de transplantations
réciproques, installé sur le Ventou, soit assez agé, un seul jardin commun
(situé a I'ancienne pépiniere d'Aix Les Milles) a été analysé. Nous y
avons mesuré treize caracteres liés a la croissance, la phénologie, la
morphologie et la physiologie, et cela sur 60 descendances maternelles
issues des provenances N1, N2, N4.

Tous les caractéres mesurés sur les semis sont sous controle génétique.
En outre, les trois caractéres phénologiques (voir chapitre 5) montrent
une différenciation génétique significative entre les provenances issues
de différentes altitudes (Fig. 9.3). Dans le jardin commun, la provenance
N4 débourre en moyenne 1,5 jour avant les provenances N1 et N2,
alors que in situ (sur le Ventoux), cette provenance N4 est plus tardive
(d’environ 9 jours). Les observations in situ s'expliquent facilement
par le fait que la date de débourrement dépend essentiellement
de I'accumulation de températures chaudes, qui varient le long du
gradient altitudinal (-0.8°C/100 m). En effet, a cette échelle locale,
les variations de photopériode entre altitudes sont trop faibles pour

jouer sur les variations de dates de débourrement. En revanche, les
résultats du jardin commun suggérent que la provenance de haute
altitude a évolué vers des sommes de températures requises pour
débourrer plus faibles que celles des provenances de basse altitude.
Ce patron est cohérent avec celui observé a I'échelle européenne pour
des provenances de hétre de différentes latitudes/altitudes. Dans notre
jardin commun, la provenance N4 montre également une senescence
légérement plus précoce, et une saison de végétation globalement plus
longue. L'ensemble de ces résultats suggére donc que les températures
froides ont joué un role dans I'adaptation du hétre a haute altitude, et
ont conduit a des décalages phénologiques permettant d'augmenter
la durée de végétation dans ces populations.

En revanche, nous n’observons pas de différenciation génétique pour
les caracteres fonctionnels attendus comme étant le plus liés a la
réponse au stress hydrique. Enfin, nous observons une différenciation
génétique significative pour I'accroissement en diamétre des semis, avec
un accroissement maximal pour la provenance N2. Une différenciation
génétique significative avait aussi été rapportée sur un gradient altitudinal
pyrénéen, et suggérait un optimum génétique pour I'accroissement a
basse altitude. Dans le cas du Ventoux, les populations aux extrémes du
gradient pourraient avoir évolué vers des stratégies coliteuses en termes
de croissance, par exemple sous |'effet de contraintes comme le stress
hydrique a basse altitude, ou le froid a haute altitude.

ONF - RenDez-Vous techniques m N° 63-64 - 2020
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Ces résultats sur la différenciation adaptative peuvent étre mis en
relation avec les résultats sur les flux de génes obtenus au chapitre
8. Des analyses avec des marqueurs génétiques neutres (analyse de
paternité) avaient montré |'existence d’un taux de migration pollinique
proche de 50 % dans les trois populations étudiées, et de flux de pollen
préférentiels du bas vers le haut du gradient (Gatizere et al., 2013). Ces
analyses de paternité nous permettent en outre d‘identifier I'origine
du pollen ayant donné chaque semis (pollen migrant ou non-migrant).
En combinant toutes ces informations, nous avons donc comparé les
moyennes et les variances des caracteres mesurés dans le jardin commun
entre semis migrants ou non-migrants, ce qui permet de démontrer
I'apport de diversité adaptative par les flux polliniques. L'accroissement
en diametre est le seul caractére pour lequel une différence significative
de moyennes entre migrants et non-migrants est observée ; toutefois, les
migrants semblent avoir de meilleures performances d’accroissement en
diametre, ce qui contredit le patron de différenciation adaptative. Pour la
phénologie du débourrement, la différence de variances entre migrants
et non-migrants est significative, ce qui indique que les flux de génes
permettent d'accroitre la variance génétique disponible pour la sélection.

Les caractéres adaptatifs ne varient pas
indépendamment les uns des autres

La variabilité génétique intra-population des caractéres fonctionnels
est le carburant de |'adaptation des plantes a leur environnement. On
s'attend a ce que la sélection vise des ensembles de caractéres plutot
que des caractéres individuels, et favorise une ou plusieurs stratégies
écologiques (une stratégie étant définie comme une combinaison de
caractéres maximisant la valeur adaptative®).

Dans une population du Ventoux soumise de facon chronique aux
sécheresses estivales (provenance N1, a 900 m d'altitude), nous avons
mesuré 8 caracteres morphologiques, physiologiques ou phénologiques
supposés adaptatifs dans la réponse au climat chez le hétre.

Ces caractéres fonctionnels ne varient pas indépendamment
les uns des autres (Figure 9.4) : I'axe de variation principal oppose
des individus précoces dont les feuilles ont un contenu en eau plus élevé
(stratégie « dispendieuse en eau ») a des individus tardifs, plus efficients
pour I'utilisation de I'eau et a forte masse surfacique foliaire (stratégie
« économe en eau »). En outre, tous les caractéres fonctionnels
étudiés affectent au moins un caractére de performance (la
croissance lue dans les cernes, le nombre ou poids des fruits) et les
relations caractéres-performance sont souvent non-linéaires,
impliquant des interactions entre caractéres. Ces résultats suggérent
que la sélection peut favoriser a la fois des individus « dispendieux en
eau » et « économes en eau » au sein d’une méme population. Cette
variabilité des stratégies peut étre un atout pour son adaptation a un
climat changeant.

Vers des approches génomiques de |'adaptation

Une autre approche pour étudier I'adaptation locale consiste a chercher
une signature non pas au niveau des caractéres, mais au niveau des genes.
Les nouvelles approches de séquencage permettent en effet d’accéder a
la variation génomique pour un grand nombre de sites sur le génome, et
ce méme chez des arbres forestiers comme le hétre ou le sapin.

Chez le sapin par exemple, I'étude pionniére de Roschanski et al.,
utilisant des marqueurs sensibles a I'effet de la sélection naturelle,
suggére 'existence d'un gradient d’adaptation a la sécheresse hivernale,
culminant a I'Est, dans le Ventoux, et I'existence de pressions de sélection
trés locales, comme par exemple la sécheresse ou le froid, conduisant a
des différences de fréquences alléliques des génes impliqués dans ces
processus entre le bas et le haut du gradient. Des études génomiques plus
poussées nous permettront dans le futur de confirmer ces tendances que
nous n’avions pas pu détecter sur les caracteres adaptatifs eux-mémes.

des traits fonctionnels dans
PSS Somme des notation de une population de hétre
05 débaurrement du Ventoux (N1, 900 m
z ) LMA Masse surfacique (g/m?) d altitude).
Cette analyse en composantes
g LA Aire foliaire (cm) principales montre que les 8
~ 0.0 HY Hubber Valis traits fonctionnels ne varient
t‘g pas indépendamment les uns
1= Wdens Densité du bois des autres : I'axe de variation
= o5 : principal oppose des individus
i Lwc Teneur en eau (feuille, %) précoces (PSS) dont les feuilles
i ; sont riches en eau (LWC)
Nmass TROGNISN G (stratégie « dispendieuse
-1.0 di3ic Efficience d’utilisation de I'eau en eau ») a des individus
T T 1 T T efficients pour !'utilisation de
-10 =05 0.0 0.5 1.0 Height Hauteur J'eau (d13C) et & forte masse
Dim 1 (22.83%) Comp20 Compétition 3 20 m surfacique foliaire (LMA)

(stratégie « économe en eau »).
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Messages pour les gestionnaires

. . R
* En environnement non changeant (par exemple, sous un climat stable), Définitions

la provenance locale présente généralement de meilleures performances
que les autres provenances. Mais les changements climatiques, par
leur rapidité, peuvent perturber ces patrons d’adaptation locale, qui
résultent du processus naturel de réponse a la sélection passée.

e || existe une forte variabilité génétique a I'intérieur des populations de
hétre comme de sapin, qui peut contribuer a I'adaptation des populations
aux changements de leur environnement. Trés peu d'adaptation
locale a pu étre détectée chez le sapin, mais les populations de hétre
semblent en revanche différenciées génétiquement le long du gradient
d'altitude du Ventoux.

e En cas de constat de dépérissement, il n'y a pas d'urgence a exploiter
les arbres sains dans des peuplements dépérissants. Ces arbres encore
sains peuvent en effet présenter des génotypes plus adaptés aux
nouvelles conditions environnementales. Les éliminer en sur-anticipant les
effets attendus des changements climatiques peut donc compromettre
I'adaptation de I'espece sur le long terme. Il y a un compromis a
trouver entre la récolte du capital sur pied (bénéfice a court terme),
et I'adaptation des peuplements des espéces autochtones (bénéfice
a long terme).

e |es adaptations locales observées chez le hétre le long du gradient
peuvent étre valorisées pour anticiper le changement climatique en
installant en altitude des provenances de piémont. Au-dela du Ventou,
les montagnes aux marges arrieres (chaude et seche) de la distribution
des espéces forestieres sont typiquement des foréts dans lesquelles de
telles opérations sont souhaitables et possibles. Il faudrait donc faire
évoluer la réglementation, pour qu’elle autorise les récoltes en dehors
des peuplements classés dans ces contextes.

['environnement désigne ici I'ensemble des conditions
abiotiques (sol, climat) et biotiques (relations interspécifiques,
telles que la compétition, facilitation etc...) auxquelles sont
exposés les individus d’une population donnée.

Provenance : chez les arbres forestiers, une provenance désigne
communément une population d’origine. Dans cette étude, nous
avons distingué plusieurs provenances sur le mont Ventoux en
fonction de leur altitude.

Un jardin commun désigne une plantation comparative de
provenances et/ou de familles ; ce terme souligne que les différentes
provenances/familles sont élevées dans un environnement aussi
homogene que possible. Le jardin commun peut étre localisé ex
situ, par exemple dans une pépiniére. Lorsque plusieurs jardins
communs sont installés in situ dans des conditions similaires
aux origines des provenances qui y sont élevées, on parle de
transplantation réciproque.

Les caractéres de performance (la survie, la croissance, la
fécondité) sont directement liés a la valeur adaptative de I'individu.
Généralement, leurs valeurs résultent de la combinaison d'un
grand nombre de caractéres fonctionnels, qui sont eux liés
de facon plus indirecte a la valeur adaptative.

La valeur adaptative (ou fitness) d'un individu correspond au
nombre de descendants qu'il produit pendant toute sa vie et qui
survivent a la génération suivante. C'est une mesure qui intégre
donc les capacités de survie et de reproduction.

La plasticité consiste en |'ajustement d’un caractére exprimé
par un génotype donné en réponse a un changement de son
environnement local, sans modification permanente du génome
de I'espéce.

[’héritabilité d’un caractere décrit la part de sa variation qui
est d’origine génétique.
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